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Résumé : L'étude de la diversité des crocodiliens au cours du Crétacé supérieur et du Paléogene permet de
suivre la maniere dont ce groupe a réagi a la crise K/T et aux "Terminal Eocene Events". Il est nécessaire
de ne pas traiter les crocodiliens comme une entité homogeéne d'un point de vue taxinomique et écolo-
gique : la distinction de quatre modes de vie met en évidence l'importance du remplacement des anciennes
lignées crocodiliennes (mésosuchiens) par les modernes (eusuchiens) et relativise 1'influence de la crise
Crétacé-Paléocene. L'étude de diversité générale, par types écologiques, ainsi que les taux d'extinctions et
d'apparitions montrent que les changements survenant parmi les crocodiliens sont progressifs et non néces-
sairement synchrones avec les crises. Les variations assimilables a la limite K/T peuvent étre en partie
expliquées indépendamment de cette crise. Les limites climatiques indiquées par les crocodiliens corres-
pondent bien aux changements de 1'Eoceéne supérieur et définissent un cadre pour la crise K/T. Cela rap-
pelle que 1'étude des groupes ayant bien franchi une crise peut apporter des éléments pour mieux la défi-
nir, préambule nécessaire a son explication.

Mots Clés : Crocodylia, Diversité, Crises, Crétacé, Paléogéne

Crocodilians Diversity during the Upper Cretaceous and Paleogene.
Influences and limits of the Maastrichtian-Paleocene crisis
and ''"Terminal Eocene Events''.

Abstract : The study of the diversity of crocodilians during the Upper Cretaceous and Paleogene allows to observe
how crocodilians have behave in the K/T crisis and Terminal Eocene Events. It is necessary to treat the crocodilians
as a heterogenous group from the point of view of taxonomy and ecology, the distinction of four categories diffe-
rentiating the way of life showing the importance of the replacement of the ancient crocodilian lineages (mesosu-
chians) by modern ones (eusuchians) and reducing the influence of the K/T events. The study of the general diver-
sity, by ecological categories and the extinction and apparition rates show that there is a gradual remplacement that
is not synchronic with the crises. The events connectable with the indicated K/T boundary can be explained inde-
pendently of this crisis. The climatic restrictions indicated by crocodilians are in agreement with the climatic alte-
ration of the late Eocene and give a framework for the K/T crisis. This stresses the fact that the study of the survi-
vors of a crisis can provide informations to define it better.

Key words : Crocodylia, Diversity, Crisis, Cretaceous, Paleogene
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INTRODUCTION

Parmi tous les groupes qui furent confrontés aux
événements marquant la fin du Crétacé, les
Crocodylia constituent un des grands groupes de rep-
tiles qui survécurent, le seul parmi les Archosauria.
Non seulement ils survécurent, mais ils connurent
encore quelques dizaines de millions d'années de suc-
ces évolutif.

Sur la base d'un bilan mondial de leur diversité,
la démarche est ici d'examiner comment les différents
Crocodylia se sont comportés sur une période de
temps englobant la limite K/T et les "Terminal
Eocene Events", afin de disposer d'un élément de
comparaison.

Les différents types adaptatifs des crocodiliens
sont rarement pris en compte : or on peut présumer
que ces différences ont été importantes pour les
modalités de survie, voire décisives. Quatre catégo-
ries écologiques ont donc été utilisées.

L'objectif n'est pas de proposer une hypothése de
plus pour expliquer la crise K/T, mais d'apporter un
€clairage 1égerement différent par I'étude d'un groupe
survivant.

Les données utilisées pour 1'établissement des
courbes présentées sont disponibles aupres des
auteurs.

NATURE DES DONNEES

La réalisation d'un bilan sur les crocodiliens
d'Europe du Crétacé 'supérieur et du Paléogene appor-
te une partie des données (Vasse, 1993a). Par ailleurs
quelques références synthétiques permirent d'aborder
ou de compléter ce travail : Kuhn, 1936 ; Langston,
1965; Berg, 1966 ; Steel, 1973, 1989 ; Buffetaut,
1978a, 1982a, 1987a, 1989 ; Carrol, 1988 ; Norell &
Storrs, 1989 ; Gasparini, 1972, 1980, 1981, 1991,
1996 ; Rauhe & Rossmann, 1995 ; Wu et al., 1996.
La consultation de publications d'origine, des com-
munications personnelles (Buffetaut, Storrs,
Buscalioni), ainsi que la consultation de publications
récentes ont apporté des précisions.

