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Résumé  

 

Les récentes études paléobiogéographiques, ostéo-histologiques et géochimiques indiquent 

que les Ichthyosauria et les Plesiosauria du Mésozoïque étaient des organismes endothermes et 

probablement homéothermes à l’image des Cetacea actuels. De par cette stratégie thermorégulatrice, 

la composition isotopique de l’oxygène du groupement phosphate de la bioapatite de leurs os et de 

leurs dents (δ18Op) pourrait constituer un bon proxy pour retracer les variations de la composition 

isotopique de l’oxygène des océans (δ18Osw) du Mésozoïque et de ce fait améliorer les estimations de 

paléotempératures de l’eau de mer de l’époque fondées sur la thermo-dépendance du fractionnement 

isotopique de l’oxygène. Néanmoins, pour utiliser ces vertébrés marins comme biotraceurs des 

variations du δ18Osw, il est nécessaire de déterminer en amont quelle est la relation entre la 

composition isotopique de l’oxygène de l’eau corporelle (δ18Oeau corporelle), à partir de laquelle 

minéralisent les éléments squelettiques, et celle des océans (δ18Osw) ; et de caractériser la variabilité 

intra-squelettique du δ18Op afin de définir quels sont les éléments squelettiques pertinents à utiliser 

pour les futures études paléocéanographiques. 

Pour cela, la composition isotopique de l’oxygène des fluides corporels (plasma sanguin et 

urine) de trois espèces de vertébrés marins actuelles (la tortue caouanne Caretta caretta, le grand 

dauphin commun Tursiops truncatus et l’orque Orcinus orca) hébergées en conditions contrôlées a 

été comparée à celle de l’eau de leur bassin et de leur nourriture. Les résultats indiquent que le lien 

entre la composition isotopique de l’oxygène des fluides corporels et celle de l’eau dans laquelle 

vivent ces organismes, est en grande partie dépendant de la présence de glandes à sels et de la 

proportion de lipides dans le régime alimentaire. En parallèle, six cartographies isotopiques du δ18Op 

à l’échelle du squelette ont été réalisées sur deux espèces de Cetacea (deux spécimens de dauphin 

commun à bec court Delphinus delphis delphis, un spécimen de dauphin de Commerson 

Cephalorhynchus commersonii kerguelensis), deux espèces d’Osteichthyes (un spécimen de thon 

rouge de l’Atlantique Thunuus thynnus et un spécimen d’espadon Xiphias gladius) et une espèce de 

Pinnipedia (un spécimen de phoque commun Phoca vitulina vitulina). La réalisation de ces 

cartographies isotopiques a permis de démontrer que les hétérogénéités spatiales de δ18Op observées 

à l’échelle intra-squelettique reflétaient les hétérothermies régionales connues, offrant ainsi 

l’opportunité de caractériser les stratégies thermorégulatrices et localiser les hétérothermies 

régionales chez les vertébrés marins fossiles à partir de la variabilité intra-squelettique du δ18Op.  

Dans un second temps, sept cartographies isotopiques ont été effectuées sur des fossiles sub-

complets d’Ichthyosauria, de Plesiosauria et de Metriorhynchidae, une famille éteinte de 
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crocodylomorphes marins entièrement aquatiques, du Jurassique moyen et supérieur (175,6 Millions 

d’années à 145,5 Millions d’années) de la Téthys occidentale afin de préciser leur stratégie 

thermorégulatrice en tentant de localiser la présence éventuelle d’hétérothermies régionales. 

L’interprétation des données isotopiques d’un point de vue thermophysiologique demeure assez 

difficile compte tenu des processus diagénétiques et du manque de connaissances concernant les 

migrations chez ces organismes. Ainsi, la présence d’hétérothermies régionales chez les 

Ichthyosauria, les Plesiosauria et les Metriorhynchidae du Jurassique moyen et supérieur reste encore 

à l’heure actuelle une question en suspens. Cependant, la compilation et l’acquisition de nouvelles 

données de δ18Op issues d’éléments squelettiques isolés d’Ichthyosauria, de Plesiosauria et de 

Metriorhynchidae provenant de localités et d’âges différents a permis de mettre en lumière le potentiel 

de ces organismes en tant que biotraceurs du δ18Osw des océans du Mésozoïque. 

Mots-clés : thermophysiologie, isotopes, oxygène, Cetacea, Ichthyosauria, Plesiosauria.  
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Abstract  

 

Recent paleobiogeographic, osteohistological and geochemical studies indicate that Mesozoic 

Ichthyosauria and Plesiosauria were endothermic and probably homeothermic organisms such as 

Cetacea. By this thermoregulatory strategy, the oxygen isotope composition of the phosphate group 

of the bioapatite of their bones and teeth (δ18Op) could constitute a good proxy to trace the variations 

of the oxygen isotope composition of the oceans (δ18Osw) of the Mesozoic and thereby improve the 

estimates of paleotemperatures of the oceans of the epoch based on the thermo-dependence of the 

isotope fractionation of the oxygen. However, to use these marine vertebrates as biotracers of the 

variations of δ18Osw, it is necessary to determine what is the relationship between the oxygen isotope 

composition of the body water (δ18Obody water), the water from which mineralize skeletal elements and 

teeth, and that of the sea water (δ18Osw); but also to characterize the intra-skeletal variability of the 

δ18Op in order to define the skeletal elements that it is relevant to use for future paleoceanographic 

studies. 

To resolve these issues, the oxygen isotope composition of the body fluids (blood plasma and 

urine) of three species of extant marine vertebrates (the loggerhead turtle Caretta caretta, the common 

bottlenose dolphin Tursiops truncatus and the killer whale Orcinus orca) kept under controlled 

conditions was compared to that of their basin and their diet. The results indicate that the oxygen 

isotope composition of the body fluids and that of the water in which they live is largely dependent 

on the presence of salt glands and the type of diet. In parallel, six intra-skeletal isotope maps of the 

δ18Op were carried out on two species of Cetacea (two specimens of short-beaked common dolphin 

Delphinus delphis delphis and one specimen of Commerson’s dolphin Cephalorhynchus commersonii 

kerguelensis), two species of Osteichthyes (one specimen of Atlantic bluefin tuna Thunnus thynnus 

and one specimen of swordfish Xiphias gladius) and one species of Pinnipedia (one specimen of 

harbour seal Phoca vitulina vitulina). The production of these δ18Op maps demonstrate that the 

observed spatial heterogeneities of the δ18Op at the skeletal scale reflects the known regional 

heterothermies, thus offering the opportunity to characterize the regional heterothermies in fossil 

marine vertebrates from the intra-skeletal variability of the δ18Op. 

 In a second step, seven maps were carried out on sub-complete fossil specimens of 

Ichthyosauria, Plesiosauria and Metriorhynchidae, an extinct lineage of fully marine 

crocodylomorph, from the Middle and Upper Jurassic (175.6 million years ago to 145.5 million years 

ago) of the western Tethys in order to clarify their thermoregulatory strategy by trying to locate the 

possible presence of regional heterothermies. The interpretation of the data from a 

thermophysiological point of view still remains quite difficult given the diagenetic processes and the 
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lack of knowledge concerning migrations of these organisms. Thus, the presence of regional 

heterothermies in Ichthyosauria, Plesiosauria and Metriorhynchidae still remains an open question. 

However, the compilation and the acquisition of new δ18Op data from isolated skeletal elements of 

Ichthyosauria, Plesiosauria and Metriorhynchidae from different deposits and ages has shed light on 

the potential of these organisms as biotracers of δ18Osw of the Mesozoic oceans. 

Keywords: thermophysiology, isotopes, oxygen, cetaceans, Ichthyosauria, Plesiosauria. 
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Extended abstract 

 

The oceans cover more than 70% of the Earth's surface. These oceans and the biodiversity 

they shelter are today threatened by the degradation of habitats, one of the consequences of the current 

global warming. The oceans play a key role in the climate regulation of the Earth. It is therefore 

important to understand its dynamics, the evolution of its physicochemical parameters and its role in 

climate processes to model the climate changes that extant biodiversity will face in future decades. 

Currently, climatic models estimate that the atmospheric concentration of CO2, one of the main 

greenhouse gases from the atmosphere, would reach record levels for the Quaternary of around 400 

to 1,000 ppmv by the end of the 21st century. Such levels of pCO2 will have several consequences on 

the climate and thus the biodiversity, and have already been reached during the history of the Earth. 

Indeed, the sedimentary strata deposited during the Mesozoic (251.9 million years to 66.0 million 

years) recorded similar and even higher pCO2 levels (up to 1,000 ppmv), which represent the highest 

levels of the Phanerozoic. The Mesozoic oceans could therefore constitute one of the best analog for 

studying the climate of the future, and to study the impacts of global warming on the marine 

biosphere. 

Studies of the Mesozoic oceans have therefore been numerous and their main objective was 

to reconstruct oceanic temperature variations. However, previous estimates of the paleotemperature 

of the Mesozoic oceans have often been considered too uncertain. Indeed, the oxygen isotope 

composition of marine skeletal minerals (carbonates and phosphates), the most widely used 

paleotemperature proxy for the study of past oceans, varies not only with ambient temperatures but 

also as a function of the oxygen isotope composition of the seawater (δ18Osw), which currently remains 

largely unconstrained for this key interval in the history of the Earth. Robust estimates of the δ18Osw 

of the Mesozoic oceans are therefore a necessity to perform accurate estimates of paleotemperatures. 

An original approach to estimate the δ18Osw of the Mesozoic oceans is to use organisms that 

mineralize their skeleton at high and constant temperatures (homeothermic endotherms), allowing to 

eliminate the unknown temperature parameter in the paleotemperature equations and thus to have a 

direct relationship between the oxygen isotope composition of the bioapatite (δ18Op), the mineral 

forming the teeth and bones in vertebrates, and the δ18Osw. Indeed, in homeothermic endothermic 

marine vertebrates (exempli gratia (e.g.) Cetacea, Sirenia, Pinnipedia and Aves), the oxygen of the 

mineralized hard tissues comes from body fluids whose oxygen isotope composition (δ18Obw) is 

controlled by the incoming oxygen fluxes which are drinking water, food and inhaled oxygen; and 

outflows, related to losses caused by evaporation through the skin, exhaled vapor and carbon dioxide 

and liquids present in the excretions. The resultant of these fluxes is affected by isotopic fractionations 
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linked to the ecology, physiology and body temperature of the animal. The isotope composition of 

the oxygen of the phosphate group of bioapatite (Ca10(PO4)6(OH)2), therefore depends on the δ18Obw 

and the mineralization temperature of the skeletal elements, in other words, the body temperature of 

the animal. However, if the mineralization temperature of the skeleton is constant, as is the case with 

homeotherms, the δ18Op variations is the result of δ18Obw variations, largely derived from the 

surrounding seawater and its oxygen isotope composition (δ18Osw) for marine vertebrates. This 

method was applied to marine mammal remains from Cenozoic deposits and the results indicate 

values of δ18Osw globally close to those estimated from independant geochemical methods (Mg/Ca, 

clumped isotopes Δ47) used on invertebrates. Nonetheless, the absence of cetaceans during the 

Mesozoic makes the application of this method inapplicable. The use of δ18Op from sea turtles, known 

to synthesize their skeletal tissue in a narrow temperature range (< 10°C), has been proposed as an 

alternative, but their absence and scarcity in the fossil record from the Triassic to the Early Cretaceous 

makes this approach possible only for the Late Cretaceous. Another alternative could be the use of 

Ichthyosauria, Plesiosauria and Metriorhynchidae which according to paleobiogeographic, bone 

histology and geochemical studies would have been endotherms and possibly homeotherms. They 

could therefore be organisms thermo-independent of their environment, which, like modern 

cetaceans, could constitute valuable archives for reconstructing the temporal and spatial variations of 

the δ18Osw of the Mesozoic oceans. 

However, this approach has two major limitations. The first is that many extant marine 

homeothermic endotherms cool their extremities to reduce heat losses to the highly conductive 

aquatic environment. This strategy of thermoregulation, leading to regional heterothermies, implies 

that some skeletal elements especially those located at the extremities (phalanxes for example) could 

be mineralized at lower temperature than those located near the visceral mass, biaising the condition 

of a constant body temperature required for correct estimation of δ18Osw values. Currently, very few 

studies have focused on the intra-skeletal variability of the δ18Op regarding the thermoregulatory 

strategies. Moreover, constraining the intra-skeletal variability of the δ18Op is essential given that the 

majority of paleoceanographic studies are based on the isotope analysis of isolated skeletal elements. 

Therefore, prior to use Ichthyosauria, Plesiosauria and Metriorhynchidae as biotracers of δ18Osw, it is 

necessary to determine how their δ18Obw reflects δ18Osw; and to characterize the intra-skeletal 

variability of the δ18Op in these organisms in order to define whether the use of any skeletal element 

is possible or whether the use of a single skeletal element is required. 

To validate these two prerequisites, the oxygen isotope compositions of body fluids from 

extant marine vertebrates (loggerhead turtles Caretta caretta, common bottlenose dolphins Tursiops 

truncatus and killer whales Orcinus orca) kept under controlled conditions and human care were 
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compared to that of their pool water and their diet. The results indicate that the δ18Obw is largely 

related to the strategies used to maintain water balance in these organisms. The presence of salt glands 

and the lipid composition of the diet would also be important parameters to consider, in particular to 

explain the positive shift of the δ18Obw values compared to δ18Osw ones (18O-enrichment) observed in 

some specimens. This implies a reconsideration of the previous estimates of the 18O-enrichment of 

Ichthyosauria and Plesiosauria for which it has frequently been estimated a 18O-enrichment of their 

body water equal to 2‰. This value, with regard to their physiological adaptations (e.g. salt glands) 

and their diet, is most likely overestimated. Thus, new estimates of body temperatures for 

Ichthyosauria (31°C to 36°C), Plesiosauria (27°C to 38°C) and Metriorhynchidae (25°C to 32°C) 

have been proposed from the data available in the literature. These estimates are approximately 4 to 

5°C lower than previous ones but remain higher than that of the environment in which these 

organisms evolved and in particular for the Ichthyosauria and the Plesiosauria, testifying to their 

endothermic character. On the other hand, with these new estimates of body temperatures, the 

Metriorhynchidae would probably had a body temperature close to that of their environment and 

would be rather ectothermic like extant crocodilians contrary to what it was supposed from previous 

geochemical study. 

Simultaneously, the build of isotopic maps at the skeletal scale on six specimens of extant 

marine vertebrates [three Cetacea (two specimens of short-beaked common dolphin Delphinus 

delphis delphis, one specimen of Commerson’s dolphin Cephalorhynchus commersonii 

kerguelensis), two Osteichthyes (one specimen of Atlantic bluefin tuna Thunnus thynnus and one 

specimen of swordfish Xiphias gladius) and one Pinnipedia (one specimen of harbour seal Phoca 

vitulina vitulina)] possessing different thermoregulatory strategies revealed that the intra-skeletal 

heterogeneities of the δ18Op is superposed to known regional heterothermies in these organisms. In 

addition to the fact that these results open new perspectives for the determination of the 

thermoregulation strategies of modern marine vertebrates for which the classical methods of body 

temperature measurement are difficult to apply, they also offer the opportunity to determine the 

presence of regional heterothermies in extinct vertebrates since the oxygen isotopic composition of 

bioapatite phosphate can be preserved in the fossil record due to its good resistance to chemical 

processes that take place during burial and fossilization. Subsequently, a focus was put on the impact 

of the intra-skeletal variability of the δ18Op on temperature and δ18Osw estimates of present and past 

oceans. For example, the use of teeth and skeletal elements of limbs of Odontoceti leads to an 

overestimation of δ18Osw, while the use of skeletal elements close to heat-product organs in 

poikilothermic endotherms Osteichthyes such as Atlantic bluefin tuna or swordfish overestimate 
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ocean temperatures. Thus, the skeletal element on which the δ18Op is measured must be selected 

judiciously with regard to its mineralization temperature and its recording period. 

Thus, the intra-skeletal variability of the δ18Op was studied on four Ichthyosauria (one 

specimen of Ichthyosauria indet., one specimen of Kelhauia nui, one specimen of Kelhauia sp. and 

one specimen of Palvenia hoybergeti), three Plesiosauria (one specimen of Elasmosauridae, one 

specimen of Cryptoclididae and one specimen of Colymbosaurus svalbardensis) and one specimen 

of Metriorhynchus aff. superciliosus) from Jurassic deposits of the western part of the Tethys, in order 

to determine the distribution of their body temperature and characterize the presence of regional 

heterothermies. The conclusions from this study are less clear than those from the study of modern 

marine vertebrates for several reasons. The first consists of the presence of diagenetic processes which 

seem to affect some specimens but also skeletal elements according to their porosity. The second is 

related to the difficulty in decoupling the physiological signal from the environmental signal by a 

lack of knowledge concerning the migratory behaviors (latitudinal or between open ocean and more 

restricted environments near the coasts) of Ichthyosauria and Plesiosauria. Improve the knowledge 

about the migratory behaviour of the Ichthyosauria and Plesiosauria would provide an idea of the 

range of the δ18Osw encountered during the life of the animal which could in part explain the intra-

skeletal variability of the δ18Op observed in the studied specimens. 

Finally, despite the difficulties to characterize the presence of regional heterothermies in 

Ichthyosauria, Plesiosauria and Metriorhynchidae, the compilation and the acquisition of new δ18Op 

data from isolated skeletal elements of Ichthyosauria, Plesiosauria and Metriorhynchidae from 

deposits of different localities and ages has shed light on the real potential of these organisms as 

biotracers of δ18Osw. Indeed, δ18Op values from Ichthyosauria tooth and bone remains appear to record 

latitudinal and local variations of δ18Osw. They therefore appear to be good tracers of spatial and 

temporal variations in the isotope composition of oxygen in the Mesozoic oceans. However, the 

signals related to the physiology and the environment being difficult to decouple, it is not possible to 

determine from only a value of δ18Op of Ichthyosauria, a robust estimate of the value of the local 

δ18Osw. For the Plesiosauria, the acquisition of new δ
18Op data from dental and bone remains from 

high latitude organisms (between 40° and 60°N) would make it possible to assess the potential of 

their δ18Op values as tracers of spatiotemporal variations of δ18Osw.
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Introduction 

L’Océan exerce une forte influence sur le climat de la Terre. Par l’intermédiaire de ses 

échanges continuels avec l’atmosphère, l’Océan absorbe, stocke, transporte et redistribue la 

chaleur à travers la surface du globe (Bryden et Imawaki, 2001 ; Toggweiler et Russell, 2008 ; 

Abraham et al., 2013). Actuellement, la température des mers et des océans augmente et cela 

modifie de façon importante le pompage du CO2 ainsi que les interactions entre les masses 

d’eau et l’atmosphère, et donc, le climat à la surface de la Terre (Maier-Reimer et al., 1996 ; 

Passow et Carlson, 2012 ; Yamamoto et al., 2018 ; Friedlingstein et al., 2022). L’un des enjeux 

de la génération de chercheurs actuelle est de comprendre, modéliser et prévoir quel est, et quel 

sera, l’impact de cette augmentation de la température des océans sur le climat et la biodiversité 

marine et terrestre. Pour étudier l’évolution des paramètres physico-chimiques des océans et 

ses conséquences, les scientifiques compilent un nombre important de données de température, 

de salinité, de pH et de composition isotopique de l’oxygène des océans (δ18Osw) par 

l’intermédiaire de mesures satellites ou de prélèvements in situ lors des campagnes 

océanographiques (exemple : Pierre et al., 1986 ; Gat et al., 1996 ; Meredith et al., 1999 ; 

Srivastava et al., 2007). D’autres, développent de nouvelles méthodes en lien avec les vertébrés 

marins qui, munis d’instruments de mesures portatifs géoréférencés, agissent comme de 

véritables biotraceurs des paramètres physico-chimiques des océans actuels (en général 

[e.g.] Weimerskirch et al., 1995 ; Bentaleb et al., 2011 ; Treasure et al., 2017 ; Guinet, 2018 ; 

Harcourt et al., 2019). Malheureusement, ces méthodes sont inapplicables pour l’étude des 

océans du passé. Or, l’étude des océans dans le passé offre une véritable opportunité de 

déterminer l’impact du réchauffement des océans sur la biodiversité puisque de multiples 

épisodes de réchauffement, mais aussi de refroidissement, ont eu lieu au cours de l’histoire de 

la Terre et en particulier au Mésozoïque (251,9 à 66,0 Ma [millions d’années] ; Dera et al., 

2011 ; Korte et al., 2015 ; Landwehrs et al., 2021).  

Pour estimer les paramètres physico-chimiques des océans du passé tels que la 

température (T) et le δ18Osw, les paléontologues utilisent, depuis les années 1960, la composition 

isotopique de l'oxygène de la bioapatite des vertébrés marins (δ18Op), le minéral formant les 

dents, les os et les écailles de certains Chondrichthyes HUXLEY, 1880 et Osteichthyes HUXLEY, 

1880. La composition isotopique de l'oxygène de la bioapatite des vertébrés marins est 

particulièrement intéressante pour les paléontologues puisqu’elle est dépendante de la 

température de minéralisation de la bioapatite et de la composition isotopique de l’eau bue issue 

de l’environnement de vie de l’animal. Ainsi, les valeurs de δ18Op des restes squelettiques et 

dentaires des vertébrés marins ectothermes poïkilothermes (Chondrichthyes et Osteichthyes), 



20 | P a g e  

 

dont la température corporelle est égale et covarie avec celle de l’environnement, ont par le 

passé été très souvent utilisées pour estimer la température des océans du Mésozoïque (par 

exemple [ex.] : Longinelli, 1966 ; Longinelli et Nuti, 1968 ; Kolodny et al., 1983 ; Lécuyer et 

al., 1996 ; Pucéat et al., 2003). Cependant, ces estimations de températures des océans du 

Mésozoïque sont souvent considérées comme trop incertaines à cause de leur dépendance au 

δ18Osw, dont les valeurs sont actuellement peu contraintes pour le Mésozoïque, un intervalle clé 

dans l'histoire du climat de la Terre. Seulement, les valeurs de δ18Osw des océans du Mésozoïque 

sont difficiles à estimer. En effet, pour déterminer la composition isotopique de l’oxygène des 

océans du passé, les valeurs de δ18Op des restes squelettiques et dentaires d’organismes capables 

de maintenir une température corporelle dans une gamme de température restreinte, tels que les 

Cetacea BRISSON, 1762 (Morrison, 1962 ; Hampton et al., 1971 ; Yeates et Houser, 2008), les 

Crocodylomorpha HAY, 1930 (voir Markwick, 1998 et les références présentes au sein de 

l’étude) et les Chelonioidea BAUR, 1893 (Dunham et al., 1989 ; Barrick et al., 1999), sont 

généralement utilisés (Barrick et al., 1992 ; Lécuyer et al., 1996 ; Billon-Bruyat et al., 2005 ; 

Amiot et al., 2008 ; Coulson et al., 2008). L’utilisation de ces organismes pour estimer les 

valeurs de δ18Osw des masses d’eau de l’époque étudiée repose sur l’hypothèse selon laquelle si 

la température corporelle et donc la température de minéralisation de la bioapatite est constante, 

alors, les valeurs de δ18Op de leurs tissus minéralisés sont uniquement dépendantes de la 

composition isotopique de l’eau bue issue de l’environnement de vie de l’organisme. Or, 

l’utilisation des Cetacea pour reconstruire les variations des valeurs de δ18Osw des océans au 

cours du Mésozoïque est impossible puisqu’ils ne sont connus dans l’environnement marin qu’à 

partir du Cénozoïque (Eocène : 53 à 45 Ma ; Uhen 2010 ; Fordyce 2018). De la même façon, 

l’utilisation du δ18Op des tissus minéralisés des Crocodylomorpha marins et des Chelonioidea 

est limitée par leur rareté dans les archives sédimentaires marines au Mésozoïque (Bardet et al., 

2014 ; Martin et al., 2014). 

De plus, ces études paléoenvironnementales sont généralement fondées sur la mesure 

du δ18Op d’éléments squelettiques isolés et sur l’hypothèse forte selon laquelle les valeurs de 

δ18Op du squelette des vertébrés marins sont homogènes au sein d’un individu. Toutefois, il est 

connu que les stratégies développées par les vertébrés marins pour réguler leur température 

corporelle induisent des variations locales de température corporelle (Tomilin, 1950 ; Irving et 

Hart, 1957 ; Carey et Teal, 1969 ; Carey et al., 1971), et donc potentiellement des variations 

des valeurs de δ18Op enregistrées dans les différentes régions squelettiques, compte tenu du lien 

existant entre la température et le δ18Op (ex. : Lécuyer et al., 2013). 
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Pour caractériser les variations spatiales et temporelles des valeurs de δ18Osw des océans 

du Mésozoïque, les vertébrés marins de l’époque tels que les Ichthyosauria BLAINVILLE, 1835, 

les Plesiosauria BLAINVILLE, 1835 et les Metriorhynchidae FITZINGER, 1843 pourraient être de 

bons candidats puisque plusieurs études paléobiogéographiques (Bardet et al., 2014 ; Delsett et 

al., 2019 ; Rogov et al., 2019 ; Zverkov et Efimov, 2019 ; Zverkov et Prilepskaya, 2019), ostéo-

histologiques (de Buffrénil et Mazin, 1990 ; Delsett et Hurum, 2012 ; Fleischle et al., 2018) et 

géochimiques (Bernard et al., 2010 ; Séon et al., 2020) ont émis l’hypothèse selon laquelle ces 

organismes possédaient une température corporelle élevée et possiblement constante. Compte 

tenu de leur large distribution géographique et stratigraphique, la composition isotopique de 

l’oxygène du groupement phosphate de leurs tissus minéralisés pourrait donc constituer une 

excellente archive pour estimer les valeurs et les variations du δ18Osw des océans du 

Mésozoïque. Cependant, pour utiliser ces organismes comme traceurs, il est nécessaire en 

premier lieu de définir de façon précise leurs stratégies thermorégulatrice, l’homogénéité intra-

squelettique des valeurs de δ18Op et la relation existante entre la composition isotopique de 

l’oxygène de leur eau corporelle (δ18Oeau corporelle) avec celle du milieu environnant (δ18Osw). 

L’objectif de ce travail de thèse est donc de répondre à ces différentes questions afin d’évaluer 

le potentiel des Ichthyosauria, des Plesiosauria et des Metriorhynchidae en tant que biotraceurs 

des paramètres physico-chimiques des océans du Mésozoïque. 

Pour cela, le premier chapitre du manuscrit de thèse introduit les stratégies 

thermorégulatrices adoptées par les vertébrés marins actuels. Il fournit et définit les termes 

utilisés dans la littérature ainsi que les informations essentielles concernant la production de 

chaleur et les mécanismes de régulation de la température corporelle chez ces organismes.  Le 

second chapitre présente de façon générale les groupes de reptiles marins étudiés dans le cadre 

de ce travail de thèse (Ichthyosauria, Plesiosauria, Metriorhynchidae) ainsi que le cadre 

paléogéographique et paléoclimatique du Mésozoïque. Une attention particulière est portée sur 

le Jurassique et la Téthys occidentale puisque la quasi-totalité des spécimens étudiés 

proviennent de cette période et de cette localité. Le troisième chapitre expose les principes de 

la géochimie isotopique, la liste du matériel échantillonné ainsi que les protocoles chimiques et 

les méthodes analytiques employées au cours de la thèse. Une brève description des processus 

de minéralisation des éléments squelettiques et des dents est également présentée. Ces trois 

premiers chapitres dressent un état de l’art et permettent de soutenir les interprétations réalisées 

dans la seconde partie du manuscrit dédiée aux axes de réflexion développés au cours de ce 

travail de thèse. Dans cette seconde partie du manuscrit, le quatrième chapitre discute de la 

variabilité spatiale à l’échelle de l’individu des valeurs de δ18Op chez les vertébrés marins 
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actuels au regard des différentes stratégies thermorégulatrices adoptées. Il démontre la 

robustesse de la méthode utilisée pour caractériser les hétérothermies régionales par 

l’intermédiaire de la variabilité intra-squelettique des valeurs de δ18Op. A la suite de cela, une 

section est consacrée aux implications paléoenvironnementales et aux limites de l’utilisation de 

certains organismes et éléments squelettiques pour la reconstitution des paramètres physico-

chimiques des océans (T et δ18Osw). Le cinquième chapitre s’intéresse aux mécanismes du 

maintien de l’équilibre hydrique chez les vertébrés marins actuels et fossiles, et permet de 

contraindre la relation entre les valeurs de la composition isotopique de l’oxygène de l’eau 

corporelle, à partir de laquelle minéralisent les éléments squelettiques, et celles de la 

composition isotopique de l’eau environnementale (δ18Osw). Enfin, le dernier chapitre est 

consacré à la caractérisation des stratégies thermorégulatrices de quelques reptiles marins du 

Mésozoïque (Ichthyosauria, Plesiosauria et Metriorhynchidae) ainsi qu’à leur utilisation en tant 

que biotraceurs de la composition isotopique de l’oxygène des océans de l’époque. 

Ce travail de thèse s’inscrit dans le cadre du projet ANR OXYMORE (Oxygen Isotope 

ratios of Mesozoic Oceans Revisited) dont l’objectif est de reconstituer les variations du δ18Osw 

des océans du Mésozoïque.  
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Chapitre I : Les stratégies thermorégulatrices chez les vertébrés 

marins actuels 

 

Les termes utilisés pour décrire les stratégies thermorégulatrices des vertébrés actuels 

sont multiples et leurs définitions respectives ont évolué au cours des décennies. Dans ce 

chapitre, les termes qui sont le plus souvent employés dans la littérature et au long de ce 

manuscrit sont développés et définis. Les méthodes permettant de caractériser les stratégies 

thermorégulatrices sont rapidement présentées puis une description succincte des mécanismes 

de production de chaleur et des processus de régulation de la température corporelle chez les 

vertébrés marins est fournie. Afin que le propos soit le plus cohérent possible avec la 

problématique générale qui est de définir la stratégie thermorégulatrice des Ichthyosauria, des 

Plesiosauria et des Metriorhynchidae, seuls les processus de régulation de la température 

corporelle des vertébrés marins seront développés. Dans ce manuscrit seront regroupés sous le 

terme vertébrés marins, les mammifères marins (les Cetacea, les Sirenia ILLIGER, 1811 et les 

Pinnipedia ILLIGER, 1811), les Chondrichthyes, les Osteichthyes, les Chelonioidea, les serpents 

marins (Hydrophiinae FITZINGER, 1843 et Laticaudinae COPE, 1879). L’ours polaire (Ursus 

maritimus PHIPPS, 1774), la loutre de mer (Enhydra lutris LINNÆUS, 1758), l’iguane marin 

(Amblyrhunchus cristatus BELL, 1826), le crocodile marin (Crocodylus porosus SCHNEIDER, 

1801) ainsi que les oiseaux marins ne seront pas développés puisque ces organismes passent 

une partie non-négligeable de leur vie sur la terre ferme. Les mécanismes de régulation de la 

température corporelle de ces organismes seront quelques fois mentionnés pour apporter des 

précisions, mais ne seront pas détaillés. 

 

 

1.1 Importance de la thermorégulation chez les vertébrés 

 

Plusieurs études expérimentales ont montré que l’efficacité des capacités motrices, 

auditives, visuelles, reproductives et digestives des vertébrés était étroitement liée à la 

température à laquelle se déroulent les réactions chimiques au sein du corps, soit à la 

température corporelle (Figure 1 ; Huey et Stevenson, 1979 ; Huey et Kingsolver, 1989 ; Payne 

et al., 2016 ; Lear et al., 2019 ; Smirnov et Smirnova, 2020). Cette observation découle des 

considérations thermodynamiques selon lesquelles les systèmes chimiques et physiologiques 
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ont un rendement plus important à température élevée (Angilletta Jr et al., 2010). Néanmois, 

bien qu’il y ait des avantages à ce que la température corporelle soit élevée, celle-ci ne doit pas 

dépasser une certaine valeur, appelée température létale supérieure ou encore température 

critique supérieure (TCS), au risque d’engendrer une dénaturation des composants de la 

membrane cellulaire et une déstabilisation des protéines qui entraineraient la mort de la cellule 

(Moyes et Schulte, 2014 ; Favilla et Costa, 2020). A l’antipode, lorsque la température 

corporelle est inférieure à la température critique inférieure (TCI), les principales fonctions 

physiologiques ne sont pas opérationnelles et ceci peut entraîner la mort de l’organisme puisque 

dans ces conditions il n’est plus capable de se nourrir ou de se déplacer pour échapper aux 

prédateurs (Huey et Stevenson, 1979 ; Heinrich, 1981 ; Huey, 1982 ; Knapp et Casey, 1986 ; 

Dunham et al., 1989 ; Polo-Cavia et al., 2012). Ainsi, la régulation de la température corporelle 

orchestrée par les stratégies thermorégulatrices est primordiale pour que la réalisation des 

réactions biologiques et physiologiques ait lieu dans cette gamme de température optimale 

(Stevenson, 1985). 

 

 

Figure 1 : Performance relative de plusieurs paramètres physiologiques chez l’iguane du désert 

Dipsosaurus dorsalis BAIRD & GIRARD 1852, en fonction de sa température corporelle. TCI et TCS 

correspondent respectivement à la température critique inférieure et supérieure. Figure modifiée d’après 

Huey et Kingsolver (1989). L’explosivité correspond à la capacité d’un organisme à enclencher, en un 

temps court, une forte contraction musculaire. 
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1.2 Terminologie pour désigner les stratégies thermorégulatrices des 

vertébrés marins 

 

La discipline ayant pour champ d’étude les tissus et les fonctions liées à la régulation de 

la température corporelle d’un organisme est appelée thermophysiologie. Les stratégies 

thermorégulatrices représentent quant à elles les mécanismes et les adaptations permettant à un 

organisme de réguler sa température corporelle. Historiquement, la caractérisation de la 

thermophysiologie des vertébrés a pendant longtemps été réduite à la distinction entre :  

• Les organismes dits « à sang froid » regroupant chez les vertébrés marins, le crocodile 

marin Crocodylus porosus, l’iguane des Galapagos Amblyrhynchus cristatus, les 

serpents (Hydrophiinae et Laticaudinae), les Chelonioidea (Cheloniidae OPPEL, 1811 et 

Dermochelyidae FITZINGER, 1843), les Chondrichthyes et les Osteichthyes. 

• Les organismes dits « à sang chaud » regroupant chez les vertébrés marins, les 

Mammalia LINNÆUS, 1758 (Cetacea, Sirenia et Pinnipedia) et les Aves LINNÆUS, 1758. 

 

Au cours des XIXème et XXème siècles, le développement de la physiologie a 

progressivement estompé cette distinction artificiellement simple entre les espèces 

« à sang froid » et « à sang chaud ». En effet, il existe dans la nature actuelle de nombreux 

exemples qui sortent de cette vision dichotomique. Par exemple, certains mammifères et 

oiseaux présentent une cyclicité de température corporelle (ex. : Ruf et Geiser, 2015) ; alors 

que certains requins, thons ou tortues sont capables de produire suffisamment de chaleur 

corporelle pour élever leur température corporelle au-dessus de la température de l’eau dans 

laquelle ils vivent (Clarke et Pörtner, 2010 ; Legendre et Davesne, 2020).  

Les stratégies thermorégulatrices utilisées par les organismes marins actuels sont donc 

extrêmement diversifiées au point que « l’exception pourrait être la règle ». Ceci est d’autant 

plus important à prendre en compte lors de la détermination des stratégies thermorégulatrices 

des vertébrés marins fossiles pour lesquels de nombreuses lignées sont aujourd’hui éteintes. 

Afin d’améliorer la caractériserisation des stratégies thermorégulatrices, des concepts plus 

précis que la dichotomie « sang froid » vs « sang chaud » ont été définis (Bligh et Johnson, 

1973 ; Cubo et al., 2021). Ces termes font référence à la source de chaleur permettant 

d’augmenter la température corporelle d’un organisme (endotherme vs ectotherme), à 

l’évolution de la température corporelle interne en fonction du temps (homéotherme vs 

poïkilotherme) ainsi qu’à l’homogénéité de la température corporelle au sein d’un organisme 

(hétérothermies régionales). La définition de ces termes est l’objet des sections suivantes. 
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1.2.1 Ectothermie, endothermie et mésothermie 

 

La chaleur corporelle d’un organisme permettant d’augmenter sa température corporelle 

provient de deux sources qui sont : la chaleur de l’environnement et celle produite par l’individu 

lui-même communément appelée « chaleur métabolique ». L’identification de la source 

principale de la chaleur permettant à l’organisme d’augmenter sa température corporelle donne 

l’opportunité de faire la distinction entre les organismes endothermes et ectothermes. 

Les organismes ectothermes (du grec ancien, composé de ἐκτός, ektos « dehors » et de 

θερμός, thermos « chaud ») sont majoritairement dépendants d’un point de vue thermique de la 

chaleur de leur environnement de vie pour augmenter leur température corporelle (Clarke et 

Pörtner, 2010 ; Rowland et al., 2015). Pour cette raison, les vertébrés marins ectothermes (le 

crocodile marin Crocodylus porosus, l’iguane marin des Galapagos Amblyrhynchus cristatus, 

les serpents (Hydrophiinae et Laticaudinae), les Chelonioidea, les Chondrichthyes et les 

Osteichthyes) sont principalement inféodés aux basses latitudes (Behrens et Lafferty, 2007 ; 

Fisher et al., 2008 ; Rasmussen et al., 2011 ; Edgar et al., 2017), où les températures océaniques 

de surface élevées leur permettent de rapidement ajuster leur température corporelle dans une 

gamme de températures compatible avec les principales fonctions biologiques (Figure 1). 

Parmi les ectothermes, se distinguent les organismes thermoconformes caractérisés par une 

absence de régulation thermique (les invertébrés tels que les bivalves, les brachiopodes, etc.), 

et les organismes thermorégulateurs qui régulent leur température corporelle (ex : le lézard 

vivipare Zootoca vivipara JACQUIN, 1787 ; Huey et Slatkin, 1976 ; Herczeg et al., 2003 ; 

Muñoz et Losos, 2018). Les vertébrés marins ectothermes sont pricipalement des organismes 

thermorégulateurs puisque l’ajustement de leur température corporelle est principalement 

réalisé par des modifications comportementales comme l’exposition au soleil (héliothermie) ou 

par mouvement dans la colonne d’eau (plus de détails concernant les mécanismes de régulation 

de la température corporelle sont fournis dans la section 1.5).  

Les endothermes (du grec ancien, composé de ἔνδον, éndon « dans » et de θερμός, 

thermos « chaud »), quant à eux, produisent par l’intermédiaire de différents processus 

suffisamment de chaleur métabolique pour élever leur température corporelle. L’endothermie 

permet d’atteindre des températures corporelles élevées indépendamment de l’environnement 

et confère de nombreux avantages : elle permet une croissance rapide (Montes et al., 2007), une 

extension des niches écologiques (Porter et Kearney, 2009 ; Rolland et al., 2018) et un meilleur 

rendement lié à l’activité musculaire (Lovegrove, 2017 ; Harding et al., 2021). Toutefois, 

l’endothermie, très énergivore, nécessite un apport en nutriment et en O2 très important 

(ex. : Nagy, 2005). Il est par ailleurs commun de retrouver associé au terme endotherme 
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l’adjectif tachymétabole, qui définit un organisme ayant un taux métabolique élevé (Lovegrove, 

2017). 

 

Selon ces définitions, la production de chaleur métabolique serait donc l’unique source 

de chaleur pour un endotherme strict d’augmenter sa température corporelle, alors que pour un 

ectotherme strict, seules les sources de chaleur environnementales lui permettraient 

d’augmenter sa température corporelle. Ainsi, l'endothermie et l'ectothermie apparaissent deux 

pôles à l’extrémité d’un continuum, reflétant des différences de proportion concernant la 

contribution de la chaleur métabolique et de la chaleur environnementale (Figure 2). 

Cependant, cette classification ne reflète pas, à l’image de la distinction « sang froid » et « sang 

chaud », la réalité biologique. Aucun organisme endotherme ne dépend entièrement de sa 

production de chaleur interne. Et inversement, les ectothermes produisent de la chaleur 

métabolique, seulement, celle-ci est généralement trop rapidement dissiper en direction de 

l’environnement pour pouvoir augmenter à elle seule la température corporelle de l’organisme 

dans une gamme de température optimale. Les termes « endothermie » et « ectothermie » sont 

donc des désignations pratiques servant à qualifier des organismes selon leur source principale 

de chaleur. 

Le terme « mésothermie » est récemment apparu dans la littérature et se définit comme 

un « état » intermédiaire entre l’ectothermie et l’endothermie (Figure 2 ; Grady et al., 2014). 

Un organisme est qualifié de mésotherme lorsque sa température corporelle est supérieure à la 

température environnementale notamment grâce à une production de chaleur métabolique non-

négligeable mais surtout par sa capacité à retenir cette chaleur au sein de son corps. La 

mésothermie est par ailleurs parfois considérée comme un degré de l’endothermie. Il n’est pas 

rare également de retrouver les organismes mésothermes sous le nom « d’endothermes 

facultatifs » (Davenport et al., 1990 ; Rowland et al., 2015 ; Tattersall et al., 2016), permettant 

de faire la distinction entre les « vrais » endothermes (en général les Mammalia et les Aves) et 

les mésothermes (certains Thunnini STARKS, 1910, Istiophoridae RAFINESQUE, 1810, Xiphiidae 

SWAINSON, 1839, Lamnidae MÜLLER & HENLE, 1838, Chelonioidea et le saumon des Dieux 

Lampris guttatus BRÜNNICH, 1788).  
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Figure 2 : Représentation schématique de la contribution de chaque source de chaleur chez les vertébrés 

marins en fonction de leur stratégie thermorégulatrice. Nicolas Séon © 

 

En résumé, un endotherme est un organisme dont la température corporelle, 

généralement élevée, est principalement issue de la production de chaleur métabolique. Un 

ectotherme possède, quant à lui, généralement une température corporelle plus basse que celle 

d’un organisme endotherme et sa température corporelle est principalement issue de la chaleur 

de son environnement. Enfin, un mésotherme est un organisme dont la température corporelle 

parfois élevée est à la fois issue de la chaleur métabolique et de celle de son environnement et 

ceci dans des proportions assez proches. 

 

1.2.2 Homéothermie et poïkilothermie 

 

Les vertébrés marins, qu’ils soient endothermes, mésothermes ou ectothermes, perdent 

continuellement de la chaleur corporelle en direction de leur environnement. Alors que les 

notions d’endothermie et d’ectothermie font référence à la source principale de chaleur à 

l’origine de la température corporelle, les notions d’homéothermie et de poïkilothermie 

précisent dans quelle mesure la température corporelle interne (= température de la masse 

viscérale) varie au cours du temps en faisant abstraction des sources de chaleur. Ainsi, un 

endotherme et un ectotherme peuvent tout aussi bien être homéotherme ou poïkilotherme bien 

que généralement l’endothermie est associée à l’homéothermie et l’ectothermie à la 

poïkilothermie. 

Les organismes homéothermes (du grec ancien ὅμοιος, homoios « semblable » et 

θερμός, thermos « chaud ») sont caractérisés par le maintien d’une température corporelle dans 

une gamme de température restreinte (Clarke et Pörtner, 2010 ; Lovegrove, 2017). Comme 

énoncé précédemment, les homéothermes ne sont pas tous forcément endothermes puisque les 
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organismes ectothermes vivant dans des environnements thermiques stables, tels que le milieu 

benthique, sont également considérés comme homéothermes étant donné que leur température 

corporelle ne varie que très peu au cours du temps si ce n’est au gré des saisons. Chez les 

endothermes, le maintien de la température corporelle dans une gamme restreinte autour de la 

température optimale se fait par l’intermédiaire de structures anatomiques et de processus 

physiologiques qui viennent en complément des mécanismes comportementaux, également 

présents chez les ectothermes. Ces stratégies de maintien de la température corporelle seront 

développées un peu plus tard dans le manuscrit (section 1.5). Enfin, Paladino et al. (1990), ont 

introduit dans la littérature le terme « gigantothermie » qui fait référence au maintien d’une 

température corporelle élevée et constante grâce à l’inertie thermique liée à une masse 

corporelle importante. 

Certains vertébrés marins ne parviennent pas à conserver la chaleur métabolique 

produite impliquant une covariation entre leur température corporelle interne avec les 

fluctuations thermiques de leur environnement de vie (ex. : Furukawa et al., 2015). Ces 

organismes sont qualifiés de poïkilothermes (du grec ancien, composé de ποικίλος, poikílos « 

changeant » et de θερμός, thermos « chaud »). L’amplitude des variations de la température 

corporelle des organismes poïkilothermes n’est pas nécessairement égale à celle de 

l’environnement puisque des mécanismes physiologiques, notamment liés à l’inertie de la 

masse corporelle ou au système cardio-vasculaire, permettent de limiter les pertes de chaleur et 

donc la diminution de la température corporelle à court terme (cf section 1.5). 

Ainsi, contrairement à la distinction endotherme-ectotherme uniquement basée sur les 

capacités intrinsèques de l’animal à produire suffisament de chaleur métabolique pour élever 

sa température corporelle, la distinction entre les organismes homéothermes et poïkilothermes 

nécessite de prendre en compte à la fois les caractéristiques physiologiques et 

comportementales de l’organisme ainsi que les propriétés thermiques de son environnement de 

vie. 

 

1.2.3 Notion d’hétérothermies 

 
Bien qu’un organisme endotherme homéotherme puisse maintenir une température 

corporelle interne élevée et constante, il demeure incapable de maintenir une température 

corporelle élevée et constante sur l’ensemble du corps car cela est trop coûteux d’un point de 

vue énergétique. Pour réduire ce coût énergétique, les endothermes homéothermes ont la faculté 

de laisser chuter la température corporelle de certaines régions de leur corps, généralement les 
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extrémités des membres ou les appendices, de quelques degrés (Tomilin, 1950 ; Scholander et 

Schevill, 1955). Ce phénomène appelé hétérothermie régionale permet de limiter les pertes de 

chaleur en direction de l’environnement par la conduction en réduisant le gradient de 

température entre l’organisme et l’environnement. Les hétérothermies régionales sont 

également présentes chez les ectothermes et les mésothermes, mais dans ces cas-là elles font 

généralement référence à la présence de températures corporelles anormalement élevées au 

niveau de certains organes ou régions du corps (Carey et Lawson, 1973 ; Carey, 1982 ; Graham 

et Dickson, 2001). 

 

Dans la suite du manuscrit, les termes ci-dessous accompagnés de leur définition seront 

employés :  

• Thermogénèse : réfère à la production de chaleur métabolique. La thermogénèse peut 

être de différentes origines (voir section 1.4). 

• Endotherme : organisme dont la chaleur corporelle lui permettant d’élever sa 

température corporelle est majoritairement issue de la production de chaleur 

métabolique. 

• Ectotherme : organisme dont la chaleur corporelle lui permettant d’élever sa 

température corporelle provient majoritairement de la chaleur environnementale. 

• Homéotherme : organisme dont la température corporelle interne ne varie que dans une 

gamme de température étroite (< 2 °C). 

• Poïkilotherme : organisme dont la température corporelle interne varie avec les 

variations de la température environnementale. 

• Hétérotherme régional : organisme dont la température corporelle n’est pas homogène 

au sein du corps. 
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1.3 Détermination des stratégies thermorégulatrices chez les vertébrés 

marins actuels 

 
Les scientifiques disposent de nombreuses méthodes et outils permettant de déterminer 

les stratégies thermorégulatrices des vertébrés marins. Celles-ci peuvent s’effectuer à la fois en 

laboratoire ou sur le terrain et l’apport de ces deux approches permet d’avoir une meilleure 

compréhension des stratégies thermorégulatrices des vertébrés marins en réponse aux variations 

thermiques auxquelles ils sont confrontés (Sunday et al., 2011 ; Khaliq et al., 2014). Dans cette 

section, les méthodes les plus couramment utilisées telles que la prise de température in situ, 

l’identification des échanges de chaleur entre l’organisme et son environnement, et l’estimation 

de l’activité métabolique seront détaillées. Une partie sera également dédiée à la détermination 

des stratégies thermorégulatrices à partir des éléments squelettiques très souvent utilisée en 

paléontologie. D’autres méthodes mesurant en particulier des paramètres liés à la locomotion 

(vitesse de déplacement, accéléromètre…) peuvent donner des indications sur le métabolisme 

et donc thermophysiologie, mais celles-ci ne seront pas développées dans le cadre de ce travail. 

 

1.3.1 Le relevé de température in situ 

 
Pour étudier la thermophysiologie d’un organisme, le paramètre clé est la température. 

La température est une grandeur physique mesurée à l’aide d’un thermomètre et correspond à 

l'énergie d'un système. La température corporelle interne (appelée core body temperature ou 

deep body temperature dans la littérature) est mesurée grâce à un thermomètre classique (Nord 

et al., 2011 ; Morkel et al., 2012) ou des implants chirurgicaux (Carey et Teal, 1966 ; Hampton 

et al., 1971 ; Ponganis et al., 2008). Le relevé de température se réalise généralement au niveau 

rectum ou du cloaque puisque la température corporelle au niveau de cette région du corps est 

considérée comme la valeur la plus représentative de la température corporelle interne. La 

manipulation est rapide, peu onéreuse et permet d’avoir une bonne estimation de la température 

interne de l’animal (Greer et al., 2007 ; Katsumata, 2010). Toutefois, la manutention des 

organismes lors de la procédure peut entraîner une augmentation locale et momentanée de la 

température de l’animal par conduction ou à cause du stress (Bouwknecht et al., 2007). De plus, 

le relevé de température est quelques fois difficile à réaliser notamment sur les organismes 

marins sauvages, mais cela peut être en partie solutionné par l’utilisation d’implants 

chirurgicaux.  
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L’utilisation d’implants chirurgicaux nécessite la mise en place d’une sonde émettrice. 

La sonde peut être ingérée pour avoir des données gastriques ou placée par intervention 

chirurgicale pour l’obtention de données sous-cutanées (Carey et Teal, 1966 ; Hampton et al., 

1971 ; Ponganis et al., 2008). Les capteurs de température gastriques sont les moins invasifs, 

mais peuvent ne pas fonctionner aussi bien pour les animaux qui les régurgitent ainsi que pour 

les organismes chez lesquels le capteur est rapidement éliminé (Favilla et Costa, 2020). Les 

données de température issues de cette méthode sont également parfois difficilement 

interprétables puisqu’elles peuvent être biaisées par des proies ou d'eau lors de l’alimentation 

et de l’hydratation (Wilson et Culik, 1991 ; Grémillet et al., 1998). Le stress ou la fièvre 

engendrée par la mise en place de l’émetteur sont également des facteurs à prendre en compte 

lors de l’utilisation des implants chirurgicaux (Bouwknecht et al., 2007), et peuvent aussi 

biaiser les mesures de températures corporelles. 

Les températures corporelles relevées à partir d’un thermomètre offrent des mesures 

précises et instantanées mais sont difficiles à acquérir en particulier chez les vertébrés marins. 

Les implants chirurgicaux sont également un très bon moyen d’étudier la thermophysiologie 

des vertébrés marins puisqu’ils offrent en plus un aperçu de la dynamique temporelle de la 

température corporelle en fonction de la température de l’environnement et de l’activité de 

l’organisme lorsque l’émetteur est couplé à un accéloromètre (Goldsmith et Sladen, 1961 ; 

Boyd et Sladen, 1971 ; Taylor et al., 2004). Malheureusement, ces méthodes ne donnent qu’une 

indication momentanée (de l’heure à quelques jours) de la température corporelle d’une région 

du corps, mais n’apportent aucune information concernant à la distribution de la température 

corporelle au sein d’un organisme. Elles sont donc inutiles pour la caractérisation des 

hétérothermies régionales. 

 

1.3.2 L’identification des zones d’échanges de chaleur entre l’organisme et 

l’environnement  

 

La quantification des échanges de chaleur entre l’organisme et l’environnement, 

contrairement à la prise de température, ne donne pas d’informations strict sur la température 

corporelle, mais possède ses propres avantages. En effet, identifier les zones d’échanges de 

chaleur entre l’organisme et l’environnement permet d’obtenir des informations concernant les 

zones du corps les mieux et les moins bien isolées ; et donc d’identifier les régions du corps où 

la température corporelle est potentiellement variable. La plupart des études de flux de chaleur 

ont été réalisées sur des animaux en captivité et ont permis d’identifier les fenêtres thermiques, 
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lieu privilégié d’échanges de chaleur entre l’animal et l’environnement, de plusieurs espèces de 

vertébrés marins : les nageoires pectorales, la nageoire dorsale et la nageoire caudale chez les 

Cetacea (Hampton et al., 1971 ; McGinnis et al., 1972 ; Heath et Ridgway, 1999 ; Noren et al., 

1999 ; Williams et al., 1999 ; Meagher et al., 2008), les nageoires pectorales et la nageoire 

caudale chez les Sirenia (Erdsack et al., 2018), la partie distale des membres des Pinnipedia 

(Kvadsheim et al., 1997 ; Kvadsheim et Folkow, 1997) et les zones de peau chez les 

Chelonioidea (Heath et McGinnis, 1980 ; Standora et al., 1982).  

 

1.3.3 La mesure de l’activité métabolique 

 

L’endothermie et l’ectothermie sont étroitement liées à l’activité métabolique. Il est 

donc possible, par la mesure du taux métabolique, de déterminer si un organisme a un 

métabolisme élevé (tachymétabole), généralement associé à l’endothermie, ou relativement 

faible (bradymétabole), généralement associé à l’ectothermie. Pour mesurer le taux 

métabolique, la respirométrie est la méthode la plus utilisée en laboratoire (Carlson et al., 2004), 

tandis que la méthode de l’eau doublement marquée (doubly labelled water) est plus utilisée 

sur le terrain (Speakman, 1998).   

La respirométrie consiste à mesurer la consommation d’O2 (ou parfois la production de 

CO2) d’un organisme au cours du temps et permet d’estimer la taux metabolique basal (BMR 

pour Basal metabolic rate), exprimées en mL.O2.h
-1 ou en mL.O2.g

-1.h-1, qui reflète le « rythme 

de vie » de l’animal et donc son activité (Pettersen et al., 2018). Pour les ectothermes 

poïkilothermes, c’est le taux métabolique standard (SMR pour Standard Metabolic Rate) qui 

est mesuré. Le SMR correspond au taux métabolique au repos d’un ectotherme à une 

température environnemtale donnée et fixe. La fixation d’une température est importante car le 

SMR varie avec la température de l’environnement. Les endothermes possèdent un taux 

métabolique entre 12 et 20 fois plus élevés que celui des ectothermes de taille équivalente 

(Nagy, 2005). Un des avantages de cette méthode est qu’il est possible de mesurer la 

consommation d’O2 de l’organisme d’étude dans plusieurs conditions (Boyd et al., 1995 ; 

Carlson et al., 2004 ; Clarke et Pörtner, 2010). Cette méthode est considérée comme la meilleure 

pour avoir accès au taux métabolique et son avantage réside dans le fait que l’utilisateur contrôle 

la température ambiante et peut acquérir une large gamme de données sous différentes 

conditions. 

 La méthode de l'eau doublement marquée est une technique fondée sur les isotopes de 

l’oxygène et de l’hydrogène pour évaluer les dépenses énergétiques d’un organisme 
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(ex : Schoeller, 1988 ; Speakman, 1998). La méthode est basée sur la prémisse qu'après une 

dose d'eau doublement marquée, 2H2
18O, les deux isotopes s'équilibrent avec l'eau corporelle et 

sont ensuite éliminés de manière différentielle par l’organisme. Le deutérium (2H) est éliminé 

uniquement sous forme d'eau, tandis que le 18O est éliminé sous forme d'eau et de dioxyde de 

carbone (CO2). Par conséquent, la production de CO2 peut être calculée en soustrayant 

l'élimination de 2H de l'élimination de 18O. Comme la production de CO2 peut être directement 

liée à la dépense énergétique, la mesure reflète la dépense énergétique de la vie libre. Elle est 

considérée comme la méthode d'évaluation de référence et permet de contrôler l’activité 

métabolique du sujet sans qu’il ne soit entravé par des appareils de mesure. Cependant, cette 

méthode, nécessite une recapture pour effectuer les prélèvements sanguins ou salivaires. 

 

1.3.4 L’ostéo-histologie 

 

La nature des tissus osseux, déterminée notamment à partir de l’organisation des fibres 

de collagène, de l’importance et des caractéristiques du système vasculaire, de la taille, forme 

et orientation des cellules osseuses, fournit des informations sur la vitesse de croissance osseuse 

et sur le taux métabolique (Montes et al., 2007 ; Castanet et al., 2010). La description qualitative 

des caractéristiques énoncés ci-dessus (de Ricqlès, 1976 ; de Ricqlès et al., 2003 ; Padian et al., 

2004 ; Tumarkin-Deratzian, 2007) ainsi que les inférences quantitatives (mesure des canaux et 

de la taille des ostéocytes) utilisant des méthodes comparatives phylogénétiques permetttent à 

partir de coupes osseuses de réaliser des hypothèses sur les stratégies thermorégulatrices 

adoptées par les vertébrés (Legendre et al., 2016 ; Fleischle et al., 2018 ; Cubo et al., 2020). 

Depuis les premiers travaux d’Amprino (1947) et de Ricqlès (1969, 1972), l’histologie 

qualitative est utilisée pour décrire les stratégies thermorégulatrices des organismes actuels et 

offre l’opportunité d’inférer des estimations de taux métaboliques pour des organismes fossiles. 

C’est notamment le point fort de cette méthode : étudier la structure osseuse à l’échelle 

microscopique et nannométrique d’organismes actuels dont la thermophysiologie et l’activité 

métabolique sont connues, pour ensuite émettre des hypothèses et évaluer les stratégies 

thermorégulatrices des espèces disparues. L’énergie allouée à la croissance d’un organisme et 

donc à la croissance de son squelette est une partie de l’énergie totale disponible, répartie en 

plusieurs pôles de dépense (locomotion, digestion, reproduction, croissance et 

thermorégulation). Par conséquent, plus le taux métabolique et donc l’énergie disponible est 

importante, plus la croissance est potentiellement rapide (de Ricqlès, 1972). 
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La description des coupes osseuses permet d’identifier les différents types de tissus 

osseux qui reflètent plusieurs vitesses de croissance (de Ricqlès, 1969 ; Chinsamy, 1997 ; de 

Margerie et al., 2002 ; de Buffrénil et Quilhac, 2021). Il existe trois grands types de tissus 

osseux : l'os à fibres enchevêtrées (woven bone), l'os à fibres parallèles (parallel fibered bone) 

et l'os à fibres lamellaires (lamellar bone), classés par ordre décroissant d'énergie nécessaire 

pour les produire (de Margerie et al., 2002). L'os à fibres enchevêtrées demande beaucoup 

d'énergie pour son édification car il se met en place très vite, raison pour laquelle il apparaît 

désorganisé en microscopie (Figure 3.B). A l'opposé, l'os à fibres lamellaires se met en place 

de manière très lente, ne demandant que très peu d'énergie. Généralement associé à des lignes 

d’arrêt de croissance (LAGs pour Line of Arrested Growth), c’est un os avasculaire qui ne 

présente aucun ostéocyte, et dont les fibres de collagène sont organisées en rang formant des 

lamelles (Figure 3.A). L'os à fibres parallèles, est un tissu intermédiaire avec une 

vascularisation assez faible et des fibres organisées de manière parallèle (Figure 3.C).  

 

 

Figure 3 : Observation au microscope des trois grands types osseux. A. Os à fibres lamellaires provenant 

d’un radius d’Alligator mississippiensis DAUDIN, 1802. B. Os à fibres enchevêtrées d’une vertèbre de 

Dimetrodon COPE, 1878 (Permien). C. Os à fibres parallèles d’un fémur de Confuciusornis HOU, ZHOU, 

MARTIN & FEDUCCIA 1995 (Crétacé). Figure extraite de Padian et Lamm (2013). 

 

La seconde méthode, l’ostéo-histologie quantitative, permet d’estimer des taux 

métaboliques pour les taxons actuels et éteints à partir de coupes osseuses en mesurant la taille 

des canaux vasculaires et des globules rouges (Legendre et al., 2016 ; Fleischle et al., 2018 ; 

Cubo et al., 2020). Chez les endothermes, les mécanismes de thermogénèse utilisent une 

quantité importante d'oxygène ce qui implique une irrigation importante en oxygène des 

organes par l’intermédiaire du réseau vasculaire. En partant du principe que « les capillaires 

plus petits [et donc les globules rouges plus petits] sont associés à un potentiel accru d'échange 

de gaz diffusif » (Snyder et Sheafor, 1999), il est attendu que les organismes endothermes aient 

des tailles de canaux vasculaires et de globules rouges infèrieures à celles des ectothermes. 

Huttenlocker et Farmer (2017) ont montré que la taille des globules rouges est liée au diamètre 

A

. 

B

. 

C

. 
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du canal vasculaire osseux qu’il est possible de mesurer sur des sections osseuses. Il a par 

ailleurs été observé au sein des vertébrés actuels que la taille des globules rouges est plus faible 

chez les endothermes (Mammalia et Aves) que chez les ectothermes (Amphibia GRAY, 1825, 

Squamata OPPEL, 1811, Testudines BATSCH, 1788 et Crocodylia OWEN, 1842 ; Hartman et 

Lessler, 1964 ; Snyder et Sheafor, 1999 ; Soslau, 2020). La mesure de ces canaux vasculaires 

sur les coupes osseuses permet alors d’estimer la taille des globules rouges chez les organismes 

disparus et donc de formuler des hypothèses quant à leur stratégies thermorégulatrices. 

 

 

1.4 Mécanismes de production de chaleur métabolique 

 
Il existe chez les vertébrés plusieurs mécanismes de production de chaleur métabolique 

permettant d’augmenter la température corporelle. La production de chaleur métabolique est le 

résultat de toutes les réactions biologiques ayant lieu au sein d’un organisme (Davenport et al., 

1990). Ainsi, tout être vivant, produit de la chaleur. Certains mécanismes de production de 

chaleur métabolique sont communs aux endothermes et aux ectothermes tandis que d’autres 

sont exclusivement présents chez les endothermes. Ces différents mécanismes sont développés 

de façon succincte dans les sections ci-dessous. 

 

1.4.1 Les mécanismes de production de chaleur métabolique communs aux endothermes et 

aux ectothermes 

 

1.4.1.1 La thermogénèse liée à la pompe Na+/K+-ATPase 

 

Les cellules utilisent les gradients de concentration ionique (Na+ et K+) pour transporter 

les ions nécessaires au bon fonctionnement des cellules entre le milieu extra-cellulaire et le 

milieu intra-cellulaire (le cytoplasme). Lorsque ces gradients ioniques sont atténués, la cellule 

les rétablit par un mécanisme de transport actif commun aux endothermes et aux ectothermes 

au niveau de la membrane cellulaire par l’action des canaux ioniques et d’une protéine 

transmembranaire nommée pompe Na+/K+-ATPase (Else et Hulbert, 1987). Le fonctionnement 

de cette protéine transmembranaire se fait grâce à l’hydrolyse de l’ATP, car les échanges se 

font contre le gradient de concentration. Par conséquent, la dégradation de l’ATP produit de 
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l’énergie qui se dissipe sous forme de chaleur métabolique (Figure 4). Chez les vertébrés, il est 

estimé que la quantité d'énergie dépensée pour le pompage du sodium représente entre 20 et 

50 % du métabolisme basal/standard selon la stratégie thermorégulatrice (Else et Hulbert, 

1981 ; Rolfe et Brown, 1997). En effet, les endothermes dépensent plus d'énergie que les 

ectothermes pour maintenir ces gradients (environ 5 fois), car chez les endothermes les 

gradients sont plus souvent réduits à cause d’une perméabilité membranaire plus élevée (Else 

et Hulbert, 1987 ; Hulbert et Else, 1990 ; Else et al., 1996). 

 

 

Figure 4 : Représentation schématique du fonctionnement d’un cycle de la pompe Na+/K+- ATPase. 

A. La protéine est en position d’accueil des ions Na+. B. Une molécule d’ATP vient se fixer sur la 

protéine et change la conformation de la protéine. La protéine s’ouvre vers l’extérieur et libère les ions 

Na+ lors de l’hydrolyse de la molécule d’ATP. C. Dans ce même temps, les ions K+ viennent se fixer 

sur la protéine. D. Le phosphate inorganique se délie de la protéine impliquant un retour à la 

conformation stable de la protéine. Les ions K+ sont expulsés vers l’intérieur de la cellule. 
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1.4.1.2 La thermogénèse liée à l’alimentation (Heat Increment Feeding) 

 

Lors de la consommation de nourriture, le taux métabolique de l'animal augmente. La 

production de chaleur métabolique liée à la prise alimentaire (HIF for Heat Increment Feeding) 

est également connue sous le nom d'action dynamique spécifique (SDA for Specific Dynamic 

Action) ou d'effet thermique des aliments (Favilla et Costa, 2020). Le HIF consiste en la 

libération de chaleur lors de la digestion, l’absorption, la transformation, l'assimilation des 

nutriments en particulier lors de l’hydrolyse des macronutriments (Brody et Lardy, 1946 ; 

Blaxter, 1989). 

 

1.4.1.3 La thermogénèse musculaire et frissonnante 

 

Lors de l’activité musculaire, l’énergie chimique n’est pas entièrement transformée en 

énergie mécanique (seul ~20 % de l’énergie chimique est convertie en énergie mécanique), le 

reste, considéré comme un déchet, est transformé en énergie thermique (Hochachka, 1974 ; 

Block, 1994) et est utilisée par certains organismes pour élever leur température corporelle 

localement (Carey et al., 1971 ; Block, 1991 ; Block et Finnerty, 1994a ; Dickson et Graham, 

2004 ; Davenport, 2012 ; Watanabe et al., 2015).  

La production de chaleur métabolique associée à l’activité musculaire peut être 

également issue d’une contraction musculaire involontaire, la thermogénèse est alors dite 

frissonnante. Comme pour la contraction musculaire volontaire, les neurones moteurs relâchent 

les neurotransmetteurs au niveau de l’espace synaptique du muscle. Toutefois, au lieu que la 

contraction des fibres soit simultanée, la contraction se réalise de façon asynchrone entre les 

myofibrilles et les sarcomères (= élément constitutif de base des myofibrilles, structure 

cellulaire responsable de la contraction des fibres musculaires). Puisque la contraction est 

réalisée de façon asynchrone, ce processus ne produit aucun travail mécanique, mais seulement 

de la chaleur. Ce mécanisme de production de chaleur métabolique est temporaire et utilisé par 

tous les vertébrés (Block, 1994 ; Hohtola, 2004) en complément mineur des autres mécanismes 

de thermogénèse car étant trop demandeur d’un point de vue énergétique, il est considéré 

comme inefficace lors de l’exposition prolongée au froid. 
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1.4.2 Le mécanisme de production de chaleur métabolique exclusif aux endothermes : la 

thermogénèse non-frissonnante 

 
Les mammifères placentaires disposent d’un tissu particulier, nommé tissu adipeux brun 

(ou BAT pour Brown Adipose Tissue), qui joue un rôle prépondérant dans la production de 

chaleur métabolique (Hayward et Lisson, 1992). Contrairement au tissu adipeux « normal » (le 

tissu adipeux blanc ou lard ou blubber), le tissu adipeux brun est spécialisé dans la production 

de chaleur et participe à la thermogenèse dite non-frissonnante (NST pour Non-Shivering 

thermogenesis ; Nibbelink et al., 2002). Les adipocytes du tissu adipeux brun, comparés à ceux 

du tissu adipeux blanc, comptent un nombre de gouttelettes lipidiques et de mitochondries plus 

élevé (Hayward et Lisson, 1992 ; Cannon et Nedergaard, 2004 ; Figure 5).  

 

           

Figure 5 : A gauche, localisation du tissu adipeux brun chez le grand dauphin commun (Tursiops 

truncatus MONTAGU, 1821). Les artères et les veines qui irriguent le tissu adipeux brun sont 

respectivement représentées en rouge et en bleu. A droite, représentation schématique d’un adipocyte 

brun et d’un adipocyte blanc. Figure créée avec BioRender.com. 

 

C’est au niveau de la protéine membranaire UCP1 (UnCoupling Protein 1), aussi 

appelée thermogénine située dans la membrane cellulaire des mitochondries que la production 

de chaleur métabolique a lieu (Hayward et Lisson, 1992 ; Clarke et Pörtner, 2010 ; Rowland et 

al., 2015 ; Bal et Periasamy, 2020). Dans les cellules, la force protomotrice, générée par le 

gradient de protons établi au travers de la membrane interne mitochondriale par la chaîne 

respiratoire, est utilisée par les ATP-synthases pour produire de l’ATP. Or, dans les cellules du 

tissu adipeux brun, la protéine UCP1 capture une partie de ce flux de protons de l’ATP-synthase 
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pour produire de la chaleur (Cannon et Nedergaard, 2004 ; Oelkrug et al., 2015 ; Figure 6). Il 

en résulte une production d’ATP plus faible, mais une production de chaleur plus importante.  

 

 

Figure 6 : Schéma illustrant le fonctionnement de la protéine transmembranaire UCP1. Figure créée 

avec BioRender.com. 

 

Le tissu adipeux brun est particulièrement présent chez les mammifères de petites tailles 

et les nouveau-nés des grands mammifères (Bal et al., 2016). Chez les grands mammifères, il 

disparaît au cours de la croissance car l’isolation anatomique et physiologique, combinée au 

métabolisme de base, suffisent à maintenir une température corporelle élevée et constante. 

Toutefois, certaines exceptions existent notamment pour les Cetacea chez qui ce tissu est encore 

présent au stade adulte (Lagenorhynchus obliquidens GILL, 1865 (~ 50 kg), Tursiops truncatus 

(20 et 170 kg), Phocoenoides dalli TRUE, 1885 (~ 170 kg) et Phocoena phocoena LINNÆUS, 

1758 (~ 40 kg ; Hashimoto et al., 2015).  

Chez les Aves, il n’y a pas de tissu adipeux brun ni de protéines UCP1 (Newman, 2011). 

Walter et Seebacher (2009) ont suggéré que l'adénine nucléotide translocase (ANT) pourrait 

être impliquée dans la thermogenèse sans frissons dans le muscle squelettique. Cependant, les 

mécanismes moléculaires impliqués dans cette source de chaleur métabolique ne sont pas 

totalement clairs (Legendre et Davesne, 2020). 
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1.5 Mécanismes de régulation de la température corporelle chez les 

vertébrés marins  

 

La thermorégulation est très énergivore et ceci est d’autant plus exacerbé dans 

l’environnement marin très conducteur d’un point de vue thermique (la conductivité thermique 

de l’eau (0,6 W.m-1.K-1) est environ 25 fois supérieure à celle de l’air (0,025 W.m-1.K-1) à 

20 °C ; Nadel, 1984 ; Dejours, 1987). En plus des variations de température au sein de leur aire 

de répartition, les vertébrés marins à respiration pulmonaire (Cetacea, Pinnipedia et 

Chelonioidea) sont soumis à d’importantes variations de température environnementale sur une 

échelle de temps très courte lorsqu’ils effectuent des plongées pour accéder à leur nourriture 

(Figure 7). 

 

 

Figure 7 : Profondeur moyenne de plongée de quelques espèces de vertébrés marins à respiration 

pulmonaire. Le gradient de couleur illustre le gradient thermique des masses d’eau en fonction de la 

profondeur. Figure extraite et modifiée d’après Favilla et Costa (2020). 
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Les vertébrés marins, qu’ils soient endothermes ou ectothermes, perdent 

continuellement de la chaleur en direction de leur environnement. Les pertes de chaleur peuvent 

se faire selon différents mécanismes physiques : 

- La conduction, qui correspond à un transfert d’énergie entre deux corps en contact par 

l’intermédiaire de l’agitation des molécules du corps chaud vers le corps froid. Les 

paramètres clés de ce mécanisme sont la conductivité thermique de l’objet qui transmet 

la chaleur et le gradient de température entre les deux objets. 

- La convection, correspondant au transfert de chaleur par l’intermédiaire d’un 

déplacement de matière.  

- La radiation ou rayonnement thermique défini par un transfert d’énergie sous la forme 

d’un rayonnement électromagnétique. Ce rayonnement est d’autant plus énergétique si 

le corps émetteur est chaud. 

- L’évaporation, correspondant au passage de l’état liquide à gazeux. Ce changement 

d’état utilise l’énergie du corps ce qui tend à diminuer la température corporelle. 

 

Lors des plongées, les principaux mécanismes de pertes de chaleur sont la conduction 

et la convection. Les pertes de chaleur liées à l’évaporation et la radiation sont minimes lorsque 

les organismes entièrement aquatiques (Cetacea) sont en surface du fait du temps passé qui reste 

assez court (seulement pour la respiration chez les vertébrés marins à respiration pulmonaire). 

En revanche, les organismes amphibies tels que les Pinnipedia peuvent sur la terre ferme perdre 

de la chaleur par radiation et évapotranspiration. Dans les sections ci-dessous, les mécanismes 

de régulation de la température corporelle de tous les vertébrés marins ne seront pas développés 

puisqu’une attention particulière sera portée sur les Cetacea, les Osteichthyes et les 

Chondrichthyes ainsi que les Chelonioidea. 

 

1.5.1 Régulation de la température corporelle chez les Cetacea 

 

Les Cetacea sont entièrement aquatiques et sont séparés en deux clades (Figure 8) : les 

Mysticeti FLOWER, 1864, regroupant les « baleines » dépourvus de dents (e.g. baleines à fanons) 

et les Odontoceti FLOWER, 1867, regroupant les « baleines à dents » (e.g. marsouins, dauphins, 

cachalot). Les Odontoceti sont généralement plus petits que les Mysticeti, bien que le grand 

cachalot (Physeter macrocephalus LINNÆUS, 1758) puisse mesurer jusqu’à plus de 20 m. 
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Concernant l’alimentation, les Mysticeti se nourrissent de krill en filtrant l’eau à travers les 

fanons tandis que les Odontoceti se nourrissent de poissons et de céphalopodes en utilisant la 

chasse par poursuite ou des stratégies sociales (Nøttestad et al., 2002 ; Deecke et al., 2005 ; 

Visser et al., 2008). Certains, comme notamment les orques (Orcinus orca LINNÆUS, 1758), se 

nourrissent également de petits mammifères marins (Cetacea et Pinnipedia ; Heyning et 

Dahlheim, 1988 ; Guinet, 1991, 1992 ; Guinet et al., 2007). Les Cetacea vivent dans tous les 

océans du globe dans des eaux dont la température varie entre - 2 et 30 °C et sont capables de 

maintenir une température corporelle interne constante aux alentours de 36 ± 2 °C (Morrison, 

1962 ; Hampton et al., 1971 ; Yeates et Houser, 2008), grâce à la production de chaleur 

métabolique et à la limitation des pertes de chaleur en direction de l’environnement par 

l’intermédiaire d’adaptations morphologiques, physiologiques et comportementales. 

 

 

Figure 8 : Phylogénie simplifiée des Cetacea. Figure extraite et modifiée d’après McGowen et al. 

(2020).  

 

Tout d’abord, les Cetacea possèdent une morphologie globale plus ou moins cylindrique 

et leur masse corporelle parfois importante leur permet de conserver un rapport surface / volume 

faible et donc de limiter les pertes de chaleur (Innes et al., 1990 ; Gearty et al., 2018). Par 

ailleurs, les Cetacea vivant dans les eaux polaires ont une morphologie quelque peu différente 
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de celle des organismes tropicaux. Le béluga (Delphinapterus leucas PALLAS, 1776) et le narval 

(Monodon monoceros LINNÆUS, 1758), par exemple, possèdent des membres réduits et une 

nageoire dorsale très peu développée, voire inexistante, par rapport au grand dauphin commun 

dont la répartition géographique est principalement au niveau des zones tropicales et tempérées 

(Figure 9). Ces structures sont généralement très vascularisées, leur réduction en taille permet 

de réduire de façon importante les pertes de chaleur (Règle de Allen, 1877 ; Tilkens et al., 

2007 ; Symonds et Tattersall, 2010).  

 

         

Figure 9 : Morphologie générale de deux espèces d’Odontoceti (Cetacea). A gauche, un béluga 

(Delphinapterus leucas) et à droite, un grand dauphin commun (Tursiops truncatus). Les deux 

spécimens ne sont pas à l’échelle. 

 

En complément de cette morphologie cylindrique facilitant la rétention de chaleur, les 

Cetacea sont entourés d’une couche de tissu adipeux (blanc et brun), qui permet d’isoler 

thermiquement les organes vitaux en réduisant la conduction (Figure 10).  

 

 

Figure 10 : Profil de température (courbe bleue) en fonction de la profondeur par rapport à la peau d’une 

baleine de Minke (Balaenoptera acutorostrata LACEPEDE, 1804) mâle de 3,45 t. La droite pointillée 

indique la température de l’eau. Figure extraite et modifiée de Folkow et Blix (1992). 
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Contrairement aux poils et aux plumes qui sont des téguments externes, le lard est sous-

cutané (Davis, 2019). Son efficacité est dépendante de deux facteurs : l’épaisseur, variable selon 

les espèces, et la concentration en lipides qui joue un rôle majeur dans la conductivité thermique 

(Figure 11 ; Worthy et Edwards, 1990 ; Bagge et al., 2012). Le tissu adipeux blanc (ou lard) 

possède une conductivité thermique relativement faible (environ 1/10 de celle de l’eau). De 

plus, la présence de ce tissu permet aux Cetacea d’avoir une température au niveau de la surface 

de la peau quasiment égale à celle de l’eau, et donc de réduire de façon considérable le gradient 

de température (Castellini, 2009 ; Castellini et al., 2009). Le lard offre une meilleure isolation 

que la fourrure ou les plumes pour les vertébrés réalisant des plongées profondes. En effet, lors 

des plongées, la pression augmente et comprime la couche d’air emprisonnée dans la fourrure 

ou les plumes impliquant une perte significative d’efficacité en termes d’isolation. 

 

 

Figure 11 : Conductivité de la couche de tissu adipeux (blubber) en fonction de l’épaisseur pour 

différentes espèces de mammifères marins et de la tortue luth au regard de leur distribution latitudinale 

et de leur masse corporelle. Figure modifiée d’après Favilla et Costa (2020). 
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Le tissu adipeux blanc est un tissu dynamique dont l’épaisseur varie selon la saison, le 

statut reproducteur et l’environnement de vie (Rosen et Renouf, 1997 ; Mellish et al., 2007 ; 

Montie et al., 2008 ; Noren et Wells, 2009 ; Cornick et al., 2016). Chez les Cetacea, la couche 

de lard est par exemple absente au niveau des membres et du rostre (Dunkin et al., 2005 ; 

Hashimoto et al., 2015 ; Figure 12). L’absence de cette couche adipeuse isolante augmente 

l’amplitude de température des membres qui peut aller jusqu’à 10 °C alors que la température 

du tronc ne varie que de 0,5 °C (Tomilin, 1950).  

 

 

Figure 12 : CT scan d’un dauphin à flancs blancs du Pacifique (Lagenorhynchus obliquidens, en haut) 

et d’un marsouin de Dall (Phocoenoides dalli, en bas). Les flèches indiquent le lard, a : vertèbre, 

b : poumon, c : cœur, d : muscles squelettiques, e : intestin, f : melon, g : cerveau, h : foie, i : cavité 

thoracique, j : cavité abdominale, k : œil. Echelle = 10 cm. Photographies extraites de Hashimoto et al. 

(2015). 

 

Les membres n’étant pas isolés par la couche de lard, ils représentent les principales 

fenêtres thermiques chez les mammifères marins (Cetacea, Sirenia et Pinnipedia) puisqu’ils 

sont le lieu privilégié de pertes de chaleur (Kanwisher et Sundnes, 1966 ; Kasting et al., 1989). 

Toutefois, les pertes de chaleur doivent être limitées pour éviter que le sang ne refroidisse trop 

et entraîne un choc thermique au niveau du cœur. Pour limiter les pertes de chaleur, les vertébrés 

marins, et notamment les Cetacea, disposent de nombreuses adaptations morphologiques, 

physiologiques et comportementales. Ils sont en particulier munis d’échangeurs de chaleur à 

contre-courant au niveau des nageoires pectorales, de la nageoire dorsale et de la nageoire 

caudale (Scholander et Schevill, 1955 ; Tomilin, 1967 ; Elsner et al., 1974 ; Rommel et Caplan, 
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2003) mais aussi au niveau de la langue chez la baleine grise (Eschrichtius robustus 

LILLJEBORG, 1861 ; Heyning, 2001). Les échangeurs de chaleur à contre-courant sont des 

structures vasculaires qui limitent les pertes de chaleur au niveau des tissus périphériques par 

un arrangement spatial particulier des artères et des veines. Le sang arrive dans les tissus 

périphériques par les artères et repart vers le cœur par les veines. Lors du trajet en direction des 

extrémités, le sang perd de la chaleur et repart donc plus froid. Pour éviter qu’il n’arrive trop 

froid au cœur et ne refroidisse la masse viscérale, le sang « chaud » circulant dans les artères 

réchauffe celui circulant dans les veines avant qu’il ne retourne au cœur (Figure 13). Cet 

arrangement permet de transférer l’énergie thermique d’un fluide à l’autre sans les mélanger. 

 

 

Figure 13 : Représentation schématique du fonctionnement d’un échangeur de chaleur à contre-courant. 

 

En plus des échangeurs de chaleur à contre-courant, les Cetacea possèdent une autre 

adaptation cardio-vasculaire pour limiter les pertes de chaleur : les anastomoses entre les 

vaisseaux artériels et veineux ou anastomoses artério-veineuses (AAV). Les AAV sont des 

vaisseaux sanguins hautement innervés, situés dans la couche dermique, qui permettent de 

diriger le flux sanguin soit en direction de la surface de la peau soit en profondeur en fonction 

du besoin de conserver ou de dissiper la chaleur corporelle (Figure 14). Lorsque la température 

corporelle est proche de la température critique inférieure, la dilatation des capillaires au sein 

du derme et la contraction des capillaires proches de la surface de la peau, dirige le sang dans 

les vaisseaux enfouis dans le derme, limitant les pertes de chaleur. Inversement, lorsque la 

température corporelle est proche de la température critique supérieure les mécanismes inverses 

se mettent en place et le sang irrigue les tissus proches de la surface de la peau, permettant une 

dissipation de la chaleur par conduction (Figure 14). 
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Figure 14 : Représentation schématique de la réponse vasomotrice face à des conditions de températures 

environnementales basses (à gauche) et élevées (à droite). Figure modifiée d’après Moyes et Schulte 

(2014). 

 

Par l’intermédiaire des sources de chaleurs et des différents mécanismes de rétention de 

la chaleur corporelle (Figure 15), les Cetacea possèdent une température corporelle interne 

élevée et constante.  

 

 

Figure 15 : Synthèse des mécanismes de production (cercles blancs) et de rétention (cercles gris) de la 

chaleur corporelle chez les Cetacea. 
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1.5.2 Régulation de la température corporelle chez les Chondrichthyes et les Osteichthyes 

 

La majorité des Chondrichthyes et des Osteichthyes, sont des organismes ectothermes 

poïkilothermes dont la température corporelle varie avec celle de l’eau dans laquelle ils vivent. 

En effet, l'absence de mécanisme pour retenir la chaleur corporelle signifie que la chaleur 

générée de manière endogène par le métabolisme et par la contraction musculaire lors de la 

nage est rapidement transférée par conduction et convection à travers la surface corporelle et le 

sang à travers les branchies (Bernal et al., 2001, 2012). La stratégie la plus utilisée pour 

augmenter et réguler la température corporelle chez ces organismes est comportementale. Ils 

recherchent les environnements propices au gain de chaleur en migrant verticalement dans la 

colonne d’eau ou horizontalement (le requin-baleine Rhinchodon typus SMITH, 1828, Nakamura 

et al., 2015 ; le brochet Esox lucius LINNAEUS, 1758, Nordahl et al., 2020). Cette 

thermorégulation comportementale est particulièrement observée chez les espèces de petite 

taille et les juvéniles, puisque de nombreux individus migrent entre les masses d’eau et passent 

la quasi-totalité du temps à la surface où les températures sont les plus élevées (Dizon et al., 

1974 ; Steffel et al., 1976 ; Kitagawa et al., 2004). Chez les individus adultes, la taille corporelle 

joue un rôle important pour limiter la perte de chaleur par l’intermédiaire de l’inertie thermique. 

Plus un organisme possède une masse corporelle élevée, plus le rapport volume/surface va 

diminuer et donc les pertes de chaleur diminuer elles aussi (gigantothermie ; Paladino et al., 

1990). Ceci est également valable pour les ectothermes disposant d’une taille considérable (le 

requin bleu Prionace glauca LINNAEUS, 1758, Carey et al., 1990 ; Rhinchodon typus, Nakamura 

et al., 2020).  

 

Toutefois, certains groupes comme les Lamnidae MÜLLER & HENLE, 1838, les Thunnini 

STARKS, 1910, les Istiophoridae RAFINESQUE, 1810, les Xiphiidae SWAINSON, 1839 et le 

saumon des Dieux (Lampris guttatus BRÜNNICH, 1788) disposent de températures corporelles 

élevées grâce à leur capacité à produire de la chaleur métabolique et à la présence d’adaptations 

anatomiques et physiologiques leur permettant de conserver leur chaleur métabolique (Carey et 

Teal, 1966 ; Carey et al., 1971 ; Carey 1982 ; Bernal et Sepulveda, 2005 ; Wegner et al., 2015 ; 

Franck et al., 2019). Ces organismes sont qualifiés d’endothermes puisque la source principale 

de chaleur leur permettant d’augmenter leur température corporelle est métabolique. 

Parmi les Lamnidae, le requin saumon (Lamna ditropis HUBBS, 1947) est capable de 

réguler sa température corporelle entre 20 et 30 °C, soit plus de 20 °C au-dessus de la 

température des eaux de l’Alaska dans lesquelles il vit (Figure 16 ; Bernal et Sepulveda, 2005 ; 
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Bernal et al., 2012). Chez le requin mako (Isurus oxyrinchus RAFINESQUE, 1810) et le requin-

taupe commun (Lamna nasus BONNATERRE, 1788), la température corporelle est 3 à 6 °C 

supérieure à celle de son environnement (Block et Carey, 1985). Il semblerait que cette 

différence de température soit significative puisque chez les organismes ectothermes, l’écart 

entre la température corporelle et celle de l’eau environnante n’est jamais supérieur à 2,7 °C 

(Sepulveda et al., 2007).  

 

Figure 16 : Température corporelle (courbe rouge) en fonction de la distance à la peau d’un Alopiidae 

BONAPARTE, 1838 ectotherme, Alopias pelagicus NAKAMURA, 1935 (à gauche) et d’un Lamnidae 

endotherme Lamna ditropis (à droite). La droite bleue indique la température de l’eau environnante. 

Figure modifiée d’après Bernal et al. (2012). 

 

Chez les Thunnini, le thon jaune (Thunnus albacares BONNATERRE, 1788) et la bonite 

à ventre rayé (Katsuwonus pelamis LINNÆUS, 1758) maintiennent des températures corporelles 

respectivement de 5 °C et 9 °C supérieures à celle de leur environnement (Carey et al., 1971 ; 

Linthicum et Carey, 1972) alors que le thon rouge de l’Atlantique (Thunnus thynnus LINNÆUS, 

1758) est capable de maintenir une température corporelle entre 25 et 32 °C, soit parfois jusqu’à 

10°C au-dessus de celle de son environnement (Carey et Teal, 1966 ; Carey et al., 1971  ; Figure 

17). L’espadon (Xiphias gladius LINNÆUS, 1758) et le voilier de l’Indo-Pacifique 

(Istiophorus platypterus SHAW, 1792) affichent, quant à eux, des températures au niveau du 

crâne jusqu’à 10 °C supérieures à celle du milieu (Carey, 1982).  
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Figure 17 : Représentation graphique de la température musculaire en degrés Celsius (°C) de différentes 

espèces de Thunnini en fonction de la température de l’eau. Figure modifiée d’après Carey et Teal 

(1966). 

 

La production de chaleur métabolique chez les Lamnidae et les Thunnini se fait par 

l’activité des muscles locomoteurs (ex. : Carey et al., 1971). La chaleur métabolique par ce 

mécanisme est si importante qu’il est quelques fois appelée « endothermie des muscles rouges » 

(RM endothermy pour Red Muscle Endothermy ; Block et Finnerty, 1994 ; Carlson et al., 2004 ; 

Dickson et Graham, 2004 ; Bernal et al., 2012 ; Watanabe et al., 2015). Puisque ces organismes 

sont obligés de nager continuellement pour respirer, la production de chaleur est constante 

(Carey et al., 1985 ; Fudge et Stevens, 1996 ; Bernal et al., 2001). Cette chaleur est ensuite 

redistribuée au corps par la « red muscle vein » (Wolf et al., 1988 ; Bernal et Sepulveda, 2005) 

puis gardée grâce aux échangeurs de chaleur à contre-courant (Stevens et Neill, 1978 ; Carey 

et al., 1981 ; Goldman, 1997). Les échangeurs de chaleur à contre-courant sont présents au 

niveau du crâne, des viscères et des muscles permettant de limiter de façon drastique les pertes 

de chaleur associées à l’irrigation des tissus (Carey et al., 1971).  La conservation de la chaleur 

se fait également grâce à l’internalisation des muscles rouges ; proches de la colonne vertébrale 

(Figures 16 & 18) la dissipation de la chaleur produite par ces muscles vers l’extérieur est 

limitée puisque les muscles blancs agissent comme un tissu isolant (Graham et al., 1983). 

