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Résumé :

Les tétrapodes (vertébrés possédant 4 membres munis de doigts) sont apparus au Dévonien
supérieur (il y a environ 375 Ma). Leurs membres ne leur permettaient pas de marcher en milieu
terrestre, ils étaient encore inféodés aux environnements aquatiques. Depuis plus d’un siecle les
scientifiques se posent la question si les premiers tétrapodes et leur faune de vertébrés
associée vivaient en milieu d’eau douce ou en milieu marin ? Les analyses des sédiments
qui contiennent ces fossiles ont permis de leur attribuer un milieu de vie aquatique d’eau douce.
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Cependant, le milieu de fossilisation est parfois différent du milieu de vie. En effet, d’éventuels
courants d’eau peuvent déplacer les corps des animaux apres leur mort et ainsi conduire a une
mauvaise interprétation du milieu de vie des premiers tétrapodes. L’étude d’¢léments chimiques
comme le soufre et I’oxygeéne contenus dans les os fossilisés de 1’animal refléte leur
alimentation et donc leur véritable milieu de vie ; 1’analyse de la composition isotopique
stable*:! du soufre et de I’oxygéne des os a donc été utilisée dans cette étude afin de déterminer
le milieu de vie des premiers tétrapodes. Nous démontrons ici que les milieux de vie aquatiques
des premiers tétrapodes et de leur faune de vertébrés associée étaient a la fois soumis a une
influence d’eau douce et d’eau salée et donc que ceux-ci ne vivaient pas exclusivement dans
les milieux d’eau douce comme nous le pensions. Cette faculté d’adaptation a pu favoriser la
survie de ce groupe lors de la crise biologique de la fin du Dévonien qui a provoqué la
disparition d’au moins 70% des espéces.

Mots clés : isotope stable ; §**S ; §'%0 ; eau douce ; eau marine ; salinité de 1’eau ; principe
d’actualisme ; euryhalinité ; tétrapode ; Dévonien ; fossiles ; Acanthostega ; Ichthyostega

| Introduction

Les premiers tétrapodes - vertébrés a quatre
membres munis de doigts - sont apparus a la
fin du Dévonien, il y a environ 375 millions
d'années (Ahlberg, 1995) comme le montre la
découverte de squelettes fossilisés. Ils
apparaissent peut-étre méme encore plus tot,
au milieu du Dévonien (il y a environ 395
millions d'années), comme le montre la
découverte de pistes d’empreintes
(Niedzwiedzki et al., 2010). Bien qu'ils
possédaient des membres pourvus de doigts
(Coates & Clack, 1990), I'¢tude détaillée de
leur squelette révele qu’ils étaient incapables
de se mouvoir en milieu terrestre et qu'ils
habitaient encore les milieux aquatiques
(Clack et al., 2003; Coates & Clack, 1990;
Pierce et al., 2012). Depuis plus de 100 ans
une question suscite de nombreux débats au
sein de la communauté pal€ontologique :
s’agit-il d’environnements aquatiques
marins ou d’eau douce ?

La méthode principale pour étudier les
milieux de vie des especes fossiles repose sur

I’analyse des sédiments qui les contiennent. Si
les sédiments sont des sédiments déposés en
milieu d’eau douce alors on émettra
I’hypothese que les organismes fossiles qu’ils
contiennent vivaient en milieu d’eau douce ;
et inversement pour les sédiments interprétés
comme ayant été déposés en milieu marin, on
émettra [’hypothése que les organismes
fossiles qu’ils contiennent vivaient en milieu
marin. Toutefois, a leur mort, les organismes
peuvent étre plus ou moins transportés avant
d’étre enfouis dans des sédiments ; si bien que
les sédiments qui les contiennent ne refletent
pas toujours leur milieu de vie.