Plusieurs difficultés existent dans une telle
démarche : il serait du reste illusoire de penser étre
exhaustif. Le but n'est pas de faire une révision de
tous les taxons, ce qui serait hors de propos ici, mais
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d'avoir une idée correcte de la diversité en fonction
du temps afin de savoir quel genre d'informations on
peut attendre de ce type d'analyse sur les crocodi-
liens. Les données nécessaires peuvent étre rangées
en trois grandes catégories : classification, datation et
évaluation du mode de vie.

Classification :

Toute classification choisie est discutable. Les
taxons fondés sur du matériel visiblement insuffisant
(dents isolées non caractéristiques, vertebres isolées,
etc...) ont été€ écartés. Les lacunes ont été corrigées
lorsqu'il était évident qu'un taxon devait étre présent
en un temps donné sans qu'on en ait trouvé de restes
(cas des taxons "lazare"). Par défaut, il a été compta-
bilisé un genre dans le cas d'une famille "lazare".
Quand cela a pu étre fait, des taxons non encore
décrits mais dont I'existence est connue ont été comp-
tabilisés.

Le genre est l'unité de référence de cette étude.
Le méme travail réalisé pour les especes ne donne pas
de résultats fondamentalement différents, mais les
especes sont souvent plus discutables.

Pour les genres valides, l'attribution familiale
peut dépendre des auteurs et les choix ne seront pas
discutés ici : ces divergences ne changent pas la
diversité générique.

Les travaux basés sur une démarche cladistique
posent un autre probleme : la notion de rang taxono-
mique n'y étant plus de régle, 'analyse de diversité
devient malaisée. Les genres restent plus stables de
ce point de vue et plus facilement transposables d'une
classification a l'autre, tout en donnant une bonne
précision. Néanmoins, une comptabilisation par
famille a été testée.

Datation :

Un autre probléme est celui de 1'dge des gise-
ments qui n'est pas toujours précisé par les auteurs ni
toujours connu avec précision, l'indication d'une "for-
mation" ne facilitant rien. Outre la recherche des
indications stratigraphiques dans les publications
d'origine quand elles n'étaient pas clairement rappe-
lées dans les syntheses, la consultation de plusieurs
publications a été nécessaire : Popenoe et al., 1896 ;
Petters, 1976 ; Brouwers & Hazel, 1978 ; Stucky,
1984 ; Gallagher et al, 1986 ; Gasparini & Goii,
1986 ; Frazier & Schwimmer, 1987 ; Suteethorn et
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al., 1988 ; Van Valen, 1988 ; Pascual & Jaureguizar ,
1990 ; Leduc 1996.

I reste cependant de nombreuses imprécisions se
traduisant par une marge d'erreur sur le nombre de
taxons a un age donné. Il est alors fait une moyenne
des dénombrements "optimistes" et "pessimistes",
arrondie a la valeur inférieure. Cette approximation
est critiquable, néanmoins il n'est pas raisonnable de
s'en tenir a une valeur maximale, et ne compter un
taxon dans aucun étage parce que le fossile est mal
daté introduirait en soi une erreur. Des vérifications
ont été faites en travaillant par Epoques-Séries, afin
de gommer cette approximation, et on ne constate pas
de différence importantes dans 1'allure générale des
courbes. On ne peut exclure la possibilité que les
approximations jouent toutes dans le méme sens,
bien siir, mais cette hypothese parait peu probable.

Mode de vie :

Les crocodiliens ont connu, au cours de 1'évolu-
tion, une plus grande diversité écologique que ce
qu'on observe aujourd'hui. Les crocodiliens ont géné-
ralement €t€ considérés jusqu'ici comme un groupe
homogene, mis a part la distinction mésosuchiens-
eusuchiens. Or les crocodiliens n'ont pas tous les
mémes adaptations, plus encore dans le passé qu'a
présent : évaluer I'impact écologique de crises néces-
site de tenir compte de l'écologie des organismes
considérés.