Contrairement aux mammifères ou oiseaux qui possèdent un tel différentiel thermique avec leur 

environnement, les Lamnidae et les Thunnini ne possèdent pas de poils, pas de plumes ni de 
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couche de tissu adipeux. Ceci démontre l’efficacité remarquable du réseau cardio-vasculaire 

(reta mirabile) chez ces organismes.  

 

 

Figure 18 : Photographies illustrant la position des muscles rouges chez l’espadon (Xiphias gladius, à 

gauche) et le thon rouge de l’Atlantique (Thunnus thynnus, à droite). Les photographies représentent 

une section des muscles dorsaux en vue antérieure. 

 

Les « poissons épées » regroupant les marlins (Istiophoridae) et l’espadon (Xiphiidae, 

Xiphias gladius), contrairement aux Lamnidae et auxThunnini, ne produisent que très peu de 

chaleur par l’intermédiaire des muscles locomoteurs. La chaleur métabolique est 

essentiellement produite au sein des muscles extra-oculaires (Carey, 1982 ; Block, 1986 ; Block 

et Finnerty, 1994a), qui démunis leur action contractile apparaissent comme des tissus 

spécialisés dans la production de chaleur à l’image de ce que l’on retrouve chez la carangue 

papillon Gasterochisma melampus RICHARDSON, 1845 (Block et Finnerty, 1994b ; Dickson et 

Graham, 2004). Associé à ces muscles extra-oculaires, les « poissons épées » disposent d’un 

système d’échangeurs de chaleur à contre-courant (Block, 1986, 1991), enfoui au sein d’un 

amas de tissu adipeux, ce qui permet de conserver de façon très efficace la chaleur produite à 

l’échelle du crâne (Carey, 1982).  

Enfin, le saumon des Dieux ou opah (Lampris guttatus) est actuellement le seul 

Osteichthyes considéré comme un véritable endotherme (sensus Mammalia et Aves). La source 

de production de chaleur chez l’opah est encore actuellement débattue. Pour certains auteurs, 

la production de chaleur se fait par voie musculaire, via le battement des nageoires pectorales 

(Davesne et al., 2018) alors que pour d’autres, elle s’apparenterait plutôt à de la thermogénèse 

non-frissonnante (Wegner et al., 2015 ; Franck et al., 2019). En effet, l’opah dispose de deux 

types de tissus musculaire au niveau de la musculature pectorale : les muscles contractiles 
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rouges, impliqués dans le battement des nageoires pectorales, et les muscles rouges foncés qui 

disposent de niveaux très élevés en sarcolipine (Franck et al., 2019 ; Bal et Periasamy, 2020). 

La sarcolipine est un médiateur important de la thermogenèse musculaire sans frissons. Elle 

provoque l'arrêt du pompage des ions Ca2+ par les protéines Ca2+-ATPases du réticulum 

sarcoplasmique, mais continue d'hydrolyser l'ATP, libérant ainsi l'énergie sous forme de 

chaleur (Bal et Periasamy, 2020 ; Legendre et Davesne, 2020) sans contraction musculaire 

(Davesne et al., 2019). La chaleur produite est conservée par l’action des échangeurs de chaleur 

à contre-courant présents jusqu’au niveau des branchies (Davesne et al., 2018), lieu de pertes 

de chaleur préférentiel chez les Osteichthyes (Brill et al., 1994 ; Runcie et al., 2009 ; Wegner 

et al., 2015). 

Il existe donc beaucoup d’adaptations similaires chez les Chondrichthyes et 

Osteichthyes endothermes au niveau des adaptations pour permettre les efforts demandés à leur 

mode de vie épipélagiques (Bernal et al., 2001 ; Polovina et al., 2008). L’endothermie chez les 

Osteichthyes en particulier résulte d’une suite de spécialisations impliquant une augmentation 

de la production de chaleur et une réduction des pertes (Figure 19). La température élevée des 

muscles est facilitée par l’internalisation des muscles rouges locomoteurs et l’apparition d’un 

système d’échangeur de chaleur à contre-courant qui permet de conserver et de redistribuer la 

chaleur au travers du corps ou de la focaliser au niveau de zones précises. Cependant, ces 

organismes ne peuvent être qualifiés d’homéothermes puisque leur température corporelle n’est 

pas constante quelle que soit la température du milieu (Figure 17). 

 

Figure 19 : Synthèse des mécanismes de production (cercles blancs) et de rétention (cercles gris) de la 

chaleur corporelle chez les Thunnini et Lamnidae, les Xiphidae et les Osteichthyes au sens large. 
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1.5.3 Régulation de la température corporelle chez les Chelonioidea 

 

Le clade Chelonioidea regroupe toutes les tortues marines. Il existe au sein de ce clade 

2 familles (Cheloniidae et Dermochelyidae) dans lesquelles se repartissent respectivement 5 et 

1 genres.  Seul le genre Lepidochelys FITZINGER, 1843 possède 2 espèces (Figure 20 ; Duchene 

et al., 2012). 

 

 

Figure 20 : Phylogénie des Chelonioidea. Figure extraite et modifiée d’après Duchene et al. (2012). 

 

Outre la thermorégulation comportementale, les tortues marines disposent d’adaptations 

physiologiques leur permettant de limiter les pertes de chaleur et donc d’avoir des températures 

corporelles parfois quelques degrés supérieurs à celle de leur environnement de vie (Heath et 

McGinnis, 1980 ; Standora et al., 1982 ; Spotila et Standora, 1985 ; Davenport, 1997). 

Les données de température issues de plusieurs études indiquent une production de 

chaleur au niveau des muscles pectoraux chez la tortue verte (Chelonia mydas LINNÆUS, 1758 ; 

Standora et al., 1982) et la tortue caouanne (Caretta caretta LINNÆUS, 1758 ; Sakamoto et al., 

1990 ; Sato et al., 1994, 1995) qui leur permettrait d’avoir une température corporelle au niveau 

des membres antérieurs 8 °C supérieure à celle du milieu alors qu’elle ne l’est que de 1 ou 2 °C 

au niveau du plastron (Standora et al., 1982). Toutefois, la tortue verte n’est capable de 

maintenir ce gradient de température que lorsqu’elle évolue dans des eaux dont la température 

est supérieure à 20 °C (Bostrom et al., 2010). Frair et al. (1972) ont mesuré une température 
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corporelle de 25 °C chez une tortue luth (Dermochelys coriacea VANDELLI, 1761) évoluant 

dans une eau à 7 °C. Une telle observation suppose un métabolisme plus élevé chez les 

Dermochelyidae par rapport à celui des Cheloniidae, qui dans des conditions identiques seraient 

léthargiques (James et Mrosovsky, 2004). A la suite de cette observation, de nombreuses études 

ont porté sur la thermophysiologie de cette espèce et notamment en ce qui concerne l’éventuelle 

présence d’une source de chaleur métabolique (Paladino et al., 1990 ; James et Mrosovsky, 

2004) qui s’additionnerait avec la chaleur produite par les muscles pectoraux (Goff et Stenson, 

1988 ; Davenport et al., 1990 ; Bostrom et al., 2010). Des hypothèses ont été formulées comme 

celle de Goff et Stenson (1988) pour qui la chaleur proviendrait d’un tissu thermogénique 

semblable au tissu adipeux brun des mammifères placentaires mais, à ce jour, aucune preuve 

d’un tel tissu n’a été démontrée. 

En ce qui concerne les mécanismes de limitation des pertes de chaleur, la masse 

corporelle de certaines espèces de tortues marines (jusqu’à 700 kg pour la tortue luth ; 

Dermochelys coriacea) est un excellent moyen de rétention de la chaleur (Paladino et al., 1990). 

De plus, bien que des échangeurs de chaleur à contre-courant bien développés ne soient présents 

qu’au niveau des membres des tortues luth (Greer et al., 1973), il a été suggéré que le système 

cardio-vasculaire et les anastomoses artério-veineuses situées dans les membres des tortues 

vertes, Chelonia mydas, et des tortues caouannes, Caretta caretta, permettaient de limiter les 

pertes de chaleur (Mrosovsky, 1980 ; Hochscheid et al., 2002). Les Chelonioidea disposent 

également d’une couche de graisse tapissant à la fois le plastron, le cou, les nageoires 

postérieures et la queue (Pritchard, 1971 ; Goff et Stenson, 1988 ; Kwan, 1994 ; Davenport et 

al., 2009 ; Walcott et al., 2012). Néanmoins, il semblerait que cette couche de tissu adipeux 

remplisse plus une fonction de stockage d’énergie plutôt qu’une fonction d’isolation thermique 

(Kwan, 1994), bien que cela soit remis en cause pour la tortue luth (Davenport et al., 2009). En 

effet, chez la tortue luth le tissu adipeux est composé à la fois de tissu adipeux blanc et brun. Il 

entoure l’œsophage et occupe environ 21 % du volume total du crâne (Mrosovsky, 1980 ; 

Davenport et al., 1990). L’épaisseur de cette couche isolante est d’environ 5 cm mis à part au 

niveau des membres où elle est plus fine, ce qui permet de faciliter les échanges thermiques 

avec l’environnement.  

Ainsi, la production de chaleur, couplée à l’isolation de ces organismes, pourrait 

expliquer la présence de températures corporelles aussi élevées chez les Chelonioidea (Figure 

21 ; Wallace et Jones, 2000).  
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Figure 21 : Synthèse des mécanismes de production (cercles blancs) et de rétention (cercles gris) de la 

chaleur corporelle chez les Cheloniidae et les Dermochelyidae. 

 

 

1.6 Mécanismes de thermolyse chez les vertébrés marins 

 

Chez les ectothermes (Huey et Stevenson, 1979) et les endothermes (Speakman et Król, 

2010) les performances physiologiques déclinent rapidement lorsque la température corporelle 

dépasse la température critique supérieure de la zone de thermoneutralité. Alors que la 

conservation de la chaleur est un challenge pour tous les vertébrés marins, à certaines occasions 

il est nécessaire pour ces organismes de dissiper l’excès de chaleur notamment lorsqu’ils 

chassent ou se reproduisent. 

L’hétérogénéité thermique de la colonne d’eau permet aux vertébrés marins de 

thermoréguler de façon comportementale. Une étude fondée sur le suivi télémétrique a suggéré 

que les tortues luth peuvent plonger dans des eaux plus froides pour éviter l’hyperthermie 

lorsqu'elles sont dans les masses d’eau tropicales (Wallace et al., 2005). Néanmoins, certaines 

prédictions issues de modèles théoriques suggèrent que les Chelonioidea pourraient éliminer 

l'excès de chaleur simplement en diminuant leur activité (Bostrom et Jones, 2007) tout en 

perfusant les tissus périphériques (Bostrom et al., 2010). Pour les Chondrichthyes et les 

Osteichthyes, les informations concernant les mécanismes d’élimination de l’excès de chaleur 
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sont rares. Toutefois, il semblerait que les migrations dans la colonne d’eau pourraient être un 

excellent moyen d’éviter l’hyperthermie (Carey et al., 1990 ; Nakamura et al., 2020).  

A ma connaissance, aucune preuve directe de plongée profonde pour thermoréguler n’a 

été reportée chez les Cetacea. Or, il a été observé que les baleines boréales (Balaena mysticetus 

LINNÆUS, 1758) quittent certaines régions avant la hausse des températures alors même que les 

possibilités d'alimentation y atteignent leur apogée, ce qui suggère une stratégie d’évitement 

(Chambault et al., 2018). De plus, les Cetacea, contrairement aux Phocidae GRAY, 1821 

(Marshall et al., 2006) et aux Otariidae GRAY, 1825 (Rotherham et al., 2005 ; Loza et al., 2019), 

ne peuvent évacuer le surplus de chaleur par la transpiration puisqu’ils ne possèdent pas de 

glandes sébacées et donc ne peuvent transpirer (Hecker et al., 2017 ; Espregueira Themudo et 

al., 2020). En effet, les mécanismes de thermolyse, c’est-à-dire de déperdition de la chaleur par 

l’organisme, sont chez les Cetacea très modifiés puisque leur réadaptation à la vie aquatique a 

conduit à de profondes modifications de leur peau (Giacometti, 1967 ; Oh et al., 2015). Pour 

éviter l’hyperthermie, le grand dauphin commun (Tursiops truncatus), à l’image du phoque 

commun (Phoca vitulina LINNÆUS, 1758), redistribue via le système vasculaire la chaleur du 

tronc vers les extrémités de son corps afin de dissper l’excès de chaleur (Hammel et al., 1977 ; 

Heath et Ridgway, 1999). 
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Chapitre II : Les reptiles marins du Mésozoïque 

 

2.1 La Terre au Mésozoïque 

 

Le Mésozoïque est une ère géologique qui s'étend de 251,9 Ma à 66 Ma (Figure 22 ; 

Gradstein et al., 2020). Il est composé de trois périodes : le Trias (251,9 Ma à 201,4 Ma), le 

Jurassique (201,4 Ma à 143,1 Ma) et le Crétacé (143,1 Ma à 66,0 Ma). Le Mésozoïque est 

délimité par deux des cinq grandes extinctions de masse qui ont ponctué l’histoire de la Terre : 

la crise biologique du Permo – Trias (exemple : Erwin, 1990 ; Jin et al., 2000 ; Song et al., 

2012) et celle du Crétacé – Paléogène (exemple : Alvarez et al., 1980 ; Schulte et al., 2010 ; 

Lowery et al., 2020). Le Mésozoïque est également la période de l’histoire de la Terre au cours 

de laquelle la dislocation de la Pangée a eu lieu, impliquant d’importantes conséquences non 

seulement sur la configuration des terres, mais aussi sur le paléoclimat et sur l'évolution de la 

vie (Stanley et Luczaj, 2015).  

Dans ce chapitre, la paléogéographie et le paléoclimat global du Mésozoïque seront 

brièvement décrits. Une attention particulière sera portée sur la région nord ouest de la Téthys 

(actuelle Europe) au Jurassique puisque les spécimens étudiés dans la suite de ce travail 

proviennent de cette région et de cette période. Dans un second temps, une présentation générale 

des groupes de reptiles marins du Mésozoïque étudiés sera fournie avec notamment une 

synthèse des informations disponibles dans la littérature concernant leur thermophysiologie. 

 

2.1.1 Paléogéographie 

 

Au début du Trias, les terres émergées constituaient un continent unique nommé : la 

Pangée. La Pangée était bordée à l’ouest par l’Océan Panthalassa et à l’Est par le proto-Océan 

Téthys (Figure 22). La Pangée s’est ensuite séparée en deux super-continents : le Gondwana 

au Sud et la Laurasia au Nord (Figure 22). A la fin du Trias, l’Europe occidentale actuelle est 

localisée entre 20 et 40° de latitude nord à l’extrémité ouest de l’Océan Téthys en cours 

d’ouverture (Muttoni et al., 2009). La dislocation de la Pangée se poursuit au Jurassique avec 

notamment l’ouverture de l’Atlantique Nord. Durant cette période, le niveau marin était élevé 

et a donné naissance à de vastes mers épicontinentales (Haq et al., 1988). Au Crétacé, la 
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fragmentation de la Pangée se poursuit et les continents s’individualisent laissant paraître les 

prémices des continents actuels. L’individualisation des continents entraîne alors de grandes 

modifications paléogéographiques, évolutives et paléoclimatiques. En effet, la modification des 

traits de côtes a boulversé la circulation océanique (Holz, 2015). 

 

 

Figure 22 : Echelle des temps géologiques du Mésozoïque (Gradstein et al., 2020) et cartes 

paléogéographiques du Trias inférieur, Jurassique moyen et Crétacé supérieur. Cartes modifiées à partir 

de Deep time maps (http://www.deeptimemaps.com). 

 

  

http://www.deeptimemaps.com/
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2.1.2 Paléoclimat 

2.1.2.1 Contexte général et évolution au cours du Mésozoïque 

 

Le Mésozoïque a longtemps été considéré comme une longue période chaude de 

l’histoire de la Terre (Hallam, 1985 ; Frakes et al., 1992 ; Holz, 2015). Toutefois, les études 

récentes démontrent une certaine instabilité climatique au cours du Mésozoïque, qui pourrait 

être découpée en 3 grandes périodes selon le climat dominant : un climat chaud du Trias au 

Jurassique inférieur, un climat légèrement plus froid du Jurassique supérieur au Crétacé 

inférieur, suivi par un climat chaud à la fin du Crétacé (Frakes et al., 1992 ; Holz, 2015). Les 

périodes chaudes et froides résulteraient principalement de changements de la pression partielle 

en dioxyde de carbone dans l’atmosphère pCO2 (Landwehrs et al., 2021). Le proxy le plus 

fréquemment utilisé pour définir les tendances et les variations de température des océans du 

Mésozoïque est la mesure du δ18O sur les fossiles (Veizer et al., 2000 ; Veizer et Prokoph, 

2015 ; Song et al., 2019).  

Les variations climatiques au Mésozoïque ont eu pour principales causes la disposition 

des continents et les changements de pCO2 atmosphériques (Landwehrs et al., 2021). Au Trias, 

l’arrangement symétrique d’une énorme masse continentale a conduit à un climat global 

caractérisé par une forte saisonnalité (Parrish, 1993), marquée par des épisodes de fortes 

moussons alternant avec des épisodes arides (Kutzbach et Gallimore, 1989 ; Parrish, 1993 ; 

Figure 23). Ce climat « triasique » continental se caractérise par une large amplitude annuelle 

des variations de températures à l'intérieur des terres (Rodwell et Hoskins, 1996). L’absence de 

dépôts glaciaires, de dropstones, de glendonites (pseudomorphoses de l’ikaïte, un minéral 

typique des environnement froids) couplée à la présence de plantes à hautes latitudes suggèrent 

un climat globalement plus chaud qu’actuellement (Boucot et al., 2013). L’occurrence de 

fossiles de reptiles aux alentours de 60°N de latitude plaide également en faveur d’un climat 

chaud (Hammer et al., 2004). 
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Figure 23 : Cartes paléoclimatiques illustrant les différentes ceintures climatiques au Mésozoïque, 

modifiées d’après Boucot et al. (2013). 

  

Le Jurassique est une période chaude mais plus humide que le Trias (Parrish et Curtis, 

1982 ; Price, 1999 ; Suan et al., 2010, 2013). La présence de dropstones et de glendonites 

retrouvés en Sibérie indique par ailleurs des épisodes de refroidissement brefs au cours du 

Jurassique inférieur et moyen, notamment à la fin du Pliensbachien, au Bajocien et au Bathonien 

(Frakes et al., 1992 ; Hallam, 1993 ; Boucot et al., 2013). La végétation présente à cette époque 

à moyenne latitude laisse penser que les températures étaient saisonnièrement froides sans pour 

autant atteindre des valeurs négatives (Rees et al., 2000). Les données isotopiques et 

sédimentologiques suggèrent un refroidissement à la limite Jurassique moyen-Jurassique 

supérieur et supposent la formation d’une calotte polaire, responsable de la diminution drastique 

du niveau marin global à cette période (Dromart et al., 2003). L’observation de migrations des 

faunes d’ammonites et de coraux vers le sud par Cecca et al. (2005) témoigne également de la 

mise en place de conditions plus froides au pôle nord. Le Jurassique supérieur est, quant à lui, 

bouleversé par d’importants changements climatiques (ex. : Frakes et al., 1992 ; Bartolini et 

al., 2003 ; Dromart et al., 2003). Le climat est encore largement influencé par le contraste 

saisonnier comme en témoigne les études de Rees et al. (2000) et de Sellwood et Valdes (2008). 

De plus, l’incursion de bras de mer entre les proto-continents a intensifié l’influence du domaine 

océanique sur le climat et a aboutit à la mise en place de conditions plus tempérées et humides 

ainsi qu’à une saisonnalité moins marquée par rapport au Trias et au Jurassique inférieur 



67 | P a g e  

 

(Parrish, 1993 ; Donnadieu et al., 2006 ; Boucot et al., 2013 ; Chaboureau et al., 2014). Price 

(1999) identifie notamment plusieurs épisodes froids et brefs durant le Tithonien, au travers 

d’arguments sédimentologiques (glendonites et dropstones-tillites), isotopiques et 

paléontologiques.  

Le Crétacé constitue la période la plus longue du Mésozoïque. Cette période est 

considére comme relativement chaude (ex. : Frakes et al., 1992) avec des températures de 

plusieurs degrés supérieurs à la moyenne globale des températures actuelles (exemple : Holz, 

2015). Le Berriasien, le premier étage du Crétacé inférieur, était une période chaude, avec une 

aridité généralisée dans la région équatoriale (Hay et Floegel, 2012). Cette période relativement 

chaude est suivie d’un épisode froid et bref au Valanginien (Alley et Frakes, 2003), lui-même 

suivi d’un épisode de réchauffement climatique (augmentation de la température moyenne de 

~10 °C du Valanginien à l'Hauterivien ; Wang et al., 2012). McAnena et al. (2013) ont décrit 

une « vague de froid » (baisse de température d’environ 5 °C) à la fin de l'Aptien perturbant le 

climat global chaud du Crétacé inférieur. Ce changement climatique s'explique principalement 

par l'ouverture et l'élargissement de nouveaux bassins océaniques autour de l'Afrique, de 

l'Amérique du Sud et de l'Europe, qui ont créé un espace supplémentaire où de grandes quantités 

de CO2 ont été enfouies. Au Crétacé supérieur, il est suggéré un refroidissement graduel de 

l’Albien-Cénomanien au Maastrichtien entrecoupé plusieurs épisodes chauds notamment au 

Turonien (exemple : Hay, 2009).  

 

2.1.2.2 Focus sur la paléogéographie et le paléoclimat de la Téthys occidentale au Jurassique 

 

La fragmentation de la Pangée a radicalement affecté la chimie des océans du Jurassique 

ainsi que le paléoclimat. A cette époque, la région occidentale de la Téthys est un archipel d’îles 

de tailles plus ou moins grandes bordées par de vastes mers épicontinentales (Figure 24).  
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Figure 24 : Carte paléogéographique de la Téthys occidentale au Jurassique inférieur, à gauche. Les 

courants océaniques proposés par Dera et Donnadieu (2012) sont représentés par les flèches bleues et 

rouges. Carte paléogéographique de la Téthys occidentale au Jurassique supérieur, à droite, modifiée 

d’après Jelby et al. (2020). 

 

Les études géochimiques récentes fondées sur la mesure du δ18O de coquilles de 

bivalves (Brigaud et al., 2008), de rostres de bélemnites (van de Schootbrugge et al., 2005), de 

coquilles de brachiopodes (Suan et al., 2010), de coquilles d’ammonites (Wierzbowski et 

Joachimski, 2007) et des restes squelettiques de Chondrichthyes et d’Osteichthyes (Lécuyer et 

al., 2003 ; Dera et al., 2009) d’Europe ont démontré que contrairement à ce qui a longtemps été 

admis, le Jurassique n’était pas une période stable en termes de températures océaniques et 

qu’un gradient latitudinal marqué était présent (Frakes et al., 1992).  

Au Jurassique inférieur, l’ouverture du « Viking corridor » reliant les domaines 

téthysien et arctique, suivie de l’ouverture de « l’Hispanic corridor » reliant les domaines 

téthysien et panthalassique ont fortement affecté les courants océaniques (Dera et al., 2015). Le 

transport de chaleur et d’humidité ayant été fortement modifié, des changements considérables 

en termes de climat ont été observés (Louis-Schmid et al., 2007 ; Rais et al., 2007 ; Dera et al., 

2009). Les valeurs très négatives de δ18O mesurées sur des invertébrés du nord-ouest de la 

Téthys au Toarcien, démontrent l’influence d'eaux saumâtres riches en nutriments et qui 

auraient conduit à des gradients verticaux ainsi que géographiques de salinité et de δ18Osw dans 

cette région (Dera et al., 2011). L’apport important d’eau douce serait le résultat d’une 

pluviométrie intense couplée à une augmentation des apports des fleuves (Saelen et al., 1996 ; 

Bailey et al., 2003 ; McArthur et al., 2008) ainsi qu’à une réduction du volume de glaces au 
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pôle Nord (Suan et al., 2010). Cette hypothèse a toutefois remis en question par l’étude de van 

de Schootbrugge et al. (2020). 

L’événement anoxique océanique du Toarcien (T-OAE pour Toarcian Oceanic Anoxic 

Event) est un événement global, enregistré dans les sédiments européens et arctiques (Hallam, 

1967 ; Röhl et al., 2001 ; Suan et al., 2008, 2013 ; van de Schootbrugge et al., 2020) et 

caractérisé par une augmentation du niveau marin, une augmentation de la production 

primaire marquée dans les archives géochimiques sédimentaires par une excursion positive du 

δ13C dans les sédiments (Suan et al., 2008 ; Dera et al., 2009) et la présence de températures 

océaniques élevées (entre 8 et 18 °C en Sibérie qui était localisée proche du pôle nord au 

Jurassique inférieur ; Letulle et al., 2022). Le consensus actuel plaide en faveur d’un 

déclenchement de cet événement par des éruptions à grande échelle dans la province basaltique 

du Karoo-Ferrar (Afrique du Sud, Antarctique), provoquant une augmentation rapide des 

niveaux de pCO2 et des températures moyennes de l'air d’environ + 5 °C (Pálfy et Smith, 2000). 

L’augmentation rapide de la concentration de gaz à effet de serre, probablement accentuée par 

la libération d'hydrate de méthane le long des marges continentales, aurait conduit à une anoxie 

marine généralisée (Hesselbo et al., 2000 ; Hesselbo et Pieńkowski, 2011).  

Le Jurassique moyen et supérieur sont considérés comme des intervalles chauds malgré 

les preuves de plusieurs épisodes froids au cours du Jurassique moyen (Bajocien-Bathonien) et 

du Jurassique supérieur (Tithonien ; Price, 1999). Du Callovien supérieur à l'Oxfordien 

inférieur, la migration de la faune marine et les données isotopiques indiquent un 

refroidissement drastique au début du Callovien supérieur, suggérant la formation de glace 

continentale à cette époque que Dromart et al. (2003) ont désigné comme « l'ère glaciaire 

callovienne » (Figure 25). Cette baisse des températures marines du Callovien supérieur à 

l'Oxfordien inférieur est suivie d’une hausse des températures de la fin de l'Oxfordien au 

Kimméridgien (Brigaud et al., 2008 ; Dera et al., 2011 ; Jenkyns et al., 2012 ; Wierzbowski et 

al., 2013). 

 



70 | P a g e  

 

 

Figure 25 : Evolution de la température des eaux océaniques de surface du Bajocien au Tithonien à 

basses latitudes. Les estimations de températures ont été réalisées avec un δ18O de l’eau de mer à 0 ‰. 

Le rectangle bleu représente la gamme de température des eaux de surfaces des océans tropicaux actuels. 

Figure modifiée d’après Lécuyer et al. (2003).  

 

2.1.2.3 Gradients latitudinaux de température et de composition isotopique de l’oxygène des 

océans au Jurassique 

 

Les études de paléothermométrie fondées sur la relation entre les valeurs de δ18O des 

coquilles d’invertébrés et la température, nécessitent de faire une estimation de la composition 

isotopique de l’eau de mer (δ18Osw) à partir de laquelle la coquille s’est formée. Lors de périodes 

sans calottes glaciaires comme dans la majeure partie du Jurassique (Kennett et Shackleton, 

1975), la valeur de δ18Osw utilisée est généralement égale à -1 ‰, V-SMOW, fondée sur un 

simple bilan de masse associé à la fonte des calottes glaciaires actuelles. Pour une Terre avec 

des calottes glaciaires, à l’image de la période actuelle, le δ18Osw est estimé à 0 ‰, V-SMOW.  

Le cycle hydrologique global actuel conduit à un gradient latitudinal avec des valeurs 

de δ18Osw plus élevées aux basses latitudes et des valeurs de δ18Osw plus faibles aux hautes 

latitudes (Broecker, 1989 ; LeGrande et Schmidt, 2006). Afin d’améliorer les estimations de 

paléotempératures, de nombreuses études ont été menées pour estimer et contraindre ce gradient 

latitudinal au Mésozoïque (Huber et al., 1995 ; Alberti et al., 2017, 2020 ; Letulle et al., 2022). 

Dans un premier temps, l’estimation du gradient de δ18Osw a été effectué à partir de la 

compilation de données actuelles (Alberti et al., 2020), dont l’équation est :  
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𝛿 𝑂𝑠𝑤 = 0.6795 + 0.05689 × 𝐿 − 0.002292 × 𝐿
2 + 0.0000179 × 𝐿318  

Avec L la latitude en degré (°). 

En faisant l’hypothèse de l’absence ou du moins de l’étendue limitée de calottes polaires 

pour le Jurassique, un décalage global des valeurs de δ18Osw de - 1 ‰ a été proposé donnant 

l’équation ci-dessous : 

𝛿 𝑂𝑠𝑤 = −0.3205 + 0.05689 × 𝐿 − 0.002292 × 𝐿
2 + 0.0000179 × 𝐿318  

Avec L la paléolatitude en degré (°). 

Néanmoins, l’utilisation du gradient actuel de δ18Osw pour le Jurassique n’est 

certainement pas pertinente puisque la disposition des continents et les courants des eaux de 

surfaces et profondes n’étaient pas les mêmes.  

L’apparition d’une nouvelle méthode isotopique, la mesure des « isotopes aglutinés » 

(clumped isotopes) des restes minéralisés des coquilles calcitiques, permet d’estimer des 

paléotempératures sans réaliser d’hypothèses concernant le δ18Osw (Spencer et Kim, 2015 ; 

Huyghe et al., 2022 ; Letulle et al., 2022) ; et donc d’estimer a posteriori le δ18Osw à partir des 

équations de fractionnement de la calcite et de l’aragonite et de la mesure conjointe du δ18O des 

coquilles carbonatées. Une étude menée récemment par Letulle et al. (2022) a notamment 

permis de démontrer que les températures océaniques aux pôles étaient nettement inférieures à 

celles des tropiques pour le Jurassique (Figure 26A) et propose une diminution des 

températures moyennes océaniques de surface de 0,26 ± 0,05 °C par degré de latitude entre les 

moyennes et hautes latitudes. Le δ18Osw a également été estimé et sa valeur aurait été située 

entre - 4,9 ± 1,2 ‰ et - 2,5 ± 0,8 ‰ V-SMOW pendant le T-OAE aux pôles, ce qui montre la 

non-pertinence d’utiliser un δ18Osw constant et égal à -1 ‰ pour toutes les latitudes (Figure 

26B). 
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Figure 26 : Illustration des gradients de température océanique (A.) et de δ18Osw (B.) pour le Jurassique 

à partir de différents proxys. La courbe bleue correspond à la modélisation climatique réalisée par Dera 

et Donnadieu (2012). Figure modifiée d’après Letulle et al. (2022). 

 

En résumé, les études paléoenvironnementales s’accordent aujourd’hui pour admettre 

que le Jurassique était une période globalement chaude mais en aucun cas stable d’un point de 

vue climatique. Néanmoins, il est encore actuellement difficile d’interpréter les données 

isotopiques en termes de paléotempératures car ces différentes études ont toutes été confrontées 

à un problème vis-à-vis de l’estimation du δ18Osw, un paramètre clé dans l’estimation des 

paléotempératures océaniques. Le développement des « clumped isotopes » apporte une 

nouvelle solution à ce problème bien que les incertitudes de mesures restent encore assez 

importantes. Une solution, celle qui demeure au cœur des travaux développés dans ce travail 

doctoral, est d’utiliser les vertébrés marins de l’époque tels ques les Ichthyosauria, les 

Plesiosauria et les Metriorhynchidae en tant que traceurs du δ18Osw à l’image de l’utilisation 

des Cetacea pour la reconstruction du δ18Osw à partir de l’Eocène étant donné leur stratégie 

thermorégulatrice endotherme homéotherme. Toutefois, avant d’utiliser ces organismes en tant 

que biotraceurs du δ18Osw des océans du Mésozoïque, il est nécessaire de définir de façon précise 

leur stratégie thermorégulatrice. 

 

 

A   
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2.2 Les reptiles marins du Mésozoïque : focus sur les Ichthyosauria, les 

Plesiosauria et les Metriorhynchidae 

 

Au Mésozoïque, les reptiles marins étaient largement plus représentés qu’actuellement. 

Plus d’une douzaine de groupes étaient présents dans les mers du Mésozoïque (Sauropterygia 

OWEN, 1861, Ichthyopterygia OWEN, 1840, Squamata, Crocodylomorpha et Testudines pour les 

plus connus ; Figure 27) occupaient les niches écologiques aujourd’hui occupées par les 

Cetacea, les Sirenia et les Pinnipedia. Les reptiles marins du Mésozoïque ne constituent pas un 

groupe monophylétique mais un ensemble d’organismes ayant développés des adaptations 

morphologiques et physiologiques à l’environnement marin au sein duquel ils vivent, se 

nourrissent et se reproduisent. Ce chapitre n’a pas vocation de réaliser un récit exhaustif de la 

phylogénie, de l’anatomie et de l’évolution des reptiles marins du Mésozoïque. L’idée est 

d’apporter les informations importantes concernant la morphologie, l’écologie et 

l’environnement de vie des reptiles marins étudiés dans le cadre de ce travail. Ainsi, une 

attention particulière sera portée aux taxons ayant une répartition stratigraphique importante et 

un réel potentiel en tant que proxy du δ18Osw soit les Ichthyosauria, les Plesiosauria et les 

Metriorhynchidae. Les organismes semi-aquatiques et les lignées ayant une répartition 

stratigraphique relativement courte ne seront, par conséquent, pas évoqués dans le cadre de ce 

travail.  

Le premier grand groupe de reptiles du Mésozoïque à coloniser l’environnement marin 

est celui des Ichthyopterygia au Trias inférieur. Ils sont ensuite suivis par les Plesiosauria au 

Trias supérieur et par les Thalattosuchia FRAAS, 1901, dont font partie les Metriorhynchidae, 

au Jurassique inférieur (Bardet et al., 2014). Tandis que certains groupes comme les 

Ichthyosauria et les Plesiosauria sont présent durant la quasi-totalité du Mésozoïque, les 

Thalattosuchia ont une extension stratigraphique plus limitée (Figure 27). Durant le Crétacé, 

la diversité des Thalattosuchia et des Ichthyosauria est en déclin et ces taxons disparaissent 

respectivement à la fin du Crétacé inférieur et au début du Crétacé supérieur (exemple : Bardet, 

1992 ; Dick et Maxwell, 2015 ; Fischer et al., 2016). Les Plesiosauria quant à eux disparaissent 

à la limite Crétacé – Paléogène suite à la grande extinction de masse (exemple : Vincent et al., 

2011).  
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Figure 27 : Phylogénie générale incluant les différents groupes de reptiles marins au Mésozoïque. Les 

barres rouges représentent taxons étudiés au cours de ce travail. Figure modifiée d’après 

Houssaye (2013). A : Sauropterygia, B : Lepidosauria HAECKEL, 1866 et C : Archosauromorpha VON 

HUENE, 1946. 

 

2.2.1 Evolution, morphologie et locomotion 

 

Les trois groupes de reptiles marins étudiés dans le cadre de ce travail possèdent des 

morphologies différentes mais toutes sont particulièrement bien adaptées à la vie marine.  

Les Ichthyosauria présentent une morphologie unique au sein des Sauropsida 

HUXLEY, 1864, et a pendant de longues années suscité l’engouement des paléontologues 

(Sander, 2000 ; Motani, 2005, 2009). Les Ichthyosauria apparaissent après la crise du Permo-

Trias et disparaissent à la limite Cénomanien-Turonien (Bardet, 1992 ; Fischer et al., 2016). 

Dès le Trias inférieur, leur répartition géographique est très importante. Leur diversité et leur 

répartition géographique n’ont cessé de croître donnant naissance à de nouveaux groupes au 

Jurassique (Motani, 1999). Les formes triasiques telles que Utatsusaurus SHIKAMA, KAMEY & 

MURATA 1978, Chaohusaurus YOUNG & DONG, 1972, Mixosaurus BAUR, 1887 ou encore 

Shonisaurus CAMP, 1976 possèdent des morphologies différentes des formes post-triasiques 

(ex. : Ichthyosaurus DE LA BECHE & CONYBEARE, 1821, Stenopterygius JAEKEL, 1904, 

Ophtalmosaurus SEELEY, 1874 ; Figure 28 ; Sander, 2000). En revanche, tout comme les 
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organismes du Jurassique et du Crétacé, les formes triasiques avaient déjà un rostre plus ou 

moins allongé et des membres chiridiens transformés en palettes natatoires (Motani, 1999). 

 

 

Figure 28 : Arbre phylogénétique simplifié des Ichthyosauria d’après Motani (1999) et illustration des 

différences morphologiques entre les formes triasiques et post-triasiques. 

 

D’autres adaptations comme la réduction de la densité des os (de Buffrénil et Mazin, 

1990 ; Lopuchowycz et Massare, 2002), la présence d’anneaux sclérotiques (Motani et al., 

1999 ; Fernández et al., 2005) ou encore la viviparité (Böttcher, 1989 ; Maxwell et Caldwell, 

2003 ; Motani et al., 2014 ; Blackburn et Sidor, 2015) démontrent à quel point ces organismes 

étaient très bien adaptés à la vie marine. En effet, ces adapatations leur permettaient à la fois de 

se déplacer efficacement au sein de l’environnement marin mais également de s’affranchir 

totalement de l’environnement terrestre par la présence de la viviparité. La morphologie des 

formes post-triasiques est particulièrement bien connue grâce aux spécimens retrouvés avec des 

tissus mous au sein des gisements à préservation exceptionnelle d’Angleterre et d’Allemagne 

datés du Jurassique (Figure 29 ; Martill, 1995 ; Bardet et Fernández, 2000 ; Jacobs et Martill, 

2020 ; Delsett et al., 2022).  
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Figure 29 : Photographies illustrant la morphologie des Ichthyosauria. A. Un spécimen de 

Stenopterygius juvénile presque complet avec une enveloppe de tissus mous. Le spécimen réside au 

musée Goldfuβ à Bonn, en Allemagne (voir aussi Sander, 2000). B. Aperçu des tissus mous de la queue 

d'un autre spécimen de Stenopterygius immature. Notez la courbure vers le bas de la colonne vertébrale 

et la forme générale en croissant de lune de la nageoire caudale. Le spécimen est exposé au 

Urweltmuseum Hauff, en Allemagne. C. Aperçu de la nageoire dorsale du même spécimen. D. Nageoire 

pectorale d'un spécimen de Stenopterygius hébergé au Paleontologiska Museet, Uppsala, Suède, avec la 

présence de tissus mous. E. Contenu intestinal de couleur foncée à l'intérieur de la cavité abdominale 

d'un Stenopterygius adulte, provenant probablement de céphalopodes comme indiqué par les crochets 

et contenant probablement aussi des restes de sacs d'encre mélanisés. Le spécimen est exposé à 

l'Urweltmuseum Hauff, en Allemagne. Barres d'échelle : A, B. 10 cm, C–E. 2cm. Figure extraite de 

Eriksson et al. (2022). 

 

Les membres sont transformés de façon extrême en palettes natatoires puisque le 

nombre de doigt et le nombre de phalange est augmenté (hyperdactylie et hyperphalangie ; 
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Figure 30 ; Caldwell, 2002). En ce qui concerne la taille, les formes triasiques telles que 

Utatsusaurus, Chaohusaurus et Omphalosaurus MERRIAM, 1906 étaient de petites et moyennes 

tailles (de l'ordre de 2 à 4 m ; Motani et al., 1998 ; Ji et al., 2016 ; Moon, 2019). Les premiers 

individus de grande taille (longueur du corps > 10 m) apparaissent au Trias supérieur avec les 

Shastasauridae MERRIAM, 1902 dont les plus grands représentants pouvaient atteindre jusqu’à 

20 m de longueur (Sander, 2000 ; Motani, 2005, 2009 ; Fischer et al., 2014 ; Martin et al., 

2022). Les formes post-triasiques quant à elles étaient de tailles petites à moyennes (Sander, 

2000) bien que certains individus puissent atteindre des tailles considérables 

(Temnodontosaurus LYDEKKER, 1889 ~ 12 mètres de long ; Godefroit, 1993 ; Hungerbühler et 

Sachs, 1996 ; Martin et al., 2012). 

 

 

Figure 30 : Illustration de membres antérieurs gauches en vue dorsale de plusieurs genres 

d’Ichthyosauria. A. Utatsusaurus hataii SHIKAMA, KAMEL & MURATA 1978 (Trias), d’après Motani 

(1997). B. Mixosaurus cornalianus BASSANI, 1886 (Trias), d'après Repossi (1902) et Merriam (1908). 

C. Shastasaurus neoscapularis MCGOWAN, 1994 (Trias), d'après McGowan (1994). D. Shonisaurus 

popularis CAMP, 1976 (Trias), d’après Camp (1980). E. Stenopterygius sp. (Jurassique), d'après 

Caldwell (1997). F. Ophthalmosaurus icenicus SEELEY, 1874 (Jurassique), d'après Caldwell (1997). G.  

Platypterygius platydactylus BROILI, 1907 (Crétacé), d’après Broili (1907). Abréviations : H = 

humérus, R = radius, U = ulna, i = intermédium, p = pisiforme, r = radiale, 1-4 = carpes et I-V = 

métacarpes. Figure tirée de Sander (2000).  

Les formes triasiques d’Ichthyosauria comme Utatsusaurus possédaient une queue 

longue et fine supposant une nage anguiliforme (Motani et McGowan, 1996). Chez ces 

organismes, tout le corps ondulait et les membres devaient uniquement servir à se diriger en 
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agissant comme gouvernail (Motani et McGowan, 1996 ; Motani, 2005). Mixosaurus et 

Shonisaurus présentaient quant à eux une queue hypocerque, soit un lobe inférieur plus 

développé que le lobe supérieur, et comprimée latéralement. La nage adoptée était 

vraisemblablement de type carangiforme (Figure 31). Enfin, les formes post-triasiques telles 

que Ophtalmosaurus, Stenopterygius ou Platypterygius VON HUENE, 1922 adoptaient très 

certainement une nage thunniforme proche du type de locomotion des Thunnini actuels 

(Zammit et al., 2014). Ce type de nage se caractérise par le fait que seule la queue bilobée en 

forme de croissant de lune assure la propulsion, les membres antérieurs permettant les 

changements de direction ainsi que la stabilisation de l’animal (Sander, 2000 ; McGowan et 

Motani, 2003 ; Motani, 2009). Le changement de morphologie globale associé à la nage 

thunniforme a permis de diminuer les coûts liés à la locomotion mais aussi de lutter contre la 

contrainte de Carrier (contrainte mécanique exercée sur les poumons lors de la locomotion par 

ondulation ; Carrier, 1987), rendant les Ichthyosauria aptes à se déplacer dans l’environnement 

pélagique et ce sur de grandes distances (Gutarra et al., 2019). Il a été supposé que les 

Ichthyosauria du Jurassique étaient capables d’atteindre des vitesses de croisière de 8 km/h 

(Alexander, 1989), correspondant approximativement à la vitesse de croisière enregistrée chez 

le dauphin commun à bec court (Delphinus delphis LINNÆUS, 1758). Il est également probable 

que certaines espèces plongeaient à de très grandes profondeurs (> 500 m ; Motani et al., 1999 ; 

Humphries et Ruxton, 2002 ; Rothschild et al., 2012 ; Pardo-Pérez et al., 2018). 

 

 

 

Figure 31 : Illustration des différents types de nage et leurs espèces représentatives. Figure extraite de 

Lapierre (2014). 

 

Le registre fossile des Plesiosauria s’étend de la fin du Trias à la crise 

Crétacé – Paléogène (Sennikov et Arkhangelsky, 2010 ; Vincent et al., 2011 ; Benson et al., 

2012 ; Benson et Druckenmiller, 2014 ; Wintrich et al., 2017). La morphologie globale des 



79 | P a g e  

 

Plesiosauria est caractérisée par un corps massif, la présence de quatre palettes natatoires et un 

cou plus ou moins allongé selon les espèces (Storrs, 1993 ; Figure 32). L’ordre des Plesiosauria 

a pendant longtemps été scindé en deux sous-groupes basés sur la morphologie et la proportion 

respective du crâne et du cou (Figure 32) : les Plesiosauroidea WELLES, 1943 à cou allongé et 

crâne de petite taille, et les Pliosauroidea WELLES, 1943 à cou court et crâne massif (Andrews, 

1910, 1913 ; Brown, 1981). Ces deux groupes établis selon les morphologies ont récemment 

été requalifiés en plésiosauromorphes et pliosauromorphes soulignant le fait que la validité 

taxonomique de cette dichotomie n’est pas soutenue par les analyses cladistiques (O’Keefe, 

2002) puisqu’il est admis que les Plesiosauria à cou court ont évolué de manière convergente 

dans différents clades (Carpenter, 1997 ; O’Keefe, 2001, 2002 ; O’Keefe et Carrano, 2005 ; 

Benson et Druckenmiller, 2014).  
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Figure 32 : En haut, silhouette des deux morpho-groupes : A. plésiosauromorphe et 

B. pliosauromorphe. En bas, photographie du spéimen INAH CPC RFG 2544 P.F.1 de Mauriciosaurus 

fernandezi FREY, MULDER, STINNESBECK, RIVERA-SYLVA, PADILLA-GUTIERREZ & GONZALEZ-

GONZALEZ, 2017 (A) et dessin interprétatif (B) extraits de Frey et al. (2017). 

 

Les membres antérieurs et postérieurs des Plesiosauria sont dotés de 5 doigts (absence 

d’hyperdactylie) et formé de nombreuses phalanges (hyperphalangie ; Caldwell, 1997, 2002 ; 

Figure 33). La taille de ces organismes variait entre 1,50 m pour les plus petits 

(ex. : Thalassiodracon STORRS & TAYLOR, 1996) jusqu’à plus d’une dizaine de mètres pour 

certains Pliosauridae SEELEY, 1874 tels que Liopleurodon OWEN, 1842 et Pliosaurus OWEN, 

1842 (Buchy et al., 2003) ou encore certains Elasmosauridae COPE, 1869 (Druckenmiller et 

Russel, 2006). A l’image des Ichthyosauria, il est fortement probable que les Plesiosauria 

étaient des organismes vivipares (Smith, 2008 ; O’Keefe et Chiappe, 2011), néanmoins, à ce 

jour, seulement une femelle gravide a été découverte et il est par conséquent assez difficiles de 

faire de cette observation une généralité. 

 

A 
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Figure 33 : Membres antérieurs et postérieurs gauche de Plesiosauria du Jurassique et du Crétacé. A. 

Membre antérieur de Plesiosaurus hawkinsi OWEN, 1838, d'après Carroll (1985). B. Membre antérieur 

de Plesiosaurus brachypterygius VON HUENE, 1923, d’après Robinson (1975a). C. Membre postérieur 

de Plesiosaurus hawkinsi, d’après Carroll (1985). D. Membre postérieur de Plesiosaurus 

brachypterygius, d’après Robinson (1975). E. Membre antérieur de Peloneustes philarchus SEELEY, 

1869, d’après Halstead (1960). F. Membre antérieur de Dolichorhynchops osborni WILLINSTON, 1903, 

d’après Williston (1903). Abréviations : A = astragale ; c = calcanéum ; ce = os central ; F = fémur ; 

Fi = fibula ; H = humérus ; in = intermédium ; p = pisiforme ; r = radiale ; R = radius ; T = tibia ; u = 

ulnare ; U = ulna ; p = pisiforme ; i-v = métacarpiens/métatarsiens ; 1-4 = carpes distaux ou tarses 

distaux. Figuré extraite et modifiée d’après Caldwell (1997). 

 

La nage des Plesiosauria a suscité, et suscite encore actuellement, l’engouement des 

scientifiques (Robinson, 1975 ; O’Keefe, 2001 ; Carpenter et al., 2010 ; Muscutt et al., 2017 ; 

Krahl, 2021 ; Krahl et Witzel, 2021). Il est, à ce jour, considéré que les Plesiosauria pratiquaient 

le vol sous-marin en utilisant leurs quatre palettes natatoires (Carpenter et al., 2010 ; Liu et al., 

2015). L’utilisation simultanée des membres antérieurs et postérieurs aurait été occasionnelle 

et leur aurait permis de réaliser sur quelques mètres de brèves accélérations (Carpenter et al., 

2010). En ce qui concerne la vitesse de nage, il a été estimé que les Plesiosauria pouvaient 

atteindre des vitesses de croisière assez importantes (Motani, 2002 ; Troelsen et al., 2019 ; 

Krahl, 2021) mais inférieures à celles rencontrées chez les Ichthyosauria (Massare, 1988).  A 

l’image des Ichthyosauria, les Plesiosauria étaient vraisemblablement capables de réaliser des 

plongées prolongées et répétées (Rothschild et Storrs, 2003) mais aussi probablement de se 

déplacer sur de grandes distances (Angst et Bardet, 2016 ; Allemand et al., 2017). 

 

Les Metriorhynchidae forment un groupe de crocodylomorphes exclusivement marins 

(Fraas, 1902 ; Young et al., 2010 ; Sachs et al., 2019). Ils ont peuplé les océans mésozoïques 
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du Jurassique moyen à l’Aptien (Young et al., 2010 ; Chiarenza et al., 2015 ; Wilberg et al., 

2019). Ils sont notamment très connus durant cette période en Europe (Sachs et al., 2019) ainsi 

qu’en Amérique du Sud (ex. : Frey et al., 2002 ; Herrera et al., 2015 ; Barrientos-Lara et al., 

2018). Les Metriorhynchidae se distinguent du plan d’organisation classique des 

crocodylomorphes actuels par la transformation de leurs membres en palettes natatoires et la 

présence d’une nageoire caudale hypocerque (Spindler et al., 2021 ; Figure 34). Ils possédaient 

également des anneaux sclérotiques, des yeux tournés vers l’extérieur et non vers le haut comme 

chez les crocodiles actuels et étaient dépourvus d’une couverture ostéodermique (Spindler et 

al., 2021).  

 

Figure 34 : Photographies du spécimen NHMUK R.3948 de Rhacheosaurus gracilis VON MEYER, 

1831. A. Aperçu du squelette associé à la présence de contours de tissus mous. B. Aperçu détaillé de la 

nageoire caudale. Barre d'échelle en cm. Photographies extraites de Spindler et al. (2021). 
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L’exemple le plus représentatif de cette spécialisation à l’environnement marin est celui 

d’Enaliosuchus macrospondylus KOKEN, 1883 chez qui les narines sont en position plus haute 

sur le crâne, les narines externes s’étendent au niveau des six premières alvéoles maxillaires 

tandis que chez les autres Metriorhynchidae, celles-ci débutent dès la seconde et s’étendent 

rarement sur plus de trois alvéoles (Hua et al., 2000). Les narines en position haute est un 

caractère généralement observé chez des animaux pratiquant une nage soutenue sur de longues 

distances. L'avantage anatomique d'un tel arrangement étant de permettre à l'animal de passer 

un minimum de temps en surface (Hua et al., 2000). Deux sous-familles constituent la famille 

des Metriorhynchidae (Figure 35) : les Metriorhynchinae FITZINGER, 1843 anciennement 

nommés longirostres possédant, comme leur nom l’indique, un rostre bien développé et fin 

regroupent des genres iconiques comme Metriorhynchus MEYER, 1830 et 

Cricosaurus WAGNER, 1858 ; et les Geosaurinae LYDEKKER, 1889, ou brévirostres, regroupant 

les Metriorhynchidae tels que Dakosaurus QUENSTEDT, 1856, Geosaurus CUVIER, 1824 ou 

encore Torvoneustes DE ANDRADE, YOUNG, DESOJO & BRUSATTE 2010 (Young et al., 2010). 

 

 

Figure 35 : A. Silhouette d’un spécimen de Metriorhynchus sp. appartenant à la sous-famille des 

Metriorhynchinae. B.  Silhouette d’un spécimen de Torvoneustes sp. appartenant à la sous-famille des 

Geosaurinae. Les silhouettes proviennent du site http://www.phylopic.org/. 

 

Concernant la locomotion des Metriorhynchidae, peu d’études ont été réalisées à ce jour. 

Les quelques études s’étant intéressées à la question proposent une nage à la fois dépendante 

de la propulsion via la queue hypocerque et l’ondulation du corps (nage carangiforme ou sub-

carangiforme ; Massare, 1988 ; Hua, 1994). Les vitesses de nage étaient donc très probablement 

nettement inférieures à celles des Ichthyosauria et des Plesiosauria (Massare, 1988). 

 

  

http://www.phylopic.org/
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2.2.2 Ecologie et régime alimentaire  

 

Les restes fossiles retrouvés dans des sédiments marins à travers le monde indiquent que 

les Ichthyosauria, les Plesiosauria et les Metriorhynchidae étaient clairement des organismes 

vivant en pleine mer en accord avec leurs adaptations morphologiques et physiologiques. 

Toutefois, des restes de certains d’entre eux, en particulier de Plesiosauria, ont été découverts 

dans des sédiments lagunaires, estuariens (Cruickshank et Fordyce, 2002 ; Forrest et Oliver, 

2003 ; Benson et al., 2012) ou encore de rivières (Kear, 2006 ; Vavrek et al., 2014 ; Gao et al., 

2019 ; Bunker et al., 2022). Les occurrences en milieu d’eau douce ou saumâtres sont 

mentionnées à la fois chez les Plesiosauroidea (Cruickshank et Fordyce, 2002 ; Vandermark et 

al., 2006 ; Vavrek et al., 2014) et les Pliosauridae (Benson et al., 2013). Des questions se posent 

en ce qui concerne les occurrences en eaux saumâtres puisque les organismes retrouvés sont 

généralement des juvéniles (Forrest et Oliver, 2003 ; Vandermark et al., 2006 ; Vavrek et al., 

2014). Cette observation a conduit à une hypothèse selon laquelle ces environnements auraient 

constitué des nurseries (Martin et al., 2007) et des refuges pour les juvéniles afin d’éviter les 

prédateurs (Vavrek et al., 2014). 

 

La morphologie dentaire, les contenus stomacaux et les études géochimiques portant sur 

la composition isotopique du calcium et du carbone des dents de reptiles marins du Mésozoïque, 

indiquent qu’ils occupaient le sommet des réseaux trophiques au Mésozoïque (ex. : Massare, 

1987 ; Vincent et al., 2013 ; Martin et al., 2017 ; Plet et al., 2017).  

Les formes triasiques d’Ichthyosauria telles que Grippia WIMAN, 1930 et Utatsusaurus 

présentaient une dentition hétérodonte composée de dents coniques à l’avant et bulbeuses à 

l’arrière de la mâchoire, leur permettant d’adopter un régime alimentaire durophage (Massare, 

1987 ; Motani, 2000). Le genre Ichthyosaurus disposait de petites dents coniques pointues et 

fines très efficaces pour attraper des céphalopodes non-coquillés, alors qu’au contraire les petits 

organismes tels que Stenopterygius présentaient des dents coniques dont l’apex était arrondi, 

représentant la morphologie optimale pour capturer des petites proies coquillées (Massare, 

1987). Les grands spécimens (Temnodontosaurus, Leptopterygius VON HUENE, 1922 et 

Leptonectes MCGOWAN, 1996) avaient des dents coniques striées jusqu’au trois quarts, 

robustes, droites et arrondies à l’apex qui leur permettaient de se saisir de proies 

vraisemblablement coquillées (Massare, 1987). Certains Ichthyosauria disposaient de dents 

comprimées aux bords coupants et se nourrisaient d’autres reptiles marins (Dick et al., 2016 ; 
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Jiang et al., 2020). Le contenu gastrique (tortues, oiseaux, poissons) retrouvée d’une femelle 

gravide de Platypterygius longmani WADE, 1990 révèle que certains taxons pouvaient être 

opportunistes (Kear et al., 2003). Néanmoins, la morphologie dentaire et les restes gastriques 

retrouvés dans le registre fossile semblent indiquer que, globalement, les Ichthyosauria se 

nourrissaient principalement de céphalopodes et de poissons (Pollard, 1968 ; Buchy et al., 

2004 ; Massare et Young, 2005 ; Lomax, 2010). 

 

Les Plesiosauria étaient munis de dents coniques appartenant aux guildes Pierce I, 

Pierce II et General dans la nomenclature établie par Massare (1987). Sur la base de la 

morphologie des dents, il a été suggéré que les Plesiosauroidea possédaient un régime 

alimentaire basé sur les céphalopodes et les poissons, et confirmé par la découverte de 

nombreux contenus stomacaux. Certains Plesiosauria se seraient également nourris 

d’invertébrés benthiques (McHenry et al., 2005 ; Vincent et al., 2017). Chez les Pliosauroidea, 

certains taxons possédaient des dents appartenant à la guilde Cut de Massare (1987). Ce type 

de dentition leur aurait permis de se nourrir occasionellement d’autres reptiles marins comme 

en témoigne certaines traces de dents sur des os isolés (Clarke et Etches, 1992 ; Martill, 1992 ; 

Martill et al., 1994).  

Chez les Metriorhynchidae, il existe également une grande diversité de morphologies 

dentaires et probablement de régimes alimentaires (Young et al., 2010). Alors que les 

Metriorhynchidae basaux (ex. : Neptunidraco CAU & FANTI, 2011) semblent être généralistes 

et opportunistes en raison de la possession de carènes dentaires, les formes les plus dérivées 

appartenant aux Metriorhynchinae sont quant à elles plus spécialisées dans la piscivorie 

(Massare, 1987 ; Young et de Andrade, 2009). Ces interprétations fondées sur la morphologie 

dentaire ont été confirmées par la découverte de contenus stomacaux composés de crochets de 

céphalopodes, de rostres de bélemnites et d’écailles accompagnées de dents de poissons 

(Forrest, 2003). La présence de dents latéralement compressées chez Metriorhynchus laisse 

supposer qu’il était capable de se nourrir de proies de taille considérable (Forrest, 2003). Au 

sein des Geosaurinae, les genres Dakosaurus, Plesiosuchus et Geosaurus possèdent une 

dentition ziphodonte généralement associée à un régime alimentaire hypercarnivore (Andrade 

et al., 2010 ; Young et al., 2012). 
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2.3 Thermophysiologie des Ichthyosauria, des Plesiosauria et des 

Metriorhynchidae 

 

Les Ichthyosauria, les Plesiosauria et les Metriorhynchidae étaient des organismes au 

sommet des chaînes trophiques du Mésozoïque. Leur mode de vie et notamment leur 

locomotion laissent supposer qu’ils possédaient un métabolisme élevé. Les études s’étant 

intéressées à leur distribution paléogéographique, leurs tissus mous ainsi que la composition 

isotopique de l’oxygène de leurs restes squelettiques ont permis de démontrer qu’ils possédaient 

des stratégies thermorégulatrices bien différentes de celle des reptiles marins actuels. 

 

 

2.3.1 Indices paléobiogéographiques  

 

Il existe actuellement environ une centaine d’espèces de reptiles marins (serpents, 

tortues, crocodile marin (Crocodylus porosus) et iguane des Galapagos Amblyrhynchus 

cristatus ; Rasmussen et al., 2011). Ces organismes sont majoritairement inféodés aux zones 

intertropicales au sein desquelles ils puisent la chaleur de leur environnement pour réguler leur 

température corporelle, principalement par modifications comportementales (Figure 36). La 

répartition géographique plus étendue des tortues marines serait due à leur stratégie 

thermorégulatrice particulière (Frair et al., 1972 ; Henwood et Ogren, 1987 ; Luschi et al., 

2001 ; section 1.5.3), bien que cette justification soit contestée par certains auteurs qui 

considèrent que les Chelonioidea suivraient les courants marins chauds pour atteindre les hautes 

latitudes (Luschi et al., 2003). 

 

 

Figure 36 : Carte de répartition géographique des reptiles marins actuels. Figure extraite et modifiée 

d’après Rasmussen et al. (2011) et Bardet et al. (2021). 
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Pour ce qui est des reptiles marins du Mésozoïque, des restes d’Ichthyosauria et de 

Plesiosauria ont été retrouvés dans des environnements de très hautes latitudes (Kear, 2005 ; 

Bardet et al., 2014 ; Vavrek et al., 2014 ; Delsett et al., 2016 ; Rogov et al., 2019 ; Zverkov et 

al., 2021 ; Figure 37) où régnaient des températures océaniques auxquelles les ectothermes 

avérés tels que les tortues ou les crocodylomorphes ne pouvaient survivre comme en témoigne 

leur absence des gisements de hautes latitudes (Rich et al., 2002). Ces observations suggèrent 

également que les Ichthyosauria et les Plesiosauria étaient capables de vivre dans des 

environnements dont la température était relativement basse (cf section 2.1.2.3). De plus, la 

découverte de spécimens à la fois matures et juvéniles indique que les Ichthyosauria et les 

Plesiosauria étaient capables de se reproduire au sein de ces environnements (Zverkov et al., 

2021). Cette capacité à vivre dans de tels environnements serait supportée par la présence 

d’endothermie. Les Metriorhychidae semblent, quant à eux, avoir eu une aire de répartition plus 

restreinte que celle des Ichthyosauria et des Plesiosauria, et cantonnée aux environnements de 

basses lattitudes (Figure 37). Cette distribution géographique restreinte et cantonnée aux 

régions arides et tropicales supposerait que les Metriorhynchidae auraient été dans l’incapacité 

de maintenir leur température corporelle au sein des environnements de hautes latitudes. 

 

 

 

Figure 37 : Distribution paléogéographique des Ichthyosauria, des Plesiosauria et des Metriorhynchidae 

au Jurassique supérieur d’après Bardet et al. (2014). Les ceintures climatiques de l’époque définies par 

Boucot et al. (2013), sont reportées sur la figure. 
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2.3.2 Indices liés à la morphologie et à la locomotion  

 

A l’image des Cetacea actuels, les Ichthyosauria possèdaient une morphologie globale 

qui représente la silhouette (fusiforme) permettant de limiter les pertes de chaleur en direction 

de l’environnement (Innes et al., 1990 ; Gearty et al., 2018). Les restes d’Ichthyosauria 

retrouvés dans les gisements à préservation exceptionnelle du Jurassique (Holzmaden, 

Solnhofen) ont, de plus, révelé la présence d’une couche de tissu adipeux chez un spécimen de 

Stenopterygius et un autre d’Aegirosaurus BARDET & FERNANDEZ, 2000 (Lindgren et al., 2018 ; 

Delsett et al., 2022). Cette couche de tissu adipeux aurait pu servir de réserve énergétique (Price, 

2017), de tissu isolant en réduisant la conduction thermique entre l’organisme et son 

environnement (Iverson, 2009) mais également à la flottabilité (Pond, 1978). Compte tenu de 

l’impact de la taphonomie sur la préservation des spécimens fossiles d’Ichthyosauria, il est 

difficile d’estimer l’épaisseur de la couche de tissu adipeux d’autant plus que son épaisseur 

variait vraisemblablement selon la position sur le corps comme chez les Cetacea actuels 

(Hashimoto et al., 2015). Toutefois, il paraît raisonnable d’estimer selon Lindgren et al. (2018) 

que la couche de tissu adipeux devait être de l’ordre de quelques centimètres. Concernant les 

Plesiosauria, une seule occurrence de tissu adipeux a, à ce jour, été identifiée (Frey et al., 2017). 

Chez les reptiles actuels, la couche de tissu adipeux, lorsqu’elle est présente est généralement 

peu développée (Pond, 1978). Le tissu adipeux peut être localisé de manière diffuse dans le 

corps, par exemple entre les fibres musculaires chez Chelonia mydas (Kwan, 1994), mais il 

peut aussi être confiné à certaines région du corps comme par exemple, la queue, qui peut être 

un site de dépôt de tissu adipeux chez les lézards (Greene, 1970 ; Pond, 1978 ; Doughty et al., 

2003 ; Lin et Ji, 2005). Ces réserves de graisse au niveau de la queue seraient particulièrement 

utiles à ces organismes pendant l'hibernation et les périodes caractérisée par un apport 

alimentaire insuffisant (Avery, 1974 ; Dial et Fitzpatrick, 1981 ; Daniels, 1984). 

 

La locomotion de chacun des groupes peut également apporter des indices concernant 

leur taux métabolique et donc leur thermophysiologie. La chaleur produite par la contraction 

musculaire peut être utilisée pour élever la température corporelle si des mécanismes de 

rétention de la chaleur sont présents. Ainsi, il est probable que les Ichthyosauria, les Plesiosauria 

et les Metriorhynchidae, qui sont des chasseurs actifs, aient pu avoir un apport conséquent de 

chaleur métabolique par la contraction musculaire (Motani, 2002a, 2002b). Associée au 

potentiel isolant du tissu adipeux et éventuellement à un système cardio-vasculaire efficace 

(rete mirabile), à l’image de celui des Thunnini et des Lamnidae par exemple (Stevens et Neill, 
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1978 ; Carey et al., 1981 ; Goldman, 1997), ceci aurait été un très bon moyen de maintenir une 

température corporelle supérieure à celle du milieu environnant. 

 

2.3.3 Indices liés à la reproduction  

 

Un indice supplémentaire pour aborder les stratégies thermorégulatrices des 

Ichthyosauria, des Plesiosauria et des Metriorhynchidae concerne leur stratégie reproductive. 

Une femelle Plesiosauria (O’Keefe et Chiappe, 2011) et plusieurs femelles Ichthyosauria 

(Böttcher, 1989) ont été retrouvées avec des embryons présents au sein de la cavité abdominale, 

attestant de la présence de viviparité, ou du moins d’ovoviviparité chez ces organismes. Chez 

les Ichthyosauria, plusieurs embryons sont généralement présents alors que pour les 

Plesiosauria, du moins chez le genre Polycotylus COPE, 1869, un seul embryon de taille 

importante est présent (O’Keefe et Chiappe 2011). La présence d’un seul et unique embryon 

est typique de la stratégie reproductrice K et nécessite des dépenses énergétiques importantes, 

et donc la présence d’un métabolisme élevé à la fois chez l’adulte et l’embryon (O’Keefe et al., 

2019 ; Sander et Wintrich, 2021). Chez les Metriorhynchidae, l’observation d’un élargissement 

de la cavité pelvienne a conduit à l’hypothèse selon laquelle les Metriorhynchidae pouvaient 

eux aussi donner naissance à des nouveau-nés viables (Herrera et al., 2017). La viviparité est 

une stratégie reproductrice très énergivore et majoritairement présente chez les endothermes 

(en général (en g.) Mammalia). Toutefois, certains geckos et serpents ectothermes actuels sont 

également ovovivipares, mais ces cas restent anecdotiques (Rock et al., 2002 ; Lourdais et al., 

2013). 

 

2.3.4 Indices ostéo-histologiques  

 

Compte tenu du fait que les éléments minéralisés, tels que les os et les dents soient les 

archives les plus abondantes dans le registre fossile des reptiles marins, et les vertébrés en 

général, de nombreuses études ont été menées sur l’histologie osseuse des Ichthyosauria (de 

Buffrénil et Mazin, 1989, 1990 ; de Buffrénil et al., 1993 ; Anderson et al., 2019), des 

Plesiosauria (Wiffen et al., 1995 ; Delsett et Hurum, 2012 ; Fleischle et al., 2018) et des 

Metriorhynchidae (Hua et de Buffrénil, 1996) pour tenter de déterminer leur stratégie 

thermorégulatrice. 
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Chez les Ichthyosauria, l’abondance d’os fibro-lamellaire indique un taux de croissance 

élevé et sous-tend la présence d’endothermie (de Buffrénil et Mazin, 1990 ; Nakajima et al., 

2014 ; Anderson et al., 2019). Une croissance cyclique chez Omphalosaurus (de Buffrénil et 

Mazin, 1990) et de marques de croissance nettes chez Mixosaurus (Kolb et al., 2011) ont été 

observées, mais jamais chez les formes post-triasiques (de Buffrénil et Mazin, 1990). Cette 

observation pourrait laisser penser à une évolution des taux métaboliques et donc des stratégies 

thermorégulatrices entre les formes triasiques et les formes post-triasiques. Néanmoins, ceci est 

une hypothèse et devra être testé au cours d’études futures. 

Chez les Plesiosauria, la présence d’os fibro-lamellaire et de lacunes ostéocytaires 

justifie l’hypothèse d’une croissance rapide et donc de taux métaboliques élevés (Cubo et al., 

2008 ; Werner et Griebeler, 2014). Les résultats issus d’une étude fondée sur l’approche 

quantitative par Fleischle et al. (2018) suggère également la présence de taux métabolique 

élevés situés entre celui des mammifères et des oiseaux. 

Chez les Metriorhynchidae, les résultats ostéo-histologiques issues des études réalisées 

par Hua et de Buffrénil (1996) et de Buffrénil et al., (2021) proposent que les Thalattosuchia, 

dont font partie les Metriorhynchidae, avaient une stratégie thermorégulatrice identique à celle 

des crocodylomorphes actuels (ectotherme poïkilotherme). Néanmoins, les données récentes de 

taux métabolique standard acquises chez Crocodylus porosus par Gienger et al. (2017) 

montrent que les valeurs mesurées sont supérieures de 36 % à celles d’autres taxons tels 

qu’Alligator mississippiensis ou Crocodylus johnstoni KREFFT, 1873. Or, cette différence de 

taux métabolique n’est pas visible au sein des coupes ostéo-histologiques réalisées sur ces 

espèces. Il se pourrait donc que les Metriorhynchidae aient eu un métabolisme plus élevé que 

les crocodylomorphes contemporains sans pour autant que cette différence soit enregistrée au 

sein du tissu osseux. 

 

2.3.5 Indices isotopiques et chimiques 

2.3.5.1 Les Ichthyosauria et les Plesiosauria 

 

L’étude de la composition isotopique de l’oxygène du phosphate (δ18Op) de la bioapatite 

de l’émail dentaire et de l’os est également une des méthodes pouvant apporter des informations 

concernant la thermophysiologie des vertébrés. Cette méthode, étant celle utilisée dans ce 

travail de thèse, est plus largement détaillée dans le Chapitre III.  
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Contrairement aux indices précédemment présentés, les résultats issus de l’approche 

isotopique permettent d’obtenir des estimations quantitatives de la température corporelle. 

Ainsi, les premières estimations de températures corporelles de reptiles marins du Mésozoïque 

publiées par Bernard et al. (2010) sont comprises entre 32 et 40 °C pour les Plesiosauria 

(moyenne à 35 °C ; n = 20) et entre 34 et 40 °C pour les Ichthyosauria (moyenne à 37 °C ; 

n = 15). Ces estimations de températures sont relativement proches de celles mesurées 

actuellement par les méthodes classiques de thermométrie chez les Cetacea et plaident en faveur 

de la présence d’endothermie chez les Ichthyosauria et les Plesiosauria (Bernard et al., 2010). 

Des données isotopiques sont également disponibles pour les Mosasauroidea CAMP, 1923 

(Bernard et al., 2010 ; Harrell Jr et al., 2016 ; Leuzinger et al., 2022). Bernard et al. (2010) ont 

proposé que la température corporelle des Mosasauroidea était en partie influencée par la 

température de l'eau environnante, puisque la température corporelle estimée de ces organismes 

était plus basse dans les environnements froids et plus élevée dans les eaux chaudes. Les 

résultats d’Harrell Jr et al. (2016) montrent, quant à eux, que plusieurs genres de 

Mosasauroidea, Clidastes COPE, 1868 (Tcorporelle = 33 °C, n = 12), Platecarpus COPE, 1869 

(Tcorporelle = 36 °C, n = 4) et Tylosaurus MARSH, 1872 (Tcorporelle = 34 °C, n = 11), avaient des 

températures corporelles élevées par rapport à celles du milieu environnant et a priori 

constantes. Les résultats issus de l’étude de Leuzinger et al. (2022) indiquent également la 

présence d’une température élevée et constante, située entre 33 et 39 °C, chez les 

Mosasauroidea. 

Une nouvelle méthode basée sur la spectroscopie Raman et la spectroscopie infra-rouge 

à transformées de Fourier (FTIR) a récemment été proposée et permet d’estimer les taux 

métaboliques des amniotes actuels et fossiles. Cette méthode repose sur le fait que la chaleur 

produite par les endothermes est un sous-produit de la dégradation des lipides et des glucides 

(Grigg et al., 2004 ; Walter et Seebacher, 2009). Lors de la dégradation des lipides et des 

glucides, le catabolisme aérobique génère des espèces chimiques réactives (Vistoli et al., 2013) 

qui pénètrent dans la membrane mitochondriale en formant des espèces carbonyle (Miyata et 

al., 2000 ; Walter et Seebacher, 2009 ; Vistoli et al., 2013), préservées dans le registre fossile 

(Wiemann et al., 2018, 2020). L’identification et la quantitfication de ces composés par 

spectroscopie permettrait ensuite d’estimer les taux métaboliques à partir d’une gamme établie 

sur les organismes actuels. Seul un spécimen de Plesiosauria a été étudié selon cette méthode 

et les résultats indiquent un taux métabolique proche de celui des endothermes actuels 

(Wiemann et al., 2022). Cette utilisation de la spectroscopie infra-rouge à transformées de 

Fourier, bien qu’elle soit contestée (Alleon et al., 2021), vient enrichir la palette d'outils 
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chimiques et isotopiques (Bernard et al., 2010 ; Eagle et al., 2010, 2011) applicables aux 

problématiques concernant la thermophysiologie des vertébrés disparus. 

 

2.3.5.2 Les Metriorhynchidae 

 

Afin de déterminer la température corporelle des Metriorhynchidae, j’ai appliqué la 

méthode proposée par Bernard et al. (2010) aux Thalattosuchia. Les résultats de cette étude ont 

été publiés dans la revue Philosophical Transactions of the Royal Society B, dont voici la 

version acceptée. 
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Summar  

 

 Teleosauridae and Metriorhynchidae were thalattosuchian crocodylomorph clades that 

secondarily adapted to marine life and coexisted during the Middle to Late Jurassic. While 

teleosaurid diversity collapsed at the end of the Jurassic, most likely as a result of a global 

cooling of the oceans and associated marine regressions, metriorhynchid diversity was largely 

unaffected, although the fossil record of Thalattosuchia is poor in the Cretaceous.  In order to 

investigate the possible differences in thermophysiologies between these two thalattosuchian 

lineages, we analysed stable oxygen isotope compositions (expressed as δ18O values) of tooth 

apatite from metriorhynchid and teleosaurid specimens. We then compared them to the δ18O 

values of coexisting endo-homeothermic ichthyosaurs and plesiosaurs, as well as ecto-

poïkilothermic chondrichthyans and osteichthyans. The distribution of δ18O values suggests that 

both teleosaurids and metriorhynchids had body temperatures intermediate between those of 

typical ecto-poikilothermic vertebrates and warm-blooded ichthyosaurs and plesiosaurs, 

metriorhynchids being slightly warmer than teleosaurids. We propose that metriorhynchids 

were able to raise their body temperature above that of the ambient environment by metabolic 

heat production, as endotherms do, but could not maintain a constant body temperature 

compared to fully homeothermic ichthyosaurs and plesiosaurs.  Teleosaurids, on the other hand, 

may have raised their body temperature by mouth-gape basking, as modern crocodilians do, 

and benefited from the thermal inertia of their large body mass to maintain their body 

temperature above ambient one. Endothermy in metriorhynchids might have been a byproduct 

of their ecological adaptations to active pelagic hunting, and it probably allowed them to survive 

the global cooling of the Late Jurassic, thus explaining the selective extinction affecting 

Thalattosuchia at the Jurassic-Cretaceous boundary.  

 

Introduction 

 Extant crocodylians are archosaurs that rely on environmental sources of heat in order 

to raise and maintain their body temperature by behavioural thermoregulation in a restricted 

range bracketed by “critical minimum” and “critical maximum” temperatures (Cowles and 

Bogert, 1944; Pough and Gans, 1982). Within this critical range, crocodylians tend to keep their 

body temperature within a narrower activity range from about 25°C to 40°C as determined 

empirically for a few extant species (see Markwick (1998) for a review). Consequently, the 

spatial and temporal distribution of crocodylians is limited by the temperatures of their living 

environments and by their seasonal fluctuations. Due to their rather conservative growth 
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morphology and their restricted latitudinal distribution today, and in the geologic record, extant 

and fossil representatives of the crown group have been used as climate proxies for more than 

a century (Berg, 1965; Crichton, 1825; Markwick, 1998; Owen, 1850). Based on observations 

of extant representatives of crown group Crocodylia Owen, 1842, Markwick (1998) proposed 

that the occurrence of fossil representatives imply a living Mean Annual Air temperature (MAT) 

≥14.2°C and a Coldest Month Mean temperature (CMM) ≥5.5°C. These minimum limits have 

been tentatively used to constrain the climatic environment of long-extinct crocodylomorphs 

(Amiot et al., 2011), as well as the more distantly related clade Choristodera (Tarduno et al., 

1998).  

 The crocodylomorph clade Thalattosuchia became secondarily adapted to marine life 

during the Mesozoic, and is subdivided into the families Teleosauridae Saint-Hilaire, 18 1 and 

Metriorhynchidae Fitzinger, 184 . While teleosaurids retained a morphology reminiscent of 

typical semi-aquatic longirostrine crocodylomorphs, in having extensive osteoderm coverage 

and limbs adapted for terrestrial locomotion (Eudes-Deslongchamps, 1869), metriorhynchids 

had a more hydrodynamic body plan, with a hypocercal tail, and hydrofoil-like forelimbs 

(Fraas, 1902; Young et al., 2010). The bone histology of Callovian teleosaurids and 

metriorhynchids has been used to hypothesize that thalattosuchians were ectothermic (i.e. they 

rely on environmental sources of heat in order to raise their body temperature) and 

poikilothermic (i.e. their body temperature vary along with that of their environment), with 

teleosaurids being capable of mouth-gape basking on shore, whereas metriorhynchids 

thermoregulated differently by staying close to the water surface (Hua and De Buffrénil, 1996). 

Hua and de Buffrénil (1996) did note that young metriorhynchids may have had a faster growth 

rate than wild extant crocodylians. 

 Martin et al. (2014) analysed the diversity of marine crocodylomorphs through the 

Mesozoic and Paleogene, and observed a significant correlation between Sea Surface 

Temperatures (SST) and generic diversity within four lineages, including the teleosaurids. 

Teleosaurids, at least European representatives, experienced a diversity crash at the end of the 

Jurassic during a global cooling of Tethyan waters (Lécuyer et al., 2003b), but according to 

Fanti et al. (2016) they may have continued to survive until at least the Hauterivian along the 

southern coast of the Tethys Sea. Metriorhynchids however, appear to have experienced an 

explosive radiation during the Callovian, surviving through the Late Jurassic until the Aptian 

(Chiarenza et al., 2015). When metriorhynchids became extinct is currently unclear. Young et 

al. (2010) hypothesized a two-step extinction for Metriorhynchidae, first a diversity crash at the 

end Jurassic, then a final extinction during the cold icehouse interval of the Valanginian (Pucéat 

et al., 200 ). However, recent re-evaluations of Cretaceous fossils and updated phylogenetic 
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studies have disproved both steps of this hypothesis, with post-Valanginian metriorhynchid 

specimens known and no fewer than four metriorhynchid lineages crossed the Jurassic-

Cretaceous boundary (Chiarenza et al., 2015; Ősi et al., 2018; Young et al., 2014a). The global 

thalattosuchian fossil record however is still poor, the known diversity of this clade is still 

heavily biased by the European rock record, as well as global marine record sampling biases 

for specific time spans (e.g. Aalenian, Oxfordian, Early Cretaceous). Regardless of the geologic 

megabiases, there is still a conspicuous diversity mismatch within Thalattosuchia that raised 

the question whether metriorhynchids evolved a distinct thermoregulatory strategy, such as 

endothermic capabilities that would explain their diversity and survival under cool SSTs 

(Martin et al., 2014).  

 In order to investigate the thermophysiology of metriorhynchids, we analysed the 

oxygen isotope composition of the enamel phosphate of their teeth (δ18Op). Indeed, the δ
18Op 

value of vertebrate apatite (the mineral constituting bone, teeth and some fish scales) depends 

on the animal’s body water δ18Obw value, as well as its body temperature (Kohn, 1996; 

Longinelli and Nuti, 197 a; Luz et al., 1984). For air breathing vertebrates, the body water has 

a δ18Obw value controlled by oxygen input coming from drinking water, food and inhaled 

oxygen (through metabolic water production), as well as oxygen loss as water vapour through 

transcutaneous evaporation, sweat, exhaled vapour, and liquid water in urine and feces, some 

of these losses being associated with oxygen isotope fractionation (Kohn, 1996; Langlois et al., 

200 ). A fractionation equation that relates the apatite phosphate δ18Op value to that of body 

water and body temperature (Tb) can be adapted from the phosphate-water temperature scale 

previously established by Longinelly and Nuti (197 a) and recently updated by Lécuyer et al. 

(201 ). Such equation has proven to be valid for a large range of invertebrate and vertebrate 

bioapatites (Kolodny et al., 198 ; Lécuyer et al., 1996; Longinelli and Nuti, 197 b, 197 a):  

 

Tb (°C) = 117.4 – 4.5 (δ
18Op - δ

18Obw)       (1) 

 

 This relationship is commonly used to reconstitute past SSTs based on fish apatite as 

most of them have a body temperature similar to that of their surrounding water, and a body 

water δ18Obw value equal to ambient one (Dera et al., 2009; Lécuyer et al., 200 b; Picard et al., 

1998; Pucéat et al., 200 ). Air-breathing vertebrates have a body water 18O-enriched relative to 

environmental water, the magnitude of which depends on the amount of body water loss through 

exhaled H2Ovapor and transcutaneous evaporation. Direct measurements have shown that 

terrestrial mammals and birds have body water from about 4‰ to 7‰ 18O-enriched relative to 

their drinking water (Lazzerini et al., 2016; Longinelli, 1984; Wolf et al., 201 ) whereas the 
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body waters of semi aquatic to aquatic crocodylians, turtles and birds are about 2‰ to  ‰ 18O-

enriched relative to their drinking water (Amiot et al., 2007; Barrick et al., 1999; Lazzerini et 

al., 2016).  

 In this study we estimate the body temperatures of metriorhynchid and teleosaurid 

thalattosuchians recovered from five Jurassic localities in England and France. By comparing 

Tb of thalattosuchians to those of associated ichthyosaurs or plesiosaurs, as well as to their 

ambient SST, we show that metriorhynchids may have evolved some degree of endothermic-

like thermophysiology, whereas teleosaurids retained a more typical ecto-poikilothermy.  

 

Materials and methods 

Sample collection 

 We analysed eighty-eight fossil teeth of Jurassic fish and marine reptiles for their oxygen 

isotope composition of phosphate (δ18Op), as well as for their oxygen (δ
18Oc) and carbon (δ

1 Cc) 

isotope composition of apatite carbonate. The first English locality is Smallmouth Sands, Dorset 

(Figure 1), from the lower part of the Kimmeridge Clay Formation dated as lower 

Kimmeridgian (Young et al., 2014b). The second English locality is the Oxford Clay Formation 

Peterborough clay pits, a world-famous fossiliferous collection of sites, dated to the middle 

Callovian, which has yielded a rich marine fauna along with terrestrial elements (Martill and 

Hudson, 1991).  The first French locality is “Les Vaches Noires” of Normandy, dated as upper 

Callovian, where the “Marnes de Dives” Formation crops out, consisting of marls where a rich 

fauna composed of marine and terrestrial elements have been recovered (Lebrun and Courville, 

201 ). The second French locality is the excavation of “Les Lourdines” near the eponymous 

quarry, dated as middle Callovian, which is composed of white limestone (calcaire des 

Lourdines) where a marine fauna and some terrestrial plants have been recovered (Barale et al., 

1974). Finally, the locality of Cintheaux dated as Bathonian consists of the “Pierre de Caen” 

limestone that has yielded a marine fauna with some terrestrial elements (Rioult, 196 ). Studied 

tooth specimens include those of metriorhynchid and teleosaurid thalattosuchians, ichthyosaurs, 

plesiosaurs, as well as of chondrichthyans and osteichthyans (Supplementar  table 1). When 

possible, tooth enamel was sampled using a spherical diamond-tipped drill bit. For smaller 

teeth, the bulk enamel and dentin were ground using an agate mortar and pestle.  
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Figure 1: Palaeogeography of Northwestern Europe during the Middle-Late Jurassic (modified 

from Pross et al. (2006). The red stars show the studied localities. 1: Peterborough; 2: 

Smallmouth Sands;  : Les Vaches Noires; 4: Les Lourdines excavation; 5: Cintheaux.  

 

 

Anal tical techniques 

 Oxygen isotope analysis of biogenic apatite phosphate 

 Apatite powders have been treated following the wet chemistry protocol described by 

Crowson et al. (1991) and slightly modified by Lécuyer et al. (199 ). This protocol consists in 

the isolation of phosphate (PO4
 -) from apatite as silver phosphate (Ag PO4) crystals using acid 

dissolution and anion-exchange resin. For each sample, 20- 0 mg of enamel powder was 

dissolved in 2 mL of 2 M HF. The CaF2 residue was separated by centrifugation and the solution 

was neutralized by adding 2.2 mL of 2 M KOH. Amberlite™ IRN 78 anion-exchange resin 

beads were added to the solution to isolate the PO4
 - ions. After 24 hours, the solution was 

removed, the resin was rinced with deionized water and eluted with 27.5 mL of 0.5 M NH4NO . 

After 4 hours, 0.5 mL of NH4OH and 15 mL of an ammoniacal solution of AgNO  were added 

and the solutions were placed in a thermostated bath at 70 °C for 7 hours allowing for the 

precipitation of Ag PO4 crystals. Oxygen isotope compositions were measured using a high 

temperature elemental analyzer interfaced in continuous flow mode to an isotopic ratio mass 
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spectrometer (Fourel et al., 2011) at the Plateforme d’Ecologie Isotopique du Laboratoire 

d’Ecologie des Hydrosystèmes Naturels et Anthropisés (LEHNA – UMR502 , Université 

Claude Bernard Lyon 1). For each sample, 5 aliquots of  00 μg of Ag PO4 were mixed with 

 00 μg of pure graphite powder loaded in silver foil capsules. Pyrolysis was performed at 

1450 °C using a varioPYROcubeTM Elemental Analyzer (Elementar GmbH) interfaced in 

Continuous Flow mode with an IsoprimeTM Isotopic Ratio Mass Spectrometer (Elementar UK 

Ltd). Measurements have been calibrated against silver phosphate precipitated from the 

NBS120c (natural Miocene phosphorite from Florida), as well as against the NBS127 (Barium 

sulfate precipitated using seawater from Monterey Bay, California, USA). The value of 

NBS120c was fixed at 21.7‰ (V-SMOW) according to Lécuyer et al. (199 ), and that of 

NBS127 set at the certified value of 9. ‰ (V-SMOW; (Halas and Szaran, 2001; Hut, 1987)) 

for correction of instrumental mass fractionation during CO isotopic analysis. Silver phosphate 

precipitated from standard NBS120c along with the silver phosphate samples derived from 

fossil bioapatites was repeatedly analyzed (δ18Op = 21.72 ± 0.22‰, n = 20) to ensure that no 

fractionation occurred during the wet chemistry. Data are reported as δ18O values with respect 

to V-SMOW (in ‰ δ units).  

 

 Oxygen and carbon isotope analysis of biogenic apatite carbonate 

 In order to remove potential organic contaminants as well as secondarily precipitated 

calcite, about 10 mg of apatite powder was pre-treated following the protocol of Koch et al. 

(1997). Powders were washed with a 2% NaOCl solution to remove organic matter, then rinsed 

five times with double deionized water and air-dried at 40 °C for 24 hours. 0.1 M acetic acid 

was then added and left for 24 hours, after which the powder was again rinsed five times with 

double deionized water and then air-dried at 40 °C for 24 hours. The powder/solution ratio was 

kept constant at 0.04 g mL-1 for both treatments. Stable isotope compositions of carbonate 

oxygen and carbon were carried out at the Plateforme d’Ecologie Isotopique du Laboratoire 

d’Ecologie des Hydrosystèmes Naturels et Anthropisés (LEHNA – UMR502 ). The 

measurements were performed using an isoFLOW system connected on line in continuous flow 

mode to a precisION mass spectrometer (Elementar UK Ltd). For each sample, two aliquots of 

2 mg of pretreated apatite powder were loaded in LABCO Exetainer®  .7 mL soda glass vials, 

round bottomed with exetainers caps (LABCO UK Ltd) and were reacted with anhydrous 

phosphoric acid. The reaction took place at 90°C in a temperature regulated sample tray. The 

CO2 gas generated during the acid digestion of the carbonate sample was then transferred to the 

mass spectrometer via the centrION interface. A calibrated CO2 gas was used as a monitoring 

gas.  Typical reproducibilites are 0.05‰ and 0.07‰ respectively for δ1 C and δ18O 
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measurements. For tooth apatite, the acid fractionation factor α (CO2-apatite carbonate) of 

1.0077  determined for the NBS120c phosphate rock reference material has been selected 

(Passey et al., 2007). Calibrated material used is Carrara Marble (δ18OV-PDB = -1.84‰; δ1 CV-

PDB = +2.0 ‰; (Fourel et al., 2016) NBS18 ( δ18OV-PDB = -2 .2‰; δ1 CV-PDB = -5.01‰) and 

NBS120c (δ18OV-PDB = -1.1 ‰; δ1 CV-PDB = -6.27‰; (Passey et al., 2007) Isotopic compositions 

are quoted in the standard δ notation relative to V-SMOW for oxygen and V-PDB for carbon. 