Historiquement, la question de
I’environnement de vie des premiers
tétrapodes a donc été étroitement liée a
I’interprétation environnementale d’un type
de sédiments caractéristiques de la période de
la fin du Dévonien appelés les Vieux Gres
Rouge. Ces sédiments ont tres tot attiré
l'attention des paléontologues, car ils
contiennent une grande diversit¢ de

! Les termes soulignés en gras et suivis d’un astérisque font I'objet d’une définition dans un lexique situé a la fin

de I'article.
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«poissons »  fossiles  (Agassiz, 1844;
Woodward, 1889) ainsi que les premiers
tétrapodes connus (Séve-Soderbergh, 1932).
Historiquement, les sédiments des Vieux Gres
Rouges ont été interprétés comme le produit
de I'érosion d’une chaine de montagnes
(McClay et al., 1986) qui se seraient déposés
dans des bassins continentaux et donc dans
des environnements aquatiques d'eau douce
(Godwin-Austen, 1855). Quinze ans avant
que les paléontologues ne découvrent les
restes fossilisés de ces premiers tétrapodes
dans les sédiments des Vieux Gres Rouges le
géologue américain Joseph Barrell avait émis
I'hypothése que ces animaux avaient di
habiter et évoluer dans les environnements
d'eau douce représentés par les sédiments des
Vieux Grés Rouges (Barrell, 1916).

Ainsi, lorsque les premiers tétrapodes
Ichthyostega et Acanthostega ont été
effectivement découverts dans les sédiments
des Vieux Grés Rouges de I’Est du Groenland,
la prédiction de Joseph Barrell a donné
naissance a un paradigme* durable : les
premiers tétrapodes et leur faune associée
habitaient des environnements d'eau douce.
Cependant, ce point de vue a été remis en
question par de nombreux paléontologues, qui
ont défendu I'idée que les sédiments des Vieux
Gres Rouges ont pu étre soumis a des
influences marines plus importantes qu'on ne
le pensait, et que les premiers tétrapodes ont
pu tolérer des salinités plus élevées (Bray &
Lawson, 1985; Carr & Jackson, 2008; Laurin
& Soler-Gijon, 2010; Schmitz et al., 1991;
Schultze & Cloutier, 1996). Depuis la
découverte d'Ichthyostega et d'Acanthostega,
d'autres fossiles de premiers tétrapodes
(Ahlberg, 1995; Ahlberg et al., 1994,
Campbell & Bell, 1977; Clack et al., 2012;
Clément et al., 2004; Daeschler et al., 1994;
Lebedev, 2004; LEBEDEV & CLACK, 1993;
Shubin et al., 2004; Zhu et al., 2002) et des
pistes d’empreintes (Niedzwiedzki et al.,

2010) ont été découverts dans le monde entier
dans des dépodts sédimentaires reflétant des
environnements marins, saumatres ou d'eau
douce (Blieck et al., 2007). Ces diverses
interprétations ont relancé le débat sur les
milieux de vie des premiers tétrapodes et de
leur faune associée. Cependant, cette question
n'est toujours pas résolue, en raison du
manque de traceurs environnementaux directs
qui pourraient aider a déchiffrer le milieu de
vie des premiers tétrapodes.

D’un point de vue chimique on peut
considérer les ossements fossilisés comme un
mélange de maticre acquise dans les tissus
osseux lors de la vie de I’animal et de la
matiére secondairement acquise apres la mort
de I’animal, lors des processus de fossilisation
(Trueman & Tuross, 2002). Les ¢léments
chimiques incorporés dans les tissus osseux
lors de la vie de D’animal proviennent
majoritairement de leur alimentation et
reflétent donc leur environnement de vie
(Martin et al., 2017). Parmi ces ¢léments
chimiques, le soufre et notamment sa
composition isotopique stable (voir partie
méthode) possede des valeurs tres différentes
entre les environnements marins et d’eau
douce (Nehlich, 2015).