Il est proposé d'étudier la diversité selon quatre
groupes correspondant a quatre types adaptatifs:

- les crocodiles aquatiques francs, longirostres et
piscivores tels que 1'actuel gavial.

- les prédateurs terrestres a dents ziphodontes et
membres allongés, sans strict équivalent actuel (les
varans de Komodo peuvent en donner une idée, sans
oublier que les crocodiles actuels, pourtant amphi-
bies, peuvent adopter le galop...).

- les broyeurs sans équivalent actuel non plus au
sens strict (si on restreint ce groupe aux crocodiles
dotés de dents nettement différenciées et supposés
étre durophages).

- et enfin les généralistes, c'est a dire le modele
de la plupart des crocodiles actuels, capables de man-
ger de tout et amphibies.

I1'y a bien siir des cas pour lesquels il est diffici-
le de "décider" s'il s'agit de tel ou tel type adaptatif. Il
n'est pas certain que la distinction des broyeurs et des
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généralistes soit tres significative. De méme la dis-
tinction entre généralistes et ziphodontes primitifs est
par définition difficile. A fortiori ces adaptations sont
toujours malaisées a préciser pour la physiologie. Les
incertitudes conduisent a grossir les effectifs des
"généralistes", type pris par défaut.

ANALYSES

Méthode :

Plusieurs analyses sont envisagées : d'une part
l'analyse de diversité générale, visant a suivre le
nombre de taxons (especes, genres, familles) par
unit€é géologique correspondant au temps (étages
pour les especes et genres, séries pour les familles).
Comme il a été dit, la diversité générique est établie
aussi par séries en guise de contrdle. Dans tous les
cas la distinction est faite entre mésosuchiens et eusu-
chiens (crocodiles primitifs et modernes, pour sim-
plifier). D'autre part, sur les données de diversité sont
calculés les taux d'apparitions et de disparitions par
étage. Ces taux sont ensuites calculés pour des étages
amenés a un million d'années afin de corriger le biais
des différences de durée. Enfin, l'analyse par type
adaptatif : sur le méme principe que l'analyse globa-
le il s'agit 1a de suivre séparément quatre modes de
vie (a savoir les généralistes, les longirostres pisci-
vores, les broyeurs et les prédateurs terrestres). La
distinction des types adaptatifs pour les taux d'appa-
ritions et de disparitions aboutirait ici a des effectifs
trop faibles pour que ces taux soient significatifs.

Analyse de diversité générale :

- Genres par Etages (Fig. 1) : pour les mésosu-
chiens et les eusuchiens il y a peu de taxons au début
du Crétacé supérieur, surtout aux Turonien,
Coniacien et Santonien. Ce n'est pas propre aux cro-
codiles, les restes de tétrapodes continentaux étant
peu abondants (Buffetaut et al. 1981). Cette pauvreté
des fossiles connus ne doit pas étre interprétée
comme une pauvreté de la faune crocodilienne mais
plutét comme un biais taphonomique. Par la suite,
compte tenu de cette pauvreté d'information, 1'étude
commencera au Campanien.
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[Fig. 1 : genres par étages / genera by stages
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La diversité totale chute a la limite K/T, pour
augmenter un peu ensuite. Il est tentant de voir la les
effets de la crise Crétacé-Paléocene, mais il y a plu-
sieurs remarques a faire : d'une part les gisements
paléocenes ne sont pas tres abondants, notamment en
Europe, et il y a donc un biais taphonomique. Ensuite
la baisse de diversité est marquée pour 1'ensemble
des crocodiliens mais est plus nuancée quand on dis-
tingue mésosuchiens et eusuchiens : il y a en fait une
courbe descendante depuis le Maastrichtien (celle
des mésosuchiens) qui croise une courbe ascendante
(celle des eusuchiens), chaque courbe n'étant mar-
quée apres le Maastrichtien que d'une dépression
réduite ne donnant pas l'impression d'une crise
importante. Pour les eusuchiens, il y a une interrup-
tion au Danien de la diversification plutdt qu'une
crise.