 

Results 

 Oxygen isotope compositions of apatite phosphate (δ18Op), apatite carbonate (δ
18Oc) and 

carbon isotope compositions of apatite carbonate (δ1 Cc) are reported in Supplementar  table 

1 along with published δ18Op values of teeth and bones of marine vertebrates (Anderson et al., 

1994; Bernard et al., 2010; Billon-Bruyat et al., 2005). Analysed teeth have δ18Op values ranging 

from 18. ‰ to 21.8‰ V-SMOW, δ18Oc values ranging from 24.1‰ to 28. ‰ V-SMOW and 

δ1 CC values ranging from -11.2‰ to 7.7‰ V-PDB. At the three sites of Smallmouth Sands, 

Peterborough and Les Vaches Noires, ichthyosaurs and plesiosaurs have slightly lower mean 

δ18Op values than those of co-occurring thalattosuchians (Supplementar  table 2).  

 For each locality, SST has been calculated from the δ18Op values of fish using equation 

1 (Supplementar  table 2) considering that Tb ≈ Tsw, and that δ
18Obw ≈ δ

18Osw (Kolodny et al., 

198 ). Because average seawater δ18Osw value may have varied between -1‰ and 0‰ V-

SMOW depending on the amount of seawater stored as polar ice (Shackleton and Kennett, 

1975), an average value of -0.5‰ was arbitrarily selected for temperature calculation, keeping 

in mind that the associated error in temperature calculation is about 2. °C (based on the slope 

of 4.5 of equation 1).  

 The body temperature of studied marine reptiles have also been estimated using equation 

1, and assuming a seawater-body water 18O-enrichement of 2‰, a general enrichment observed 

among semi-aquatic and aquatic air breathing vertebrates, including extant crocodylomorphs 

(Amiot et al., 2007; Barrick et al., 1999; Lazzerini et al., 2016). While ichthyosaurs and 

plesiosaurs have a body temperature within the  2-40°C range compatible with their known 

endo-homeothermy (Bernard et al., 2010), teleosaurids have lower Tb ranging from 27°C to 

 1°C, and metriorhynchids show intermediate body temperatures ranging from 29°C to  7°C 

(Supplementar  table 2).  
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Discussion 

 Original preservation of the stable isotope compositions  

 Before discussing the thermophysiological significance of the oxygen and carbon 

isotope compositions of vertebrate apatites, pristine preservation of the isotopic record needs to 

be assessed. Indeed, biotic and abiotic processes leading to the decomposition, burial and 

fossilization of living organisms may alter the original isotopic composition of bioapatite 

through processes of secondary precipitation, ion adsorption or dissolution-recrystallization of 

bioapatite (Blake et al., 1997; Kolodny et al., 1996; Lécuyer et al., 200 a; Trueman et al., 200 ; 

Zazzo et al., 2004a, 2004b). Although no method can definitely demonstrate whether the 

original isotope compositions have been kept, several ways to assess the preservation state of 

the isotopic record have been proposed (Fricke et al., 1998; Iacumin et al., 1996; Kolodny et 

al., 1996; Lécuyer et al., 200 a; Pucéat et al., 2004; Tütken et al., 2008; Zazzo et al., 2004b). In 

modern skeletal tissues of vertebrates, carbonate and phosphate precipitate close to equilibrium 

with body water, so the δ18Op and δ
18Oc values are positively correlated. Because isotopic 

exchange rates between carbonate-water and phosphate-water are significantly different, re-

equilibration of both compounds during diagenesis is not expected and altered enamel should 

show isotopic shifts from the empirical δ18Op–δ
18Oc line. Therefore, it is expected that the 

distribution of pristine δ18O values of fish and reptile tooth enamel should follow a line with a 

slope close to unity mimicking those established between the δ18Oc and δ
18Op values of modern 

mammals (Bryant et al., 1996; Chenery et al., 2012; Iacumin et al., 1996; Lécuyer et al., 2010; 

Zazzo et al., 2004b). Despite the narrow range in the distribution of oxygen isotope 

compositions (Figure 2), both δ18Oc and δ
18Op values fall within the range observed in extant 

and fossil marine vertebrates (Kolodny and Luz, 1991; Lécuyer et al., 200 b; Vennemann et al., 

2001). This correlation shows that the oxygen isotope compositions of structural carbonate in 

both tooth and bone apatites have preserved to a certain degree its original record.  
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Figure 2: Oxygen isotope compositions of tooth phosphate reported against their corresponding 

oxygen isotope composition of structural carbonate, as well as published values of modern and 

fossil fish for comparison (Kolodny and Luz, 1991; Lécuyer et al., 200 b; Vennemann et al., 

2001). The dashed line with a slope a=1 illustrates the correlation between oxygen isotope 

composition of phosphate and carbonate.  

 

 A clue to the primary preservation of stable carbon isotope composition of apatite 

carbonate is the systematic and significant difference in δ1 Cc values between fish and marine 

reptiles (Figure 3). Air breathing reptiles have δ1 Cc values mainly reflecting that of their diets 

with an isotope fractionation that depends on their digestive physiology (Passey et al., 2005), 

as expected. In aquatic environments, the relationship between fish carbonate and diet δ1 C 

values is complicated as a substantial amount of the carbon may be derived from dissolved 

inorganic carbon (DIC) of their ambient water (McConnaughey et al., 1997; Thorrold et al., 

1997) with a higher δ1 C value (Santos et al., 2011). Finally, the weight percentage of carbonate 

in analysed fossil apatites (Supplementar  table 1) lies within the expected biological range 

of modern vertebrate apatites of 2-1 % (Brudevold and Soremark, 1967; Rink and Schwarcz, 

1995; Vennemann et al., 2001). From these lines of evidence, we can assume that oxygen 

isotope compositions of apatite phosphate and carbonate have kept at least a significant part of 

their original information, and might be interpreted in terms of seawater temperature and 

thermophysiology.  
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Figure 3: Carbon isotope compositions of apatite carbonates (δ1 Cc) from fish and marine 

reptile samples. For each locality, the sizable difference between fish and coexisting marine 

reptiles δ1 Cc values is considered as evidence for primary preservation of the stable isotope 

compositions of studied specimens.  

 

 

 Body temperature reconstruction  

 In a previous study of marine reptile thermophysiology, Bernard et al. (2010) interpreted 

the oxygen isotope differences between marine reptiles and coexisting fish from a large range 

of water temperatures (estimated from 14°C to  4°C) in terms of Tb differences. They concluded 

that the three lineages Ichthyosauria, Plesiosauria and Mosasauridae were most likely 

endothermic and homeothermic marine reptiles, although for mosasaurids this was later debated 

(Harrell Jr et al., 2016; Motani, 2010). The method used in Bernard et al. (2010) cannot clearly 

identify the thermophysology of thalattosuchians (Figure 4). Indeed, the available sample-set 

of thalattosuchian specimens is restricted to five localities with a narrow range of low 

paleolatitudes from about 29°N to  6°N (Supplementar  table 2; palaeolatitudes calculated 

using the online application of van Hinsbergen et al. (2015)), as well as a narrow range of 

estimated paleotemperatures from 22±2°C to 27±2°C. Consequently, the sampled sites do not 

allow the two strategies of thermophysiology to be clearly distinguished. Most metriorhynchids 

and teleosaurids show intermediate values between the expected range for endotherms and 

ectotherms, with the exception of the metriorhynchids from the middle Callovian of Les 
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Lourdines which fall within the expected range of endotherms, and one teleosaurid from the 

Bathonian of Cintheaux, which has a typical ectotherm signature (Figure 4).  

 

 

Figure 4: Model variation of the differences in the δ18Op values of tooth phosphate between 

marine reptiles and fish against the variation of the δ18Op values of fish teeth, assuming (1) an 

ectothermic and poikilothermic reptile [body water δ18Obw values 2‰ enriched relative to a 

seawater value and body temperature (T) equal seawater temperature]; (2) an endothermic 

reptile with body temperature ranging from  5°C to  9°C and body water 2‰ enriched relative 

to a seawater value ranging from -1‰ to 0‰ (modified from (Bernard et al., 2010). For 

comparison, metriorhynchoids and teleosaurids values are reported, along with newly measured 

(black border) and published (grey border) ichthyosaurs and plesiosaurs values.  

 

 Using equation 1 and assuming that thalattosuchians have a δ18Obw value of about 2‰ 

more positive than their ambient seawater, both metriorhynchids and teleosaurids have a body 

temperature above their environmental one, metriorhynchids being slightly warmer than 

teleosaurids in average (Supplementar  table 2; Figure 5). However, thalattosuchian Tb are 

systematically below the calculated ones of co-occurring ichthyosaurs and plesiosaurs for 
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which the body temperature was calculated from the same equation 1 and using a body water 

δ18Obw value similar to that of thalattosuchians.  

 An endothermic-like thermophysiology interpreted from metriorhynchid δ18Op values 

seems likely according to their known morphology and ecology as active pelagic predators 

(Andrade et al., 2010; Fernández and Gasparini, 2000; Hua and De Buffrénil, 1996; Massare, 

1987; Young et al., 201 , 2012). Active predation would require elevated metabolic rates 

compatible with an endothermic thermophysiology. This seems plausible considering the large 

suite of evidence for an endothermic ancestral condition for Archosauria, and a reversal within 

the crocodylomorph lineage to an ectothermic state coming from different fields of biology, 

including developmental biology (Seymour et al., 2004), physiology (Farmer and Sanders, 

2010), anatomy (Summers, 2005), palaeohistology (de Ricqlès et al., 2008), and phylogenetic 

signal extraction (Legendre et al., 2016). Endothermy within metriorhynchids might have been 

inherited from their archosaur ancestors, and “reactivated” along with the acquisition of 

morphological adaptations to active pelagic predation. However, body temperature regulation 

seems to have been limited as observed Tb vary with varying seawater temperature (Figure 5). 

Limited thermoregulatory capacities would be compatible with the restricted range of 

paleolatitudinal occurrences compared to fully endo-homeothermic ichthyosaurs and 

plesiosaurs having been found from equatorial to polar seas (Bardet et al., 2014).  
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Figure 5: Estimated body temperature of marine reptiles (left axis) and corresponding δ18Op 

values (right axis) are plotted against their environmental sea surface temperature estimated 

from fish δ18Op values.  

 

 Interpretation of the oxygen isotope composition of teleosaurid apatite in terms of body 

temperature may be strongly biased by their possible semi-aquatic and eurhyaline ecology, 

some species having been found in estuarine or freshwater environments (Buffetaut, 1982; 

Martin et al., 2019, 2016; Wilberg et al., 2019). As most teleosaurids retained a typical semi-

aquatic crocodylomorph morphology (external mandibular fenestrae, extensive osteoderm 

cover and limbs adapted to terrestrial locomotion), it is hypothesized that they were ectothermic 

and poikilothermic ambush predators spending most of their time motionless, and mouth-gape 

basking like modern crocodylians. However, during the late Kimmeridgian-early Tithonian 

there is evidence for a subclade of teleosaurids that became more pelagic (Foffa et al., 2019). 

The oxygen isotope composition of teleosaurid apatite indicates that they kept a body 

temperature lower than that of ichthyosaurs and plesiosaurs, but close to those of 

metriorhynchids. However, more estuarine living environments can be characterized by more 

negative δ18O values as a result of the mixing between seawater and river waters having 

negative δ18O values such as in the case of the San Francisco Bay (Ingram et al., 1996).  In this 

example, waters from the Sacramento river having δ18O values ranging from about -12‰ to -

10‰ mix with seawater of 0‰ and results in estuarine waters that can have  δ18O values of -



107 | P a g e  

 

 ‰ to -10‰. Keeping this in mind, then the calculated body temperature of teleosaurids living 

in estuarine environments would be lower, and their apatite δ18O values would fit within the 

expected range of ectotherms. Moreover, the possible semi-aquatic lifestyle of teleosaurids 

could at least partly account for their elevated δ18Op values as a result of body water loss through 

transcutaneous evaporation. In the studied localities where teleosaurid specimens were found, 

fossil remains of continental vertebrates and plants have been found, indicating a proximity to 

landmasses and a possible estuarine origin of teleosaurids. Gigantothermy and behavioural 

thermoregulation may also account for the calculated body temperatures of teleosaurids close 

to those of metriorhynchids. Today, large marine crocodylians, such as ~1000 kg adult 

individuals of the saltwater crocodile (Crocodylus porosus), are able to raise their body 

temperature well above ambient temperatures through mouth-gape basking behaviours and can 

retain this elevation by the thermal inertia of their large body size (Grigg et al., 1998; Seebacher 

et al., 1999). Large teleosaurids may have used a similar behavioural thermoregulation as extant 

marine crocodiles (C. porosus) and would have raised their body temperatures close to that of 

Jurassic metriorhynchids and maintained it within a narrow range. This would explain the 

apparent tendency of teleosaurid-fish isotope difference to parallel that of endo-homeothermic 

ichthyosaurs and plesiosaurs (Figure 4). Most metriorhynchid specimens were of smaller body-

size than teleosaurids (Young et al., 2016, 2011), and metriorhynchids would have been unable 

to mouth-gape bask onshore (Young et al., 2010). 

 Based on the available isotopic dataset, it seems likely that teleosaurids retained a typical 

ecto-poikilothermic thermophysiology in agreement with their morphology and ecology, 

whereas metriorhynchids may have been endothermic, being able to raise their body 

temperature above an ambient one, and close to that of other warm-blooded marine reptiles. 

However, metriorhynchids could not have achieved efficient thermoregulation as suggested 

from their varying body temperature along with varying SST.   

 

Concluding remarks 

 The possible difference in thermophysiologies between metriorhynchids and 

teleosaurids inferred from their stable oxygen isotope composition of apatite can at least partly 

explain the peculiar thalattosuchian biodiversity pattern of the Jurassic and Early Cretaceous 

(Martin et al., 2014; Young et al., 2014a). Teleosaurid diversity crashed at the end of the 

Jurassic, a time of global marine temperature decline, probably as a result of the temperature 

change or the global regression affecting their ecological niches (Bardet et al., 2014). 

Endothermy may have helped metriorhynchids to cope with global cooling, and due to their 

pelagic ecology, they might not have been as affected by the marine regressions as teleosaurids. 
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This may explain their success across the Jurassic-Cretaceous boundary (Chiarenza et al., 2015; 

Tennant et al., 2017; Young et al., 2014a). At this point, we cannot only speculate when 

metriorhynchids became extinction, or why. All we can mention is that Jurassic 

metriorhynchids had an imperfect endothermic and poikilothermic thermophysiology. We hope 

future studies will investigate whether the Late Jurassic pelagic subclade of teleosaurids began 

to develop endothermic capabilities, and test whether Cretaceous metriorhynchids, the most 

marine adapted of all thalattosuchians (Hua et al., 2000; Young et al., 2010), evolved toward 

enhanced thermoregulatory abilities. 
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Supplementar  Table 1: Oxygen isotope compositions of reptiles and fish phosphate are reported along with their corresponding oxygen and 

carbon isotope composition of apatite carbonate, carbonate content, sample origin and identification. 

Sample N 
Collection 

N 
Material Taxon 

Locality δ18Op δ18Oc δ13Cc 
Wt 

% 
Reference 

Name, country Formation Age 
(‰, V-

SMOW) 

(‰, V-

SMOW) 

(‰, V-

SMOW) 
CO3 

K-AMI1 - Tooth bulk Amiiformes indet. Smallmouth Sands, England 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimmeridgian 20.3 25.5 -2.6 4.6 This study 

K-AMI2 - Tooth bulk Amiiformes indet. Smallmouth Sands, England 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimmeridgian 20.7 24.5 -1.4 4.6 This study 

K-AMI3 - Tooth bulk Amiiformes indet. Smallmouth Sands, England 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimmeridgian 19.3 - - - This study 

K-AST1 - Enameloid Asteracanthus sp. Smallmouth Sands, England 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimmeridgian 21.1 - - - This study 

K-AST2 - Enameloid Asteracanthus sp. Smallmouth Sands, England 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimmeridgian 18.6 25.3 7.7 2.5 This study 

K-AST3 - Enameloid Asteracanthus sp. Smallmouth Sands, England 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimmeridgian 19.2 - - - This study 

K-BRA1 - Enamel Brachypterygius sp. Smallmouth Sands, England 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimmeridgian 19.5 25.4 -5.5 7.2 This study 

K-GEO1 - Tooth bulk Geosaurus sp. Smallmouth Sands, England 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimmeridgian 20.0 24.9 -3.9 5.2 This study 

K-GEO2 - Tooth bulk Geosaurus sp. Smallmouth Sands, England 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimmeridgian 20.2 25.4 -4.9 7.3 This study 

K-GYR1 - Tooth bulk Gyrodus cuvieiri Smallmouth Sands, England 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimmeridgian 19.9 26.5 3.2 2.3 This study 

K-GYR2 - Tooth bulk Gyrodus cuvieiri Smallmouth Sands, England 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimmeridgian 20.5 26.2 1.4 2 This study 

K-GYR3 - Tooth bulk Gyrodus cuvieiri Smallmouth Sands, England 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimmeridgian 19.6 24.6 0.5 3.1 This study 
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K-HYB1 - Tooth bulk Hybodus obtusus Smallmouth Sands, England 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimmeridgian 20.3 25.1 -1.4 7.1 This study 

K-HYB2 - Tooth bulk Hybodus obtusus Smallmouth Sands, England 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimmeridgian 20.0 24.9 -1.2 6.4 This study 

K-HYB3 - Tooth bulk Hybodus obtusus Smallmouth Sands, England 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimmeridgian 19.8 25.0 -1.9 6.3 This study 

K-HYP1 - Tooth bulk Hypsocormus sp. Smallmouth Sands, England 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimmeridgian 21.8 25.4 -1.2 5.9 This study 

K-HYP2 - Tooth bulk Hypsocormus sp. Smallmouth Sands, England 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimmeridgian 20.9 - - - This study 

K-HYP3 - Tooth bulk Hypsocormus sp. Smallmouth Sands, England 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimmeridgian 20.7 25.2 -1.6 6.4 This study 

K-ICH1 - Tooth bulk 
Ichthyosauridae 

indet. 
Smallmouth Sands, England 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimmeridgian 19.5 25.3 -4.5 6.6 This study 

K-ICH2 - Tooth bulk 
Ichthyosauridae 

indet. 
Smallmouth Sands, England 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimmeridgian 19.4 24.5 -5.5 5 This study 

K-LEP1 - Tooth bulk Lepidotes sp. Smallmouth Sands, England 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimmeridgian 20.7 26.0 -1.4 2.9 This study 

K-LEP2 - Tooth bulk Lepidotes sp. Smallmouth Sands, England 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimmeridgian 20.3 26.2 -1.0 4.3 This study 

K-LEP3 - Tooth bulk Lepidotes sp. Smallmouth Sands, England 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimmeridgian 20.2 25.6 -0.6 4.6 This study 

K-MPT1 - Tooth bulk 
Metriorhynchidae 

indet. 
Smallmouth Sands, England 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimmeridgian 21.0 25.3 -2.9 5.5 This study 

K-MPT2 - Tooth bulk 
Metriorhynchidae 

indet. 
Smallmouth Sands, England 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimmeridgian 20.3 25.2 -4.5 6.6 This study 

K-MT11 - Tooth bulk 
Metriorhynchidae 

indet. 
Smallmouth Sands, England 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimmeridgian 20.5 24.7 -3.5 5.8 This study 

K-MT12 - Tooth bulk 
Metriorhynchidae 

indet. 
Smallmouth Sands, England 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimmeridgian 20.3 26.2 -4.5 5.7 This study 
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K-MT21 - Tooth bulk 
Metriorhynchidae 

indet. 
Smallmouth Sands, England 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimmeridgian 20.9 25.8 -3.1 4.7 This study 

K-MT22 - Tooth bulk 
Metriorhynchidae 

indet. 
Smallmouth Sands, England 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimmeridgian 19.9 25.6 -4.6 6.9 This study 

K-PLA1 - Tooth bulk Planohybodus sp. Smallmouth Sands, England 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimmeridgian 21.3 25.4 -3.4 7.3 This study 

K-PLA2 - Tooth bulk Planohybodus sp. Smallmouth Sands, England 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimmeridgian 21.5 25.1 -1.6 6.9 This study 

K-PLA3 - Tooth bulk Planohybodus sp. Smallmouth Sands, England 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimmeridgian 20.3 - - - This study 

K-PLI - Tooth bulk Pliosaurus kevani Smallmouth Sands, England 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimmeridgian 20.0 24.1 -6.7 5.4 This study 

K-STE1 - Tooth bulk Steneosaurus sp. Smallmouth Sands, England 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimmeridgian 20.6 25.5 -3.4 6 This study 

K-STE2 - 
Tooth 

enamel 
Steneosaurus sp. Smallmouth Sands, England 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimmeridgian 20.8 26.1 -6.6 5.5 This study 

O-HYB1 
GLAHM 

132848 
Tooth bulk Hybodus obtusus Peterborough, England Oxford Clay 

Late Callovian - 

Early Oxfordian 
20.4 25.4 -4.1 5.9 This study 

O-HYB2 
GLAHM 

132848 
Tooth bulk Hybodus obtusus Peterborough, England Oxford Clay 

Late Callovian - 

Early Oxfordian 
21.3 26.9 -4.0 4.1 This study 

O-HYB3 
GLAHM 

132848 
Tooth bulk Hybodus obtusus Peterborough, England Oxford Clay 

Late Callovian - 

Early Oxfordian 
20.1 24.8 -5.2 3.5 This study 

O-HYB4 
GLAHM 

132848 
Tooth bulk Hybodus obtusus Peterborough, England Oxford Clay 

Late Callovian - 

Early Oxfordian 
21.0 25.5 -3.8 6.5 This study 

O-HYB5 
GLAHM 

132848 
Tooth bulk Hybodus obtusus Peterborough, England Oxford Clay 

Late Callovian - 

Early Oxfordian 
21.0 26.4 -4.9 4.8 This study 

O-HYP1 
GLAHM 

132983 

Tooth 

Enameloid 
Hypsocormus sp. Peterborough, England Oxford Clay 

Late Callovian - 

Early Oxfordian 
20.3 - - - This study 

O-HYP2 
GLAHM 

132983 

Tooth 

Enameloid 
Hypsocormus sp. Peterborough, England Oxford Clay 

Late Callovian - 

Early Oxfordian 
19.7 24.9 -1.6 6.2 This study 

O-HYP3 
GLAHM 

132983 

Tooth 

Enameloid 
Hypsocormus sp. Peterborough, England Oxford Clay 

Late Callovian - 

Early Oxfordian 
20.5 27.8 -4.4 5.4 This study 

O-HYP4 
GLAHM 

132983 
Tooth bulk Hypsocormus sp. Peterborough, England Oxford Clay 

Late Callovian - 

Early Oxfordian 
20.2 26.0 -1.9 4.4 This study 

O-HYP5 
GLAHM 

132983 

Tooth 

Enameloid 
Hypsocormus sp. Peterborough, England Oxford Clay 

Late Callovian - 

Early Oxfordian 
20.5 25.4 -2.4 5.1 This study 

O-MET1 
GLAHM 

V1582 

Tooth 

enamel 

Metriorhynchus 

superciliosus 
Peterborough, England Oxford Clay 

Late Callovian - 

Early Oxfordian 
21.2 26.4 -7.7 5.2 This study 
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O-MET2 
GLAHM 

V1582 

Tooth 

enamel 

Metriorhynchus 

superciliosus 
Peterborough, England Oxford Clay 

Late Callovian - 

Early Oxfordian 
20.6 - - - This study 

O-MET3 
GLAHM 

V1582 
Tooth bulk 

Metriorhynchus 

superciliosus 
Peterborough, England Oxford Clay 

Late Callovian - 

Early Oxfordian 
20.9 26.4 -8.2 6 This study 

O-MET4 
GLAHM 

V1582 
Tooth bulk 

Metriorhynchus 

superciliosus 
Peterborough, England Oxford Clay 

Late Callovian - 

Early Oxfordian 
20.7 26.1 -8.1 6.1 This study 

O-MET5 
GLAHM 

V1582 

Tooth 

enamel 

Metriorhynchus 

superciliosus 
Peterborough, England Oxford Clay 

Late Callovian - 

Early Oxfordian 
20.0 25.3 -7.3 6.5 This study 

O-OPH1 
GLAHM 

V1002 

Tooth 

enamel 

Ophthalmosaurus 

sp. 
Peterborough, England Oxford Clay 

Late Callovian - 

Early Oxfordian 
18.7 25.1 -8.1 - This study 

O-OPH2 
GLAHM 

V1002 

Tooth 

enamel 

Ophthalmosaurus 

sp. 
Peterborough, England Oxford Clay 

Late Callovian - 

Early Oxfordian 
18.9 25.3 -7.6 6.1 This study 

O-OPH3 
GLAHM 

V1002 
Tooth bulk 

Ophthalmosaurus 

sp. 
Peterborough, England Oxford Clay 

Late Callovian - 

Early Oxfordian 
18.6 25.6 -8.0 4 This study 

O-OPH4 
GLAHM 

V1002 

Tooth 

enamel 

Ophthalmosaurus 

sp. 
Peterborough, England Oxford Clay 

Late Callovian - 

Early Oxfordian 
19.0 25.4 -8.0 6.7 This study 

O-PLE1 
GLAHM 

V1434 

Tooth 

enamel 
Plesiosauria indet. Peterborough, England Oxford Clay 

Late Callovian - 

Early Oxfordian 
19.7 25.7 -7.8 4.4 This study 

O-PLE2 
GLAHM 

V1434 

Tooth 

enamel 
Plesiosauria indet. Peterborough, England Oxford Clay 

Late Callovian - 

Early Oxfordian 
18.3 - - - This study 

O-PLE3 
GLAHM 

V1434 

Tooth 

enamel 
Plesiosauria indet. Peterborough, England Oxford Clay 

Late Callovian - 

Early Oxfordian 
20.0 26.1 -8.2 4.8 This study 

O-PLE4 
GLAHM 

V1434 
Tooth bulk Plesiosauria indet. Peterborough, England Oxford Clay 

Late Callovian - 

Early Oxfordian 
20.9 27.3 -7.6 3.9 This study 

O-TYR1 
GLAHM 

V1436 

Tooth 

enamel 
Tyrannoneustes sp. Peterborough, England Oxford Clay 

Late Callovian - 

Early Oxfordian 
21.1 25.9 -8.2 5.7 This study 

O-TYR2 
GLAHM 

V1436 

Tooth 

enamel 
Tyrannoneustes sp. Peterborough, England Oxford Clay 

Late Callovian - 

Early Oxfordian 
20.4 25.3 -8.0 5.5 This study 

O-TYR3 
GLAHM 

V1436 

Tooth 

enamel 
Tyrannoneustes sp. Peterborough, England Oxford Clay 

Late Callovian - 

Early Oxfordian 
19.8 25.6 -8.3 5.2 This study 

O-TYR4 
GLAHM 

V1436 

Tooth 

enamel 
Tyrannoneustes sp. Peterborough, England Oxford Clay 

Late Callovian - 

Early Oxfordian 
20.4 26.0 -8.4 7.6 This study 

O-TYR5 
GLAHM 

V1436 

Tooth 

enamel 
Tyrannoneustes sp. Peterborough, England Oxford Clay 

Late Callovian - 

Early Oxfordian 
19.2 25.5 -7.9 6.1 This study 

C-ISC1 - 
Tooth 

Enameloid 
Ischyodus sp. 

“Les vaches noires” cliffs, 

France 

Marnes de 

Dives 
Callovian 20.5 24.8 -0.3 12.9 This study 

C-ISC3 - 
Tooth 

Enameloid 
Ischyodus sp. 

“Les vaches noires” cliffs, 

France 

Marnes de 

Dives 
Callovian 20.9 26.4 -0.4 13.6 This study 

C-PLA1 - Tooth bulk Planohybodus sp. 
“Les vaches noires” cliffs, 

France 

Marnes de 

Dives 
Callovian 21.1 26.9 -1.2 - This study 

C-PLA2 - Tooth bulk Planohybodus sp. 
“Les vaches noires” cliffs, 

France 

Marnes de 

Dives 
Callovian 21.2 26.5 -1.2 4.6 This study 

C-PLA3 - Tooth bulk Planohybodus sp. 
“Les vaches noires” cliffs, 

France 

Marnes de 

Dives 
Callovian 20.4 26.6 -1.4 - This study 

C-MET1 - 
Tooth 

enamel 
Metriorhynchus sp. 

“Les vaches noires” cliffs, 

France 

Marnes de 

Dives 
Callovian 20.5 27.9 -7.7 4.7 This study 
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C-MET2 - 
Tooth 

enamel 
Metriorhynchus sp. 

“Les vaches noires” cliffs, 

France 

Marnes de 

Dives 
Callovian 21.3 27.6 -8.0 5.3 This study 

C-MET3 - 
Tooth 

enamel 
Metriorhynchus sp. 

“Les vaches noires” cliffs, 

France 

Marnes de 

Dives 
Callovian 21.2 27.6 -7.5 5? This study 

C-MET4 - 
Tooth 

enamel 
Metriorhynchus sp. 

“Les vaches noires” cliffs, 

France 

Marnes de 

Dives 
Callovian 21.0 27.8 -5.8 5.7 This study 

C-MET5 - 
Tooth 

enamel 
Metriorhynchus sp. 

“Les vaches noires” cliffs, 

France 

Marnes de 

Dives 
Callovian 21.3 27.0 -7.4 5.9 This study 

C-LIO1 - 
Tooth 

enamel 
cf. Liopleurodon sp. 

“Les vaches noires” cliffs, 

France 

Marnes de 

Dives 
Callovian 20.6 28.7 -10.5 3.6 This study 

C-LIO2 - 
Tooth 

enamel 
cf. Liopleurodon sp. 

“Les vaches noires” cliffs, 

France 

Marnes de 

Dives 
Callovian 20.3 28.3 -11.2 4.6 This study 

C-TEL1 - 
Tooth 

enamel 
Teleosauridae indet. 

“Les vaches noires” cliffs, 

France 

Marnes de 

Dives 
Callovian 20.8 28.2 -7.2 4.3 This study 

C-TEL2 - 
Tooth 

enamel 
Teleosauridae indet. 

“Les vaches noires” cliffs, 

France 

Marnes de 

Dives 
Callovian 20.3 27.9 -5.4 3.1 This study 

C-TEL3 - 
Tooth 

enamel 
Teleosauridae indet. 

“Les vaches noires” cliffs, 

France 

Marnes de 

Dives 
Callovian 21.1 28.6 -7.5 4.1 This study 

P-AST - 
Tooth 

enamel 

Asteracanthus 

ornatissimus 

“Les Lourdines” 

excavation, France 
 Middle Callovian 19.0 - - - This study 

P-MET1 - 
Tooth 

enamel 
Metriorhynchus sp. 

“Les Lourdines” 

excavation, France 
 Middle Callovian 19.3 26.4 -9.0 - This study 

P-MET2 - 
Tooth 

enamel 
Metriorhynchus sp. 

“Les Lourdines” 

excavation, France 
 Middle Callovian 19.6 26.1 -7.8 5 This study 

P-PLA1 - Tooth bulk Planohybodus sp. 
“Les Lourdines” 

excavation, France 
 Middle Callovian 19.8 26.6 -0.4 2.5 This study 

P-PLA2 - Tooth bulk Planohybodus sp. 
“Les Lourdines” 

excavation, France 
 Middle Callovian 20.2 27.1 -0.7 2.5 This study 

P-PLA3 - Tooth bulk Planohybodus sp. 
“Les Lourdines” 

excavation, France 
 Middle Callovian 19.7 26.9 -1.0 3.5 This study 

C-STE1 - 
Tooth 

enamel 
Steneosaurus sp. 

“Les Lourdines” 

excavation, France 
 Middle Callovian 20.7 27.3 -6.2 4.6 This study 

C-STE2 - 
Tooth 

enamel 
Steneosaurus sp. 

“Les Lourdines” 

excavation, France 
 Middle Callovian 21.0 27.1 -6.3 4.8 This study 

B-AST - 
Tooth 

enamel 
Asteracanthus sp. Cintheaux, France  Bathonian 20.0 - - - This study 

B-CRO - 
Tooth 

enamel 
Teleosauridae indet. Cintheaux, France  Bathonian 21.6 28.3 -7.9 5.3 This study 

- - 
Tooth 

Enameloid 
Cretalamna sp. Morocco 

Oulad 

Abdoun 

Late 

Maastrichtian 
21 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - 
Tooth 

Enameloid 
Cretalamna sp. Morocco 

Oulad 

Abdoun 

Late 

Maastrichtian 
19.7 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - 
Tooth 

Enameloid 
Squalicorax sp. Morocco 

Oulad 

Abdoun 

Late 

Maastrichtian 
19.5 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - 
Tooth 

Enameloid 
Osteichthyes indet. Morocco 

Oulad 

Abdoun 

Late 

Maastrichtian 
21.5 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 
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- - Bone Osteichthyes indet. Morocco 
Oulad 

Abdoun 

Late 

Maastrichtian 
19.7 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - 
Tooth 

enamel 

Elasmosauridae 

indet. 
Morocco 

Oulad 

Abdoun 

Late 

Maastrichtian 
20.5 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - 
Tooth 

enamel 

Elasmosauridae 

indet. 
Morocco 

Oulad 

Abdoun 

Late 

Maastrichtian 
19.6 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - 
Tooth 

enamel 

Elasmosauridae 

indet. 
Morocco 

Oulad 

Abdoun 

Late 

Maastrichtian 
19.4 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - 
Tooth 

Enameloid 
Squalicorax sp. Asen, Sweden  Early Campanian 21.5 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - 
Tooth 

Enameloid 
Squalicorax sp. Asen, Sweden  Early Campanian 20 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - 
Tooth 

enamel 
Osteichthyes indet. Asen, Sweden  Early Campanian 22 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - 
Tooth 

Enameloid 
Carcharias sp. Asen, Sweden  Early Campanian 20.8 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - 
Tooth 

enamel 
Plesiosauria indet. Asen, Sweden  Early Campanian 19.3 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - 
Tooth 

enamel 
Plesiosauria indet. Asen, Sweden  Early Campanian 19.9 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - 
Tooth 

Enameloid 
Squalicorax sp. Ullstorp, Sweden  Early Campanian 20.8 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - 
Tooth 

Enameloid 
Squalicorax sp. Ullstorp, Sweden  Early Campanian 20.1 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - 
Tooth 

enamel 
Osteichthyes indet. Ullstorp, Sweden  Early Campanian 21.2 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - 
Tooth 

enamel 
Osteichthyes indet. Ullstorp, Sweden  Early Campanian 19.8 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - 
Tooth 

enamel 
Plesiosauria indet. Ullstorp, Sweden  Early Campanian 20.1 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - 
Tooth 

enamel 
Plesiosauria indet. Ullstorp, Sweden  Early Campanian 20.1 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - 
Tooth 

enamel 
Osteichthyes indet. Dover station, Australia  Late Albian 19.7 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - 
Tooth 

enamel 

Elasmosauridae 

indet. 
Dover station, Australia  Late Albian 18.1 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - 
Tooth 

enamel 

Elasmosauridae 

indet. 
Dover station, Australia  Late Albian 18.3 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - 
Tooth 

enamel 
Saurocephalus sp. Cambridge, England  Late Albian 20.2 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - 
Tooth 

enamel 
Saurocephalus sp. Cambridge, England  Late Albian 20.3 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - 
Tooth 

enamel 
Platypterygius sp. Cambridge, England  Late Albian 18.5 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - 
Tooth 

enamel 
Platypterygius sp. Cambridge, England  Late Albian 18.7 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 
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- - 
Tooth 

enamel 
Platypterygius sp. Cambridge, England  Late Albian 19 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - 
Tooth 

enamel 
Polyptychodon sp. Cambridge, England  Late Albian 18.8 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - Tooth bulk Polyptychodon sp. Cambridge, England  Late Albian 19.6 - - - 
Bernard et 

al. (2010) 

- - 
Scale 

ganoin 
Lepidotes sp. Westbury, England  Early 

Kimmeridgian 
19.5 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - 
Scale 

ganoin 
Lepidotes sp. Westbury, England  Early 

Kimmeridgian 
19.6 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - 
Scale 

ganoin 
Lepidotes sp. Westbury, England  Early 

Kimmeridgian 
19.4 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - 
Scale 

ganoin 
Lepidotes sp. Westbury, England  Early 

Kimmeridgian 
19.6 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - Tooth bulk 
cf. Ophtalmosaurus 

sp. 
Westbury, England  Early 

Kimmeridgian 
20 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - Tooth bulk 
cf. Ophtalmosaurus 

sp. 
Westbury, England  Early 

Kimmeridgian 
19.2 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - Tooth bulk Sphenodus sp. Crussol, France  Middle Oxfordian 19.6 - - - 
Bernard et 

al. (2010) 

- - 
Tooth 

Enameloid 
Sphenodus sp. Crussol, France  Middle Oxfordian 21 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - 
Tooth 

enamel 
Plesiosauria indet. Crussol, France  Middle Oxfordian 19.1 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - Tooth bulk Osteichthyes indet. Bourgogne, France  Early Oxfordian 21.1 - - - 
Bernard et 

al. (2010) 

- - Tooth bulk Ichthyosauria indet. Bourgogne, France  Early Oxfordian 18.8 - - - 
Bernard et 

al. (2010) 

- - Tooth bulk Plesiosauria indet. Bourgogne, France  Early Oxfordian 19.3 - - - 
Bernard et 

al. (2010) 

- - Gill ray Leedsichtys sp. 

Peterborough, Stewartby, 

Bletchley and Calvert, 

England 

Oxford Clay 
Late Callovian - 

Early Oxfordian 
20.1 - - - 

Anderson 

et al. 

(1994) 

- - Tooth Steneosaurus sp. 

Peterborough, Stewartby, 

Bletchley and Calvert, 

England 

Oxford Clay 
Late Callovian - 

Early Oxfordian 
19.4 - - - 

Anderson 

et al. 

(1994) 

- - 
Vertebra 

centrum 
Steneosaurus sp. 

Peterborough, Stewartby, 

Bletchley and Calvert, 

England 

Oxford Clay 
Late Callovian - 

Early Oxfordian 
19.7 - - - 

Anderson 

et al. 

(1994) 

- - Tooth Metriorhynchus sp. 

Peterborough, Stewartby, 

Bletchley and Calvert, 

England 

Oxford Clay 
Late Callovian - 

Early Oxfordian 
18.6 - - - 

Anderson 

et al. 

(1994) 

- - 
Cervical 

vertebra 
Ophtalmosaurus sp. 

Peterborough, Stewartby, 

Bletchley and Calvert, 

England 

Oxford Clay 
Late Callovian - 

Early Oxfordian 
18.2 - - - 

Anderson 

et al. 

(1994) 
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- - Jaw bone Ophtalmosaurus sp. 

Peterborough, Stewartby, 

Bletchley and Calvert, 

England 

Oxford Clay 
Late Callovian - 

Early Oxfordian 
16.9 - - - 

Anderson 

et al. 

(1994) 

- - 
Thoracic 

centrum 
Ophtalmosaurus sp. 

Peterborough, Stewartby, 

Bletchley and Calvert, 

England 

Oxford Clay 
Late Callovian - 

Early Oxfordian 
19.7 - - - 

Anderson 

et al. 

(1994) 

- - 
Fore-paddle 

digit 
Ophtalmosaurus sp. 

Peterborough, Stewartby, 

Bletchley and Calvert, 

England 

Oxford Clay 
Late Callovian - 

Early Oxfordian 
19.7 - - - 

Anderson 

et al. 

(1994) 

- - Tooth Cryptoclidus sp. 

Peterborough, Stewartby, 

Bletchley and Calvert, 

England 

Oxford Clay 
Late Callovian - 

Early Oxfordian 
20.2 - - - 

Anderson 

et al. 

(1994) 

- - Tooth root Liopleurodon sp. 

Peterborough, Stewartby, 

Bletchley and Calvert, 

England 

Oxford Clay 
Late Callovian - 

Early Oxfordian 
19.7 - - - 

Anderson 

et al. 

(1994) 

- - Bone Lepidotes sp. 

Peterborough, Stewartby, 

Bletchley and Calvert, 

England 

Oxford Clay 
Late Callovian - 

Early Oxfordian 
19.9 - - - 

Anderson 

et al. 

(1994) 

- - Scales Lepidotes sp. 

Peterborough, Stewartby, 

Bletchley and Calvert, 

England 

Oxford Clay 
Late Callovian - 

Early Oxfordian 
19.5 - - - 

Anderson 

et al. 

(1994) 

- - Dental plate Pachymylus sp. 

Peterborough, Stewartby, 

Bletchley and Calvert, 

England 

Oxford Clay 
Late Callovian - 

Early Oxfordian 
19.5 - - - 

Anderson 

et al. 

(1994) 

- - Tooth Asteracanthus sp. 

Peterborough, Stewartby, 

Bletchley and Calvert, 

England 

Oxford Clay 
Late Callovian - 

Early Oxfordian 
20.0 - - - 

Anderson 

et al. 

(1994) 

- - Fine spine Hybodus sp. 

Peterborough, Stewartby, 

Bletchley and Calvert, 

England 

Oxford Clay 
Late Callovian - 

Early Oxfordian 
19.2 - - - 

Anderson 

et al. 

(1994) 

- - Cartilage 
Hybodontidae 

indet. 

Peterborough, Stewartby, 

Bletchley and Calvert, 

England 

Oxford Clay 
Late Callovian - 

Early Oxfordian 
18.6 - - - 

Anderson 

et al. 

(1994) 

- - 
Tooth 

Enameloid 
Hybodus sp. Sorel, France  Early Sinemurian 19.7 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

- - 
Tooth 

enamel 
Plesiosauria indet. Sorel, France  Early Sinemurian 18.8 - - - 

Bernard et 

al. (2010) 

BG33*  Osteoderm 
Steneosaurus 

priscus 
Canjuers, France  Lower Tithonian 19.9    

Billon-

Bruyat et 

al. (2005) 

BG50*  Tooth 
Steneosaurus 

priscus 
Canjuers, France  Lower Tithonian 20.3    

Billon-

Bruyat et 

al. (2005) 

BG32  Tooth Proscinetes sp. Canjuers, France  Lower Tithonian 19.9    
Billon-

Bruyat et 

al. (2005) 
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BG38  Tooth Proscinetes sp. Canjuers, France  Lower Tithonian 19.8    
Billon-

Bruyat et 

al. (2005) 

BG36  Scales Lepidotes sp. Canjuers, France  Lower Tithonian 20.1    
Billon-

Bruyat et 

al. (2005) 

BG37  Scales Lepidotes sp. Canjuers, France  Lower Tithonian 20.4    
Billon-

Bruyat et 

al. (2005) 

BG39  Scales Lepidotes sp. Canjuers, France  Lower Tithonian 20.6    
Billon-

Bruyat et 

al. (2005) 

BG29  Tooth Steneosaurus sp. Chassiron, France  Lower Tithonian 21.1    
Billon-

Bruyat et 

al. (2005) 

BG12  Osteoderm Steneosaurus sp. Chassiron, France  Lower Tithonian 21.9    
Billon-

Bruyat et 

al. (2005) 

BG41  Tooth Lepidotes sp. Chassiron, France  Lower Tithonian 22.8    
Billon-

Bruyat et 

al. (2005) 

BG42  Scale Lepidotes sp. Chassiron, France  Lower Tithonian 21.7    
Billon-

Bruyat et 

al. (2005) 

BG43  Scale Lepidotes sp. Chassiron, France  Lower Tithonian 21.5    
Billon-

Bruyat et 

al. (2005) 

BG11  Scale Lepidotes sp. Chassiron, France  Lower Tithonian 22    
Billon-

Bruyat et 

al. (2005) 

BG14  Tooth Semionotidae Chassiron, France  Lower Tithonian 22.1    
Billon-

Bruyat et 

al. (2005) 

BG17  Tooth Semionotidae Chassiron, France  Lower Tithonian 21.3    
Billon-

Bruyat et 

al. (2005) 

BG21  Osteoderm Steneosaurus sp. Crayssac, France  Lower Tithonian 20.2    
Billon-

Bruyat et 

al. (2005) 

BG22  Tooth Steneosaurus sp. Crayssac, France  Lower Tithonian 21.7    
Billon-

Bruyat et 

al. (2005) 

BG31  Osteoderm Steneosaurus sp. Crayssac, France  Lower Tithonian 20.5    
Billon-

Bruyat et 

al. (2005) 
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BG25  Scale Lepidotes sp. Crayssac, France  Lower Tithonian 20.3    
Billon-

Bruyat et 

al. (2005) 

BG20  Scale Lepidotes sp. Crayssac, France  Lower Tithonian 20.7    
Billon-

Bruyat et 

al. (2005) 

BG28  Scale Lepidotes sp. Crayssac, France  Lower Tithonian 20.2    
Billon-

Bruyat et 

al. (2005) 

BG44  Scale Lepidotes sp. Crayssac, France  Lower Tithonian 22.8    
Billon-

Bruyat et 

al. (2005) 

BG05  Tooth Semionotidae Crayssac, France  Lower Tithonian 22.6    
Billon-

Bruyat et 

al. (2005) 

BG23  Tooth Semionotidae Crayssac, France  Lower Tithonian 20.3    
Billon-

Bruyat et 

al. (2005) 

BG24  Scale Osteichthyes indet. Crayssac, France  Lower Tithonian 19.7    
Billon-

Bruyat et 

al. (2005) 

BG62  Osteoderm Steneosaurus sp. Solnhofen, Germany  Lower Tithonian 21.3    
Billon-

Bruyat et 

al. (2005) 

BG63  Tooth Steneosaurus sp. Solnhofen, Germany  Lower Tithonian 21    
Billon-

Bruyat et 

al. (2005) 

BG67  Scale Gyrodus circularis Solnhofen, Germany  Lower Tithonian 19.9    
Billon-

Bruyat et 

al. (2005) 

BG72  Tooth Lepidotes maximus Solnhofen, Germany  Lower Tithonian 21    
Billon-

Bruyat et 

al. (2005) 

BG68  Scale Lepidotes maximus Solnhofen, Germany  Lower Tithonian 20.8    
Billon-

Bruyat et 

al. (2005) 
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Supplementary Table 2: Calculation of seawater temperature and reptile body temperature using equation 1 (see text).  

Locality Stage Palaeolatitude 

δ18Ofish 

(‰ V-SMOW) δ18Oseawater 

(‰ V-SMOW) 

Tseawater°C 
δ18OMetriorhynchidae 

(‰ V-SMOW) 
Tbody°C 

N Average Stdev Average stdev N Average Stdev Average stdev 

              

Smallmouth Sands, 

England 
Kimmeridgian 34°N (29/40) 21 20.3 0.8 -0.5 24 4 8 20.4 0.4 32 2 

Peterborough 
Late Callovian - 

Early Oxfordian 
36°N (31/41) 10 20.5 0.5 -0.5 23 2 9 20.3 0.6 33 3 

“Les vaches noires” 

cliffs, France 
Callovian 32°N (27/37) 5 20.8 0.4 -0.5 22 2 5 21.1 0.3 29 1 

“Les Lourdines” 

excavation, France 

Middle 

Callovian 
29°N (25/34) 4 19.7 0.5 -0.5 27 2 2 19.4 0.2 37 1 

Cintheaux, France Bathonian 31°N (27/36) 1 20.0 - -0.5 25 -      

Canjuers lower Tithonian 27°N (22/34) 5 20.2 0.3 -0.5 24 2      

Chassiron lower Tithonian 29°N (23/36) 6 21.9 0.5 -0.5 17 2      

Crayssac lower Tithonian 29°N (23/36) 7 20.9 1.2 -0.5 21 6      

Solnhofen lower Tithonian 33°N (27/39) 3 20.6 0.6 -0.5 23 3      

Morocco Maastrichtian - 5 20.3 0.9 -0.5 24 4      

Cambridge, UK Late Albian - 2 20.2 0.1 -0.5 24 0      

Westbury, UK 
Early 

Kimmeridgian 
- 4 19.5 0.1 -0.5 27 0      

Sorel, France Sinemurian - 1 19.7 - -0.5 27 -      

Crussol, France 
Middle 

Oxfordian 
- 2 20.3 1.0 -0.5 24 5      

Bourgogne, France Early Oxfordian - 1 21.2 - -0.5 20 -      

Asen, Sweden 
Early 

Campanian 
- 4 21.1 0.9 -0.5 20 4      

Ullstorp, Sweden 
Early 

Campanian 
- 4 20.5 0.6 -0.5 23 3      

Dover station, 

Australia 
Late Albian - 1 19.7 - -0.5 27 -      
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δ18OTeleosauridae 
(‰ V-SMOW) 

Tbody°C 
δ18OPlesiosauria 
(‰ V-SMOW) 

Tbody°C 
δ18OIchthyosauria 
(‰ V-SMOW) 

Tbody°C 

N Average Stdev Average stdev N Average Stdev Average stdev N Average Stdev Average stdev 

               

2 20.7 0.1 31 0 1 20 - 34 - 3 19.5 0.1 36 0 

     3 20.2 0.6 33 3 4 18.8 0.2 40 1 

3 20.7 0.4 31 2 2 20.5 0.2 32 1      

2 20.8 0.3 30 1           

1 21.6 - 27 -           

2 20.1 0.3 34 1           

2 21.5 0.6 27 3           

3 20.8 0.8 31 4           

2 21.2 0.2 29 1           

     3 19.8 0.6 35 3      

     2 19.2 0.6 38 3 3 18.7 0.2 40 1 

          2 19.6 0.6 36 3 

     1 18.8 - 40 -      

     1 19.1 - 38 -      

     1 19.3 - 37 - 1 18.8 - 40 - 

     2 19.6 0.4 36 2      

     2 20.1 0.5 34 2      

     2 18.2 0.1 42 0      
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2.4 Conclusion et problématique scientifique 

 

La caractérisation des stratégies thermorégulatrices adoptées par les reptiles marins du 

Mésozoïque, et en particulier des Ichthyosauria et des Plesiosauria, a fait l’objet d’un nombre 

important d’études. Toutes convergent vers l’hypothèse selon laquelle les Ichthyosauria et les 

Plesiosauria étaient très probablement des organismes endothermes (de Buffrénil et al., 1990 ; 

Lindgren et al., 2017 ; Zverkov et al., 2021 ; Wiemann et al., 2022). Ils auraient possiblement 

été homéothermes car leur température corporelle semble constante quelle que soit la 

température de leur environnement (Bernard et al., 2010). Pour les Metriorhynchidae, il n’y a 

actuellement pas de consensus concernant leur stratégie thermorégulatrice. Les résultats issus 

de l’histologie osseuse conduisent à une stratégie thermorégulatrice de type ectotherme 

poïkilotherme à l’image des crocodiliens actuels (Hua et de Buffrénil, 1996 ; de Buffrénil et al., 

2021), tandis que les conclusions de l’approche isotopique supposent une stratégie 

thermorégulatrice endotherme poïkilotherme (Séon et al., 2020).  

Notons que les études ostéo-histologiques et géochimiques conduisant à ces 

conclusions, reposent exclusivement sur des restes isolés (os ou dents, de Buffrénil et al., 1990 ; 

Fleischle et al., 2018 ; Bernard et al., 2010 ; Séon et al., 2020) et ne fournissent qu’une 

information isolée sur la thermorégulation de ces animaux. Or, pour déterminer précisément la 

stratégie thermorégulatrice d’un organisme, il est nécessaire de savoir si sa température 

corporelle est supérieure ou proche de celle du milieu dans lequel il vit (endotherme vs 

ectotherme), s’il est capable de maintenir sa température corporelle constante ou non au niveau 

des organes vitaux (homéotherme vs poïkilotherme) et de connaître la distribution de la 

température corporelle au sein de son corps (hétérothermies régionales). La caractérisation des 

deux premiers critères (endotherme vs ectotherme et homéotherme vs poïkilotherme) est 

réalisable à partir d’éléments squelettiques isolés provenant de différents environnements. En 

revanche, il est impossible à partir de ce type d’échantillonnage de caractériser la présence ou 

non d’hétérothermies régionales. En effet, pour déceler la présence d’hétérothermies, il est 

indispensable d’estimer des températures corporelles à plusieurs endroits du corps ou, à 

minima, des écarts de température corporelle entre des régions du corps. De ce point de vue, et 

parmi les méthodes appliquées dans le registre fossile, l’ostéo-histologie, la paléobiogéographie 

et les autres méthodes présentées précédemment dans ce chapitre sont inappropriées. Seule la 

géochimie isotopique possède le potentiel nécessaire pour caractériser les hétérothermies 

régionales chez les vertébrés marins disparus.  
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Chapitre III : Les isotopes de l’ox gène chez les vertébrés : proxys 

de la thermophysiologie des vertébrés marins actuels et fossiles 

 

Certaines des méthodes détaillées dans le Chapitre I sont efficaces et très bien adaptées 

aux organismes actuels pour caractériser les hétérothermies régionales mais sont inapplicables 

aux organismes fossiles. L’un des objectifs de ce travail de thèse étant de caractériser les 

hétérothermies régionales chez les reptiles marins du Mésozoïque, il est nécessaire d’avoir des 

estimations de température ou des écarts de température corporelle entre les différentes régions 

du corps par l’intermédiaire d’une méthode applicable dans le registre fossile, c’est pourquoi 

l’approche isotopique a été privilégiée. La relation entre la température de minéralisation de la 

bioapatite et la composition isotopique de l’oxygène de son groupement phosphate (Lécuyer et 

al., 2013) permet de calculer des écarts de température mais aussi d’estimer des températures 

corporelles lorsqu’il est possible de déterminer la composition isotopique de l’eau corporelle 

de l’animal. Ce Chapitre III présente l’approche isotopique employée dans le cadre de cette 

thèse pour aborder des problématiques rattachées au domaine de la thermophysiologie. Le 

matériel étudié durant ce travail, les techniques d’extraction, de préparation et d’analyses sont 

également présentées. 

 

3.1 Les isotopes de l’ox gène 

3.1.1 Définition 

 

Il existe dans la nature 92 éléments chimiques possédant chacun un ensemble d’atomes 

qui ont le même nombre de protons dans leur noyau. L’atome peut être représenté comme un 

noyau chargé positivement composé de protons et de neutrons autour duquel gravite des 

électrons chargés négativement (Tableau 1 ; Figure 38). Compte tenu de la masse de chacune 

des particules, le noyau constitue la masse majoritaire de l’atome. 
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Tableau 1 : Masse et charge des particules élémentaires. Abréviations : C = Coulomb et 

kg = kilogramme. 

Particule Charge Masse 

Neutron 0 1,67.10-27 kg 

Proton + 1,6.10-19 C 1,67.10-27 kg 

Électron - 1,6.10-19 C 9,10.10-31 kg 

 

L’atome, ou le nucléide, noté 𝑋𝑍
𝐴  est caractérisé par : 

- Son numéro atomique Z, qui correspond au nombre de protons.  

- Son nombre de neutrons N. 

- Son nombre de masse A, correspondant au nombre de nucléons : A = Z + N. 

 

Deux isotopes d’un même élément chimique peuvent être définis comme deux nucléides 

possédant : 

- un numéro atomique Z identique, 

- un nombre de neutrons N différent, et donc de nombre de masse A différent, 

- un nombre d’électrons identique, ce qui leur confère des propriétés chimiques très 

similaires.  

L’oxygène possède 3 isotopes stables : l’oxygène 16 (16O possédant 8 neutrons), l’oxygène 

17 (17O possédant 9 neutrons) et l’oxygène 18 (18O possédant 10 neutrons) représentés de façon 

schématique en Figure 38. Ces isotopes stables de l’oxygène se retrouvent dans des proportions 

très différentes dans la nature, respectivement égales à 99,755 %, 0,039 % et 0,206 % 

(Schoeller, 1988 ; Rundel et al., 2012). Ces proportions représentent la proportion molaire de 

chaque isotope au regard de la somme de tous les isotopes de ce même élément. 

 

 

Figure 38 : Représentation schématique des trois isotopes stables de l'oxygène. 
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On définit la composition isotopique d’un élément comme l’abondance de deux 

isotopes. Celle-ci est exprimée sous la forme : 

 

𝑅 =  
𝑋𝑖

𝑋
𝑗                

   

où i > j (isotope « lourd » au numérateur et isotope « léger » au dénominateur). Les abondances 

respectives de chacun des isotopes stables vont être modifiées, selon les réservoirs, par un 

processus nommé fractionnement isotopique. 

 

3.1.2 Les mécanismes de fractionnement isotopique 

 

Les isotopes d’un élément chimique sont caractérisés par une différence de masse liée à 

la présence ou l’absence d’un ou plusieurs neutrons. La différence de masse causée par la 

présence ou l’absence d’un ou plusieurs neutrons implique une différence d’énergie contenue 

dans les molécules, puisque l’énergie vibrationnelle d’une molécule est inversement 

proportionnelle à sa masse. L’énergie vibrationnelle étant étroitement liée à la réactivité des 

molécules lors des processus biologiques, chimiques ou physiques, les isotopes n’auront donc 

pas la même réactivité lors de ces processus. Ainsi, les molécules possédant des isotopes 

« lourds » auront besoin de plus d’énergie pour former des liaisons chimiques et seront donc 

moins réactives que les molécules possédant des isotopes « légers ». La différence de réactivité 

des molécules en fonction de leur masse entraîne des différences de compositions isotopiques 

entre la molécule réactive et la molécule produite. Ce phénomène est appelé fractionnement 

isotopique. Il peut être défini comme une variation d’abondance isotopique provoquée par une 

réaction physique, chimique ou biologique (Figure 39). 
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Figure 39 : Illustration du principe du fractionnement isotopique. Les cercles noirs et blancs 

représentent deux isotopes de l’élément chimique « rond ». 

 

L’amplitude d’un fractionnement isotopique peut être définie par le facteur de 

fractionnement de la réaction, désigné par le symbole α. Le facteur de fractionnement α pour 

une réaction entre le réactif A et le produit B et pour des rapports de deux isotopes i et j d’un 

élément chimique X se définit par la relation suivante :  

 

α𝐵−𝐴 = 
𝑅𝐵
𝑅𝐴
 =  

(
𝑋𝑖

𝑋
𝑗 )

𝐵

(
𝑋𝑖

𝑋
𝑗 )

𝐴

 

 

Si α < 1, on parle d’appauvrissement alors que si α > 1, on parle d’enrichissement. Il est 

ainsi possible grâce à la valeur de α de savoir quel réservoir concentre les isotopes « lourds » et 

lequel concentre les isotopes « légers ». 

 

On distingue généralement deux processus de fractionnement liés à la masse : les 

fractionnements isotopiques thermodynamiques et les fractionnements isotopiques cinétiques. 

Il existe aussi des processus de fractionnements isotopiques qui ne sont pas dépendants de la 

masse, mais ceux-ci ne seront pas abordés dans ce travail. Les fractionnements isotopiques 

thermodynamiques aussi appelés fractionnements isotopiques à l’équilibre correspondent à des 

réactions d’échanges isotopiques à l’équilibre thermodynamique et peuvent être décrits comme 

une réaction d’échange dans laquelle A, B et X sont des éléments chimiques et iX et jX sont 

deux isotopes de l’élément chimique X :  

 

AiX + BjX ↔ AjX + BiX 
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A l’équilibre, les isotopes lourds d’un élément sont concentrés dans les substances 

formant les liaisons les plus fortes. Ces liaisons fortes et courtes, se retrouvent dans des 

contextes chimiques, entre autres, où les éléments d’intérêt sont présents sous leur forme la plus 

oxydée, où les liaisons sont les plus covalentes et où ils présentent des nombres de coordination 

les plus faibles.  

 

Le second type de fractionnement isotopique dépendant de la masse est associé aux 

fractionnements isotopiques cinétiques. Ces fractionnements isotopiques sont liés à des 

réactions chimiques ou biochimiques unidirectionnelles et irréversibles. Les effets isotopiques 

cinétiques sont généralement plus importants que les effets isotopiques d’équilibre. En général, 

les isotopes légers sont favorisés au cours d’une réaction dominée par des fractionnements 

cinétiques. 

 

3.1.3 Mesure des compositions isotopiques, notation delta (δ) et calibration 

 

La mesure précise des abondances des isotopes d’un élément est complexe et ces 

abondances ne sont pas aisées à manipuler d’un point de vue conceptuel et mathématique. Pour 

faciliter la manipulation des mesures d’abondances, le rapport d’abondance de deux isotopes 

d’un élément est utilisé. Ces rapports d’abondance sont mesurés par des spectromètres de 

masses dont le principe est le suivant (Figure 40) :  

• L’échantillon est introduit sous forme solide, liquide ou gazeuse par l’intermédiaire 

d’un « passeur d’échantillons ». 

• L’échantillon est ionisé au niveau de la source. 

• Les ions produits sont accélérés par l’intermédiaire d’une différence de potentiel 

électrique, puis sont focalisés grâce à des lentilles électro-statiques. 

• Les ions sont ensuite séparés en fonction de leur masse par un champ magnétique. 

La séparation se fait selon le rapport 
𝑚𝑎𝑠𝑠𝑒 (𝑚)

𝑐ℎ𝑎𝑟𝑔𝑒 (𝑧)
. Ainsi, les ions les plus lourds 

correspondant aux molécules avec les isotopes lourds sont moins déviés que les ions 

légers. 

• Les ions viennent heurter des détecteurs. L’intensité mesurée est convertie en un 

signal électrique, traité par un ordinateur.  
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Figure 40 : Représentation schématique du fonctionnement d’un spectromètre de masse. Exemple de la 

mesure des rapports d’abondance pour une molécule de CO2. 

 

Les mesures des variations d’abondance issues du spectromètre de masse sont très 

petites (de l’ordre de 10-3) et donc assez difficiles à manipuler. Par convention et pour faciliter 

la manipulation de ces mesures, la notation delta (δ) est utilisée. La notation δ consiste à 

normaliser les mesures d’un échantillon au regard de standard internationaux afin d’éviter les 

biais analytiques (Tableau 2). La multiplication par 1 x 103 permet une manipulation de ces 

données plus aisée. La formule du δ est définie comme suit :  

 

δ 𝑋 (‰) =  

(

  
 
(
𝑋𝑖

𝑋
𝑗 )

é𝑐ℎ𝑎𝑛𝑡𝑖𝑙𝑙𝑜𝑛

− (
𝑋𝑖

𝑋
𝑗 )

𝑠𝑡𝑎𝑛𝑑𝑎𝑟𝑑

(
𝑋𝑖

𝑋
𝑗 )

𝑠𝑡𝑎𝑛𝑑𝑎𝑟𝑑 )

  
 𝑖/𝑗
× 103 

 

Au cours de ce travail, les compositions isotopiques de l’oxygène et du carbone de la 

bioapatite de vertébrés marins actuels et fossiles ont été mesurées ainsi que la composition 

isotopique de l’oxygène des fluides corporels de vertébrés marins actuels. Les standards de 

référence internationaux utilisés sont détaillés dans le Tableau 2.  
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Tableau 2 : Nom et nature des standards de référence utilisés au cours de ce travail de thèse. 

Élément chimique 
Standard de référence 

Nom Nature 

Oxygène (O) 
Vienna Pee Dee Belemnite (V-PDB) Calcite (CaCO3) 

Vienna Standard Mean Ocean Water (V-SMOW) Eau (H2O) 

 

 

 

3.2 Le δ18O des tissus biologiques des vertébrés marins : un proxy des 

paramètres océaniques 

 

L’oxygène présent dans les tissus biologiques des vertébrés provient de leur 

environnement. L’oxygène est incorporé par l’organisme par la respiration, l’hydratation et 

l’alimentation tandis qu’il est évacué vers l’environnement par la respiration, l’évaporation 

cutanée, la transpiration et les déjections. Les proportions de chaque entrée et sortie sont 

variables et diffèrentes selon la physiologie et l’écologie de l’organisme d’étude. Par 

conséquent, pour interpréter de façon correcte les valeurs mesurées de composition isotopique 

de l’oxygène des tissus biologiques animaux il est nécessaire de contraindre les sources, les 

fluxs et les coefficients de fractionnement isotopiques de l’oxygène présents lors des réactions 

physico-chimiques. 

 

3.2.1 Le cycle de l’oxygène : de l’environnement aux tissus biologiques des vertébrés 

marins 

 

L’oxygène est omniprésent dans les tissus biologiques des vertébrés. Il se retrouve dans 

les liquides corporels (sang, urine, lymphe), dans les tissus non-minéralisés (tissu épithélial, 

conjonctif, musculaire et nerveux) ainsi que dans les tissus minéralisés sous forme de bioapatite 

(dents, os et écailles des Chondrichthyes et Osteichthyes). La bioapatite précipitant en équilibre 

isotopique avec les fluides corporels de l’animal (Luz et Kolodny, 1985), ces derniers 

constituent le réservoir clé car ils font l’interface entre le milieu environnemental et la bioapatite 

préservée dans le registre fossile. 

Chez les mammifères marins et les reptiles marins qui possèdent une respiration 

pulomonaire, l’oxygène intégré dans les fluides corporels provient du dioxygène 

atmosphérique, de l’eau de boisson, de l’eau libre disponible dans les aliments, de la matière 

sèche des aliments, et de la vapeur d’eau de l’atmosphère (Langlois et al., 2003). Les pertes 
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d’oxygène sont principalement liées à l’évapotranspiration, aux liquides présents dans 

déjections ainsi qu’au CO2 et à la vapeur d’eau exhalée (Figure 41). Les pertes liées à 

l’évapotranspiration sont négligeables chez les Cetacea et les Chelonioidea. 

 

 

Figure 41 : Schémas illustrant les réservoirs et les flux d’oxygène chez les Cetacea (en haut), les 

Pinnipedia (au milieu) et les Chelonioidea (en bas). 
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3.2.2 L’oxygène de l’eau bue 

 

Chez les vertébrés, l’eau obtenue par l’hydratation constitue généralement le flux 

majeur d’apport en oxygène (Bryant et Froelich, 1995 ; Kohn, 1996 ; Podlesak et al., 2008). 

Chez les vertébrés terrestres, l’eau de boisson correspond aux eaux de surfaces disponibles 

(rivières, lacs, flaques) issues des précipitations. Les vertébrés marins n’ont quant à eux pas 

accès à ces eaux de surface, si ce n’est au niveau des environnements estuariens ou de quelques 

fines pellicules d’eau douce à la surface des océans parfois exploitées pour l’hydratation 

(Lillywhite, 1996 ; Lillywhite et al., 2014, 2019). Par conséquent, les vertébrés marins 

disposent de différentes stratégies pour s’hydrater tout en maintenant leur équilibre osmotique 

(voir Rash et Lillywhite, 2019 pour une revue des connaissances à ce sujet). 

 

Parmi les vertébrés marins, les Chelonioidea, les Chondrichthyes et les Osteichthyes 

boivent volontairement l’eau de mer (Bennett et al., 1986 ; Reina et al., 2002). L’excès de sels 

chez les Chelonioidea est éliminé par les glandes lacrymales (Holmes et McBean, 1964 ; 

Davenport, 2017) alors que chez les Chondrichthyes et les Osteichthyes, l’excès de sels est 

éliminé par excrétion rénale, rectale et branchiale (Smith, 1930 ; Evans et Claiborne, 2008). Les 

Pinnipedia et les Cetacea ne boivent pas d’eau de mer si ce n’est dans quelques rares situations 

telles que les périodes de jeûne (Hui, 1981 ; Ortiz, 2001 ; Rash et Lillywhite, 2019). Le maintien 

de l’équilibre hydrique de ces organismes repose essentiellement sur l’eau libre présente au sein 

de leurs proies (en g. poissons et céphalopodes), dont l’eau est issue de l’eau de mer, et de l’eau 

produite à partir du catabolisme (dégradation métabolique) des glucides, des protéines et des 

lipides (ex. : Rash et Lillywhite, 2019). L’eau de mer est donc l’eau « originelle » qui transite 

entre les organismes au gré de la chaîne alimentaire. Ce transfert d’eau se réalisant sans 

fractionnement isotopique, l’eau « bue » par les Pinnipedia et les Cetacea reflète la composition 

isotopique de l’eau de mer environnementale (δ18Osw). 

 

Le δ18O des eaux marines intermédiaires et profondes est relativement homogène et 

proche de la valeur du V-SMOW (Vienna Standard Mean Ocean Water, δ18O = 0 ‰) 

contrairement au δ18Osw des eaux de surface qui est beaucoup plus hétérogène et variable selon 

les océans (Figure 42 ; LeGrande et Schmidt, 2006). Cette hétérogénéité du δ18Osw des eaux 

océaniques de surface est fonction de l’intensité des trois processus cités et développés ci-

dessous :  
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- l’apport ou le stockage d’eau douce au niveau des calottes polaires et des glaciers,  

- le bilan évaporation / pluie, 

- l’apport d’eau douce par les grands fleuves des masses continentales adjacentes.  

 

 

Figure 42 : Carte du ẟ18Osw des eaux marines de surface. La composition isotopique est exprimée en 

pour mille (‰, V-SMOW). D’après LeGrande et Schmidt (2006). 

 

L’étendue des calottes polaires et des glaciers exerce une influence considérable sur les 

valeurs de δ18Osw de l’océan à l’échelle globale puisque ces masses d’eau solide stockent l’eau 

provenant des précipitations, très appauvrie en 18O. L’eau des précipitations provient de 

l’évaporation des océans et des mers. Le changement de phase entre eau liquide à eau sous 

forme de vapeur à l’équateur se fait essentiellement hors équilibre, et de nombreux 

fractionnements, thermodynamiques et cinétiques interviennent (Lécuyer, 2013). Lors de ce 

processus d’évaporation, la phase vapeur va avoir tendance à s’enrichir en isotope léger (16O) 

tandis que la phase liquide s’enrichit en isotope lourd (18O ; Figure 43). Les masses d’eau 

vapeur, enrichies en 16O, vont ensuite être déplacées par la circulation atmosphérique (Cellule 

de Hadley, cellule de Ferrel et cellule polaire). Au cours du déplacement des masses d’eau 

vapeur, celles-ci condensent. Il en résulte un appauvrissement progressif du système « eau 

vapeur » en 18O au fur et à mesure des précipitations et donc du mouvement de la masse d’eau 

vapeur vers les hautes latitudes et les sommets. Ces processus de fractionnement conduisent à 

l’établissement de plusieurs gradients spatiaux et temporels du δ18O des précipitations (Figure 

43 ; Rozanski et Gonfiantini, 1993) : 
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- Un gradient latitudinal : la formation de la masse d’eau vapeur se réalisant 

principalement au niveau de l’équateur, puis circulant vers les pôles grâce aux 

mouvements de masses d’air, on observe un appauvrissement progressif en 18O des 

précipitations qui condensent en fonction de la latitude. 

- Un gradient altitudinal : lorsqu’une masse d’air rencontre un relief via un courant 

ascendant, elle va suivre ce relief, s’élever, subir un refroidissement, ce qui augmente 

son humidité relative et favorise la condensation (effet de Foehn). Au fur et à mesure 

de l’ascension, la masse d’air condense, s’appauvrit en 18O, et les précipitations en haut 

des reliefs ont des compositions isotopiques très négatives.  

- Un gradient de continentalité : à l’échelle d’un continent, les masses d’air vont 

également s’appauvrir progressivement en 18O par ce phénomène de condensation 

fractionnée. Il en résultera des précipitations plus enrichies sur les côtes que dans les 

terres.  

- Un gradient de saisonnalité : une quantité de précipitations plus importante lors de la 

saison humide va conduire à un appauvrissement relatif des masses d’air en 18O et donc, 

par conséquent, à des précipitations également appauvries par rapport aux saisons 

sèches. 
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Figure 43 : En haut, illustration schématique des processus de fractionnement isotopique de l’oxygène 

lors de la circulation des masses d’eau vapeur. Figure extraite de Pederzani et Britton (2019). En bas, 

moyenne annuelle de la composition isotopique de l’oxygène des précipitations en Europe. Carte 

extraite du site https://wateriso.utah.edu/waterisotopes/media/IsoMaps/jpegs/o_Euro/Oma_Europe.jpg  

 

Par conséquent, une augmentation du volume des glaces entraîne une augmentation du 

δ18Osw global des océans, alors que la diminution du volume des glaces tend à diminuer le 

δ18Osw des océans en libérant une quantité importante d’eau dont la composition isotopique est 

très négative.  

L'équilibre entre l'évaporation et les précipitations affecte le δ18Osw à l'échelle régionale. 

Puisque l'évaporation conduit à un transfert préférentiel des isotopes légers de l’eau liquide vers 

https://wateriso.utah.edu/waterisotopes/media/IsoMaps/jpegs/o_Euro/Oma_Europe.jpg
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la vapeur d'eau, le δ18Osw des eaux de surface de l'océan tend à augmenter ; à l'inverse, les 

régions soumises à de fortes précipitations appauvries en 18O possèdent des valeurs plus faibles 

de δ18Osw des eaux de surface. Ainsi, l'enrichissement isotopique en 18O de l'eau de mer est 

généralement observé lorsque l'évaporation est supérieure aux précipitations et inversement. A 

titre d’exemple, le δ18Osw peut atteindre des valeurs élevées dans les mers ou les bassins fermés 

où l’évaporation est intense, comme en Méditerranée orientale (+3 ‰, V-SMOW ; Pierre, 

1999). 

Enfin, l’apport des cours d’eau et la proximité des masses continentales ont une 

influence non-négligeables sur le δ18Osw des eaux de surface à l’échelle locale. En effet, les 

fleuves peuvent apporter de fortes quantités d’eau douce, appauvries en 18O par rapport aux 

océans car issues des précipitations. La proximité à la côte est donc un paramètre important à 

prendre en compte puisque les eaux côtières ont généralement un δ18Osw plus faible et plus 

variable que les eaux du large. Au niveau des pôles, la fonte des calottes polaires libère de l'eau 

très appauvrie en 18O dans l'océan (cette glace se forme en fin de parcours des nuages à partir 

de neige dont le δ18O est compris entre - 25 et - 50 ‰, V-SMOW ; Mook et Rozanski, 2000), 

et explique la présence de valeurs de δ18Osw si négatives au niveau de ces régions. 

 

3.2.3 L’oxygène issu de la nourriture 

 

Il existe trois sources d’oxygène dans l’alimentation : (1) l’oxygène présent dans l’eau 

dite « libre » de la nourriture, (2) l’oxygène de l’eau produite par des réactions de condensation 

qui utilisent l’hydrogène et l’oxygène présent dans les biomolécules de la nourriture ; et (3) 

l’oxygène de l’eau produite par le métabolisme au sein de laquelle le dioxygène atmosphérique 

inhalé est la source d’oxygène (Whiteman et al., 2019). 

La première source d’oxygène est comme son nom l’indique l’eau libre, c’est-à-dire 

l’eau sous forme liquide, présente dans la nourriture. La quantité d’eau présente est variable 

selon le type de nourriture (Kohn, 1996). 

L'eau produite par condensation, est formée lors du catabolisme des glucides, des lipides 

et des protéines de la matière sèche de la nourriture. Cette production d’eau a lieu lors de la 

glycolyse, de la β-oxydation, de la dégradation des acides aminés et la formation de l’isocitrate 

dans le cycle de Krebs. Lors de ces réactions, la source d'oxygène pour le CO2 et l'eau formée 

provient des biomolécules métabolisées (c'est-à-dire de l’oxygène présent dans la matière sèche 

des aliments ; Whiteman et al., 2019). La quantité d'eau formée par l’intermédiaire de ce 
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processus peut être calculée à partir du type de substrat métabolisé.  Ainsi, 1 g de glucide, 1 g 

de protéine et 1 g de lipide produisent respectivement 0,40, 0,70 g et 1,07 g d'eau (Brody et 

Lardy, 1946 ; Withers, 1992 ; McNab, 2002 ; Withers et al., 2016). Une méthode menée par 

Chesson et al. (2011) a démontré que la valeur du δ18O de l’oxygène de la matière « sèche » 

(biomolécules) provenant de plusieurs types de viandes (bœuf, poulet, porc, poissons d’eau 

douce et marins, bivalves et crustacés ; n = 4  ) était comprise entre +12,  et +20,4 ‰, V-

SMOW. 

Enfin, la dernière voie de production d’eau métabolique a lieu lors des réactions 

chimiques qui ont lieu au sein de la chaine respiratoire (= la chaîne de transport d'électrons 

réalisant l'oxydation des coenzymes réduites issues de la dégradation des composés organiques 

(Nicotinamide adénine dinucléotide réduit ; NADH) produits dans les mitochondries par le 

cycle de Krebs et par la β-oxydation des acides gras). L’oxygène de cette eau provient du 

dioxygène atmosphérique (O2) dont le δ
18O = +23,5 ± 0,  ‰ (Dole et al., 1954 ; Kroopnick et 

Craig, 1972 ; Landais et al., 2007). Cette valeur constante au travers du globe est le bilan 

respiration/photosynthèse de la biosphère (Lane et Dole, 1956 ; Guy et al., 1989, 1993). 

Néanmoins, la valeur de δ18O de l’oxygène de l’eau formée est inférieure à celle du dioxygène 

atmosphérique en raison de l’incorporation préférentiel des isotopes légers au cours de la 

réaction (Epstein et Zeiri, 1988). En raison de l'adaptation morphologique et physiologique à 

leur environnement, les mammifères marins (Pinnipedia et Cetacea) ont un taux d’incorporation 

de l’oxygène élevé (X = 0,9 ; Walker, 2007 ; Wartzok, 2009). Selon la relation entre le taux 

d’incorporation et la composition isotopique de l’oxygène du dioxygène atmosphérique 

d'Epstein et Zeiri (1988), la valeur du δ18O de l’oxygène de l’eau métabolique est estimée à 

22,8 ± 0,1‰, V-SMOW. 

Dans la littérature, les deux mécanismes de production d’eau liés au métabolisme de 

l’organisme (eau issue de la condensation et celle issue de la chaîne respiratoire), sont 

généralement regroupés sous le terme général d’eau métabolique, bien que le processus de 

formation et l’origine de l’oxygène soient différents (Kohn, 1996 ; Whiteman et al., 2019 ; 

Sabat et al., 2021). Dans ce manuscrit, nous les séparerons et nous les appellerons 

respectivement : eau de condensation et eau métabolique. Plusieurs études ont par ailleurs 

démontré que la proportion d’eau, issue de ces deux mécanismes, pouvait représenter entre 7 et 

56 % du réservoir d’eau corporelle chez différentes espèces de mammifères (Longinelli et 

Peretti, 1983 ; Luz et Kolodny, 1985, 1989 ; Luz et al., 1990 ; Bryant et Froelich, 1995). Il est 

donc nécessaire de les considérer lorsque l’on s’intéresse à l’équilibre hydrique d’un organisme 

puisque ces deux composantes ont une influence prépondérante sur la composition isotopique 
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de l’oxygène de l’eau corporelle à partir de laquelle minéralise la bioapatite le minéral formant 

les os et les dents (Li et al., 2016).  

3.2.4 L’eau transcutanée et la vapeur d’eau inhalée 

 

Il existe d’autres sources d’oxygène chez les vertébrés à respiration pulmonaire parmi 

lesquelles figurent l’eau transcutanée et la vapeur d’eau inhalée. Hui et al. (1981) estimaient 

que le flux d’eau entrant à travers la peau était le flux majeur d’apport d’eau chez le dauphin 

commun à bec court (Delphinus delphis) tandis que Andersen et Nielsen (1983) suggéraient 

que ce transfert d’eau transcutanée n’avait lieu que dans des environnements hypoosmotiques 

pour les Cetacea. La composition isotopique de l’oxygène de l’eau transcutanée est alors égale 

à la valeur du δ18O de l’eau environnante où vit l’animal. Cependant, il semblerait que l’apport 

d’oxygène par l’intermédiaire de cette source soit minime au regard du réservoir d’eau 

corporelle. En effet, plusieurs études ont démontré que le flux d’eau à travers la peau était très 

faible, si ce n’est inexistant, chez les Cetacea et les Chelonioidea (Telfer et al., 1970 ; Magee, 

1995 ; Jones et al., 2009 ; Feng et al., 2022). 

En ce qui concerne la vapeur d’eau inhalée, il y a également des interrogations quant à 

sa contribution au réservoir d’eau corporelle des vertébrés marins à respiration aérienne. Pour 

certains, ce flux est présent (Kohn, 1996 ; Langlois et al., 2003 ; Green et al., 2018 ; Feng et 

al., 2022), alors que pour d’autres, il n’y a aucun transfert d’eau au niveau de la membrane 

pulmonaire (Simonnet, 1955). Uemura et al. (2010) ont publié des valeurs de compositions 

isotopiques de l’oxygène de la vapeur d'eau atmosphérique au niveau de l'eau de mer pour le 

sud de l'océan Indien et l'océan Austral. Ces valeurs sont comprises entre -24 et -12 ‰, V-

SMOW. 

 

3.2.5 L’oxygène perdu en direction de l’environnement 

 

Les pertes d’oxygène des organismes marins se résument aux pertes liées aux déjections 

et aux gaz respiratoires expirés (CO2 et H2O). La perte d’oxygène par les fluides corporels 

contenus dans les déjections se réalise sans fractionnement isotopique (Schoeller et al., 1986 ; 

Wong et al., 1988 ; Bryant et Froelich, 1995 ; Langlois et al., 2003). En revanche, les pertes 

d’oxygène associées au dioxyde de carbone et à la vapeur d’eau expirée sont accompagnées de 

fractionnements isotopiques dont les valeurs des coefficients sont dépendantes de la 

température. A titre d’exemple, ces coefficients sont respectivement égaux à αCO2-
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eau corporelle = 1,0396 ± 0,0001 (Brenninkmeijer et al., 1983) et αvapeur-eau corporelle = 0,9916 ± 0,002 

(Horita et Wesolowski, 1994 ; Pack et al., 2013) à une température de 36 °C, correspondant à 

la température corporelle moyenne des Cetacea (Morrison, 1962 ; Hampton et al., 1971 ; Yeates 

et Houser, 2008). En ce qui concerne les pertes liées à l’évapotranspiration, il apparaît tout à 

fait raisonnable de considérer que celles-ci soient minimes, si ce n’est inexistantes, pour les 

vertébrés marins, excepté pour les organismes semi-aquatiques tels que les Pinnipedia (Magee, 

1995 ; Jones et al., 2009). 

La contribution relative de chacun de ces flux d’oxygène chez trois espèces de vertébrés 

marins (Orcinus orca, Tursiops truncatus et Caretta caretta) a été étudiée et est discutée en 

détail dans le Chapitre V. 

 

 

3.3 Enregistrement du signal isotopique de l’ox gène dans les fluides 

corporels 

 

L’eau représente entre 60 et 75 % de la masse totale d’un organisme bien que sa 

proportion puisse varier selon son âge et sa teneur en graisse (Dunson et Moll, 1980 ; Hui, 

1981 ; Andersen et Nielsen, 1983 ; Stone et al., 2010). L’eau se retrouve de façon hétérogène 

au sein des tissus. Par exemple, elle est très peu présente dans les tissus minéralisés et 

majoritaire au sein des fluides biologiques. Il existe 3 principaux types de fluides biologiques : 

les fluides biologiques intravasculaires correspondant principalement au sang, les fluides 

biologiques interstitiels et les fluides biologiques intracellulaires. L'eau corporelle comprend 

toute l'eau présente dans le corps, soit l’eau intravasculaire, l’eau intercellulaire, l’eau du 

plasma sanguin et de l’urine (Schoeller et Van Santen, 1982 ; Pivarnik et al., 1984). L’eau 

corporelle d’un organisme n’est pas stockée de façon indéfinie au sein du corps et est 

continuellement renouvelée grâce aux apports et aux pertes d’eau. Le renouvellement de l’eau 

corporelle est plus ou moins rapide selon les espèces, leur activité métabolique et leur écologie 

(Ortiz et al., 1978 ; Hui, 1981 ; Leiper et al., 1996). Le temps de résidence des fluides corporels 

étant relativement court, de l’ordre de quelques jours, l’enregistrement isotopique reflètera un 

intervalle de temps correspondant à cette période (Tieszen et al., 1983 ; Ogden et al., 2004 ; 

Browning et al., 2014 ; Teixeira et al., 2022). 
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3.4 Enregistrement du signal isotopique de l’ox gène dans les tissus 

minéralisés 

 

Les tissus minéralisés des vertébrés (os, dents) sont constitués d’une composante 

inorganique et d’une composante organique. La composante inorganique, aussi appelée 

composante minérale, constitue entre 45 et 96 % de la masse totale de l’élément considéré et 

varie fortement d’un tissu minéralisé à un autre (Rogers et Zioupos, 1999 ; Zioupos et al., 2000 ; 

Pasteris et al., 2008). Elle est composée d’hydroxyapatite, de formule chimique simplifiée 

Ca10(PO4)6(OH)2, caractérisée par une forte stabilité dans les conditions physiologiques (Lu et 

Leng, 2005). Des substitutions ioniques peuvent avoir lieu au sein de la maille cristalline. Les 

principales substitutions interviennent au niveau des ions calcium qui peuvent être remplacés 

par des ions sodium, magnésium ou encore strontium. Toutefois, la substitution la plus 

importante en termes de proportion est celle du groupement phosphate (PO4
3-) par le 

groupement carbonate (CO3
2-) (Landi et al., 2003 ; Cacciotti, 2016). La composante organique 

est quant à elle un assemblage de collagène, de cellules et d’eau qui assure la biosynthèse et le 

remodelage de la composante minérale (Simkiss et Wilbur, 2012). Dans cette thèse, les tissus 

minéralisés constituent une part importante du matériel analysé. Pour cette raison, les 

mécanismes de formation et de croissance de ces tissus (dents et os) sont brièvement présentés 

dans la section ci-dessous.  

 

3.4.1 L’os : formation, croissance et remodelage 

 

L’os est organisé en plusieurs niveaux hiérarchiques (Weiner et Wagner, 1998 ; 

Glimcher, 2006 ; Reznikov et al., 2014). L’organisation est variable selon l’élément 

squelettique considéré, ainsi nous prendrons comme exemple un os long pour illustrer les 

processus de formation, de croissance et de remodelage (Weiner et Wagner, 1998 ; Von Euw, 

2014). A l’échelle du tissu osseux, deux grands types d’os se distinguent : l’os cortical et l’os 

spongieux aussi qualifié d’os trabéculaire (Figure 44). L’os cortical, aussi appelé os compact, 

est très dense et composé de fibres concentriques formant des ostéons, tandis que l’os 

trabéculaire, ou os spongieux, est peu dense et poreux.  

 



154 | P a g e  

 

 

Figure 44 : Représentation schématique de la structure interne d’un os long. 

 

L’ossification est un processus continu qui dure toute la vie de l’organisme et qui peut 

être décomposé en trois étapes : l’ossification primaire correspondant à la formation d’un 

nouveau tissu osseux qui a lieu lors du développement de l’embryon ; l’ossification secondaire 

qui consiste à la mise en place d’un tissu osseux mature à partir d’un tissu osseux primaire, et 

enfin l’ossification tertiaire correspondant au remodelage osseux. 

 

3.4.1.1 La formation de l’os : l’ossification primaire 

 

L’ossification primaire est divisée en deux grands processus : l’ossification 

membranaire qui concerne principalement les os du crâne, du sphénoïde ainsi que de la 

mandibule, et l’ossification endochondrale. L’ossification endochondrale correspond à la 

minéralisation de tissu osseux à partir de cartilage hyalin (Figure 45 ; Long et Ornitz, 2013 ; 

Gasser et Kneissel, 2017 ; de Buffrénil et Quilhac, 2021). L’ossification débute au niveau de la 

diaphyse de l’os puis se propage ensuite vers les épiphyses. Lors de l’initiation de l’ossification, 

les cellules mésenchymateuses se regroupent et se différencient en chondrocytes, les cellules 

responsables de la formation du cartilage. Par la suite, les chondrocytes s’hypertrophient 

entraînant la formation d’une matrice calcifiée. Les vaisseaux sanguins pénètrent dans le 

cartilage, et initient la formation d’un centre d’ossification primaire, où des ostéoblastes, les 
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cellules spécialisées dans la synthèse d’os, minéralisent le tissu osseux qui remplace le cartilage 

diaphysaire. Le cartilage continue de croître aux extrémités de l’os en formation (futures 

épiphyses) par division des chondrocytes, ce qui augmente la taille de l’os. Les vaisseaux 

sanguins pénètrent les épiphyses et induisent la formation de centres d’ossification secondaires. 

Le mécanisme s’étend ensuite à l’ensemble de l’os. 

 

 

Figure 45 : Dynamique du processus d’ossification endochondrale. Figure modifiée d’après Gasser et 

Kneissel (2017). 

 

3.4.1.2 La croissance de l’os : l’ossification secondaire 

 

L’ossification secondaire correspond au remplacement de l’os fibro-lamellaire par de l’os 

lamellaire, compact et organisé permettant à l’os de répondre aux contraintes biomécaniques 

auxquelles il est soumis (Carter et al., 1998). La destruction de la matrice osseuse primaire est 

effectuée par les ostéoclastes et conduit à la formation de lacunes qui vont héberger la 

minéralisation du nouveau tissu osseux formé par les ostéoblastes. Au niveau diaphysaire, la 

minéralisation se fait de façon concentrique, formant des ostéons ou systèmes de Havers 

(Tomes et de Morgan, 1853 ; Amprino, 1948). Répétée, elle conduit à la formation d’os cortical. 

À ce stade, l’os est considéré comme mature. 