Nous utilisons dans cette étude la composition
isotopique stable du soufre et de 1’oxygene
(qui permet également de différencier les
environnements de vie aquatique) de 1’os afin
de tracer directement les environnements de
vie des premiers tétrapodes (Figure 1). Dans
un premier temps, nous démontrons que cette
nouvelle méthode fonctionne sur des
vertébrés actuels provenant de différents types
d’environnements aquatiques. C’est le
principe d’actualisme*. Dans un second
temps nous appliquons cette méthodologie a
des restes fossilisés de premiers tétrapodes et
leur faune associée de la fin du Dévonien
provenant de deux régions géographiques
(Figure 1.1) : I’Est du Groenland et la région
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Figure 1. Représentation graphique de la méthodologie employée. 1. Des échantillons de
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vertébrés actuels vivant dans des milieux d’eaux douces et marins ont été collectés. Des
echantillons fossiles provenant de deux localités du Dévonien supérieur ont également été
collectés. 2. Pour chaque échantillon, une quantité de poudre d’apatite* (la partie
minéralisée des tissus squelettiques) est prélevée. 21 mg de poudre sont réservés a [’analyse
isotopique du soufre et 3 mg a l’analyse isotopique de l’oxygene. Avant I’analyse isotopique
de I’oxygene, les ions phosphates (PO4>) de I’apatite sont extraits spécifiquement sous la
forme de phosphate d’argent Ag3POy qui sert de support a l’analyse. 3. Les poudres sont
ensuite introduites dans un analyseur éléementaire qui permet, via respectivement une
combustion et une pyrolyse, de transformer le soufre de [’apatite et ['oxygene du phosphate
d’argent sous la forme de dioxyde de soufre (SO:) et de monoxyde de carbone (CO) gazeux.
Ces gaz sont alors conduits vers la source d’'un spectrometre de masse qui permet de les
ioniser. Les ions sont ensuite conduits vers un secteur magnétique qui permet de les séparer
en fonction de leur rapport masse sur charge. Ainsi, l’isotope lourd (**S/'30) est séparé de
’isotope léger (**S/190) et tous deux sont collectés dans des cages de faraday dédiés. Le
signal ionique est converti en signal électrique et traité par ordinateur pour calculer les
rapport isotopiques **S/’S et 1°0/10 d’un échantillon. L’ analyse isotopique d’échantillons
de référence permet ensuite d’exprimer ces rapports isotopiques sous les formes
conventionnelles de 6°*S et 6'°0, exprimés en %o par rapport aux références internationales
V-CDT et V-SMOW, respectivement. 4. Dans les environnements aquatiques actuels les
environnements d’eau douce sont relativement appauvris en isotopes lourds (**S, 1%0) et
enrichis en isotopes légers (*°S, 1°0) par rapport aux environnement marins, et inversement.
Les environnements marins actuels ont en général une valeur de §*’S et de 6'°0 proche de
+21%o et 0%o, respectivement.

Collecte des échantillons actuels. Les
quatre tortues de Floride (7rachemys scripta
elegans ; échantillons Tr-sc-1, Tr-sc-3-5) et les
deux dents de crocodile du désert (Crocodylus
suchus ; échantillons Cr-su-1 et Cr-su-2) ont
été prélevés au zoo du Parc de la Téte-d’Or de
Lyon, en France. L'eau a été échantillonnée
directement dans les bassins dans lesquels ces
animaux sont gardés. L'échantillon de
salamandre tachetée (Salamandra
salamandra ; échantillon Sal-sal-1) provient
de la collection zoologique du Centre de
Ressources pour les Sciences de 1'Evolution
(CERESE, FED 4271, Villeurbanne, France).
L'eau a été échantillonnée a I'endroit d'ou
provient le spécimen (Bazas, Gironde,
France). Les cinq grenouilles rieuses
(Pelophylax ridibundus ; échantillons Pe-ri-1-
5) ont toutes été prélevées dans un élevage a
Pierrelatte (Drome, France), ainsi que I'eau de