Cela peut étre dii en partie a une insuffisance de
données au Paléoceéne. En outre la baisse de diversi-
té générale peut s'expliquer par un retard (réel ou
apparent) dans le remplacement des mésosuchiens
par les eusuchiens se traduisant par un décalage des
courbes.

11 faut ajouter que plusieurs gisements sont datés
du Maastrichtien inférieur, et qu'en conséquence les
disparitions fini-crétacées sont en partie antérieures a
la limite K/T. II est vrai qu'une occurence fossile ne
doit pas étre assimilée a la réalité biologique : le der-
nier fossile connu a fort peu de chance de corres-
pondre au dernier représentant d'un taxon. Mais ce
qui vrai pour les fossiles du début du Maastrichtien
l'est pour ceux du Maastrichtien terminal.

Si, a la fin du Secondaire, la diversité est due
pour une bonne part aux mésosuchiens, c'est l'inver-
se a 1'Eocéne. Les mésosuchiens connaissent alors un
lent déclin jusqu'a 1'Oligocene (mais ils ne s'étein-
dront totalement que bien plus tard en Amérique du
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Sud). Les eusuchiens connaissent eux une période
prospere au début de I'Eocene avant d'accuser une
chute de diversité au Bartonien, cette diversité restant
relativement faible a 1'Oligocene.

La encore il est tentant de chercher un rappro-
chement avec les événements de la limite Eocéne-
Oligocene, mais cette fois les crocodiles sont en
avance sur les "Terminal Eocene Events".

Travailler par Séries plutdét que par Etages sim-
plifie bien sir les courbes (Fig. 2). Cela permet de
s'assurer que les estimations nécessaires pour les
étages n'introduisent pas de biais important. Or les
courbes de Genres par Séries présentent bien une
allure comparable a celle des Genres par Etages.

Familles par Séries (Fig. 3) : ces courbes montrent
une diversité nettement plus importante au Crétacé
supérieur qu'au Paléogene, et ceci est le reflet de la
diversit¢ des mésosuchiens. Le nombre de familles
d'eusuchiens n'augmente que lentement et peu.
Comparé a ce qu'on observe pour les genres et les
especes, ceci donne l'image de mésosuchiens diversi-
fiés au niveau familial et d'eusuchiens diversifiés au
niveau générique et spécifique. Du reste, il apparait
qu'a quelques exceptions pres les grandes lignes évolu-
tives des eusuchiens étaient en place avant le Tertiaire
et que les crocodiles actuels en sont I'héritage.

"Fig,z : genres par époques / genera by series]
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Il est difficile de dire si cette différence de richesse
en nombre de familles n'est pas un artefact de classi-
fication : les mésosuchiens ne sont du reste pas
considérés comme un groupe monophylétique
(Benton & Clark, 1988). Compte tenu de cette incer-
titude, ces courbes ne sont présentées qu'a titre de
comparaison et reposent sur des données encore tres
discutées.

Taux d'apparitions et de disparitions :

Ces taux ont été calculés pour les genres par
étages (Fig. 4). Les taux d'apparitions (Fig. 4a) sont
les pourcentages de taxons présents dans un laps de
temps et absents avant par rapport a tous les taxons
de ce laps de temps, les taux d'extinctions (Fig. 4b)
sont les pourcentages de taxons présents dans un laps
de temps et absents du suivant par rapport a l'en-
semble des taxons de ce laps de temps.

Fig. 4b : taux d'extinctions / extinctions rates
GENRES PAR ETAGES / GENERA BY STAGES
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Fig. 4a : taux d'apparitions / apparitions rates i
GENRES PAR ETAGES / GENERA BY STAGES
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Les résultats pour le début du Crétacé supérieur
ne sont guere interprétables pour les raisons déja
expliquées. Les taxons étant rares, un seul change-
ment donne un pic important qui ne signifie rien. Les
courbes ne sont donc données qu'a partir du
Campanien.