 

 



156 | P a g e  

 

3.4.1.3 Le remodelage osseux : l’ossification tertiaire 

 

L’ossification tertiaire est un phénomène complexe, qui comprend les mécanismes 

d’adaptation du squelette aux contraintes mécaniques auxquelles l’organisme fait face au cours 

de son existence. L’ossification tertiaire, aussi appelée remodelage osseux, peut être 

décomposée en 5 grandes étapes (Figure 46 ; Vigier, 2008 ; Allen et Burr, 2014 ; de Buffrénil 

et Quilhac, 2021). Tout d’abord, le long des surfaces osseuses, les précurseurs des ostéoclastes 

se différencient en ostéoclastes. Durant cette phase d’activation (A), les cellules présentes à la 

surface de l’os se rétractent, laissant accessible la surface de l’os aux ostéoclastes qui se fixent 

sur la paroi de l’os. Une fois fixés, les ostéoclastes détruisent l’os pré-formé et forment des 

lacunes de Howship : il s’agit de la phase d’ostéorésorption (B). Les ostéoclastes meurent par 

apoptose et sont remplacés par des cellules mononucléées, notamment des macrophages, qui 

nettoient les débris restants : c’est la phase d’inversion (C). Ensuite, lors de la phase de 

reconstruction (D) les cellules pré-ostéoblastiques se différencient en ostéoblastes. Ces cellules 

forment le nouveau tissu osseux au niveau des lacunes. Certains ostéoblastes sont enfouis dans 

la matrice et se différencient en ostéocytes. Enfin, les cellules bordantes rentrent de nouveau en 

quiescence (E).  

 

 

Figure 46 : Illustration schématique des différentes étapes du remodelage osseux. Figure modifiée 

d’après Vigier (2008). 
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3.4.2 Les dents  

3.4.2.1 Composition, formation et croissance  

 

D’un point de vue organisationnel, la dent consiste en un amas de dentine recouverte 

par l’émail au niveau de la couronne et du cément au niveau de la racine (Figure 47). Le tissu 

dentaire est considéré comme un tissu « hyper-minéralisé ». Il constitue de ce fait le matériel 

idéal pour les études en géochimie inorganique en paléontologie puisqu’il est très résistant aux 

processus diagénétiques et de dégradation (ex. : Hollund et al., 2015). D’un point de vue 

macroscopique, la dent est composée de deux parties, une première visible appelée couronne et 

une seconde, invisible, implantée dans les os de la mâchoire (os alvéolaire, Saffar et al., 1997) 

appelée racine (Figure 47B).  Trois tissus de nature différente composent la dent :  

- L’émail dentaire, composé à plus de 96 % en masse de bioapatite, moins de 1 % en 

masse de matrice organique, et environ   % en masse d’eau (Figure 47A ; Pasteris et 

al., 2008), qui peut également se retrouver sous forme adsorbée ou intégrée au sein de 

la matrice cristalline de la bioapatite (Deakins et Volker, 1941 ; Bartlett, 2013). 

- La dentine, composée de 70 % en masse de bioapatite, 20 % en masse de matériel 

organique (principalement du collagène) et 10 % en masse d’eau. Ce tissu est par 

conséquent moins minéralisé que l’émail dentaire (Goldberg et al., 2011). 

- Le cément, composé à 45-50 % en masse de bioapatite et environ 50-55 % en masse de 

matrice organique (principalement du collagène) et d’eau (Chen et Liu, 2014).  

 

 

Figure 47 : A. Proportion des principaux composants de l’os, le cément, la dentine et l’émail. Figure 

modifiée d’après Pasteris et al. (2008). B. Schéma représentant l’organisation globale d’une dent 

thécodonte. 

A   
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Le processus de développement de la dent est appelé odontogénèse. Ce processus 

continu, aboutissant à l’éruption de la dent dans la cavité buccale, est divisé en quatre étapes : 

l’initiation, le bourgeonnement, le couronnement et l’étape de la « cloche dentaire » (Giacaman 

et al., 2016). Le développement de la dent se fait à partir de l’épithélium et de 

l’ectomésenchyme séparés par la lame basale. Ensuite, les cellules mésenchymateuses se 

différencient en odontoblastes alors que les cellules épithéliales se différencient en améloblastes 

et les cellules du follicule dentaire (tissu conjonctif entourant la dent) se différencient en 

cémentoblastes. L’émail est ensuite formé par les améloblastes, la dentine par les odontoblastes 

et le cément par les cémentoblastes (Goldberg et al., 2011). Une fois minéralisés, la dentine et 

l’émail deviennent des tissus inertes non-remodelés (Tarasevich et al., 2007). 

 

3.4.2.2 Remplacement dentaire chez les vertébrés marins 

 

Le renouvellement de la dentition chez les vertébrés marins est différent selon les 

taxons. Les Chondrichthyes, les Osteichthyes et les reptiles au sens large ont la capacité de 

renouveler leur dentition de multiples fois au cours de leur vie (Kaye, 1968 ; Reif, 1978 ; Fraser 

et al., 2006, 2013). Ils sont qualifiés de polyphyodontes. Le renouvellement se fait plus ou 

moins rapidement selon l’espèce, l’âge et le régime alimentaire (Luer et al., 1990). A titre 

d’exemple, le remplacement de la dent chez le Tilapia à cinq bandes (Tilapia mariae 

BOULENGER, 1899) se fait entre 30 et 100 jours (Tuisku et Hildebrand, 1994). Chez les reptiles, 

l’attention a principalement été portée sur les crocodylomorphes. Le comptage des lignes de 

croissance journalières de Von Ebner, situées dans la dentine, permet de faire une estimation 

du taux de renouvellement d’une dent qui demeure aux alentours de 111 jours chez Caiman 

crocodilus LINNÆUS, 1758 (Kaye, 1968) et entre 83 jours et 122 jours chez les juvéniles 

d’Alligator mississippiensis (Erickson, 1996). Les Pinnipedia et les Cetacea possèdent une 

capacité de renouvellement dentaire réduite par rapport aux exemples énoncés précédemment 

(Jernvall et Thesleff, 2012 ; Bertin et al., 2018). Chez les Pinnipedia, il y a deux générations de 

dents, ils sont diphyodontes. La première génération de dents, les dents de lait, tombent au cours 

de la période in utero ou peu après la naissance. La dentition permanente est fonctionnelle à la 

fin de la courte période d'allaitement, lorsque les petits ont 4 à 6 semaines (Meyer et Matzke, 

2004 ; Kahle et al., 2018). Chez les Odontoceti, les Cetacea munis de dents, il n’y a pas de 

renouvellement dentaire (Hohn et al., 1989 ; Hohn, 2009 ; Dellabianca et al., 2011 ; Teixeira et 

al., 2022). Ce sont des organismes monophyodontes. L’émail est principalement minéralisé lors 
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des phases in utero et juvéniles de l’animal puis la dentine, qui compose la majeure partie de la 

dent, est déposée au sein de la cavité pulpaire chaque année par l’accrétion de couches 

successives (quelques µm de dentine chaque année ; Perrin et Myrick, 1980 ; Hohn et al., 1989 ; 

Hohn, 2009) 

Les restes minéralisés de par leur composition et leur structure sont préservés au sein 

des gisements fossiles. Ils constituent un matériel de choix pour les paléontologues puisqu’au 

cours de leur minéralisation ils enregistrent la signature chimique de l’environnement dans 

lequel les organismes ont évolué mais également des indices concernant leur température 

corporelle. La minéralisation de la bioapatite osseuse et dentaire à partir de l’eau corporelle 

implique un fractionnement isotopique phosphate-eau dépendant de la température à laquelle 

la minéralisation de la bioapatite a lieu ce qui permet de faire des estimations de températures 

à partir de la composition isotopique de l’oxygène du groupement phosphate de la bioapatite 

(Longinelli et Nuti, 1973 ; Luz et al., 1984 ; Kohn, 1996 ; Lécuyer et al., 2013). Le coefficient 

de fractionnement isotopique de l’oxygène lors de la synthèse de l’os est d’après Lécuyer et al. 

(2013) égal à :  

𝛼𝑝ℎ𝑜𝑠𝑝ℎ𝑎𝑡𝑒−𝑒𝑎𝑢 𝑐𝑜𝑟𝑝𝑜𝑟𝑒𝑙𝑙𝑒 =  1 + (
117,4 − 𝑇𝑐𝑜𝑟𝑝𝑜𝑟𝑒𝑙𝑙𝑒

4,5
) × 10−3 

où Tcorporelle est la température corporelle en degré celsius (°C). 

 

En revanche, les processus de dégradation de l’os induits par le remodelage osseux ne 

produisent aucun fractionnement isotopique de l’oxygène car le tissu est dégradé de façon 

quantitative. 
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3.5 Le δ18O de la bioapatite : un indicateur de la température corporelle des 

vertébrés 

 

La composition isotopique de l’oxygène du groupement phosphate présent dans la 

bioapatite de l’émail dentaire et de l’os (δ18Op) peut être utilisée pour étudier la 

thermophysiologie des vertébrés. L’oxygène présent dans la maille cristalline de 

l’hydroxyapatite formant la composante minérale de l’os provient des fluides corporels dont la 

composition isotopique de l’oxygène est contrôlée par les flux d’oxygène entrants et sortants. 

La résultante de ces flux est affectée par des fractionnements isotopiques liés à l’écologie, la 

physiologie et la température corporelle de l’animal (Kohn, 1996 ; Langlois et al., 2003). Ainsi, 

la valeur de δ18Op de la bioapatite dépend donc de la composition isotopique de l’eau corporelle 

de l’animal (δ18Oeau corporelle) et de la température de minéralisation des éléments squelettiques, 

soit, la température corporelle de l’animal (Longinelli et Nuti, 1973 ; Luz et al., 1984 ; Kohn, 

1996). Le fractionnement phosphate-eau dépendant de la température a été décrit par la relation 

établie par Longinelli et Nuti (1973), récemment mise à jour par Lécuyer et al. (2013) :  

 

𝑇(°𝐶) = 117,4 (± 9,5) − 4,50 (± 0,43) × (𝛿 𝑂𝑝 −  𝛿 𝑂𝑤)
1818  

où δ18Ow est la composition isotopique de l’eau à partir de laquelle le phosphate a précipité.  

 

Cette relation est généralement utilisée pour reconstruire la température d’une masse 

d’eau à partir des coquilles d’invertébrés et des éléments squelettiques phosphatés d’organismes 

ectothermes poïkilothermes dont la composition isotopique de l’oxygène de leur eau corporelle 

(δ18Oeau corporelle) est égale à celle des océans (δ18Osw) (Picard et al., 1998 ; Pucéat et al., 2003 ; 

Dera et al., 2009). Cependant, chez certains organismes, la composition isotopique de 

l’oxygène de l’eau corporelle (δ18Oeau corporelle) est enrichie par rapport à l’eau bue (Longinelli, 

1984a ; Barrick et al., 1999 ; Amiot et al., 2007 ; Abeni et al., 2015 ; Angst et al., 2015 ; 

Lazzerini et al., 2016). Ainsi, l’équation générique peut être adaptée et prend la forme suivante : 

 

𝑇(°𝐶) = 117,4 (± 9,5) − 4,50 (± 0,43) × (𝛿 𝑂𝑝 − 𝛿 𝑂𝑒𝑎𝑢 𝑐𝑜𝑟𝑝𝑜𝑟𝑒𝑙𝑙𝑒
18 )18  

𝑇(°𝐶) = 117,4 (± 9,5) − 4,50 (± 0,43) × (𝛿 𝑂𝑝 − (𝛿 𝑂𝑤 +  휀)
18 )18  
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où δ18Op est la composition isotopique de l’oxygène du groupement phosphate de la bioapatite, 

δ18Ow est la composition isotopique de l’oxygène de l’eau bue et ε l’enrichissement en 18O de 

l’eau corporelle par rapport à l’eau bue spécifique à l’organisme.  

 

Cet enrichissement en isotopes lourds (18O) de l’eau corporelle vis-à-vis de l’eau bue 

est dû à plusieurs paramètres. Une fois ingérée par l’animal, l’oxygène va subir un 

fractionnement lié au métabolisme de l’animal, principalement selon sa température corporelle 

et ses pertes en oxygène via l’évapotranspiration (Bryant et Froelich, 1995 ; Kohn 1996 ; 

Langlois et al., 2003). Ce fractionnement, qui enrichit en isotopes lourds l’eau corporelle 

residuelle, va donc être plus intense pour les espèces qui renouvellent peu leur eau corporelle 

en buvant (Cerling et al., 2008) ainsi que pour les espèces pour lesquelles l’évapotranspiration 

est un flux important (Figure 48 ; Amiot et al., 2010a).  

 

Figure 48 : Enrichissement en 18O, exprimé en pour mille (‰), de l’eau corporelle de plusieurs espèces 

de vertébrés terrestres et semi-aquatiques par rapport à l’eau bue. Les données utilisées sont extraites 

des études de Longinelli (1984a), Barrick et al. (1999), Amiot et al. (2007), Wolf (2013), Abeni et al. 

(2015), Angst et al. (2015), Lazzerini et al. (2016) et Green et al. (2018). Chaque petit point correspond 

à une donnée alors que les points de grandes tailles représentent la moyenne. 

 

Ainsi, il est observé qu’un organisme terrestre possède un enrichissement en 18O de son 

eau corporelle supérieur à celui d’un organisme semi-aquatique (Figure 48), lui-même 

supérieur à celui d’un organisme entièrement aquatique. Ceci explique notamment pourquoi les 
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Chondrichtyes et les Osteichthyes, qui ont un renouvellement de leur eau corporelle important, 

ne présentent aucun enrichissement de leur eau corporelle (Picard et al., 1998 ; Pucéat et al., 

2003 ; Dera et al., 2009). De plus, la contribution plus ou moins importante d’eau métabolique 

est également responsable de cet enrichissement en 18O de l’eau corporelle par rapport à l’eau 

bue (Whiteman et al., 2019).  

L’approche isotopique apparaît comme une méthode prometteuse pour déterminer les 

stratégies thermorégulatrices ainsi que pour caractériser les hétérothermies régionales chez les 

vertébrés disparus compte tenu du fractionnement phosphate – eau dépendant de la température. 

Néanmoins, une des limites concernant l’application de cette méthode est que pour effectuer 

des estimations de températures corporelles quantitatives et non relatives, il est nécessaire de 

connaître l’enrichissement de l’eau corporelle et donc d’avoir une bonne connaissance du cycle 

de l’oxygène chez l’organisme d’étude. La connaissance de ce paramètre nécessite donc de 

connaître à la fois la valeur de la composition isotopique de l’oxygène de l’eau corporelle et de 

l’eau bue par l’animal, qu’il est impossible à obtenir pour les organismes disparus. 

 

 

3.6 Matériel échantillonné, préparation et analyses isotopiques 

 

Dans le cadre de ce travail, plusieurs types d’échantillons ont été prélevées et analysées : 

des fluides corporels (plasma sanguin et urine), des tissus musculaires d’Osteichthyes et des os 

de vertébrés marins actuels et fossiles. 

 Les deux premiers corpus d’échantillons sont respectivement composés d’échantillons 

fluides (plasma sanguin et urine de vertébrés marins élevés en conditions contrôlées et d’eau de 

bassin) et de tissus mous d’Osteichthyes composant le régime alimentaire des vertébrés marins 

étudiés (O. orca et T. truncatus). Ce corpus d’échantillons a pour objectif de contraindre le 

cycle de l’oxygène chez les organismes marins et d’en savoir davantage sur l’enrichissement 

en 18O de leur eau corporelle par rapport à l’eau dans laquelle ils vivent. Les reptiles marins du 

Mésozoïque étudiés (Ichthyosauria, Plesiosauria et Metriorhynchidae) n’ayant aucun 

représentant dans la nature actuelle, nous avons choisis d’utiliser des analogues écologiques 

(aquatiques à respiration pulmonaire) appartenant à deux groupes de vertébrés : les Cetacea et 

les Chelonioidea. Ces deux groupes de vertébrés marins ne sont pas des équivalents parfaits, 

mais ils permettent de part leur taux métabolique élevé pour les Cetacea, et leurs adaptations à 

la vie marine, glandes à sels chez les Chelonioidea, d’établir un cadre contraint dans lequel des 
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hypothèses pourront être émises pour les Ichtyosauria, les Plesiosauria et les Metriorhynchidae 

(voir la section 5.2 pour plus de détails). 

Le troisième set d’échantillons est composé d’éléments squelettiques de vertébrés 

marins actuels et fossiles. Ce set a servi de support pour caractériser les hétérothermies 

régionales chez les vertébrés marins actuels dans un premier temps afin de tester l’efficacité de 

la méthode, avant qu’elle ne soit appliquée aux spécimens fossiles. La composition isotopique 

de l’oxygène et du carbone du groupement carbonate de la bioapatite des reptiles marins fossiles 

(Ichthyosauria, Plesiosauria, Metriorhynchidae) a également été mesurée afin de caractériser la 

préservation du signal isotopique biologique. Compte tenu de la diversité des échantillons, 

différents protocoles de préparation ont été appliqués et plusieurs instruments de mesure 

utilisés. 

 

3.6.1 Analyses isotopiques des eaux de bassins et des fluides corporels de vertébrés marins 

3.6.1.1 Prélèvement, conditionnement et préparation des échantillons 

 

Un ensemble de soixante-cinq échantillons composé de plasmas sanguins (n = 53) et 

d’urine (n = 12) provenant de trois espèces de vertébrés marins (orque Orcinus orca ; grand 

dauphin commun Tursiops truncatus ; tortue caouanne Caretta caretta) a été recueilli au cours 

de plusieurs campagnes de prélèvements entre le 18 novembre 2020 et le 1er décembre 2021 

sur des animaux entraînés et hébergés au zoo marin Marineland® d’Antibes en France. 

Associés à ces prélèvements de fluides corporels, plusieurs échantillons d’eau de bassin ont été 

prélevés (n = 23) au cours de la même période. 

Les prélèvements sanguins ont été effectués par le Docteur Christopher Scala, 

vétérinaire du zoo marin Marineland®, après une nuit de jeûne, avec contention manuelle pour 

les tortues caouannes, ou avec comportement coopératif pour les orques et les grands dauphins 

communs. Pour les orques et les grands dauphins communs, le sang a été prélevé au niveau du 

réseau veineux péri-artériel ventral de la nageoire caudale (Figure 49), à l'aide d'un 

microperfuseur épicrânien à ailettes 20 G x 3/4'' ou 21 G x 3/4'' (Mirage PIC) montés sur une 

seringue de 20 mL (20 mL BD Luer-Lok, BD PlastipakTM). Le sang a ensuite été transféré dans 

un tube à héparine de lithium de 9 mL (Vacuette®). Pour les tortues caouannes, le sang a été 

prélevé au sein de la veine cervicale dorsale médiane, à l'aide d'une aiguille 21 G x 3 1/8'' 

(Sterican®, B. Braun) montée sur une seringue de 20 mL (20 mL BD Luer-Lok, BD 

PlastipakTM). Après le prélèvement, le sang a été transféré dans un tube à héparine de lithium 
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de 9 mL (Vacuette®). Pour toutes les espèces, les prélèvements sanguins ont été réalisés en 

conditions aseptiques après désinfection cutanée à la povidone iodine (Vetedine® solution, 

Vetoquinol) et à l'alcool médical à 70°. 

 

 

Figure 49 : Prise de sang au niveau du réseau veineux péri-artériel ventral de la nageoire caudale d’un 

grand dauphin commun, Tursiops truncatus. Photo prise par Romain Amiot au zoo marin Marineland ® 

 

L'urine a été recueillie chez les orques et les grands dauphins communs, après une nuit 

de jeûne, et par comportement coopératif volontaire des animaux. La miction était spontanée 

chez les orques et l'urine était recueillie manuellement (Figure 50) dans un contenant droit de 

150 mL avec bouchon (Gosselin® MC). Chez les grands dauphins communs, l’urine a été 

prélevée par cathétérisme urétral, à l'aide d'une sonde d'alimentation souple CH 4,5 (B. Braun®) 

montée sur une seringue de 10 mL (10 mL BD Luer-Lok, BD PlastipakTM), après désinfection 

à la povidone iodée et une solution saline stérile (Chlorure de Sodium 0,9 %, Osalia) de la 

muqueuse vaginale. Une fois prélevés, les échantillons d’eaux et de fluides corporels ont été 

recouverts de parafilm puis placés dans un réfrigérateur à 4 °C afin de limiter les échanges 

isotopiques avec l’atmosphère. 
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Figure 50 : Prise d’urine chez une orque, Orcinus orca. Photo prise par Romain Amiot au zoo marin 

Marineland ® 

 

La composition isotopique de l’oxygène de l’eau corporelle des Osteichthyes (n = 15), 

de la gélatine de poisson (n = 1) et des glaçons (n = 7) constituant le régime alimentaire des 

orques et des grands dauphins communs a également été mesurée. Pour cela, un spécimen de 

chaque espèce de poisson a été prélevé aléatoirement au sein du stock de la chambre froide du 

zoo marin Marineland® où les poissons sont conservés entiers et congelés à – 40 °C. Le 

transport a été réalisé avec une glacière en veillant à ce que les poissons restent congelés. 

 

3.6.1.2 Mesure 

 

Afin de réaliser l’analyse isotopique de l’oxygène des eaux provenant des bassins et des 

fluides corporels, 200 µL d’eau de bassin et de fluides corporels ont été placés dans des vials 

en verre de 3,7 mL à fond rond bouchonnés à l’aide de bouchons hermétiques (LABCO UK 

Exetainer®). Compte tenu de la petite taille des poissons constituant le régime alimentaire des 

trois espèces de vertébrés marins étudiés, des morceaux de muscles d’environ  00 mg ont été 

découpés le long de la colonne vertébrale de chaque poisson puis placés dans des vials en verre 

en verre de  ,7 mL avec quelques milligrammes d’azide de sodium afin d’éviter la fermentation 

(Figure 51 ; Daux et al., 2008 ; Lazzerini et al., 2016). 
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Figure 51 : Prélèvement d’un échantillon de muscle d’Osteichthyes, ici un rouget 

Mullus barbatus LINNÆUS, 1758. Photo prise par Romain Amiot au Laboratoire de Géologie de Lyon – 

Terre, Planètes, Environnement. 

 

Les mesures ont été réalisées au sein de la Plateforme d’Ecologie Isotopique (LEHNA ; 

UMR CNRS 5023 Villeurbanne - France). La méthode est basée sur le système isoFLOWTM 

connecté en flux continu à un spectromètre de masse à ratio isotopique precisIONTM 

(Figure 52 ; Elementar UKTM). Les valeurs isotopiques ont été acquises selon le protocole 

d’équilibration H2O-CO2 (Epstein et al., 1953 ; O’Neil et al., 1975) pour les fluides (eaux, 

plasmas sanguins, urines) ainsi que pour les tissus mous de poissons (Koehler et al., 2000). 

Chacun des échantillons est mis à réagir avec du dioxyde de carbone (CO2) à 40 °C (313 K) 

pendant au moins 5 h. Le dioxyde de carbone (CO2) équilibré lors de la réaction est transféré 

au spectromètre de masse et analysé. Les mesures isotopiques de l’oxygène fournissent une 

déviation standard de 0,05 ‰. Des eaux de composition isotopique connue ont été utilisées pour 

calibrer les valeurs mesurées des échantillons selon l’échelle du V-SLAP / V-SMOW. Ces eaux 

sont EE1 (δ18OV-SMOW = +6,44 ‰), Apollo (δ18OV-SMOW = -10,05 ‰), LKD  (δ18OV-SMOW = -

20,95 ‰), and LKD2 (δ18OV-SMOW = -26,03 ‰). Elles ont été utilisées en tant que standard de 

travail suite au programme d’intercalibration de Wassenaar et al. (2018). Trois aliquots d’eau 

Apollo ont été placés au début et à la fin de chaque série d’analyse pour corriger l’éventuelle 

dérive instrumentale. 
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Figure 52 : Dispositif analytique pour la mesure du δ18O des eaux de bassins et des fluides corporels de 

vertébrés marins avec, à droite, le système de préparation des échantillons isoFLOWTM, et à gauche, le 

spectromètre de masse precisIONTM. © Nicolas Séon 

 

3.6.2 Analyses isotopiques de la bioapatite des vertébrés marins actuels et fossiles 

3.6.2.1 Échantillonnage 

 

Cinq cent trente-cinq (n = 535) échantillons de bioapatite appartenant à des vertébrés 

marins actuels (n = 231) et fossiles (n = 304) ont été prélevés et analysés au cours de ce travail 

de thèse. Le matériel actuel a été prélevé au cours de plusieurs campagnes de prélèvement au 

sein des collections de l’Observatoire PELAGIS (La Rochelle, France) et des collections 

d’anatomie comparée du Muséum national d’Histoire naturelle (MNHN, Paris, France). Le 

matériel échantillonné se réparti de la façon suivante :  

- 79 échantillons appartenant à deux spécimens de dauphin commun à bec court 

Delphinus delphis delphis LINNÆUS, 1758. 

- 29 échantillons provenant d’un spécimen de dauphin de Commerson, Cephalorhynchus 

commersonii kerguelensis LACEPEDE, 1804. 

- 42 échantillons provenant d’un spécimen de phoque commun, Phoca vitulina vitulina 

LINNÆUS, 1758. 

-    échantillons provenant d’un spécimen d’espadon, Xiphias gladius. 

- 48 échantillons provenant d’un spécimen de thon rouge de l’Atlantique, Thunnus 

thynnus. 
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Concernant le matériel fossile, deux cent vingt-huit échantillons (n = 228) ont été 

prélevés sur huit spécimens de reptiles marins du Mésozoïque sub-complets (Ichthyosauria, 

Plesiosauria et Metriorhynchidae) lors de missions réalisées dans les collections de plusieurs 

institutions :  

- 70 échantillons provenant de trois spécimens d’Ichthyosauria et 79 échantillons 

provenant de deux Plesiosauria des collections du Natural History Museum of Oslo 

(Oslo, Norvège). 

-  7 échantillons d’un spécimen d’Ichthyosauria du Muséum d’Histoire naturelle 

d’Auxerre (Auxerre, France). 

- 22 échantillons d’un spécimen Plesiosauria du Muséum d’Histoire naturelle du Mans 

(Le Mans, France). 

- 20 échantillons d’un spécimen Metriorhynchidae du Paléospace (Villers-sur-Mer, 

France). 

Soixante-seize échantillons (n = 76) supplémentaires provenant de restes isolés de 

reptiles marins du Mésozoïque (Ichthyosauria, Plesiosauria, Metriorhynchidae) ont également 

été prélevés dans les collections du Muséum d’Histoire naturelle d’Auxerre, du Muséum 

d’Histoire naturelle du Mans, du Muséum d’Histoire naturelle de Toulon, du Paléospace et de 

la Réserve naturellegéologique de Haute-Provence (Tableau A11 des Annexes). 

La méthode de prélèvement est identique pour le matériel actuel et fossile. Il consiste à 

récupérer environ 50 mg de poudre d’os ou de dent à l’aide d’une micro-perceuse DremelTM à 

tête diamantée (Figure 53). 
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Figure 53 : En haut, prélèvement de bioapatite sur un dauphin commun à bec court D. delphis delphis 

à l’Observatoire PELAGIS et en bas, sur un Metriorhynchus aff. superciliosus BLAINVILLE, 1853, 

Metriorhynchidae inventorié dans les collections du Paléospace. © Peggy Vincent et © Jonas Le Mort 
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3.6.2.2 Chimie d’extraction et mesure de la composition isotopique de l’oxygène du 

groupement phosphate de la bioapatite (δ18Op) 

 

La mesure de la composition isotopique de l’oxygène du groupement phosphate de la 

bioapatite nécessite l’isolement du groupement PO4
3-. Pour ce faire, les échantillons de poudre 

d’os et d’émail dentaire sont traités par une chimie d’extraction humide. Le protocole utilisé au 

cours de ce travail est celui de Crowson et al. (1991) modifié par Lécuyer et al. (1993), et 

consiste à extraire le groupement phosphate de la bioapatite et le faire précipiter sous la forme 

de phosphate d’argent (Ag3PO4). Pour cela, environ  0 mg de poudre d’os et d’émail dentaire 

sont placés dans 2 mL d’acide fluorhydrique HF à 2 M pendant 24 h. L’attaque acide libère les 

groupements phosphates en solution alors que les ions Ca2+ forment un précipité CaF2. Le 

précipité est ensuite éliminé par centrifugation et rinçage successifs à l’eau UltrapureTM. La 

solution au sein de laquelle les groupements phosphates sont présents est neutralisée avec 

l’ajout de 2,2 mL d’hydroxyde de potassium KOH à 2 M. Une résine échangeuse d’ions 

(Amberlite© IRN78) est ensuite ajoutée pour piéger les ions phosphates et ainsi éliminer le reste 

des composés présents en solution par l’intermédiaire de rinçage successifs à l’eau UltrapureTM. 

Les ions phosphates sont ensuite relargués en solution par une diminution de pH lors de l’ajout 

de 27,5 mL de nitrate d’ammonium NH4NO3 à 0,5 M. La résine est tamisée puis 15 mL de 

nitrate d’argent AgNO3 sont ajoutés à la solution. La solution est ensuite placée dans un bain 

thermostaté à 70 °C pendant 7 h durant lesquelles les cristaux de phosphate d’argent Ag3PO4 

se forment. Chaque solution est ensuite filtrée et les cristaux de phosphate d’argent Ag3PO4 

sont séchés à l’étuve à 50 °C pendant quelques heures avant d’être récupérés délicatement puis 

pesés pour déterminer les rendements de chimie (masse d’Ag3PO4 ontenue / masse d’Ag3PO4 

théorique). Les cristaux d’Ag3PO4 sont nettoyés à la loupe binoculaire pour retirer les 

éventuelles impuretés. Chaque série est composée de 8 échantillons et de deux standards 

internes de chimie de composition isotopique connue (NIST SRM 120c ou NBS 120c) pour 

vérifier qu’aucun fractionnement isotopique n’ait eu lieu lors de la chimie d’extraction. 

Les valeurs de δ18O du groupement phosphate de la bioapatite (δ18Op) ont été obtenues 

selon la méthode de pyrolyse à haute température en flux continu développée par Lécuyer et al. 

(2007) et Fourel et al. (2011). Pour chaque échantillon, cinq aliquotes de 300 ± 20 µg de 

Ag3PO4 sont mélangés avec 350 ± 50 µg de poudre de noir de carbone (Elementar GmbH) dans 

des capsules en argent de 3,5 x 5 mm (Elemental Microanalysis Technology France). Les 

mesures ont été réalisées à l’aide d’un dispositif composé d’un analyseur élémentaire 

varioPYROcubeTM (Elementar GmbH-Germany) connecté en flux continu avec un 
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spectromètre de masse à ratio isotopique (IRMS) IsoPrime™ (Figure 54 ; Elementar UK Ltd 

UK,) hébergé par la Plateforme d’Ecologie Isotopique (LEHNA ; UMR CNRS 5023 

Villeurbanne - France). Les capsules d’argent sont placées dans un carrousel et sont introduites 

une à une dans le dispositif analytique par un système automatisé. La capsule est ensuite 

pyrolysée, c’est-à-dire décomposée thermiquement en l’absence d’oxygène. Les atomes 

d’oxygène des phosphates d’argent se combinent avec le carbone du noir de carbone pour 

former du monoxyde de carbone (CO). Ce CO est entraîné par un flux d’hélium puis ionisé en 

CO+ par la source du spectromètre de masse. Les ions CO+ sont séparés en fonction de leur 

rapport 
𝑚𝑎𝑠𝑠𝑒 (𝑚)

𝑐ℎ𝑎𝑟𝑔𝑒 (𝑧)
 : les faisceaux ioniques correspondant aux masses 28 (12C16O) et 30 (12C18O) 

sont collectés grâce aux détecteurs, permettant de calculer les ratios d’abondances isotopiques 

𝑂18

𝑂16  et les δ18O associés. 

Les compositions isotopiques mesurées ont été corrigées de la dérive instrumentale et 

les blancs soustraits, les valeurs ont ensuite été calibrées par rapport à deux standards : NIST 

SRM 120c dont le δ18OV-SMOW = + 21,7 ‰, (Lécuyer et al., 1993 ; Chenery et al., 2010 ; Halas 

et al., 2011) et le NBS 127 dont le δ18OV-SMOW = + 9,3 ‰ (Hut, 1987). 

 

 

Figure 54 : Dispositif analytique pour la mesure du δ18Op de la bioaptite des vertébrés marins actuels 

et fossiles avec, à droite, l’analyseur élémentaire varioPYROcubeTM, et à gauche, le spectromètre de 

masse IsoPrime™. © Nicolas Séon 
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3.6.2.3 Prétraitement et mesure de la composition isotopique de l’oxygène (δ18Oc) et du 

carbone (δ13Cc) du groupement carbonate de la bioapatite 

 

Quatre-vingt quatorze (n = 94) échantillons ont été prétraités pour mesurer la 

composition isotopique de l’oxygène du groupement carbonate de la bioapatite. Le protocole 

de prétraitement utilisé est celui de Koch et al. (1997). Ce protocole consiste à éliminer la 

matière organique grâce à la réaction chimique se produisant entre la poudre de bioapatite brute 

et 0,4 mL d’hypochlorite de sodium (NaClO) à  ,5 % pendant 24 h (0,4 mL de NaClO pour 

10 mg de poudre d’apatite). La solution est ensuite centrifugée et rincée à l’eau UltrapureTM à 

trois reprises, puis une solution d’acide acétique (CH3COOH) à 0,1 M est ajoutée pendant 24 h 

pour éliminer les carbonates secondaires qui auraient pu précipiter au cours de la réalisation du 

protocole. La solution est une nouvelle fois centrifugée et rincée trois fois. Une fois cette 

dernière étape réalisée, les poudres sont mises à l’étuve à 50 °C pendant 48 h avant d’être 

récupérées dans des piluliers. 

 

Pour chaque échantillon, trois réplicas de 2 mg environ ont été pesés dans des vials à 

fond rond en verre de 3,7 mL et sellés (LABCO UK Exetainer®). Les données de δ18Oc et δ
13Cc 

du groupement carbonate de la bioapatite des restes osseux et dentaires ont été acquises à la 

Plateforme d’Ecologie Isotopique (LEHNA ; UMR CNRS 5023 Villeurbanne - France), grâce 

au dispositif analytique composé d’un système de préparation de type isoFLOW (Elementar 

GmbH-Germany) connecté en flux continu à un spectromètre de masse à ratio isotopique 

precisION (Elementar UKTM). Chacun des échantillons prétraités est mis à réagir avec de 

l’acide phosphorique anhydre saturé (H3PO4) préparé selon le protocole de McCrea (1950) :  

CaCO3 + H3PO4 → CaHPO4 + CO2 + H2O 

La réaction a lieu à 90 °C et à température constante. Le CO2 généré lors de la digestion 

acide de l'échantillon de carbonate est ensuite transféré au spectromètre de masse. Les mesures 

sont corrigées de la dérive instrumentale et calibrées selon deux standards isotopiques de 

calcite : Marbre de Carrare (standard interne) dont les valeurs sont de δ18OV-PDB = -1,84 ‰ et 

δ13CV-PDB = +2,03 ‰ (Fourel et al., 2015), et le NBS 18 (standard international) dont les valeurs 

sont de δ18OV-PDB = -23,2 ‰ ; δ13CV-PDB = -5,01 ‰ (Friedman et al., 1982 ; Hut, 1987 ; Coplen 

et al., 2006). La calibration est réalisée à partir du coefficient de fractionnement CO2-CaCO3 

de la calcite. Ce même coefficient de fractionnement (α = 1,00773) étant utilisé pour le 

carbonate d’apatite (Passey et al., 2007). 
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Chapitre IV : Variabilité intra-squelettique du δ18Op chez les 

vertébrés marins actuels  

 

La régulation de la température corporelle chez les organismes entraîne des 

hétérogénéités régionales de température qui peuvent être mesurées chez les organismes actuels 

grâce à la thermométrie dite « classique » (Ponganis et al., 2003) et l'imagerie thermique 

(Hampton et al., 1971 ; Tattersall et al., 2009 ; Erdsack et al., 2018). Cependant, de telles 

méthodes possèdent plusieurs limites en termes d’utilisation et d’application. En effet, les 

relevés de température in situ nécessitent la manipulation de l'animal, entraînant une 

augmentation momentanée de la température corporelle à cause du stress et par la conductivité 

thermique de l’opérateur (Bouwknecht et al., 2007), tandis que la thermographie infrarouge est 

inefficace sous l'eau. De plus, l’application de ces méthodes aux organismes de taille importante 

ainsi qu’aux organismes difficilement accessibles (organismes rares dans le milieu naturel ou 

vivant dans des environnements difficiles d’accès) est difficile. Ces techniques sont également 

inapplicables sur les organismes disparus. Il existe donc une véritable frontière en termes de 

technique entre les méthodes de caractérisation des stratégies thermorégulatrices des 

organismes actuels et fossiles. L’utilisation de l’approche isotopique pourrait être un excellent 

moyen d’estomper cette frontière. En effet, puisqu’il est possible d’appliquer cette approche 

sur le squelette, elle peut être à la fois être pratiquée sur les organismes actuels et fossiles 

présents dans les collections ostéologiques et muséales. De plus, la composition isotopique de 

l’oxygène du phosphate de la bioapatite du squelette (δ18Op) permet d’obtenir des estimations 

de température corporelle ou, du moins, des écarts de température corporelle grâce à la relation 

établie par Lécuyer et al. (2013). L’obtention de ce type d’informations est particulièrement 

importante pour identifier le lien éventuel entre les variations intra-squelettiques du δ18Op et les 

stratégies thermorégulatrices et donc les hétérothermies régionales. 

Plusieurs travaux portant la variabilité intra-squelettique du δ18Op chez les vertébrés 

terrestres, semi-aquatiques et marins ont été réalisés (Barrick, 1998 ; Stoskopf et al., 2001 ; 

Missell, 2004 ; Coulson et al., 2008). Malheureusement, le nombre d’éléments squelettiques 

échantillonnés dans ces études ne permettait pas de tester si les différences observées de δ18Op 

des éléments squelettiques provenant de différentes régions squelettiques étaient significatives 

ou non. Cette méthode a également été utilisée pour définir la stratégie thermorégulatrice des 

dinosaures (Barrick et Showers, 1994, 1995 ; Barrick et al., 1996 ; Missell, 2004), mais les 

résultats sont difficilement interprétables puisqu’à ce jour, aucune étude n’a démontré de façon 
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claire qu’il était possible de caractériser les hétérothermies régionales grâce aux isotopes de 

l’oxygène. 

Afin de clarifier la relation entre la variabilité intra-squelettique des valeurs de δ18Op et 

les hétérothermies régionales, six cartographies isotopiques ont été réalisées sur cinq espèces 

de vertébrés marins actuels dont les stratégies thermorégulatrices sont très bien documentées 

dans la littérature. Le nombre conséquent de prélèvements effectué au sein des différentes 

régions squelettiques, lorsque cela était possible, a dans un second temps permis de tester 

statistiquement les différences de valeurs du δ18Op observées. 

 

 

4.1 Etat de l’art de la variabilité intra-squelettique du δ18Op chez les 

vertébrés 

 

Plusieurs études disponibles dans la littérature ont réalisé des cartographies pour 

caractériser la variabilité intra-squelettique du δ18Op chez les vertébrés actuels (Barrick, 1998 ; 

Stoskopf et al., 2001 ; Missell, 2004 ; Coulson et al., 2008). Celles-ci sont portent sur des 

organismes terrestres (Homo sapiens sapiens LINNÆUS, 1758, Struthio camelus LINNÆUS, 1758, 

Loxondonta africana BLUMENBACH, 1797, Rangifer tarandus LINNÆUS, 1758, Phasianidae 

HORSFIELD, 1821 ; Figure 55) et des organismes semi-aquatiques et aquatiques (Alligator 

mississippiensis, Dermochelys coriacea, Caretta caretta, Chelonia mydas ; Figure 56). Les 

éléments squelettiques échantillonnés sont variés et le nombre différent selon les études 

(Tableau A1 des Annexes). 

Chez les organismes terrestres, la variabilité intra-squelettique des valeurs du δ18Op 

s’étend sur une gamme de 1,6 ‰ chez Rangifer tarandus (Figure 55 ; Barrick, 1998) à plus de 

  ‰ chez Homo sapiens sapiens (Figure 55 ; Clauzel, 2022). Il semblerait que les valeurs de 

δ18Op enregistrées dans les membres et la région caudale soient plus positives chez Loxodonta 

africanus, Rangifer tarandus et le spécimen de Phasianidae, ce qui pourrait indiquer la présence 

d’hétérothermies régionales (Barrick, 1998). Toutefois, le peu de mesure empêche de vérifier 

statistiquement cette observation. Cette tendance n’est en revanche pas observable chez Homo 

sapiens sapiens et Struthio camelus, puisque les éléments squelettiques de membres ne 

semblent pas avoir des valeurs de δ18Op supérieures à celles des éléments squelettiques du 

squelette axial et du crâne (Figure 55). En revanche, il semblerait que la compilation des 

données indique que les os du squelette axial proche de la masse viscérale possèdent une 

variabilité des valeurs de δ18Op plus faible que celle des os des membres et de la région caudale 
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où l’isolation thermique (tissu adipeux, poils, plumes) est moins importante (Figure 55 ; 

Struthio camelus, Rangifer tarandus). Barrick (1998) explique ceci par la présence 

d’hétérothermies régionales, en considérant qu’au niveau de ces régions la température 

corporelle est constante et donc la variabilité intra-os de la région axiale représente 

exclusivement la variabilité intra-individuelle du δ18Oeau corporelle étroitement liée aux variations 

saisonnières du δ18Ow pour les animaux sauvages. Un des inconvénients concernant l’utilisation 

d’organismes sauvages pour établir le lien entre varaibilité intra-squelettique du δ18Op et la 

température corporelle est la caractérisation de la source d’eau bue par l’animal. Dans la nature, 

les sources d’eau de boisson sont variées et possèdent des compositions isotopiques de 

l’oxygène très hétérogènes à cause des processus d’évaporation (eaux stagnantes, eaux de lac, 

eaux de rivières, etc.). La composition isotopique de l’oxygène de l’eau bue est donc très 

variable et pourrait influencer de façon non-négligeable la composition isotopique de l’eau 

corporelle et in fine celle de la bioapatite formant les os du squelette. Par conséquent, sans 

connaissance de l’amplitude des variations de la composition isotopique de l’eau bue par les 

organismes terrestres et d’un cadre environnemental bien contraint, il est difficile d’effectuer 

des interprétations à partir de la variabilité intra-squelettique du δ18Op en termes 

d’hétérothermies régionales. 
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Figure 55 : Variabilité intra-squelettique du δ18Op chez un homme moderne (Homo sapiens sapiens), 

un éléphant d’Afrique (Loxodonta africanus), un renne (Rangifer tarandus), une autruche (Struthio 

camelus) et un Phasianidae. Les données sont extraites des études de Barrick (1998), Missel (2004) et 

Clauzel (2022). 

 

A partir de ces considérations, il devrait être plus simple de déceler les hétérothermies 

régionales chez les vertébrés marins puisque la composition isotopique de l’eau bue, 

correspondant grossièrement à celle de l’eau marine, est nettement moins variable que celles 

des eaux terrestres de surface. Les précédentes études portant sur des organismes aquatiques et 

semi-aquatiques ne montrent aucune tendance que ce soit chez Alligator mississippiensis ou 

chez les Chelonioidea (Figure 56). Toutefois, le nombre d’éléments squelettiques 

échantillonnés étant relativement faible en particulier chez les Chelonioidea, ces conclusions 

sont à considérer avec précaution (Stoskopf et al., 2001 ; Coulson et al., 2008).  
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Figure 56 : Variabilité intra-squelettique du δ18Op chez un spécimen de tortue luth (Dermochelys 

coriacea), un spécimen de tortue verte (Chelonia mydas), deux spécimens de tortues caouannes (Caretta 

caretta) et deux spécimens d’alligators (Alligator mississippiensis). Les données sont extraites des 

études de Stopskof et al. (2001) et Coulson et al. (2008). 

 

En ce qui concerne les organismes fossiles, les mesures des valeurs du δ18Op le long du 

squelette ont été majoritairement réalisées sur des spécimens de dinosaures non-aviens 

(Figure 57 ; Barrick et Showers, 1994, 1995 ; Barrick et al., 1996 ; Missell, 2004). La 

variabilité entre les os du squelette axial, des membres et de la région caudale est moins 

importante que celle observée chez les organismes actuels hormis pour le spécimen de 

Varanidae pour lequel la gamme de valeurs du δ18Op s’étend sur plus de 4 ‰ (Figure 57). 

Néanmoins, sans cadre paléoclimatique contraint et sans évaluation de la préservation du signal 

isotopique originel (voir la section 6.3 pour plus de détails concernant l’influence de la 

diagénèse sur le signal isotopique de l’oxygène) les résultats sont difficilement interprétables 

en termes d’hétérothermies régionales. 
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Figure 57 : Variabilité intra-squelettique du δ18Op chez un spécimen de Tyrannosaurus OSBORN, 1905, 

un spécimen de Triceratops MARSH, 1898, un spécimen d’Hypacrosaurus, un spécimen 

d’Hypracrosaurus juvénile, un spécimen de Montanoceratops STERNBERG, 1951, un spécimen 

d’Achelousaurus SAMPSON, 1995, un spécimen d’Orodromeus HORNER & WEISHAMPEL, 1988, un 

spécimen de Varanidae HARDWICKE & GRAY, 1828 et un spécimen d’Acrocanthosaurus STOVALL & 

LANGSTON, 1950. Les données sont extraites des études de Barrick et Showers (1994, 1995), Barrick et 

al. (1996) et Missell (2004). 
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4.2 Organismes étudiés et stratégie d’échantillonnage 

4.2.1 Vertébrés marins étudiés 

 

Six spécimens appartenant à cinq espèces différentes de vertébrés marins ont été étudiés 

au cours de ce travail de thèse :  

• Trois spécimens de Delphinidae GRAY, 1821 : 

- Un premier spécimen de dauphin commun à bec court Delphinus delphis delphis 

(M.1162) stocké dans les collections de l’Observatoire PELAGIS. Ce spécimen est une 

femelle adulte de 2,08 m retrouvée échouée à Saint Denis d’Oléron (France), le 8 

février 1980. 

- Un second spécimen de dauphin commun à bec court Delphinus delphis delphis 

(MNHN-ZM-AC-1876-275) stocké dans les collections du Muséum national 

d’Histoire naturelle (MNHN) de Paris. Ce spécimen non sexé a été retrouvé sur la plage 

de El Kalla (Algérie) en 1876 et mesurait environ 1,65 m. 

- Un spécimen adulte mâle de dauphin de Commerson Cephalorhynchus commersonii 

kerguelensis (MNHN-ZC-AC-1983-058) mesurant environ 1,64 m retrouvé échoué le 

11 janvier 1983 sur une plage des Iles Kerguelen. Ce spécimen est aujourd’hui stocké 

dans les collections du MNHN de Paris.  

• Deux spécimen d’Osteichthyes, un thon rouge de l’Atlantique Thunnus thynnus de 

1,4 m et dont le poids était d’environ 26 kg ; et un espadon Xiphias gladius de 29,5 

kg pour 1,6 m. Ces deux spécimens ont été pêchés en Mer Méditerranée occidentale 

en février 2021 par des pêcheurs professionnels. 

• Un spécimen adulte mâle de phoque commun Phoca vitulina vitulina (MNHN-ZM-

AC-1894-524) stocké dans les collections du MNHN de Paris provenant de la Baie 

de Somme (France).  

Ces organismes ont été sélectionnés en raison de leurs stratégies thermorégulatrices bien 

documentées et de la présence d’hétérothermies régionales attestée par plusieurs études utilisant 

les méthodes traditionnelles de thermométrie (ex. : Tomilin, 1950 ; Carey et al., 1971 ; Miller 

et Irving, 1975). 

Les Cetacea et les Pinnipedia possèdent une température corporelle élevée et constante. 

La production de chaleur métabolique se fait principalement par la thermogénèse non-

frissonante et le métabolisme cellulaire, qui leur permet de maintenir une température 

corporelle de 36 ± 2 °C pour les Cetacea (Morrison, 1962 ; Hampton et al., 1971 ; Yeates et 
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Houser, 2008) et d’environ  7 ± 1 °C pour le phoque commun (Miller et Irving, 1975). Le 

maintien de la chaleur corporelle se fait principalement par l’intermédiaire du tissu adipeux 

(Miller et Irving, 1975 ; Lockyer, 1986 ; Hashimoto et al., 2015) et des adaptations cardio-

vasculaires (Scholander et Schevill, 1955 ; Irving et Hart, 1957). Toutefois, des différences 

significatives de température corporelle de l’ordre de quelques degrés sont observées entre la 

région axiale et les extrémités des membres des Cetacea (Tomilin, 1950 ; Morrison, 1962) et 

des Pinnipedia (Figure 58 ; Miller et Irving, 1975 ; Andrews, 1999). 

 

 

 

Figure 58 : Evolution de la température de différentes régions du corps d’un phoque commun 

(Phoca vitulina) juvénile en fonction de la température environnementale. Hormis la température 

rectale, les autres températures correspondent à des températures de peau mesurées par thermométrie 

classique. D’après Miller et Irving (1975). 

 

La chaleur corporelle chez le thon rouge de l’Atlantique est générée au niveau de la 

masse viscérale (Carey et al., 1984), des muscles locomoteurs rouges et des muscles extra-

oculaires (Guppy et al., 1979). La chaleur est conservée par des échangeurs de chaleur à contre-

courant (Block et Finnerty, 1994b ; Graham et Dickson, 2001 ; Dickson et Graham, 2004) et 

l’internalisation des muscles rouges (Graham et Dickson, 2004).  

L'espadon dispose d’une température corporelle au niveau du crâne nettement plus 

élevée que celle du reste de son corps, qui elle est égale à celle du milieu environnant. L’écart 

de température peut aller jusqu’à plus de 20 °C (Carey, 1982, 1990 ; Schwab, 2002 ; Stoehr et 

al., 2018). La chaleur métabolique est produite au sein des muscles extra-oculaires (Carey, 

1982 ; Block, 1987), et est conservée au niveau du crâne grâce un système d’échangeurs de 

chaleur à contre-courant enfoui dans un amas de tissu adipeux (Block, 1986, 1991). 
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4.2.2 Choix des éléments squelettiques et définition des régions squelettiques 

 

Pour chacun des spécimens étudiés, entre 24 et 44 élements squelettiques ont été 

échantillonnés et préparés selon les procédures détaillées dans la section 3.6.2 (Figure 59). Les 

éléments squelettiques ont été arbitrairement classés en 4 ensembles distincts afin de pouvoir 

traiter statistiquement les données isotopiques, grâce au test non-paramétrique de Mann-

Whitney-Wilcoxon :   

- les dents,  

- les éléments squelettiques du crâne,  

- le squelette axial correspondant aux vertèbres, côtes et éléments squelettiques 

appartenant aux ceintures pectorales et pelviennes pour les Cetacea et le Pinnipedia. 

Pour le thon rouge de l'Atlantique, le squelette axial antérieur a été séparé du squelette 

axial postérieur à la transition entre les vertèbres précaudales et caudales. 

- le squelette appendiculaire correspondant à tous les éléments squelettiques des 

membres à partir de l’articulation entre les ceintures et le stylopode pour les Cetacea et 

le phoque commun. La distinction entre les membres droits et gauches n’a pas été faite. 

Pour le phoque commun, les membres antérieurs et postérieurs ont été séparés ainsi que 

les os de l’autopode séparés du reste des élément osseux du membre. Pour le thon rouge 

de l'Atlantique et l'espadon, les rayons et les épines des nageoires ont été classés dans 

la catégorie « squelette appendiculaire ». 
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Figure 59 : Vertébrés marins échantillonnés lors de l’étude de la variabilité intra-squelettique du δ18Op. 

A. Delphinus delphis delphis, M.1162 des collections de l’Observatoire PELAGIS ; B. Delphinus 

delphis delphis, MNHN-ZM-AC-1876-275 ; C. Cephalorhynchus commersonii kerguelensis, MNHN-

ZM-AC-1983-058 ; D. Thunnus thynnus ; E. Xiphias gladius et F. Phoca vitulina vitulina, MNHN-ZM-

AC-1894-524. Les éléments squelettiques figurés en bleu correspondent aux éléments squelettiques 

analysés. Les organismes ne sont pas représentés à l’échelle. © Nicolas Séon 

 

 

4.3 Résultats et interprétation des variations spatiales intra-squelettique du 

δ18Op 

 

Les données de δ18Op révèlent des variations le long du squelette pour chacun des 

individus étudiés. Le δ18Op moyen du squelette appendiculaire des Delphinidae est 

significativement enrichi en 18O par rapport au δ18Op moyen du squelette axial. Les extrémités 

des membres du phoque commun disposent de valeurs de δ18Op supérieures à celles du squelette 

axial et du crâne.  L'espadon a les valeurs de δ18Op les plus basses au niveau du crâne tandis 

que celles du thon rouge de l'Atlantique se situent au niveau du crâne et des éléments 

squelettiques positionnés près de la masse viscérale. Ces patterns de variations sont en 

adéquation avec les patterns d’hétérogénéités de température corporelle mesurés grâce aux 

méthodes traditionnelles de thermométrie. Les résultats de ce travail pour les Cetacea et les 

Osteichthyes ont été publiés dans la revue Biogeosciences dont la version acceptée de l’article 
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est présentée ci-dessous. Les résultats concernant le phoque commun ne sont pas encore publiés 

et sont présentés dans ce manuscrit à la suite de l’article. 

 

4.3.1 Article scientifique publié : Intra-skeletal variability in phosphate oxygen isotope 

composition reveals regional heterothermies in marine vertebrates 

 

Cet article a été publié le 30 mai 2022 dans la revue Biogeosciences. 
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Intra-skeletal variability in phosphate oxygen isotope 

composition reveals regional heterothermies in marine 

vertebrates 
 

Nicolas Séon1, Romain Amiot2, Guillaume Suan2, Christophe Lécuyer2,a, François Fourel3, 

Fabien Demaret4, Arnauld Vinçon-Laugier2, Sylvain Charbonnier1 & Peggy Vincent1 

 

1 Centre de Recherche en Paléontologie - Paris (CR2P), CNRS, Muséum national d’Histoire naturelle, Sorbonne 

Université, 57 rue Cuvier, 75231 Paris Cedex 05 
2 Univ Lyon, UCBL, ENSL, UJM, CNRS, LGL-TPE, F-69622, Villeurbanne, France. 
3 Laboratoire d’Ecologie des Hydrosystèmes Naturels et Anthropisés, CNRS UMR 502 , Université Claude 

Bernard Lyon 1, Villeurbanne, France 
4 Observatoire PELAGIS, UMS 3462 CNRS/Université de La Rochelle, Pôle Analytique, 5 allée de l’Océan, 

17000 La Rochelle, France 
a Also at Institut Universitaire de France 

Correspondence to: Nicolas Séon (nicolas.seon@edu.mnhn.fr) 

Abstract. Strategies used by marine vertebrates to regulate their body temperature can result in 

local variations, and the knowledge of these regional heterothermies is crucial for better 

understanding the thermophysiologies of extant and extinct organisms. In order to investigate 

regional heterothermies in vertebrates, we analysed the oxygen isotope composition of 

phosphatic skeletal elements (δ18Op) of two endothermic fishes (T. thynnus and X. gladius) and 

three dolphins (two D. delphis delphis and one C. commersonii kerguelensis). We observed a 

consistent link between δ18Op variations and temperature heterogeneities recorded by classical 

methods. Our δ18Op data indicate that: (i) bone hydroxylapatite of the axial skeleton of dolphins 

mineralize at a warmer temperature than that of the appendicular one, (ii) the skull is the 

warmest body region in X. gladius, and (iii) T. thynnus possesses high body temperature in the 

skull and visceral mass region. These results demonstrate the possibility of tracking regional 

heterothermies in extant marine vertebrates using the δ18Op, paving the way to direct assessment 

of thermophysiological specificities of both living and extinct vertebrates. From a 

paleoenvironmental perspective, the significant observed δ18Op variability questions the use of 

some taxa or random skeletal elements for the reconstruction of paleoceanographic parameters 

such as seawater temperature and δ18O. 
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Keywords: marine vertebrates, oxygen isotopes, regional heterothermies, thermophysiology, 

hydroxylapatite. 

 

1. Introduction 

Within vertebrates, ectotherms (e.g. crocodylomorphs, snakes, lizards, turtles, lissamphibians, 

chondrichthyans and osteichthyans) rely on environmental heat sources to reach their optimal 

functional body temperature and use behavioural adaptations to maintain it (Carey et al., 1990; 

McMaster and Downs, 2013). Contrarily, endotherms (birds and mammals) produce their body 

heat physiologically through metabolic processes (e.g. Cannon and Nedergaard, 2004; 

Legendre and Davesne, 2020). Maintain a high and constant temperature throughout the body 

at ambient temperatures below the thermal-neutral zone can be extremely energy-consuming 

for endothermic homeotherms which maintain their body temperature within ± 2 °C (Bligh and 

Johnson, 1973). Consequently, many of them let the temperature of some areas of the body 

drop to reduce their energy need and limit heat losses (Irving and Hart, 1957; Rommel et al., 

1992; Eichhorn et al., 2011). On the other hand, some ectotherms are able to produce heat 

locally (Carey, 1982; Block, 1986; Dickson and Graham, 2004) to improve visual acuity in cold 

environment (Block, 1987; Fritsches et al., 2005), swim faster or migrate over longer distances 

(Bernal et al., 2001; Blank et al., 2007; Watanabe et al., 2015). These two strategies lead to 

temperature heterogeneities called regional heterothermies which can be measured on extant 

organisms thanks to thermometry (Ponganis et al., 2003) and thermal imagery (Hampton et al., 

1971; Tattersall et al., 2009). However, such methods suffer from several types of limitation. 

Indeed, in situ temperature measurements require the handling of the animal, leading to stress-

induced and thus punctual rises in body temperature (Bouwknecht et al., 2007), whereas the 

infrared thermography is inefficient underwater. It is also difficult to apply them to large and 

rare living organisms, and in any case impossible to apply on extinct ones.  
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A possible way to track intra-individual temperature heterogeneities and thus regional 

heterothermies of both extant and extinct marine vertebrates could be the use of the oxygen 

isotope composition of phosphate (δ18Op) from bioapatite (the mineral forming the bones, teeth 

and scales of vertebrates). Indeed, vertebrate δ18Op values reflect both the oxygen isotope 

composition of their body water (δ18Obw), originating from ingested water, food and inhaled 

dioxygen (Telfer et al., 1970; Hui, 1981; Ortiz, 2001; Rosen and Worthy, 2018), and their body 

temperature due to the thermo-dependent oxygen isotope fractionation between phosphatic 

tissues and body fluids (δ18Obw) from which they mineralize in isotope equilibrium (Longinelli 

and Nuti, 1973; Kolodny et al., 1983; Longinelli, 1984; Luz et al., 1984; Lécuyer et al., 2013). 

Based on these considerations, it is expected that intra-skeletal δ18Op variability would 

highlights regional heterothermies in heterotherms. A few studies have investigated the intra-

skeletal δ18Op variability in some terrestrial and semi-aquatic extant vertebrates but the 

relatively reduced number of samples (n < 10 per individual) of these datasets considerably 

limits the significance of the δ18Op variability (Barrick, 1998; Stoskopf et al., 2001; Vennemann 

et al., 2001; Missell, 2004; Coulson et al., 2008; Clauzel et al., 2020). Some paleontological 

studies were focused on the search of regional heterothermies in dinosaurs (Barrick and 

Showers, 1994, 1995; Barrick et al., 1996, 1998) but the observed variability in δ18Op through 

the skeleton was difficult to interpret without any present-day isotopic framework and concrete 

evidence that the isotopic method works for extant animals possessing regional heterothermies 

(Tomilin, 1950; Carey and Lawson, 1973; Carey, 1982). 

In this study, we present new δ18Op data obtained from cephalic, axial and appendicular skeletal 

elements to document the δ18Op variability in selected marine vertebrates with well-documented 

regional heterothermies and contrasted thermoregulatory strategies. We compare the obtained 

δ18Op variations with available body temperature measurements obtained from classical 

methods and, finally, we discuss the possibility of using this proxy as a tool to identify 
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thermoregulatory strategies and regional heterothermies of both extant and extinct marine 

vertebrates. 

 

2. Materials and methods 

2.1. Sampled specimens 

 

Five wild specimens belonging to four extant fully marine species were studied. They consist 

of five regional heterotherms, three dolphins (two specimens of Delphinus delphis delphis 

Linnaeus, 1758 (M.1162 and MNHN-ZM-AC-1876-275) and one specimen of 

Cephalorhynchus commersonii kerguelensis Robineau et al., 2007 (MNHN-ZM-AC-1983-

058)) and two endothermic fishes (one specimen of Thunnus thynnus Linnaeus, 1758; one 

specimen of Xiphias gladius Linnaeus, 1758). All three dolphin specimens sampled in our study 

are adult. Dolphins specimens were found stranded on the coasts of western France, Kerguelen 

archipelago and Algeria (Supplementary material, Table S1 and S5), and are curated at the 

Observatoire des mammifères et oiseaux marins (PELAGIS, France) and at the Museum 

national d’Histoire naturelle (MNHN, Paris, France), while the swordfish (X. gladius) and 

Atlantic bluefin tuna (T. thynnus) specimens were fished in the western Mediterranean Sea (See 

supplementary information 1 and Table S5). Between 24 and 44 skeletal elements per specimen 

covering all body regions were analysed for their δ18Op values (Fig. 1A, 2A and 2B). About 50 

mg of each skeletal element were ground into a fine powder using either a DremelTM diamond-

head drill or a mortar and pestle. The cortical part of the bone and areas with minimal physical 

degradation were selected during the sampling process.  
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2.2. Oxygen isotope analysis of biogenic apatite phosphate 

 

To measure oxygen isotope ratios of biogenic apatite phosphate by gas mass spectrometry 

techniques, samples were treated according to the wet chemistry protocol described by Crowson 

et al. (1991) and slightly modified by Lécuyer et al. (2013). The protocol consists of the 

isolation of phosphate ions (PO4
3-) from apatite as silver phosphate crystals (Ag3PO4). The 

Ag3PO4 crystals were filtered, dried and cleaned. For each sample, five aliquots of 300 ± 20 µg 

of Ag3PO4 were mixed with 400 ± 50 µg of graphite in silver foil capsules. Oxygen isotope 

compositions were measured using a high temperature vario PYRO cubeTM elemental analyser 

(EA) equipped with the “purge and trap” technology (Fourel et al., 2011) and interfaced in 

continuous flow mode to an IsoPrimeTM isotopic ratio mass spectrometer (Elementar UK Ltd 

Cheadle, UK) at the Plateforme d’Ecologie Isotopique du Laboratoire d’Ecologie des 

Hydrosystèmes Naturels et Anthropisés (LEHNA, UMR5023, Université Claude Bernard Lyon 

1, Lyon, France). Pyrolysis of Ag3PO4 was performed at 1450 °C. The measurements were 

calibrated against two standards: a silver phosphate precipitated from the international 

standards NIST SRM 120c (natural Miocene phosphorite from Florida), and from the NBS 127 

(barium sulfate precipitated using seawater from Monterey Bay, California, USA). The NIST 

SRM 120c δ18Op value was fixed at 21.7 ‰ V-SMOW (Vienna Standard Mean Ocean Water) 

according to Lécuyer et al. (1993), Chenery et al. (2010) and Halas et al. (2011), and that of 

NBS 127 set at the certified value of 9.  ‰ V-SMOW (see Hut, 1987; Halas and Szaran, 2001) 

for correction of instrumental mass fractionation during CO isotopic analysis. Silver phosphate 

precipitated from standard NIST SRM 120c were repeatedly analysed (δ18Op = 21.7 ± 0.  ‰, 

n = 46) along with the silver phosphate samples derived from bioapatite to ensure that no 

isotopic fractionation occurred during the wet chemistry. A global analytical error of ± 0.  ‰ 

is considered for the whole dataset because the analytical error of the samples δ18Op values is 

smaller or equal to that of NIST SRM 120c. Data are reported as δ18Op values normalized to V-

SMOW (in ‰ δ units). 
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2.3. Statistical analyses 

To increase sample size and statistical power for testing the intra-skeletal variability of δ18Op 

values, skeletal elements were grouped into several sets corresponding to different parts of the 

skeleton. The limit between the axial and appendicular skeleton is set at the articulation between 

the pectoral girdle and the stylopod for dolphins. For Atlantic bluefin tuna and swordfish, the 

fin rays and fin spines belonging to the fins were considered as appendicular skeleton. For the 

Atlantic bluefin tuna, we have distinguished anterior and posterior part of the axial skeleton at 

the limit between precaudal and caudal vertebrae. Since normality and homoscedasticity of the 

δ18Op values were not validated, we used the non-parametric Mann-Whitney-Wilcoxon to 

compare median values between two observational series. Statistical tests were performed using 

R software (R Core Team, 2017) and the level of significance was set at p-value < 0.05. All the 

p-values resulting from the statistical tests are reported in supplementary material, Table S4. 

 

3. Results 

 

The δ18Op values of D. delphis delphis, C. commersonii kerguelensis, T. thynnus and X. gladius 

are reported in supplementary materials, Tables S2 and S3. A synthesis is provided in Table 1. 

Intra-skeletal δ18Op variability is represented in Fig. 1A for the North Atlantic D. delphis delphis 

and in Fig. 2A and 2B for osteichthyans. The δ18Op values range from 17.4 ‰ to 19.2 ‰ for 

the North Atlantic D. delphis delphis, from 20.0 ‰ to 22.5 ‰ for T. thynnus and from 20.0 ‰ 

to 22.8 ‰ for X. gladius. The results of the two other Delphinidae studied are available in Table 

1 and supplementary materials Fig. S1. Intra-bone variability was measured by paired samples 

on vertebrae in dolphins and osteichthyans and on fin rays in osteichthyans and is systematically 

lower than inter-bone variability (Table 1). In dolphins, the maximum intra-bone δ18Op 

variability (0.5 ‰) is three times smaller than the inter-bone δ18Op variability (1.5 ‰; Table 1). 

In osteichthyans, the intra-bone δ18Op variability can reach 1.1 ‰ in T. thynnus and 0.4 ‰ in 

X. gladius but still remains lower to the inter-bone variability (2.5 ‰ for T. thynnus and 2.8 ‰ 
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for X. gladius). As expected, the intra-bone and the inter-bone δ18Op variability is higher in 

endothermic fishes than dolphins (Table 1). For dolphins, δ18Op values from the axial skeleton 

are significantly lower than those of the appendicular ones (p-values < 0.05; Fig. 1B and 

supplementary material, Fig. S2). Teeth δ18Op values of dolphins are higher than those from 

axial skeletal (Table 1). Nonetheless, the significance of these differences cannot be tested due 

to the small number of teeth and skull samples (n = 1 to 3). In T. thynnus, the highest mean 

value of 21.6 ± 0.2 ‰ (1SD, n = 6) is recorded in the posterior part of the axial skeleton, whereas 

the lowest values (Table 1) are recorded in the skull (20.6 ± 0.5 ‰, 1SD, n = 5) and teeth 

(20.1 ‰, n = 1). The skull δ18Op values are significantly lower than those of all the other body 

parts except from those of the anterior part of the axial skeleton (p-value > 0.05; Fig. 2C). The 

δ18Op values of the skeletal elements belonging to the anterior part of the axial skeleton are 

significantly lower than those belonging to the posterior part of the axial skeleton (p-

value < 0.05; Fig. 2C). The mean δ18Op value of X. gladius whole skeleton is 22.0 ± 0.5 ‰ 

(1SD, n = 33), with the highest mean δ18Op value corresponding to the rostrum (22.  ± 0.  ‰, 

1SD, n = 5) and the minimum mean value in the skull (20.7 ± 0.6 ‰, n =  ; Table 1). No 

significant differences in δ18Op values are observed between either axial skeleton and fins or 

axial skeleton and rostrum, but the δ18Op values are significantly different between fins and 

rostrum (p-value < 0.05; Fig. 2C). Despite the small number of samples from the skull (n = 3), 

the δ18Op values from this body region are lower than all the other ones.  

To sum up, phosphate oxygen isotope compositions reveal variations for all studied specimens: 

the appendicular skeleton in dolphins is significantly 18O-enriched compared to the axial 

skeleton. Swordfish has the lowest δ18Op values in the skull and Atlantic bluefin tuna has the 

lowest δ18Op values in the skull and skeletal elements positioned near the visceral mass. 
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Table 1. Summary of the mean oxygen isotopic composition (‰, V-SMOW) of dolphins and osteichtyans. 

Species D. delphis delphis  D. delphis delphis  C. commersonii kerguelensis  T. thynnus  X. gladius 

Inventory number 
M.1162  MNHN-ZC-AC-1876-275  MNHN-ZC-AC-1983-058  -  - 

 
n Mean ± SD  n Mean ± SD  n Mean ± SD  n Mean ± SD  n Mean ± SD 

               

All skeletal remains 46 18.3 ± 0.4  33 18.9 ± 0.4  29 18.1 ± 0.4  48 21.3 ± 0.6  33 22.0 ± 0.7 

Rostrum             5 22.3 ± 0.3 

Teeth 3 18.7 ± 0.2  1 19.0  1 18.6  1 20.1    

Skull 1 18.0     1 18.0  5 20.6 ± 0.5  3 20.6 ± 0.6 

Branchial arches          6 21.4 ± 0.8    

Axial skeleton 35 18.1 ± 0.3  25 18.8 ± 0.3  19 18.0 ± 0.4     9 22.2 ± 0.3 

- Anterior part          12 21.0 ± 0.5    

- Posterior part          6 21.6 ± 0.2    

Appendicular skeleton 7 18.7 ± 0.4  7 19.3 ± 0.4  8 18.3 ± 0.3       

Fins          18 21.5 ± 0.4  16 22.2 ± 0.3 

δ18Op intra-bone variability 16 0.3 ± 0.2  7 0.5 ± 0.2  3 0.1 ± 0.1  2 1.1 ± 0.7  4 0.4 ± 0.3 

Max. δ18Op*  19.2*   19.8*   19.0*   22.5   22.8 

Min. δ18Op*  17.4*   18.3*   17.5*   20.0   20.0 

Mid-range  18.3*   19.0*   18.2*   21.2   21.4 

Δδ18Op*  1.8*   1.5*   1.5*   2.5   2.8 

* Teeth are not taken into account in this calculation 
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4. Discussion  

4.1. Sources of intra-skeletal δ18Op variability 

 

The measured intra-skeletal δ18Op variability may result from two main factors identified as the 

difference in temperature of bone mineralization across the skeleton as well as changing 

isotopic compositions of animal body water. We found significant δ18Op differences (~ 0.5 ‰) 

between axial and appendicular bones in dolphins that possess the same mineralization process, 

strongly suggesting a dominant temperature control (Fig. 1B). By contrast, the differences in 

δ18Op recorded between bones and teeth of dolphins (Table 1; Fig. 1B and supplementary 

materials, Fig. S2) also previously observed by Barrick et al., (1992) and Amiot et al. (2008), 

cannot be exclusively attributed to variable body temperature because these elements 

mineralize at distinct times during ontogeny and possess different rates of remodelling (Myrick, 

1991; Ungar, 2010). Indeed, young dolphins breast-feed during the first 12 to 18 months of 

their life and ingest mother milk that is 18O-enriched compared to environmental water (Wright 

and Schwarcz, 1998). Furthermore, odontocetes possess only one generation of teeth that grow 

at very slow rate each year until they reach their adult size. It is thus expected that the oxygen 

isotope composition of teeth is influenced by the 18O-enriched mother milk unlike bones, which 

are continuously remodelled, thus erasing the isotopic signal of the early animal’s development. 

Due to the small size of the available teeth, we have sampled and analysed the whole teeth; the 

δ18Op values therefore integrate the early stages of the animal’s development during which it 

was breast-feed. For osteichthyans such as tunas and billfishes, mineralization timing should 

affect δ18Op minimally because all skeletal elements are remodelled (Rosenthal, 1963; Meunier 

and Huysseune, 1992; Atkins et al., 2014) and teeth are continuously renewed in fishes (Witten 

and Huysseune, 2009; Tucker and Fraser, 2014). The differences in δ18Op values between 

skeletal elements with comparable timing of mineralization and remodelling rates can therefore 

be confidently attributed to differences in body temperature (Fig. 2C). Besides, all studied 

vertebrates are nektonic predators that feed on fishes and invertebrates (Young and Cockcroft, 
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1994; Kastelein et al., 2000), which in turn possess δ18Obw values similar to that of their 

surrounding water (Picard et al., 1998; Pucéat et al., 2003) but vary depending on the 

geographical area where they live. The food being the main source of water in dolphins (Telfer 

et al., 1970; Hui, 1981; Ortiz, 2001; Rosen and Worthy, 2018), the consumption of prey coming 

from different water masses should cause variations in their δ18Obw. Nevertheless, the seasonal 

changes in δ18Osw of the water masses in which the sampled marine vertebrates fed are relatively 

small (± 0.4 ‰; supplementary material, table S5) and cannot fully explain the inter-bone δ18Op 

variability reported herein in dolphins and osteichthyans (respectively 1.5 ‰ and 2.5 ‰). 

Therefore, the link between δ18Op values and the intra-individual body temperature differences 

previously documented among the studied vertebrates strongly suggest that the recorded 

isotopic variability is mainly due to differences in mineralization temperature rather than 

different timing of mineralization. 

 

4.2. δ18Op variations linked to regional heterothermies 

4.2.1. Marine mammals 

 

Intra-skeletal δ18Op variability of dolphins (mapped in Fig. 1A, and supplementary material, 

Fig. S1) shows an isotopic enrichment in the appendicular skeleton relative to the axial one. 

This indicates a lower mineralization temperature in the appendicular skeleton. This 

observation is consistent with the thermoregulatory strategies used by cetaceans having a trunk 

at a nearly constant temperature of 36 ± 2 °C (Morrison, 1962; Hampton et al., 1971; Yeates 

and Houser, 2008), in agreement with their high metabolic activity (Williams et al., 2001), a 

thick layer of blubber (Lockyer, 1986; Hashimoto et al., 2015) and counter-current heat 

exchangers which limit heat losses at the extremities (Scholander and Schevill, 1955). Counter-

current heat exchangers, defined by a particular spatial arrangement of the cardiovascular 

system, causes cooling of the blood from the arteries in contact with the veins and results in 
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body temperature proximodistal gradient (Irving and Hart, 1957). The little information 

available for dolphins mentioned body temperature variation of 9 °C in the limbs whereas trunk 

body temperature remains constant (Tomilin, 1950). 

The temperature differences between limb and trunk in the sampled dolphins can be calculated 

using differences in their δ18Op values and the phosphate-water temperature scale published by 

Lécuyer et al. (2013):  

T°C = 117.4 – 4.5 (δ18Op – δ18Obw)              (Eq.1) 

Assuming only slight seasonal changes in marine mammal δ18Obw we calculated differences in 

mineralization temperature between limbs and trunk of 2 ± 0.5 °C for D. delphis delphis, and 

1 ± 0.5 °C for C. commersonii kerguelensis. In other words, our data show that the 

mineralization temperature of the bone is about 2°C lower in the limbs than in the rest of the 

skeleton in D. delphis delphis and 1 °C in C. commersonii kerguelensis. The estimated 

temperature differences are lower than those recorded by classical methods (respectively 1 °C 

and 9 °C; Tomilin, 1950). This difference could be explained by the time average recorded in 

the bones. The time record being long, in the order of several years (Rosenthal, 1963; 

Riccialdelli et al., 2010; Browning et al., 2014), the estimates inferred from bone δ18Op 

represent a long-term average value than precise temperature at a specific time and probably 

mitigate these temperature differences. 
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Figure 1. A. Oxygen isotope variability within the skeleton of a North Atlantic D. delphis 

delphis (M.1162). Bone Δ18Op correspond to the difference between bone δ18Op value and an 

average value of the skeleton expressed as its mid-range value ((δ18Omax - δ
18Omin)/2). For paired 

skeletal elements as well as vertebrae centra and neural spines, the mean value is used. B. 

Boxplots showing the δ18Op values of skeletal regions for a North Atlantic D. delphis delphis. 

Asterisks indicate the significance of the observed differences between pairs of groups: ** for 

p < 0.01. Outliers are plotted as small black circles. Abbreviation = App.: appendicular skeleton. 

 

4.2.2. Endothermic fishes 

 

Locally high body temperatures have been recorded in several species of tunas (Carey and 

Lawson, 1973; Graham and Dickson, 2001) and billfishes (Carey, 1982) using classical 

methods. Heat in tunas is generated in visceras (Carey et al., 1984), red swimming and 

extraocular muscles (Guppy et al., 1979); this heat is then retained by counter-current heat 
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exchangers (Block and Finnerty, 1994; Dickson and Graham, 2004). Unlike most teleosts, tunas 

have red muscles positioned close to the spine, limiting heat transfer from the body to the 

surrounding aquatic medium (Graham and Dickson, 2004). Our δ18Op values and their 

variations across the body are in agreement with the temperature heterogeneities previously 

measured by other techniques (e.g. Carey and Teal, 1966; Carey et al., 1971, 1984; Graham and 

Dickson, 2001), with in particular the lowest δ18Op values measured in the skull and vertebrae 

near the visceral mass (Table 1 and Fig. 2C). Estimated temperature heterogeneities of tuna 

assuming slight seasonal changes in δ18Obw are of 2 ± 0.5 °C between fins and the visceral mass 

region and 4 ± 0.5 °C between fins and skull (Fig. 3A). These results are consistent with in situ 

body temperature measurements which indicate a strong thermal gradient ranging from 4 to 

20 °C but most of the time between 5 and 10 °C between core temperature and environmental 

water depending on both the red muscle activity of the tuna and the temperature of the 

surrounding water (Carey and Teal, 1966; Carey et al., 1971; Carey and Lawson, 1973; Carey 

et al., 1984). The δ18Op values of the teeth indicate that they mineralized at a significantly higher 

temperature than the fins and the posterior part of the axial skeleton. This is the result of the 

high efficiency of the rete mirabile present near the gills which limits the heat losses associated 

with ram ventilation (Graham and Dickson, 2001). However, the absolute temperature 

differences inferred from the two methods are difficult to compare as for dolphins. The high 

δ18Op variability observed in branchial arches can be explained by variable thermal exchanges 

between hot blood and cold environmental water. 

Swordfish have warm brain and eyes through a unique heater organ associated with the rectus 

eye muscle (Carey, 1982; Block, 1987) linked to a system of counter-current exchangers and 

buried in a thick adipose mass that stores the heat produced (Block, 1986, 1991). This 

mechanism allows the swordfish brain temperature to be 5 °C to 30 °C warmer than the 

surrounding water while the rest of its body remains close to water temperature (Carey, 1982, 

1990; Schwab, 2002; Stoehr et al., 2018). Our δ18Op values and the use of the Eq.(1) (Fig. 3A) 
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indicate that the skull temperature is approximately 7 ± 0.5 °C warmer than the rest of the body 

which is consistent with the in situ temperature measurements (Carey, 1982, 1990; Fritsches et 

al., 2005). 

 

 

Figure 2.  Oxygen isotope variability within the skeleton of T. thynnus (A) and X. gladius (B). 

For each specimen, bone Δ18Op correspond to the difference between bone δ18Op value and an 

average value of the skeleton expressed as its mid-range value ((δ18Omax - δ
18Omin)/2). For paired 

skeletal elements as well as vertebrae centra and neural spines and fin spines and rays, the mean 

value is used. The arrows represented on the swordfish’s skull represents the precise location 

of the sampling. C. Boxplots showing the δ18Op values of skeletal regions for T. thynnus and X. 

gladius. Asterisks indicate the significance of the observed differences between pairs of groups: 

ns (not significant) for p > 0.05, * for p < 0.05, ** for p < 0.01 (highly significant difference). 

Outliers are plotted as small black circles. Abbreviations = Ax.a: axial anterior, Ax.p: axial 

posterior, Bran.: branchial arches and Ros.: rostrum. 
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4.3. Implications for extant and extinct marine vertebrates 

The proposed oxygen isotope thermometry complements conventional approaches and thermal 

imaging methods. The use of oxygen isotopes represents a valuable alternative method to access 

temperature heterogeneities over the body in marine vertebrates for which loggers are difficult 

to install and operate. Unlike techniques involving surgical implants (Carey and Teal, 1966; 

Ponganis et al., 2008), isotopic method does not require the handling of living animals, that can 

punctually increase their body temperature due to stress (Bouwknecht et al., 2007). Despite the 

need of already dead specimens from collections or museums, these results open up new 

perspectives for thermophysiological studies both on extant organisms that are difficult to 

monitor (e.g. whales) or which are rare (abyssal organisms), but also on extinct marine 

vertebrates for which only the skeleton is available (e.g. Steller’s sea cow, extinct cetaceans 

and marine reptiles such as ichthyosaurs, plesiosaurs…). Beyond these (paleo-)biological 

implications, our results also highlight a major issue concerning the use of random skeletal 

elements of marine vertebrates (e.g. chondrichthyans and osteichthyans or cetacean bones and 

teeth) for the reconstruction of paleoceanographic parameters based on the oxygen isotope 

composition of bioapatite (e.g. seawater temperatures and δ18Osw values). Intra-skeletal 

variability resulting from regional heterothermies can lead to overestimate seawater 

temperature or underestimate δ18Osw values when applying existing fractionation equations that 

have been established assuming an isotopic homogeneity of the skeleton, to isolated skeletal 

elements (Fig. 3A, B). For example, the maximum δ18Op difference of 2.8 ‰ measured between 

two bones of the swordfish can result in an overestimation of 10 °C of seawater temperature 

when applying the phosphate-water temperature scale of Lécuyer et al. (2013) (Fig. 3A). Along 

the same lines, the maximum δ18Op difference of 1.8 ‰ measured between two bones of the 

North Atlantic short-beaked common dolphin can result in an δ18Osw underestimation of 1.7 ‰ 

when applying the fractionation equation published by Ciner et al. (2016): 

δ18Ow = 0.95317 (±0.03293) δ18Op - 17.971 (±0.605), r = 0.97253 (Fig. 3B). It is noteworthy 
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that existing fractionation equations available for chondrichthyans and osteichthyans or 

cetaceans were established mixing various skeletal elements including axial or appendicular 

bones and teeth (Longinelli and Nuti, 1973; Kolodny et al., 1983; Yoshida and Miyazaki, 1991; 

Lécuyer et al., 2013; Ciner et al., 2016). In order to perform accurate paleoceanographic 

reconstructions, existing fractionation equations will therefore need to be updated to take into 

account regional heterothermies. 

 

 

Figure 3. A. Mean estimated hydroxylapatite mineralization temperature from the phosphate-

water oxygen fractionation equation published by Lécuyer et al. (2013), where body water 
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oxygen isotope composition (δ18Obw) for osteichthyans is assumed to be equal to the δ18Osw 

value. Temperature estimates were done with the mean annual oxygen isotope composition of 

the Mediterranean Sea (δ18Osw = 1.5 ± 0.4 ‰; electronic supplementary material, table S5). 

Error bars correspond to 1SD. B. Mean estimated δ18Osw from the phosphate-water oxygen 

fractionation equation for cetaceans published by Ciner et al. (2016). Error bars correspond to 

1SD and the shaded blue form corresponds to the real measured δ18Osw values ((LeGrande and 

Schmidt, 2006). Abbreviations = Med.: Mediterranean Sea, Atl.: Atlantic Ocean. 

 

5. Conclusion 

 

Detailed intra-skeletal δ18Op mapping allows regional heterothermies in marine vertebrates to 

be documented. Calculated δ18Op-derived temperatures are consistent with temperature 

heterogeneities recorded by classical methods (Tomilin, 1950; Carey, 1982; Graham and 

Dickson, 2001). This opens up new perspectives on the determination of the thermoregulatory 

strategies of present-day marine vertebrates for which conventional methods of body 

temperature measurements are difficult to apply. This also allows the investigation of the 

thermophysiology of extinct vertebrates because the oxygen isotope composition of 

hydroxylapatite phosphate can be preserved in the fossil record. However, these results 

highlight the need to update the existing fractionation equations established for chondrichthyans 

and osteichthyans or cetaceans as they do not consider the significant intra-skeletal δ18Op 

variability caused by regional heterothermies. 
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materials. 
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Supplementary information 1: 

Information concerning the studied Mediterranean Thunnus thynnus. 

 

The Atlantic bluefin tuna was purchased from the ITM Intermarché fish shop located in 

Chatillon sur Chalaronne (01400, France). The specimen was fished on 02/18/2020 in the 

western Mediterranean Sea off the Spanish coast. The number assigned by the Minestero de 

Agricultura, Pesca y Alimentacion of the Spanish government is: ESP 0209208. 
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Fig. S1. Oxygen isotope variability within the skeleton of A) the Mediterranean D. delphis 

delphis (MNHN-ZC-AC-1876-275) and B) the C. commersonii kerguelensis from Kerguelen 

Islands (MNHN-ZC-AC-1983-058). Bone Δ18Op correspond to the difference between bone 

δ18Op value and an average value of the skeleton expressed as its mid-range value 

((δ18Omax - δ
18Omin)/2). For paired skeletal elements as well as vertebrae centra and neural 

spines, the mean value is used.  
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Fig. S2. Boxplots showing the δ18Op values of skeletal regions for Mediterranean D. delphis 

delphis (MNHN-ZC-AC-1876-275) and Kerguelen C. commersonii kerguelensis (MNHN-ZC-

AC-1983-058). Asterisks indicate the significance of the observed differences between pairs of 

groups: * for p < 0.05. Outliers are plotted as small black circles. 

Abbreviation= App.: appendicular skeleton. 
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Table S1. Information about studied specimens. 

Collection 

number 
Taxon 

Thermoregulatory 

strategy 

Distribution 

area 
Sex Size (m) 

Weight 

(kg) 
Death date 

Death 

location 

M.1162 

Delphinus delphis 

delphis Linnaeus, 
1758 

Whole-body 

endothermy 
North Atlantic F 2.08 - 02/08/1980 

Saint Denis 

d'Oléron, 
France 

MNHN-

ZC-AC-
1876-275 

Delphinus delphis 

delphis Linnaeus, 
1758 

Whole-body 

endothermy 

Western 

Mediterranean 
Sea 

- ~ 1.65 - 1876 
El Kalla, 

Algeria 

MNHN-

ZC-AC-
1983-058 

Cephalorhynchus 

commersonii 
kerguelensis 

Robineau, Goodall, 

Pichler & Baker, 
2007 

Whole-body 

endothermy 

South of the 

Indian Ocean 
M ~ 1.64 70 01/11/1983 

Kerguelen 

Islands 

- 
Thunnus thynnus 

Linnaeus, 1758 

Cranial and red-

muscle endothermy 

Western 

Mediterranean 
Sea 

- 1.4 26 02/18/2020 

Off the 

Spanish 
coasts 

- 
Xiphias gladius 
Linnaeus, 1758 

Cranial endothermy 

Western 

Mediterranean 

Sea 

- 1.6 29.5 02/19/2020 

Off the 

French 

coasts 
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Table S2. Oxygen isotope compositions of dolphins phosphate are reported along with their corresponding sample location. 