leur bassin et leur nourriture. Les quatre
truites (Oncorhynchus mykiss, Salvelinus
fontinalis et Salmo trutta ; échantillons On-
my-2, On-my-3, Sa-fo-2 et Sa-tr-2) ont toutes
été prélevées dans un élevage situé sur la
commune d’Allons (Gironde, France), ainsi
que l'eau de leur bassin et leur nourriture. Le
silure glane (Silurus glanis ; échantillon Si-gl-
1) et la carpe commune (Cyprinus carpio ;
échantillon Cy-ca-1) ont été collectés dans un
étang de la Dombes (Ain, France), exploité
par la Maison Liatout. Les autres especes de
poissons (Sandre doré européen, Sander
lucioperca, échantillon Sa-lu-1 ; Bar commun,
Dicentrarchus labrax, échantillon Di-la-1 ;
Sole commune, Solea solea, échantillon So-
so-1 ; Limande commune, Limanda limanda,
échantillon Li-li-1 ; Morue de 1’Atlantique,
Gadus morhua, échantillon Ga-mo-1 ;
Saumon rouge, Oncorhynchus nerka,
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¢chantillon On-ne-1) ont toutes été collectées
a la poissonnerie Maison Pupier a Lyon.
Collecte des échantillons fossiles. Les 40
¢chantillons de vertébrés du Dévonien du
Groenland oriental ont été sélectionnés
principalement a partir de spécimens non
numérotés conservés dans la collection
paléontologique du Musée d'histoire naturelle
du Danemark, de 1'Université de Copenhague.
Ces échantillons ont été rapportés a 1’occasion
d'expéditions paléontologiques menées dans
les années 1930-1950 par les paléontologues
G. Save-Soderbergh, E. Jarvik et G. Wings;jo.
Les localités du Dévonien du Groenland
oriental sont situées (du nord au sud) sur
Gauss Halve, Ymer @, Ella @, Traill @,
Wegener Halve et Canning Land51. Les
restes de tétrapodes fossiles proviennent du
groupe Celsius Bjerg du Dévonien supérieur,
qui se compose principalement de siltstones et
de grés. Ces sédiments ont été précédemment
interprétés comme ayant été principalement
déposés dans des conditions fluviatiles d'eau
douce (Olsen & Larsen, 1993). Le groupe
Celsius Bjerg se compose des formations
sédimentaires Agda Dal, Elsa Dal, Aina Dal,
Wimans Bjerg, Britta Dal, Stensid Bjerg et
Obrutschew Bjerg (Blom et al., 2007). Parmi
ces formations, des restes de tétrapodes n'ont
été rapportés que dans deux formations : les
formations d'Aina Dal et de Britta Dal, qui
forment - avec la formation moins fossilifere
de Wimans Bjerg - ce que l'on appelle
communément la "série a Remigolepis "(Blom
et al., 2007). Nous avons donc sélectionné
principalement des échantillons de la série a
Remigolepis (34 échantillons sur 40, voir table
1). Deux échantillons fossiles proviennent de
la "série a Phyllolepis", qui regroupe les
formations d'Agda Dal et d'Elsa Dal et se
situe, stratigraphiquement, immédiatement
au-dessus de la série a Remigolepis. Trois
¢échantillons fossiles proviennent de la "série a
Asterolepis", qui est stratigraphiquement

inférieure aux séries a Remigolepis et a
Phyllolepis (Blom et al., 2007). Sur la base
d'une analyse des miospores, un age
Famennien a déja été proposé pour les séries a
Remigolepis et a Phyllolepis (Marshall et al.,
1999). Les 11 échantillons de vertébrés du
Dévonien provenant de la région autonome
chinoise de Ningxia Hui ont été collectés a
I'Institut de paléontologie des vertébrés et de
paléoanthropologie de Pékin, en Chine. Ces
échantillons proviennent de la formation de
Zhongning (Pan et al., 1987), qui a livré les
restes de Sinostega pani- qui est la premiere
description d'un tétrapode dévonien d'Asie
(Zhu et al., 2002). La formation de Zhongning
se compose principalement de siltites, de gres
quartzeux feldspathiques et de calcaires
arénacés, qui ont tous été interprétés comme
ayant été¢ déposés dans des conditions non
marines (Zhu et al., 2002). Sur la base d'une
analyse des miospores, un dge Famennien a
été propos¢ pour la formation de Zhongning
(Crowson et al., 1991) Pour chaque
spécimen, environ 100 mg de poudre d'os ont
été prélevés a l'aide d'un foret a téte sphérique
et diamantée.