69

Le fort taux d'apparitions a la fin du Crétacé cor-
respond a la mise en place d'une faune crocodilienne
nouvelle ou au début des enregistrements fossiles
convenables. Le taux d'apparitions diminue ensuite.
Les mésosuchiens sont affectés par un net déclin et
connaissent au Tertiaire des sursauts diis aux formes
ziphodontes (prédateurs terrestres). Les eusuchiens
présentent une plus grande régularité dans la diminu-
tion de leur taux d'apparitions, ce renouvellement
devenant faible dans la seconde moitié de I'Eocene.

Les extinctions sont assez abondantes et s'il y a
un pic correspondant a la limite K/T, il n'est pas
unique, ces courbes ayant une allure en dents de scie.

Afin de corriger les effets de l'irrégularité de la
durée des étages, ces taux ont aussi été établis pour
des étages réduits a un million d'années. Cette cor-
rection ainsi apportée (Fig. 5), on se rend compte que
l'aspect erratique des courbes d'extinctions est lissé :
il n'y a guére de crise apparente, le pic du Priabonien
pour les mésosuchiens étant dii a la treés faible diver-
sit€ : une seule disparition prend alors une grande
importance relative. Les crocodiles n'offrent pas
l'image d'un groupe affecté par une crise importante
et brutale.

F Fig. 5a “taux d'appa?iiibris (durée Cste) / apparitions rates (constant duration)
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Fig 5b : taux d'extinctions (dEéer (fs?e) / Extinctions rates (égnsiént dt};atic;))
GENRES PAR ETAGES / GENERA BY STAGES

| 22 MESOSUCHIA @m EUSUCHIA  mm TOTAL ]




ORYCTOS, Vol. 1, 1998

Analyse par types adaptatifs :

On observe que les généralistes sont toujours
représentés (Fig. 6), mais il y a une importante dimi-
nution du nombre de genres au Danien. Le type
broyeur, représenté depuis le Campanien, l'est ensui-
te toujours avec une légerement plus grande abon-
dance lors la premiere moitié de I'Eocéne.

Les longirostres passent bien la limite Crétacé-
Tertiare, et c'est au Thanétien qu'on enregistre une
baisse de diversité, pas tres importante. Ils sont peu
abondants au début du Crétacé supérieur et régressent
beaucoup a la fin de I'Eocene. Il y a une interruption
dans la représentation des crocodiles dans le milieu
marin au cours du Crétacé supérieur, et ils ne retrou-
veront du reste pas totalement cette place puisque les
crocodiles longirostres de la fin du Crétacé et du
Tertiaire sont plutot estuariens ou cotiers.

" Fig. 6 : types adaptatifs / ways of life
lMEvS'OEE"CP“A - GENRES PAR ETAGES / GENERA BY STAGES
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Il'y a un accident chez les crocodiles terrestres a
la crise K/T. On peut imaginer qu'ils ont été victimes
des mémes maux qui ont eu raison des dinosaures
(sans qu'il faille voir 1a une identité écologique avec
les théropodes). Néanmoins la disparition n'est pas
totale au Paléocene et la diversité reprend a I'Eocéne.

Une fois encore il est utile de distinguer ce qui
se passe pour les mésosuchiens et pour les eusu-
chiens. Ceci permet de voir que les mésosuchiens
(Ies Dyrosauridae) tiennent une part importante
parmi les longirostres mais ils disparaissent au cours
de 1'Eocene.

Pour les prédateurs terrestres les mésosuchiens
représentent aussi la plus grande part, seuls repré-
sentants de cette adaptation au Crétacé, bien que,
peut-étre, les Pristichampsinae seraient présents
avant la limite K/T (Steel 1989), ce qui semble diffi-
cile a prouver sur des dents isolées. Ces mésosu-
chiens ziphodontes accusent une chute de diversité
au Paléocene avant de redevenir abondants.

Le type broyeur n'est représenté que par les
eusuchiens.

Enfin on observe que les généralistes mésosu-
chiens tiennent encore une place importante au
Crétacé, mais qu'ils disparaissent lors de la limite K/T.

Dans l'ensemble, il n'y a pas d'évidence d'une
relation franche et totale entre la crise K-T et les
variations de diversité des crocodiles. Les généra-
listes et les terrestres sont affectés et cette baisse est
subie principalement par les mésosuchiens. La fin du
Crétacé et le Paléoceéne correspondent a des renou-
vellements.