Collection Number Taxon #Sample Skeletal element Sample location Body region 
δ18Op (‰, V-SMOW) 

Mean SD N 

MNHN-ZM-AC-1876-

275 

Delphinus delphis delphis MDD1 Epistropheus centrum, cranial face Axial 19.0 0.2 5 

  
MDD2 Epistropheus neural spine Axial 19.2 0.2 5 

    
Δ centrum - neural spine 

 
-0.2 

  

  
MDD3 1st thoracic vertebra centrum, caudal face Axial 18.7 0.1 5 

  
MDD4 1st thoracic vertebra neural spine, left side Axial 19.4 0.1 5 

    
Δ centrum - neural spine 

 
0.7 

  

  
MDD5 7th thoracic vertebra centrum, caudal face Axial 18.5 0.1 5 

  
MDD6 7th thoracic vertebra neural spine, left side Axial 19.1 0.1 5 

    
Δ centrum - neural spine 

 
0.6 

  

  
MDD7 14th thoracic vertebra centrum, caudal face Axial 18.4 0.2 5 

  
MDD8 14th thoracic vertebra neural spine, left side Axial 18.9 0.2 5 

    
Δ centrum - neural spine 

 
0.5 

  

  
MDD9 1st lumbar vertebra centrum, cranial face Axial 18.5 0.2 5 

  
MDD10 1st lumbar vertebra neural spine, left side Axial 18.7 0.1 4 

    
Δ centrum - neural spine 

 
0.2 

  

  
MDD11 11th lumbar vertebra centrum, caudal face Axial 18.3 0.1 5 

  
MDD12 11th lumbar vertebra neural spine, left side Axial 19.1 0.2 5 

    
Δ centrum - neural spine 

 
0.8 

  

  
MDD13 20th lumbar vertebra centrum, cranial face Axial 18.4 0.1 5 

  
MDD14 20th lumbar vertebra neural spine, left side Axial 18.7 0.2 4 

    
Δ centrum - neural spine 

 
0.3 

  

  
MDD15 1st caudal vertebra neural spine Axial 19.1 0.2 5 

  
MDD16 8th caudal vertebra neural spine Axial 18.9 0.2 5 

  
MDD17 14th caudal vertebra centrum and neural 

spine 

Axial 19.0 0.1 5 

  
MDD18 1st left rib caudal face, distal Axial 19.1 0.1 5 
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MDD19 1st right rib caudal face, distal Axial 18.7 0.1 5 

  
MDD20 7th left rib proximal Axial 18.7 0.2 5 

  
MDD21 7th right rib proximal Axial 18.3 0.2 5 

  
MDD22 7th left rib distal Axial 18.9 0.2 5 

  
MDD23 7th right rib distal Axial 18.9 0.2 4 

  
MDD26 Left scapula anterior side Axial 19.1 0.1 5 

  
MDD27 Right scapula anterior side Axial 19.0 0.2 5 

  
MDD28 Left humerus Posterior part Appendicular 

skeleton 

18.9 0.1 4 

  
MDD30 Left radius Anterior part  Appendicular 

skeleton 

19.8 0.1 5 

  
MDD31 Right radius Anterior part  Appendicular 

skeleton 
19.8 0.1 5 

  
MDD32 Left ulna posterior part Appendicular 

skeleton 

19.8 0.1 5 

  
MDD33 Right ulna posterior part Appendicular 

skeleton 

19.0 0.1 5 

  
MDD34 Phalanx medial face Appendicular 

skeleton 

19.4 0.2 4 

  
MDD35 Phalanx medial face Appendicular 

skeleton 

18.8 0.1 5 

  
MDD36 Tooth Left maxillar Tooth 19.0 0.1 5 

  
                  

Min. δ18Op 
 

18.3 
  

    
Max. δ18Op 

 
19.8 

  

    
Mean δ18Op 

 
18.9 SD 0.4 

    
Δδ18Op 

 
1.5 

  

    
Mid-range 

 
19.0 

  

                  
         

M.1162 Delphinus delphis delphis DD1 Epistropheus centrum, caudal face Axial 18.1 0.3 3 
  

DD2 Epistropheus neural spine Axial 18.2 0.5 4 
    

Δ centrum - neural spine 
 

0.1 
  

  
DD3 1st thoracic vertebra centrum, caudal face Axial 18.1 0.1 4 

  
DD4 1st thoracic vertebra neural spine, left side Axial 18.3 0.1 4 
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Δ centrum - neural spine 

 
0.2 

  

  
DD5 7th thoracic vertebra centrum, caudal face Axial 18.3 0.5 4 

  
DD6 7th thoracic vertebra neural spine, left side Axial 18.7 0.5 4 

    
Δ centrum - neural spine 

 
0.4 

  

  
DD7 14th thoracic vertebra centrum, caudal face Axial 18.2 0.2 4 

  
DD8 14th thoracic vertebra neural spine, left side Axial 17.4 0.3 5 

    
Δ centrum - neural spine 

 
0.8 

  

  
DD9 1st lumbar vertebra centrum, caudal face Axial 17.7 0.1 4 

  
DD10 1st lumbar vertebra neural spine, left side Axial 18.1 0.2 5 

    
Δ centrum - neural spine 

 
0.4 

  

  
DD11 11th lumbar vertebra centrum, caudal face Axial 18.1 0.2 4 

  
DD12 11th lumbar vertebra neural spine, left side Axial 17.9 0.2 4 

    
Δ centrum - neural spine 

 
0.2 

  

  
DD13 21st lumbar vertebra centrum, caudal face Axial 18.0 0.1 5 

  
DD14 21st lumbar vertebra neural spine, left side Axial 18.0 0.1 5 

    
Δ centrum - neural spine 

 
0.0 

  

  
DD15 1st caudal vertebra centrum, cranial face Axial 17.7 0.1 5 

  
DD16 1st caudal vertebra neural spine, left side Axial 17.8 0.1 5 

    
Δ centrum - neural spine 

 
0.1 

  

  
DD17 8th caudal vertebra centrum, caudal face Axial 18.2 0.1 5 

  
DD18 8th caudal vertebra neural spine, left side Axial 18.0 0.1 4 

    
Δ centrum - neural spine 

 
-0.2 

  

  
DD19 15th caudal vertebra centrum, cranial face Axial 18.2 0.1 4 

  
DD20 15th caudal vertebra neural spine, left side Axial 18.7 0.3 4 

    
Δ centrum - neural spine 

 
0.5 

  

  
DD21 29th caudal vertebra centrum, caudal face Axial 19.0 0.2 4 

  
DD22 Left scapula anterior side Axial 18.4 0.3 4 

  
DD23 Right scapula anterior side Axial 18.2 0.1 4 

  
DD24 Left humerus medio-anterior side Appendicular 

skeleton 

19.2 0.2 4 

  
DD25 Left radius ventro-anterior side Appendicular 

skeleton 
18.6 0.2 5 
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DD26 Left ulna ventro-posterior side Appendicular 

skeleton 

18.5 0.3 5 

  
DD27 Left? Scaphoid 

 
Appendicular 

skeleton 

18.6 0.2 4 

  
DD28 Phalanx II.3 Appendicular 

skeleton 
18.2 0.2 4 

  
DD29 Phalanx III.2 Appendicular 

skeleton 

18.7 0.3 4 

  
DD30 Left? Ulnare medial face Appendicular 

skeleton 

18.7 0.3 4 

  
DD31 Left mandible 

 
Skull 18.0 0.4 5 

  
DD32 1st left rib proximal Axial  17.7 0.1 5 

  
DD33 1st left rib distal Axial  18.1 0.2 4 

    
Δintra-rib 

 
-0.4 

  

  
DD34 1st right rib proximal Axial  18.3 0.1 4 

  
DD35 1st right rib distal Axial  18.0 0.1 5 

    
Δintra-rib 

 
0.3 

  

  
DD36 7th left rib proximal Axial  18.1 0.2 5 

  
DD37 7th left rib distal Axial  18.3 0.1 5 

    
Δintra-rib 

 
-0.2 

  

  
DD38 7th right rib proximal Axial  18.1 0.2 5 

  
DD39 7th right rib distal Axial  18.3 0.2 4 

    
Δintra-rib 

 
0.2 

  

  
DD40 14th left rib proximal Axial  18.1 0.2 5 

  
DD41 14th left rib distal Axial  18.9 0.1 5 

    
Δintra-rib 

 
-0.8 

  

  
DD42 14th right rib proximal Axial  17.9 0.1 4 

  
DD43 14th right rib distal Axial  18.4 0.2 5 

    
Δintra-rib 

 
-0.5 

  

  
DD44 Symphysal teeth Bulk Tooth 18.8 0.1 4 

  
DD45 Intermedial teeth Bulk Tooth 18.4 0.1 3 

  
DD46 Posterior teeth Bulk Tooth 18.8 0.2 5 

  
                  

Min. δ18Op 
 

17.4 
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Max. δ18Op 

 
19.2 

  

    
Mean δ18Op 

 
18.3 SD 0.4 

    
Δδ18Op 

 
1.8 

  

    
Mid-range 

 
18.3 

  

                  

MNHN-ZC-AC-1983-

058 

Cephalorhynchus 

commersonii kerguelensis 

CC1 Left mandible medial face Skull 18.0 0.2 4 

  
CC2 Epistropheus centrum, cranial face Axial 17.5 0.2 4 

  
CC3 Epistropheus neural spine, left side Axial 17.6 0.2 3 

    
Δ centrum - neural spine 

 
0.1 

  

  
CC4 1st thoracic vertebra centrum, left side Axial 17.8 0.2 4 

  
CC5 1st thoracic vertebra neural spine, left side Axial 17.8 0.1 3 

    
Δ centrum - neural spine 

 
0.0 

  

  
CC6 7th thoracic vertebra centrum, right side Axial 17.7 0.1 5 

  
CC7 7th thoracic vertebra neural spine, right side Axial 17.5 0.2 5 

    
Δ centrum - neural spine 

 
-0.2 

  

  
CC8 13th thoracic vertebra centrum, right side Axial 17.8 0.2 5 

  
CC9 1st lumbar vertebra centrum, right side Axial 18.1 0.1 4 

  
CC10 8th lumbar vertebra centrum, right side Axial 17.8 0.2 5 

  
CC11 16th lumbar vertebra centrum, right side Axial 17.8 0.1 5 

  
CC12 1st caudal vertebra centrum, right side Axial 17.7 0.1 5 

  
CC13 8th caudal vertebra centrum, right side Axial 18.1 0.2 4 

  
CC14 16th caudal vertebra centrum, right side Axial 18.5 0.2 5 

  
CC15 Left scapula medio-anterior side Axial 18.2 0.2 5 

  
CC16 Right scapula medio-anterior side Axial 17.7 0.1 4 

  
CC17 Left radius medio-anterior side Appendicular 

skeleton 
18.5 0.1 5 

  
CC18 Left ulnare medial face Appendicular 

skeleton 

18.0 0.1 4 

  
CC19 Phalanx, II.1 (left 

forelimb) 

medial face Appendicular 

skeleton 

18.1 0.1 4 

  
CC20 Right radius medio-anterior side Appendicular 

skeleton 
18.0 0.2 5 
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CC21 Right ulna medio-anterior side Appendicular 

skeleton 

19.0 0.2 4 

  
CC22 Right scaphoid medial face Appendicular 

skeleton 

18.2 0.2 5 

  
CC23 Right ulnare medial face Appendicular 

skeleton 
18.1 0.1 5 

  
CC24 Phalanx, II.2 (right 

forelimb) 

medial face Appendicular 

skeleton 

18.6 0.1 5 

  
CC25 1st left rib distal Axial 18.0 0.1 4 

  
CC26 1st right rib distal Axial 18.6 0.1 5 

  
CC27 7th left rib mediane part Axial 18.7 0.1 5 

  
CC28 13th left rib medio-distal part Axial 18.5 0.2 5 

  
CC29 Tooth bulk, 23th of the left 

maxilla 

Tooth 18.6 0.1 5 

  
                  

Min. δ18Op 
 

17.5 
  

    
Max. δ18Op 

 
19.0 

  

    
Mean δ18Op 

 
18.1 SD 0.4 

    
Δδ18Op 

 
1.5 

  

    
Mid-range 

 
18.2 
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Table S3. Oxygen isotope compositions of osteichtyans phosphate are reported along with their corresponding sample location. Abbreviations = 

Ax.A: axial anterior, Ax.P: axial posterior. 

 

Collection Number Taxon # Sample Skeletal element Sample location Body region 
δ18Op (‰, V-SMOW) 

Mean SD N 

- Thunnus thynnus TT1 Right scapula  Ax. A 21.4 0.2 5 

  TT2 Right coracoïd  Ax. A 21.7 0.3 4 

  TT3 4th vertebra centrum and lateral sides Ax. A 21.0 0.1 5 

  TT4 4th vertebra neural spine, proximal part Ax. A 22.2 0.3 4 

  TT5 4th vertebra neural spine, distal part Ax. A 20.6 0.1 3 

    Δ  1.6   

  TT6 12th vertebra centrum and lateral sides Ax. A 20.4 0.3 4 

  TT7 12th vertebra neural spine, proximal part Ax. A 20.6 0.3 5 

  TT8 12th vertebra neural spine, distal part Ax. A 21.0 0.2 5 

    Δ  0.6   

  TT9 18th vertebra centrum and lateral sides Ax. A 20.7 0.3 5 

  TT12 22th vertebra centrum and lateral sides Ax. P 21.3 0.3 5 

  TT17 24th vertebra centrum and lateral sides Ax. P 21.7 0.1 5 

  TT19 26th vertebra centrum and lateral sides Ax. P 21.7 0.1 5 

  TT21 30th vertebra centrum and lateral sides Ax. P 21.5 0.1 4 

  TT22 32th vertebra centrum and lateral sides Ax. P 21.8 0.2 3 

  TT23 Uropyle centrum and lateral sides Ax. P 21.5 0.2 5 

  TT25 
3rd fin rays of the pelvic 

fin 
distal part Fin 21.6 0.1 5 

  TT28 
1st fin rays of the upper 

caudal fin 
medial part Fin 21.6 0.2 4 

  TT30 
4th fin rays of the upper 

caudal fin 
proximal part Fin 21.7 0.2 5 
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  TT33 
4th fin rays of the lower 

caudal fin 
distal part Fin 21.7 0.1 5 

  TT35 
6th fin rays of the upper 

caudal fin 
distal part Fin 21.7 0.2 5 

  TT37 
6th fin rays of the lower 

caudal fin 
distal part Fin 21.3 0.1 5 

  TT38 
10th fin rays of the upper 

caudal fin 
proximal part Fin 21.8 0.3 5 

  TT40 
10th fin rays of the lower 

caudal fin 
distal part Fin 21.8 0.1 5 

  TT41 
1st fin rays of the first 

dorsal fin 
proximal part Fin 21.7 0.2 5 

  TT42 
3rd fin rays of the dorsal 

fin 
medio-distal part Fin 21.7 0.1 5 

  TT44 
1st fin rays of the right 

pectoral fin 
distal part Fin 21.7 0.2 5 

  TT45 
7 to 9th fin rays of the right 

pectoral fin 
medio-distal part Fin 21.3 0.2 4 

  TT46 
24 to 32th fin rays of the 

right pectoral fin 
bulk Fin 21.2 0.2 4 

  TT48 
7 and 8th fin rays of the 

anal fin 
distal part Fin 21.6 0.3 5 

  TT50 
4 to 7th fin rays of the 

second dorsal fin 
distal part Fin 21.1 0.2 3 

  TT51 
8th fin rays of the second 

dorsal fin 
proximal part Fin 21.5 0.2 5 

  TT52 Branchial arch medio-distal part 
Branchial 

arch 
22.5 0.2 5 

  TT53 Branchial arch medio-distal part 
Branchial 

arch 
22.2 0.2 5 

  TT54 Branchial arch medio-distal part 
Branchial 

arch 
21.7 0.2 5 

  TT55 Branchial arch medio-distal part 
Branchial 

arch 
20.9 0.2 5 

  TT56 Branchial arch medio-distal part 
Branchial 

arch 
20.4 0.3 3 

  TT57 Branchial arch medio-distal part 
Branchial 

arch 
21.0 0.5 4 

  TT58 Parasphenoïd  Skull 20.8 0.3 5 

  TT59 
Teeth (n = 76), right 

dentary and premaxilla 
bulk Teeth 20.1 0.3 5 

  TT60 Left sclerotic ring bulk Skull 20.0 0.2 5 

  TT61 Right sclerotic ring bulk Skull 20.3 0.2 4 

  TT62 1st vertebra centrum and lateral sides Ax. A 21.3 0.1 5 

  TT63 Left scapula  Ax. A 20.4 0.2 4 

  TT64 Left coracoid  Ax. A 20.8 0.2 5 
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  TT65 
1st fin rays of the left 

pectoral fin 
proximal part Fin 20.2 0.2 3 

  TT66 
9-10th fin rays of the left 

pectoral fin 
medial part Fin 21.6 0.1 3 

  TT67 Left premaxilla  Skull 20.7 0.3 4 

  TT69 Left dentary  Skull 21.2 0.2 4 

         

    Min. δ18Op 
 20.0   

    Max. δ18Op 
 22.5   

    Mean δ18Op 
 21.3 SD 0.6 

    Δδ18Op 
 2.5   

    Mid-range  21.2   

         

- Xiphias gladius XG1 Right scapula  Axial 22.1 0.1 4 

  XG2 3rd vertebra centrum, lateral sides Axial 22.1 0.1 5 

  XG3 
1st fin rays of the dorsal 

fin 
bulk Fin 21.8 0.2 5 

  XG4 
4th fin rays of the dorsal 

fin 
proximal part Fin 21.8 0.1 5 

  XG5 
4th fin rays of the dorsal 

fin 
medial part Fin 22.2 0.2 5 

    Δ  0.4   

  XG9 3rd fin rays of the anal fin medio-distal part Fin 21.9 0.1 5 

  XG10 21st vertebra centrum, lateral sides Axial 22.5 0.1 5 

  XG11 Last vertebra centrum, lateral sides Axial 22.0 0.1 5 

  XG12 
1st fin rays of the lower 

caudal fin 
bulk Fin 21.7 0.1 5 

  XG13 
1st fin rays of the upper 

caudal fin 
bulk Fin 21.6 0.1 5 

  XG15 
4th fin rays of the lower 

caudal fin 
proximal part Fin 21.8 0.2  

  XG16 
6th fin rays of the lower 

caudal fin 
proximal part Fin 21.6 0.3 5 

  XG17 
6th fin rays of the lower 

caudal fin 
distal part Fin 21.7 0.2 5 

    Δ  0.1   

  XG18 
6th fin rays of the upper 

caudal fin 
proximal part Fin 22.1 0.1 5 
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  XG19 
6th fin rays of the upper 

caudal fin 
distal part Fin 21.9 0.1 5 

    Δ  -0.2   

  XG20 
9th fin rays of the lower 

caudal fin 
proximal part Fin 22.1 0.1 5 

  XG21 
9th fin rays of the upper 

caudal fin 
proximal part Fin 22.1 0.1 5 

  XG23 
1st fin rays of the right 

pectoral fin 
distal part Fin 22.2 0.3 4 

  XG25 
3rd fin rays of the right 

pectoral fin 
distal part Fin 22.4 0.1 5 

  XG27 
6th fin rays of the right 

pectoral fin 
distal part Fin 22.4 0.2 5 

  XG28 Rostrum 60 cm from the base Rostrum 22.8 0.1 5 

  XG29 Rostrum 45 cm from the base Rostrum 22.4 0.4 4 

  XG30 Rostrum 30 cm from the base Rostrum 22.4 0.1 5 

  XG31 Rostrum 15 cm from the base Rostrum 22.0 0.2 4 

  XG32 Rostrum base, 0 cm Rostrum 22.2 0.2 5 

    Δ  0.8   

  XG33 6th vertebra centrum, lateral sides Axial 22.2 0.2 5 

  XG34 10th vertebra centrum, lateral sides Axial 22.0 0.2 4 

  XG35 12th vertebra centrum, lateral sides Axial 22.8 0.2 4 

  XG36 15th vertebra centrum, lateral sides Axial 22.5 0.2 4 

  XG37 19th vertebra centrum, lateral sides Axial 21.9 0.3 5 

  XG38 Neurocranium frontal Skull 21.1 0.2 5 

  XG39 Left sclerotic ring bulk Skull 20.8 0.5 4 

  XG40 Right sclerotic ring bulk Skull 20.0 0.2 4 
         

    Min. δ18Op 
 20.0   

    Max. δ18Op 
 22.8   

    Mean δ18Op 
 22.0 SD 0.5 

    Δδ18Op 
 2.8   
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Table S4. p-values from the Mann-Whitney statistical test. In the tables, skeleton is abbreviated 

as Skel., appendicular as App. and branchial archs as Bran. Statistical tests were performed 

when each skeletal part has at least 5 sampled skeletal elements. 

North Atlantic D. delphis delphis (M.1162) 

Axial 

Skel. (n = 

35) 

App. Skel. 

(n = 7) 

Skull  

 (n = 1) 

Teeth 

 (n = 3) 

Axial Skel. - 0.0024 - - 

App. Skel. - - - - 

Skull - - - - 

Teeth - - - - 

 

Mediterranean D. delphis delphis (MNHN-ZC-AC-

1876-275) 

Axial 

Skel. (n = 

25) 

App. Skel. 

(n = 7) 

Teeth  

(n = 1) 

Axial Skel. - 0.02 - 

App. Skel. - - - 

Skull - - - 

Teeth - - - 

 

Kerguelen C. commersonii kerguelensis 

(MNHN-ZC-AC-1983-058) 

Axial 

Skel. (n = 

19) 

App. Skel. 

(n = 8) 

Skull  

(n = 1) 

Teeth  

(n = 1) 

Axial Skel. - 0.0393  - 

App. Skel. - - - - 

Skull - - - - 

Teeth - - - - 

 

Mediterranean X. gladius 

Axial 

Skel. (n 

=20) 

Fins  

(n = 8) 

Rostrum 

(n=4) 

Skull 

 (n = 3) 

Axial Skel. - 0.0506 - - 

Fins - - - - 

Rostrum - - - - 

Skull - - - - 

 

Mediterranean T.thynnus 

Axial Skel. 

Ant (n = 

10) 

Axial Skel. 

Post (n = 

8) 

Bran.   

(n = 6) 

Fins 

(n = 18) 

Skull 

(n=5) 

Teeth 

(n=1) 

Axial Skel. Ant - 0.0277 0.2608 0.0167 0.1876 - 

Axial Skel. Post - - 0.9361 0.7131 0.0081 - 

Bran. - - - 0.9733 0.0828 - 

Fins - - - - 0.004 - 

Skull - - - - - - 

Teeth - - - - - - 
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Table S5. Marine surface water δ18Osw (‰, V-SMOW) values of water masses in which lived dolphins and osteichthyans specimens. Data were 

downloaded from GISS. 

Location 

GPS coordinates 
Years 

sampled 

Depth 

(m) 

δ18Osw (‰, V-SMOW) Salinity Temperature (°C) 

Latitude  

(°N) 
Longitude (°E) 

Mean 

(n) 
SD Range 

Mean 

(n) 
SD Range 

Mean 

(n) 
SD Range 

              

Mediterranean Sea 30 to 45 -10 to 40 1949 - 1990 0 - 300 
1.5 

(608) 
0.4 0.5 to 4 38.4 (271) 0.7 36.4 to 39.6 16 (246) 3 12 to 28 

              

 30 to 45 -10 to 40 1949 - 1990 0 - 1000 
1.5 

(855) 
0.2 0.5 to 2.4 38.5 (417) 0.5 36.4 to 39.6 15 (388) 3 12 to 28 

              

North Atlantic -50 to 50 -45 to 10 1949 - 2008 0 - 300 
0.6 

(207) 
0.4 -0.6 to 1.4 36.5 (238) 1.2 33.1 to 38.5 17 (227) 5 5 to 29 

              

Kerguelen Islands -50 to -40 50 to 90 1969 - 2006 0 -300 
-0.1 

(200) 
0.3 -0.6 to 0.8 34.1 (170) 0.5 33.6 to 35.4 8 (182) 4 2 to 18 
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4.3.2 Le phoque commun Phoca vitulina vitulina 

 

Quarante-deux prélèvements (n = 42) ont été réalisés sur 37 éléments squelettiques du 

phoque commun de la Baie de Somme (France) selon la procédure détaillée dans la section 

3.6.2. Les poudres d’os et de dents ont, comme les échantillons de Delphinidae et 

d’Osteichthyes, été traitées selon le protocole de Crowson et al. (1991) légèrement modifié par 

Lécuyer et al. (1993), afin de mesurer la composition isotopique de l’oxygène du groupement 

phosphate de la bioapatite. Les mesures ont été réalisées au sein de la Plateforme d’Ecologie 

Isotopique du LEHNA (Université Claude Bernard Lyon 1, Villeurbanne, France). Les 

phosphates d'argent précipités à partir du standard NIST SRM 120c ont été analysés à plusieurs 

reprises (δ18Op = 21,9 ± 0,2 ‰ ; n = 12) avec les échantillons de phosphate d'argent dérivés de 

la bioapatite du phoque commun pour s'assurer qu'aucun fractionnement isotopique ne s'était 

produit pendant la préparation chimique. Les valeurs sont reportées dans le Tableau 3 et se 

répartissent entre 15,7 ‰ et 18,3 ‰. La valeur moyenne est égale à 17,2 ‰, la médiane égale 

à 17,3 ‰ et le mid-range ([valeur maximale – valeur minimale] /2) égale à 17.0 ‰. 
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Tableau 3 : Composition isotopique de l’oxygène du groupement phosphate (δ18Op) de la bioapatite des 

éléments squelettiques du spécimen de Phoca vitulina vitulina (MNHN-ZC-AC-1894-524). 

Abréviations : Sq. = squelette, Stylo. = stylopode, Zeugo. = zeugopode. 

Numéro de 

collection 
Taxon # échantillon 

Élément 

squelettique 

Localisation du 

prélèvement 

Région 

squelettique 

δ18Op (‰, V-SMOW) 

Moyenne SD N 

MNHN-ZC-AC-

1894-524 

Phoca 

vitulina 

vitulina 

PV1 1ère vertèbre 

cervicale 

centrum, face 

antérieure 

Sq. Axial 16,0 0,2 4 

  
PV2 2nde vertèbre 

lombaire 

centrum, face 

postérieure 

Sq. Axial 16,5 0,1 5 

  
PV3 2nde vertèbre 

lombaire 
Epine neurale Sq. Axial 17,3 0,1 5 

    
Δ centrum – 
épine neurale 

 
-0,8 

  

  
PV4 5ème vertèbre 

lombaire 

centrum, face 

postérieure 

Sq. Axial 16,8 0,2 5 

  
PV5 5ème vertèbre 

lombaire 

Epine neurale Sq. Axial 17,5 0,1 5 

    
Δ centrum – 
épine neurale 

 
-0,8 

  

  
PV6 1ère vertèbre 

caudale 

centrum Sq. Axial 16,9 0,2 4 

  
PV7 Dernière vertèbre 

caudale 

bulk Sq. Axial 17,6 0,1 5 

  
PV8 1ère vertèbre 

thoracique 
centrum, face 
postérieure 

Sq. Axial 16,8 0,1 5 

  
PV9 1ère vertèbre 

thoracique 

Epine neurale Sq. Axial 17,5 0,1 5 

    
Δ centrum – 

épine neurale 

 
-0,7 

  

  
PV10 5ème vertèbre 

thoracique 
centrum, face 
postérieure 

Axiale 16,5 0,2 4 

  
PV11 5ème vertèbre 

thoracique 

Epine neurale Sq. Axial 17,4 0,1 5 

    
Δ centrum – 

épine neurale 

 
-0,9 

  

  
PV12 Dernière vertèbre 

thoracique 
centrum, face 
postérieure 

Sq. Axial 16,0 0,1 5 

  
PV13 Dernière vertèbre 

thoracique 

Epine neurale Sq. Axial 17,6 0,1 4 

    
Δ centrum – 

épine neurale 

 
-1,6 

  

  
PV14 Radius droit diaphyse Stylo. Zeugo. 

Ant. 
17,4 0,1 5 

  
PV15 Radius gauche diaphyse Stylo. Zeugo. 

Ant. 

17,5 0,1 4 

  
PV16 Ulna droit diaphyse Stylo. Zeugo. 

Ant. 

17,5 0,1 5 

  
PV17 Ulna gauche diaphyse Stylo. Zeugo. 

Ant. 
17,3 0,1 5 

  
PV18 Humérus gauche diaphyse Stylo. Zeugo. 

Ant. 

17,2 0,1 5 

  
PV19 Humérus droit diaphyse Stylo. Zeugo. 

Ant. 

17,4 0,1 3 

  
PV20 Scapula gauche 

 
Sq. Axial 17,4 0,1 4 

  
PV21 Scapula droite 

 
Sq. Axial 17,0 0,3 5 

  
PV22 Fémur gauche diaphyse Stylo. Zeugo. 

Post. 
17,1 0,2 5 

  
PV23 Fémur droit diaphyse Stylo. Zeugo. 

Post. 

17,0 0,2 5 

  
PV24 Pubis gauche 

 
Sq. Axial 17,2 0,1 5 

  
PV25 Tibia gauche diaphyse Stylo. Zeugo. 

Post. 

16,8 0,2 5 

  
PV26 Tibia droit diaphyse Stylo. Zeugo. 

Post. 
16,9 0,2 5 

  
PV27 Fibula gauche diaphyse Stylo. Zeugo. 

Post. 

16,5 0,3 5 

  
PV28 Fibula droit diaphyse Stylo. Zeugo. 

Post. 

16,8 0,2 5 

  
PV29 1ère côte gauche Partie médiane Sq. Axial 17,0 0,2 5 

  
PV30 5ème côte gauche Partie médiane Sq. Axial 17,0 0,1 5 
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PV31 5ème côte droite Partie médiane Sq. Axial 16,7 0,3 5 

  
PV32 15ème côte gauche Partie distale Sq. Axial 16,9 0,2 5 

  
PV33 I,2 Diaphyse, 

membre AG 

Autopode 

antérieur 

18,0 0,1 5 

  
PV34 Métacarpe III Diaphyse, 

membre AG 

Autopode 

antérieur 

18,2 0,2 5 

  
PV35 III,2 Diaphyse, 

membre AG 
Autopode 
antérieur 

18,2 0,2 5 

  
PV36 V,1 Diaphyse, 

membre AG 

Autopode 

antérieur 

17,9 0,1 5 

  
PV37 I,2 Diaphyse, 

membre PG 

Autopode 

postérieur 

18,2 0,1 5 

  
PV38 Métatarse III Diaphyse, 

membre PG 
Autopode 
postérieur 

18,3 0,2 5 

  
PV39 III,2 Diaphyse, 

membre PG 

Autopode 

postérieur 

18,2 0,1 3 

  
PV40 V,1 Diaphyse, 

membre PG 

Autopode 

postérieur 

18,2 0,1 5 

  
PV41 Mandibule 

gauche 

 
Crâne 17,8 0,2 5 

  
PV42 3ème prémolaire 

du maxillaire (P3) 

Email Dent 15,7 0,2 5 

  
              

    
Min. δ18Op 

 
15,7 

  

    
Max. δ18Op 

 
18,3 

  

    
Moyenne δ18Op 

 
17,2 SEM 0,6 

    
Δδ18Op 

 
2,6 

  

    
Mid-range 

 
17,2 

  

 

 

Les valeurs de δ18Op mesurées sur les 37 éléments squelettiques du spécimen de phoque 

commun présentent une certaine variabilité entre les régions squelettiques (Figure 60A & 60B). 

Les éléments squelettiques composant l’extrémité distale des membres, ici regroupés au sein 

des régions squelettiques appelées « Autopode ant.» et « Autopode post.», ont des valeurs de 

δ18Op plus élevées que celles obtenues pour les éléments squelettiques du squelette axial et du 

complexe stylopode-zeugopode antérieur et postérieur (Tableau 4 ; Figure 60). Les valeurs de 

δ18Op entre le stylopode et le zeugopode antérieur et postérieur semblent elles aussi être 

différentes mais compte tenu du faible nombre de données cela n’a pu être testée statistiquement 

(Figure 60B). 
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Tableau 4 : Valeur moyenne et erreur standard sur la moyenne (SEM) du δ18Op de la bioapatite par 

région squelettique du spécimen MNHN-ZC-AC-1894-524 de Phoca vitulina vitulina. 

 δ18Op (‰, V-SMOW) 

Région squelettique Moyenne ± SEM n 

Dent 15,7  1 

Crâne 17,8 1 

Squelette axial 17,0 ± 0,5 20 

Stylopode / zeugopode antérieur 17,4 ± 0,1 6 

Stylopode / zeugopode postérieur 16,9 ± 0,2 6 

Autopode antérieur 18,1 ± 0,2 4 

Autopode postérieur 18,2 ± 0,1 4 

 

 

 

 

Figure 60 : A. Variabilité intra-squelettique des valeurs de δ18Op au sein du squelette d’un phoque 

commun provenant de la Baie de Somme (MNHN-ZC-AC-1894-524). Le Δ18Op correspond à la 

différence entre la valeur du δ18Op de l’élément squelettique et la valeur du mid-range (δ18Op-max − δ18Op-

min/2). Lorsque les éléments squelettiques droit et gauche ont été échantillonnés (par exemple tibia 

gauche et droit), la valeur moyenne est utilisée. De même, lorsque l’épine neurale et le centrum d’une 

même vertèbre sont échantillonnés. B. Boîtes à moustaches illustrant les valeurs de δ18Op par région 

squelettique. Abréviations : Sq. = squelette ; ant. = antérieur et post. = postérieur. 

 

Chez le phoque commun, l’eau corporelle à partir de laquelle se forme la bioapatite 

provient majoritairement de l’eau contenue dans les proies et de l’eau produite par le 

métabolisme (Depocas et al., 1971). La composition isotopique de l’eau corporelle 

(δ18Oeau corporelle) est donc en partie influencée par les variations de δ18O de l’eau 

environnementale, ce qui pourrait justifier les variations de δ18Op observées à l’échelle intra-

squelettique. Or, les variations saisonnières du δ18Osw ne peuvent expliquer la variabilité 

spatiale des valeurs de δ18Op de la bioapatite car l’enregistrement isotopique des éléments 

squelettiques couvre une période de temps de plusieurs années. De plus, si la variabilité intra-

squelettique du δ18Op était liée à des variations du δ18Oeau corporelle, les variations seraient 

aléatoires et non dépendantes de la région squelettique considérée. Il est donc raisonnable de 
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considérer que les variations de δ18Op observées à l’échelle intra-squelettique sont le reflet de 

différences de températures corporelles plutôt que de la variabilité à long terme de la 

composition isotopique de l’eau corporelle. 

 

En effet, les extrémités des membres ou autopodes regroupant les métatarses, les 

métacarpes et les phalanges sont des zones non isolées par la fourrure et l’épaisse couche de 

tissus adipeux présente chez les Phocidae (Liwanag et al., 2012). Ces zones non isolées, 

considérées comme des fenêtres thermiques, sont le lieu privilégié d’échanges de chaleur entre 

l’organisme et l’environnement (Pitcher, 1986), et disposent de températures quelques degrés 

inférieurs à celle de la masse viscérale (Miller et Irving, 1975 ; Andrews, 1999). Cette 

observation issue des méthodes de thermométrie classique pourrait expliquer les différences de 

δ18Op observées entre le squelette axial et les autopodes mais également entre les éléments du 

stylopode et du zeugopode et les autopodes (Figure 60). L’écart de δ18Op d’environ 1 ‰ 

(Tableau 4) entre la région axiale et les autopodes convertit en écart de température, selon la 

relation établie par Lécuyer et al. (2013), représente une différence de température corporelle 

de 4 à 5 °C (Figure 60A) et apparaît cohérente avec les données de thermométrie classique 

(Miller et Irving, 1975 ; Andrews, 1999), en tenant compte que l’enregistrement isotopique du 

tissu osseux est lissé sur plusieurs années. 

L’autre différence majeure observée en termes de variations du δ18Op à l’échelle de 

l’individu concerne le « Stylopode / zeugopode antérieur » et « Stylopode / zeugopode 

postérieur » (Tableau 4), qui possèdent une valeur moyenne respective de 17,4 ± 0,1 ‰ V-

SMOW (n = 6) et de 16,9 ± 0,2 ‰ V-SMOW (n = 6). Cette différence de δ18Op moyen pourrait 

en partie s’expliquée par le type de locomotion adoptée par les Phocidae. En effet, chez les 

Phocidae la propulsion se fait par ondulation latérale de la région pelvienne (Bebej, 2009 ; Kuhn 

et Frey, 2012 ; Berta, 2018). Il est possible que la production de chaleur générée par l’activité 

des muscles couplée aux propriétés isolantes du tissu adipeux au niveau de cette région 

corporelle (Liwanag et al., 2012), ait pour conséquence une température corporelle plus élevée 

et donc des valeurs de δ18Op enregistrées plus faibles au niveau de membres postérieurs 

parrapport aux membres antérieurs. Cette hypothèse pourrait être testée en comparant la 

variabilité intra-squelettique du δ18Op du phoque commun à celles obtenues pour un ou 

plusieurs spécimens d’Otariinae GRAY, 1825 (données actuellement non-disponibles) puisque 

contrairement aux Phocidae, la nage des Otariinae se fait non pas par ondulation latérale de la 

région pelvienne mais par propulsion des membres antérieurs (Bebej, 2009 ; Kuhn et Frey, 

2012 ; Berta, 2018). 
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Concernant la valeur de δ18Op mesurée sur la dent échantillonnée, elle est à considérer 

à part compte tenu de la période de temps enregistrée. En effet, chez les Pinnipedia la 

minéralisation de la génération de dents définitives a lieu au cours de la phase in utero du 

développement de l’animal (Meyer et Matzke, 2004 ; Kahle et al., 2018). N’étant pas remodelée 

par la suite, l’enregistrement du signal isotopique de la dent est asynchrone par rapport à 

l’enregistrement isotopique de l’os qui est régulièrement modifié lors du remodelage osseux. 

Sa valeur très basse en δ18Op pourrait être le reflet d’un changement d’environnement de vie ou 

d’alimentation des femelles gestantes ?  

 

L’approche isotopique est donc un excellent moyen de caractérisation des 

hétérothermies régionales chez les vertébrés marins lorsque le cadre environnemental et les 

variations de δ18Osw sont relativement bien contraints. Les deux études présentées ci-dessus 

démontrent que l’étude de la variabilité intra-squelettique du δ18Op permet de déterminer la 

présence d’hétérothermies régionales chez les vertébrés marins et pourraient également 

permettre de formuler des hypothèses concernant les modes de locomotion chez les vertébrés 

marins actuels et fossiles. Outre l’apport d’informations très intéressantes que fournit la 

variabilité intra-squelettique du δ18Op d’un point de vue thermophysiologique, cette variabilité 

au sein même d’un organisme soulève de nombreuses interrogations concernant l’utilisation du 

δ18Op d’éléments squelettiques isolés pour reconstituer les paramètres physico-chimiques des 

océans actuels et passés. 

 

 

4.4 Impact de la variabilité intra-squelettique du δ18Op sur la reconstitution 

des paramètres océanographiques 

 

Reconstituer le δ18Osw de l’eau des océans actuels et passés est primordial pour enrichir 

nos connaissances à propos de l’évolution des océans et du climat de la Terre. Pour estimer la 

température des océans dans le passé, les paléontologues utilisent depuis quelques décennies 

les valeurs de δ18Op des Chondrichtyes et des Osteichthyes marins ectothermes poïkilothermes 

(Longinelli, 1966 ; Longinelli et Nuti, 1968, 1973 ; Kolodny et al., 1983 ; Pucéat et al., 2003 ; 

Billon-Bruyat et al., 2005), tandis que les valeurs de δ18Op des organismes dont la 

minéralisation de la bioapatite se réalise dans une gamme étroite de température (Mammalia 
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principalement) sont quant à elles utilisées pour déterminer le δ18Osw des masses d’eau (Lécuyer 

et al., 1996 ; Amiot et al., 2008). 

Ces études paléocéanographiques reposent sur la mesure du δ18Op d’éléments 

minéralisés isolés et très divers (dents, vertèbres, os des membres, écailles etc) compte tenu du 

caractère aléatoire des fossiles disponibles dans les archives sédimentaires. Or, les résultats 

issus des deux études présentées dans la section précédente démontrent que le δ18Op n’est pas 

homogène au sein du squelette des vertébrés et que les variations du δ18Op sont le reflet des 

hétérogénéités spatiales de températures à l’échelle intra-individuelle. Ainsi, cette conclusion 

soulève de nombreuses interrogations quant à l’exactitude des estimations de température et de 

δ18Osw océaniques, mais également sur la pertinence d’utiliser un élément squelettique 

quelconque pour les études paléocéanographiques basées sur l’utilisation du δ18Op (Séon et 

al., 2022). 

 

4.4.1 Les vertébrés marins actuels : biotraceurs des paramètres océaniques 

4.4.1.1 Les estimations de paléotempératures océaniques à partir du δ18Op des 

Chondrichthyes et des Osteichthyes 

 

Les estimations de la température des océans réalisées à partir du δ18Op des 

Chondrichthyes et des Osteichthyes est une des méthodes les plus utilisées par les 

paléontologues. Compte tenu du matériel fragmentaire et éparse retrouvé dans le registre 

fossile, différents éléments squelettiques sont utilisés allant de la dent à l’écaille, en passant par 

l’os (exemple : Séon et al., 2020). La variabilité significative du δ18Op chez deux spécimens 

d’Osteichthyes (T. thynnus et X. gladius), illustrée dans l’étude de Séon et al. (2022), d’environ 

3 ‰ conduit à une estimation de la gamme de température océanique qui peut varier de plus de 

10 °C selon l’élément squelettique considéré et si on applique la relation de Lécuyer et al. 

(2013 ; Figure 61) : 

 

𝑇(°𝐶) = 117,4 (± 9,5) − 4,50 (± 0,43) × (𝛿 𝑂𝑝 − (𝛿 𝑂𝑤 +  휀)
18 )18  

où δ18Op est la composition isotopique de l’oxygène de l’élément squelettique, δ18Ow est la 

composition isotopique de l’oxygène de l’eau bue et ε l’enrichissement en 18O de l’eau 

corporelle par rapport à l’eau bue spécifique à l’organisme.  
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Ceci est la conséquence de l’utilisation des données de δ18Op provenant d’éléments 

squelettiques situés au niveau des zones de production de chaleur métabolique chez le thon 

rouge de l’Atlantique et de l’espadon, qui fournissent des surestimations de la température de 

l’eau puisque les valeurs de δ18Op de ces éléments squelettiques est le reflet de la température 

corporelle élevée des régions du corps et non de la température environnante. Toutefois, les 

parties du corps qui ne produisent pas ou très peu de chaleur métabolique (squelette axial, 

nageoires et rostre chez l’espadon et vertèbres postérieures et nageoires chez le thon rouge de 

l’Atlantique) semblent quant à elles fournir des estimations de température de l’eau cohérentes 

avec celles mesurées par l’intermédiaire des méthodes classiques (Figure 61). Cet exemple 

illustre à quel point le choix des éléments squelettiques utilisés doit être réfléchi mais également 

que la thermophysiologie des Chondrichthyes et des Osteichthyes doit être réellement prise en 

considération lors de la reconstitution de la température des océans passés à partir des valeurs 

de δ18Op. 
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Figure 61 : Estimation de la température de l’eau de la mer Méditerranée à partir de différents éléments 

squelettiques appartenant à deux spécimens d’Osteichthyes (X. gladius, l’espadon et T. thynnus le thon 

rouge de l’Atlantique). Les estimations de températures ont été réalisées à partir de l’équation de 

Lécuyer et al. (2013) et avec un δ18Osw de 1,5 ‰ correspondant au δ18Osw moyen de la mer Méditerranée 

occidentale (Pierre, 1999). Le fond bleu représente la gamme de température de la mer Méditerranée 

actuellement. Chaque cercle noir symbolise un élément squelettique différent, les cercles rouges 

symbolisent la médiane de chaque région squelettique et les cercles blancs symbolisent les valeurs 

aberrantes. Les données isotopiques utilisées proviennent de l’étude de Séon et al. (2022). La déviation 

standard de chaque mesure de δ18Op est de 0,2 ‰. Abréviations : Nag. = nageoires, Axial.A = squelette 

axial antérieur, Axial.P = squelette axial postérieur, Arc B. = arcs branchiaux. 

 

4.4.1.2 Equations de fractionnement isotopique PO4-H2O des Cetacea : construction, 

éléments squelettiques utilisés et problématiques  

 

Les équations de fractionnements isotopiques sont des relations mathématiques 

permettant d’estimer la composition isotopique de l’eau environnementale, correspondant soit 

à l’eau bue directement par l’animal soit à l’eau libre des proies, à partir de la mesure du δ18Op. 

Ces équations ont été élaborées de façon empirique chez un grand nombre de vertébrés et 

d’invertébrés. Chez les vertébrés, il en existe pour les organismes terrestres (exemple : 

humains : Daux et al., 2008 ; cochons : Longinelli, 1984b ; bovins :  d’Angela et Longinelli, 

1990 ; oiseaux : Amiot et al., 2017), pour les organismes semi-aquatiques (tortues : Barrick et 

al., 1999 et Coulson et al., 2008 ; crocodiles : Amiot et al., 2007) et les organismes marins 

(Cetacea : Yoshida et Miyazaki, 1991 ; Ciner et al., 2016). 

Ces équations sont établies selon l’observation qu’une fois ingérée par l’animal, l’eau 

de boisson est soumise à un fractionnement isotopique lié au métabolisme, principalement selon 
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sa température corporelle et ses pertes en eau via les gaz respiratoires et l’évapotranspiration 

(Bryant et Froelich, 1995). Ainsi, les vertébrés au sein desquels une grande diversité en termes 

d’écologie, d’alimentation et de métabolisme est observée, les équations de fractionnement sont 

différentes (Figure 62). Pour les mammifères et les oiseaux, la température à laquelle se produit 

la minéralisation des éléments squelettiques est constante ainsi l’équation permet donc d’avoir 

une estimation directe du δ18O de l’eau bue (Yoshida et Miyazaki, 1991 ; Ciner et al., 2016 ; 

Amiot et al., 2017). En revanche, pour les organismes ectothermes poïkilothermes il est 

nécessaire de prendre en compte la température lors de la construction de l’équation puisqu’elle 

n’est pas constante. Ceci peut notamment se réaliser par l’intermédiaire d’une stratégie 

d’échantillonnage se focalisant sur des organismes hébergés en conditions contrôlés ou sur des 

organismes pour lesquels il est connu que les éléments osseux composant le squelette et les 

dents minéralisent dans une gamme étroite de température (Barrick et al., 1999 ; Amiot et al., 

2007 ; Coulson et al., 2008). 

 

 

Figure 62 : Equations de fractionnement isotopique de l’oxygène entre le groupement phosphate et 

l’eau environnementale chez plusieurs groupes de vertébrés. Les données sont issues des études de 

Longinelli (1984b), d’Angela et Longinelli (1990), Ciner et al. (2016), Amiot et al. (2007, 2017), 

Coulson et al. (2008) et Daux et al. (2008). 

 

Il existe actuellement deux équations de fractionnement isotopique de l’oxygène entre 

le phosphate et l’eau pour les Cetacea (Yoshida et Miyazaki, 1991 ; Ciner et al., 2016). Dès 

1991, Yoshida et Miyazaki mentionnaient les difficultés liées à la construction d’une équation 

de fractionnement isotopique de l’oxygène pour les Cetacea en raison de l'homogénéité 

isotopique, de l'ordre de quelques pour mille (δ18Osw = -8 à +  ‰, V-SMOW), des eaux 

océaniques actuelles ainsi qu’à l’accessibilité du matériel nécessaire pour la construction de ce 

type d’équation (éléments squelettique et eau océanique). D’autres difficultés comme la 
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surimposition des signaux physiologiques et environnementaux rendent la construction d’une 

équation de fractionnement isotopique phosphate-eau pour les Cetacea complexe. 

 

4.4.1.2.1 Détermination du δ18Osw et provenance de l’individu étudié 

 

La première difficulté réside dans la contrainte de la composition isotopique de 

l’oxygène de l’eau environnementale dans laquelle vivent les organismes échantillonnés. En 

effet, de par leur écologie entièrement aquatique et leur capacité de plongée, l’étude des Cetacea 

dans leur habitat naturel est difficile. De plus, les Cetacea sont des organismes mobiles capables 

d’effectuer de longues migrations sur plusieurs milliers de kilomètres. Ceci est particulièrement 

vrai pour les Mysticeti et semblerait toutefois moins présent chez les Odontoceti (Sequeira et 

al., 2018 ; Lydersen et al., 2020). Un des paramètres clés dans la construction des équations de 

fractionnement isotopique est la contrainte établie sur le δ18Osw. Lors de l’élaboration des 

équations précédentes, les estimations ont été réalisées à partir de données in situ lorsque cela 

était possible (Yoshida et Miyazaki, 1991) ou de modélisation (Ciner et al., 2016). Ensuite, la 

composition isotopique de l’oxygène des tissus phosphatés (δ18Op) est généralement mesurée 

sur des organismes morts échoués ou sur des spécimens de musée pour lesquels les informations 

concernant la provenance de l’individu sont parfois imprécises. 

 

4.4.1.2.2 Eléments squelettiques utilisés pour la construction des équations de fractionnement 

PO4-H2O 

 

Idéalement, les équations de fractionnement isotopique sont construites à partir d’un 

élément squelettique unique (exemple : Amiot et al., 2007 ; Daux et al., 2008), généralement 

des dents étant donné que l’émail dentaire est une matrice plus robuste que l’os face aux 

processus diagenétiques (Hollund et al., 2015), ce qui permet une application plus aisée dans le 

registre fossile. Pour les Cetacea, les équations de fractionnement isotopique de l’oxygène sont 

établies à partir des valeurs de δ18Op mesurées sur des dents et des os (Yoshida et Miyazaki, 

1991 ; Ciner et al., 2016). Le fait que ces équations soient établies sur des éléments 

squelettiques de différentes natures pose deux problèmes.  

Le premier problème est lié à la période d’incorporation de l’oxygène dans la phase 

minérale de l’élément squelettique ou de la dent, et donc au signal isotopique biologique 

enregistré dans chacun des tissus (voir Vander Zanden et al., 2015 pour une synthèse). Les 



244 | P a g e  

 

Odontoceti sont des organismes monophyodontes, ce qui signifie que leurs dents ne sont pas 

renouvelées au cours de la vie. L’émail est principalement minéralisé lors des phases in utero 

et juvéniles de l’individu, puis des incréments de dentine sont déposés au sein de la cavité 

pulpaire chaque année (quelques µm de dentine chaque année ; Perrin et Myrick, 1980 ; Hohn 

et al., 1989 ; Hohn, 2009). En ce qui concerne les os, le temps d’incorporation et le remodelage 

est différent selon les éléments squelettiques. Les os de l’oreille interne minéralisent de façon 

continuelle avec une résolution d’environ 6 mois entre chaque incrément (Gabriele et al., 2010 ; 

Trumble et al., 2013). Les dents et les os de l’oreille interne des Cetacea sont donc des éléments 

squelettiques à croissance incrémentale et non remodelés au cours de la vie de l’animal 

(Teixeira et al., 2022) contrairement aux autres os du squelette qui sont renouvelés et 

enregistrent les dernières années de vie de l’animal (Kohn et Cerling, 2002 ; Browning et al., 

2014 ; Lafage-Proust et al., 2015). La comparaison des valeurs de δ18Op mesurées entre les 

dents et les os est, par conséquent, peu judicieuse car le signal isotopique des dents est en partie 

influencé par l’intégration de l’oxygène des premières années de vie de l’animal, absent au sein 

des autres os du squelette (Figure 63). 

 

 

 

Figure 63 : Temps d’enregistrement des tissus minéralisés chez les Cetacea.  
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Le second problème lié à l’utilisation de différents éléments squelettiques concerne cette 

fois-ci la température à laquelle les os minéralisent. Il a longtemps été considéré que chez les 

organismes endothermes homéothermes, la minéralisation de tous les os du squelette se faisait 

à température constante (Yoshida et Miyazaki, 1991 ; Barrick et al., 1992 ; Ciner et al., 2016 ; 

Matthews et al., 2016, 2021). Cependant, la température corporelle n'est pas constante dans tout 

le corps chez les Cetacea comme l’ont prouvé des mesures de température corporelle in situ où 

une différence d’environ 9 °C est observée entre la température interne du corps et les membres 

(Tomilin, 1950 ; Morrison, 1962). De plus, compte tenu du fractionnement isotopique de 

l'oxygène lié à la température, Séon et al. (2022) ont montré que ces différences de températures 

corporelles entrainaient des hétérogénéités de δ18Op à l’échelle de l’individu. Les os des 

membres ayant des δ18Op plus élevés que ceux du squelette axial. Il est donc attendu une 

surestimation des valeurs de δ18Osw lorsque les équations publiées par Yoshida et Miyazaki 

(1991) et Ciner et al. (2016) sont appliquées aux valeurs de δ18Op mesurées sur les os des 

membres (Séon et al., 2022). 

 

4.4.1.2.3 Enregistrement isotopique des dents vs enregistrement isotopique des os chez les 

Odontoceti 

 

Au sein de leur étude respective, Barrick et al. (1992), Roe et al. (1998), Amiot et al. 

(2008), Ciner et al. (2016) et Séon et al. (2022) ont tous mentionné que les dents des Odontoceti 

enregistraient des valeurs de δ18Op supérieures à celles des os d’un même individu (Figure 64).  

Plusieurs hypothèses ont été proposées pour expliquer cet enrichissement en 18O des 

valeurs de δ18Op des dents par rapport à celles des autres os du squelette chez les Odontoceti 

(Barrick et al., 1992 ; Roe et al., 1998 ; Amiot et al., 2008 ; Ciner et al., 2016 ; Séon et al., 

2022). La différence de δ18Op observée entre les dents et les os a dans un premier temps été 

interprétée comme une différence de température de minéralisation puisqu’il était estimé que si 

la composition isotopique de l’oxygène de l’eau corporelle était homogène au sein du corps, 

alors les différences δ18Op ne peuvent s’expliquer que par la présence de différences de 

température corporelle (Barrick et al., 1992 ; Roe et al., 1998). Cependant, ceci ne peut 

expliquer les différences de δ18Op entre les dents et les os du squelette axial et de l’os 

tympanique puisque l'émail des dents des Odontoceti se forme avant la naissance (Walker et 

Macko, 1999), de sorte que la température de formation est égale à la température corporelle 

de la mère et donc de 36 ± 2 °C (Morrison, 1962 ; Hampton et al., 1971 ; Yeates et Houser, 
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2008), ce qui rend cette explication improbable comme le mentionnent Clementz et Koch 

(2001).  

 

 

Figure 64 : Variations intra-squelettiques du δ18Op chez plusieurs espèces d’Odontoceti. Les données 

sont issues des travaux de Barrick et al. (1992), Ciner et al. (2016) et Séon et al. (2022). Les données 

situées dans l’ombre grise sont à considérer à part car les données ont été acquises selon la méthode de 

fluorination élaborée par Tudge (1960), puis modifiée par Kolodny et al. (1983) et Shemesh et al. 

(1988), tandis que les autres ont été acquises par pyrolyse (Fourel et al., 2011). Chaque point représente 

une mesure dont la déviation standard est d’environ ± 0,2 ‰ mis à part pour les données de Séon et al. 

(2022), pour lesquels plusieurs éléments squelettiques ont été échantillonnés, pour ces données la 

variabilité est donnée par les barres d’erreurs. Les dents avec un * symbolisent les dents sur lesquelles 

plusieurs mesures ont été effectuées (Ciner et al., 2016). 

 

La seconde hypothèse, plus probable, concerne l’allaitement et donc à la différence de 

période d’enregistrement du signal isotopique. La dent enregistre la période in utero, 

l’allaitement (Hohn, 2009 ; Dellabianca et al., 2011) et la vie post-sevrage par l’intermédiaire 

des incréments de dentine, alors que les os enregistrent les dernières années de la vie de l’animal 

à cause du remodelage osseux (Figure 63 ; Browning et al., 2014 ; Teixeira et al., 2022). Lors 

de la période d’allaitement (pouvant aller jusqu’à 21 mois chez certaines espèces de Cetacea, 

Brodie, 1969) le nouveau-né ingère par l’intermédiaire du lait, un fluide enrichi en 18O, qui 

pourrait expliquer ce décalage des valeurs de δ18Op des dents vers des valeurs plus positives 

(Wright et Schwarcz, 1998).  
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En effet, après leur naissance, les nouveaux-nés des Cetacea sont dépendants sur le plan 

nutritionnel de leur mère par l’intermédiaire de l’allaitement. Deux stratégies d’allaitement se 

démarquent chez les Cetacea : les baleines à fanons (Mysticeti) nourrissent leur petit avec un 

lait très riche en lipides (30 à 60 % de lipides ; Oftedal, 1993) et le sevrage est précoce ; et les 

baleines à dents (Odontoceti) nourrissent leur petit avec un lait dont les teneurs en lipides sont 

« faibles » (< 40 %) et le sevrage du nouveau-né intervient plus tardivement (Oftedal, 1997). 

Pendant la période d’allaitement, les Mysticeti consacrent l’intégralité de leurs réserves 

stockées dans le tissu adipeux à la lactation, tandis que les Odontoceti reconstituent leurs 

réserves par des apports alimentaires 40 à 50 % plus élevés que la normale (Cheal et Gales, 

1991). Cette différence de stratégie est liée à la masse corporelle plus faible des Odontoceti, qui 

ne leur permet pas de stocker suffisamment de graisses pour entièrement soutenir la lactation 

sur plusieurs mois (Oftedal, 2000). Il est par ailleurs connu qu’au début de la phase de lactation 

chez les Odontoceti, les femelles chassent très peu (Mann et Smuts, 1998 ; Whitehead et Mann, 

2000 ; Mann, 2009), vraisemblablement pour que le nouveau-né puisse rester à la surface auprès 

de la mère puisque ses capacités locomotrices et aérobies ne sont pas encore très développées 

(Dearolf et al., 2000). Le lait est issu des nutriments du tissu adipeux remobilisés. Par 

conséquent, la fraction hydratée du lait (~ 60 – 75 % ; West et al., 2007) est issue des réactions 

métaboliques et donc en grande majorité composée d’eau métabolique dont la composition 

isotopique de l’oxygène est nettement supérieure à celle du δ18Osw (+22,8 ‰, V-SMOW, vs –5 

à +  ‰, V-SMOW). De plus, le lait d’Odontoceti possède une fraction lipidique élevée, allant 

de 11 à 33 % (Peddemors et al., 1989 ; West et al., 2007), ce qui implique que lors de la 

digestion du lait, une nouvelle fraction d’eau métabolique enrichie en 18O par rapport à l’eau 

environnante vient s’ajouter au réservoir d’eau corporelle du nouveau-né. L’apport de lait et 

son catabolisme constituent donc une source d’eau enrichie en 18O (voir Séon et al., soumis 

dans la section 5.1), qui pourrait en partie expliquer le décalage vers des valeurs plus positives 

du δ18Op enregistré au sein des dents par rapport aux os du squelette. Par ailleurs, certains 

Odontoceti comme les orques (Orcinus orca) possèdent des masses corporelles importantes et 

pourraient assurer, à l’image des Mysticeti, une certaine partie de la période d’allaitement sans 

se nourrir. En jeûnant, les Odontoceti de masse corporelle importante produiraient du lait 

uniquement à partir de leur stock de graisse (Montie et al., 2008), et ceci pourrait en partie 

expliquer la relation observée sur la Figure 64 entre la masse corporelle et l’intensité de 

l’enrichissement en 18O des dents par rapport aux autres éléments squelettiques. L’eau du lait 

proviendrait ainsi uniquement de l’eau métabolique produit par la mère se traduisant par un 

apport très important de fluides enrichis en 18O. Plusieurs études ont mis en lumière une 

variation significative du δ15N et du δ13C entre les incréments de dentine, montrant l’impact de 
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l’allaitement sur le signal isotopique enregistré par les dents (Cherel et al., 2015 ; Troina et al., 

2022).  

Les différences de périodes d’enregistrement entre les os et les dents pourraient donc 

avoir un impact majeur sur l’estimation du δ18Osw à partir du δ18Op de l’élément squelettique 

considéré (Figure 65). Le δ18Osw actuel est situé dans une gamme de valeurs étroite (~ - 8 ‰ à 

+ 3 ‰ ; LeGrande et Schmidt, 2006), par conséquent une incertitude de ~1 à 2 ‰ sur le δ18Op 

dûe à l’utilisation d’un élément squelettique dont la valeur du δ18Op est enrichie en 18O par 

rapport à la moyenne de l’individu, peut avoir une influence non-négligeable sur l’estimation 

du δ18Osw ainsi que sur les conclusions des études écologiques (Matthews et al., 2016 ; 2021) 

et paléoenvironnementales (Amiot et al., 2008). 

 

 

Figure 65 : Comparaison entre les différentes équations de fractionnement phosphate – eau chez les 

Odontoceti. A gauche, une équation globale (dents + os), issue des travaux de Ciner et al. (2016), 

comparée à l’équation de Yoshida et Miyazaki (1991) et à droite, une équation basée sur les dents et 

une autre sur les os, comparées à l’équation de Yoshida et Miyazaki (1991). Figure modifiée d’après 

Ciner (2016). 
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4.4.2 Exemple d’implications pour les études paléoenvironnementales 

 

En écologie, le δ18Op des Cetacea est souvent utilisé pour distinguer l'utilisation de 

l'habitat (Clementz et Koch, 2001) et les mouvements dans les zones à fort gradient de salinité 

(Matthews et al., 2016 ; 2021). En paléontologie, les valeurs de δ18Op de la bioapatite des 

Cetacea sont principalement utilisées pour estimer le δ18Osw des masses d’eau. Compte tenu de 

la rareté des éléments fossiles au sein des gisements paléontologiques, le δ18Op de la bioapatite 

des Cetacea est, très souvent, mesuré sur différents types d’éléments squelettiques comme, par 

exemple, dans l’étude d’Amiot et al. (2008) dans laquelle des dents, des os tympaniques et un 

radius ont été analysés (Figure 66). Dans cette étude, la gamme d’estimation du δ18Osw pour le 

site d’El Jahuay est, par exemple, supérieure à 1,5 ‰ suivant l’élément squelettique considéré 

(δ18Osw = 0,7 ‰ V-SMOW, n = 2 à partir des valeurs de δ18Op d’os tympanique vs 

δ18Osw = 2,2 ‰, V-SMOW, n = 1 à partir de la valeur de δ18Op d’une dent ; Amiot et al., 2008).  

 

 

 

Figure 66 : Estimations du δ18Osw de la formation géologique de Pisco (Pérou) au cours du Néogène. 

Les estimations de δ18Osw ont été réalisées à partir de l’équation globale de Lécuyer et al. (2013), en 

fixant une température de 36 °C (= température corporelle moyenne des Cetacea actuels ; Morrison, 

1962 ; Hampton et al., 1971 ; Yeates et Housers, 2008) et avec un enrichissement de l’eau corporelle en 
18O des Cetacea par rapport à l’eau bue de 0 ‰ et +0,5 ‰ (Séon et al., soumis ; cf Chapitre V). Les 

données de δ18Op sont issues de l’étude d’Amiot et al. (2008). 
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L'émail dentaire est généralement la matrice privilégiée dans le cadre des études 

paléoenvironnementales car sa porosité extrêmement faible et minimise les échanges de fluides 

diagenétiques qui pourraient modifier la composition isotopique originelle (Wang et Cerling, 

1994). Cependant, pour les différentes raisons évoquées ci-dessus, l’utilisation de l’émail des 

dents des Odontoceti semble conduire à des surestimations du δ18Osw. De telles incertitudes, 

justifient la nécessité d’établir une nouvelle équation de fractionnement isotopique phosphate-

eau pour les Cetacea afin d’améliorer les estimations de δ18Osw. Idéalement, cette équation 

devrait réposer sur un élément squelettique unique, comme par exemple l’os tympanique que 

l’on retrouve assez fréquemment dans le registre fossile et qui est très minéralisé. Enfin, le 

problème lié à l’estimation du δ18Osw lors de la construction de l’équation pourrait en partie être 

résolue en considérant la gamme du δ18Osw de l’aire de distribution dans laquelle vivent les 

espèces étudiées. 

 

 

4.5 Conclusion 

 

Pour conclure, l’étude de la variabilité spatiale intra-squelettique du δ18Op est une 

méthode prometteuse pour caractériser des écarts de températures corporelles et donc localiser 

les hétérothermies régionales chez les vertébrés marins. Ceci ouvre de nouvelles perspectives 

sur la caractérisation des stratégies de thermorégulation des vertébrés marins actuels pour 

lesquels les méthodes classiques de mesure de la température corporelle sont difficilement 

applicables mais également pour les vertébrés marins fossiles. D’autre part, la variabilité du 

δ18Op à l’échelle de l’individu causée par les stratégies thermorégulatrices et les différentes 

périodes d’incorporation de l’oxygène chez les vertébrés, démontre l’importance de prendre en 

considération ces deux facteurs lors de l’estimation des paramètres physico-chimiques 

(température et δ18Osw) des océans actuels et passés. Par exemple, les éléments squelettiques 

proches des zones de production de chaleur de certains Osteichthyes doivent être évités pour 

l’estimation des températures océaniques, tandis que les dents et les éléments squelettiques des 

membres des Cetacea doivent dans l’idéal être évités pour l’estimation du δ18Osw. 
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Chapitre 5 
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Chapitre V : Caractérisation du δ18O de l’eau corporelle chez les 

vertébrés marins actuels et fossiles 

 

La caractérisation de la composition isotopique de l’oxygène de l’eau corporelle est 

indispensable pour l’estimation quantitative des températures corporelles des vertébrés marins 

disparus à partir du δ18Op (Bernard et al., 2010 ; Séon et al., 2020 ; Leuzinger et al., 2022). 

L’oxygène présent dans l’eau corporelle constitue la source d’oxygène dans la formation des 

groupements phosphates de la bioapatite. Chez les vertébrés marins, l’eau corporelle et donc la 

composition isotopique de l’oxygène dérive de la combinaison de 4 sources qui sont : l’eau 

environnante issue de l’hydratation, volontaire ou accidentelle, l’eau libre présente dans la 

nourriture, l’eau formée par les réactions métaboliques (eau de condensation et eau 

métabolique ; cf section 3.2.3) et l’eau de la vapeur d’eau atmosphérique inspirée pour les 

vertébrés marins à respiration pulmonaire. Quantifier la contribution de chacune de ces sources 

permet de définir et de caractériser la relation existante entre le δ18Oeau corporelle et le δ18Osw. 

Ce chapitre présente les résultats d’une étude au cours de laquelle la composition 

isotopique de l’oxygène de l’eau corporelle de deux espèces de Cetacea (Orcinus orca et 

Tursiops truncatus) et d’une espèce de Chelonioidea (Caretta caretta) a été mesurée afin de 

déterminer la contribution de chacune des sources d’eau au réservoir d’eau corporelle. Puisqu’il 

est estimé que les Ichthyosauria, les Plesiosauria et les Metriorhynchidae avaient très 

probablement un taux métabolique élevé (de Buffrénil et Mazin, 1990 ; Bernard et al., 2010 ; 

Fleischle et al., 2018 ; Séon et al., 2020 ; Wiemann et al., 2022) et étaient munis de glandes à 

sels (Fernández et Gasparini, 2000, 2008 ; Gandola et al., 2006 pour les Metriorhynchidae ; 

McGowan et Motani, 2003 ; Wahl, 2012 ; Campos et al., 2020 ; Massare et al., 2021 pour les 

Ichthyosauria ; O’Gorman et Gasparini, 201  ; Páramo-Fonseca et al., 2019 pour les 

Plesiosauria), les Cetacea étudiés (O. orca et T. truncatus) et la tortue caouanne (C. caretta) 

constituent les analogues écologiques et physiologiques les plus appropriés pour estimer 

l’équilibre hydrique des reptiles marins du Mésozoïque. A partir des résultats issus de l’étude, 

des hypothèses ont été proposées quant à l’enrichissement en 18O de l’eau corporelle des reptiles 

marins du Mésozoïque, aboutissant à de nouvelles estimations de leur température corporelle à 

partir du δ18Op de leurs restes squelettiques et dentaires. 
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5.1 Article scientifique soumis : Determination of water balance in Orcinus 

orca and Tursiops truncatus using oxygen isotopes 

 

 

Cet article a été soumis le 6 février 2023 à la revue Journal of Experimental Biology et est 

actuellement en cours de relecture par les pairs. 
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Summary statement 

The contribution of water sources to maintaining water balance in cetaceans is variable and 

largely depends on the lipid content of the diet. 

 

Abstract (max 250 words) 

The secondary adaptation of tetrapods to a fully marine lifestyle raises the question of their 

ability to maintain their water balance without consuming freshwater in their hyperosmotic 

environment. Marine vertebrates have access to four potential sources of water: surrounding 

salt water, dietary free water, metabolic water and inhaled water vapor. We have measured the 

18O/16O oxygen isotope ratio of blood plasma, urine, food and pool water from seventeen 

specimens belonging to three species of marine vertebrates raised under human care (four killer 

whales Orcinus orca, nine common bottlenose dolphins Tursiops truncatus and four loggerhead 
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turtles Caretta caretta). This sampling strategy was designed to investigate the contribution of 

each oxygen sources to the oxygen isotope composition of their body water. Combined to a 

box-modelling approach, the oxygen isotope composition of body fluids reveals that dietary 

free water and metabolic water contribute to more than 90% of the total water inputs in weight 

for cetaceans, with the remaining 10% consisting of inhaled water vapor and surrounding water 

accidentally ingested or absorbed through the skin. Moreover, the contribution of metabolic 

water appears to be more important in organisms having a more lipid-rich diet. Beyond these 

physiological and conservation biology implications, these results question the applicability of 

the oxygen isotope composition of cetacean body fluids and skeletal elements as an 

environmental proxy of the oxygen isotope composition of present and past marine waters. 

Keywords: Orcinus orca, Tursiops truncatus, Caretta caretta, water balance, oxygen isotopes 

 

Introduction 

Knowing how marine vertebrates adjust and maintain their water balance is important in 

physiology, ecology and conservation biology. The secondary adaptation of tetrapods to the 

aquatic life is one of the most discussed topics by scientists and naturalists (Motani and Vermeij, 

2021). Indeed, life in the sea requires many physiological, morphological, and behavioural 

characteristics that are acquired during the process of marine colonisation, through the 

modification of existing features or the acquisition of new ones (Houssaye and Fish, 2016). One 

of the greatest challenges for marine vertebrates is to maintain their water balance in 

environments where total dissolved salt concentration is about 300 times higher than in rivers 

(Irving et al., 1935; Fetcher Jr, 1939; Fetcher Jr and Fetcher, 1942; Ortiz, 2001; Rash and 

Lillywhite, 2019). 

Rash and Lillywhite (2019) recently reviewed the drinking behaviour of marine vertebrates and 

emphasized that relatively little is known, especially for cetaceans whose study in their natural 
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habitat constitutes a tricky task. Marine fishes, turtles, snakes, iguana and cetaceans do not have 

access to freshwater except as lenses on the oceanic surface after precipitations events or close 

to estuaries (Lillywhite et al., 2014a, 2014b; Rash and Lillywhite, 2019). In order to deal with 

the problem of freshwater access, marine vertebrates use various strategies to maintain water 

balance and osmoregulation. Fish and marine reptiles, except sea snakes (Lillywhite et al., 

2014b; Rash and Lillywhite, 2019), drink surrounding sea water (Smith, 1930; Holmes and 

McBean, 1964; Taplin, 1984; Marshall and Cooper, 1988; Reina et al., 2002). Osmosis is 

regulated by sea turtles which excrete the excess salt through their paired lacrimal salt glands 

(Wyneken et al., 2013; Davenport, 2017) whereas marine bony fishes remove ions through 

renal, rectal and branchial excretion (Smith, 1932; Evans and Claiborne, 2008). In cartilaginous 

fishes, the secretion of salts is done by the rectal gland (Fänge and Fugelli, 1963; Silva et al., 

1996). Contrastingly, the maintenance of water balance in cetaceans, which lack salt glands, is 

still a highly debated topic even though it has been studied for a century. Most data related to 

cetacean water balance come from studies performed on small fasted dolphins and porpoises 

(Fetcher Jr, 1939; Telfer et al., 1970; Hui, 1981; Andersen and Nielsen, 1983; Ridgway and 

Venn-Watson, 2010). Studies from the early twentieth century indicated that cetaceans did not 

drink seawater (Fetcher Jr, 1939; Fetcher Jr and Fetcher, 1942). Later, Telfer et al. (1970) 

demonstrated that the body water of fasted dolphins is a combination of ingested water and 

metabolic water while Hui et al. (1981) and Andersen and Nielsen (1983) considered the 

surrounding salt water as the main water input in fasted cetaceans. Prey body water and water 

derived from their metabolism are currently considered as the two main sources of freshwater 

for cetaceans (Ortiz, 2001; Ridgway, 1972; Rash and Lillywhite, 2019) but their respective 

contributions remain unknown, especially in fed animals. 

Box-modelling can be used to constrain the contribution of each source of water to the animal 

body water (Kohn, 1996; Langlois et al., 2003; Green et al., 2018; Feng et al., 2022). The most 

recent study focusing on cetaceans shows that body water oxygen isotope composition is 
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strongly driven by dietary and metabolic water with more than 50% of the total oxygen flux 

coming from metabolic water (Feng et al., 2022).  

In this study, we have analysed the oxygen isotope composition of the body fluids from captive 

specimens of two species of cetaceans [Orcinus orca (Linnaeus, 1758), killer whale and 

Tursiops truncatus (Montagu, 1821), common bottlenose dolphin] and one captive species of 

sea turtle [Caretta caretta (Linnaeus, 1758), loggerhead turtle]. We have compared the oxygen 

isotope composition of the body fluids from these marine vertebrates with those of their 

surrounding water and dietary free water during one year to determine how cetaceans and sea 

turtles maintain their water balance. The very well controlled environment of the studied 

organisms and the significant oxygen isotope differences between each water source allowed 

the design of a mass balance box model predicting the contributions of water input and output 

fluxes that control the body water of cetaceans. In the light of the measured dataset and the 

model output, we clarify the contribution of each water sources to the blood plasma of cetaceans 

and discuss the applicability of such isotopic data to be used as environmental proxies of the 

oxygen isotope composition of past and present oceanic waters. 

 

Material and methods 

Sample collection and preparation 

Body fluids of marine vertebrates (blood plasma and urine) 

 

Body fluids (blood plasma and urine) of four killer whales Orcinus orca (one female and three 

males), nine common bottlenose dolphins Tursiops truncatus (four females and five males), 

and blood plasma of four loggerhead sea turtles Caretta caretta [#3279, 2964, 577, 6895] 

hosted at the marine zoo Marineland, Antibes (France) were sampled and analysed for their 

oxygen isotope composition (δ18O). Two groups of common bottlenose dolphins are housed at 

the zoo in two different pools (pool 1 and pool 2). 
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Killer whales and common bottlenose dolphins were sampled once or twice a month from 

November 2020 to December 2021 while loggerhead turtles were sampled only once in October 

2021. Blood samples were taken after overnight fasting, with manual restraint for loggerhead 

sea turtles, or with positive operant conditioning for killer whales and common bottlenose 

dolphins. For all species, blood samples were performed aseptically after cutaneous disinfection 

with povidone iodine (Vetedine solution, Vetoquinol) and medical 70° alcohol.  Blood was 

collected on the ventral peri-arterial venous rete, using a 20 G x  /4’’ or 21 G x  /4’’ winged 

epicranial micro-fuser (Mirage PIC) for killer whales and common bottlenose dolphins, 

respectively, mounted on a 20 mL syringe (20 mL BD Luer-Lok, BD Plastipak). After 

sampling, blood was transferred into a 9 mL lithium heparin tube (Vacuette, Greiner Bio One). 

For loggerhead turtles, blood was collected in the median dorsal cervical vein, using a 21 G x 

  1/8’’ (Sterican, B. Braun) needle mounted on a 20 mL syringe (20 mL BD Luer-Lok, BD 

Plastipak). After sampling, blood was transferred into a 9 mL lithium heparin tube (Vacuette, 

Greiner Bio One), and centrifuged for 10 minutes at 3,000 G. Plasma were then collected and 

transferred in 1.8 mL Eppendorf microtubes. Urine was collected in killer whales and common 

bottlenose dolphins, after overnight fasting, and under positive operant conditioning. Urination 

was spontaneous in killer whales (n = 9 samples on the four specimens), and urine was collected 

manually in a 150 mL straight container with cap (Gosselin TM). In common bottlenose 

dolphins, urine was sampled by urethral catheterization (n = 2 on only one specimen TT1), 

using a CH 4.5 flexible feeding tube (B. Braun) mounted on a 10 mL syringe (10 mL BD Luer-

Lok, BD Plastipak), after disinfection with povidone iodine and sterile saline (sodium chloride 

0.9%, Osalia) of the vaginal mucosa. Dolphin urine was then transferred in a 150 mL straight 

container with cap (Gosselin TM). All samples after collection were stored frozen at -20°C until 

the oxygen isotope analyses were performed. 
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Food and pool water of marine vertebrates 

 

The diet of each animal is defined by the veterinarian team and is prepared and controlled every 

day by the training teams of the marine zoo Marineland. Diet composition and mass of each 

fish composing the meals of killer whales and common bottlenose dolphins has been reported 

in Table S1. The oxygen isotope composition of the dietary free body water of each fish species 

was measured from one specimen randomly taken in the stock throughout the experiment. Fish 

gelatine and ice cubes made from Antibes (France) tap water are given daily to cetaceans as 

treats. Samples of both were also analysed for their oxygen isotope composition. During all the 

experiment, when body fluids were sampled, pool water was also collected in order to compare 

its oxygen isotope composition to that one of the body fluids of marine vertebrates. 

 

Determination of the percentage of water in faeces from cetaceans 

The content of water in the faeces of cetaceans was estimated from a basic protocol consisting 

in evaporating the water from bulk faeces. This was carried out from the faeces of three killer 

whales and ten common bottlenose dolphins (Table S3). 

 

Oxygen isotope analyses of aqueous fluids (urine, blood plasma, gelatine, ice cubes and 

pool water) and dietary free water 

 

Oxygen isotope analyses of the body fluids from marine vertebrates, dietary free water, fish 

gelatine, ice cubes and pool water were performed at the Plateforme d’Ecologie Isotopique 

(LEHNA; UMR CNRS 5023 Villeurbanne - France) member of the RéGEF network. The 

method is based on an ISOflow™ system connected on line in continuous flow mode to a 

precisION mass spectrometer via a centrION interface. The data processing was performed 

with the ionOS software suite. Three aliquots of 200 μL of each sample of body fluids from 
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marine vertebrates, water from pools and ice cubes were loaded into LABCO Exetainer® 3.7 

ml soda glass vials and automatically reacted at 40°C with CO2 for a minimum of five hours to 

allow oxygen isotope equilibration between water and CO2. As observed previously, measured 

dietary free water oxygen isotope composition of fish muscles and gelatine yielded poorly 

reproducible values because of fermentation (Daux et al., 2005; Lazzerini et al., 2016), 

accordingly, a few milligrams of sodium azide (NaN3) were added to limit fermentation 

processes. Oxygen isotope measurements from calibrated waters gave a typical standard 

deviation of 0.05 ‰. Calibrated waters were used to anchor the results to the V-SLAP/V-

SMOW scale. The calibrated waters used were EE1 (δ18OV-SMOW = +6.44‰), Apollo (δ18OV-

SMOW = -10.05‰), LKD  (δ18OV-SMOW = -20.95‰), and LKD2 (δ18OV-SMOW = -26.0 ‰). Those 

waters used as working standards were calibrated against waters from the Water Isotope Inter-

Comparison intercalibration program (Wassenaar et al., 2018). Aliquots of Apollo water were 

placed at the beginning and at the end of each analytical batch to correct for potential 

instrumental drift with time. Although the SI unit for isotope ration is the Urey (Ur) for better 

understanding we are reporting data with delta permil values expressed with respect to V-

SMOW with 1‰ = 1mUr. 

 

Statistical treatment 

 

Since normality and homoscedasticity of the oxygen isotope composition of blood plasma 

values from cetaceans (killer whales and common bottlenose dolphins) and oxygen isotope 

composition of pool water values were not validated, we used the non-parametric Mann–

Whitney–Wilcoxon to compare median values between two observational series. Statistical 

tests were performed using R software (R Core Team, 2017) and the level of significance was 

set at p-value < 0.05. 
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Box-modelling 

 

To better understand the δ18O observed in cetacean blood plasma and quantify the respective 

contribution of each water flux, we used the R package isobxr (Tacail, 2021) for stable isotope 

box-modelling. This package allows to predict the evolution of stable isotope ratios in complex 

systems of interconnected reservoirs (“boxes”; Fig. S1). These calculations are based on the 

mass conservation principles applied to oxygen and its isotopes, as derived from the 

mathematical formalism described by Albarède (1995). In the present design of the model, the 

fluxes are expressed in g.O.day-1. 

In fully marine air-breathing vertebrates, inputs that contribute to body water include 

environmental water incidentally ingested or passing through cutaneous barrier (FBAS), free 

water in food (FFW) and metabolic water produced by the catabolism of solid food and cellular 

metabolism. The latter two sources are generally grouped under the term metabolic water 

(Kohn, 1996) but here we considered them separately and define them as “solid food water” 

(FBIO) and “metabolic water” (FMET) respectively. The amount of “solid food water” produced 

by catabolism of food stuffs containing hydrogen depends on the diet composition (Schmidt-

Nielsen, 1964; Depocas et al., 1971; Frank, 1988; Kohn, 1996). Each gram of biomolecules 

(i.e. carbohydrates, proteins and lipids) produces a respective amount of 0.41, 0.60 and 1.07 g 

of “solid food water” (Brody and Lardy, 1946; Withers, 1992). A precise knowledge of the 

composition of the diet, available through daily medical monitoring, allows us to estimate “solid 

water food” production (See Table S2). Water vapor, although generally considered as minor, 

is taken into account as an input of oxygen (FVAPi). For outputs, exhaled CO2 (FCOO), water in 

faeces and urine (FDEJ) and exhaled water vapor (FVAPe) are considered. Water balance in 

studied cetaceans is assumed to be homeostatic, so it is considered that oxygen inputs are equal 

to oxygen outputs. Thus, the mass balance model can be resumed as follow: 

∑𝐹𝑖 
𝑖𝑛 = ∑𝐹𝑗

𝑜𝑢𝑡          (1) 
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𝐹𝑉𝐴𝑃𝑖 + 𝐹𝐵𝐴𝑆 + 𝐹𝐹𝑊 + 𝐹𝐵𝐼𝑂 + 𝐹𝑀𝐸𝑇 = 𝐹𝐷𝐸𝐽 + 𝐹𝐶𝑂𝑂 + 𝐹𝑉𝐴𝑃𝑒    (2) 

To model the δ18Oblood plasma value, the fluxes of oxygen entering and leaving the body, the 

oxygen isotope composition of each reservoirs and the oxygen isotope fractionation that could 

be associated to the fluxes must be considered. At steady-state, δ18Oblood plasma can be calculated 

by considering the input oxygen isotopic composition and the isotopic fractionation coefficient 

associated with output fluxes (Kohn, 1996; Langlois et al., 2003; Feng et al., 2022). 

∑(𝐹𝑖
𝑖𝑛 × 𝛿 𝑂18

𝑖
𝑖𝑛)+ ∑(𝐹𝑗

𝑜𝑢𝑡 × 𝛿 𝑂18
𝑗
𝑜𝑢𝑡) 

∑𝐹𝑖
𝑖𝑛 = 0        (3) 

 

 

Results 

Dietary free water and pool water δ18O values of marine vertebrates 

 

Oxygen isotope composition of the free water contained in fishes, and pool water δ18O values 

(δ18OPOOL), are respectively provided in Tables 1 and 2. The oxygen isotope compositions of 

four pools were measured, and correspond to the pools where loggerhead turtles, killer whales 

and common bottlenose dolphins (pool 1 and pool 2) are living. The δ18OPOOL values range 

from +0.87 ‰ to +1.78 ‰ with a mean value of +1.38 ‰ (n = 2 ). The loggerhead turtle 

δ18OPOOL value is equal to +1.34 ‰ (n = 1). The δ18O values of the pool of the killer whales 

range from +1.19 ‰ to +1.67 ‰ (n = 8) during the experiment, while those of the pool 1 of the 

common bottlenose dolphins vary from +0.87 ‰ to +1.78 ‰ (n = 9) and from +1.04 ‰ to 

+1.46 ‰ (n = 5) for the pool 2 of the common bottlenose dolphins. 
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Table 1: Oxygen isotope compositions (δ18O) and nutritional values of the fourteen fish species, fish gelatine and ice cubes given to killer whales and 

common bottlenose dolphins each day. 

Species Common name Fishing place Fishing date 
δ18O (‰, V-SMOW)  Water 

(g/100g) 

Proteins 

(g/100g) 

Lipids 

(g/100g)   

Mean SD n  Mean SD Mean SD Mean SD n 

Merluccius merluccius* Hake - - - - -  
77.0 - 17.6 - 2.3 - - 

Mullus barbatus Red mullet FAO 34 September 2020 1.43 0.08 3  
76.8 1.4 21.1 0.6 1.2 1.1 2 

Sardina pilchardus European pilchard FAO 34 December 2019 1.1 0.15 3  
75.2 - 20.4 - 2.7 - 1 

Clupea harengus** 
Atlantic herring, (anterior 

part) 
Norway February 2021 0.7 0.04 3  72.3 5.7 17.5 0.8 9.5 4.9 2 

 (middle part)   0.8 0.06 3  
       

 (posterior part)   0.81 0.1 3  
       

Scomber colias Atlantic chub mackerel FAO 27 May 2020 0.53 0.18 3  Same values as Scomber scombrus 

Boops boops Bogue FAO 27 November 2020 0.23 0.05 3  
73.4 1.1 20.4 0.1 4.6 0.8 2 

Trachurus trachurus Atlantic horse mackerel FAO 27 December 2020 -0.1 0.19 3  
74.8 - 19.7 - 3.2 - 1 

Merlangius merlangus Whiting FAO 27 April 2021 -0.11 0.08 3  
83.3 - 15.6 - 0.6 - 1 

Scomber scombrus Atlantic mackerel FAO 27 October 2020 -0.47 0.07 3  
71.8 3.2 20.2 2.1 5.0 3.1 4 

Micromesistius poutassou Blue whiting FAO 27 March 2021 -1.34 0.12 3  
77.6 0.8 19.2 1.7 0.8 0.1 3 

Sprattus sprattus European sprat FAO 27 November 2020 -6.11 0.17 3  
70.4 4.1 14.9 0.4 14.1 3.9 3 

Mallotus villosus Capelin FAO 21 August 2020 -2.38 0.3 3  
78.8 - 15.3 - 3.4 - 1 

Clupea harengus 

membras** 
Membras herring Latvia - -7.21 0.14 3  Same values as Clupea harengus 

Oncorhynchus mykiss** Rainbow trout Turkey January 2020 -7.69 0.27 3   70.1 - 16.4 - 11.1 - 1 

 Fish gelatine 
Made with Antibes 

(France) tap water 
 -8.37 0.13 3  

- - - - - - - 

  Ice cubes 
Made with Antibes 

(France) tap water 
  -7.7 0.24 18   

- - - - - - - 

               

* Nutritional values issued from informationsnutritionnelles.fr 
            

** farmed fish               
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Free water δ18O values of fishes given as the diet to killer whales and common bottlenose 

dolphins differ along species and fishing location (Table 1 and Fig. 1). The δ18O values range 

from -7.69 ‰ (Oncorhynchus mykiss, Walbaum, 1792, rainbow trout, n = 1) to +1.43 ‰ 

(Mullus barbatus, Linnaeus, 1758, red mullet, n = 1). The δ18O values of fish gelatine and ice 

cubes are equal to -8.37 ‰ (n = 1) and to -7.70 ± 0.10 ‰ (1SEM, n = 6) respectively. 

 

 

Fig. 1: δ18O values of free body water of the fish species composing the daily diet of killer 

whales (Orcinus orca) and common bottlenose dolphins (Tursiops truncatus). 
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Table 2: Oxygen isotope composition of the four pool water (δ18O) during the experiment. The 

organisms living in each pool are specified. 

Pool Sampling date 
δ18OPOOL (‰, V-SMOW) 

Mean SD n 

     

Loggerhead turtles pool 10/12/2021 1.34 0.13 3 
     

Killer whales pool 12/14/2020 1.67 0.05 3 

(OO1 to OO4) 01/11/2021 1.19 0.05 3 

 2/25/2021 1.48 0.02 3 

 09/08/2021 1.58 0.07 3 

 10/11/2021 1.47 0.07 3 

 11/07/2021 1.26 0.03 3 

 11/23/2021 1.33 0.11 3 

  12/01/2021 1.55 0.09 3 
     

Common bottlenose dolphins pool 1 11/18/2020 1.26 0.04 3 

(TT1 to TT5) 12/03/2020 1.78 0.04 3 

 01/03/2021 1.75 0.09 3 

 01/05/2021 0.87 0.05 3 

 2/16/2021 1.36 0.07 3 

 04/04/2021 1.07 0.15 3 

 08/05/2021 1.62 0.06 3 

 10/03/2021 1.47 0.04 3 

  11/17/2021 1.35 0.08 3 
     

Commmon bottlenose dolphins pool 2 11/30/2020 1.20 0.08 3 

(TT6 to TT9) 01/10/2021 1.04 0.09 3 

 07/04/2021 1.20 0.02 3 

 11/23/2021 1.40 0.02 3 

  11/29/2021 1.46 0.02 3 

 

 

Blood plasma and urine δ18O values from marine vertebrates 

 

Cetacean δ18Oblood plasma and δ18Ourine along with sea turtle δ18Oblood plasma values are reported in 

Table 3. The oxygen isotope compositions of body fluids from marine vertebrates during this 

experiment revealed inter- and intra-species differences (Table 3; Fig. 2). The oxygen isotope 

compositions of the blood plasma of the four specimens of loggerhead turtles have close values 

ranging from +1.13 ‰ to +1. 2 ‰ (n =4, Table 3). The mean δ18Oblood plasma value of killer 
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whales and common bottlenose dolphins is respectively -1.35 ± 0.07 ‰ (1SEM, n = 29; Fig. 2) 

and -0.95 ± 0.13 ‰ (1SEM, n = 22; Fig. 2), and differ from the mean δ18Oblood plasma value of 

loggerhead turtles. Unfortunately, these differences could not be tested statistically because of 

the small number of data for loggerhead turtles (n = 4). The δ18Ourine values are equal to, or 

slightly lower than δ
18Oblood plasma ones in both killer whales and common bottlenose dolphins 

(Table 3). Intra-individual temporal variability for both cetacean species is observed during the 

experiment. Killer whales intra-individual δ18Oblood plasma variability through time is between 

0.56 ‰ (OO3) and 1. 0 ‰ (OO1) while that of common bottlenose dolphins ranges between 

0.15 ‰ (TT3) and 0.74 ‰ (TT1). 

 

Fig. 2: Blood plasma δ18O values of loggerhead turtles and cetaceans. Blue rectangle 

corresponds to the range of the δ18O values measured for the four pools where C. caretta, 

O. orca and T. truncatus live. Each point corresponds to an average over time and the error bars 

to the standard error or the standard error of the mean. For the number of samples of each 

specimen, please refer to the Table 3. 
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Table 3: δ18O values of body fluids from loggerhead turtles, killer whales and common bottlenose dolphins. 