Analyse du 6'®0p. Tous les échantillons
d'apatite osseuse ont ¢€té traités selon un
protocole de chimie humide précédemment
décrit (Crowson et al., 1991), légerement
modifi¢ par Lécuyer et al. (1993). Ce
protocole consiste a isoler le phosphate (PO4>"
) de l'apatite sous forme de cristaux de
phosphate d'argent (Ag3POs4), en utilisant une
dissolution acide et une résine échangeuse
d'anions. Pour chaque échantillon, 20-30 mg
de poudre d'émail ont été dissous dans 2 mL
d’acide fluorhydrique (HF) 2 M pendant une
nuit. Le résidu de CaF. a été séparé par
centrifugation et la solution a été portée a pH
neutre en ajoutant 2,2 mL de KOH 2 M. Une
résine échangeuse d'anions Amberlite (2,5
mL) a été ajoutée a la solution pour séparer les
ions POs>. Aprés 24 h, la solution a été retirée
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et la résine a été ¢luée avec 6 mL de NH4NO3
0,5 M. Aprés 4 h, 0,5 mL de NH4OH et 15 mL
d'une solution ammoniacale d'AgNO3 ont été
ajoutés et les échantillons ont été placés dans
un bain thermostaté a 70 °C pendant 7 h, ce
qui a permis la précipitation des cristaux
d'AgzPOs. Les compositions isotopiques de
l'oxygene ont été mesurées par une technique
de pyrolyse a haute température utilisant un

analyseur  ¢élémentaire ~ VarioPYROcube
connecté en flux continu a un spectrometre de
masse a rapport isotopique Isoprime

(technique « EA-Py-CF-IRMS » (Fourel et
al., 2011; Lécuyer et al., 2007), réalisée au
laboratoire de Géologie de Lyon, UMR CNRS
5276). Pour chaque échantillon, 5 aliquotes de
300 pg d'AgzPO4 ont été mélangées a 300 pg
de poudre de graphite pur et chargées dans des
capsules en argent. La pyrolyse a été réalisée
a 1450 °C. Les mesures ont été calibrées par
rapport au NBS120c (phosphorite naturelle du
Miocene de Floride) et au NBS127 (sulfate de
baryum, BaSOs4 : 6'%0 = 9,3 %o). La valeur du
NBS120c a été fixée a 21,7%0 (VSMOW)
(Lécuyer et al., 1993). Les échantillons de
phosphate d'argent précipités a partir du
standard NBS120c ont été analysés a plusieurs
reprises (80, = 21,8 %o ; 16 = 0,3 ; n = 10).
Ces échantillons de phosphate d’argent
dérivés du standard NBS120c ont été réalisés
durant les mémes phases de traitement
chimique que celles appliquées aux
échantillons de bioapatites fossiles pour
s'assurer qu'aucun fractionnement isotopique
ne s'est produit au cours de la chimie humide.
L'écart-type moyen était de 0,25 £+ 0,11%eo.
s.e.m. Les données sont rapportées en tant que
valeurs de 680, et exprimée en « %o » par
rapport a la référence internationale VSMOW.