Si les Dyrosauridae occupent bien cette période
de temps, chez les eusuchiens il y a remplacement
des thoracosaures par des Gavialidae primitifs ou
apparentés.

De méme il y a un renouvellement parmi les pré-
dateurs terrestres : la plupart des mésosuchiens
ziphodontes du Crétacé supérieur disparaissent, rem-
placés par de nouveaux représentants, mésosuchiens
(sébécosuchiens notamment) et eusuchiens (pristi-
champsinés), qui vont connaitre un succes certain au
Tertiaire. Néanmoins le renouvellement est amorcé
avant la limite K/T par les sébécosuchiens. Il faut
remarquer qu'a part ces derniers, au Crétacé ce sont
généralement des ziphodontes primitifs et que leur
mode de vie n'était peut-étre pas aussi nettement ter-
restre que pour leurs successeurs.
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Au cours de la seconde moitié de 1'Eocene la
raréfaction des genres est imputable aussi bien aux
eusuchiens qu'aux mésosuchiens et précede la limite
Eocene-Oligocéne. Quant au début de I'Oligocene, on
y observe surtout de nouvelles especes, plus que de
nouveaux genres et les niches écologiques perdues ne
sont pas reprises.

Ces changements nécessitent quelques explica-
tions. On peut se demander s'il y un rapport entre le
devenir des crocodiles et les changements de climats,
et quelle est I'incidence des crises, directement ou
indirectement par leurs effets sur les proies poten-
tielles, de la pression d'autres animaux ou de la
concurrence entre crocodiles.

INTERPRETATIONS :

Données générales sur les deux crises majeures de
I'intervalle de temps considéré :

- Plusieurs explications ont été proposées pour la
crise survenue a la fin du Maastrichtien.

Certains ont expliqué ces événements par la
régression du Maastrichtien (Newell, 1962;
Ginsburg, 1963, Archibald & Clemens, 1982), allant
de pair avec des extinctions graduelles plutot que bru-
tales (Ginsburg, 1984 ; Sullivan, 1987), ce qui est
contesté en ce qui concerne les dinosaures (Colbert,
1965 ; Buffetaut, 1987b), et de fagcon générale par D.
A. Russel (1977). Cette régression aurait réduit 1'ha-
bitat des organismes épicontinentaux et donné un cli-
mat de type continental, c'est-a-dire a saisons plus
marquées, modifiant en tous cas les biotopes infralit-
toraux. Or comme le fait remarquer Buffetaut
(1987b) il y a eu de nombreuses régressions (Haq et
al., 1987) non liées a une crise (Stanley, 1984). On
peut constater que les crocodiles marins, qui ont fran-
chi la crise, étaient cotiers.

La nature des changements climatiques est diffi-
cile a préciser. Si certains ont apporté des arguments
en faveur d'un refroidissement (Krassilov, 1978;
Archibald & Clemens, 1982), ce n'est pas la seule
fois qu'un tel changement a eu lieu, ce qui n'a pas
provoqué la disparition des dinosaures (Parrish et al.,
1982 ; Savin, 1977).

D'autres modeles ont été proposés, tels que cycle
d'extinctions (Sepkosky, 1990), ou rayonnement cos-
mique (Schindewolf, 1962), et surtout une alternative
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"catastrophiste” : chute d'une météorite (Alvarez,
1983), ce qui aurait provoqué un bouleversement bru-
tal de toute la biosphere, d'abord par l'impact lui-
méme, et ensuite par I'obscurcissement di a la pous-
siere provoquant un refroidissement du climat et une
rupture des chaines trophiques ; ou activité volca-
nique attestée par les Trapps du Deccan (Courtillot &
Cisowsky, 1987 ; Courtillot, 1988) et aux consé-
quences comparables.

- "Terminal Eocene Events"

C'est Stehlin (1909) qui, le premier, mit en évi-
dence les grandes transformations de la faune mam-
malienne d'Europe occidentale correspondant a la
limite Eocéne-Oligoceéne, et la "Grande Coupure"
désigne 1'ensemble des renouvellements fauniques -
disparitions et apparitions. En fait, aprés la grande
diversité de I'Eocéne moyen, il y a des disparitions
des I'Eoceéne supérieur avec des changements dans la
faune a la fin du Bartonien (Legendre et al., 1991).