Group Sample # Animal ID Sex Age (yr) Mass (kg) Sampling date Material 

δ18O (‰, V-

SMOW) 

Mean SD n 

           

C.caretta, loggerhead turtle T1 3279 U 10 78 10/12/2021 blood plasma 1.28 0.04 3 

 T2 2964 Male 39 123 10/12/2021 blood plasma 1.19 0.1 3 

 T3 577 Female 42 98 10/12/2021 blood plasma 1.32 0.13 3 

  T4 6895 Male 52 143 10/12/2021 blood plasma 1.13 0.04 3 

           

O. orca, killer whale OO1  Male 22 3,626 12/22/2020 urine -1.23 0.1 3 

 -  - - 3,598 12/14/2020 blood plasma -0.68 0.12 3 

 -  - - 3,666 01/11/2021 blood plasma -1.09 0.06 3 

 -  - 23 3,820 2/25/2021 blood plasma -1.37 0.06 3 

 -  - - 3,820 2/26/2021 urine -1.07 0.01 3 

 -  - - 3,584 9/15/21 urine -1.69 0.1 3 

 -  - - 3,600 09/08/2021 blood plasma -1.66 0.07 3 

 -  - - 3,568 10/11/2021 blood plasma -1.98 0.08 3 

 -  - - 3,604 11/07/2021 blood plasma -0.98 0.11 3 

 -  - - 3,736 12/01/2021 blood plasma -1.77 0.06 3 

           

 OO2  Female 20 2,434 12/14/2020 urine -1.81 0.06 3 

 -  - - 2,434 12/14/2020 blood plasma -1.29 0.12 3 

 -  - - 2,478 01/11/2021 blood plasma -1.44 0.05 3 

 -  - - 2,504 2/25/2021 urine -1.85 0.04 3 

 -  - - 2,504 2/25/2021 blood plasma -1.69 0.07 3 

 -  - 21 2,376 9/15/2021 urine -2.19 0.06 3 

 -  - - 2,376 09/08/2021 blood plasma -1.6 0.05 3 
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 -  - - 2,366 10/11/2021 blood plasma -1.72 0.12 3 

 -  - - 2,394 10/26/2021 blood plasma -1.43 0.09 3 

 -  - - 2,404 11/07/2021 blood plasma -1.03 0.15 3 

 -  - - 2,464 12/01/2021 blood plasma -1.93 0.09 3 

           

 OO3  Male 10 2,218 12/14/2020 blood plasma -0.72 0.01 3 

 -  - - 2,212 01/11/2021 blood plasma -1.28 0.09 3 

 -  - - 2,306 2/26/2021 urine -1.42 0.1 3 

 -  - - 2,306 2/25/2021 blood plasma -0.93 0.05 3 

 -  - 11 2,290 10/25/2021 blood plasma -0.84 0.03 3 

 -  - - 2,304 11/07/2021 blood plasma -0.8 0.1 3 

 -  - - 2,398 11/24/2021 blood plasma -0.79 0.11 3 

           

 OO4  Male 8 1,596 12/14/2020 blood plasma -0.89 0.07 3 

 -  - - 1,632 01/11/2021 blood plasma -1.4 0.04 3 

 -  - - 1,572 2/26/2021 urine -1.98 0.04 3 

 -  - - 1,572 2/25/2021 blood plasma -1.98 0.06 3 

 -  - - 1,532 09/04/2021 urine -1.92 0.09 3 

 -  - - 1,532 09/08/2021 blood plasma -1.79 0.02 3 

 -  - - 1,544 10/08/2021 blood plasma -1.39 0.12 3 

 -  - - 1,532 10/25/2021 blood plasma -1.6 0.15 3 

 -  - - 1,530 11/07/2021 blood plasma -1.49 0.03 3 

  -   - - 1,552 11/24/2021 blood plasma -1.46 0.07 3 

           

T. truncatus, common bottlenose dolphins  TT1  Female 42 204 11/18/2020 blood plasma -1.57 0.04 3 

 -  -  200 01/03/2021 blood plasma -1.4 0.05 3 

 -  -  200 01/03/2021 urine -1.81 0.09 3 

 -  -  191 2/16/2021 blood plasma -1.82 0.05 3 

 -  -  191 2/16/2021 urine -2.68 0.06 3 
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 -  -  196 04/04/2021 blood plasma -1.08 0.02 3 

 -  -  204.5 11/17/2021 blood plasma -1.56 0.05 3 

           

 TT3  Male 24 171 11/18/2020 blood plasma -0.87 0.11 3 

 -  - - 173 01/05/2021 blood plasma -0.95 0.1 3 

 -  - - 173 2/16/2021 blood plasma -0.9 0.02 3 

 -  - - 180 11/17/2021 blood plasma -1.02 0.05 3 

           

 TT4  Male 22 187 11/18/2020 blood plasma -0.89 0.13 3 

 -  - - 190 01/05/2021 blood plasma -1.22 0.02 3 

 -  - - 184 2/16/2021 blood plasma -1.35 0.04 3 

           

 TT5  Female 30 189 12/03/2020 blood plasma -0.66 0.05 3 

 -  - - 189 01/05/2021 blood plasma -1.21 0.05 3 

 -  - - 176 10/03/2021 blood plasma -1.08 0.03 3 

           

 TT2  Female 11 129 11/17/2021 blood plasma -1.2 0.05 3 

           

 TT6  Male 15 181.5 11/30/2020 blood plasma -0.75 0.03 3 

 -  - - 179 01/10/2021 blood plasma -1.07 0.02 3 

           

 TT7  Male 10 171 12/13/2020 blood plasma -0.72 0.02 3 

 -  - - 164 11/23/2021 blood plasma -0.9 0.06 3 

           

 TT9  Female 10 130 4/29/2021 blood plasma -0.22 0.05 3 

           

  TT8   Male 7 160 11/23/2021 blood plasma -1.16 0.03 3 
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Discussion 

 

δ18Oblood plasma and δ18Ourine values vs δ18OPOOL 

 

The δ18O values of cetacean blood plasma and urine as well as turtle blood plasma were 

compared to the δ18OPOOL values of their respective pool (Fig. 2). The δ18O values of blood 

plasma from loggerhead turtles (δ18O = + 1.23 ± 0.04 ‰, 1SEM, n = 4) are very close to the 

δ18OPOOL value of their living pool (δ18OPOOL = +1.34 ± 0.13 ‰, 1SD, n = 1). This observation 

is consistent with the known drinking behaviour of these reptiles which ingest directly 

environmental water to maintain their water balance (Holmes and McBean, 1964; Taplin, 1984; 

Rash and Lillywhite, 2019). The surrounding water is consequently the main source of water 

and thus of oxygen for loggerhead turtles. Contrastingly, cetaceans δ18Oblood plasma and δ
18Ourine 

values are significantly lower than the δ18OPOOL values (Mann-Whitney Wilcoxon test, p-

value < 0.001 for both killer whales and common bottlenose dolphins). Pool water is thus not 

the main source of oxygen and water for killer whales and common bottlenose dolphins. The 

significant differences between body fluids and pool water δ18O values indicate that cetaceans 

do not directly drink surrounding salt water, or at least that surrounding water is not their main 

source of water and oxygen intake (Ridgway, 1972; Ortiz, 2001; Rash and Lillywhite, 2019).  

 

δ18Oblood plasma and δ18Ourine values vs dietary free water δ18OFW 

 

The δ18Oblood plasma and δ18Ourine values of killer whales and common bottlenose dolphins were 

also compared to the oxygen isotope composition of their dietary free water, which includes 

fish free water, fish gelatine and ice cubes. Dietary free water δ18O values (δ18OFW) were 

estimated from a basic mass balance equation from fish quantities daily given per specimen and 
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their respective oxygen isotope compositions. The seasonality of diet, required throughout the 

year to fulfill the nutritional requirements of cetaceans, has been also considered (Figs 3, 4; 

Table S1). When changes took place, the quantities of fish ingested on the last 3 days before 

sampling were considered and averaged since body water is estimated to be fully renewed after 

three to five days (Hui, 1981; Rimbach et al., 2021). Without any change in diet within three 

days before the sampling, only the meals of the day before were considered. The δ18OFW 

estimates and measured δ18Oblood plasma in both killer whales and common bottlenose dolphins 

seem to covary (R² = 0.39, p-value = 2.4E-7; Fig. S4A). Moreover, the similar temporal 

evolution patterns between δ18OFW and δ18Oblood plasma demonstrate that dietary free water is an 

important source of water in cetaceans (Figs 3, 4; Fig. S2). These observations agree with 

previous studies using other determination method which concluded that dietary free water is 

one of the most important sources of freshwater in cetaceans (Ridgway, 1972; Ortiz, 2001; Rash 

and Lillywhite, 2019). Nonetheless, we observe that measured δ18Oblood plasma from killer whales 

are systematically higher than δ18OFW estimates (Fig. 3) contrary to common bottlenose dolphin 

data for which δ18Oblood plasma and δ18OFW estimates are very close each other, except for the 

individual TT2 (Fig. 4). 
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Fig. 3: Evolution of the δ18O values of blood plasma and urine from killer whales with 

estimated dietary free water δ18O values during the experiment. Histograms represent the 

proportion of each fish species given to the corresponding killer whale each day. 
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Fig. 4: Evolution of the δ18O values of blood plasma and urine from common bottlenose 

dolphins with estimated dietary free water δ18O values during the experiment. Histograms 

represent the proportion of each fish species given to the corresponding common bottlenose 

dolphin each day. 

 

How to explain the  18O-enrichment in the blood plasma of killer whales? 

 

A systematic positive shift in δ18O values between blood plasma and dietary free water is 

observed in killer whales (Fig. 3). This shift is significantly different between the two Cetacean 

species (Mann-Whitney-Wilcoxon, p-value < 0.001; Fig. 5A) and could be explained by a 
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higher contribution of the pool water, a higher production of metabolic water or a mixture of 

these two components. 

 

Fig. 5: 18O-enrichment values of the δ18Oblood plasma of killer whales and common bottlenose 

dolphins relative to δ18O Dietary free water (A), asterisks indicate the significance of the difference 

between the two species (Mann-Whitney-Wilcoxon test, *** for p-value < 0.001). Outliers are 

plotted as white diamonds in (A). Detailed 18O-enrichement values of the δ18Oblood plasma for each 

specimen of the killer whales and common bottlenose dolphins (B). 
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Pool water can be voluntarily or accidentally ingested by cetaceans during feeding, or through 

transcutaneous water flux. In studied killer whales and common bottlenose dolphins, the food 

was directly taken from the hand of the feeder, so pool water ingested during feeding was 

limited and can be considered as very minor. Moreover, it has been shown that cetaceans with 

their large muscular tongue can occlude their oesophagus and eject the sea water and thus limit 

the ingestion of surrounding water when they swallow their prey underwater (Fetcher Jr and 

Fetcher, 1942; Telfer et al., 1970; Andersen and Nielsen, 1983). Nonetheless, some studies 

suggest that ingestion of surrounding water can be done but the amount remains relatively low, 

about a few litres per day for small fasted delphinids (Telfer et al., 1970; Ridgway, 1972; Hui, 

1981; Rash and Lillywhite, 2019). Although absorption of water through the skin was thought 

unlikely to occur in cetaceans (Telfer et al., 1970), later studies reported that the skin is a major 

input of water, and that delphinids may experience net gains of freshwater in hypoosmotic 

habitats (Andersen and Nielsen, 1983; Ridgway and Venn-Watson, 2010). Hui et al. (1981) 

considered that transcutaneous water is a major input and may account for as much as 75% of 

the total water flux in a fasting Delphinus delphis, Linnaeus, 1758. Based on this assumption, 

an 18O-enrichment should also be observed in studied common bottlenose dolphins, which is 

not the case. 

The second possible explanation of the 18O-enrichment observed in killer whales deals with the 

contribution of water produced by metabolic reactions that use oxygen bound to organic matter 

for generating H2O during glycolysis and β-oxidation; and water formed from cellular 

metabolism during oxidative phosphorylation, where inhaled dioxygen (i.e., atmospheric 

dioxygen, O2) is the terminal acceptor and is combined with hydrogen to produce water. The 

oxygen of this “metabolic water” derives from both the oxygen originally presents in the 

ingested biomolecules of food and the inspired O2 which have respective δ18O values of 

+19.2 ‰, V-SMOW and +23.5 ‰, V-SMOW (Kroopnick and Craig, 1972; Gat et al., 1996; 

Chesson et al., 2011). Experimental studies show that metabolic water production increases 
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when living organisms possess a lipid-rich diet instead to a protein-rich one (Depocas et al., 

1971; Frank, 1988). This process could represent the most likely way to explain why killer 

whales have 18O-enriched body water compared to bottlenose dolphins since the diet of the 

former is richer in lipids (Fig. 6; Fig. S3). Moreover, one specimen (individual TT2) of common 

bottlenose dolphin had a diet richer in lipids than other individuals (~10 % vs 1-5 %) and similar 

to killer whales, which have approximately the same percentage of lipids in their diet (~3-8 %). 

As hypothesised, TT2 exhibits a significant blood plasma-diet water 18O-enrichment (Fig. 5B). 

 

Fig. 6: 18O-enrichment values of the δ18Oblood plasma values of the killer whale and the common bottlenose 

dolphin body fluids relative to dietary free water δ18O values in function of the percentage of 

lipids in daily diet. 
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Determination of the contribution of each water source in cetacean body water 

Characterization of the fluxes of oxygen 

Oxygen inputs from dietary free water (FFW) and solid food (FBIO) 

 

Oxygen fluxes in the form of dietary free water and solid food were calculated from the daily 

diet. The studied killer whales eat between 33 kg and 104 kg of fish, 1.25 kg and 3.75 kg of fish 

gelatine and approximately 16 kg of ice cubes each day, while the daily diet of common 

bottlenose dolphins is composed of 7.2 kg to 15 kg of fish and 0.5 kg of fish gelatine (see 

Table S1). Cetaceans consume a water-rich diet composed of fish whose water represents 70% 

and dry matter 30% (lipids, proteins depending of the fish species). We estimated that 90% of 

dietary free water and solid food matter is incorporated to body water of the killer whales and 

common bottlenose dolphins (Reddy et al., 1994; Lockyer, 2007). The amount of water formed 

in the first part of the lipids and proteins catabolism (“solid food water”) is calculated from the 

assumption that 1 g of protein and lipid produced 0.70 g and 1.07 g of water respectively (Brody 

and Lardy, 1946); see Table S2 for calculations). So, oxygen input from free dietary water for 

the killer whales is 15,900 < FFW < 59,000 g.O.d-1 and 2,700 < FFW < 7,200 g.O.d-1 for the 

common bottlenose dolphins (Table 4), and oxygen from oxygen-bearing biomolecules in dry 

food (FBIO) is comprised between 2,900 and 11,000 g.O.d-1 for the killer whales and between 

490 and 1,400 g.O.d-1 for the common bottlenose dolphins (Table 4). 

 

Oxygen inputs from transcutaneous flux and ingested pool water (FPOOL) 

The oxygen fluxes associated with transcutaneous water and ingested pool water were grouped 

because they possess the same water origin, which is the pool water, and thus they share a 

similar oxygen isotope composition (δ18OPOOL). Previous study has shown that transcutaneous 
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water flux can reach 0.08 to 0.6 L.m².h-1 in Delphinus delphis (Hui, 1981), representing between 

4.5 and 36 L for common bottlenose dolphins (4,000 < FPOOL < 32,000 g.O.d-1) and 16 to 210 L 

for killer whales considering their cutaneous body surface (14,000 < FPOOL < 187,000 g.O.d-1). 

Fasted organisms are supposed to ingest surrounding salt water (Telfer et al., 1970; Hui, 1981) 

but this is challenged by other studies that consider voluntary drinking behaviour as a rare 

phenomenon in cetaceans (Kjeld, 2003; Rash and Lillywhite, 2019). Accidental ingestion of 

water can also be neglected since it was shown that harbour porpoise (Phocoena phocoena) 

expelled water when they ate their preys (Andersen and Nielsen, 1983). Moreover, studied 

cetaceans were fed out of the water by the hand of the training team largely limiting the 

ingestion of pool water. In their modelling, Feng et al. (2022) estimated that the combination 

of these two fluxes represents approximately 10% of the total oxygen flux. Experimental results 

of the present study show no significant link between cetacean body fluids and pool water 

(R²= 0.01, p-value = 0.70; Fig. 2 and Fig. S4B). Therefore, we assumed that oxygen input from 

pool to cetacean body water is comprised between 0% and 10% as proposed in the study of 

Feng et al. (2022). 

 

Oxygen inputs from inspired oxygen (FMET) and water vapor (FVAPi)  

 

Oxygen inputs from inhaled air are estimated from experimental studies performed on killer 

whales and common bottlenose dolphins whose body masses are in the same range as studied 

cetaceans (Kriete, 1994; Fahlman et al., 2015, 2016; Roos et al., 2016). Common bottlenose 

dolphins (body mass ~200kg) consume between 0.857 L.O2.min-1 and 1.185 L.O2.min-1 

representing 1,640 g.O.d-1 to 2,270 g.O.d-1, while the O2 consumption of killer whales is 

comprised between 4.4 L.O2.min-1 and 13.5 L.O2.min-1 (8,430 < FMET < 25,855 g.O.d-1) for 

specimens ranging from 1,000 kg to 5,000 kg (Kasting et al., 1989; Kriete, 1994; Roos et al., 

2016; Table 4).  



282 | P a g e  

 

For inspired water vapor input (FVAPi), we used the following relationship that relates the water 

vapor input to the inhaled atmospheric dioxygen, temperature and relative humidity (Nave, 

2000): 

𝑉𝑎𝑖𝑟 = 0.5 × 𝐹𝑀𝐸𝑇  × 22.4 × 𝑋 × 0.21
−1       (4) 

𝑉𝑐 (𝑔.𝑚
−3) = 5.018 + 0.32321 × 𝑇 + 8.1847 × 10−3 × 𝑇2 +  3.1243 × 10−4 × 𝑇3 (5) 

𝐹𝑉𝐴𝑃𝑖 = 𝑅ℎ ×
𝑉𝑐

1000
×

𝑉𝑎𝑖𝑟

18.02
         (6) 

𝐹𝑉𝐴𝑃𝑖 = 0.03 × 𝐹𝑀𝐸𝑇           (7) 

With X = 0.9 ± 0.1 corresponding to the efficiency of the oxygen utilization fraction in the lungs 

of marine mammals (Feng et al., 2022), Rh = 0.8 as the average relative air humidity and 

T = 16°C as average temperature at Antibes, France. 

The corresponding flux is between 252 g.O.d-1 and 775 g.O.d-1 for the killer whales and 

between 49 g.O.d-1 and 68 g.O.d-1 for the common bottlenose dolphins (Table 4). 

 

 

Oxygen outputs from exhaled carbon dioxide (FCOO) and water vapor (FVAPe) 

 

CO2 flux is related to O2 consumption by the respiratory quotient defined as the volume of 

carbon dioxide released over the volume of oxygen absorbed during respiration (Irving et al., 

1941; Kleiber, 1947; Ridgway and Patton, 1971). This respiratory quotient (Rq) ranges from 

0.67 to 0.81 for common bottlenose dolphins (Fahlman et al., 2015). Without any data 

concerning killer whales, we took the same range as for common bottlenose dolphins for this 

study. Experimental data allow the amount of exhaled CO2 (FCOO) to be constrained for the 

common bottlenose dolphins (~200 kg). Published values range from 0.589 L.min-1 to 

0.852 L.min-1 corresponding to 1,093 g.O.d-1 to 1,581 g.O.d-1 (Fahlman et al., 2015). 
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Concerning killer whales for which experimental data are not available, we used the respiratory 

quotient of the common bottlenose dolphins and the following linear relation: 

𝐹𝐶𝑂𝑂 = 𝑅𝑞 × 𝐹𝑀𝐸𝑇           (8) 

Therefore, oxygen output associated to exhaled CO2 (FCOO) ranging from 5,648 g.O.d-1 to 

20,943 g.O.d-1 for killer whales (Table 4). 

Oxygen losses related to exhaled water vapor (FVAPe) are between 300 g.O.d-1 and 700 g.O.d-1 

considering experimental values for killer whales (Kasting et al., 1989) but between 927 g.O.d-

1 and 2,844 g.O.d-1 in relation to body mass if the relationship FVAPe = 0.11 x FMET, is considered 

(Feng et al., 2022). For common bottlenose dolphins and along the previous relationship (8), 

oxygen output associated to exhaled water vapor is comprised between 180 g.O.d-1 and 250 

g.O.d-1 (Table 4). 

 

Oxygen outputs from dejection (FDEJ) 

 

The oxygen output from dejections corresponds to liquids in urine and excrements. Very little 

data are available except those presented by Ridgway and Wong (2007). Dolphins (T. truncatus 

and Lagenorhynchus obliquidens, Gill, 1865) of ~180 kg produced approximately 4,620 g of 

urine and 1,450 g of excrements. Urine is considered to be composed of approximately 100% 

of water and 90% in excrements (see Table S3). By a simple extrapolation we estimate that a 

common bottlenose dolphin of 200 kg will lose 5,800 g.O.d-1 through dejections and a killer 

whale between 43,000 and 103,000 g.O.d-1 depending of its body mass (Table 4). 
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Table 4: List and range of inputs and outputs (in g.O.d-1) for cetacean oxygen mass balance 

box-model. 

  O. orca T. truncatus 

    

Body mass (kg) 1,530 to 3,820 129 to 204.5 

    

Inputs 

FFW 15,900 to 59,000 2,700 to 7,200 

FPOOL 0 to 10 %  

FVAPi 252 to 775 49 to 68 

FBIO 2,900 to 11,000 490 to 1,400 

FMET 8,430 to 25,855 1,640 to 2,270 

    

Outputs 

FVAPe 300 to 2,844 180 to 250 

FCOO 5,648 to 20,943 1,093 to 1,581 

FDEJ 

43,000 to 

103,000 3,741 to 5,930 

 

Oxygen isotope compositions and fractionation factors of oxygen inputs and outputs 

 

The δ18O value of atmospheric molecular oxygen is +2 .5‰ (Kroopnick and Craig, 1972). 

Nonetheless, marine mammals have a high oxygen efficiency of X = 0.9 because of 

morphological and physiological adaptation to their environment (Walker, 2007; Wartzok, 

2009). According to the relationship between oxygen efficiency in marine mammals and the 

oxygen isotope composition of inhaled air measured by Epstein and Zeiri (1988), δ18OMET is 

approximated to the value of +22.8 ± 0.1‰, V-SMOW. The oxygen isotope composition of 

atmospheric water vapor is assumed to be δ18OVAPi = -15.5 ± 2.7‰, V-SMOW (Uemura et al., 

2010) and that of food biomolecules to be δ18OBIO = +19.2 ± 1.3‰, V-SMOW (Chesson et al., 

2011; Table 5). Oxygen isotope composition of pool water (δ18OPOOL) and dietary free water 

(δ18OFW) were measured and estimated in this study. 
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Table 5: Oxygen isotope compositions of external reservoirs and oxygen isotopic fractionations 

coefficient associated with oxygen fluxes between the animal and the external reservoirs. 

Parameter Description Value References 

    

δ18OO2 Oxygen isotope composition of atmospheric air +22.8 ± 2‰ Epstein and Zeiri, 1988 

δ18OBIO 

Oxygen isotope composition of food 

biomolecules +19.2 ± 1. ‰ Chesson et al., 2011 

δ18OVAPi 

Oxygen isotope composition of atmospheric 

water vapor -15.5 ± 2.7‰ Uemura et al., 2010 

δ18OPOOL 

Oxygen isotope composition of basin water 

(corresponding to surrounding water) Measured  

δ18OFW 

Oxygen isotope composition of free water in 

food Measured  

    

αCOO-BW 

Fractionation coefficient between exhaled CO2 

and body water 1.0396 Brenninkmeijer et al., 1983 

αDEJ-BW 

Fractionation coefficient between excreted 

liquids and body water 1 

Schoeller et al., 1986; Wong et al., 

1988; Bryant and Froelich, 1995; 

Langlois et al., 2003 

αVAPe-BW 

Fractionation coefficient between exhaled 

vapor and body water 0.9916 

Horita and Wesolowski, 1994; Pack 

et al., 2013 

 

Oxygen fluxes between body water and exhaled CO2 and water vapor are associated with 

isotopic fractionation. Exhaled CO2 and water vapor are in isotopic equilibrium with body water 

at 36 ± 1°C corresponding to cetaceans mean body temperature (Morrison, 1962; Hampton et 

al., 1971; Yeates and Houser, 2008). The respective fractionation factors are αCO2-

BW = 1.0396 ± 0.0001 (Brenninkmeijer et al., 1983) and αH2O-BW = 0.9916 ± 0.002 (Horita and 

Wesolowski, 1994; Pack et al., 2013) giving:  

𝛿 𝑂𝐶𝑂𝑂
18 = 1.0396 × (𝛿 𝑂𝐵𝑊

18 + 1000) − 1000      (9) 

𝛿 𝑂𝑉𝐴𝑃𝑒
18 = 0.9916 × (𝛿 𝑂𝐵𝑊

18 + 1000) − 1000      (10) 

Urine has an oxygen isotope composition equal to that of body water (Figs 3, 4; Schoeller et 

al., 1986; Wong et al., 1988; Bryant and Froelich, 1995; Langlois et al., 2003), and faecal water 

is also assumed to be isotopically unfractionated relative to body water. 
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Comparison between model results and experimental data 

 

The oxygen isotope compositions of blood plasma predicted by the model closely match those 

measured both in killer whales and common bottlenose dolphins (Fig. 7). The differences 

between measured and predicted values range from 0.0 ‰ to 1.2 ‰ for killer whales (Fig. 7A) 

and from 0.01‰ to 0.64‰ for common bottlenose dolphins (Fig. 7B). The linear regression 

between modelled and measured δ18Oblood plasma values for killer whales and common bottlenose 

dolphins show a slope close to 1 (0.98 for O. orca and 1.11 for T. truncatus; Fig. 8) and an 

intercept near to 0 (-0.19 for O. orca and -0.06 for T. truncatus; Fig. 8) and demonstrate the 

robustness of the modelling presented here (p-value < 0.001). 
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Fig. 7: Comparison between model prediction and blood plasma measurements for killer 

whales (A) and common bottlenose dolphins (B). 

 



288 | P a g e  

 

Model results indicate a strong contribution of dietary free water (61 - 69%) and metabolic 

water (here solid food water and metabolic water, 26 – 35%) to the body water of killer whales 

and common bottlenose dolphins; while more than 98% of the outputs are related to exhaled 

CO2 and liquids present in dejections (Table 6).  
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Table 6: Proportions in percent (%) of each water inputs and outputs for killer whales and common bottlenose dolphins. 

  Orcinus orca, killer whales      

  OO1 OO2 OO3 OO4      

N 7 8 5* 8      

From To          

VAPi BODYw 2 ± 0.2 2 ± 0.3 2 ± 0.2 2 ± 0.3      

POOL BODYw 1 ± 0.1 2 ± 0.4 2 ± 0.1 2 ± 0.4      

FW BODYw 66 ± 2.4 60 ± 2.5 61 ± 1.3 55 ± 6.5      

BIO BODYw 12 ± 1.6 12 ± 1.2 12 ± 0.4 9 ± 0.4      

MET BODYw 19 ± 1.6 24 ± 2.4 23 ± 0.8 32 ± 6.5      

BODYw VAPe 2.0 ± 0.5 2.0 ± 0.3 2.0 ± 0.2 2.0 ± 0.8      

BODYw COO 16 ± 1.3 19 ± 1.3 18 ± 0.8 23 ± 3.7      

BODYw DEJ 82 ± 1.5 79 ± 1.4 80 ± 0.8 75 ± 3.8      

* Values corresponding to 01/11/2021 were not take into account because the animal was ill. 

     

  Tursiops truncatus, common bottlenose dolphins 

  TT1 TT3 TT4 TT5 TT2 TT6 TT7 TT8 TT9 

N 5 4 3 3 1 2 2 1 1 

From To          

VAPi BODYw 2 ± 0.7 1 ± 0.2 1 ± 0.0 2 ± 0.8 1 1 ± 0.1 1 ± 0.0 2 1 

POOL BODYw 4 ± 0.9 2 ± 0.4 3 ± 0.1 2 ± 0.4 2 3 ± 0.6 2 ± 0.7 6 2 

FW BODYw 67 ± 2.4 68 ± 2.6 68 ± 0.7 70 ± 0.8 62 69 ± 0.1 72 ± 0.6 58 69 

BIO BODYw 8 ± 0.7 9 ± 1.7 8 ± 0.3 9 ± 0.4 15 9 ± 0.1 10 ± 0.5 9 9 

MET BODYw 19 ± 2.0 20 ± 2.6 19 ± 0.9 17 ± 0.8 20 18 ± 0.3 16 ± 1.9 24 19 

BODYw VAPe 2 ± 0.6 2 ± 0.2 2 ± 0.1 2 ± 0.1 2 2 ± 0.1 2 ± 0.0 3 2 

BODYw COO 17 ± 2.2 17 ± 1.5 17 ± 1.0 16 ± 0.3 18 17 ± 0.6 15 ± 1.8 19 18 

BODYw DEJ 81 ± 2.7 81 ± 1.6 81 ± 0.9 83 ± 0.3 80 81 ± 0.5 83 ± 1.9 77 81 
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The contributions of inhaled water vapor (VAPi) and surrounding water (POOL) are very low 

(<5%). The main difference between killer whales and common bottlenose dolphins is 

explained by the contribution of metabolic water (from BIO and MET). The contribution of the 

water formed from metabolism is higher in killer whales than in common bottlenose dolphins 

and probably explain the specific 18O-enrichment observed in the blood plasma values of killer 

whales. The comparison with previous studies should be made with caution because the 

considered fluxes are not always the same, especially when organisms were fasted during the 

study period which can range from a few hours to the whole day (Hui, 1981; Andersen and 

Nielsen, 1983). The difference in fasting time probably has an influence on the ingestion of 

surrounding water, since the organisms consume water since they are hungry. Thus, this could 

explain why the ingestion of surrounding water appears greater in previous studies than in the 

present one, where the fasting time is limited (overnight). The results of this study lead to 

markedly different conclusions from those obtained by Feng et al. (2022) where inhaled 

atmospheric dioxygen was proposed to be the main oxygen input in cetaceans (49%), followed 

by dietary free water (37%) and surrounding water (8%). This difference in terms of 

contributions of each water source can be explained by the more accurate estimates of the 

dietary free water done in the present study with the measurement of the oxygen isotope 

composition of the free water of each fish species while, in their study, Feng et al. (2022) took 

a mean value for all the cetaceans corresponding to the mean δ18O value of the oceans.  
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Fig. 8: Modelled vs measured δ18O values of blood plasma. 

 

Concluding remarks 

 

The significant differences in oxygen sources in terms of isotopic composition allowed us to 

determine the contribution of each water source to the body water of cetaceans, notably the 

respective contributions of water coming from dietary free water, water formed through 

metabolism and surrounding salt water. We have shown that dietary free water is the main 

source of water for cetaceans and that cetaceans do not drink seawater unlike loggerhead sea 

turtles. Beyond these physiological implications, this work raises some questions about the use 

of isotopic data from cetaceans as environmental proxies of the oxygen isotope composition of 

present and past oceanic water. Indeed, the phosphate oxygen isotope composition of cetacean 

bones and teeth (δ18Op) are used to determine the oxygen isotope composition of present and 

past oceans (Yoshida and Miyazaki, 1991; Barrick et al., 1992; Amiot et al., 2008; Ciner et al., 

2016), to differentiate marine and freshwater habitats of extinct and extant cetaceans (Clementz 
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and Koch, 2001; Clementz et al., 2006) and to study the geographical distribution of cetaceans 

and their movements across oceans (Matthews et al., 2016, 2021). These studies are based on 

the strong assumption that the δ18O value of cetacean body water is equal to that of the 

surrounding marine water (Kohn, 1996; Thewissen et al., 1996; Clementz and Koch, 2001; 

Newsome et al., 2009). For the study of wild organisms for which the δ18O of dietary free water 

is equal to that of the surrounding salt water δ18Osw, this working hypothesis is acceptable for 

cetaceans but also for organisms which drink sea water such as sea turtles. However, our results 

show that precautions should be taken when organisms with a lipid-rich diet are used as this 

may lead to underestimate the body water δ18O values and thus underestimate that of the 

surrounding oceanic water. Furthermore, wild cetaceans do not have food intake as regularly 

as captive animals do (Barros, 1990; Kastelein et al., 2002). In this case, water balance is 

probably maintained by a higher contribution of metabolic water products following the 

remobilization of stored lipids in blubber (Iverson et al., 1993; Iverson, 2009). This would 

suggest that in the wild, cetaceans with varying blubber thickness depending on the species 

(Worthy and Edwards, 1990; Iverson, 2009; Favilla and Costa, 2020) would have body water 

δ18O values significantly higher than that of the surrounding ocean water. Further studies 

focusing on the body water δ18O values during fasting periods would help to define the 

importance of metabolic water production from blubber in the water balance and clarify the 

relationship between δ18Obody water and δ
18Oocean water for wild cetaceans. 

 

List of symbols and abbreviations 

δaOx Oxygen isotope composition of the isotope a in the phase x 

V-SMOW Vienna Standard Mean Ocean Water 

SD Standard deviation 

SEM Standard error of mean 
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FAO Food and Agriculture Organisation 

F Flux of matter 

Vair Air volume inspired 

Vc Vapor content 

X Efficiency of the oxygen utilization fraction in the lungs 

T Temperature in Celsius degree (°C) 

Rq Respiratory quotient 

vs versus 

αA-B Isotopic fractionation factor between the phase A and B 
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Supplementary materials 

 

 

Fig. S1: Schematic representation of the boxes and oxygen fluxes defined in the box model.   
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Fig. S2: Evolution of the δ18O values of blood plasma and urine from the studied common 

bottlenose dolphins with estimated dietary free water δ18O values during the experiment. 

Histograms represent the proportion of each fish species given to the corresponding common 

bottlenose dolphin each day. 
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Fig. S3: Proportion of lipids and proteins in the diet of the studied killer whales and common 

bottlenose dolphins.  



304 | P a g e  

 

 

Fig. S4: A. δ18O values of blood plasma from killer whales and common bottlenose dolphins 

(δ18Oblood plasma) as a function of dietary free water δ18O values (δ18ODietary free water). B. δ18O values of 

blood plasma from killer whales and common bottlenose dolphins (δ18Oblood plasma) as a function 

of pool water δ18O values (δ18OPOOL). 
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Table S1 and Table S2 are available following the link below:  

https://drive.google.com/drive/folders/1mCGgkrQsS-XaAan0Q6cQlWlTjBrZMjlt?usp=sharing  

 

Table S3: Water content in faeces of studied killer whales and common bottlenose dolphins. 

Species Animal ID 
Water % in 

faeces 

   

Tursiops truncatus TT9 80.3 

 TT4 90.1 

 TT10 85.1 

 TT8 86.8 

 TT5 74.9 

  71.5 

 TT2 80.7 

  91.7 

 TT6 88.9 

 TT3 87.2 

 TT1 84.7 

 TT7 72.1 

  83.6 
   

  Mean 82.9 

 SD 6.6 

 N 13 

   

Orcinus orca OO1 81.9 

 OO3 92.8 

  84.9 

 OO4 76.9 

   

  Mean 84.1 

 SD 6.7 

 N 4 

 

 

 

  

https://drive.google.com/drive/folders/1mCGgkrQsS-XaAan0Q6cQlWlTjBrZMjlt?usp=sharing
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5.2 Estimation de l’équilibre h drique chez les reptiles marins du 

Mésozoïque 

 

Les résultats de l’étude indiquent que, selon les groupes, le maintien de l’équilibre 

hydrique chez les vertébrés marins est différent. Les tortues caouannes (C. caretta) 

maintiennent leur équilibre hydrique grâce à l’ingestion de l’eau salée environnante et éliminent 

les ions par des processus de sécrétion au niveau des glandes à sels (Wyneken et al., 2013 ; 

Davenport, 2017). Chez les orques (O. orca) et les grands dauphins communs (T. truncatus), 

qui ne disposent pas de glandes à sels, l’équilibre hydrique repose principalement sur l’eau libre 

de leur nourriture et l’eau métabolique (Ridgway, 1972 ; Ortiz, 2001 ; Rash et Lillywhite, 

2019). La question se pose maintenant pour les reptiles marins du Mésozoïque. Comment 

l’équilibre hydrique de ces organismes était-il assuré ? La composition isotopique de l’oxygène 

de leur eau corporelle était-elle identique ou enrichie en 18O par rapport à celle du milieu dans 

lequel ils vivaient ? Les données de l’étude présentées ci-dessus, couplées aux archives 

paléontologiques concernant la présence de glandes à sels et le régime alimentaire de ces 

organismes du Mésozoïque, offrent l’opportunité de formuler des hypothèses concernant ces 

questions. 

 

5.2.1 Contribution de l’eau salée environnante au réservoir d’eau corporelle chez les 

reptiles marins du Mésozoïque 

 

Dunson et Mazzotti (1989) et plus récemment Motani et Vermeij (2021) ont proposé 

des modèles de transition dans l'évolution de l'osmorégulation chez les reptiles marins. Ces 

modèles exposent les stratégies et processus évolutifs ayant permis aux reptiles de coloniser 

l’environnement marin. Selon ces modèles, les premiers organismes évitent les environnements 

salés tandis que les organismes les plus dérivés se caractérisent par la présence de glandes à 

sels. Les vertébrés marins à respiration pulmonaire actuels (reptiles marins et mammifères 

marins) disposent de différentes stratégies pour éliminer le surplus de sel de leur sang lorsqu’ils 

ingèrent volontairement ou involontairement de l’eau salée. Les mammifères marins (Cetacea 

et Pinnipedia) limitent les apports en eau salée et lorsque celle-ci est accidentellement absorbée, 

les sels sont excrétés par le système rénal en produisant une urine très concentrée en électrolyte 

(voir Ortiz, 2001 pour une compilation des connaissances). Les reptiles marins actuels quant à 

eux, excrètent le surplus de sels par l’intermédiaire d’organes d’osmorégulation appelées : 

glandes à sels. Les glandes à sels ne sont pas homologues chez les Sauropsida, (Figure 67 ; 
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Babonis et Brischoux, 2012), puisqu’elles sont nasales chez l’iguane marin, Amblyrhynchus 

cristatus (Schmidt-Nielsen et Fange, 1958 ; Dunson, 1969 ; Shoemaker et Nagy, 1984), 

sublinguales et prémaxillaires chez les serpents de mer, Hydrophiinae et Laticaudinae (Dunson 

et al., 1971 ; Dunson et Dunson, 1979), lacrymales chez les Chelonioidea (Dermochelyidae et 

Cheloniidae ; Reina et al., 2002) et linguales chez le crocodile marin, Crocodylus porosus 

(Taplin et Grigg, 1981).  

 

 

Figure 67 : A. Schémas indiquant la position des glandes à sels chez les vertébrés en vue dorsale (en 

haut) et en vue ventrale (en bas). B. Position des glandes à sels (en rouge) selon les taxons. 

Abréviations : IL = glande infralabiale, L = glande lachrymale, Li = glande linguale, N = glande nasale, 

PM = glande pré-maxillaire, S = glande(s) sublinguales, SL = glande supralabiale. La langue est 

représentée en bordeaux et le symbole † représente les taxons disparus. Figure extraite et modifiée 

d’après Babonis et Brischoux (2012). 

 

Chez les reptiles marins du Mésozoïque, la présence de glandes à sels a été suggérée 

chez quelques espèces de Metriorhynchidae (Fernández et Gasparini, 2000 ; Gandola et al., 

2006 ; Fernández et Gasparini, 2008), d’Ichthyosauria (McGowan et Motani, 2003 ; Wahl, 

2012 ; Campos et al., 2020 ; Massare et al., 2021) et de Plesiosauria (Buchy et al., 2006 ; 

O’Gorman et Gasparini, 201  ; Páramo-Fonseca et al., 2019). Chez chacun des organismes 

étudiés, les glandes à sels semblent être positionnées au niveau du nasal mais relativement peu 

S
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d’arguments ont été avancés quant aux mécanismes d’excrétion de la solution hypersaline. La 

fenêtre antéorbitaire des Metriorhynchidae pourrait avoir été le lieu privilégié de drainage mais 

cela reste encore à prouver (Fernandez et Gasparini, 2000). Chez les Ichthyosauria, la 

subdivision des narines aurait permis de séparer le flux d’air et la sécrétion des sels à l’image 

de ce qui est observé chez l’iguane marin Amblyrhynchus cristatus (Campos et al., 2020).  

 

Ainsi, la présence de glandes à sels chez ces reptiles marins du Mésozoïque leur aurait 

permis de boire de l’eau de mer pour maintenir leur équilibre hydrique (Fernandez et Gasparini, 

2000 ; Fernandez et Gasparini, 2008).  

Outre l’avantage que les glandes à sels offrent aux organismes de boire de l’eau salée, 

ces structures rendent la consommation d’organismes isotoniques possible (invertébrés comme 

les céphalopodes qui possèdent une concentration en électolytes égale à celle de leur milieu). 

Cette observation concorde très bien avec le régime alimentaire supposé des Metriorhynchidae, 

des Ichthyosauria et des Plesiosauria sur la base des morphologies dentaires (ex. : Massare, 

1987 ; Hua, 1994) et des contenus stomacaux puisque des crochets de céphalopodes ont été 

retrouvés dans la cavité gastrique de Metriorhynchidae (Martill, 1985), d’Ichthyosauria 

(Pollard, 1968 ; Buchy et al., 2004 ; Massare et Young, 2005 ; Lomax, 2010 ; Dick et al., 2016) 

et de Plesiosauria (Sato et Tanabe, 1998). 

Compte tenu de ces éléments, il semble raisonnable de supposer que la contribution 

d’eau salée environnementale était non négligeable chez les Ichthyosauria, les Plesiosauria et 

les Metriorhynchidae.  

 

5.2.2 Contribution de l’eau libre des proies au réservoir d’eau corporelle chez les reptiles 

marins du Mésozoïque 

 

Les reptiles marins du Mésozoïque se nourrissaient d’invertébrés isotoniques mais 

également de poissons (Pollard, 1968 ; Massare, 1987 ; Young et de Andrade, 2009 ; Sørensen 

et al., 2013 ; Schulp et al., 2017). Il est difficile de quantifier la ration alimentaire quotidienne 

de ces organismes mais au regard des estimations de taux métaboliques au repos effectuées à 

partir des études ostéohistologiques (Fleischle et al., 2018 ; Wiemann et al., 2022), il paraît 

raisonnable d’estimer que la quantité de nourriture ingérée par jour devait être importante et 

régulière, de l’ordre du kilogramme à plusieurs dizaines de kilogrammes à l’image des grands 

dauphins communs et orques actuels selon la masse corporelle de l’organisme. 
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Les poissons sont composés d’environ 70 % d’eau (Figure 68), par conséquent, l’apport 

d’eau libre issue de la nourriture devait très probablement faire partie des sources non 

négligeables d’eau dans le maintien de l’équilibre hydrique chez les reptiles marins du 

Mésozoïque. L’eau bue volontairement et l’eau libre issue des proies ne sont pas soumis à des 

fractionnements isotopiques. Ainsi, si ces deux sources d’eau constituaient les seuls apports 

d’eau permettant aux reptiles marins du Mésozoïque de maintenir leur équilibre hydrique, leur 

eau corporelle aurait eu une composition isotopique proche de celle de leur environnement étant 

donné que le δ18Oeau corporelle des poissons est estimé comme étant égal au δ
18Osw (Picard et al., 

1998 ; Pucéat et al., 2003 ; Dera et al., 2009).  

Cependant, le catabolisme de la matière sèche de poissons de mers implique la 

production d’eau (eau produite par « condensation ») dont la composition isotopique de 

l’oxygène est différente de celle de l’eau environnante et plus positive (δ18O = +19,2 ± 1,3 ‰, 

V-SMOW ; Chesson et al., 2011). De plus, l’oxydation des coenzymes réduites issues de la 

dégradation des composés organiques produits dans les mitochondries implique la production 

d’eau métabolique (Eau métabolique) dont la composition isotopique est nettement plus 

positive que de celle de l’eau environnante (δ18O = +22,8 ± 0,1 ‰, V-SMOW ; Epstein et Zeiri, 

1988). Compte tenu des taux métaboliques estimés pour les Plesiosauria, les Ichthyosauria et 

dans une moindre mesure les Metriorhynchidae, il semble raisonnable de considérer que 

l’apport d’eau produite par le métabolisme ait eu une contribution significative sur la 

composition isotopique de l’oxygène de l’eau coporelle de ces organismes, avec des degrés de 

contribution variables selon les taxons.  

 

5.2.3 Contribution de l’eau métabolique au réservoir d’eau corporelle chez les reptiles 

marins du Mésozoïque 

 

L’étude de la composition isotopique de l’eau corporelle de vertébrés marins actuels 

montre que l’eau métabolique peut représenter une part non négligeable d’apport d’eau (~ 25 - 

40 % ; Séon et al., soumis) pour des organismes qui ont un taux métabolique élevé et dont le 

régime alimentaire est riche en lipides (~ 3 et 8 % du bol alimentaire journalier ; Séon et al., 

soumis). Cet apport d’eau issue du métabolisme (eau de condensation + eau métabolique 

cellulaire) dont la composition isotopique est comprise entre +19,2 ± 1,3 ‰ et +22,8 ± 0,1 ‰, 

V-SMOW (Epstein et Zeiri, 1988 ; Chesson et al., 2011) possède un impact non négligeable 

sur la valeur de la composition isotopique de l’oxygène de l’eau corporelle de l’animal en 

décalant les valeurs de δ18Oeau corporelle par rapport au δ
18Osw vers des valeurs plus positives. 
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Ainsi, estimer la contribution de l’apport d’eau issue du métabolisme chez les reptiles marins 

du Mésozoïque permet de définir à quel point les valeurs de δ18Oeau corporelle sont décaler vers 

des valeurs plus positives et donc de caractériser l’enrichissement en 18O de leur eau corporelle 

par rapport à l’eau environnementale. 

La quantité d’eau produite par le métabolisme d’un organisme est dépendante de la 

teneur en protéines, en glucides et en lipides de son alimentation ainsi que de sa consommation 

journalière d’oxygène, soit son taux métabolique. Les études ostéo-histologiques et 

géochimique ont suggéré que les Ichthyosauria, les Plesiosauria et les Metriorhynchidae 

possédaient un taux métabolique élevé (de Buffrénil et Mazin, 1990 ; Bernard et al., 2010 ; 

Kolb et al., 2011 ; Nakajima et al., 2014 ; Fleischle et al., 2018 ; Anderson et al., 2019 ; Séon 

et al., 2020). Quant à leur régime alimentaire, il était, pour la grande partie des espèces, 

principalement constitué d’invertébrés, de poissons et plus occasionnellement d’autres reptiles 

marins ou d’oiseaux (Clarke et Etches, 1992 ; Martill, 1992 ; Kear et al., 2003 ; Jiang et al., 

2020). Ces proies consommées par les reptiles marins du Mésozoïque possèdent chacune des 

valeurs nutritionnelles propres (Figure 68) et donc une production d’eau potentielle différente 

en fonction de la quantité et du type de proie ingéré.  

 

 

Figure 68 : Exemple de valeurs nutritionnelles (en %) des différents types de proies des Ichthyosauria, 

Pleisosauria et Metriorhynchidae. Les valeurs nutritionnelles de Sardina pilchardus WALBAUM, 1792 

et Mallotus villosus MÜLLER, 1776 sont issues de Séon et al. (soumis), celles de Loligo edulis 

HOYLE, 1885 de Loppies et al. (2021), et celles de Crocodylus niloticus de Hoffman et al. (2000). 
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Enfin, il est important de mentionner que certains Ichthyosauria, Plesiosauria et 

Metriorhynchidae pouvaient également se nourrir occasionnellement d’autres reptiles marins 

dont la composition isotopique de l’oxygène de leur eau corporelle était vraisemblablement 

supérieure à celle de l’eau environnante. L’eau libre de ces proies aurait été une source 

supplémentaire d’eau enrichie en 18O par rapport à l’eau environnante. De plus, notons que la 

couche de tissu adipeux présente chez certains Ichthyosauria (Plet et al., 2017 ; Lindgren et al., 

2018 ; Delsett et al., 2022) et Plesiosauria (Frey et al., 2017) auraient pu constituer une réserve 

énergétique. Cette réserve énergétique aurait été particulièrement utile pour l’organisme lors 

des périodes de jeûne pour maintenir son équilibre hydrique via la production d’eau par 

l’intermédiaire du métabolisme mais également de sources nutritives pour les prédateurs. 

 

 

5.3 Estimation de l’enrichissement en 18O de l’eau corporelle des reptiles 

marins du Mésozoïque 

 

L’estimation de l’enrichissement en 18O de l’eau corporelle des reptiles marins du 

Mésozoïque est, pour les raisons mentionnées précédemment, assez difficile à estimer. Les 

études précédentes, dont le but était de déterminer leurs températures corporelles, ont opté pour 

un enrichissement en 18O de l’eau corporelle par rapport à l’eau bue de 2 ‰ (Bernard et al., 

2010 ; Séon et al., 2020 ; Leuzinger et al., 2022). Cette valeur d’enrichissement a été 

intialement estimée par Amiot et al. (2007) à partir de fluides corporels de crocodiles 

(Crocodylus niloticus), et de tortues semi-aquatiques (Chrysemys sp. GRAY, 1844 ; Barrick et 

al., 1999). L’écologie semi-aquatique, la masse corporelle (1,2 kg à 5 kg) et le taux métabolique 

relativement faible de ces espèces sont des arguments qui peuvent plaider en faveur du fait 

qu’un enrichissement de 2 ‰ de l’eau corporelle par rapport à l’eau environnementale n’est 

peut-être pas l’enrichissement idéal à considérer pour les reptiles marins du Mésozoïque.  

Les compositions isotopiques de l’oxygène des fluides corporels de tortues caouannes, 

de grands dauphins communs et d’orques fournies par Séon et al. (soumis) avaient pour but de 

fournir de nouvelles données provenant d’organismes entièrement aquatiques et avec des taux 

métaboliques encadrants ceux estimés pour les reptiles marins du Mésozoïque. Les résultats 

indiquent que la proportion d’eau métabolique est plus importante chez les Cetacea que chez 

les Chelonioidea. Au sein des Cetacea, un régime alimentaire plus riche en lipides entraîne une 
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augmentation de la production d’eau métabolique et donc un enrichissement en 18O de l’eau 

corporelle plus important (Figure 69). 

 

 

Figure 69 : Enrichissement moyen en 18O des valeurs de δ18Oeau corporelle de l’eau corporelle par rapport 

au δ18Ow de l’eau « bue » des vertébrés marins étudiés par Séon et al. (soumis), en fonction du rapport 

entre le flux d’eau métabolique et le flux d’eau libre et du pourcentage de lipides dans le bol alimentaire. 

Abréviations : TT = T. truncatus, OO = O. orca. Chaque chiffre associé aux espèces correspond à un 

individu dont les informations sont accessibles dans l’étude de Séon et al. (soumis). 

 

A partir de ces résultats, plusieurs hypothèses peuvent être proposées pour tenter 

d’estimer l’enrichissement en 18O de l’eau corporelle des reptiles marins du Mésozoïque et ainsi 

mieux contraindre ce paramètre primordial pour l’estimation des paléotempératures corporelles 

à partir des valeurs de δ18Op de leurs restes squelettiques et dentaires (Bernard et al., 2010 ; 

Séon et al., 2020 ; Leuzinger et al., 2022). Comme mentionné dans l’introduction de ce 

chapitre, la présence de glandes à sels, le taux métabolique et la composition du régime 

alimentaire sont des éléments particulièrement importants dans la détermination de 

l’enrichissement en 18O de l’eau corporelle par rapport à l’eau « bue ». Les reptiles marins du 

Mésozoïque, disposaient de :  

1) glandes à sels comme les Chelonioidea actuels. 

2) un métabolisme vraisemblablement plus proche des Cetacea que de celui des 

Chelonioidea. 

3) un régime alimentaire intermédiaire entre celui des Chelonioidea (céphalopodes, 

poissons) et des Cetacea entièrement piscivores pour les spécimens étudiés par Séon et 

al. (soumis). 
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Ainsi, il semble raisonnable de supposer que : 

1) le rapport flux d’eau métabolique / eau libre des reptiles marins du Mésozoïque (eau 

salée environnante + eau libre des proies) était probablement inférieur à celui des grands 

dauphins communs et des orques puisque, munis de glandes à sels, ils pouvaient boire 

volontairement l’eau salée environnante. Le rapport entre les deux flux serait donc au 

maximum de 0,3, correspondant au ratio maximum estimé chez les Cetacea. 

2) le rapport entre le flux d’eau métabolique et eau libre pourrait être supérieur chez les 

reptiles marins du Mésozoïque par rapport à celui des tortues caouannes compte tenu de 

leur taux métabolique plus élevé et de leur régime alimentaire plus riche en lipides. 

3) les différences de régimes alimentaires entre les grands groupes et au sein des groupes 

de reptiles marins du Mésozoïque, notamment en termes de proportion d’apport en 

lipides au sein de l’alimentation, se traduiraient par des différences d’enrichissement en 

18O de l’eau corporelle. 

 

Ce dernier paramètre est très important à considérer compte tenu de la grande diversité 

de régime alimentaire présente chez les différents groupes de reptiles marins du Mésozoïque. 

Un organisme dont le régime alimentaire serait uniquement basé sur la consommation de 

céphalopodes et d’invertébrés aura en moyenne un apport en matière sèche métabolisable plus 

faible qu’un organisme dont le régime alimentaire repose uniquement sur des poissons (Figure 

68). Certains Plesiosauria, Ichthyosauria ou même Metriorhynchidae se nourrissant 

d’Ichthyosauria entourés d’une couche de tissu adipeux (Plet et al., 2017 ; Lindgren et al., 

2018 ; Delsett et al., 2022) devaient très probablement, sur la base de ces considérations, avoir 

un enrichissement en 18O de leur eau corporelle plus élevé que les organismes exclusivement 

piscivores (Figure 70). Ainsi, bien qu’il soit difficile de donner une valeur précise de 

l’enrichissement en 18O de l’eau corporelle pour chaque groupe de reptiles marins du 

Mésozoïque, il semble raisonnable d’estimer que celui-ci était situé entre 0 ‰ et 0,  ‰ pour 

les organismes se nourrissant exclusivement de céphalododes et d’invertébrés (= organismes 

teutophages), entre 0,3 ‰ et 1,8 ‰ pour les organismes exclusivement piscivores et supérieur 

à 1,8 ‰ pour les organismes « reptilivores » (Figure 70). 
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Figure 70 : Hypothèses concernant l’enrichissement en 18O de l’eau corporelle des reptiles marins du 

Mésozoïque par rapport au δ18Ow de l’eau préformée (eau environnementale + eau des proies) en 

fonction : du rapport entre le flux d’eau métabolique et le flux d’eau libre et du pourcentage hypothétique 

de lipides dans leur diète. 

 

 

5.4 Nouvelles estimations des températures corporelles des reptiles marins 

du Mésozoïque 

 

Les études isotopiques de Bernard et al. (2010) et Séon et al. (2020) ont permis de 

réaliser les premières estimations des paléotempératures corporelles des Ichthyosauria, des 

Plesiosauria et des Metriorhynchidae. Ces estimations ont été réalisées à partir de l’équation de 

Lécuyer et al. (2013) et un enrichissement de l’eau corporelle en 18O par rapport à l’eau 

environnementale de 2 ‰. Il est très probable que cet enrichissement de 2 ‰ ait été surestimé 

et qu’il ait plutôt été situé dans une gamme allant de 0,3 à 1,8 ‰ (moyenne environ égale à 1 ‰) 

pour la plupart des reptiles marins du Mésozoïque. Ainsi, les nouvelles estimations de 

températures corporelles sont plus basses d’environ 4 à 5 °C (Figure 71). 
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Figure 71 : Comparaison entre les anciennes et les nouvelles estimations de paléotempératures 

corporelles des reptiles marins du Mésozoïque (Ichthyosauria, Plesiosauria et Metriorhynchidae) au 

regard des estimations de températures océaniques des gisements dans lesquels ils ont été retrouvés. Les 

paléotempératures corporelles ainsi que les températures océaniques ont été calculées à partir de 

l’équation de Lécuyer et al. (2013), et une estimation du δ18Osw = -0.5 ‰ pour tous les gisements sauf 

pour le gisement d’Antarctique pour lequel un δ18Osw = -1.25 ‰ a été considéré (Leuzinger et al, 2022). 

Les données ont été compilées à partir des études de Anderson et al. (1994), Bernard et al. (2010), Séon 

et al. (2020) et Leuzinger et al. (2022). Les valeurs isotopiques de chaque spécimen sont disponibles 

dans le Tableau A14 des Annexes. 

 

Malgré la diminution des estimations de températures corporelles de 4 à 5 °C, les 

estimations de températures corporelles des Ichthyosauria et des Plesiosauria restent tout de 

même quelques degrés supérieurs à celles du milieu environnant (Figure 71). Ces estimations 

témoignent une nouvelle fois de la présence d’une stratégie thermorégulatrice de type 

endotherme pour ces organismes. En revanche, les nouvelles estimations semblent conduire à 

une toute autre interprétation en termes de stratégie thermorégulatrice pour les 

Metriorhynchidae puisque la gamme de paléotempérature corporelle estimée recoupe ou est 

relativement proche de la gamme de températures océaniques (Figure 71) et laisse donc penser 

à une stratégie thermorégulatrice de type ectotherme. Cette observation rejoindrait les 

conclusions issues des études ostéo-histologiques définissant les Metriorhynchidae comme des 

organismes à taux métabolique faible et ectothermes (Hua et de Buffrénil, 1996 ; de Buffrénil 

et al., 2021). 

Notons toutefois que dans le cas présenté ci-dessus et pour des raisons pratiques, la 

valeur de δ18Osw est considérée constante pour chacun des gisements et égale à -0,5 ‰, V-

SMOW (hormis le gisement Isla Marambio situé en Antarctique). Or, ces gisements 

représentent un éventail de paléoenvironnements dont les paramètres hydrologiques tels que le 

taux d’évaporation, le taux de précipitation ou encore la proximité à la côte étaient très 

vraisemblablement différents. La valeur du δ18Osw n’était très probablement pas égale à -0,5 ‰, 

V-SMOW, pour chacun de ces gisements. Pour cet exemple, il n’est donc pas pertinent de 

comparer les valeurs de paléotempératures des différents groupes de reptiles marins entre les 

gisements, mais plutôt et discuter des différences de paléotempératues entre les groupes d’un 

même gisement (Figure 71). 

 

 

 



318 | P a g e  

 

5.5 Conclusions et perspectives 

 

Pour conclure, les mesures de la composition isotopique de l’oxygène de l’eau 

corporelle de quatre spécimens d’une espèce de tortue marine (C. caretta) et de treize spécimens 

de Cetacea (quatre spécimens d’orque O. orca et neuf spécimens de grand dauphin commun 

T. truncatus) ont permis de quantifier la contribution des différentes sources d’eau disponibles 

pour chacun de ces taxons entièrement aquatiques. Les résultats indiquent que les proportions 

de chaque source d’eau sont différentes selon les adaptations physiologiques (présence ou 

absence de glandes à sels) et le régime alimentaire (proportions de lipides dans le bol 

alimentaire). Les conclusions de cette étude ont ensuite permis d’aborder l’équilibre hydrique 

chez les reptiles marins du Mésozoïque. Les différentes hypothèses formulées dans le cadre de 

ce travail estiment que les sources majeures d’apport d’eau chez les Ichthyosauria, les 

Plesiosauria et les Metriorhynchidae seraient l’eau salée environnante et l’eau libre de leurs 

proies. La production d’eau métabolique, dépendante du taux métabolique et de la valeur 

nutritionnelle de leur alimentation, aurait pu avoir une contribution significative au sein du 

réservoir d’eau corporelle selon les taxons. L’évaluation de la contribution de chacune des 

sources d’eau a permis d’effectuer de nouvelles estimations de l’enrichissement en 18O de la 

composition isotopique de l’oxygène de l’eau corporelle des reptiles marins par rapport à celle 

de l’eau environnementale, un des paramètres clé permettant de calculer leur paléotempératures 

corporelles. Précédemment, l’enrichissement en 18O de l’eau corporelle des reptiles marins était 

estimé à 2 ‰. Grâce aux nouvelles données acquises sur des organismes plus proches d’un 

point de vue écologique et physiologique, il semblerait que celui-ci se trouverait plutôt aux 

alentours de 1 ‰. Cette nouvelle estimation d’enrichissement en 18O de l’eau corporelle des 

reptiles marins du Mésozoïque a conduit de nouvelles estimations de leurs températures 

corporelles. Ces nouvelles estimations de températures corporelles sont 4 à 5 °C inférieures aux 

précédentes et donnent une gamme de température corporelle allant de 25 °C à 32 °C pour les 

Metriorhynchidae, de 27 °C à 38 °C pour les Plesiosauria et de 31 °C à 36 °C pour les 

Ichthyosauria. Ces gammes de températures corporelles sont à considérer avec précautions 

puisqu’elles reposent sur une estimation peu robuste du δ18Osw. Néanmoins, ces nouvelles 

estimations de température corporelle permettent de démontrer que les Ichthyosauria et les 

Plesiosauria avaient vraisemblablement une température corporelle supérieure à celle de leur 

environnement, tandis que celle des Metriorhynchidae est relativement proche de celle de leur 

environnement (Figure 71). 
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 En guise de perspectives, la mesure du Δ17O des fluides corporels des Cetacea et 

Chelonioidea pourrait être une excellente alternative pour apporter de nouvelles informations 

sur le rapport entre le flux d’eau métabolique (eau de condensation et eau métabolique) et le 

flux d’eau libre (eau libre de la nourriture et eau environnementale) chez ces organismes 

(Whiteman et al., 2019 ; Sabat et al., 2021 ; Feng et al., 2022). 
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Chapitre 6 
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Chapitre VI : Caractérisation des hétérothermies régionales chez 

les reptiles marins du Mésozoïque 

 

Le Chapitre IV démontre à quel point l’étude de la variabilité intra-squelettique du 

δ18Op est un excellent moyen de caractérisation des hétérothermies régionales chez les vertébrés 

marins. Dans ce nouveau chapitre, la variabilité intra-squelettique du δ18Op de plusieurs reptiles 

marins du Mésozoïque a été étudiée afin de déterminer de façon précise leur stratégie 

thermorégulatrice. Néanmoins, lorsque la variabilité intra-squelettique du δ18Op est étudiée sur 

des spécimens fossiles, il est nécessaire de vérifier en amont que les valeurs de δ18Op mesurées 

correspondent à des valeurs de δ18Op héritées durant la vie de l’animal puisque les multiples 

réactions physico-chimiques ayant lieu lors la fossilisation peuvent altérer et modifier ces 

valeurs (Kohn et al., 1999 ; Lee-Thorp et Sponheimer, 2003 ; Tütken et al., 2008). Pour cette 

raison, la préservation de la composition isotopique originelle de l’oxygène des éléments 

squelettiques des spécimens étudiés a été testée, puis lorsque cette condition a été vérifiée, alors 

les interprétations en termes de thermophysiologie ont été réalisées.  

 

6.1 Provenance des spécimens étudiés et contextes paléoenvironnementaux 

 

Au cours de ce travail de thèse, quatre spécimens d’Ichthyosauria, trois spécimens de 

Plesiosauria et un spécimen de Metriorhynchidae ont été étudiés. Ils proviennent tous de 

gisements jurassiques européens (France et Svalbard, Norvège) et chacun est présenté de façon 

détaillée dans les sections ci-dessous. En marge des huit spécimens fossiles sub-complets, 

soixante-seize (n = 76) éléments squelettiques isolés de reptiles marins provenant de 18 

gisements datés du Jurassique et du Crétacé ont été échantillonnés et analysés (Tableau A11 

des Annexes). 

 

6.1.1 L’Elasmosauridae de Saint-Rémy du Val 

 

Le premier spécimen étudié (EMV2005.16.1 ; Figure 72), conservé au Musée 

d’Histoire naturelle du Mans, est un Plesiosauria adulte identifié et décrit par Vincent et al., 

(2007) en tant qu’Elasmosauridae basal de genre et espèce indéterminés. Ce spécimen 

d’Elasmosauridae (EMV2005.16.1) a été retrouvé proche de Saint-Rémy du Val (Sarthe, 
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France) dans des sédiments sableux rouges à ciment calcaire (« Tessé Sandstones », Aalénien 

moyen, 174,7 à 170,9 Ma). La formation sédimentaire est découpée en trois séquences, dont 

chacune est recouverte par une surface durcie (hardground) à incrustations d'huîtres, témoignant 

d’épisodes fréquents d’exondation. Les conditions paléogéographiques locales et les indices 

sédimentologiques indiquent un milieu marin peu profond, supratidal à infralittoral soumis à 

l'action des courants de marées (Vincent et al., 2007).  

Le spécimen est composé d’un ensemble de vertèbres (2  cervicales, 4 pectorales, 17 

dorsales, 3 sacrées et 11 caudales), de quelques fragments de côtes et de la partie proximale des 

deux humérus. En additionnant la longueur de chaque vertèbre préservée et en estimant le 

nombre de vertèbres manquantes, la longueur totale du spécimen a été estimée entre 

3,5 et 4,4 m (Vincent et al., 2007).  

 

 

Figure 72 : Photographies de l’Elasmosauridae de Saint-Rémy du Val (EMV2005.16.1). En haut, la 

région cervicale et en bas, la région dorsale et caudale. © Nicolas Séon 

 

6.1.2 Le Metriorhynchus aff. superciliosus des Falaises des Vaches Noires 

 

Le second spécimen (MPV 2010.3.610) est un Metriorhynchidae attribué au taxon 

Metriorhynchus aff. superciliosus (Le Mort et al., 2022 ; Figure 73). Il est actuellement 

conservé au Paléospace de Villers-sur-mer en France. 
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Figure 73 : Photographie du Metriorhynchus aff. superciliosus (MPV 2010.3.610) étudié. La règle 

mesure 30 cm et fait office d’échelle. © Nicolas Séon 

 

La position stratigraphique du fossile n'est pas connue, mais il semblerait qu’il 

provienne des Marnes de Dives datées du Callovien supérieur (Figure 74 ; Le Mort et al., 

2022). Les Marnes de Dives sont caractérisées par la sédimentation d'éléments terrigènes (illite, 

kaolinite et vermiculite ; Poisson, 1962) déposés dans un environnement calme d’un point de 

vue hydrodynamique (Dugué et al., 1998). Des restes d’organismes terrestres ont fréquemment 

été retrouvés dans ces niveaux (Buffetaut, 1994 ; Monvoisin et al., 2022), et suggèrent un 

environnement de dépôt relativement proche des côtes. Le spécimen, sub-complet, est composé 

d’une portion du crâne, de la mandibule, d’un ensemble de vertèbres (4 cervicales, 13 dorsales, 

2 vertèbres sacrées, 25 caudales et de l’ischion droit ; Figure 73 ; Le Mort et al., 2022).  

 

 

 

Figure 74 : A. Localisation du gisement des Falaises des Vaches Noires au Jurassique. B. Log 

sédimentaire synthétique des Falaises des Vaches-Noires. Figure extraite et modifiée de Le Mort et al. 

(2022). 

 

5 m
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6.1.3 L’Ichthyosaure de Coulangeron 

 

Le troisième spécimen, ci-après nommé « Ichthyosaure de Coulangeron », a été 

découvert sur la commune de Coulangeron « au nord du hameau de Bleigny, lieudit « Les 

Ardilles », à 18 km au sud d'Auxerre ». Les relevés stratigraphiques de terrain indiquent que le 

spécimen se situait dans une couche de marnes datées du Kimméridgien (146 à 141 Millions 

d’années). L’analyse de la gangue entourant le fossile indique un âge plus précis situé entre 14  

et 142 Millions (Mazin et Pavy, 1995). 

L’Ichthyosaure de Coulangeron, est « composé de la partie supérieure du rostre 

(prémaxillaires et nasaux), de l'hémi-mandibule gauche sub-complète, d'éléments de l'hémi-

mandibule droite, d'éléments crâniens fragmentaires, de 47 vertèbres (cervicales, pectorales, 

dorsales, sacrées et caudales), du coracoïde gauche complet et d'une partie du coracoïde droit, 

d’éléments squelettiques des membres antérieurs et postérieurs, ainsi que de nombreux 

fragments de côtes. Très peu de dents fonctionnelles sont préservées sur les mâchoires, mais 

plusieurs germes dentaires sont apparus lors de la préparation » (Figure 75 ; Mazin et Pavy, 

1995). A partir du rapport entre la longueur du crâne (~ 1,60 m) et la longueur du corps, la taille 

estimée est située entre 6,5 et 8 m de long ce qui en fait un Ichthyosauria de taille considérable. 
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Figure 75 : En haut, photographie du spécimen de l’Ichthyosaure de Coulangeron. © Peggy Vincent 

au Muséum d’histoire Naturelle d’Auxerre. En bas, photographie de la vue ventrale du rostre et d’une 

vue sur la partie antérieure du rostre. Abréviations : gd = germe dentaire, rd = reste dentaire.  

Photographie extraite du mémoire de Master de Maxime Grosmougin. © Peggy Vincent 

 

Enfin, l’affinité systématique de l’Ichthyosaure de Coulangeron n’a pas encore été 

précisément établie bien que plusieurs hypothèses aint été proposées à ce sujet (Mazin et Pavy, 

1995). Le spécimen pourrait être rapporté aux genres Grendelius MCGOWAN, 1976 ou 

Brachypterygius VON HUENE, 1922, mais, en raison des différences morphologiques au niveau 

du crâne et de l’humérus, il constituerait une nouvelle espèce (Mazin et Pavy, 1995). L’autre 

hypothèse serait que l'Ichthyosaure de Coulangeron appartiendrait à un nouveau genre et à une 

nouvelle espèce. Une étude menée par P. Vincent et ses collaborateurs est en cours et devrait 

apporter de nouvelles réponses concernant l’identification de ce spécimen.  
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6.1.4 Les Ichthyosauria et les Plesiosauria du Membre Slottsmøya 

 

Les cinq derniers spécimens étudiés font partis des plus de 40 spécimens de reptiles 

marins découverts au cours de huit saisons de terrain (2004 et 2006–12) au Spitzberg au 

Svalbard par le Spitsbergen Jurassic Research Group (SJRG ; Figure 76).  

 

 

Figure 76 : En haut, Excavation d’un spécimen d’Ichthyosauria et en bas, d’un Plesiosauria. 

© Spitsbergen Jurassic Research Group 
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Ces spécimens ont été retrouvés dans les schistes marins du Membre Slottsmøya 

(Spitzberg, Svalbard, Norvège daté du Volgien – Ryazanien ; Delsett et al., 2016 ; Figure 77), 

et sont aujourd’hui conservés au Natural History Museum d’Oslo. Les sédiments du Membre 

Slottsmøya se sont déposés sur un plateau marin ouvert d’une profondeur d’environ 100 à 

150 m (Collignon et Hammer, 2012 ; Hammer et al., 2012). Ils se caractérisent par la présence 

de schistes et de siltstones noirs à gris avec des interlits de sidérite (Dypvik et al., 1991). Les 

conditions de dépôt étaient probablement légèrement dysoxiques avec une oxygénation 

périodique (Collignon et Hammer, 2012). L’anticorrélation d’abondance entre les bivalves et 

les reptiles marins soutient également l'hypothèse d'une mauvaise oxygénation des fonds 

océaniques contribuant au fort potentiel de conservation des squelettes (Figure 77 ; Delsett et 

al., 2016).  

 

 

 

Figure 77 : A gauche, Localisation actuelle du Svalbard et carte géologique de la la région de 

Janusfjellet–Knorringfjellet. A droite, Log sédimentaire synthétique du Membre Slottsmøya dans la 

région de Janusfjellet–Knorringfjellet. Les flèches indiquent la position stratigraphique à laquelle ont 

été retrouvés les spécimens étudiés. La présence et l’absence de bivalves et d’ammonites sont 

symbolysées par les formes grises. Figure extraite et modifiée d’après Delsett et al. (2016). 

 

  



330 | P a g e  

 

Trois Ichthyosauria : un spécimen appartenant à l’espèce Kelhauia nui DELSETT, 

ROBERTS, DRUCKENMILLER & HURUM, 2017 (PMO 222.655 ; Delsett et al., 2017), un au genre 

Kelhauia sp. DELSETT, ROBERTS, DRUCKENMILLER & HURUM, 2017 (PMO 222.667 ; Delsett et 

al., 2019) et un autre à l’espèce Palvennia hoybergeti DRUCKENMILLER, HURUM, KNUTSEN & 

NAKREM 2012 (PMO 222.669 ; Delsett et al., 2018) ; et deux Plesiosauria : un spécimen 

appartenant à la famille des Cryptoclididae WILLISTON, 1925 (PMO 212.662 ; en cours de 

description A. J. Roberts, communication personnelle 2022) et un spécimen appartenant à 

l’espèce Colymbosaurus svalbardensis PERSSON, 1962 (PMO 222.663 ; Roberts et al., 2017) 

ont été étudiés dans le cadre de ce travail de thèse. Chacun de ces spécimens possède un niveau 

de complétude différent (Novis, 2012 ; Delsett et al., 2016) causé par les processus 

biostratinomiques qui correspondent aux processus affectant le cadavre avant son 

enfouissement (Delsett et al., 2016) : 

• PMO 222.655, Kelhauia nui : le spécimen est sub-complet et a été découvert en 2010 

partiellement articulé dans un mudstone verdâtre finement stratifié situé au sommet du 

Membre Slottsmøya (Figure 77). Il est composé du rostre, de plusieurs vertèbres et arc 

neuraux, de la ceinture pelvienne et de quelques os apparteant aux membres. Le rostre 

a été retrouvé  0 cm plus en profondeur en raison de la présence d’une petite faille 

(Delsett et al., 2016). 

 

• PMO 222.667, Kelhauia sp. : le spécimen est sub-complet et partiellement articulé. Il a 

été collecté en 2011 et est composé de côtes, de vertèbres, de fragments de crâne, d’un 

coracoïde et d’une palette natatoire avant en partie articulée. Les fragments crâniens ont 

été retrouvés à quelques centimètres de la palette natatoire. Quant aux côtes et aux 

vertèbres, elles étaient éparpillées sur la zone de fouille (Delsett et al., 2016). 

 

• PMO 222.669, Palvennia hoybergeti : le spécimen a été collecté en 2011, partiellement 

articulé et partiellement complet. Il est composé du crâne, de vertèbres articulées, de 

côtes, de la ceinture pectorale et des deux palettes natatoires antérieures dont une 

articulée (Figure 78). Le crâne a été trouvé presque en articulation avec les vertèbres 

cervicales (Delsett et al., 2016).  
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Figure 78 : Photographies du specimen PMO 222.669 (Palvennia hoybergeti). A gauche, le crâne en 

vue dorsale et à droite, les deux membres antérieurs en vue dorsale. © Nicolas Séon. 

 

• PMO 212.662, Cryptoclididae en cours de description : le spécimen incomplet et 

partiellement articulé, a été collecté sur deux années (2004 et 2009). Il est composé d’un 

crâne, de la partie distale du cou (19 vertèbres cervicales articulées avec leur arc neural 

respectif), de côtes cervicales, de vertèbres dorsales (x 20) avec une quinzaine de côtes 

partiellement articulées et des deux palettes natatoires antérieures (Figure 79 ; Delsett 

et al., 2016). 
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Figure 79 : A gauche, quelques vertèbres cervicales articulées du spécimen PMO 212.662, 

Cryptoclididae. Pour information, la longueur du tiroir métallique est de 1 m environ. A droite, éléments 

osseux du membre antérieur gauche en vue dorsale. La règle mesure 30 cm et fait office d’échelle. 

© Nicolas Séon 

 

• PMO 222.663, Colymbosaurus svalbardensis : le spécimen collecté en 2010-2011 est 

partiellement articulé. Il se compose d’un ensemble de côtes désarticulées entourées de 

vertèbres, des ceintures pectorales et pelviennes et des quatre membres. Deux des 

membres étaient articulés, probablement les deux membres postérieurs, puisque les 

ilions sont situés près des deux os longs des membres qui, par conséquent, sont 

probablement les deux fémurs (Figure 80). La longueur du spécimen a été estimé entre 

6 et 7 m (Delsett et al., 2016). 
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Figure 80 : En haut, ensemble de plusieurs vertèbres caudales articulées du spécimen PMO 222.663, 

Colymbosaurus svalbardensis en vue latérale gauche. En bas, éléments squelettiques du membre 

postérieur gauche (à gauche) et droit (à droite) en vue ventrale. Sur chacune des photographies, la règle 

mesure  0 cm et fait office d’échelle. © Nicolas Séon 

 

Avant d’aller plus loin, il est important de faire un aparté concernant les conditions 

d’accès au matériel fossile de reptiles marins du Mésozoïque. Premièrement, il est difficile 

d’obtenir l’autorisation d’effectuer des prélèvements destructifs sur des spécimens sub-

complets compte tenu de la rareté du matériel. Pour obtenir les autorisations, un document 

détaillant le projet, la procédure de prélèvement et le nombre de prélèvement souhaité a 

systématiquement été soumis aux responsables des collections de chacune des institutions. 

Ensuite, une part des spécimens étudiés sont des spécimens exposés et donc les prélèvements 

devaient en priorité être réalisés dans les fractures et être le plus discret possible. Chaque 
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spécimen de reptiles marins du Mésozoïque a été échantillonné de façon à établir la cartographie 

isotopique la plus complète possible en fonction des éléments disponibles et des autorisations 

des musées (Figure 81).  

 

 

Figure 81 : Illustration des éléments squlettiques échantillonnés sur les reptiles marins du Mésozoïque 

étudiés. Les spécimens ne sont pas représentés à l’échelle. Les éléments bleus représentent les éléments 

squelettiques échantillonnés ; les gris clairs, les éléments squelettiques disponibles et les gris foncés, les 

éléments squelettiques manquants. Certains spécimens ayant été retrouvés désarticulés, la position 

exacte n’est pas toujours connue. Les os échantillonnés sur la partie droite du corps sont ici représentés 

sur la partie gauche. 

 

La diversité du matériel échantillonné sur les différents groupes de reptiles marins du 

Mésozoïque avait pour objectif de répondre à plusieurs problématiques concernant leur 

thermophysiologie respective. Ainsi, l’échantillonnage de l’Elasmosauridae de Saint-Rémy du 

Val (EMV2005.16.1) et du Cryptoclididae du Svalbard (PMO 212.662) permet d’en savoir 

davantage sur la régulation de la température corporelle chez les Plesiosauria à « long cou ». 

Le spécimen (PMO 222.663) Colymbosaurus svalbardensis permet de caractériser la présence, 

ou non, d’hétérothermies régionales au niveau des palettes natatoires chez les Plesiosauria. La 

diversité taxinomique, de masse corporelle et d’écologie chez les Ichthyosauria échantillonnés 

permet d’évaluer l’influence de ces facteurs sur la stratégie thermorégulatrice et la présence 

d’hétérothermies régionales. Enfin, l’étude de la variabilité intra-squelettique du δ18Op du 
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spécimen MPV 2010.3.610 de Metriorhynchus aff. superciliosus des Falaises des Vaches 

Noires aura pour objectif d’éclaircir le mystère qui gravite autour de la stratégie 

thermorégulatrice adoptée par les Metriorhynchidae. 

 Dans un second temps, la compilation de données issues de la littérature et l’ajout de 

nouvelles données provenant d’éléments squelettiques isolés (dent, crâne, vertèbres, os des 

membres) de localités et d’âges différents permettront de discuter de l’utilisation des valeurs de 

δ18Op de la bioapatite des reptiles marins du Mésozoïque en tant que traceurs de la composition 

isotopique de l’oxygène des océans de l’époque.  

 

6.1.5 Les éléments squelettiques isolés 

 

  Un set de soixante-seize (n = 76) éléments squelettiques isolés (Tableau A11 des 

Annexes) a été échantillonné en marge des prélèvements réalisés sur les spécimens sub-

complets. Ces éléments squelettiques isolés d’Ichthyosauria, de Plesiosauria et de 

Metriorhynchidae proviennent de gisements principalement français du Trias, du Jurassique et 

du Crétacé et sont aujourd’hui stockés dans les collections du Paléospace, du Muséum 

d’Histoire naturelle du Mans et de celui de Toulon, ainsi que de la Réserve naturelle géologique 

de Haute-Provence (Tableau A11 des Annexes ; Figure 82). Les détails concernant 

l’identification des éléments squelettiques isolés et l’âge sont fournis dans le Tableau A11 des 

Annexes. 

 

 

 

Figure 82 : Localisation géographique actuelle des gisements d’où proviennent les éléments 

squelettiques isolés de reptiles marins du Mésozoïque analysés. 
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6.2 Méthodes 

 

Entre 20 et 40 prélèvements d’environ 20 à  0 mg ont été réalisés pour chaque spécimen 

selon le protocole d’échantillonnage mentionné dans la section 3.6.2. Pour certains éléments 

squelettiques, comme notamment les phalanges ou bien les dents qui figurent comme les 

éléments squelettiques les plus petits chez ces organismes, seulement quelques milligrammes 

de poudre d’os ou d’émail ont pu être prélevés. 

 

6.2.1 Compositions isotopiques de l’oxygène (δ18Op, δ18Oc) et du carbone (δ13Cc) de la 

bioapatite  

 

Chacun des échantillons prélevés a été traité selon le protocole de Crowson et al. (1991) 

modifié par Lécuyer et al. (1993) pour mesurer la composition isotopique de l’oxygène du 

phosphate de la bioapatite (δ18Op) ainsi que celui de Koch et al. (1997) pour mesurer la 

composition isotopique de l’oxygène (δ18Oc) et du carbone (δ13Cc) du carbonate de la bioapatite. 

Les méthodes de préparation, l’analyse et la calibration des données sont développées dans la 

section 3.6.2.  

 

6.2.2 Caractérisation de la composition minéralogique des échantillons 

 

La caractérisation de la composition minéralogique des échantillons a été réalisée au 

Laboratoire de Géologie de Lyon (UMR 5276, Université Claude Bernard) avec un microscope 

Raman XploRA équipé d’un laser Nd:YAG pompé par diode à 532 nm. Pour chaque échantillon 

analysé, 10 spectres de 10 secondes ont été acquis au grossissement x 100. 
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6.3 Influence de la diagenèse sur le signal isotopique de l’ox gène  

6.3.1 Schéma biostratinomique et processus diagenétiques 

 

 

Contrairement aux organismes actuels, les éléments squelettiques des reptiles marins du 

Mésozoïque (dents et os) ont passé un temps important dans les sédiments, depuis la mort de 

l’animal jusqu’à la découverte des restes fossiles.  

Quand un organisme nectonique marin meurt, la carcasse peut subir différentes 

trajectoires : elle peut instantanément couler, elle peut couler puis remonter à la surface et 

recouler ou elle peut flotter à la surface pendant un certain temps avant de couler et se déposer 

sur le fond océanique (Reisdorf et al., 2012). Ces différents modèles sont dépendants de 

plusieurs facteurs comme la distalité par rapport à la côte à laquelle la mort de l’animal a eu 

lieu, la profondeur de la colonne d’eau, l’hydrodynamisme de l’environnement, etc. Un autre 

paramètre important est la densité de l’organisme qui détermine si sa carcasse coule ou flotte, 

mais la flottaison peut également être limitée par la pression hydrostatique, si la hauteur de la 

colonne d’eau est assez importante. Chez les Cetacea modernes, le schéma de dérive et de 

flottaison varie en fonction de la teneur en graisse : une carcasse de baleine à teneur en graisse 

élevé dérivera dans les eaux de surface immédiatement après sa mort, tandis qu'un organisme à 

teneur en graisse faible va d'abord couler, puis éventuellement flotter à mesure que les gaz de 

décomposition s'accumulent au sein de la cavité abdominale de l’animal. Ces deux scénarios 

sont envisageables pour les reptiles marins du Mésozoïque, en particulier pour certains taxons 

d’Ichthyosauria et les Plesiosauria qui possédaient une couche plus ou moins épaisse de tissu 

adipeux (Frey et al., 2017 ; Lindgren et al., 2018 ; Delsett et al., 2022). 

Lorsque la carcasse atteint le fond océanique, elle est ensuite enfouie dans les sédiments. 

A partir de ce moment et jusqu’à la découverte du fossile, la composition isotopique des restes 

squelettiques peut être modifiée par un ensemble de processus physico-chimiques, biotiques ou 

abiotiques, appelés processus diagenétiques (e.g., Stuart-Williams et al., 1996 ; Trueman et al., 

2003). Ces modifications de la composition isotopique originelle acquise pendant la vie de 

l’animal se réalisent par l’intermédiaire d’échanges isotopiques, avec l’eau environnante ou le 

substrat et donnent lieu à la précipitation de minéraux secondaires dans les pores des tissus 

minéralisés et en surface, à l’adsorption d’ions à la surface et à la dissolution et recristallisation 

des éléments squelettiques (Figure 83 ; Hedges, 2002 ; Keenan, 2016). L'altération chimique 

peut substituer différents ions dans et hors du réseau cristallin de la bioapatite par la perte de 

carbonate, le remplacement du calcium par d'autres ions et la substitution des ions hydroxyle 
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par du fluor (Kolodny et al., 1996 ; Kohn et al., 1999 ; Koch, 2007 ; MacFadden et al., 2010). 

Ces réactions et processus diagenétiques sont en particulier très dépendants de l’environnement 

de dépôt du squelette (Nicholson, 1996 ; Tütken et al., 2008 ; Kral et al., 2021). Par conséquent, 

il est nécessaire avant toutes interprétations thermophysiologiques, de s’assurer que la 

composition isotopique originelle des éléments squelettiques de chaque organisme est 

préservée. 

 

 

Figure 83 : Vue schématique des processus diagénétiques affectant la bioapatite. A. In vivo, la bioapatite 

est constituée d’une phase minérale et d’une phase organique. B. Au cours du temps et des changements 

de conditions de pression et de température, le collagène est dégradé et laisse place à des espaces poreux 

propices au mouvement de fluides transportant des ions dissous. C. La substitution d'éléments dans le 

réseau de bioapatite entraîne la formation de phases minérales secondaires, avec une porosité réduite et 

une taille de cristallite accrue. Figure extraite et modifiée d’après Keenan (2016). 

 

 

Afin de limiter les effets indésirables de la diagénèse, il est dans un premier temps 

conseillé de travailler sur le groupement phosphate plutôt que sur le groupement carbonate de 

la bioapatite. Le produit de solubilité du phosphate étant inférieur à celui du carbonate, cela le 

rend plus robuste face aux processus diagenétiques (Zazzo et al., 2004a). En effet, les énergies 

de liaisons dans le groupement phosphate sont plus fortes et rendent le groupement phosphate 

plus résistant aux échanges isotopiques à basse température. Malgré cette résistance, Blake et 
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al., (1997) et Zazzo et al. (2004a) ont démontré que le groupement phosphate peut-être altéré 

par l’activité microbienne sans pour autant que la structure cristallographique globale ne soit 

modifiée. 

 

6.3.2 Les structures minéralisées vs les processus diagenétiques 

 

Chez les vertébrés, la mesure de la composition isotopique du δ18Op de la bioapatite peut 

être réalisée sur plusieurs matrices : émail, dentine, os et émailloïde. De par leur porosité 

respective et la taille des cristallites les composant, ces structures possèdent des résistances 

différentes face aux processus diagenétiques. 

 

L’os est une structure poreuse (60 – 66 % de matériel inorganique ; Zylberberg, 2021) 

ce qui le rend assez sensible à la diagénèse. En effet, les processus de dissolution et de 

précipitation d’apatite secondaire ont essentiellement lieu au niveau des pores étant donné que 

leur présence augmente la surface d’échange entre l’élément squelettique et le milieu 

environnant (Keenan, 2016). De plus, la présence de matière organique dans l’os ( parfois plus 

de 50 % ; Driessens et Verbeeck, 1990), associée à une élévation de la température lors de 

l’enfouissement augmente les processus liés à la dégradation, la précipitation et la 

recristallisation de phosphate de calcium (Kral et al., 2021). Il a d’ailleurs été montré que plus 

un matériau est poreux et riche en matière organique, plus il est sensible à l’altération (Blake et 

al., 1997 ; Zazzo et al., 2004a ; Tütken et al., 2008). 

 

Cette observation est particulièrement importante puisqu’il est connu que les os des 

organismes pélagiques utilisant une nage rapide et soutenue sont allégés par l’intermédiaire de 

l’augmentation de la porosité. Chez de nombreuses espèces d’Ichthyosauria, de Plesiosauria et 

de Metriorhynchidae, les os sont très poreux, car l'os compact est remplacé par du tissu 

spongieux (Hua et de Buffrénil, 1996 ; Delsett et Hurum, 2012 ; Houssaye, 2013 ; Houssaye et 

Fish, 2016). 

 L’étude de la microstructure osseuse de Temnodontosaurus, Stenopterygius, 

Ichthyosaurus, Platypterygius et Caypullisaurus FERNANDEZ, 1997 (Lopuchowycz et Massare, 

2002 ; Kolb et al., 2011 ; Talevi et Fernández, 2012) a conduit à une estimation de la porosité 

aux alentours de 65 %. Toutefois, Lopuchowycz et Massare (2002) ainsi qu’Anderson et al. 

(2019), ont démontré que la porosité des os n’était pas équivalente selon l’élément squelettique 

considéré (vertèbres : ~ 60- 65 % et os des membres : 46 – 55 % ; Tableau 5 et Figure 84).  
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Figure 84 : Illustration de la porosité de plusieurs éléments squelettiques chez les Ichthyosauria. Figure 

réalisée à partir de l’étude de Anderson et al. (2019). Pour chaque élément squelettique, le blanc 

correspond à l’os et le noir correspond aux pores. Abréviations : D = dent, CP = cavité pulpaire. 