Analyse du 0%S. Les échantillons d'eau
ont été filtrés sur un systéme Millipore a 'aide

2 Community Bureau of Reference. Certified reference
material certificate of analyses for BCR No. 32.

de filtres en acétate de cellulose de 0,45-um.
Les solutions filtrées ont ensuite été chauffées
a 70 °C et une solution de dichlorate de
baryum (BaClz) a 5 % a été ajoutée goutte a
goutte pour précipiter les sulfates (SO4%") sous
forme de sulfate de baryum (BaSOs). Les
compositions isotopiques du soufre ont été
mesurées a l'aide d'un analyseur élémentaire
VarioPYROcube en mode de combustion
NCS connecté en mode flux continu avec un
spectrométre de masse a rapport isotopique
Isoprime 100 a la plateforme d’Ecologie
Isotopique hébergée par le Laboratoire
d'Ecologie des Hydrosystémes Naturels et
Anthropisés' (LEHNA, UMR CNRS 5023,
Villeurbanne, France). Les sulfates de baryum
des échantillons d'eau ont été analysés en
pesant 3 aliquotes de 250 ug dans des capsules
en ¢étain. Les mesures ont été étalonnées par
rapport aux trois références internationales de
sulfate de baryum, NBS127, IAEA-SO-5 et
[IAEA-SO-6. Les échantillons d’os ont été
analysés en pesant 3 aliquotes de 7 mg de
poudre d’apatite fossile ont été¢ mélangées a 20
mg de poudre d'oxyde de tungsténe (WO3) pur
et chargées dans des capsules en étain.
L'oxyde de tungsténe est un oxydant puissant
qui assure la décomposition thermique
complete du sulfate d'apatite en dioxyde de
soufre (SO2) gazeux (Olsen & Larsen, 1993).
Les mesures ont été calibrées par rapport aux
références internationales NBS127 et Sl
(sulfure d'argent, Ag>S). Pour chaque série
d'analyses d'échantillons d'os, nous avons
¢galement analysé des échantillons de BCR32
en tant que standard compositionnel (S% =
0,72 %, valeur certifiée?) et isotopique (5**S =
18,4 %o (Fourel et al., 2015; Goedert et al.,
2016)) afin de nous assurer que les conditions
analytiques ¢€taient optimales pour effectuer
des analyses isotopiques du soufre sur des

Commission of the European Communities, Report
No. 541. (1982).
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¢chantillons a faible teneur en soufre (apatite
de ’0s). L'écart-type des mesures de 6°*S est
<2 0,3%o. Les données sont rapportées en tant
que valeurs de 0°*S et exprimée en « %o » par

Il Résultats

e Résultats obtenus pour les
vertébrés actuel

rapport a la référence internationale VCDT.
L'analyseur élémentaire VarioPYROcube a
également été utilisé pour mesurer la teneur en
soufre des échantillons.

On cherche a vérifier si les valeurs de §**S
des tissus osseux des vertébrés actuels
¢chantillonnés sont en accord avec les valeurs
de 6°*S de I’eau dans laquelle ils vivent (pour
pouvoir ensuite utiliser cette méthode sur les
tétrapodes fossiles). Les résultats obtenus sont
présentés dans la Figure 2.

SAUMBA FOUBE oo

Y-

Les valeurs de &3S des tissus
osseux des vertébrés actuels d’eau
douce sont comparables avec le
&3S de I'eau douce (0 a +12 %o).

Miorme a Légende
Limande commune _ -— .................. - - [ Tissu osseux
Sole commune - (O Eau environnemental
B wwon o\ . .
e ”m;::'d”rz = - L M Environnement marin
Carpe commune _|. T S WS—— _ _ @ environnement douce
Silure glane n]
Truites (n=4) | O
‘Grenouille rieuse (n=5) .__.....___ —emO--
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—ge© Salamandre tichetie e D
wCruodiledudésErtqn_I] o
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34
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Les valeurs de &3S des tissus osseux
des vertébrés actuels d’eau marine
sont comparables avec le 83S de
I’eau marine (proche de +21 %o).

Figure 2. Composition isotopique stable du soufre (6°*S) du tissu osseux et de |’eau

environnementale de différentes especes de vertébrés actuels. Modifié d’apres Goedert et al.
(2018).