Ces changements correspondent a une détériora-
tion climatique, ce qui est attesté par la faune et la
flore mais aussi par les données géochimiques
(Chateauneuf, 1980 ; Cavelier et al., 1981 ; Miller &
Fairbanks, 1985 ; Legendre, 1986, 1987a,b ; Schuler,
1988). On passe d'un climat chaud et humide depuis
le Paléocene, correspondant a des foréts équatoriales,
a un climat plus sec, avec un paysage plus ouvert, qui
va devenir aussi plus frais avec des saisons tranchées,
a partir de la fin de 1'Eocéne. Au début de 1'Oligocéne
une vague de nouvelles familles venant d'Asie rem-
place une faune déja appauvrie (Hartenberger, 1971 ;
Sudre, 1978 ; Brunet, 1979).

Les reptiles et les amphibiens ne se comportent
pas tout a fait de la méme maniére que les mammi-
feres puisque, s'il y a des disparitions au cours de
I'Eocene supérieur, il y a aussi des apparitions (Rage,
1984 ; Augé, 1993). Par contre la limite Eocéne-
Oligocene correspond a la disparition de la plupart
des taxons (Rage, 1974, 1984), exception faite des
tortues qui ne sont guere contrariées (Broin, 1977).

Le climat variera au cours de 1'Oligocene, ce que
montrent aussi bien les mammifeéres que d'autres
groupes (Thaler, 1966 ; Gaudant, 1978 ; Rage, 1979).

La notion de Grande Coupure propre a I'Europe
occidentale a été généralisée sous le terme "Terminal
Eocene Events" (Pomerol & Premoli-Silva, 1986),
correspondant a des événements équivalents mais non
identiques se déroulant dans le monde, pas toujours
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de maniere exactement synchrone (Russel & Tobien,
1986).

Climat :

Les crocodiles ont la réputation d'avoir peu de
tolérance climatique, ce qui en fait de bons indica-
teurs. Des écarts de températures ont des consé-
quences importantes sur la descendance, puisque le
déterminisme sexuel est thermique, la température
intervenant aussi sur la vitesse de développement de
I'embryon, ainsi que I'humidité (Webb & Smith
1984). Une baisse de température de 5°C réduit d'un
facteur 2 la vitesse de développement chez
Crocodylus johnstoni. Les alligators supportent
mieux les écarts thermiques que les autres crocodiles
en général. Le fait que le développement embryon-
naire d'Alligator mississippiensis soit nettement plus
rapide que chez d'autres crocodiliens permet sans
doute de compenser les climats moins chauds aux-
quels ils sont exposés.

Il faut nuancer cette sensibilité aux changements
de température et d'humidité : les crocodiles estivent
pour passer la saison séche, en se réfugiant dans des
tanieres prévues a cet effet, et les alligators hivernent
de la méme fagon ou tout simplement en ne laissant
dépasser que les narines de la glace recouvrant leur
piece d'eau. De plus, on a constaté que les crocodiles
du Nil sont capables d'hiverner comme les alligators,
bien qu'ils ne soient a priori pas préparés a affronter
une telle situation (Guggisberg, 1972).

Des expériences ont été menées sur des alliga-
tors, prouvant leur grande résistance (Colbert et al.,
1946) aux variations de température (de 12°C a
39°C).

On voit qu'il faut tenir compte des capacités des
crocodiles - au sens large - a supporter de mauvaises
conditions climatiques. Néanmoins cette résistance
est surtout individuelle, c'est-a-dire qu'ils peuvent
survivre a une saison défavorable, voire méme a une
période exceptionnellement mauvaise, mais ceci met
en péril leur croissance et surtout leur reproduction si
ces conditions sont trop fréquentes et trop pronon-
cées.

Ceci semble exclure toute possibilité de dégrada-
tion majeure du climat. La relativement bonne survie
des crocodiles a travers la crise Crétacé-Paléocene et
leur persistance dans toutes les régions du monde
précédemment occupées n'est pas compatible avec
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une détérioration a la fois importante et durable du
climat. La physiologie des crocodiles permet donc
de se faire une idée des limites d'un changement cli-
matique.