 

Les Plesiosauria disposent également d’os poreux et comme chez les Ichthyosauria, la 

porosité des os est variable selon l’élément squelettique considéré (Tableau 5 et Figure 85 ; 

Delsett et Hurum, 2012 ; Houssaye, 2013 ; Sander et Wintrich, 2021) mais également selon 

l’ontogénie : les os des juvéniles étant plus compact que les os des adultes (Wiffen et al., 1995). 

Néanmoins, l’augmentation de la porosité au cours de l’ontogénie est discutée pour 

Colymbosaurus svalbardensis (Delsett et Hurum, 2012). 

 

 

Figure 85 : Illustration de la porosité de plusieurs éléments squelettiques chez les Plesiosauria. Pour 

chaque élément squelettique, le blanc correspond à l’os et le noir correspond aux pores. Figure réalisée 

à partir de l’étude de Delsett et Hurum (2012) et Houssaye (2013). 
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En ce qui concerne les Metriorhynchidae, seule l’étude d’Hua et de Buffrénil (1996) 

s’est intéressé à la densité osseuse. Les résultats indiquent, à l’image de ceux issus des études 

portant sur les Ichthyosauria et les Plesiosauria, une porosité différente selon les éléments 

squelettiques (Tableau 5 et Figure 86). 

 

 

Figure 86 : Illustration de la porosité de plusieurs éléments squelettiques chez les Metriorhynchidae. 

Pour chaque élément squelettique, le blanc correspond à l’os et le noir correspond aux pores. Figure 

réalisée à partir de l’étude de Hua et de Buffrénil (1996). 

 

 

Tableau 5 : Porosité relative de quelques éléments squelettiques chez les reptiles marins du 

Mésozoïque. Les catégories ont été définies de façon arbitraire. 

 Metriorhynchidae Ichthyosauria Plesiosauria 

Peu ou non poreux 

- Dents 

- Côtes 

- Os long sauf 

fémur 

- Dents 

- Crâne 

- Humérus 

- Fémur 

- Côtes 

- Dents 

- Humérus 

- Fémur 

- Côtes 

Moyennement poreux 
- Fémur 

- Vertèbres 

- Métacarpes 

- Phalanges 
- Phalanges 

Très poreux - Crâne - Vertèbres - Vertèbres 

 

 

L’émailloïde et l’émail sont les structures les plus résistantes aux processus 

diagenétiques (e. g. Lowenstam et Weiner, 1989 ; Sillen et LeGeros, 1991 ; Kohn et al., 1999 ; 

Lee-Thorp et Sponheimer, 2003 ; Gehler et al., 2011). L’émail possède un indice de cristallinité 
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élevé car il est composé à 95 % de cristaux de bioapatite. Outre cela, les cristaux de bioapatite 

sont plus larges et plus compacts que ceux composant l’os (Pasteris et al., 2008). Ainsi, l’espace 

entre les cristaux est réduit et limite la circulation de fluides, l’interaction avec les organismes 

bactériens et microbiens ainsi que la précipitation de minéraux secondaires (Legeros, 1981 ; 

Driessens et Verbeeck, 1990).  

 

6.3.3 Méthodes d’évaluation de la diagenèse 

 

L’évaluation des processus diagenétiques et donc de la préservation du signal isotopique 

biologique des restes minéralisés est une étape indispensable pour les études fondées sur la 

composition isotopique de restes fossiles. Ainsi, pour évaluer le degré d’altération du signal 

isotopique de la bioapatite de nombreuses méthodes ont été développées (ex. : Shemesh, 1990 ; 

Kohn et al., 1999 ; Reynard et al., 1999 ; Pucéat et al., 2004 ; Trueman et al., 2008). Toutefois, 

ces méthodes, bien qu’elles soient un indicateur du degré d’altération, ne permettent pas de 

définir avec certitudes si l’enregistrement isotopique d’un élément squelettique est totalement 

altéré ou non (e. g. Trueman et al., 2008). De plus, chaque groupement chimique possède une 

sensibilité face aux processus diagenétiques qui lui est propre, ce qui signifie que la signature 

isotopique d’un groupement chimique peut être altérée sans pour autant que celle d’un autre ne 

le soit. La sous-section présentée ci-dessous n’a pas pour vocation de détailler toutes les 

méthodes disponibles pour évaluer la diagénèse, seules les méthodes les plus utilisées dans la 

littérature et celles utlisées dans le cadre de cette étude sont détaillées ici. 

 

Les teneurs en Terres Rares (REE, Rare Earth Element) sont un indicateur d’altération 

du signal isotopique originel (Lécuyer et al., 2004 ; Reynard et Balter, 2014 ; Chen et al., 2015). 

Par l’intermédiaire de cette méthode, l’utilisateur mesure les teneurs en Terres Rares et les 

compare au substrat, ou dans le cas de fossiles marins, les confronte aux teneurs des eaux 

océaniques. Généralement, un enrichissement en Terres Rares intermédiaires est lié à une 

altération du signal isotopique. Toutefois, cet indicateur ne semble pas être à lui seul un très 

bon critère d’évaluation de la diagénèse puisqu’il est préférable de le coupler à d’autres 

méthodes (Tütken et al., 2008). Cette méthode d’évaluation des processus diagénétiques n’a 

pas été utilisée dans le cadre dece travail de thèse. 

 En plus des changements dans la composition élémentaire, l'altération diagenétique peut 

produire une modification de la cristallinité de la bioapatite (par exemple, une modification de 

la taille des cristaux ou l’apparition de défauts dans le réseau cristallin). Shemesh (1990) a 
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suggéré que le changement de la composition isotopique de l'oxygène de la bioapatite, par 

rapport à leur composition originelle, pourrait être lié à des changements de cristallinité. Ainsi, 

diverses techniques ont été utilisées pour définir la cristallinité d’un élément squelettique. La 

spectroscopie infrarouge à transformées de Fourier (FT-IR) fournit un indice basé sur la 

vibration des énergies de liaison de l'orthophosphate dans la structure de la bioapatite (Shemesh, 

1990), tandis que la diffractométrie des rayons X utilise la réflexion des rayons X (Person et 

al., 1995). La mesure de l’indice de cristallinité des éléments minéralisés peut également être 

réalisée par la spectroscopie Raman (Pucéat et al., 2004) à partir de la largeur du pic PO4
3-

v1 à 

mi-hauteur. Cependant, il semblerait selon Pucéat et al. (2004) que l’indice de cristallinité soit 

également difficile à utiliser pour déterminer si un échantillon a été altéré puisque la 

composition isotopique de l’oxygène du groupement phosphate de la bioapatite (δ18Op) peut 

être préservée sur de longues périodes indépendamment de l’indice de cristallinité. 

La préservation du signal originel du δ18Op de la bioapatite peut également être évaluée 

à partir de la composition isotopique de l’oxygène du carbonate de la bioapatite (δ18Oc) et des 

teneurs en carbonate de l’élément squelettique sur lequel le δ
18Op est mesuré. Le groupement 

carbonate qui vient en substitution du groupement phosphate dans la structure cristalline de la 

bioapatite possède un produit de solubilité supérieur à celui du phosphate et est donc plus 

facilement remobilisé lors des processus diagenétiques (Zazzo et al., 2004a). La recristallisation 

de cristaux suite à la remobilisation des ions carbonates en solution aboutit à la formation de 

nouveaux cristaux plus stables, et caractérisés par une cristallinité et une teneur en carbonate 

plus élevée (Kendall et al., 2018). Ainsi, un élément squelettique altéré présentera des teneurs 

en carbonate plus élevées qu’un élément squelettique non altéré dont les teneurs se situent entre 

2 et 13 % (Brudevold et Soremark, 1967 ; Vennemann et al., 2001). 

Enfin, au sein des tissus squelettiques modernes des vertébrés, le carbonate et le 

phosphate précipitent proche de l’équilibre à partir de l’eau corporelle selon des 

fractionnements isotopiques différents. Il est donc attendu qu’il y ait une corrélation positive 

entre le δ18Op et le δ18Oc ainsi qu’un décalage constant entre ces deux valeurs (Bryant et al., 

1996 ; Iacumin et al., 1996 ; Zazzo et al., 2004b ; Lécuyer et al., 2010 ; Pellegrini et al., 2011 ; 

Chenery et al., 2012 ; Sisma-Ventura et al., 2019). Compte tenu des différences des taux 

d’échanges isotopiques entre l’eau et ces deux groupements, l’altération d’un élément 

squelettique produira un décalage entre les valeurs isotopiques de l’oxygène des deux 

groupements, et la relation entre le δ18Op et le δ18Oc aura donc une pente différente de la pente 

théorique de 1. 

 Comme mentionné au début de cette section, ces méthodes permettent d’évaluer le degré 

d’altération et sont un indicateur du degré de confiance que l’on peut accorder aux mesures 
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isotopiques et aux interprétations paléobiologiques qui en découlent. Toutefois, c’est 

l’interprétation des données isotopiques et leur réalité biologique qui permettent d’évaluer si la 

composition est, ou est en partie, originelle (ex. : Amiot et al., 2006, 2010b ; Goedert et al., 

2017 ; Séon et al., 2020) ou si elle est totalement altérée (e. g. Lécuyer et al., 2003). Dans le 

cadre de cette étude, la préservation du signal isotopique de l’oxygène du groupement 

phosphate a été réalisée à partir de la spectroscopie Raman, de la teneur en carbonates des 

éléments squelettiques et de la composition isotopique de l’oxygène du carbonate de la 

bioapatite. 

 

 

6.4 Résultats 

Au total, deux cent seize (n = 216) valeurs de δ18Op et cinquante (n = 50) valeurs de δ18Oc 

ont été obtenues sur les spécimens sub-complets. Pour chacun d’entre eux, les éléments 

squelettiques et les mesures de δ18Op associées ont été regroupées par région squelettique définit 

comme suit : 

- Dents 

- Crâne 

- Région cervicale = vertèbres cervicales. Pour les Ichthyosauria et le Metriorhynchus 

aff. superciliosus, la région cervicale est regroupée avec la région dorsale compte tenu 

de la morphologie globale de ces organismes. 

- Région dorsale = vertèbres dorsales + éléments squelettiques des ceintures pectorales 

et pelviennes. 

- Côtes 

- Membres = humérus, fémur, radius, ulna, tibia, fibula, métacarpes, métatarses, 

phalanges et les éléments osseux accessoires que l’on peut retrouver chez ces 

organismes. A noter que pour le spécimen de Colymbosaurus svalbardensis, les 

membres ont été séparés en membre antérieur gauche (MAG), droit (MAD) et membre 

postérieur gauche (MPG) et droit (MPD). 

- Région caudale = vertèbres caudales 

 

Les valeurs de δ18Op de l’Elasmosauridae de Saint-Rémy du Val sont reportées dans le 

Tableau A2 des Annexes et illustrées sur la Figure 87. Les valeurs de δ18Op se répartissent de 

17,5 ‰ à 18,5 ‰, V-SMOW. Les valeurs moyennes de la région cervicale, dorsale et caudale 
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sont respectivement égales à 18,2 ± 0,2 ‰, V-SMOW (1SEM, n = 6), 18,1 ± 0,  ‰, V-SMOW 

(1SEM, n = 6) et 18,1 ± 0,3 ‰, V-SMOW (1SEM, n = 7) et sont présentées dans le Tableau 6. 

Les valeurs de δ18Op des fragments d’humérus sont égales à 18,3 ± 0,1 ‰ (1SD, n = 1) et 

18,5 ± 0,0 ‰, V-SMOW (1SD, n = 1) alors que celle du fragment de côte est égale à 

18,3 ± 0,1 ‰ (1SD, n = 1). 

 

 

Figure 87 : Variabilité intra-squelettique du δ18Op chez l’Elasmosauridae de Saint-Rémy du Val 

(EMV2005.16.1). Lorsque les éléments squelettiques gauches et droits ont été échantillonnés, la 

moyenne est illustrée sur l’élément squelettique gauche.  

 

Les mesures de δ18Op et de δ18Oc du spécimen MPV 2010.3.610 de 

Metriorhynchus aff. superciliosus sont reportées dans le Tableau A3 des Annexes. Les valeurs 

de δ18Op se répartissent de 19,  ‰ à 20,  ‰ V-SMOW. La variabilité intra-squelettique du 

δ18Op est illustrée en Figure 88. Les valeurs moyennes du crâne, des côtes, de la région cervico-

dorsale et de la région caudale sont respectivement égales à 19,7 ± 0,3 ‰, V-SMOW (1SEM, 

n = 3), 19,7 ± 0,4 ‰, V-SMOW (1SEM, n = 3), 20,0 ± 0,3 ‰, V-SMOW (1SEM, n = 9) et 

19,9 ± 0,1 ‰, V-SMOW (1SEM, n = 5) et sont présentées dans le Tableau 6. Une mesure de 

δ18Oc a été réalisée sur l’échantillon M21 et est respectivement égale à 27,3 ± 0,2 ‰, V-SMOW. 

La teneur en carbonate a également été calculée et est égale à 8 %. 
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Figure 88 : Variabilité intra-squelettique du δ18Op chez le spécimen MPV 2010.3.610 Metriorhynchus 

aff. superciliosus des Falaises des Vaches Noires. 

 

Les mesures de δ18Op et de δ18Oc de l’Ichthyosaure de Coulangeron sont reportées dans 

le Tableau A4 des Annexes. Les valeurs de δ18Op se répartissent dans une gamme allant de 

16,1 ‰ à 20,2 ‰ V-SMOW. La variabilité intra-squelettique du δ18Op est illustrée en 

Figure 89. Les valeurs moyennes du crâne, des côtes, de la région cervico-dorsale, caudale et 

des membres sont respectivement égales à 18,0 ± 0,3 ‰, V-SMOW (1SEM, n = 6), 18,2 

± 1,0 ‰, V-SMOW (1SEM, n = 3), 18,6 ± 1,3 ‰, V-SMOW (1SEM, n = 10), 17,8 ± 0,9 ‰, 

V-SMOW (1SEM, n = 5) et 18,1 ± 0,2 ‰, V-SMOW (1SEM, n = 11) et sont présentées dans 

le Tableau 6. Les valeurs de δ18Oc se répartissent de 24,1 ‰ à 28,3 ‰ V-SMOW. La teneur en 

carbonate varie quant à elle de 3 à 40 % (Tableau A5 des Annexes). 

 

 

Figure 89 : Variabilité intra-squelettique du δ18Op chez l’Ichthyosaure de Coulangeron. La valeur issue 

de l’échantillon ICK8 n’a pas été prise en compte pour l’élaboration de la figure. 

Tableau 6 : Valeur moyenne du δ18Op de la bioapatite par région squelettique du spécimen 

EMV2005.16.1 d’Elasmosauridae, du spécimen MPV 2010.3.610 Metriorhynchus aff. 

superciliosus et de l’Ichthyosaure de Coulangeron. Le Δ δ18Op est égale à la différence entre la 

valeur maximale et la valeur minimale de δ18Op. Les valeurs sont exprimées en ‰, V-SMOW. 

Taxon  Elasmosauridae 
 

 
Metriorhynchus aff. 

superciliosus 

 
 

Ichthyosaure de 

Coulangeron 

N° de 

collection 
 EMV2005.16.1 

 
 MPV 2010.3.610 

 
 - 

 n Moy. ± SEM  n Moy. ± SEM  n Moy. ± SEM 

         

Global 22 18,2 ± 0,3   20 19,9 ± 0,3   36 18,2 ± 0,8  
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Dents       1 18,3 ± 0,2  

Crâne    3 19,7 ± 0,3   6 18,0 ± 0,3  

Région cervicale 6 18,2 ± 0,2   

9 20,0 ± 0,3 

 

10 18,6 ± 1,3  
Région dorsale 6 18,1 ± 0,3    

Côtes 1 18,4 ± 0,1   3 19,7 ± 0,4   3 18,2 ± 1,0  

Membres 2 18,4 ± 0,1     11 18,1 ± 0,2  

Région caudale 7 18,1 ± 0,3   5 19,9 ± 0,1   5 17,8 ± 0,9  

         

Max. δ18Op  18,5   20,3   20,2 

Min. δ18Op  17,5   19,3   16,1 

Mid-range  18,0   19,8   18,1 

Δδ18Op  1,0   1,1   4,1 

 

Les valeurs de δ18Op du spécimen PMO 222.655 de Kelhauia nui sont reportées dans le 

Tableau A6 des Annexes et se répartissent de 1 ,1 ‰ à 15,7 ‰ V-SMOW. Sur les 24 

échantillons traités et préparés en chimie, seulement 7 ont donné suffisamment de phosphate 

d’argent pour que les analyses puissent être réalisées.  

Les mesures de δ18Op et de δ18Oc du spécimen PMO 222.667 Kelhauia sp. sont reportées 

dans le Tableau A7 des Annexes et se répartissent de 12,8 ‰ à 15,1‰ V-SMOW. Les valeurs 

moyennes des dents, du crâne, des côtes, de la région cervico-dorsale et des membres sont 

respectivement égales à 14,9 ± 0,2 ‰, V-SMOW (1SEM, n = 3), 14,0 ± 0,3 ‰, V-SMOW 

(1SEM, n = 2), 14,2 ± 0,5 ‰, V-SMOW (1SEM, n = 5), 13,4 ± 1,2 ‰, V-SMOW (1SEM, 

n = 5) et 13,9 ± 0,4 ‰, V-SMOW (1SEM, n = 10) et sont présentées dans le Tableau 7. 

Quelques mesures (n = 3) ont également été acquises sur le carbonate de la bioapatite. Les 

valeurs de δ18Oc se répartissent de 17,5 ‰ à 18,4 ‰ V-SMOW. La teneur en carbonate varie 

quant à elle de 4 à 8 % (Tableau A13 des Annexes).  

Les mesures de δ18Op et de δ18Oc du spécimen PMO 222.669 de Palvennia hoybergeti 

sont reportées dans le Tableau A8 des Annexes et se répartissent de 14,1 ‰ à 15,9 ‰ V-

SMOW. Les valeurs moyennes des dents, du crâne, des côtes, de la région cervico-dorsale et 

des membres sont respectivement égales à 15,7 ± 0,2 ‰, V-SMOW (1SEM, n = 4), 

14,7 ± 0,8 ‰, V-SMOW (1SEM, n = 2), 15,2 ± 0,5 ‰, V-SMOW (1SEM, n = 7), 

15,3 ± 0,6 ‰, V-SMOW (1SEM, n = 4) et 14,9 ± 0,5 ‰, V-SMOW (1SEM, n = 10) et sont 

présentées dans le Tableau 7. Quelques mesures (n = 5) ont également été acquises sur le 

carbonate de la bioapatite. Les valeurs de δ18Oc se répartissent de 18,2 ‰ à 19,1 ‰ V-SMOW. 

La teneur en carbonate correspondante varie quant à elle de 4 à 8 % (Tableau A13 des 

Annexes).  



348 | P a g e  

 

Les mesures de δ18Op et de δ18Oc du spécimen PMO 212.662 de Cryptoclididae sont 

reportées dans le Tableau A9 des Annexes. Les valeurs de δ18Op se répartissent de 15,8 ‰ à 

17,1 ‰ V-SMOW. Les valeurs moyennes de la région cervicale, des côtes, de la région dorsale 

et des membres sont respectivement égales à 16,4 ± 0,4 ‰, V-SMOW (1SEM, n = 12), 16,4 ± 

0,4 ‰, V-SMOW (1SEM, n = 8), 16,6 ± 0,2 ‰, V-SMOW (1SEM, n = 8) et 16,6 ± 0,4 ‰, V-

SMOW (1SEM, n = 10) et sont présentées dans le Tableau 7. Les valeurs de δ18Oc se 

répartissent de 16,2 ‰ à 20,0 ‰ V-SMOW (n = 20). La teneur en carbonate correspondante 

varie quant à elle de 4 à 15 % (n = 20 ; Tableau A13 des Annexes).  

Les mesures de δ18Op et de δ18Oc du spécimen PMO 222.663 de Colymbosaurus 

svalbardensis sont reportées dans le Tableau A10 des Annexes. Les valeurs de δ18Op se 

répartissent de 13,1 ‰ à 15,9 ‰ V-SMOW. Les valeurs moyennes des côtes, de la région 

cervicale, de la région dorsale, de la région caudale, des membres antérieurs et des membres 

postérieurs sont respectivement égales à 14,8 ± 0,8 ‰, V-SMOW (1SEM, n = 5), 14,7 ± 1,1 ‰, 

V-SMOW (1SEM, n = 6), 13,8 ± 0,4 ‰, V-SMOW (1SEM, n = 5), 14,9 ± 0,5 ‰, V-SMOW 

(1SEM, n = 6) et 13,8 ± 0,4 ‰, V-SMOW (1SEM, n = 17) et sont présentées dans le 

Tableau 7. Les valeurs de δ18Oc se répartissent de 17,8 ‰ à 19,5 ‰ V-SMOW (n = 9) alors 

que celles de δ13Cc se répartissent de -10,0 ‰ à -7,9 ‰ V-PDB (n = 9). La teneur en carbonate 

correspondante varie quant à elle de 4 à 6 % (n = 9).  

La variabilité intra-squelettique du δ18Op du Kelhauia sp., du Palvennia hoybergeti, du 

Cryptoclididae et du Colymbosaurus svalbardensis est illustrée en Figure 90. 

Les valeurs de δ18Op et de δ18Oc des éléments squelettiques isolés sont reportées dans 

les Tableaux A12 et A13 des Annexes.  
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Tableau 7 : Valeur moyenne du δ18Op de la bioapatite par région squelettique du spécimen PMO 222.667 

de Kelhauia sp., du spécimen PMO 222.669 de Palvennia hoybergeti, du spécimen PMO 212.662 de 

Cryptoclididae et du spécimen PMO 222.663 de Colymbosaurus svalbardensis. Le Δ δ18Op est égale à 

la différence entre la valeur maximale et la valeur minimale de δ18Op. Les valeurs sont exprimées en ‰, 

V-SMOW. 

Taxon  Kelhauia sp. 
 

 
P. 

hoybergeti 

 
 Cryptoclididae 

 
 

C. 

svalbardensis 

N° de 

collection 
 PMO 222.667 

 
 

PMO 

222.669 

 
 PMO 212.662 

 
 PMO 222.663 

 n Moy. ± SEM  n Moy. ± SEM  n Moy. ± SEM  n Moy. ± SEM 

            

Global 25 14,0 ± 0,8   27 15,1 ± 0,5   38 16,5 ± 0,4   40 14,3 ± 0,8  

Dents 3 14,9 ± 0,2   4 15,7 ± 0,2       

Crâne 2 14,0 ± 0,3   2 14,7 ± 0,8       

Région 

cervicale 
5 13,4 ± 1,2  

 

4 15,3 ± 0,6 

 
12 16,4 ± 0,4  

 
  

Région 

dorsale 

  
8 16,6 ± 0,2  

 
7 14,7 ± 1 1  

Côtes 5 14,2 ± 0,5   7 15,2 ± 0,5  8 16,4 ± 0,4   4 14,8 ± 0,8  

Membres 

antérieurs 
10 13,9 ± 0,4  

 
10 14,9 ± 0,5 

 

10 16,6 ± 0,4  

 
6 14,9 ± 0,5  

Membres 

postérieurs 
  

 
  

  
17 13,8 ± 0,4  

Région 

caudale 
  

 
  

 
  

 
5 13,8 ± 0,4  

            

Max. δ18Op  15,1   15,9   17,1   15,9 

Min. δ18Op  11,8   14,1   15,8   13,1 

Mid-range  13,5   15,0   16,5   14,5 

Δδ18Op  3,3   1,8   1,3   2,8 
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Figure 90 : Variabilité intra-squelettique du δ18Op des spécimens d’Ichthyosauria et de Plesiosauria du Membre Slottsmøya du Volgien (Svalbard, Norvège).
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La normalité et l'homoscédasticité (l’uniformité de l’erreur associée à la variance pour 

chacune des valeurs) des valeurs de δ18Op n'ont pu être vérifiées. Le test non-paramétrique de 

Mann–Whitney–Wilcoxon a donc été utilisé pour comparer les valeurs médianes entre deux 

séries d'observation correspondant chacune à une région squelettique. Les tests statistiques ont 

été réalisés à l'aide du logiciel R (R Core Team, 2017) avec un seuil de significativité fixé à p-

value < 0,05. Pour les Ichthyosauria, l’Elasmosauridae de Saint-Rémy du Val et le spécimen 

PMO 212.662 de Cryptoclididae, aucune différence significative n’a été observée entre les 

différentes régions squelettiques lorsque le test statistique a pu être appliqué (n ≥ 5 ; Figure 91). 

En revanche, des différences significatives de δ18Op entre les régions squelettiques sont 

observées chez le spécimen PMO 222.663 de Colymbosaurus svalbardensis (Figure 91). On 

distingue clairement grâce à la cartographie isotopique (Figure 91) et aux boîtes à moustaches 

(Figure 91) que les éléments squelettiques de la partie antérieure du squelette (région dorsale, 

côtes, membres antérieures gauche et droit) ont des valeurs plus élevées que les éléments 

squelettiques de la partie postérieure (membres postérieurs gauche et droit et vertèbres 

caudales). 
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Figure 91 : Boîtes à moustaches illustrant les valeurs de δ18Op mesurées par région squelettique selon les différents reptiles marins du Mésozoïque étudiés. Les 

astérisques indiquent la significativité des différences observées entre deux séries d’observation : * pour p-value < 0,05, ** pour p-value < 0,01, *** pour p-

value < 0,001. Les valeurs aberrantes (outliers) sont représentées par les cercles blancs. Abréviations : Dors. = région dorsale, Mem. = membres, MAG = 

membre antérieur gauche, MPG = membre postérieur gauche, MAD = membre antérieur droit, MPD = membre postérieur droit et Cau. = région caudale.
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6.5 Préservation du signal isotopique biologique 

6.5.1 Etat de préservation des spécimens sub-complets et minéralogie des éléments 

squelettiques 

 

L’état de préservation d’un organisme fossile dépend de plusieurs paramètres tels que 

le temps entre la mort de l’organisme et son enfouissement, l’hydrodynamisme de 

l’environnement de dépôt, les conditions physico-chimiques d’enfouissement, etc. Ainsi, l’état 

de préservation de chaque spécimen fossile est différent. Les reptiles marins du Mésozoïque 

étudiés dans le cadre de ce travail de thèse, ne dérogent pas à la règle et possèdent un état de 

préservation variable selon le gisement fossilifère. Il a également été observé des différences 

de préservation entre les différents éléments squelettiques appartenant à un même spécimen 

(voir la section 6.1). 

L’Ichthyosaure de Coulangeron, par exemple, apparaît légèrement déformé et marqué 

de nombreuses fractures secondairement remplies de calcite (Mazin et Pavy, 1995). Les restes 

squelettiques du Metriorhynchus aff. superciliosus des falaises des Vaches Noires semblent 

quant à eux avoir été peu affectés par la compaction sauf au niveau du crâne qui présente 

quelques fissures avec des recristallisations en surface (Le Mort et al., 2022).  

 Les Ichthyosauria et les Plesiosauria du Membre Slottsmøya sont quant à eux en partie 

érodés, probablement par l’action des particules et sédiments en suspension transportés par les 

courants de fond (Martill, 1985 ; Reisdorf et al., 2012), et présentent des recristallisations de 

calcite et de barite dans les pores des éléments squelettiques (Kihle et al., 2012). Les restes 

squelettiques sont également pour la plupart très fracturés (Figures 92 & 93), en partie à cause 

des failles présentes au sein du gisement mais également à cause de la gélivation (= processus 

périglaciaires de dégradation liés aux cycles de gel-dégel de l'eau contenue dans les sols ou les 

roches).  
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Figure 92 : Photographies de quelques éléments squelettiques échantillonnés et de leur état de 

préservation. A. Échantillon K18, vertèbre présacrée du spécimen PMO 222.667 Kelhauia sp. en vue 

antérieure ; B. Échantillon PH16, atlas-axis du spécimen PMO 222.669 Palvennia hoybergeti en vue 

antérieure ; C. Échantillons PH14 & PH15, crâne du spécimen PMO 222.669  Palvennia hoybergeti ; 

D. Échantillons G1 à G8, membre postérieur droit du spécimen PMO 222.663 

Colymbosaurus svalbardensis, en vue ventrale ; E. Échantillon ICK15, vertèbre caudale de 

l’Ichthyosaure de Coulangeron en vue antérieure ; F. Échantillons M18 & M19, vertèbre cervicale du 

spécimen MPV 2010.3.610 de Metriorhynchus aff. superciliosus en vue latérale droite ; G. Échantillon 

SS4, vertèbre dorsale du spécimen PMO 212.662 de Cryptoclididae en vue latérale ; H. Échantillon 

G20, vertèbre dorsale du spécimen PMO 222.663 de Colymbosaurus svalbardensis en vue antérieure ; 

I. Échantillon M1, crâne du spécimen MPV 2010.3.610 de Metriorhynchus aff. superciliosus, en vue 

ventrale. Barre d’échelle = 2 cm sauf pour D où la barre d’échelle =  0 cm. 
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Figure 93 : Planche photographique du rostre (dentaires + prémaxillaires) et des vertèbres dorsales et 

caudales du spécimen de Kelhauia nui (PMO 222.655). A et B : dentaires en vue latérale et prémaxillaire 

en vue ventrale. Vertèbre dorsale antérieure en vue latéral gauche (C) et postérieure (D) ; vertèbre 

sacrée ? en vue antérieure (E) ; vertèbre dorsale postérieure en vue latérale droite (F) et antérieure (G) ; 

vertèbre caudale antérieure en vue antérieure (H) ; vertèbre caudale en vue latérale et antérieure ? (J) ; 

vertèbre caudale distale en vue antérieure ou postérieure (K) et latérale (L). Abréviations : 

dp = diapophyses, dt = dentaire, na = nasal, nc = canal neural, pmx = prémaxillaire, pp = parapophyses, 

r = côte. Planche photographique extraite de Delsett et al. (2017). 
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Sur le terrain, le spécimen de Kelhauia nui (PMO 222.655) était traversé par trois 

fractures (Delsett et al., 2017). Ses éléments squelettiques sont particulièrement fracturés et ont 

un aspect sableux (Figure 93). Cet état d’altération pourrait en particulier expliquer pourquoi 

si peu de cristaux de phosphate d’argent ont été récupérés en fin de chimie lors de la préparation 

des échantillons. Les rendements de chimie plus faibles pourraient indiquer que les teneurs en 

phosphate soient plus faibles pour ce spécimen, probablement à cause des phénomènes de 

dissolution lors de la fossilisation. 

 

Trente poudres d’os ont été analysés par spectroscopie Raman et comparer à des restes 

squelettiques et dentaires de vertébrés actuels afin de caractériser les éventuels effets de 

l’altération chimique au cours de la fossilisation (Thomas et al., 2007, 2011 ; Halcrow et al., 

2014). Selon les travaux de Thomas et al. (2007, 2011), les échantillons altérés par les processus 

diagénétiques ont des largeurs de pics (FWHM pour Full Width at Half Maximum height) de ν1-

PO4
 − à mi-hauteur inférieurs à 9 cm-1 et des positions de bande de ν1-PO4

 − supérieures à 964,7 

cm-1. Les résultats sont présentés dans le Tableau 8. Parmi les échantillons analysés, seuls 

quelques éléments présentent des paramètres qui pourraient laisser penser qu’ils sont 

diagénétisés. Il s’agit des échantillons provenant du spécimen PMO 222.655 de Kelhauia nui 

pour lequel très peu de phosphates d’argent ont été récupérés à la suite du protocole d’extraction 

des phosphates et de l’échantillon PH15 qui comme le montre la photo du crâne du spécimen 

PMO 222.669 (Figure 92) semble très altéré. 

De plus, il est possible grâce à la spectroscopie Raman d’identifier les éventuelles 

substitution (CO3
2-, Sr2+, F-) qui ont eu lieu au sein de la bioapatite (Figure 94 ; Thomas et al., 

2007, 2011). Il semblerait que la majorité des substitutions ioniques des échantillons soit des 

substitutions des groupements phosphates par des groupements carbonates. 
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Tableau 8 : Synthèse des données de spectroscopie Raman. 

Spécimen Echantillon Type de tissu 
Position  

ν1-PO4
3− (cm-1) 

ν1-PO4
3− FWHM (cm-1) 

     

Delphinus delphis delphis DD7 Vert. Thoracique 961,4 15,0 

(M.1162) DD32 Côte 961,4 19,8 

 DD35 Côte 959,7 18,2 

 DD46 Dent 959,7 18,2 

  Moyenne 960,6 17,8 

  SEM 1,0 2,0 

     

Phoca vitulina vitulina PV6 Vert. Caudale 959,7 18,2 

(MNHN-ZMAC-1894-524) PV40 Phalange 959,7 18,2 

 PV41 Mandibule 959,7 16,5 

 PV42 Dent 964,7 14,9 

  Moyenne 961,0 16,9 

  SEM 2,5 1,6 

     

Elasmosauridae EL4 Vert. Cervicale 959,7 18,2 

(EMV2005.16.1) EL22 Vert. Caudale 961,4 14,9 

  Moyenne 960,6 16,5 

  SEM 1,2 2,3 

     

Ichthyosaure de Coulangeron ICK11  949,5 21,6 

     

Kelhauia nui Mi2 Vert. Dorsale 997,6 26,3 

(PMO 222.655) Mi23 Côte 1004,2 11,5 

  Moyenne 1000,9 18,9 

  SEM 4,6 10,5 

     

Palvennia hoybergeti (PMO 

222.669) 

PH15 Prémaxillaire 972,8 26,5 

     

Kelhauia sp. K3 Dent 961,4 18,2 

(PMO 222.667) K24 Côte 954,8 19,8 

 K25 Coracoïde 951,47 28,2 

  Moyenne 955,6 22,1 

  SEM 4,7 5,4 

     

Colymbosaurus svalbardensis G1 Fibula droit 961,4 14,8 

(PMO 222.663) G22 Humérus gauche 949 11,5 

 G23 Humérus droit 959,7 9,9 

 G38 Vert. Caudale 959,7 11,6 

 G41 Côte 949,8 26,5 

  Moyenne 955,9 14,9 

  SEM 6,0 6,7 

     

Cryptoclididae SS9 Propode 951,5 24,8 

(PMO 212.662) SS11 Côte 959,7 16,5 

 SS23 Vert. Cervicale 958,1 23,2 

 SS23 Vert. Cervicale 961,4 18,2 

 SS24 Côte 958,1 18,2 

 SS26 Vert. Dorsale 958,1 13,2 

 SS28 Côte 961,4 14,9 

 SS31 Radius 951,4 26,5 

  Moyenne 957,5 19,4 

  SEM 4,0 4,8 
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Figure 94 : Illustration des paramètres spectraux Raman des échantillons de vertébrés actuels et fossiles 

analysés 

 

Enfin, un échantillon prélevé au sein des recristallisations observées dans les pores des 

restes squelettique de l’Ichthyosaure de Coulangeron lors des prélèvements d’os indique qu’il 

s’agit de recristallisations de calcite. A noter également que les sédiments de chaque gisement 

ont été soumis au protocole d’extraction des ions phosphates et qu’aucun d’entre eux n’a donné 

de phosphates d’argent. Ceci montre que les sédiments ne contenaient pas de phosphates qui 

auraient pu contaminer les données issues des os des reptiles marins du Mésozoïque étudiés. 

 

6.5.2 Teneurs en carbonate de la bioapatite et indices isotopiques  

 

Les teneurs en carbonate estimées pour l’ensemble des échantillons des spécimens sub-

complets sont comprises entre 3 % et 40 % et sont variables selon les spécimens et les éléments 

squelettiques (n = 58 ; Tableaux A5 et A13 des Annexes). Les teneurs en carbonate minimales, 

maximales et moyennes de chaque spécimen sub-complet sont reportées dans le Tableau 9.  
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Tableau 9 : Teneurs en carbonate (% wt CO3) des spécimens étudiés.  

Spécimen N 
%wt CO3 

Min. Moy. ± SEM Max. 

Ichthyosaure de Coulangeron 21 3 14 ± 10 40 

Kelhauia sp. 

(PMO 222.667) 
3 3 5 ± 2 8 

Palvennia hoybergeti 

(PMO 222.669) 
5 4 6 ± 2 8 

Cryptoclididae 

(PMO 212.662) 
20 4 9 ± 3 15 

Colymbosaurus svalbardensis 

(PMO 222.663) 
9 4 5 ± 1 6 

 

Pour évaluer l’intensité des processus diagenétiques à partir des compositions 

isotopiques de l’oxygène des groupements phosphates (δ18Op) et carbonates (δ18Oc), il est usuel 

de représenter la différence entre le δ18Oc (V-SMOW) et le δ18Op en fonction de la teneur en 

carbonates (% wt CO3). En effet, on considère généralement que :  

- si la teneur en carbonates est supérieure à 13,4 % (Brudevold et Soremark, 1967 ; 

Vennemann et al., 2001 ; McElderry et al., 2013 ; Wingender et al., 2021), alors, il est 

probable que l’élément squelettique dispose de minéraux carbonatés secondaires 

(Figure 95). 

- la différence entre le δ18Oc et le δ
18Op doit être inférieure à 10,6 ‰ (Iacumin et al., 

1996 ; Pellegrini et al., 2011) dans le cas d’une bioapatite non altérée (Figure 95). En 

effet, il a été démontré de façon empirique que l’altération microbienne sur le 

groupement phosphate de la bioapatite entraîne une augmentation de la différence entre 

le δ18Oc et le δ
18Op (Zazzo et al., 2004a, 2004b).  

La teneur moyenne en carbonate des éléments squelettiques des Ichthyosauria et des 

Plesiosauria du Membre Slottsmøya sont dans la gamme de valeurs attendues pour des éléments 

squelettique non-altérés, hormis deux vertèbres appartenant au spécimen de Cryptoclididae 

(SS12 et SS13 ; Figure 95B). Les éléments squelettiques de l’Ichthyosaure de Coulangeron 

semblent en revanche avoir une teneur moyenne en carbonate plus élevée (Tableau 9 ; 

Figure 95C ; Tableau 5 des Annexes). Ceci rejoint les observations effectuées lors des 

prélèvements durant lesquelles des recristallisations de calcite avaient été observées (Figure 

95C). Le δ18Oc des recristallisations de calcite est égal à 24,2 ± 0,1 ‰, V-SMOW. En estimant 
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que la dent, dont l’émail est plus robuste face aux processus diagenétiques (Kohn et al., 1999 ; 

Lee-Thorp et Sponheimer, 2003), ait préservée sa signature isotopique originelle, il est possible 

de tracer une droite de mélange entre la valeur de la dent et celle de la recristalisation de calcite, 

qui formerait le pôle diagénétique (Figure 95C). Une relation est observée entre les teneurs en 

carbonate et les valeurs de δ18Oc et témoigne de l’impact des processus diagénétiques sur les 

valeurs de δ18Oc des éléments squelettiques appartenant à l’Ichthyosaure de Coulangeron. 

 

 

Figure 95 : Evaluation de la préservation de la composition isotopique de l’oxygène des éléments 

squelettiques et des dents des reptiles marins du Mésozoïque étudiés en fonction de sa nature pour les 

Ichthyosauria (A.) et les Plesiosauria (B.). C. Composition isotopique de l’oxygène du groupement 

carbonate de la bioapatite des éléments squelettiques et des dents de l’Ichthyosaure de Coulangeron 

comparée à celle des recristallisations de calcite présente dans les fractures. Les aires de couleurs 

indiquent les valeurs pour lesquelles il est suggéré que la composition isotopique originelle de l’oxygène 

n’est pas préservée, soit par altération microbienne (rouge), soit par altération inorganique (bleue 

turquoise). 

 

Parmi l’ensemble des éléments squelettiques analysés, dix (n = 10) éléments 

squelettiques possédent des teneurs élevées en carbonate, huit (n = 8) d’entre eux sont des 

vertèbres et les deux (n = 2) autres sont des os des membres (Figure 95). Ces éléments 

squelettiques sont parmi les os qui ont les porosités les plus élevées au sein des Ichthyosauria 

et des Plesiosauria (Tableau 5 et Figure 95). La nature de l’élément squelettique est donc un 
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paramètre important à considérer concernant la préservation de la composition isotopique 

originelle de l’oxygène face aux processus diagenétiques. 

Les teneurs en carbonate estimées pour l’ensemble des échantillons des restes 

squelettiques et dentaires isolés de reptiles marins du Mésozoïque sont comprises entre 3 % et 

79 % et sont variables selon les spécimens et les éléments squelettiques (n = 44 ; Figure 93 et 

Tableau A12 des Annexes). Les éléments squelettiques ayant des teneurs en carbonate élevées 

sont de différentes natures (vertèbres, côtes, membres ; Figure 96 et Tableau A12 des 

Annnexes).  

 

 

Figure 96 : Evaluation de la préservation de la composition isotopique de l’oxygène des éléments 

squelettiques isolés des reptiles marins du Mésozoïque étudiés. Les aires de couleurs indiquent les 

valeurs pour lesquelles il est suggéré que la composition isotopique originelle de l’oxygène n’est pas 

préservée, soit par altération microbienne (rouge), soit par altération inorganique (bleue turquoise). 

 

6.5.3 δ18Op vs porosité  

 

La précipitation de cristaux secondaires carbonatés semble en partie être liée à la 

porosité de l’os puisque les éléments squelettiques les plus poreux sont plus susceptibles 

d’afficher des teneurs en carbonate élevée. Toutefois, cela ne signifie pas nécessairement que 

le groupement phosphate de la bioapatite ait lui aussi été affecté par ces processus 

diagenétiques. Afin d’évaluer la présence ou non de processus diagenétiques sur les 

groupements phosphates, le δ18Op en fonction de la porosité de l’os a été représenté en 

Figure 97. 
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Figure 97 : Composition isotopique de l’oxygène du groupement phosphate de la bioapatite (δ18Op) en 

fonction de la porosité des éléments squelettiques. Le gradient de porosité correspond au gradient de 

porosité arbitraire du Tableau 5. Les cercles noirs correspondent à la médiane de chaque groupe de 

valeurs. 

 

Il semblerait qu’au premier ordre, aucune relation entre la porosité et la composition 

isotopique de l’oxygène du groupement phosphate n’existe (Figure 97). Cependant, la gamme 

de valeurs de δ18Op des éléments squelettiques les plus poreux chez l’Ichthyosaure de 

Coulangeron, allant de 16,1 ‰ à 20,2 ‰ V-SMOW (Δδ18Op = 4,2 ‰, n = 15), est plus large 

que celle des éléments faiblement poreux (de 17,6 ‰ à 19,  ‰ V-SMOW ; Δδ18Op = 1,7 ‰, 

n = 12) et moyennement poreux (de 17,9 ‰ à 18,5 ‰ V-SMOW ; Δδ18Op = 0,6 ‰, n = 9). Pour 

les autres reptiles marins, il est difficile de raisonner de la même façon puisque le nombre de 

mesures pour chaque groupe est plus variable et quelques fois très petit (n < 5) mais, il 

semblerait qu’il n’y ait pas de relation observable entre la gamme de valeurs de δ18Op et la 

porosité. 

La préservation globale, les teneurs en carbonate et les indices isotopiques indiquent 

que les reptiles marins du Mésozoïque sub-complets étudiés possèdent une préservation de la 

composition isotopique de l’oxygène du phosphate de la bioapatite différente selon leur 

provenance et la porosité des éléments squelettiques. Pour l’ensemble des organismes, hormis 

l’Ichthyosaure de Coulangeron et quelques éléments isolés dont la teneur en carbonate est 
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élevée (> 13,4 %), la composition isotopique originelle de l’oxygène du phosphate de la 

bioapatite semble être en partie conservée. Ainsi, la variabilité intra-squelettique du δ18Op peut 

être utilisée pour aborder la thermophysiologie des reptiles marins du Mésozoïque et ainsi 

déterminer la présence éventuelle d’hétérothermies régionales. 

 

 

6.6 Caractérisation des hétérothermies régionales chez les reptiles marins 

du Mésozoïque 

6.6.1 Temps d’incorporation de l’oxygène dans la bioapatite et variations du δ18Oeau corporelle 

au cours du temps 

 

La variabilité intra-squelettique des valeurs de δ18Op chez les reptiles marins du 

Mésozoïque peut résulter de deux facteurs, (1) de différences de température de minéralisation 

des os à travers le squelette ; et (2) de variations du δ18Oeau corporelle de l’animal au cours du 

temps.  

Pour comparer les valeurs de δ18Op des éléments squelettiques, et ainsi localiser les 

éventuelles hétérothermies régionales associées, il est nécessaire de définir la période de temps 

d’incorporation de l’oxygène dans la biopatite des différents éléments squelettiques. 

Effectivement, pour être comparés, les éléments squelettiques et les dents doivent avoir 

minéralisé à partir de la même eau corporelle puisque le δ18Oeau corporelle peut varier au cours du 

temps, ce qui peut avoir des conséquences non-négligeables sur la variabilité intra-squelettique 

des valeurs de δ18Op (Séon et al., soumis ; voir la section 5.1).  

Les reptiles marins du Mésozoïque comme la majorité des reptiles étaient 

polyphyodontes et possédaient donc un remplacement continuel de leur dentition. A partir du 

comptage des lignes de croissance journalières de Von Ebner présentes dans la dentine, il a été 

estimé que le temps de minéralisation de la dent et donc la période de temps enregistrée était 

au maximum de 2 à 3 ans pour les Plesiosauria (Kear et al., 2017), et de l’ordre de l’année pour 

les Ichthyosauria (Maxwell et al. 2011a, 2011b, 2012). Aucune information n’est, à ce jour, 

connue concernant les Metriorhynchidae mais il paraît raisonnable d’estimer que le temps de 

renouvellement des dents soit plus ou moins similaire à celui des crocodylomorphes actuels et 

donc de l’ordre de l’année. Chez les Ichthyosauria et les Plesiosauria, les os sont régulièrement 

remodelés au cours de la vie de l’organisme (Kolb et al., 2011 ; Delsett et Hurum, 2012 ; 
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Houssaye et al., 2014 ; O’Keefe et al., 2019). Ainsi, les valeurs de δ18Op des dents et des os des 

Ichthyosauria, des Plesiosauria et des Metriorhynchidae peuvent être comparées entre elles 

puisque ces deux tissus enregistrent une période de temps de l’ordre de l’année.  

Chez les vertébrés, la variation du δ18Oeau corporelle est causée par la variation du δ18O de 

l’eau préformée (eau de l’environnement et eau des proies) consommée et du rapport eau 

métabolique / eau préformée. L’équilibre hydrique chez les reptiles marins du Mésozoïque 

reposait vraisemblablement sur la consommation d’eau préformée et dans une moindre mesure 

sur l’eau produite par le métabolisme. Bernard (2010) et Wierzbowski et al. (2019) ont 

respectivement mesuré la variabilité des valeurs de δ18Op le long de l’axe de croissance de dents 

de Plesiosauria et d’Ichthyosauria, dont la croissance est incrémentale (Kear et al., 2017), pour 

estimer son homogénéité au cours du temps pour un même tissu minéralisé (Figure 98).  

 

 

Figure 98 : Variabilité du δ18Op le long de l’axe de croissance de dents d’Ichthyosauria (A.) et de 

Plesiosauria (B.). Données extraites de Bernard (2010) et de Wierzbowski et al. (2019). 

 

Dans les deux cas présentés dans la Figure 98 et si nous faisons l’hypothèse que la dent 

minéralise à température constante, la variabilité de δ18Op à l’échelle de la dent, de l’ordre de 2 

à 3 ‰, pourrait être liée :  

- soit à des changements saisonniers locaux du δ18Osw, et donc du δ18Oeau corporelle, de 

l’ordre de 1 à 2 ‰ (+ 1 ‰ dû à la production d’eau métabolique), en considérant que 

les taxons étudiés étaient également des organismes sédentaires. 

- soit à la migration entre deux régions dont l’écart de δ18Osw est de l’ordre de 1 à 2 ‰ 

(migrations latitudinales saisonnières ? Migrations entre des environnements 

pélagiques et néritiques ?). Le comportement migratoire des Ichthyosauria et des 
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Plesiosauria est un sujet assez peu développé dans la littérature, néanmoins, cette 

hypothèse apparaît tout à fait plausible puisque certains de ces organismes étaient 

vraisemblablement capables de nager sur de longues distances (de Buffrénil et Mazin, 

1990 ; Angst et Bardet, 2016 ; Allemand et al., 2017 ; Vincent et al., 2017 ; Gutarra et 

al., 2019). Notons néanmoins que l’écologie des taxons utilisés dans la Figure 98 est à 

l’heure actuelle encore assez peu connue. Il est donc difficile d’admettre que ces taxons 

étaient capables ou non d’effectuer des migrations sur de longues distances. 

Les deux hypothèses formulées ci-dessus reposent sur le fait que les dents d’Ichthyosauria 

et de Plesiosauria minéralisent à température constante. Dans le cas d’un maintien de la 

température corporelle imparfait, les variations de température de minéralisation joueraient 

également un rôle non négligeable dans cette variabilité de 2 à 3 ‰.  

En résumé, il est possible de comparer la composition isotopique de l’oxygène de la 

bioapatite des os et des dents puisque ces deux structures minéralisées enregistrent une période 

de temps de l’ordre de l’année. Pour ce qui est de la variation du δ18Oeau corporelle au cours du 

temps, il semble raisonnable d’estimer que sur une période d’environ un an, la valeur du 

δ18Oeau corporelle des Ichthyosauria et des Plesiosauria variait de l’ordre de 2 à 3 ‰. 

 

6.6.2 Tentative d’interprétation de la variabilité intra-squelettique du δ18Op d’un point de 

vue thermophysiologique 

 

Dans cette section, seules les données issues des cartographies du spécimen 

EMV2005.16.1 d’Elasmosauridae de Saint-Rémy du Val, du spécimen MPV 2010.3.610 

Metriorhynchus aff. superciliosus et des reptiles marins du Membre Slottsmøya sont traitées. 

Les valeurs issues de l’Ichthyosaure de Coulangeron, étant très probablement en partie altérées 

par les processus diagenétiques, ne sont pas traitées d’un point de vue thermophysiologique. 

Pour l’ensemble des spécimens, les données issues des cartographies et la comparaison entre 

les différentes régions squelettiques ne permettent pas, au premier ordre, de caractériser la 

présence d’hétérothermies chez les reptiles marins du Mésozoïque.  

Pour le spécimen MPV 2010.3.610 de Metriorhynchus aff. superciliosus, la gamme de 

valeurs de δ18Op est restreinte (de 19,  à 20,  ‰,V-SMOW ; Δ18Op = 1,0 ‰, V-SMOW) et 

aucune tendance ne semble se dégager en termes de différences de δ18Op entre le crâne, la région 

cervico-dorsale, les côtes et la région caudale (Figures 88 & 91). D’un point de vue 

thermophysiologique, cette gamme restreinte de valeurs de δ18Op souligne un maintien de la 
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température corporelle dans une gamme de l’ordre de 4 à 5 °C en considérant que la 

composition isotopique de l’eau corporelle est constante. 

Pour les spécimens d’Ichthyosauria exploitables (PMO 222.667 & PMO 222.669), bien 

qu’il n’y ait aucune différence significative entre les valeurs de δ18Op entre les différentes 

régions squelettiques, une tendance semble se dégager chez le spécimen PMO 222.667 de 

Kelhauia sp. et le spécimen PMO 222.669 de Palvennia hoybergeti chez qui les dents ont des 

valeurs de δ18Op globalement plus élevées que celles des os composant le squelette et en 

particulier ceux du crâne, la région squelettique la plus proche d’un point de vue anatomique 

(Figure 91). Cette observation pourrait s’expliquer par une différence de température de 

minéralisation au niveau du rostre, mais le nombre réduit de valeurs disponibles pour chacune 

de ces séries d’observation nous oblige à être prudents quant à ces considérations. 

Pour les spécimens de Plesiosauria étudiés, les différences de valeurs de δ18Op entre les 

régions squelettiques ne semblent pas mettre en lumière la présence d’hétérothermies régionales 

que ce soit au niveau des membres, de la queue ou bien de la région cervicale (Figures 87, 90 

& 91). En effet, il n’existe aucune différence significative des valeurs de δ18Op entre les 

différentes régions squelettiques des organismes étudiés hormis chez le spécimen de 

Colymbosaurus svalbardensis (Figure 91). Sur ce dernier spécimen, les éléments squelettiques 

de la partie antérieure du squelette (région dorsale, côtes, membres antérieures gauche et droit) 

ont des valeurs significativement plus élevées (p-value < 0,05 ; test de Mann-Whitney-

Wilcoxon) que celles des éléments squelettiques de la partie postérieure (membres postérieurs 

gauche et droit et vertèbres caudales). Ces différences significatives de δ18Op semblent n’avoir 

aucune réalité biologique en termes de stratégies thermorégulatrices et pourraient être la 

résultante d’un différentiel de préservation entre les éléments squelettiques de la partie 

antérieure et ceux de la partie postérieure du spécimen plus altérés (Figure 80 ; Delsett et al., 

2016). La gamme de valeurs de δ18Op de l’ensemble des éléments squelettique est variable selon 

les spécimens : 1,0 ‰ pour le spécimen EMV2005.16.1 d’Elasmosauridae de Saint-Rémy du 

Val, 1,  ‰ pour le spécimen PMO 212.662 de Cryptoclididae et 2,8 ‰ pour le spécimen PMO 

222.663 de Colymbosaurus svalbardensis (Tableaux 6 & 7). 

 Certaines régions squelettiques des spécimens de Plesiosauria ont été retrouvés en 

connexion anatomique (Vincent et al., 2007 ; Delsett et al., 2016), par conséquent, une 

cartographie précise des membres et de la région cervicale a pu être réalisée. En admettant que 

la signature isotopique originelle du δ18Op est préservée, il semblerait qu’il n’y ait aucune 

relation entre le δ18Op et la position des vertèbres (Figure 99). 
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Figure 99 : A. variabilité du δ18Op des vertèbres cervicales du spécimen PMO 212.662 de Cryptoclididae 

selon la position anatomique au sein de la région cervicale. Les symboles grisés représentent les 

éléments squelettiques disposant de teneurs en carbonates élevées (% wt CO3 > 13,4 %). B. Variabilité 

du δ18Op des vertèbres cervicales du spécimen EMV2005.16.1 d’Elasmosauridae de Saint-Rémy du Val 

selon la position anatomique au sein de la région cervicale. 

 

A propos des membres des Plesiosauria, l’étude ostéo-histologique réalisée par Delsett 

et Hurum (2012) sur plusieurs éléments osseux des membres de deux spécimens de 

Colymbosaurus svalbardensis indique que les os des membres les plus distaux affichent des 

stries de croissance résultant peut-être d'une croissance cyclique. Dans cette étude, il ne semble 

pas qu’il y ait de relation entre les valeurs de δ18Op et la position de l’élément squelettique au 

sein du membre (Figure 100). L’absence de relation, laisse supposer que les différences de 

températures de minéralisation étaient probablement minimes entre les éléments squelettiques 
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proximaux et distaux et que ces stries seraient peut-être dues à la saisonnalité, la migration ou 

l'ontogenèse. 

 

Figure 100 : Variabilité du δ18Op des éléments du membre antérieur gauche du spécimen PMO 212.662 

de Cryptoclididae (A.) et des membres du spécimen PMO 222.663 Colymbosaurus svalbardensis (B.). 

Les symboles grisés en (A.) représentent les éléments squelettiques disposant de teneurs en carbonates 

élevées (%wt CO3 > 13,4 %). 

 

6.6.3 Estimation de la température de minéralisation des dents d’Ichthyosauria 

 

L’émail dentaire est considéré comme le tissu minéralisé le plus robuste face aux 

processus diagenétiques (faible porosité ; Kohn et al., 1999 ; Lee-Thorp et Sponheimer, 2003), 

il est donc possible d’estimer la température de minéralisation et donc la température corporelle 

de l’organisme dont elle est issue. Le gisement où ont été retrouvés les spécimens de Kelhauia 
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sp. et de Palvennia hoybergeti était au Jurassique supérieur à une paléolatitude d’environ 

63 - 66 °N (Torsvik et al., 2012). Ce gisement offre le cadre paléoenvironnemental idéal pour 

caractériser la thermophysiologie des Ichthyosauria puisque si ces organismes sont 

endothermes alors leur température corporelle devrait être nettement plus élevée que celle de 

leur milieu. Il a été estimé qu’à cette latitude et à cette époque, la température océanique des 

masses d’eau profondes était comprise entre 10 et 14 °C (Hammer et al., 2011 ; Letulle et al., 

2022). La composition isotopique de l’eau de mer a, quant à elle, été estimée entre - 4 et - 2 ‰, 

V-SMOW, à partir de la mesure conjointe des « clumped isotopes » et du δ18O de la coquille 

d’invertébrés du Jurassique (Letulle et al., 2022). En appliquant la relation mathématique qui 

lie le δ18Op et la température de Lécuyer et al. (2013), et en prenant un enrichissement en 18O 

de l’eau corporelle compris entre 0 et 1,5 ‰ (voir la section 5.3), la température corporelle 

estimée des deux spécimens d’Ichthyosauria du Membre Slottsmøya est systématiquement 

supérieure à celle du milieu environnant (Tableau 10). Cette observation confirme que les 

Ichthyosauria possédaient une température corporelle élevée et étaient donc capables de 

produire de la chaleur métabolique : ils étaient donc bel et bien endothermes. 

Un cheminement de réflexion identique peut être appliqué pour l’Ichthyosaure de 

Coulangeron pour lequel une dent d’Hypsocormus sp. WAGNER, 1863 (Pachycormidae 

WOODWARD, 1895, Osteichthyes) retrouvée dans les mêmes couches du gisement (~ 30 °N, 

Torsvik et al., 2012) a été analysée et permet de faire une estimation de la température 

océanique de l’époque. La composition isotopique de l’eau de mer à cette latitude au 

Kimméridgien est estimée à environ -1 ‰, V-SMOW, (Letulle et al., 2022). La température 

océanique estimée à partir de l’équation de Lécuyer et al. (2013) et de la valeur de δ18Op mesurée 

de la dent d’Hypsocormus sp. (δ18Op = 18,1 ± 0,2 ‰, V-SMOW) est égale à 31 °C, tandis que la 

température corporelle de l’Ichthyosaure estimée à partir d’une de ses dents (n = 1) et avec 

différents enrichissements aurait été de 31 à 38 °C (Tableau 10).  

Au regard de ces résultats, il semble tout à fait raisonnable de considérer que les 

Ichthyosauria étaient des organismes endothermes. 
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Tableau 10 : Estimation de la température de minéralisation des dents des deux spécimens 

d’Ichthyosauria du Membre Slottsmøya et de l’Ichthyosaure de Coulangeron à partir du δ18Op des dents. 

δ18Osw (‰, V-SMOW)  - 3 ‰  -1 ‰ 

Enrichissement (en ‰)  0 + 0,5 + 1 + 1,5  0 + 0,5 + 1 + 1,5 

Kelhauia sp. 

δ18Op = 14,9 ± 0,2 ‰  (1SEM, n =  ) 

 
37 39 41 44 

     

Palvennia hoybergeti 

δ18Op = 15,7 ± 0,2 ‰ (1SEM, n = 4) 

 
33 36 38 40 

     

Ichthyosaure de Coulangeron 

δ18Op = 18,7 ± 0,2 ‰ (1SD, n = 1) 

 
    

 
31 34 36 38 

 

 

6.6.4 Gamme de température de minéralisation des éléments squelettiques chez les reptiles 

marins du Mésozoïque 

 

Bien que la caractérisation des hétérothermies régionales soit difficile à réaliser à partir 

de la variabilité intra-squelettique des valeurs de δ18Op chez les reptiles marins du Mésozoïque, 

il est possible de raisonner en termes de gamme de température de minéralisation en faisant 

l’hypothèse que les variations en termes temporelles de composition isotopique de l’oxygène 

de l’eau corporelle des reptiles marins est négligeable vis-à-vis du temps de minéralisation de 

l’élément squelettique. Ainsi, une gamme d’environ 10 °C de température de minéralisation est 

obtenue pour les Ichthyosauria et les Plesiosauria, et de l’ordre de 4 à 5 °C chez Metriorhynchus 

aff. superciliosus. Chez les vertébrés actuels marins endothermes, il a été estimé que la gamme 

de température de minéralisation des éléments squelettiques est d’environ 8 °C pour les 

Cetacea, de 10 °C pour le thon rouge de l’Atlantique et de 15 °C pour l’espadon (Séon et al., 

2022) alors que chez les ectothermes elle est estimée à ~10 °C pour les crocodiles (Markwick, 

1998) et les tortues (Dunham et al., 1989). 

En effet, la gamme de température de minéralisation des tissus minéralisés des 

Ichthyosauria et des Plesiosauria indiquerait un maintien de la température corporelle même 

s’il est imparfait au dessus de la température environnementale. En revanche, la gamme 

restreinte de température de minéralisation des os des Metriorhynchidae laisse sous-entendre 

que le maintien de la température corporelle, qu’il soit physiologique ou comportemental aurait 

permis à ces organismes de maintenir une température corporelle plus ou moins constante 

probablement proche de la gamme supérieure des températures environnementales (Figure 71). 

Signalons toutefois, que ces estimations de températures corporelles pour le spécimen de 
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Metriorhynchus aff. superciliosus ne sont fondées que sur les os du squelette axial et qu’il se 

peut que la gamme de température de minéralisation soit plus étendue si les os des membres 

étaient ajoutés. 

Pour conclure, les nouvelles données issues des spécimens d’Ichthyosauria de hautes 

latitudes et l’estimation de la gamme de température de minéralisation des spécimens 

d’Ichthyosauria, de Plesiosauria et de Metriorhynchidae fournissent de nouveaux arguments 

concernant leur stratégie thermorégulatrice respective. Les Ichthyosauria possédaient une 

température corporelle supérieure à celle de leur environnement, cependant la gamme étendue 

(~10 °C) de température de minéralisation des éléments squelettiques laisse supposer que le 

maintien de la température corporelle n’était probablement pas optimal : il pourrait donc s’agir 

d’organismes endothermes poïkilothermes à l’image des thons actuels. Pour les Plesiosauria, 

l’absence de dents analysés au cours de ce travail ne permet pas d’être aussi affirmatif que pour 

les Ichthyosauria, mais au regard des données et de l’écologie de ces organismes il semble 

raisonnable de penser que leur stratégie thermorégulatrice était proche de celle des 

Ichthyosauria. Les Metriorhynchidae ont quant à eux une température estimée proche de celle 

de leur environnement suite aux nouvelles estimations d’enrichissement en 18O de leur eau 

corporelle (voir la section 5.4). De plus, la gamme de température semblerait, contrairement 

aux Ichthyosauria et aux Plesiosauria, restreinte comme les crocodiles et les tortues marines 

actuels : une stratégie thermorégulatrice ectotherme poïkilotherme pourrait donc leur être 

attribuée. Ces hypothèses concernant la thermorégulation des Ichthyosauria, des Plesiosauria et 

des Metriorhynchidae formulées à partir de la géochimie isotopique seraient cohérentes avec 

les travaux ostéo-histologiques publiés précédemment. 

 

 

6.7 Utilisation des reptiles marins du Mésozoïque comme traceurs du δ18Osw 

des océans du Mésozoïque 

 

La compilation et l’acquisition de nouvelles données de δ18Op de restes isolés 

d’Ichthyosauria et de Plesiosauria de gisements d’âge et de localité variés permettent d’étudier 

la variabilité du δ18Op des reptiles marins du Mésozoïque selon un transect latitudinal (Figure 

101A ; Anderson et al., 1994 ; Bernard et al., 2010 ; Wierzbowski et al., 2019 ; Séon et al., 

2020 ; Leuzinger et al., 2022 ; P. Vincent, données non-publiées). Mentionnons toutefois que 

les interprétations réaliser dans la section ci-dessous sont à considérer avec précautions puisque 
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les gisements ne sont pas tous contemporains (Tableau A11 des Annexes pour plus de détails 

concernant les âges).  

En faisant l’hypothèse que les valeurs de δ18Op des Ichthyosauria, des Plesiosauria et 

des Metriorhynchidae est un bon traceur des variations des valeurs de δ18Osw et selon les 

mécanismes et les processus physiques qui entrainent des gradients de δ18Osw dans les océans 

(voir la section 3.2.2), il est attendu que : 

- les valeurs de δ18Op des reptiles marins de basses latitudes soient supérieures à celles 

des reptiles marins de hautes ;  

- les valeurs de δ18Op des reptiles marins vivant dans des environnements restreints, 

soumis à l’apport d’eau douce, soient inférieures à celles des reptiles marins vivant dans 

les environnements ouverts de mêmes latitudes.  

Lorsque l’on compile les valeurs de δ18Op des reptiles marins en fonction de la 

paléolatitudes des gisements dans lesquels leurs restes ont été retrouvés, on observe au premier 

ordre que les valeurs de δ18Op des restes squelettiques et dentaires d’Ichthyosauria et de 

Plesiosauria de basses latitudes sont plus élevées d’environ 4 ‰ par rapport à celles mesurées 

sur les restes minéralisés de spéciments de hautes latitudes au Jurassique dans l’hémisphère 

nord (Figure 101A). On observe également une certaine variabilité au niveau des valeurs de 

δ18Op à une paléolatitude donnée comme par exemple à environ 30°N où les valeurs de δ18Op 

de dents et d’os d’Ichthyosauria d’Holzmaden en Allemagne sont nettement inférieures aux 

valeurs mesurées sur des spécimens d’autres gisements. 
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Figure 101 : A. Composition isotopique de l’oxygène du groupement phosphate de la bioapatite des 

Ichthyosauria et des Plesiosauria en fonction de la paléolatitude. En B. et C. sont respectivement 

représentées les données des Ichthyosauria et des Plesiosauria. Les points violets correspondent aux 

reptiles marins du Trias, les points bleus aux reptiles marins du Jurassique et les points verts aux reptiles 

marins du Crétacé. Les symboles aux bordures grises correspondent aux données issues de gisements 

de l’hémisphère sud. Les données de δ18Op utilisées sont issues de cette étude ainsi que des études de 

Anderson et al. (1994), Bernard et al. (2010), Séon et al. (2020) et Leuzinger et al. (2022). 

 

L’environnement de dépôt du gisement d’Holzmaden est connu pour être un 

environnement restreint et impacté par des apports réguliers et importants d’eau douce (Röhl et 

al., 2001 ; Beardmore et al., 2012). L’apport d’eau douce conduit à un décalage des valeurs de 

δ18Osw vers des valeurs plus négatives et qui semble être enregistrée dans la bioapatite des dents 

et des os de Stenopterygius quadriscissus QUENSTEDT, 1856 avec des valeurs δ18Op plus basses 

(P. Vincent, données non-publiées), que celles enregistrées par des organismes de 

paléolatitudes identiques. Le parallèle entre les gisements du Toarcien de la Carrière de Vauroin 

à Cures (Sarthe, France) et d’Holzmaden (Allemagne) offrent l’opportunité de déterminer à 

quel point les valeurs de δ18Op des Ichthyosauria peuvent être un excellent biotraceur des 

variations de δ18Osw. En effet, ces deux gisements toarciens étaient approximativement à la 

même paléolatitude (~ 30 °N). Le δ18Osw de la Carrière de Vauroin a été estimé à 1,05 ± 1,08 ‰, 

V-SMOW à partir de la mesure couplée des « clumped isotopes » et du δ18O de coquilles de 

brachiopodes (Letulle et al., in prep), mais celui-ci serait très probablement surestimé et d’après 

les auteurs le δ18Osw devait plutôt être proche de 0 ‰. Les mesures réalisées sur des vertèbres 

et des fragments de côtes d’Ichthyosauria de la Carrière de Vauroin indiquent un δ18Op de 
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18,4 ± 0,2 ‰, V-SMOW (1SEM, n = 6). Ces valeurs de δ18Op sont 2 à 3 ‰ supérieures à celles 

obtenues pour les deux spécimens adultes de Stenopterygius quadriscissus d’Holzmaden (P. 

Vincent, données non-publiées). Ainsi, en estimant que la température corporelle des 

spéciments d’Ichthyosauria de la Carrière de Vauroin et d’Holzmaden et que leurs valeurs de 

δ18Oeau corporelle étaient proches, la différence de δ18Op est le reflet d’une différence de 2 à 3 ‰ 

de δ18Osw entre les deux gisements. En prenant un δ18Osw entre -3 et -2 ‰ pour le gisement 

d’Holzmaden (0‰ de la Carrière de Vauroin – le décalage observé entre les valeurs de δ18Op 

des spécimens d’Ichthyosauria de chaque gisement) et en utilisant les données de δ18Op 

d’Osteichthyes retrouvés en association avec les Stenopterygius quadriscissus (~ 16,4 ‰, V-

SMOW, P. Vincent, données non-publiées), la température de l’eau à l’époque est estimée entre 

30 et 35 °C. Ces valeurs sont relativement proches des estimations de température réalisées par 

un autre proxy de température, le TEX86, un proxy de température organique (entre 25 et 35 °C, 

Ruebsam et al., 2020). 

Les valeurs de δ18Op des dents de Plesiosauria du Crétacé d’Antarctique mesurées par 

Leuzinger et al. (2022) semblent indiquer peu de différences entre les valeurs de δ18Op de 

reptiles marins de basses et de hautes latitudes (Figure 101C). Plusieurs éléments pourraient 

expliquer ces différences comme la localité (comparaison entre l’hémisphère sud et nord) ou la 

présence d’un gradient latitudinal de δ18Osw plus faible au Crétacé supérieur par rapport au 

Jurassique supérieur. Cette hypothèse n’est pas abérrante puisqu’actuellement les gradients 

latitudinaux de δ18Osw sont très différents entre l’hémisphère nord et l’hémisphère sud (Letulle 

et al., 2022). L’acquisition de nouvelles données est nécessaire pour compléter le corpus de 

disponibles et ainsi définir si les valeurs de δ18Op des restes dentaires et osseux de Plesiosauria 

sont de bons traceurs des variations des valeurs de δ18Osw. 

Enfin, la variabilité des valeurs de δ18Op des Metriorhynchidae selon la paléolatitude ne 

peut être étudiée avec la compilation et l’ajout des nouvelles données présentées dans ce travail 

compte tenu du nombre trop faible de valeurs. Néanmoins, quelques propositions d’utilisation 

de ces organismes en tant que traceurs du δ18Osw peuvent être formulées. Les nouvelles données 

fournies au cours de ce travail de thèse sur l’enrichissement en 18O de l’eau corporelle des 

reptiles marins du Mésozoïque et les nouvelles estimations de températures corporelles, 

semblent indiquer que la minéralisation des éléments squelettiques, du moins du crâne et du 

squelette axial des Metriorhynchidae, a lieu dans une gamme restreinte de température. Il est 

donc raisonnable de supposer que les variations de δ18Op de Metriorhynchidae entre des 

gisements de localités différentes seraient la résultante de différences du δ18Osw des masses 

d’eau dans lesquelles vivaient ces organismes, à condition que tous les Metriorhynchidae 
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possédaient la même stratégie thermorégulatrice. De ce point de vue, les Metriorhynchidae 

pourraient également être de bons traceurs de la composition isotopique de l’oxygène des 

masses d’eau européennes au Jurassique où ils sont retrouvés de façon importante. Des travaux 

portant sur le sujet dans les années à venir permettront de tester cette nouvelle hypothèse. 

 

 

6.8 Conclusions  

 

En conclusion, la variabilité spatiale intra-squelettique du δ18Op étudiée chez plusieurs 

spécimens de reptiles marins du Mésozoïque (quatre spécimens d’Ichthyosauria, trois 

spécimens de Plesiosauria et un spécimen de Metriorhynchidae) ne permet pas de caractériser 

les hétérothermies régionales chez ces organismes. Soit ceci est la preuve que les reptiles marins 

n’en possédaient pas, soit cette incapacité est la conséquence du manque d’informations 

concernant l’écologie et les migrations (latitudinales ou de l’océan ouvert vers les 

environnements estuariens) ainsi qu’à l’évaluation de l’impact des processus diagenétiques sur 

la composition isotopique originelle de l’oxygène de la bioapatite. Malgré cela, les estimations 

de température corporelle réalisées à partir des dents de spécimens d’Ichthyosauria de hautes 

latitudes permettent d’affirmer que ces organismes possédaient bel et bien des températures 

corporelles supérieures à celles de leur milieu de vie. Ils étaient donc très probablement 

endothermes. Pour les Plesiosauria, il semblerait qu’ils aient également été endothermes bien 

que cela n’a pas pu être démontrée de façon claire dans ce travail à cause de l’absence de 

données de δ18Op de dents de spécimens de hautes latitudes. De plus, au regard des 

cartographies et des gammes de températures de minéralisation des os, le maintien de la 

température corporelle chez les Ichthyosauria et les Plesiosauria ne semble pas optimal 

contrairement aux Metriorhynchidae qui auraient pu réguler leur température corporelle soit 

par des processus physiologiques soit par une régulation comportementale. 

Enfin, les valeurs de δ18Op des restes dentaires et osseux d’Ichthyosauria semblent 

enregistrer les variations latitudinales et locales de δ18Osw. Elles apparaissent donc comme de 

bons traceurs des variations spatiales et temporelles de la composition isotopique de l’oxygène 

des océans du Mésozoïque. Toutefois, les signaux liés à la physiologie et à l’environnement 

étant difficile à découpler, il n’est pas possible de déterminer à partir seulement d’une valeur 

de δ18Op d’Ichthyosauria, une estimation robuste de la valeur du δ18Osw local. Pour les 

Plesiosauria, l’acquisition de nouvelles données de δ18Op de restes dentaires et osseux provenant 
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d’organismes de haute latitude (entre 40° et 60 °N) permettrait d’évaluer le potentiel de leurs 

valeurs en δ18Op en tant que traceurs des variations spatio-temporelles du δ18Osw. 
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Conclusion générale et perspectives  

 

La composition isotopique de l’oxygène de la bioapatite (δ18Op) des vertébrés marins 

est depuis plusieurs décennies utilisée comme un proxy des variations des paramètres 

océaniques tels que la température et la composition isotopique de l’eau des océans (δ18Osw). 

Ce biomarqueur fournit d’importantes informations sur la dynamique des océans du passé et 

constitue une archive précieuse pour la compréhension du réchauffement climatique actuel et 

ses conséquences sur le climat ainsi que la biodiversité. Grâce à l’étude du cycle de l’oxygène 

chez les vertébrés marins actuels, et l’étude de la variabilité intra-squelettique du δ18Op chez les 

vertébrés marins actuels et fossiles, ce travail de thèse a permis d’apporter de nouvelles données 

sur l’impact des stratégies thermorégulatrices sur l’homogénéité du δ18Op à l’échelle intra-

squelettique et ses implications sur l’estimation des paramètres physico-chimiques tels que la 

température et la composition isotopique de l’oxygène de l’eau des océans. 

La réalisation de cartographies isotopiques de six spécimens de vertébrés marins actuels 

(trois spécimens de Cetacea, deux spéciments d’Osteichthyes et un spécimen de Pinnipedia) 

ayant des stratégies thermorégulatrices différentes, a révélé que la variabilité intra-squelettique 

du δ18Op était calquée sur les hétérothermies régionales connues chez ces organismes grâce aux 

méthodes traditionnelles de thermométrie. Ce résultat, constituant le résultat majeur de ce 

travail de thèse, ouvre de nouvelles perspectives quant à la détermination des stratégies de 

thermorégulation des vertébrés marins actuels pour lesquels les méthodes classiques de mesure 

de la température corporelle sont difficilement applicables ; mais aussi concernant la 

détermination des stratégies thermorégulatrices des vertébrés disparus puisque la composition 

isotopique de l'oxygène du phosphate de la bioapatite peut être conservée dans les archives 

fossiles en raison de sa bonne résistance aux processus chimiques qui ont lieu lors de 

l'enfouissement et de la fossilisation.  

Ensuite, l’étude de la composition isotopique de l’oxygène de fluides corporels de 

vertébrés marins (tortues caouannes, grands dauphins communs et orques) a permis d’éclaircir 

le lien existant entre les valeurs de δ18Oeau corporelle et δ18Osw chez les vertébrés aquatiques à 

respiration pulmonaire en démontrant que les stratégies utilisées par ces organismes pour 

maintenir leur équilibre hydrique jouait un rôle prépondérant. La présence de glandes à sels et 

la composition lipidique de l’alimentation sont des paramètres importants à prendre en compte 

au même titre que le taux métabolique pour expliquer l’enrichissement en 18O de l’eau 

corporelle observé chez certains vertébrés marins par rapport à l’eau dans laquelle ils vivent. 
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Cette conclusion a, dans un second temps, impliqué une reconsidération des valeurs 

d’enrichissement en 18O de l’eau corporelle des reptiles marins du Mésozoïque. En effet, il a 

fréquemment été admis que les reptiles marins du Mésozoïque possédaient un enrichissement 

de 2 ‰. Cette valeur, au regard de leur adaptation physiologique au milieu marin (e.g. glandes 

à sels) et de leur régime alimentaire, est très probablement surestimée et serait plutôt de l’ordre 

de 1 ‰. Ainsi, de nouvelles estimations de températures corporelles pour les Ichthyosauria 

(31 °C à 36 °C), les Plesiosauria (27 °C à 38 °C) et les Metriorhynchidae (25 °C à 32 °C) ont 

été proposées au cours de ce travail. Ces estimations sont environ 4 à 5 °C inférieures à celles 

précédemment estimées mais restent, pour les Ichthyosauria et les Plesiosauria, supérieures à 

celle du milieu dans lequel ces organismes évoluaient, témoignant de leur caractère endotherme. 

En revanche, avec ces nouvelles estimations de températures corporelles, les Metriorhynchidae 

auraient très probablement eu une température corporelle proche de celle de leur milieu et 

seraient plutôt ectothermes. Une meilleure connaissance concernant le développement et le 

fonctionnement des glandes à sels chez les Ichthyosauria et les Plesiosauria pourrait permettre 

d’affiner les estimations de l’enrichissement en 18O de leur eau corporelle par rapport à l’eau 

environnante et, de ce fait, améliorer les estimations de température corporelle de ces 

organismes. 

La variabilité intra-squelettique du δ18Op de huit reptiles marins du Mésozoïque sub-

complets (quatre spécimen d’Ichthyosauria, trois spécimens de Plesiosauria et un spécimen de 

Metriorhynchus aff. superciliosus) a été étudié afin de déterminer la distribution de leur 

température corporelle et localiser les éventuelles hétérothermies régionales présentes chez ces 

organismes. Les conclusions issues de cette étude sont nettement moins claires que celles de 

l’étude portant sur les vertébrés marins actuels pour plusieurs raisons. La première est due à la 

présence de processus diagenétiques qui semblent impacter les éléments squelettiques de façon 

différente selon leur porosité. La seconde est liée à la difficulté encore actuelle à découpler le 

signal physiologique du signal environnemental à cause du manque d’informations concernant 

les comportements migratoires (latitudinaux ou entre océan ouvert et environnements plus 

restreints proche des côtes) des Ichthyosauria et des Plesiosauria. Cet axe de recherche 

permettrait d’avoir une idée de la gamme de δ18Osw rencontrée au cours de la vie de l’animal et 

pourrait apporter de nouveaux éléments de réponse à propos de la variabilité intra-squelettique 

des valeurs de δ18Op chez les reptiles marins du Mésozoïque. Bien que la caractérisation des 

hétérothermies régionales soit compliquée à réaliser chez les reptiles marins du Mésozoïque, il 

est très probable que les Ichthyosauria et les Plesiosauria aient été endothermes et les 

Metriorhynchidae ectothermes. L’estimation de la gamme de température de minéralisation 
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réalisée grâce aux cartographies laisse supposer que les Ichthyosauria et les Plesiosauria ne 

régulaient probablement pas leur température corporelle de façon optimale (poïkilothermes ?), 

tandis qu’au contraire les Metriorhynchidae semblaient posséder un bon contrôle. 

Concernant la reconstitution des paramètres océaniques, la variabilité spatiale intra-

squelettique des valeurs de δ18Op, causée par la présence d’hétérothermies régionales ou à la 

période d’incorporation du signal isotopique de l’oxygène au cours de la vie de l’animal, 

possède un impact non négligeable sur l’estimation des paramètres océaniques tels que la 

température et le δ18Osw. En effet, l’utilisation des dents et des éléments osseux du squelette 

appendiculaire des Cetacea entraîne une surestimation du δ18Osw, tandis que l’utilisation des 

éléments squelettiques proches des organes producteurs de chaleur chez les Osteichthyens 

endothermes poïkilothermes comme le thon rouge de l’Atlantique ou l’espadon surestime les 

températures océaniques. Ainsi, en fonction du paramètre océanique visant à être estimé, 

l’élément squelettique sur lequel le δ18Op est mesuré doit être sélectionné de façon judicieuse 

en fonction de sa température de minéralisation et de sa période d’enregistrement.  

Enfin, la compilation et l’acquisition de nouvelles valeurs de δ18Op d’Ichthyosauria et 

de Plesiosauria de gisements d’âges et de localités variés a permis de mettre en lumière le réel 

potentiel des Ichthyosauria et vraisemblablement des Plesiosauria pour retracer les variations 

de valeurs du δ18Osw des océans du Mésozoïque. Cependant, pour réaliser des estimations 

robustes du δ18Osw des océans du Mésozoïque, il nécessaire de démêler les signaux 

physiologiques et environnementaux contenus dans la composition isotopique de l’oxygène de 

la bioapatite chez ces organismes. Pour parvenir à découpler ces deux signaux enregistrés au 

sein de la signature isotopique de l’oxygène de la bioapatite des vertébrés, la mesure conjointe 

des clumped isotopes (Δ47), qui permet d’avoir une estimation de la température de 

minéralisation de la bioapatite et donc de la température corporelle (Eagle et al., 2010) et du 

δ18Op semble être une solution prometteuse. Idéalement, ces mesures sont à réaliser sur l’émail 

dentaire puisque ce tissu minéralisé est considéré comme le tissu le plus robuste face au 

processus diagénétiques. Une collaboration est actuellement en cours et les résultats 

permettront, s’ils sont positifs, de mieux contraindre la relation existante entre le δ18Op de la 

bioapatite et le δ
18Ow de l’eau environnementale.  
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Annexes 

Tableau A1: Eléments squelettiques échantillonnés dans les précédents travaux sur la variabilité intra-

squelettique du δ18Op chez les vertébrés actuels. 

Taxon  Écologie Statut Élé. Sq. échantillonnés Références 

Alligator mississippiensis Semi-aq. Captifs maintenus à 

32 ± 2 °C 

Vertèbre thoracique Stoskopf et al., 2001 

 Vertèbre lombaire 

 Vertèbre caudale (x 2) 

 Humérus 

 Fémur 

 Tibia 

 Métatarses / Phalanges 

Alligator mississippiensis Semi-aq. Sauvage, Nord de la 

Floride (États-Unis) 

Vertèbre thoracique Stoskopf et al., 2001 

 Vertèbre lombaire 

 Vertèbre caudale (x 2) 

 Humérus 

 Fémur 

 Tibia 

 Métatarses / Phalanges 

Caretta caretta Aquatique Sauvage Scapula Coulson et al., 2008 

  Humérus 

  Radius 

  Métacarpe II 

Caretta caretta Aquatique Sauvage Plaque pleurale Coulson et al., 2008 

  Plaque suprapygale 

  Radius 

  Phalange 

Dermochelys coriacea Aquatique Sauvage Carapace Coulson et al., 2008 

  Humérus 

  Métacarpes (x 2) 

Chelonia mydas Aquatique Sauvage Scapula Coulson et al., 2008 

  Humérus 

  Radius 

Loxodonta africanus 
Terrestre 

Captif, North Carolina 

Zoo 
Vertèbre lombaire 

Missel, 2004 

  Vertèbre caudale 

  Côte 

  Fémur 

  Tibia 

  Métatarse II 

Struthio camelus Terrestre Captif, North 

Carolina State Univ. 

School of Veterinary 

Medicine 

Dentaire Missel, 2004 

 Palatin 

 Vertèbre cervicale 

 Vertèbre dorsale 

 Ulna 

 Fémur 

 Tibia 

 Métatarse 

 Phalange 
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Faisan Terrestre Sauvage, Iowa (États-

Unis) 

Vertèbre Barrick, 1998 

  Furcula 

  Coracoïd 

  Humérus 

  Ulna 

  Fémur 

  Tibiotarsus 

Rangifer tarandus Terrestre 
Sauvage, Iowa (États-

Unis) 
Vertèbre 

Barrick, 1998 

   Côte 

   Tibia 
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Tableau A2 : Composition isotopique de l’oxygène du groupement phosphate (δ18Op) de la bioapatite 

des éléments squelettiques du spécimen d’Elasmosauridae de Saint Rémy du Val (EMV2005.16.1). 

#Echantillon Elément squelettique Région squelettique 

δ18Op (‰, V-

SMOW) 

Moy. SD N 

      

EL1 Côte Côte 18,3 0,1 5 

EL2 Humérus 
Squelette 

appendiculaire 
18,5 0,0 5 

EL3 Humérus 
Squelette 

appendiculaire 
18,3 0,1 4 

EL4 « 1ère » vertèbre cervicale  Région cervicale 18,3 0,1 5 

EL5 « 2nde » vertèbre cervicale  Région cervicale 17,9 0,1 5 

EL6 « 3ème » vertèbre cervicale Région cervicale 18,4 0,1 5 

EL7 « 9ème » vertèbre cervicale Région cervicale 18,4 0,1 5 

EL8 « 13ème » vertèbre cervicale Région cervicale 18,4 0,2 5 

EL9 « 16ème » vertèbre cervicale Région cervicale  18,1 0,2 5 

EL10 « 2nde » vertèbre pectorale Région dorsale  18,2 0,1 5 

EL11 « 3ème » vertèbre dorsale Région dorsale  17,5 0,1 2 

EL12 « 6ème » vertèbre dorsale Région dorsale  18,1 0,1 5 

EL13 « 9ème » vertèbre dorsale Région dorsale  18,4 0,1 5 

EL14 « 14ème » vertèbre dorsale Région dorsale  18,1 0,0 5 

EL15 « 2nde » vertèbre sacrée Région dorsale  18,1 0,1 5 

EL16 « 5ème » vertèbre caudale Région caudale  18,2 0,2 5 

EL17 « 6ème » vertèbre caudale Région caudale  18,2 0,1 5 

EL18 « 7ème » vertèbre caudale Région caudale  17,8 0,2 5 

EL19 « 8ème » vertèbre caudale Région caudale  18,1 0,2 4 

EL20 « 9ème » vertèbre caudale Région caudale  18,0 0,1 3 

EL21 « 10ème » vertèbre caudale Région caudale  17,6 0,1 4 

EL22 « 11ème » vertèbre caudale Région caudale  18,5 0,4 4 
      

  Min. δ18Op 17,5   

  Max. δ18Op 18,5   

  Moy. δ18Op 18,2 0,3  

  Δδ18Op 1,0  

  Mid-range 18,0  
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Tableau A3 : Composition isotopique de l’oxygène du groupement phosphate (δ18Op) de la bioapatite des éléments squelettiques du spécimen de Metriorhynchus 

aff. superciliosus (MPV 2010.3.610). 

# Echantillon Elément squelettique Localisation du prélèvement 
Région 

squelettique 

δ18Op (‰, V-SMOW) 

Moyenne SD N 

M1 Maxillaire  Crâne 19,7 0,2 4 

M2 Mandibule  Crâne 19,9 0,1 5 

M3 Squamosal  Crâne 19,4 0,2 4 

M4 Côte indet.  Côtes 19,3 0,2 4 

M5 Côte dorsale  Côtes 19,9 0,2 4 

M6 Côte dorsale  Côtes 19,9 0,1 5 

M7 Ischion droit  Région dorsale 20,2 0,3 5 

M8 Axis Pleurocentre Région cervicale 20,0 0,2 4 

M9 «2nde» vertèbre dorsale Centrum, face latérale droite Région dorsale 20,2 0,1 5 

M10 «5ème» vertèbre dorsale Centrum, face latérale droite Région dorsale 20,2 0,2 3 

M11 «13ème» vertèbre dorsale Centrum, face latérale droite Région dorsale 20,1 0,3 5 

M12 1ère vertèbre sacrée Centrum, face latérale gauche Région dorsale 19,8 0,2 5 

M13 1ère vertèbre caudale Centrum, face ventrale Région caudale 19,9 0,3 5 

M14 7ème vertèbre caudale Centrum, face ventrale Région caudale 19,9 0,1 5 

M15 14ème vertèbre caudale Centrum, face latérale droite Région caudale 20,0 0,2 5 

M16 23ème vertèbre caudale Centrum, face latérale droite Région caudale 20,1 0,1 5 

M17 Vertèbre caudale distale Centrum, face latérale droite Région caudale 19,9 0,1 5 

M18 3ème vertèbre cervicale Centrum, face latérale droite Région cervicale 19,7 0,1 4 

M19 3ème vertèbre cervicale Centrum, face latérale droite Région cervicale 20,3 0,2 5 

M21 Os de la ceinture pelvienne indet.  Région dorsale 19,3 0,1 5 

  Min. δ18Op  19,3   

  Max. δ18Op 
 20,3   

  Moy. δ18Op / SEM  19,9 0,3  

  Δδ18Op 
 1,1   

  Mid-range  19,8   
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Tableau A4 : Compositions isotopiques de l’oxygène et du carbone de la bioapatite des éléments squelettiques de l’Ichthyosaure de Coulangeron. 

Coll. 

N° 

# Ech. 

  

Elément 

squelettique 

  

Infos sup. 
Région 

Sque. 