Les résultats démontrent que les valeurs de
5**S des tissus osseux permettent :

de tracer directement la salinité des
milieux de vie.

de différencier les espéces vivant dans les
environnements marins de celles vivant
dans les environnements d’eau douce.

Nous pouvons ainsi utiliser le principe
d’actualisme pour appliquer cette méthode sur
les tissus osseux des premiers tétrapodes afin
de déterminer le type d’eau dans lequel ils

vivaient. Elle sera complétée par I’étude de la
composition isotopique de I’oxygéne (6'%0)
de P’os qui est également un traceur des
environnements aquatiques déja connu.

e Résultats obtenus pour les
premiers tétrapodes
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Résultats pour les Pdle isotopique de I'’eau marine au
» premiers tétrapodes Dévonien :
30 l o o &S de +25 %o
e &80 de -1 %o

| A

5 .

> s

8 Légende

= ©  Est-Groenland
".,:” O  Chine

[*-]

‘; Placodermes
ddmme Sarcopterygiens
Tetrapodes

5 1 Péles isotopiques de I'eau douce au

- 0
Dévonien :
50, (%0 VSMOW) e §*Sde 0 %o

e 00O de -12 %o a -4 %o

N

Figure 3. Compositions isotopiques stables du soufie (5°'S) et de I’oxygéne (5'°0) de I’eau
environnemental estimées a partir des valeurs des tissus osseux fossiles de premiers
tétrapodes et d’especes associées du Dévonien supérieur. Modifié d’apres Goedert et al.

(2018).

Tableau 1. Comparaison de la composition isotopique des eaux douces dévoniennes, de |’eau
marine dévonienne et de celles déduites des valeurs de 5°*S et de 6'°0 des tissus osseux des
premiers tétrapodes.

5°*S (%o) 520 (%)
Eau douce dévonienne 0 De -12 a -4
Eau marine dévonienne +25 -1
Résultats : Tissus osseux des premiers tétrapodes | De +20 a +26 | De -11 a -4
et de leur faune associée

environnement. La composition isotopique du
soufre et de ’oxygene des os des premiers
tétrapodes enregistre donc a la fois I’influence
d’eau marine et d’eau douce de leur
environnement de vie aquatique.

La salinité joue un rdle primordial dans la
structuration des écosystémes aquatiques
actuels. De nombreuses especes de poissons
sont capables de tolérer des environnements
aquatiques de salinités variables. Au sein
d’une méme espece on observe des individus
résidant toute leur vie dans un environnement
aquatique de salinit¢ donné et d’autres
individus résidant toute leur vie dans un
environnement  aquatique de  salinité
différente. On parle dans ce cas
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IV Discussion

Nous constatons que les six échantillons de
premiers tétrapodes mesurés ont des valeurs
de composition isotopique du soufre élevées
(de +20 a +26 %o ; Figure 3), qui sont donc
compatibles avec celles de l’eau marine
dévonienne (de +25 %o) qui traduisent donc
I’influence marine de leur environnement de
vie. Cependant, nous constatons également
que leurs valeurs de composition isotopique
de I’oxygene (de -11 a -6 %o0) sont compatibles
avec celles des eaux douces dévoniennes (-12
a -4 %o), mettant ainsi en évidence une
quantité importante d’eau douce dans leur
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d’euryhalinité* au sens écologique. Toujours
au sein d’'une méme espece certains individus
fréquentent des environnements aquatiques de
salinités variables au cours de leur vie, ils sont
capables de migrer par exemple d’un
environnement d’eau douce & un
environnement marin (comme les saumons ou
les anguilles par exemple), on parle alors
d’euryhalinité au sens physiologique. Dans
notre étude nous avons effectué une analyse
unique par échantillon il n’est donc pas
possible de dire si les valeurs isotopiques
traduisant a la fois une influence d’eau douce
et d’eau marine sont le résultat d’un
comportement migratoire entre des masses
d’eau de salinités différentes (euryhalinité
¢cologique) ou seulement d’un comportement
sédentaire  dans des  environnements
aquatiques de transition a la salinité¢ variable
(estuaires et deltas).