δ18Op (‰, V-SMOW)  δ18Oc (‰, V-SMOW)  δ18Oc (‰, V-PDB)  δ13Cc (‰, V-

PDB) 

Moy. SD N 

 

Moy. SD N 

 

Moy. SD N 

 

Moy. SD N    

                    

299 ICK1 
Vert. dorsale 

postérieure 
 Dorsale 18,3 0,3 3             

302 ICK2 
Vert. caudale 

antérieure 
 Dorsale 19,4 0,1 3             

305 ICK3 
Vert. dorsale 

antérieure 
 Dorsale 19,6 0,2 4             

307 ICK4 
Vert. dorsale 

postérieure 
 Dorsale 19,2 0,3 3  25,7 0,20 3  -5,03 0,2 3  -1,84 0,26 3 

310 ICK5 
Vert. dorsale 

antérieure 
 Dorsale 19,7 0,3 4  24,1 0,37 3  -6,58 0,37 3  -5,89 0,6 3 

311 ICK6 
Vert. dorsale 

antérieure 
 Dorsale 19,9 0,3 4  25,5 0,05 3  -5,22 0,05 3  -2,89 0,42 3 

312 ICK7 Vert. dorsale Mid-dorsale Dorsale 20,2 0,2 4  25,5 0,22 3  -5,24 0,22 3  -1,56 0,04 3 

315 ICK8 Vert. dorsale Mid-dorsale Dorsale 16,1 0,7 4  26,1 0,11 2  -4,72 0,11 2  -1,74 0,07 2 

313 ICK9 
Vert. caudale 

antérieure 
 Caudale 17,5 0,2 5             

333 ICK10 
Vert. dorsale 

postérieure 
 Dorsale 17,6 0,2 5             
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338 ICK11 
Vert. dorsale 

antérieure 

Transition 

cervicale-

dorsale 

Dorsale 17,5 0,1 5  25,1 0,10 3  -5,65 0,1 3  -5,66 0,09 3 

339 ICK12 
Vert. dorsale 

antérieure 

Transition 

cervicale-

dorsale 

Dorsale 17,5 0,2 4             

341 ICK13 Vert. caudale  Caudale 17,5 0,2 5  25,1 0,01 2  -5,65 0,01 2  -3,59 0,32 2 

343 ICK14 Vert. caudale 
Plus distale 

que ICK13 
Caudale 17,4 0,1 3  25,1 0,10 2  -5,65 0,1 2  -6,48 0,01 2 

344 ICK15 Vert. caudale 
Plus distale 

que ICK14 
Caudale 17,4 0,1 4             

 
ICK16 Côte  Côtes 17,6 0,2 5             

 
ICK17 Côte  Côtes 19,3 0,3 3  27,0 0,22 3  -3,83 0,22 3  -8,56 0,01 3 

 
ICK18 Côte  Côtes 17,5 0,2 3             

 
ICK19 Nasal droit 

Partie 

proximale 
Crâne 17,7 0,1 5  27,4 0,40 3  -3,43 0,4 3  -8,39 0,14 3 

 
ICK20 Dentaire droit 

Partie 

proximale 
Crâne 17,6 0,1 5             

 
ICK21 

Coracoïde 

gauche 
 Dorsale 17,9 0,1 5  27,2 0,23 3  -3,62 0,23 3  -8,41 0,02 3 

 
ICK22 

Humérus 

gauche 
 Membre 17,8 0,2 4             

 
ICK23 

Radius 

gauche 
 Membre 18,1 0,1 5  26,3 0,10 2  -4,51 0,1 2  -8,54 0,04 2 

 
ICK24 Ulna gauche  Membre 18,1 0,1 4             



473 | P a g e  

 

 
ICK25 

Phalange 

proximale 
 Membre                

 
ICK26 

Phalange 

proximale 
 Membre 18,0 0,1 3             

 
ICK27 

Phalange 

intermédiaire 
 Membre 17,9 0,1 4             

 
ICK28 

Phalange 

intermédiaire 
 Membre 18,0 0,1 5  26,5 0,28 3  -4,33 0,28 3  -8,00 0,05 3 

 
ICK29 

Phalange 

distale 
 Membre 18,1 0,1 5             

 
ICK30 

Phalange 

distale 
 Membre 18,5 0,2 5  25,7 0,12 3  -5,09 0,12 3  -7,45 0,37 3 

 
ICK31 

Phalange 

intermédiaire? 
 Membre 18,3 0,2 5  26,5 0,15 3  -4,31 0,15 3  -1,65 0,14 3 

 
ICK32 

Phalange 

intermédiaire? 
 Membre 18,3 0,1 5  25,4 - 1  -5,38 - 1  -4,43 - 1 

 
ICK33 

Phalange 

intermédiaire? 
 Membre 18,0 0,1 4  28,2 0,05 2  -2,63 0,05 2  -7,59 0,04 2 

 
ICK34 

Angulaire 

gauche 

Partie 

proximale 
Crâne 17,7 0,2 5  26,7 0,18 3  -4,08 0,18 3  -4,16 0,28 3 

 
ICK35 

Dentaire 

gauche 
Partie distale Crâne 18,2 0,2 5  27,5 0,20 3  -3,33 0,2 3  -8,46 0,01 3 

 
ICK36 Dent 

Sur le 

prémaxillaire 
Crâne 18,3 0,2 4  28,3 0,23 3  -2,56 0,23 3  -8,18 0,26 3 

 
ICK37 Dent 

Hypscormus 

sp. associée 
 18,1 0,2 5  27,3 0,17 3  -3,53 0,17 3  -4,27 0,15 3 

 
ICK38 

Prémaxillaire 

gauche 
 Crâne 18,2 0,2 4  28,2 0,31 3  -2,61 0,31 3  -8,19 0,15 3 
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  Min.  16,1    24,1        -8,6   

 
  Max.  20,2    28,3        -1,6   

 
  Moy. / SEM  18,2 0,8   26,4        -5,7   

 
  Δ  4,1    4,1        7,0   

 
  Mid-range  18,1    26,2        -5,1   
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Tableau A5 : Teneur en carbonates (%wt CO ) des éléments squelettiques de l’Ichthyosaure de 

Coulangeron. 

Coll. 

N° 

# 

Echantillon 
Elément squelettique 

%wt CO3 

Moyenne SD N 
   

      

307 ICK4 Vert. dorsale postérieure 24 2 3 

310 ICK5 Vert. dorsale antérieure 16 1 3 

311 ICK6 Vert. dorsale antérieure 21 1 3 

312 ICK7 Vert. dorsale 32 1 3 

315 ICK8 Vert. dorsale 31 2 2 

338 ICK11 Vert. dorsale antérieure 12 1 3 

341 ICK13 Vert. caudale 21 3 2 

343 ICK14 Vert. caudale 11 0 3 

 ICK17 Côte 9 0 3 

 ICK19 Nasal droit 3 0 3 

 ICK21 Coracoïde gauche 7 0 3 

 ICK23 Radius gauche 8 0 2 

 ICK28 Phalange intermédiaire 9 0 3 

 ICK30 Phalange distale 9 0 3 

 ICK31 Phalange intermédiaire ? 40 3 3 

 ICK32 Phalange intermédiaire ? 16 - 1 

 ICK33 Phalange intermédiaire ? 5 1 2 

 ICK34 Angulaire gauche 13 1 3 

 ICK35 Dentaire gauche 6 0 3 

 ICK36 Dent 4 0 3 

 ICK38 Prémaxillaire gauche 4 0 3 

      

  Min. 3   

  Max. 40   

  Moy. / SEM 14 10  

  Δ 37   

  Mid-range 21   
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Tableau A6 : Composition isotopique de l’oxygène du groupement phosphate (δ18Op) de la bioapatite des éléments squelettiques du spécimen de Kelhauia nui 

(PMO 222.655). 

# Echantillon Element squelettique 
Informations 

supplémentaires 
Région squelettique 

δ18Op (‰, V-SMOW) 

Moy. SD N 

       

Mi1 
Fragment de vertèbre 

présacrée 
Approximativement la 5ème Dorsale 13,1 0,3 5 

Mi2 
Fragment de vertèbre 

présacrée 
Approximativement la 6ème Dorsale    

Mi3 
Fragment de vertèbre 

présacrée 
Approximativement la 7ème Dorsale 15,6 0,1 4 

Mi4 
Fragment de vertèbre 

présacrée 
Approximativement la 8ème Dorsale 15,7 0,2 5 

Mi5 
Fragment de vertèbre 

présacrée 
Approximativement la 16ème Dorsale 15,3 0,1 2 

Mi6 
Fragment de vertèbre 

présacrée 
Approximativement la 17ème Dorsale    

Mi7 
Fragment de vertèbre 

présacrée 
Approximativement la 18ème Dorsale    

Mi8 
Fragment de vertèbre 

présacrée 
Approximativement la 29ème Dorsale 14,4 0,0 2 

Mi9 
Fragment de vertèbre 

présacrée 
Approximativement la 39ème Dorsale    

Mi10 Humérus droit  Membre    

Mi11 Radius ?  Membre 14,9 0,1 5 

Mi12 Os du membre  Membre    

Mi13 Os du membre  Membre    

Mi14 Vertèbre caudale Proche du sacrum Caudale    

Mi15 Vertèbre caudale Approximativement la 54ème Caudale 14,8 0,1 4 

Mi16 Vertèbre caudale Approximativement la 55ème Caudale    
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Mi17 Vertèbre caudale Approximativement la 56ème Caudale    

Mi18 Vertèbre caudale 
Approximativement la 71ème, probablement 

post-flexurale 
Caudale    

Mi19 Vertèbre caudale 
Approximativement la 70ème, probablement 

post-flexurale 
Caudale    

Mi20 Vertèbre caudale 
Approximativement la 68ème, probablement 

post-flexurale 
Caudale    

Mi21 Vertèbre caudale 
Approximativement la 64ème, probablement 

post-flexurale 
Caudale    

Mi22 Dentaire  Crâne    

Mi23 Fragment de côte  Côtes    

Mi24 Fragment de côte  Côtes    

       

       

  Min. δ18Op  13,1   

  Max. δ18Op  15,7   

  Moy. δ18Op / SEM  14,8  0,9 

  Δδ18Op  2,5   

  Mid-range  14,4   
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Tableau A7 : Compositions isotopiques de l’oxygène et du carbone de la bioapatite des éléments squelettiques du spécimen de Kelhauia sp. (PMO 222.667). 

Coll. N° # Ech. 
Elément 

Sque. 

Région 

sque. 

δ18Op (‰, V-

SMOW) 
δ18Oc (‰, V-SMOW) δ18Oc (‰, V-PDB) δ13Cc (‰, V-PDB) 

Moy. SD N Moy. SD N Moy. SD N Moy. SD N 

                
PMO 

222.667/143 K1 Dent Dents 14,8 0,2 5          
PMO 

222.667/143 K2 Dent Dents 15,1 0,3 4          
PMO 

222.667/143 K3 Dent Dents 14,7 0,2 2          
PMO 

222.667/1 K4 Dentaire Crâne 14,2 0,1 5          
PMO 

222.667/14 K5 Carré gauche ? Crâne 13,7 0,2 3          
PMO 

222.667/7 K6 Atlas-axis Dorsale 12,8 0,1 5          
PMO 

222.667/9 K7 Scapula droite Dorsale 13,8 0,1 5          
PMO 

222.667/12 
K8 Humérus droit 

Membres 

(droit) 
15,1 0,1 5 18,37 0,20 3 -12,17 0,2 3 -6,77 0,05 3 

PMO 

222.667/146 K9 Os du membre Membres 13,4 0,2 5          
PMO 

222.667/154 K10 Os du membre Membres 13,7 0,1 5          
PMO 

222.667/147 K11 Os du membre Membres 14,3 0,0 1          
PMO 

222.667/153 K12 Phalange ? Membres 13,8 0,2 5          
PMO 

222.667/152 K13 Phalange ? Membres 14,4 0,1 5          
PMO 

222.667/155 K14 Phalange ? Membres 13,4 0,1 5          
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PMO 

222.667/28 
K15 Phalange distale 

Membres 

(droit) 
13,7 0,1 5 

         
PMO 

222.667/27 
K16 

Phalange 

proximale 

Membres 

(droit) 
14,0 0,1 5 

         
PMO 

222.667/17 
K17 Radius droit ? Membres 14,1 0,1 5 

         
PMO 

222.667/4 
K18 Vertèbre #21 Dorsale 13,2 0,1 5 

         
PMO 

222.667/6 
K19 Vertèbre #22 Dorsale 11,8 0,1 5 

         

- K20 
Fragment de 

côte 
Côtes 13,9 0,1 5 

         

- K21 
Fragment de 

côte 
Côtes 15,0 0,1 5 

         

- K22 
Fragment de 

côte 
Côtes 13,7 0,1 5 17,51 0,01 2 -13,01 0,01 2 -8,40 0,40 2 

- K23 
Fragment de 

côte 
Côtes 14,4 0,1 5 17,87 0,10 3 -12,66 0,10 3 -8,05 0,29 3 

- K24 
Fragment de 

côte 
Côtes 13,9 0,2 5 

         
PMO 

222.667/24 
K25 Coracoïde droit Dorsale 15,1 0.1 5 

         
                
 

    Min. 11,8     17,51     -13,01    -8,40    
 

  Max. 15,1   18,37   -12,17   -6,77   
 

  

Moy. / 

SEM 
14,0 0,8  17,92 0,43  -12,61 0,42  -7,74 0,86 

 
 

  Δ 3,3   0,87   0,84   1,63   
 

  Mid-range 13,5   17,94   -12,59   -7,59   
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Tableau A8 : Compositions isotopiques de l’oxygène et du carbone de la bioapatite des éléments squelettiques du spécimen de Palvennia hoybergeti (PMO 

222.669). 

Coll. N° # Ech. Elément sque. 
Région 

sque. 

δ18Op (‰, V-

SMOW) 
δ18Oc (‰, V-SMOW) δ18Oc (‰, V-PDB) δ13Cc (‰, V-PDB) 

Moy. SD N Moy. SD N Moy. SD N Moy. SD N 

- PH1 Email dentaire - 15,9 0,1 5          

- PH2 Email dentaire - 15,7 0,2 5          

- PH3 Email dentaire - 15,5 0,2 5          

- PH4 Email dentaire - 15,7 0,2 5          

PMO 

222.669/32 PH5 
Humérus 

gauche 

Membres 

(gauche) 
15,4 0,2 5          

PMO 

222.669/33 PH6 
Elément 

préaccessoire 

Membres 

(gauche) 
14,2 0,2 3          

PMO 

222.669/34 PH7 Ulna 
Membres 

(gauche) 
            

PMO 

222.669/36 PH8 Os du membre 
Membres 

(gauche) 
15,3 0,1 2          

PMO 

222.669/109 PH9 
Fragment de 

côte 
Côtes 15,8 0,2 5          

PMO 

222.669/109 
PH10 

Fragment de 

côte 
Côtes 15,5 0,1 5          

PMO 

222.669/109 
PH11 Vertèbre Dorsale 15,8 0,1 5          

PMO 

222.669/109 
PH12 Vertèbre Dorsale 15,3 0,2 5 19,0 0,16 3 -11,56 0,16 3 -10,60 0,10 3 

PMO 

222.669/109 
PH13 

Fragment de 

côte 
Côtes 15,8 0,2 5          

PMO 

222.669/103 PH14 Dentaire gauche Crâne 15,2 0,1 5 18,3 0,30 3 -12,27 0,3 3 -9,89 0,12 3 
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PMO 

222.669/103 PH15 
Prémaxillaire 

gauche 
Crâne 14,1 0,2 4          

PMO 

222.669/104 PH16 Atlas-axis Dorsale 14,8 0,0 2          

PMO 

222.669/13 PH17 Humérus droit 
Membres 

(droit) 
15,3 0,0 5          

PMO 

222.669/15 PH18 Radius droit 
Membres 

(droit) 
15,3 0,2 5          

PMO 

222.669/48 PH19 Phalange ? 
Membres 

(gauche) 
            

PMO 

222.669/69 PH20 Pisiforme 
Membres 

(gauche) 
15,0 0,2 5          

PMO 

222.669/40 PH21 Os du membre 
Membres 

(gauche) 
14,2 0,1 5 18,5 0,17 3 -12,03 0,17 3 -9,31 0,08 3 

PMO 

222.669/27 PH22 Os du membre 
Membres 

(droit) 
14,5 0,1 5          

PMO 

222.669/25 PH23 Carpe distal #4 
Membres 

(droit) 
14,9 0,2 5          

PMO 

222.669/19 PH24 Ulnare 
Membres 

(droit) 
15,0 0,1 5          

PMO 

222.669/11a PH25 Coracoïde Dorsale 14,6 0,1 5 19,1 0,15 3 -11,43 0,15 3 -8,70 0,07 3 

PMO 

222.669/64 PH26 Côte #3 Côtes 14,8 0,2 5 18,2 0,33 3 -12,37 0,33 3 -7,88 0,66 3 

PMO 

222.669/64 
PH27 Côte #4 Côtes 15,2 0,2 5          
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PMO 

222.669/65 PH28 Côte #1 Côtes 14,4 0,2 5          

PMO 

222.669/63 PH29 Côte #8 Côtes 15,5 0,1 5          

                

                

   
 Min. 14,1   18,2   -12,4   -10,6   

   
Max. 15,9   19,1   -11,4   -7,9   

   Moy. / 

SEM 
15,1 0,5  18,6 0.5  -11,9 0,5  -9,3 0,5  

   
Δ 1,8   1,0   0,9   2,7   

   
Mid-range 15,0   18,7   -11,9   -9,2   
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Tableau A9 : Compositions isotopiques de l’oxygène et du carbone de la bioapatite des éléments squelettiques du spécimen de Cryptoclididae (PMO 

212.662). 

Coll. N° # Ech. 
Elément 

sque. 
Infos supp. 

Région 

sque. 

δ18Op (‰, V-

SMOW) 

δ18Oc (‰, V-

SMOW) 
δ18Oc (‰, V-PDB) δ13Cc (‰, V-PDB) 

Moy. SD N Moy. SD N Moy. SD N Moy. SD N 

                 

 SS1 
Fragment de 

côte 
 Côtes 15,9 0,2 5 18,9 0,13 3 -11,68 0,13 3 -9,79 0,04 3 

 SS2 
Fragment de 

côte 
 Côtes 16,1 0,1 4 18,1 0,07 3 -12,44 0,07 3 -10,08 0,07 3 

 SS3 

Processus 

transverse de 

vert. dorsale 

 Dorsale 16,7 0,2 5 18,8 0,12 2 -11,76 0,12 2 -10,40 0,5 2 

 SS4 Vertèbre  Dorsale 16,6 0,2 5          

 SS5 Vertèbre  Dorsale 16,7 0,2 5          

 SS6 Vertèbre  Dorsale 16,7 0,1 5 18,6 0,20 3 -11,99 0,2 3 -10,00 0,12 3 

 SS7 
Fragment de 

côte 
 Côtes 16,7 0,1 5 19,1 0,21 3 -11,45 0,21 3 -9,85 0,03 3 

 SS8 
Fragment de 

côte 
 Côtes 16,9 0,1 5          

 SS9 
Fragment de 

propode 
 Membres 16,6 0,1 5          

 SS10 
Fragment de 

vert. dorsal 
 Dorsale 16,7 0,1 5          

 SS11 
Fragment de 

côte 
 Dorsale 17,0 0,1 5 18,7 0,20 3 -11,85 0,20 3 -9,21 0,1 3 

PMO 

212.662/

002 
SS12 

Vertèbre 

cerv. 

La plus 

antérieure 
Cervicale 17,0 0,1 5 16,2 0,08 3 -14,27 0,08 3 -11,99 0,05 3 
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PMO 

212.662/

004 
SS13 

Vertèbre 

cerv. 

Entre SS12 

et SS14 
Cervicale 16,4 0,1 5 16,9 0,16 3 -13,55 0,16 3 -11,95 0,07 3 

PMO 

212.662/

006 
SS14 

Vertèbre 

cerv. 

Entre SS13 

et SS15 
Cervicale 16,7 0,1 5          

PMO 

212.662/

008 
SS15 

Vertèbre 

cerv. 

Entre SS14 

et SS16 
Cervicale 17,0 0,1 5 18,3 0,08 3 -12,24 0,08 3 -10,22 0,1 3 

PMO 

212.662/

010 
SS16 

Vertèbre 

cerv. 

Entre SS15 

et SS17 
Cervicale 16,1 0,1 5 18,1 0,42 2 -12,46 0,42 2 -11,00 0,48 2 

PMO 

212.662/

013 
SS17 

Vertèbre 

cerv. 

Entre SS16 

et SS18 
Cervicale 15,9 0,2 5 18,4 0,05 3 -12,11 0,05 3 -10,23 0,07 3 

PMO 

212.662/

016 
SS18 

Vertèbre 

cerv. 

Entre SS17 

et SS19 
Cervicale 15,9 0,2 5 18,4 0,08 3 -12,14 0,08 3 -10,01 0,28 3 

PMO 

212.662/

021 
SS19 

Vertèbre 

cerv. 

Entre SS18 

et SS20 
Cervicale 16,1 0,1 5 18,4 0,06 3 -12,14 0,06 3 -10,82 0,42 3 

PMO 

212.662/

023 
SS20 

Vertèbre 

cerv. 

Entre SS19 

et SS22 
Cervicale 16,7 0,0 5          

PMO 

212.662/

025 
SS21 

Vertèbre 

cerv. 

Entre SS20 

et SS22 
Cervicale 16,4 0,2 5          
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PMO 

212.662/

026 
SS22 

Vertèbre 

cerv. 

Entre SS21 

et SS23 
Cervicale 16,3 0,1 5 18,1 0,08 3 -12,47 0,08 3 -9,89 0,03 3 

PMO 

212.662/

029 
SS23 

Vertèbre 

cerv. 

La plus 

postérieure 
Cervicale 15,8 0,2 5 19,2 0,13 2 -11,39 0,13 2 -9,91 0,06 2 

 SS24 Côte dorsale Partie distale Côtes 16,8 0,1 5 18,9 0,03 3 -11,61 0,03 3 -10,32 0,04 3 

 SS25 Côte dorsale  Côtes 16,6 0,2 5          

 SS26 
Vertèbre 

dorsale 
 Dorsale 16,4 0,1 5          

 SS27 
Vertèbre 

dorsale 
 Dorsale 16,3 0,1 4          

 SS28 Côte dorsale 
Partie 

proximale 
Côtes 16,1 0,2 5 18,7 0,23 3 -11,84 0,23 3 -10,23 0,1 3 

 SS29 Côte dorsale 
Partie 

médiane 
Côtes 16,1 0,2 5 19,0 0,00 3 -11,6 0,00 3 -10,22 0,03 3 

 SS30 
Humérus 

gauche 
 Membres 16,5 0,2 5          

PMO 

212.662/

046 
SS31 

Radius 

gauche 
 Membres 16,8 0,1 5          

PMO 

212.662/

044 
SS32 Ulna gauche  Membres 16,0 0,1 5          

PMO 

212.662/

042 
SS33 

Intermedium 

gauche 
 Membres 16,9 0,1 4          

PMO 

212.662/

045 
SS34 

4ème 

métacarpe 
 Membres 16,0 0,2 4          
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PMO 

212.662/

051 
SS35 I,1  Membres 16,5 0,2 5          

PMO 

212.662/

034 
SS36 III, 2  Membres 17,1 0,1 5          

PMO 

212.662/

050 
SS37 II,4  Membres 16,7 0,2 5 18,0 0,04 3 -12,57 0,04 3 -9,56 0,13 3 

PMO 

212.662/

054 
SS38 

Phalange 

distale 
 Membres 16,5 0,2 5 20,0 0,01 2 -10,61 0,01 2 -9,69 0,03 2 

                 

   Min.  15,8   16,21   -14,27   -11,99   

   Max.  17,1   19,98   -10,61   -9,21   

   Moy. / SEM  16,5 0,4  18,44 0,80  -12,11 0,78  -10,27 0,71  

   Δ  1,3   3,77   3,66   2,78   

   Mid-range  16,5   18,10   -12,44   -10,60   
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Tableau A10 : Compositions isotopiques de l’oxygène et du carbone de la bioapatite des éléments squelettiques du spécimen de Colymbosaurus svalbardensis 

(PMO 222.663). Abréviations : MPD = Membre postérieur droit, MPG = Membre postérieur gauche, MAD = Membre antérieur droit, MAD = Membre antérieur 

droit. 

 

Coll. N° 
# Ech. 

Elément 

Sque. 

Informations 

Supp. 

Région 

sque. 

δ18Op (‰, V-

SMOW) 

δ18Oc (‰, V-

SMOW) 
δ18Oc (‰, V-PDB) 

δ13Cc (‰, V-

PDB) 

Moy. SD N Moy. SD N Moy. SD N Moy. SD N 

                 

PMO 

222.663/2 G1 Fibula droit  MPD 14,2 0,2 5 18,38 0,16 3 -12,16 0,16 3 -8,04 0,11 3 

PMO 

222.663/9 G2 
Métatarse du doigt 

I 
 MPD             

PMO 

222.663/186 G3 
V,1 (1ère phalange 

du 5ème doigt) 
 MPD 14,4 0,1 4          

PMO 

222.663/17 G4 III,2  MPD 14,6 0,1 4 17,94 0,08 3 -12,59 0,08 3 -8,18 0,01 3 

PMO 

222.663/28 G5 II, 5  MPD 14,3 0,1 5          

PMO 

222.663/30 G6 V, 5  MPD 14,0 0,3 5          

PMO 

222.663/45 G7 IV, 6  MPD 14,1 0,1 5 19,51 0,01 3 -11,07 0,01 3 -8,37 0,03 3 

PMO 

222.663/55 G8 III, 11  MPD 14,0 0,2 5 17,84 0,25 2 -12,69 0,25 2 -7,92 0,02 2 

PMO 

222.663/111 G9 Fibula gauche  MPG 13,7 0,2 5          
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PMO 

222.663/87 G10 
Métatarse du doigt 

I 
 MPG 13,8 0,2 4          

PMO 

222.663/107 G11 V,1  MPG 13,1 0,1 5          

PMO 

222.663/95 G12 III,2  MPG 14,2 0,1 5          

PMO 

222.663/82 G13 II, 5  MPG 13,3 0,1 5          

PMO 

222.663/64 G14 V, 5  MPG 13,3 0,1 5          

PMO 

222.663/78 G15 IV, 6  MPG 14,0 0,1 5          

PMO 

222.663/68 G16 III, 13  MPG 13,3 0,2 5          

PMO 

222.663/201 G17 Vert. caudale ant.?  Caudale 14,4 0,3 5          

- G18 
Dernière vertèbre 

caudale 
 Caudale 13,7 0,1 5          

PMO 

222.663/117 G19 Vert. sacrée  Dorsale 13,2 0,2 5          

- G20 Vert. dorsale  Dorsale 14,4 0,1 4 18,10 0,23 3 -12,44 0,23 3 -9,76 0,08 3 

PMO 

222.663/158 G21 Vert. sacrée  Dorsale 13,7 0,2 5          

- G22 Humérus gauche  MAG 14,9 0,1 5          

PMO 

222.663/159 G23 Humérus droit  MAD 15,0 0,1 5          



489 | P a g e  

 

PMO 

222.663/162 G24 Fémur gauche  MPG 13,2 0,1 5          

PMO 

222.663/1 G25 Fémur droit  MPD 13,7 0,1 5 17,83 0,07 3 -12,7 0,07 3 -9,49 0,51 3 

PMO 

222.663/160 G26 Radius droit  MAD 14,2 0,1 5          

PMO 

222.663/171 G27 Osselet post-axial  MAD 15,1 0,1 3          

PMO 

222.663/170 G28 Intermedium  MAD 14,5 0,1 5          

PMO 

222.663/168 G29 
Carpe distal du 

doigt II 
 MAD 15,7 0,1 5          

PMO 

222.663/165 G30 Vert. dorsale  Dorsale 15,7 0,1 5          

PMO 

222.663/175 G31 Vert. dorsale  Dorsale 15,9 0,1 5          

PMO 

222.663/178 G32 Vert. dorsale  Dorsale 14,5 0,1 4 18,65 0,01 3 -11,9 0,01 3 -9,27 0,05 3 

- G33 Fragment de côte  Côtes 15,6 0,1 5          

- G34 Fragment de côte  Côtes 15,7 0,1 5          

PMO 

222.663/148 G35 Côte  Côtes 13,7 0,1 4 17,84 0,08 3 -12,69 0,08 3 -10,01 0,07 3 

PMO 

222.663/131 G36 Côte  Côtes 14,6 0,2 4          

- G37 
Clavicule-

interclavicule 
 Dorsale 15,2 0,2 3          

- G38 Vert. caudale 
Antérieure à 

G39 
Caudale 13,6 0,2 5 19,32 0,01 2 -11,25 0,01 2 -9,27 0,03 2 
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- G39 Vert. caudale 
Antérieure à 

G40 
Caudale 13,5 0,1 5          

- G40 Vert. caudale  Caudale 13,8 0,2 4          

- G41 Côte  Côtes 14,4 0,1 5          

                 

   Min.  13,1   17,8   -12,70   -10,01   

   Max.  15,9   19,5   -11,07   -7,92   

   Moy. / SEM  14,3 0,8  18,4 0,7  -12,17 0,63  -8,92 0,80  

   Δ  2,8   1,7   1,63   2,09   

   Mid-range  14,5   18,7   -11,89   -8,97   
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Tableau A11 : Composition isotopique de l’oxygène du groupement phosphate (δ18Op) de la bioapatite des éléments squelettiques isolés d’Ichthyosauria, 

Plesiosauria et Metriorhynchidae. 

Coll. N° #Ech Taxa Mat. 
Elément 

squel. 
Localité 

N° sur la 

Figure 82 

  

Etage 

  
Etage 

Paléo-

lat. 

 (°N) 

  

δ18Op (‰, V-

SMOW) 

N Moy. SD 

- T-RM Plesiosauria indet. Os Vertèbre 

Carrière de 

Peygros, France 1 

Norien-

Rhétien - 26 5 18,4 0,1 

- AEL1 Elasmosauridae Os 

Vertèbre 

cervicale Tartonne, France 17 Albien - 34 5 19,1 0,2 

- AEL2 Elasmosauridae Os 

Vertèbre 

dorsale Tartonne, France 17 Albien - 34 5 18,6 0,1 

- AEL3 Elasmosauridae Os Côte sacrée Tartonne, France 17 Albien - 34 4 18,4 0,2 

- AEL4 Elasmosauridae Os Fémur Tartonne, France 17 Albien - 34 5 18,8 0,1 

- PLI1 Pliosauridae 

Email 

dentaire Dent La Celle, France 6 Toarcien - 32 4 20,5 0,1 

- PLI2 Pliosauridae Dentine Dent La Celle, France 6 Toarcien - 32 4 19,9 0,2 

MHNLM 

EMV 

2015.9.175 LMI2 Ichthyosaurus sp. Os Côte 

Carrière de 

Vauroin, Cures, la 

Petite Champagne 5 Toarcien 

Inf. - 

Moy. 30 4 18,2 0,2 

MHNLM 

EMV 

2015.9.175 LMI3 Ichthyosaurus sp. Os Côte 

Carrière de 

Vauroin, Cures, la 

Petite Champagne 5 Toarcien 

Inf. - 

Moy. 30 5 18,2 0,3 

MHNLM 

EMV 

2015.9.175 LMI4 Ichthyosaurus sp. Os Côte 

Carrière de 

Vauroin, Cures, la 

Petite Champagne 5 Toarcien 

Inf. - 

Moy. 30 5 18,4 0,2 

MHNLM 

EMV 

2015.9.175 LMI5 Ichthyosaurus sp. Os Côte 

Carrière de 

Vauroin, Cures, la 

Petite Champagne 5 Toarcien 

Inf. - 

Moy. 30 5 18,4 0,3 

MHNLM 

EMV 

2015.9.175 LMI7 Ichthyosaurus sp. Os Côte 

Carrière de 

Vauroin, Cures, la 

Petite Champagne 5 Toarcien 

Inf. - 

Moy. 30 5 18,7 0,2 

MHNLM 

EMV 

2015.9.1281 LMI9 Ichthyosauria indet. Os Vertèbre 

Carrière de 

Vauroin, Cures, la 

Petite Champagne 5 Toarcien 

Inf. - 

Moy. 30 5 18,5 0,2 

MHNLM 

2003.1.1051

6 LMI10 Ichthyosaurus sp. Os Vertèbre 

Carrière de 

Vauroin, Cures, la 

Petite Champagne 5 Toarcien 

Inf. - 

Moy. 30 1 17,3 - 
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MHNLM 

2003.1.1051

6 LMI11 Ichthyosaurus sp. Os Vertèbre 

Carrière de 

Vauroin, Cures, la 

Petite Champagne 5 Toarcien 

Inf. - 

Moy. 30 5 18,1 0,1 

MHNLM 

2003.4.6558 LMI12 Ichthyosaurus sp. Os Vertèbre Laize-la-Ville 4 

Pliensbach

ien Basal 40 4 18,8 0,2 

MNHLM 

2010.4.6710 LMI14 Ichthyosauridae Os Côte 

Carrière d'Etavaux, 

Saint-André sur 

Orne 2 

Pliensbach

ien Inf. 40 3 19,3 0,1 

MNHLM 

2010.4.6710 LMI15 Ichthyosauridae Os Côte 

Carrière d'Etavaux, 

Saint-André sur 

Orne 2 

Pliensbach

ien Inf. 40 5 19,1 0,1 

MNHLM 

2010.4.6710 LMI16 Ichthyosauridae Os Vertèbre 

Carrière d'Etavaux, 

Saint-André sur 

Orne 2 

Pliensbach

ien Inf. 40 5 18,9 0,1 

MNHLM 

2003.1.1051

5 LM1 Plesiosauridae Os Mandibule 

Carrière de 

Vauroin, Cures, la 

Petite Champagne 5 Toarcien 

Inf. - 

Moy. 30 5 18,2 0,1 

MNHLM 

2003.1.1051

7 LM2 Plesiosauridae Os Mandibule 

Carrière de 

Vauroin, Cures, la 

Petite Champagne 5 Toarcien 

Inf. - 

Moy. 30 5 18,3 0,3 

MHNLM.20

10.4.6557 LM5 Plesiosauridae Os Vertèbre 

Fresney-le-Puceux, 

France 3 

Pliensbach

ien  32 5 17,9 0,1 

MHNLM.20

10.4.2310 LMM1 Metriorhynchus sp. Os Vertebra 

Route de la 

Turpinière, 

Commerveil 13 Callovien Moy. 30 2 19,0 0,1 

MHNLM.20

10.4.6556 LMM2 Metriorhynchus sp. Os Vertebra 

Marnes de Dives, 

Falaises des Vaches 

Noires, France 12 Callovien  31 3 20,3 0,2 

MHNLM.20

10.4.6556 LMM3 Metriorhynchus sp. Os Vertebra 

Marnes de Dives, 

Falaises des Vaches 

Noires, France 12 Callovien  31 5 20,4 0,1 

MHNLM.20

03.1.10515 LMP1 Plesiosauridae Os Stylopode ? 

Carrière de 

Vauroin, Cures, la 

Petite Champagne 5 Toarcien 

Inf. - 

Moy. 30 5 18,6 0,1 

MHNLM.20

03.1.10515 LMP2 Plesiosauridae Os Stylopode ? 

Carrière de 

Vauroin, Cures, la 

Petite Champagne 5 Toarcien 

Inf. - 

Moy. 30 5 18,7 0,1 

MHNLM.20

03.1.10515 LMP3 Plesiosauridae Os 

Os du 

membre 

Carrière de 

Vauroin, Cures, la 

Petite Champagne 5 Toarcien 

Inf. - 

Moy. 30 4 19,2 0,1 
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MHNLM.20

10.4.4695 LMP4 Plesiosauridae Os Vertèbre 

Route de Vigneral, 

Udon 14 Callovien Moy. 29 5 19,4 0,1 

MHNLM.20

03.1.3756 LMP5 Plesiosauridae Os Zeugopode 

Saint-Benoît, 

Chemiré-le-gaudin 8 Bathonien  29 5 21,2 0,2 

MHNLM.20

03.1.6635 LMP6 Plesiosauridae Os 

Os du 

membre Le Mans 18 

Cénomani

en  40 4 20,6 0,2 

MNHLM.20

03.1.5678 LMP8 Plesiosauridae Os 

Vertèbre 

dorsale Le Mans 18 

Cénomani

en  40 4 20,1 0,2 

MHNLM.20

03.1.10525 LMP9 Plesiosauridae Os 

Vertèbre 

pectorale 

Chaufour-Notre-

Dame 10 Callovien Moy. 31 5 19,1 0,2 

MHNLM.20

03.1.10521 

A & B LMP10 Plesiosauridae Os Vertèbre 

Marnes de Dives, 

Falaises des Vaches 

Noires, France 12 Callovien Sup. 31 3 19,4 0,2 

MHNLM.20

03.1.10521 

A & B LMP11 Plesiosauridae Os Vertèbre 

Marnes de Dives, 

Falaises des Vaches 

Noires, France 12 Callovien Sup. 31 4 19,4 0,2 

MHNLM.20

03.1.10521 

A & B LMP12 Plesiosauridae Os Vertèbre 

Marnes de Dives, 

Falaises des Vaches 

Noires, France 12 Callovien Sup. 31 4 19,4 0,1 

MHNLM.20

03.1.10521 

A & B LMP13 Plesiosauridae Os Vertèbre 

Marnes de Dives, 

Falaises des Vaches 

Noires, France 12 Callovien Sup. 31 5 19,5 0,2 

MHNLM.20

03.1.10521 

A & B LMP14 Plesiosauridae Os Vertèbre 

Marnes de Dives, 

Falaises des Vaches 

Noires, France 12 Callovien Sup. 31 4 19,6 0,2 

MHNLM.20

03.1.10521 

A & B LMP15 Plesiosauridae Os Vertèbre 

Marnes de Dives, 

Falaises des Vaches 

Noires, France 12 Callovien Sup. 31 5 19,6 0,2 

MHNLM.20

03.1.10521 

A & B LMP16 Plesiosauridae Os Vertèbre 

Marnes de Dives, 

Falaises des Vaches 

Noires, France 12 Callovien Sup. 31  - - 

MHNLM.20

03.1.10521 

A & B LMP17 Plesiosauridae Os Vertèbre 

Marnes de Dives, 

Falaises des Vaches 

Noires, France 12 Callovien Sup. 31 2 19,2 0,2 

MHNLM.20

03.1.10521 

A & B LMP18 Plesiosauridae Os Vertèbre 

Marnes de Dives, 

Falaises des Vaches 

Noires, France 12 Callovien Sup. 31 5 19,6 0,2 

MHNLM.20

03.1.10521 

A & B LMP19 Plesiosauridae Os Vertèbre 

Marnes de Dives, 

Falaises des Vaches 

Noires, France 12 Callovien Sup. 31 5 19,4 0,2 
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MHNLM.20

03.1.10521 

A & B LMP20 Plesiosauridae Os Vertèbre 

Marnes de Dives, 

Falaises des Vaches 

Noires, France 12 Callovien Sup. 31 5 19,5 0,1 

MHNLM.20

03.1.10521 

A & B LMP21 Plesiosauridae Os Vertèbre 

Marnes de Dives, 

Falaises des Vaches 

Noires, France 12 Callovien Sup. 31 5 19,4 0,2 

MHNLM.20

03.1.10521 

A & B LMP22 Plesiosauridae Os Vertèbre 

Marnes de Dives, 

Falaises des Vaches 

Noires, France 12 Callovien Sup. 31 5 19,5 0,2 

MHNLM.20

03.1.10521 

A & B LMP23 Plesiosauridae Os Vertèbre 

Marnes de Dives, 

Falaises des Vaches 

Noires, France 12 Callovien Sup. 31 5 19,3 0,1 

MHNLM.20

03.1.10521 

A & B LMP24 Plesiosauridae Os Zeugopode 

Marnes de Dives, 

Falaises des Vaches 

Noires, France 12 Callovien Sup. 31 5 19,6 0,1 

MHNLM.20

03.1.10521 

A & B LMP25 Plesiosauridae Os 

Os du 

membre 

Marnes de Dives, 

Falaises des Vaches 

Noires, France 12 Callovien Sup. 31 5 19,8 0,1 

MHNLM.20

03.1.10614 LMP26 Pliosauridae Os 

Mandibule 

gauche Teillé, Sarthe 15 Callovien  33 4 19,4 0,2 

MPV.2010.3

.64 PAL1 Plesiosauroidea Os 

Vertèbre 

dorsale 

Marnes de Dives, 

Falaises des Vaches 

Noires, France 12 

Callo-

oxfordien  31 5 18,6 0,2 

MPV.2010.3

.64 PAL2 Pliosauroidea Os 

Vertèbre 

dorsale 

Marnes de Dives, 

Falaises des Vaches 

Noires, France 12 

Callo-

oxfordien  31 5 18,2 0,1 

MPV.2010.3

.64 PAL3 Plesiosauroidea Os 

Vertèbre 

dorsale 

Marnes de Dives, 

Falaises des Vaches 

Noires, France 12 

Callo-

oxfordien  31 4 18,6 0,2 

MPV.2010.3

.50 PAL4 Plesiosauroidea Os 

Vertèbre 

cervicale Bavent, Le Mesnil 9 Callovien  30 2 19,3 0,1 

MPV.2010.3

.50 PAL5 Plesiosauroidea Os 

Vertèbre 

cervicale Bavent, Le Mesnil 9 Callovien  30 5 19,6 0,0 

MPV.2010.3

.50 PAL6 Plesiosauroidea Os Vertèbre Bavent, Le Mesnil 9 Callovien  30 5 19,7 0,2 

MPV.2010.3

.60 PAL7 Pliosauroidea Os 

Vertèbre 

dorsale 

Marnes de Dives, 

Falaises des Vaches 

Noires, France 12 Callovien  31 5 19,4 0,2 

MPV.2010.3

.60 PAL8 Pliosauroidea Os 

Vertèbre 

dorsale 

Marnes de Dives, 

Falaises des Vaches 

Noires, France 12 Callovien  31 5 18,9 0,2 
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MPV.2010.3

.68 PAL9 Pliosauroidea Os 

Vertèbre 

cervicale 

Marnes de Dives, 

Falaises des Vaches 

Noires, France 12 Callovien  31 5 18,7 0,1 

MPV.2010.3

.68 PAL10 Pliosauroidea Os 

Vertèbre 

dorsale 

Marnes de Dives, 

Falaises des Vaches 

Noires, France 12 Callovien  31 5 19,2 0,2 

MPV.2010.3

.68 PAL11 Pliosauroidea Os Vertèbre 

Marnes de Dives, 

Falaises des Vaches 

Noires, France 12 Callovien  31 5 18,1 0,2 

MPV.2010.3

.74 PAL13 Pliosauroidea Os 

Vertèbre 

pectorale ? 

Marnes de Dives, 

Falaises des Vaches 

Noires, France 12 Callovien  31 4 19,2 0,1 

MPV.2010.3

.74 PAL14 Pliosauroidea Os 

Vertèbre 

pectorale ? 

Marnes de Dives, 

Falaises des Vaches 

Noires, France 12 Callovien  31 2 19,4 0,2 

MPV.2010.3

.74 PAL15 Pliosauroidea Os 

Vertèbre 

cervicale 

Marnes de Dives, 

Falaises des Vaches 

Noires, France 12 Callovien  31 4 19,5 0,1 

MPV.2010.3

.74 PAL16 Pliosauroidea Os 

Vertèbre 

cervicale 

Marnes de Dives, 

Falaises des Vaches 

Noires, France 12 Callovien  31 5 19,1 0,2 

MPV.2010.3

.74 PAL17 Pliosauroidea Os 

Vertèbre 

cervicale 

post. 

Marnes de Dives, 

Falaises des Vaches 

Noires, France 12 Callovien  31 5 18,9 0,1 

MPV.2010.3

.75 PAL18 Pliosauroidea 

Email 

dentaire Dent 

Marnes de Dives, 

Falaises des Vaches 

Noires, France 12 Callovien  31 5 19,6 0,1 

MPV.2010.3

.75 PAL19 Pliosauroidea Os Mandibule 

Marnes de Dives, 

Falaises des Vaches 

Noires, France 12 Callovien  31 5 19,9 0,1 

MPV.2010.3

.75 PAL20 Pliosauroidea Os Côte 

Marnes de Dives, 

Falaises des Vaches 

Noires, France 12 Callovien  31 5 19,6 0,2 

MPV.2010.3

.1779 PAL21 Plesiosauria Os Coracoïde 

Fresnes d'Argences, 

Calvados 11 Callovien  32 5 19,3 0,2 

MPV.2010.3

.1779 PAL22 Plesiosauria Os 

Vertèbre 

dorsale 

Fresnes d'Argences, 

Calvados 11 Callovien  32 5 19,2 0,2 

MPV.2010.3

.1779 PAL23 Plesiosauria Os 

Vertèbre 

dorsale 

Fresnes d'Argences, 

Calvados 11 Callovien  32 5 19,7 0,2 

- YPLI1 Plesiosauria Os Vertèbre Ouanne, Yonne 16 

Kimmérid

gien  32 4 19,0 0,2 
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- YPOL1 Plesiosauria Os Vertèbre Ouanne, Yonne 16 

Kimmérid

gien  32 5 18,7 0,2 
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Tableau A12 : Compositions isotopiques de l’oxygène et du carbone et teneurs en carbonates de la bioapatite des éléments squelettiques isolés d’Ichthyosauria, 

Plesiosauria et Metriorhynchidae. 

Coll. N° #Ech Taxa Mat. 
Elément 

squelettique 
Localité 

δ18Oc (‰, V-

SMOW) 
δ13Cc (‰, V-PDB) % wt CO3 

N Moy. SD N Moy. SD Moy. SD 

- T-RM Plesiosauria indet. Os Vertèbre 

Carrière de 

Peygros, 

France 

2 23,4 0,03 2 -9,94 0,15 7 0 

- AEL1 Elasmosauridae Os 
Vertèbre 

cervicale 

Tartonne, 

France 
3 25,6 0,11 3 -3,8 0,03 7 1 

- AEL2 Elasmosauridae Os Vertèbre dorsale 
Tartonne, 

France 
3 25,4 0,18 3 -3,87 0,09 4 0 

- AEL4 Elasmosauridae Os Fémur 
Tartonne, 

France 
3 25,4 0,25 3 -3,74 0,1 6 0 

- PLI2 Pliosauridae Dentine Dent 
La Celle, 

France 
3 27,4 0,4 3 -5,85 0,12 3 0 

MHNLM EMV 

2015.9.175 
LMI2 Ichthyosaurus sp. Os Côte 

Carrière de 

Vauroin, 

Cures, la 

Petite 

Champagne 

3 24,8 0,09 3 -2,34 0,29 21 3 

MHNLM EMV 

2015.9.175 
LMI3 Ichthyosaurus sp. Os Côte 

Carrière de 

Vauroin, 

Cures, la 

Petite 

Champagne 

3 26,3 0,21 3 -6,8 0,19 3 0 

MHNLM EMV 

2015.9.1281 
LMI9 

Ichthyosauria 

indet. 
Os Vertèbre 

Carrière de 

Vauroin, 

Cures, la 

Petite 

Champagne 

3 25,3 0,23 3 1,02 0,11 65 4 

MHNLM 2003.1.10516 LMI11 Ichthyosaurus sp. Os Vertèbre 

Carrière de 

Vauroin, 

Cures, la 

Petite 

Champagne 

3 25,7 0,01 3 -0,66 0,05 79 1 

MHNLM 2003.4.6558 LMI12 Ichthyosaurus sp. Os Vertèbre Laize-la-Ville 3 26,1 0,03 3 -4,18 0,26 7 1 

MNHLM 2010.4.6710 LMI14 Ichthyosauridae Os Côte 
Carrière 

d'Etavaux, 
3 26,6 0,18 3 0,31 0,05 76 7 
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Saint-André 

sur Orne 

MNHLM 2010.4.6710 LMI15 Ichthyosauridae Os Côte 

Carrière 

d'Etavaux, 

Saint-André 

sur Orne 

2 26,4 0,31 2 -2,06 2,48 17 8 

MNHLM 2010.4.6710 LMI16 Ichthyosauridae Os Vertèbre 

Carrière 

d'Etavaux, 

Saint-André 

sur Orne 

3 25,0 0,17 3 -0,02 0,06 58 4 

MNHLM 2003.1.10515 LM1 Plesiosauridae Os Mandibule 

Carrière de 

Vauroin, 

Cures, la 

Petite 

Champagne 

2 27,5 0,63 2 -3,64 3,86 6 8 

MHNLM.2003.1.10515 LMP1 Plesiosauridae Os Stylopode ? 

Carrière de 

Vauroin, 

Cures, la 

Petite 

Champagne 

3 25,5 0,03 3 -2,87 0,13 20 1 

MHNLM.2003.1.10515 LMP2 Plesiosauridae Os Stylopode ? 

Carrière de 

Vauroin, 

Cures, la 

Petite 

Champagne 

3 25,0 0,13 3 -2,16 0,11 12 1 

MHNLM.2003.1.10515 LMP3 Plesiosauridae Os Os du membre 

Carrière de 

Vauroin, 

Cures, la 

Petite 

Champagne 

2 25,2 0 2 -0,51 0,03 38 8 

MHNLM.2003.1.3756 LMP5 Plesiosauridae Os Zeugopode 

Saint-Benoît, 

Chemiré-le-

gaudin 

3 28,2 0,1 3 -4,8 0,12 5 0 

MHNLM.2003.1.10521 

A & B 
LMP20 Plesiosauridae Os Vertèbre 

Marnes de 

Dives, 

Falaises des 

Vaches 

Noires, France 

3 24,6 0 3 -0,08 0,05 48 1 

MHNLM.2003.1.10521 

A & B 
LMP24 Plesiosauridae Os Zeugopode 

Marnes de 

Dives, 

Falaises des 

3 27,7 0,33 3 -10,33 0,98 3 1 
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Vaches 

Noires, France 

MHNLM.2003.1.10521 

A & B 
LMP25 Plesiosauridae Os Os du membre 

Marnes de 

Dives, 

Falaises des 

Vaches 

Noires, France 

2 27,6 0,07 2 -10,92 0,03 4 0 

MPV.2010.3.64 PAL1 Plesiosauroidea Os Vertèbre dorsale 

Marnes de 

Dives, 

Falaises des 

Vaches 

Noires, France 

3 25,7 0,11 3 -7,77 0,23 5 0 

MPV.2010.3.64 PAL2 Pliosauroidea Os Vertèbre dorsale 

Marnes de 

Dives, 

Falaises des 

Vaches 

Noires, France 

3 26,7 0,08 3 -3,25 0,09 42 5 

MPV.2010.3.64 PAL3 Plesiosauroidea Os Vertèbre dorsale 

Marnes de 

Dives, 

Falaises des 

Vaches 

Noires, France 

3 25,0 0,03 3 -2,19 0,13 11 1 

MPV.2010.3.50 PAL4 Plesiosauroidea Os 
Vertèbre 

cervicale 

Bavent, Le 

Mesnil 
3 27,9 0,53 3 -10,45 0,08 5 0 

MPV.2010.3.50 PAL5 Plesiosauroidea Os 
Vertèbre 

cervicale 

Bavent, Le 

Mesnil 
3 27,3 0,08 3 -9,6 0,02 7 1 

MPV.2010.3.50 PAL6 Plesiosauroidea Os Vertèbre 
Bavent, Le 

Mesnil 
3 28,5 0,62 3 -10,22 0,08 5 1 

MPV.2010.3.60 PAL7 Pliosauroidea Os Vertèbre dorsale 

Marnes de 

Dives, 

Falaises des 

Vaches 

Noires, France 

3 27,5 0,36 3 -8,02 0,15 3 0 

MPV.2010.3.60 PAL8 Pliosauroidea Os Vertèbre dorsale 

Marnes de 

Dives, 

Falaises des 

Vaches 

Noires, France 

2 28,0 1,35 2 -6,38 2,23 4 4 

MPV.2010.3.68 PAL9 Pliosauroidea Os 
Vertèbre 

cervicale 

Marnes de 

Dives, 

Falaises des 

3 25,4 0 3 -7,14 0,16 9 0 
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Vaches 

Noires, France 

MPV.2010.3.68 PAL10 Pliosauroidea Os Vertèbre dorsale 

Marnes de 

Dives, 

Falaises des 

Vaches 

Noires, France 

2 25,5 0,05 2 -4,04 0,84 9 2 

MPV.2010.3.68 PAL11 Pliosauroidea Os Vertèbre 

Marnes de 

Dives, 

Falaises des 

Vaches 

Noires, France 

3 27,4 0,86 3 -11,08 0,05 4 0 

MPV.2010.3.74 PAL13 Pliosauroidea Os 
Vertèbre 

pectorale ? 

Marnes de 

Dives, 

Falaises des 

Vaches 

Noires, France 

3 28,1 0,16 3 -9,49 0,05 8 0 

MPV.2010.3.74 PAL14 Pliosauroidea Os 
Vertèbre 

pectorale ? 

Marnes de 

Dives, 

Falaises des 

Vaches 

Noires, France 

3 26,5 0,12 3 -7,78 0,09 8 0 

MPV.2010.3.74 PAL15 Pliosauroidea Os 
Vertèbre 

cervicale 

Marnes de 

Dives, 

Falaises des 

Vaches 

Noires, France 

3 26,6 0,11 3 -2,91 0,05 20 1 

MPV.2010.3.74 PAL16 Pliosauroidea Os 
Vertèbre 

cervicale 

Marnes de 

Dives, 

Falaises des 

Vaches 

Noires, France 

3 25,4 0,12 3 -1,67 0,27 23 2 

MPV.2010.3.74 PAL17 Pliosauroidea Os 
Vertèbre 

cervicale post. 

Marnes de 

Dives, 

Falaises des 

Vaches 

Noires, France 

2 24,7 0,11 3 -5,23 0,03 2 0 

MPV.2010.3.75 PAL18 Pliosauroidea 
Email 

dentaire 
Dent 

Marnes de 

Dives, 

Falaises des 

2 28,1 0,02 2 -8,33 0,32 1 0 
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Vaches 

Noires, France 

MPV.2010.3.75 PAL19 Pliosauroidea Os Mandibule 

Marnes de 

Dives, 

Falaises des 

Vaches 

Noires, France 

3 27,6 0,08 3 -9,52 0,06 5 0 

MPV.2010.3.75 PAL20 Pliosauroidea Os Côte 

Marnes de 

Dives, 

Falaises des 

Vaches 

Noires, France 

3 27,0 0,18 3 -6,62 0,28 5 0 

MPV.2010.3.1779 PAL21 Plesiosauria Os Coracoïde 

Fresnes 

d'Argences, 

Calvados 

3 27,2 0,17 3 -10,7 0,09 8 0 

MPV.2010.3.1779 PAL22 Plesiosauria Os Vertèbre dorsale 

Fresnes 

d'Argences, 

Calvados 

3 26,3 0,09 3 -7,84 0,14 12 1 

- YPLI1 Plesiosauria Os Vertèbre 
Ouanne, 

Yonne 
3 28,9 0,09 3 -4,68 0,05 24 1 

- YPOL1 Plesiosauria Os Vertèbre 
Ouanne, 

Yonne 
3 27,9 0,11 3 -8 0,07 37 2 
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Tableau A13 : Teneurs en carbonates (%wt CO3) des éléments squelettiques des Ichthyosauria et Plesiosauria du Membre Slottsmøya (Svalbard, Norvège). 

Coll. N° Specimen # Ech. Elément squelettique  

% wt CO3 

Moy. SD N 

       

PMO 222.667/12 Kelhauia sp. K8 Humérus droit 8 0 3 

-  K22 Fragment de côte 3 0 3 

-  K23 Fragment de côte 4 0 3 
       

PMO 222.669/109 Palvennia hoybergeti PH12 Vertèbre dorsale 4 0 3 

PMO 222.669/103  PH14 Dentaire gauche 8 1 3 

PMO 222.669/40  PH21 Os du membre 5 0 3 

PMO 222.669/11a  PH25 Coracoïde 7 0 3 

PMO 222.669/64  PH26 Côte #3 8 0 3 
       

- Cryptoclididae SS1 Fragment de côte 9 0 3 

-  SS2 Fragment de côte 7 0 3 

-  SS3 Processus transverse de vert. Dorsale 6 4 2 

-  SS6 Vertèbre 9 1 3 

-  SS7 Fragment de côte 9 0 3 

-  SS11 Fragment de côte 7 0 3 

PMO 212.662/002  SS12 Vertèbre cervicale 15 1 3 

PMO 212.662/004  SS13 Vertèbre cervicale 15 1 3 

PMO 212.662/008  SS15 Vertèbre cervicale 9 0 3 

PMO 212.662/010  SS16 Vertèbre cervicale 11 1 2 

PMO 212.662/013  SS17 Vertèbre cervicale 7 0 3 

PMO 212.662/016  SS18 Vertèbre cervicale 4 2 3 

PMO 212.662/021  SS19 Vertèbre cervicale 9 0 3 

PMO 212.662/026  SS22 Vertèbre cervicale 7 0 3 

PMO 212.662/029  SS23 Vertèbre cervicale 8 0 2 

-  SS24 Côte dorsale 11 0 3 

-  SS28 Côte dorsale 9 0 3 

-  SS29 Côte dorsale 9 0 3 
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PMO 212.662/050  SS37 II,4 8 0 3 

PMO 212.662/054  SS38 Phalange distale 6 0 2 
       

PMO 222.663/2 Colymbosaurus svalbardensis G1 Fibula droit 4 0 3 

PMO 222.663/17  G4 III,2 5 0 3 

PMO 222.663/45  G7 IV,6 6 0 3 

PMO 222.663/55  G8 III,11 4 1 2 

-  G20 Vertèbre dorsale 5 0 3 

PMO 222.663/1  G25 Fémur droit 4 0 3 

PMO 222.663/178  G32 Vertèbre dorsale 6 0 3 

PMO 222.663/148  G35 Côte 4 0 3 

-  G38 Vertèbre caudale 4 0 2 
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Tableau A14 : Estimation de la température corporelle des Ichthyosauria, des Plesiosauria et des Metriorhynchidae à partir des valeurs de δ18Op de leurs restes 

minéralisés. Les estimations de température océanique ont été calculées à partir des valeurs de δ18Op des restes minéralisés de Chondrichthyes et d’Osteichthyes 

retrouvés en association et de l’équation de Lécuyer et al. (2013) en considérant un δ18Osw de -1,25 ‰, V-SMOW ou de -0,5 ‰, V-SMOW. Les estimations de 

température corporelle sont représentées de façon graphique dans la Figure 71. 

# Ech 
# de 

collection 
Matériel Taxon 

Localité δ18Op   Reference 

   

Température 

corporelle 

estimée (°C) 

Nom, pays Formation Age 
(‰, V-

SMOW) 
SD  

      ε = 2 ε = 1 

          
δ18Op 

  
  

          
Moy. Min. Max. 

  
ARG-

16A 

MLP 13-

XI-19-38 Email  

Ichthyodectiformes 

ou Aulopiformes 

Isla Marambio, 

Antarctique  

Maastrichtien 

sup. 23.2 0.5 

Leuzinger et 

al., (2022) 22.9 22.6 23.2   
ARG-
16A  Dentine 

Ichthyodectiformes 
ou Aulopiformes 

Isla Marambio, 
Antarctique  

Maastrichtien 
sup. 22.6 0.4 

Leuzinger et 
al., (2022) 

Température 

océanique (°C) -1,25   
ARG-

16B  Email  

Ichthyodectiformes 

ou Aulopiformes 

Isla Marambio, 

Antarctique  

Maastrichtien 

sup. 23 0 

Leuzinger et 

al., (2022) 
Moy. Min. Max. 

  
ARG-

16C  Email  

Ichthyodectiformes 

ou Aulopiformes 

Isla Marambio, 

Antarctique  

Maastrichtien 

sup. 23.1 0.1 

Leuzinger et 

al., (2022) 8 7 9   

               

               

ARG-6 
MLP 15-
I-24-41c Email  

Elasmosauridae ou 
Aristonectidae 

Isla Marambio, 
Antarctique  

Maastrichtien 
sup. 19.1 0.2 

Leuzinger et 
al., (2022)    38 34 

ARG-7 

MLP 15-

I-24-56 Email  

Elasmosauridae ou 

Aristonectidae 

Isla Marambio, 

Antarctique  

Maastrichtien 

sup. 17 0.3 

Leuzinger et 

al., (2022)    48 43 
ARG-

9A 

MLP 13-

XI-29-24 Email  

Elasmosauridae ou 

Aristonectidae 

Isla Marambio, 

Antarctique  

Maastrichtien 

sup. 16.9 0.2 

Leuzinger et 

al., (2022)    48 44 
ARG-

9B  Email  

Elasmosauridae ou 

Aristonectidae 

Isla Marambio, 

Antarctique  

Maastrichtien 

sup. 20.3 0.3 

Leuzinger et 

al., (2022)    33 28 

ARG-

9C  Email  

Elasmosauridae ou 

Aristonectidae 

Isla Marambio, 

Antarctique  

Maastrichtien 

sup. 19.6 0.1 

Leuzinger et 

al., (2022)    36 31 

ARG-

9C   Dentine 

Elasmosauridae ou 

Aristonectidae 

Isla Marambio, 

Antarctique   

Maastrichtien 

sup. 19.7 0.1 

Leuzinger et 

al., (2022)       36 31 

          δ18Op 
  

  
          Moy. Min. Max. 

  

- - Emailloïde Cretalamna sp. Maroc 
Oulad 
Abdoun 

Maastrichtien 
sup. 

21  Bernard et al. 
(2010) 20.3 19.5 21.5   

- - Emailloïde Cretalamna sp. Maroc 
Oulad 

Abdoun 

Maastrichtien 

sup. 
19.7  Bernard et al. 

(2010) 

Température 

océanique (°C) -0.5   

- - Emailloïde Squalicorax sp. Maroc 
Oulad 

Abdoun 

Maastrichtien 

sup. 
19.5  Bernard et al. 

(2010) 
Moy. Min. Max. 

  

- - Emailloïde Osteichthyes indet. Maroc 
Oulad 
Abdoun 

Maastrichtien 
sup. 

21.5  Bernard et al. 
(2010) 24 18 27   

- - Os Osteichthyes indet. Maroc 
Oulad 

Abdoun 

Maastrichtien 

sup. 
19.7  Bernard et al. 

(2010)      
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- - Email 
Elasmosauridae 

indet. 
Maroc 

Oulad 

Abdoun 

Maastrichtien 

sup. 
20.5  Bernard et al. 

(2010)    32 27 

- - Email 
Elasmosauridae 

indet. 
Maroc 

Oulad 

Abdoun 

Maastrichtien 

sup. 
19.6  Bernard et al. 

(2010)    36 31 

- - Email 
Elasmosauridae 
indet. 

Maroc 
Oulad 
Abdoun 

Maastrichtien 
sup. 

19.4  Bernard et al. 
(2010)    37 32 

                              

          δ18Op 
  

  
          Moy. Min. Max. 

  

- - Emailloïde Squalicorax sp. Asen, Suède  Campanien 

inf. 
21.5  Bernard et al. 

(2010) 20.6 19.3 22.0   

- - Emailloïde Squalicorax sp. Asen, Suède  Campanien 
inf. 

20  Bernard et al. 
(2010) 

Température 

océanique (°C) -0.5   

- - Email Osteichthyes indet. Asen, Suède  Campanien 

inf. 
22  Bernard et al. 

(2010) 
Moy. Min. Max. 

  

- - Emailloïde Carcharias sp. Asen, Suède  Campanien 

inf. 
20.8  Bernard et al. 

(2010) 23 16 28   
          

     

- - Email Plesiosauria indet. Asen, Suède  Campanien 
inf. 

19.3  Bernard et al. 
(2010)    37 33 

- - Email Plesiosauria indet. Asen, Suède  Campanien 

inf. 
19.9  Bernard et al. 

(2010)    35 30 

                              

          δ18Op 
  

  
          Moy. Min. Max. 

  

- - Emailloïde Squalicorax sp. Ullstorp, Suède  Campanien 

inf. 
20.8  Bernard et al. 

(2010) 20.5 19.8 21.2   

- - Emailloïde Squalicorax sp. Ullstorp, Suède  Campanien 
inf. 

20.1  Bernard et al. 
(2010) 

Température 

océanique (°C) -0.5   

- - Email Osteichthyes indet. Ullstorp, Suède  Campanien 

inf. 
21.2  Bernard et al. 

(2010) 
Moy. Min. Max. 

  

- - Email Osteichthyes indet. Ullstorp, Suède  Campanien 

inf. 
19.8  Bernard et al. 

(2010) 23 20 26   
          

     

- - Email Plesiosauria indet. Ullstorp, Suède  Campanien 
inf. 

20.1  Bernard et al. 
(2010)    34 29 

- - Email Plesiosauria indet. Ullstorp, Suède  Campanien 

inf. 
20.1  Bernard et al. 

(2010)    34 29 

                              

          δ18Op     
  

          Moy. Min. Max. 
  

- - Email Saurocephalus sp. Cambridge, Angleterre  Albien sup. 20.2  Bernard et al. 
(2010) 19.7 18.5 20.3   
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- - Email Saurocephalus sp. Cambridge, Angleterre  Albien sup. 20.3  Bernard et al. 

(2010) 

Température 

océanique (°C) -0.5   
    Cambridge, Angleterre  Albien sup.    Moy. Min. Max. 

  

          27 24 32   

               

- - Email Platypterygius sp. Cambridge, Angleterre  Albien sup. 18.5  Bernard et al. 

(2010)    41 36 

- - Email Platypterygius sp. Cambridge, Angleterre  Albien sup. 18.7  Bernard et al. 
(2010)    40 36 

- - Email Platypterygius sp. Cambridge, Angleterre  Albien sup. 19  Bernard et al. 

(2010)    39 34 
          

     

- - Email Polyptychodon sp. Cambridge, Angleterre  Albien sup. 18.8  Bernard et al. 

(2010)    40 35 

- - 
Email + 
dentine 

Polyptychodon sp. Cambridge, Angleterre  Albien sup. 19.6  Bernard et al. 
(2010)    36 31 

                              

          Température 

océanique (°C) -0.5   
          Moy. Min. Max. 

  

- - Email Osteichthyes indet. Dover station, Australie  Albien sup. 19.7  Bernard et al. 

(2010) 26.5 - -   
          

     

- - Email 
Elasmosauridae 

indet. 
Dover station, Australie  Albien sup. 18.1  Bernard et al. 

(2010)    43 38 

- - Email 
Elasmosauridae 

indet. 
Dover station, Australie  Albien sup. 18.3  Bernard et al. 

(2010)    42 37 

                              

          δ18Op 
  

  
          Moy. Min. Max. 

  

K-

AMI1 
- 

Email + 

dentine 
Amiiformes indet. 

Smallmouth Sands, 

Angleterre 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimméridgien 20.3  Séon et al., 

(2020) 
20.3 18.6 21.8   

K-

AMI2 
- 

Email + 

dentine 
Amiiformes indet. 

Smallmouth Sands, 

Angleterre 

Lower 
Kimmeridge 

Clay 

Kimméridgien 20.7  Séon et al., 

(2020) 
Température 

océanique (°C) -0.5   

K-

AMI3 
- 

Email + 

dentine 
Amiiformes indet. 

Smallmouth Sands, 

Angleterre 

Lower 
Kimmeridge 

Clay 

Kimméridgien 19.3  Séon et al., 

(2020) 
Moy. Min. Max. 

  

K-

AST1 
- Emailloïde Asteracanthus sp. 

Smallmouth Sands, 

Angleterre 

Lower 
Kimmeridge 

Clay 

Kimméridgien 21.1  Séon et al., 

(2020) 
24 17 31   

K-

AST2 
- Emailloïde Asteracanthus sp. 

Smallmouth Sands, 

Angleterre 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimméridgien 18.6  Séon et al., 

(2020) 
     



507 | P a g e  

 

K-

AST3 
- Emailloïde Asteracanthus sp. 

Smallmouth Sands, 

Angleterre 

Lower 

Kimmeridge 
Clay 

Kimméridgien 19.2  Séon et al., 

(2020) 
     

K-

GYR1 
- 

Email + 

dentine 
Gyrodus cuvieiri 

Smallmouth Sands, 

Angleterre 

Lower 

Kimmeridge 
Clay 

Kimméridgien 19.9  Séon et al., 

(2020) 
     

K-

GYR2 
- 

Email + 

dentine 
Gyrodus cuvieiri 

Smallmouth Sands, 

Angleterre 

Lower 

Kimmeridge 
Clay 

Kimméridgien 20.5  Séon et al., 

(2020) 
     

K-

GYR3 
- 

Email + 

dentine 
Gyrodus cuvieiri 

Smallmouth Sands, 

Angleterre 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimméridgien 19.6  Séon et al., 

(2020) 
     

K-

HYB1 
- 

Email + 

dentine 
Hybodus obtusus 

Smallmouth Sands, 

Angleterre 

Lower 

Kimmeridge 
Clay 

Kimméridgien 20.3  Séon et al., 

(2020) 
     

K-

HYB2 
- 

Email + 

dentine 
Hybodus obtusus 

Smallmouth Sands, 

Angleterre 

Lower 

Kimmeridge 
Clay 

Kimméridgien 20  Séon et al., 

(2020) 
     

K-

HYB3 
- 

Email + 

dentine 
Hybodus obtusus 

Smallmouth Sands, 

Angleterre 

Lower 

Kimmeridge 
Clay 

Kimméridgien 19.8  Séon et al., 

(2020) 
     

K-

HYP1 
- 

Email + 

dentine 
Hypsocormus sp. 

Smallmouth Sands, 

Angleterre 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimméridgien 21.8  Séon et al., 

(2020) 
     

K-

HYP2 
- 

Email + 

dentine 
Hypsocormus sp. 

Smallmouth Sands, 

Angleterre 

Lower 

Kimmeridge 
Clay 

Kimméridgien 20.9  Séon et al., 

(2020) 
     

K-

HYP3 
- 

Email + 

dentine 
Hypsocormus sp. 

Smallmouth Sands, 

Angleterre 

Lower 

Kimmeridge 
Clay 

Kimméridgien 20.7  Séon et al., 

(2020) 
     

K-

LEP1 
- 

Email + 

dentine 
Lepidotes sp. 

Smallmouth Sands, 

Angleterre 

Lower 

Kimmeridge 
Clay 

Kimméridgien 20.7  Séon et al., 

(2020) 
     

K-

LEP2 
- 

Email + 

dentine 
Lepidotes sp. 

Smallmouth Sands, 

Angleterre 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimméridgien 20.3  Séon et al., 

(2020) 
     

K-

LEP3 
- 

Email + 

dentine 
Lepidotes sp. 

Smallmouth Sands, 

Angleterre 

Lower 

Kimmeridge 
Clay 

Kimméridgien 20.2  Séon et al., 

(2020) 
     

K-

PLA1 
- 

Email + 

dentine 
Planohybodus sp. 

Smallmouth Sands, 

Angleterre 

Lower 

Kimmeridge 
Clay 

Kimméridgien 21.3  Séon et al., 

(2020) 
     

K-

PLA2 
- 

Email + 

dentine 
Planohybodus sp. 

Smallmouth Sands, 

Angleterre 

Lower 

Kimmeridge 
Clay 

Kimméridgien 21.5  Séon et al., 

(2020) 
     

K-

PLA3 
- 

Email + 

dentine 
Planohybodus sp. 

Smallmouth Sands, 

Angleterre 

Lower 

Kimmeridge 

Clay 

Kimméridgien 20.3  Séon et al., 

(2020) 
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K-

ICH1 
- 

Email + 

dentine 

Ichthyosauridae 

indet. 

Smallmouth Sands, 

Angleterre 

Lower 

Kimmeridge 
Clay 

Kimméridgien 19.5  Séon et al., 

(2020) 
   36 32 

K-

ICH2 
- 

Email + 

dentine 

Ichthyosauridae 

indet. 

Smallmouth Sands, 

Angleterre 

Lower 

Kimmeridge 
Clay 

Kimméridgien 19.4  Séon et al., 

(2020) 
   37 32 

K-

BRA1 
- Email 

Brachypterygius 

sp. 

Smallmouth Sands, 

Angleterre 

Lower 

Kimmeridge 
Clay 

Kimméridgien 19.5  Séon et al., 

(2020) 
   36 32 

          
     

K-

MT11 
- 

Email + 

dentine 

Metriorhynchidae 

indet. 

Smallmouth Sands, 

Angleterre 

Lower 

Kimmeridge 
Clay 

Kimméridgien 20.5  Séon et al., 

(2020) 
   32 27 

K-

MT12 
- 

Email + 

dentine 

Metriorhynchidae 

indet. 

Smallmouth Sands, 

Angleterre 

Lower 

Kimmeridge 
Clay 

Kimméridgien 20.3  Séon et al., 

(2020) 
   33 28 

K-

MT21 
- 

Email + 

dentine 

Metriorhynchidae 

indet. 

Smallmouth Sands, 

Angleterre 

Lower 

Kimmeridge 
Clay 

Kimméridgien 20.9  Séon et al., 

(2020) 
   30 26 

K-

MT22 
- 

Email + 

dentine 

Metriorhynchidae 

indet. 

Smallmouth Sands, 

Angleterre 

Lower 

Kimmeridge 
Clay 

Kimméridgien 19.9  Séon et al., 

(2020) 
   35 30 

K-

MPT1 
- 

Email + 

dentine 

Metriorhynchidae 

indet. 

Smallmouth Sands, 

Angleterre 

Lower 

Kimmeridge 
Clay 

Kimméridgien 21  Séon et al., 

(2020) 
   30 25 

K-

MPT2 
- 

Email + 

dentine 

Metriorhynchidae 

indet. 

Smallmouth Sands, 

Angleterre 

Lower 

Kimmeridge 
Clay 

Kimméridgien 20.3  Séon et al., 

(2020) 
   33 28 

K-

GEO1 
- 

Email + 

dentine 
Geosaurus sp. 

Smallmouth Sands, 

Angleterre 

Lower 

Kimmeridge 
Clay 

Kimméridgien 20  Séon et al., 

(2020) 
   34 30 

K-

GEO2 
- 

Email + 

dentine 
Geosaurus sp. 

Smallmouth Sands, 

Angleterre 

Lower 

Kimmeridge 
Clay 

Kimméridgien 20.2  Séon et al., 

(2020) 
   33 29 

          
     

K-PLI - 
Email + 

dentine 
Pliosaurus kevani 

Smallmouth Sands, 

Angleterre 

Lower 

Kimmeridge 
Clay 

Kimméridgien 20  Séon et al., 

(2020) 
   34 30 

                              

          δ18Op 
  

  
          Moy. Min. Max. 

  

- - Ecaille Lepidotes sp. Westbury, Angleterre  Kimméridgien 

inf. 
19.5  Bernard et al. 

(2010) 19.5 19.4 19.6   

- - Ecaille Lepidotes sp. Westbury, Angleterre  Kimméridgien 

inf. 
19.6  Bernard et al. 

(2010) 

Température 

océanique (°C) -0.5   

- - Ecaille Lepidotes sp. Westbury, Angleterre  Kimméridgien 
inf. 

19.4  Bernard et al. 
(2010) 

Moy. Min. Max. 
  

- - Ecaille Lepidotes sp. Westbury, Angleterre  Kimméridgien 

inf. 
19.6  Bernard et al. 

(2010) 27 27 28   
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    Westbury, Angleterre  Kimméridgien 

inf. 
   

     

- - 
Email + 
dentine 

cf. 

Ophtalmosaurus 

sp. 

Westbury, Angleterre  Kimméridgien 
inf. 

20  Bernard et al. 
(2010) 

   34 30 

- - 
Email + 
dentine 

cf. 

Ophtalmosaurus 

sp. 

Westbury, Angleterre  Kimméridgien 
inf. 

19.2  Bernard et al. 
(2010) 

   38 33 

                              

          δ18Op 
  

  
          Moy. Min. Max. 

  

- - 
Email + 
dentine 

Sphenodus sp. Crussol, France  Oxfordien 
moyen 

19.6  Bernard et al. 
(2010) 20.3 19.6 21.0   

- - Emailloïde Sphenodus sp. Crussol, France  Oxfordien 

moyen 
21  Bernard et al. 

(2010) 

Température 

océanique (°C) -0.5   

          
Moy. Min. Max. 

  
          

24 21 27   
          

     

- - Email Plesiosauria indet. Crussol, France  Oxfordien 

moyen 
19.1  Bernard et al. 

(2010)    38 34 

                              

          Température 

océanique (°C) -0.5   
          Moy. Min. Max. 

  

- - 
Email + 

dentine 
Osteichthyes indet. Bourgogne, France  Oxfordien inf. 21.1  Bernard et al. 

(2010) 20 - -   
          

     

- - 
Email + 

dentine 

Ichthyosauria 

indet. 
Bourgogne, France  Oxfordien inf. 18.8  Bernard et al. 

(2010)    40 35 
          

     

- - 
Email + 

dentine 
Plesiosauria indet. Bourgogne, France  Oxfordien inf. 19.3  Bernard et al. 

(2010)    37 33 

                              

          δ18Op 
  

  
          Moy. Min. Max. 

  

O-
HYB1 

GLAHM 
132848 

Email + 
dentine 

Hybodus obtusus Peterborough, Angleterre Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 

inf. 

20.4  Séon et al., 
(2020) 

20.1 18.6 21.3   

O-

HYB2 

GLAHM 

132848 

Email + 

dentine 
Hybodus obtusus Peterborough, Angleterre Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

21.3  Séon et al., 

(2020) 
Température 

océanique (°C) -0.5   

O-

HYB3 

GLAHM 

132848 

Email + 

dentine 
Hybodus obtusus Peterborough, Angleterre Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

20.1  Séon et al., 

(2020) 
Moy. Min. Max. 
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O-

HYB4 

GLAHM 

132848 

Email + 

dentine 
Hybodus obtusus Peterborough, Angleterre Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

21  Séon et al., 

(2020) 
25 19 31   

O-

HYB5 

GLAHM 

132848 

Email + 

dentine 
Hybodus obtusus Peterborough, Angleterre Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

21  Séon et al., 

(2020) 
     

O-

HYP1 

GLAHM 

132983 
Emailloïde Hypsocormus sp. Peterborough, Angleterre Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

20.3  Séon et al., 

(2020) 
     

O-

HYP2 

GLAHM 

132983 
Emailloïde Hypsocormus sp. Peterborough, Angleterre Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 

inf. 

19.7  Séon et al., 

(2020) 
     

O-

HYP3 

GLAHM 

132983 
Emailloïde Hypsocormus sp. Peterborough, Angleterre Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

20.5  Séon et al., 

(2020) 
     

O-

HYP4 

GLAHM 

132983 

Email + 

dentine 
Hypsocormus sp. Peterborough, Angleterre Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

20.2  Séon et al., 

(2020) 
     

O-

HYP5 

GLAHM 

132983 
Emailloïde Hypsocormus sp. Peterborough, Angleterre Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

20.5  Séon et al., 

(2020) 
     

- - 
Arc 

branchiale 
Leedsichtys sp. 

Peterborough, Stewartby, 

Bletchley and Calvert, 

Angleterre 

Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 

inf. 

20.1  Anderson et 

al. (1994) 
     

- - Os Lepidotes sp. 

Peterborough, Stewartby, 

Bletchley and Calvert, 
Angleterre 

Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

19.9  Anderson et 

al. (1994) 
     

- - Ecailles Lepidotes sp. 

Peterborough, Stewartby, 

Bletchley and Calvert, 
Angleterre 

Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

19.5  Anderson et 

al. (1994) 
     

- - 
Plaque 

dentaire 
Pachymylus sp. 

Peterborough, Stewartby, 

Bletchley and Calvert, 
Angleterre 

Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

19.5  Anderson et 

al. (1994) 
     

- - 
Email + 

dentine 
Asteracanthus sp. 

Peterborough, Stewartby, 

Bletchley and Calvert, 

Angleterre 

Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 

inf. 

20  Anderson et 

al. (1994) 
     

- - 
Epine 

dorsale 
Hybodus sp. 

Peterborough, Stewartby, 

Bletchley and Calvert, 
Angleterre 

Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

19.2  Anderson et 

al. (1994) 
     

- - Cartilage 
Hybodontidae 

indet. 

Peterborough, Stewartby, 

Bletchley and Calvert, 
Angleterre 

Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

18.6  Anderson et 

al. (1994) 
     

          
     

O-

MET1 

GLAHM 

V1582 
Email 

Metriorhynchus 

superciliosus 
Peterborough, Angleterre Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

21.2  Séon et al., 

(2020) 
   29 24 

O-

MET2 

GLAHM 

V1582 
Email 

Metriorhynchus 

superciliosus 
Peterborough, Angleterre Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

20.6  Séon et al., 

(2020) 
   31 27 
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O-

MET3 

GLAHM 

V1582 

Email + 

dentine 

Metriorhynchus 

superciliosus 
Peterborough, Angleterre Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

20.9  Séon et al., 

(2020) 
   30 26 

O-

MET4 

GLAHM 

V1582 

Email + 

dentine 

Metriorhynchus 

superciliosus 
Peterborough, Angleterre Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

20.7  Séon et al., 

(2020) 
   31 27 

O-

MET5 

GLAHM 

V1582 
Email 

Metriorhynchus 

superciliosus 
Peterborough, Angleterre Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

20  Séon et al., 

(2020) 
   34 30 

O-

TYR1 

GLAHM 

V1436 
Email Tyrannoneustes sp. Peterborough, Angleterre Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 

inf. 

21.1  Séon et al., 

(2020) 
   29 25 

O-

TYR2 

GLAHM 

V1436 
Email Tyrannoneustes sp. Peterborough, Angleterre Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

20.4  Séon et al., 

(2020) 
   32 28 

O-

TYR3 

GLAHM 

V1436 
Email Tyrannoneustes sp. Peterborough, Angleterre Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

19.8  Séon et al., 

(2020) 
   35 31 

O-

TYR4 

GLAHM 

V1436 
Email Tyrannoneustes sp. Peterborough, Angleterre Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

20.4  Séon et al., 

(2020) 
   32 28 

O-

TYR5 

GLAHM 

V1436 
Email Tyrannoneustes sp. Peterborough, Angleterre Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 

inf. 

19.2  Séon et al., 

(2020) 
   38 33 

- - 
Email + 

dentine 

Metriorhynchus 

sp. 

Peterborough, Stewartby, 

Bletchley and Calvert, 
Angleterre 

Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

18.6  Anderson et 

al. (1994) 
   40 36 

          
     

O-

OPH1 

GLAHM 

V1002 
Email 

Ophthalmosaurus 

sp. 
Peterborough, Angleterre Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

18.7  Séon et al., 

(2020) 
   40 36 

O-

OPH2 

GLAHM 

V1002 
Email 

Ophthalmosaurus 

sp. 
Peterborough, Angleterre Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

18.9  Séon et al., 

(2020) 
   39 35 

O-

OPH3 

GLAHM 

V1002 

Email + 

dentine 

Ophthalmosaurus 

sp. 
Peterborough, Angleterre Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

18.6  Séon et al., 

(2020) 
   40 36 

O-

OPH4 

GLAHM 

V1002 
Email 

Ophthalmosaurus 

sp. 
Peterborough, Angleterre Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

19  Séon et al., 

(2020) 
   39 34 

- - 
Verèbre 

cervicale 

Ophtalmosaurus 

sp. 

Peterborough, Stewartby, 

Bletchley and Calvert, 
Angleterre 

Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

18.2  Anderson et 

al. (1994) 
   42 38 

- - Mandibule 
Ophtalmosaurus 

sp. 

Peterborough, Stewartby, 

Bletchley and Calvert, 
Angleterre 

Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

16.9  Anderson et 

al. (1994) 
   48 44 

- - 
Vertèbre 

thoracique 

Ophtalmosaurus 

sp. 

Peterborough, Stewartby, 

Bletchley and Calvert, 
Angleterre 

Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

19.7  Anderson et 

al. (1994) 
   36 31 
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- - 
Element du 

membre 

Ophtalmosaurus 

sp. 

Peterborough, Stewartby, 

Bletchley and Calvert, 
Angleterre 

Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

19.7  Anderson et 

al. (1994) 
   36 31 

          
     

O-

PLE1 

GLAHM 

V1434 
Email Plesiosauria indet. Peterborough, Angleterre Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

19.7  Séon et al., 

(2020) 
   36 31 

O-

PLE2 

GLAHM 

V1434 
Email Plesiosauria indet. Peterborough, Angleterre Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

18.3  Séon et al., 

(2020) 
   42 37 

O-

PLE3 

GLAHM 

V1434 
Email Plesiosauria indet. Peterborough, Angleterre Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

20  Séon et al., 

(2020) 
   34 30 

O-

PLE4 

GLAHM 

V1434 

Email + 

dentine 
Plesiosauria indet. Peterborough, Angleterre Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

20.9  Séon et al., 

(2020) 
   30 26 

- - 
Racine 

dentaire 
Liopleurodon sp. 

Peterborough, Stewartby, 

Bletchley and Calvert, 
Angleterre 

Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

19.7  Anderson et 

al. (1994) 
   36 31 

- - 
Email + 

dentine 
Cryptoclidus sp. 

Peterborough, Stewartby, 

Bletchley and Calvert, 
Angleterre 

Oxford Clay 

Callovien sup. 

- Oxfordien 
inf. 

20.2  Anderson et 

al. (1994) 
   33 29 

                          

          δ18Op 
  

  
          Moy. Min. Max. 

  
P-

PLA1 
- 

Email + 

dentine 
Planohybodus sp. 

Carrière “Les Lourdines”, 

Poitiers, France 
 Callovien 

moyen 
19.8  Séon et al., 

(2020) 19.9 19.7 20.2   
P-
PLA2 

- 
Email + 
dentine 

Planohybodus sp. 
Carrière “Les Lourdines”, 
Poitiers, France 

 Callovien 
moyen 

20.2  Séon et al., 
(2020) 

Température 

océanique (°C) -0.5   
P-
PLA3 

- 
Email + 
dentine 

Planohybodus sp. 
Carrière “Les Lourdines”, 
Poitiers, France 

 Callovien 
moyen 

19.7  Séon et al., 
(2020) 

Moy. Min. Max. 
  

          
26 24 27   

          
     

P-

MET1 
- Email 

Metriorhynchus 

sp. 

Carrière “Les Lourdines”, 

Poitiers, France 
 Callovien 

moyen 
19.3  Séon et al., 

(2020)    37 33 
P-

MET2 
- Email 

Metriorhynchus 

sp. 

Carrière “Les Lourdines”, 

Poitiers, France 
 Callovien 

moyen 
19.6  Séon et al., 

(2020)    36 31 

                              

          δ18Op 
  

  
          Moy. Min. Max. 

  

C-ISC1 - Emailloïde Ischyodus sp. 
Falaises “Les vaches 

noires”, France 

Marnes de 

Dives 
Callovien 20.5  Séon et al., 

(2020) 20.8 20.4 21.2   

C-ISC3 - Emailloïde Ischyodus sp. 
Falaises “Les vaches 

noires”, France 

Marnes de 

Dives 
Callovien 20.9  Séon et al., 

(2020) 

Température 

océanique (°C) -0.5   
C-
PLA1 

- 
Email + 
dentine 

Planohybodus sp. 
Falaises “Les vaches 
noires”, France 

Marnes de 
Dives 

Callovien 21.1  Séon et al., 
(2020) 

Moy. Min. Max. 
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C-

PLA2 
- 

Email + 

dentine 
Planohybodus sp. 

Falaises “Les vaches 

noires”, France 

Marnes de 

Dives 
Callovien 21.2  Séon et al., 

(2020) 21 20 23   
C-

PLA3 
- 

Email + 

dentine 
Planohybodus sp. 

Falaises “Les vaches 

noires”, France 

Marnes de 

Dives 
Callovien 20.4  Séon et al., 

(2020)      
          

     
C-
MET1 

- Email 
Metriorhynchus 
sp. 

Falaises “Les vaches 
noires”, France 

Marnes de 
Dives 

Callovien 20.5  Séon et al., 
(2020)    32 27 

C-

MET2 
- Email 

Metriorhynchus 

sp. 

Falaises “Les vaches 

noires”, France 

Marnes de 

Dives 
Callovien 21.3  Séon et al., 

(2020)    28 24 
C-

MET3 
- Email 

Metriorhynchus 

sp. 

Falaises “Les vaches 

noires”, France 

Marnes de 

Dives 
Callovien 21.2  Séon et al., 

(2020)    29 24 

C-
MET4 

- Email 
Metriorhynchus 
sp. 

Falaises “Les vaches 
noires”, France 

Marnes de 
Dives 

Callovien 21  Séon et al., 
(2020)    30 25 

C-

MET5 
- Email 

Metriorhynchus 

sp. 

Falaises “Les vaches 

noires”, France 

Marnes de 

Dives 
Callovien 21.3  Séon et al., 

(2020)    28 24 
          

     
C-

LIO1 
- Email 

cf. Liopleurodon 

sp. 

Falaises “Les vaches 

noires”, France 

Marnes de 

Dives 
Callovien 20.6  Séon et al., 

(2020)    31 27 

C-
LIO2 

- Email 
cf. Liopleurodon 
sp. 

Falaises “Les vaches 
noires”, France 

Marnes de 
Dives 

Callovien 20.3  Séon et al., 
(2020)    33 28 

                              

          Température 

océanique (°C) -0.5   
          Moy. Min. Max. 

  

- - Emailloïde Hybodus sp. Sorel, France  Sinémurien 
inf. 

19.7  Bernard et al. 
(2010) 26.5 - -   

          
     

- - Email Plesiosauria indet. Sorel, France  Sinémurien 

inf. 
18.8  Bernard et al. 

(2010)    40 35 
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