Une étude récente publié¢e par Goedert et
al. (2024) démontre que les compositions
isotopiques du soufre et de ’oxygéne des
tissus squelettiques fossilisés permettent de
tracer finement la salinit¢ relative de
différents environnements aquatiques le long
d’un systeme fluviatile  jusqu’aux
environnements marins cotiers. Cette méme
¢tude suggere également que les premiers
tétrapodes trouvés dans les gisements
pennsylvaniens (USA) de la fin du Dévonien
seraient quant a eux cantonnés aux
environnements aquatiques d’eau douce.

Les rares données isotopiques disponibles
a ce jour pour des especes de premiers
tétrapodes et de leur faune de vertébrés
associés (Goedert et al., 2018, 2024)
suggerent donc que la salinité structurait déja
fortement les écosystémes aquatiques du
Dévonien supérieur et que différentes especes

de premiers tétrapodes fréquentaient des
environnements de différentes salinités.

A TDaune de ces résultats, la vision
archaique et simplifiée - mais toujours
¢tonnement tenace dans la littérature (Lu et
al., 2024) - des grandes transitions
écologiques qui se mettent en place a la fin du
Dévonien apparait beaucoup plus complexe
lorsqu’on I’étudie a travers le prisme de la
salinité ; ce qui ne devrait pas nous étonner
compte tenu de ce qu’on observe dans les
environnements aquatiques actuels.

V  Conclusion

Les valeurs de 5**S et de 6'°0 des os des
premiers tétrapodes traduisent a la fois
P’influence marine et d’eau douce de leur
milieu de vie. On en déduit donc qu’au moins
certaines espeéces de premiers tétrapodes
vivaient dans des environnements de
transition tels que les estuaires ou les deltas.
En effet, dans ces environnements, les eaux
marines se mélangent aux eaux douces, la
salinité y est donc variable.

Certaines especes de premiers tétrapodes
étaient donc probablement adaptées a tolérer
une grande gamme de salinité (ce qui n’est pas
le cas de toutes les especes) : on appelle cette
capacité I’euryhalinité.

On peut supposer que cette capacité a
tolérer de larges gammes de salinité leur aurait
permis de trouver des environnements
aquatiques « refuges » et de survivre a la crise
biologique qui affecte largement les
environnements marins a la fin du Dévonien
et qui a provoqué la disparition d’au moins
70% des espéces sur la Terre (McGhee Jr,
20006).
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LEXIQUE :

Isotope : qualifie des éléments chimiques ayant le méme nombre de protons mais un nombre
différent de neutrons (exemples pour les isotopes stables du soufte : 328, 23S, 3S et 3¢S).

Isotope stable : isotopes qui ne se désintégrent pas avec le temps, contrairement aux isotopes
radioactifs.

Paradigme : ensemble de croyances, de valeurs, de techniques et de méthodes partagées par
une communauté scientifique ou un groupe social. Il constitue le cadre de référence a partir
duquel ces groupes interprétent et comprennent le monde.

Principe d’actualisme : théorie en géologie qui postule que les processus géologiques actuels
se sont déroulés de la méme manicre tout au long de I'histoire de la Terre. Ce principe permet
aux géologues de comprendre I'histoire de la Terre en observant les processus actuels.

Apatite : minéral qui compose les tissus squelettiques (os, dent, écaille) dont la formule
chimique générale est : Cas(PO4)3(OH). Le soufre est présent en petite quantité (< 1% en masse)
dans les apatites sous la forme de sulfates (SO4>) qui remplacent les groupements phosphates
(PO4*") dans la maille cristalline.

Euryhalinité : capacité de certains organismes aquatiques a tolérer une large gamme de salinité
dans leur environnement.
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