Quant aux "Terminal Eocene Events", on peut en
suivre les signes annonciateurs. Le cas de I'Europe
est représentatif, tous les crocodiliens ne disparais-
sant pas en méme temps (Buffetaut, 1982c ; Vasse,
1993a). Les longirostres y disparaissent assez vite.
Asiatosuchus, comparable aux grands crocodiles
actuels, disparait des la fin de 1'Eoceéne moyen, ce qui
est en accord avec un début d'altération du climat
puisque les grands crocodiles actuels se trouvent dans
les régions les plus chaudes. Allognathosuchus n'est
plus représenté apres le Bartonien qu'a Memerlein
(Lot, France). D'apres Buffetaut (1978b), sa dispari-
tion correspond aussi a une dégradation du climat. Or
il s'était aventuré a des latitudes assez élevées, a
Ellesmere (West et al., 1977), et en tant
qu'Alligatoridae il devait étre assez résistant.
Buffetaut (1978b) a relevé des caracteres juvéniles
sur le spécimen de Memerlein. I1 suppose que des
caracteres de pédomorphose ont joué un rdle dans
'évolution de ce genre. Remarquons que les "croco-
diles pygmées" de 1'Aswa, une riviere intermittente
de I'Ouganda, ont un corps anormalement petit par
rapport au crane, ce qui est interprété comme un
retard de développement provoqué par les périodes
prolongées d'estivations (donc de saison défavorable)
que le régime de la riviere entraine (Guggisberg,
1972). Tout ceci indique que le climat s'est nettement
modifié au cours du Bartonien. Diplocynodon se sin-
gularise dans ce contexte par sa remarquable péren-
nité puisqu'on le trouvera jusqu'apres I'Oligocene. Si
Diplocynodon a eu un mode de vie comparable a
Alligator mississippiensis, ce qui est une hypothese
raisonnable eu égard a sa survie a I'Oligoceéne et a sa
présence a la fois dans des milieux dulgaquicoles et
saumatres, le probleme du refroidissement ne se pose
pas trop. On peut tout de méme s'étonner qu'il ait
réussi a supporter a la fois un refroidissement et une
aridification du climat.

Nourriture :

Les longirostres pour la période de temps consi-
dérée vivaient sur les ctes ou dans les rivieres, or les
poissons d'eau douce ou littoraux survivent le mieux
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a la crise Crétacé-Tertiaire (Cavin & Martin, 1995).

Les broyeurs, durophages, ont toujours été assez
petits. S'ils se nourrissaient, comme on le suppose, de
tortues (Abel, 1928), de coquillages ou de crustacés
(Case, 1925), ils n'ont sans doute pas manqué de
nourriture.

Les prédateurs terrestres constituent un type
adaptatif qui n'est plus représenté, il est donc diffici-
le d'imaginer quel était vraiment leur mode de vie. Ce
sont des animaux a dents similaires a celles des thé-
ropodes, au museau élevé et étroit, aux membres
gréles et allongés, et couverts d'une armure dermique
importante pour des prédateurs terrestres. Aprés la
limite Crétacé-Paléocéne ils sont momentanément
moins nombreux. Une hypothese serait qu'ils ont
peut-€tre connu des difficultés a trouver des proies de
bonne taille au début du Paléocéne, encore que ces
prédateurs n'étaient pas alors trés grands et qu'il y ait
eu assez t0t, du moins en certains endroits, des mam-
miferes de quelques kilogrammes (Romer, 1966 ;
Carroll, 1987). 11 n'est pas certain qu'ils aient été des
chasseurs actifs, peut-&tre ont-ils été des charo-
gnards. Quelles qu'aient été les difficultés rencon-
trées, cela n'a pas été suffisamment important pour
provoquer leur disparition.

Les généralistes peuvent se contenter de poissons
(Ies plus jeunes ou les moins grandes espéces peuvent
aussi s'alimenter avec des serpents, des lézards, des
oiseaux...) et n'auraient pas d0 étre affectés.
Cependant si l'essentiel de I'alimentation des grands
crocodiles fut temporairement constitué de poissons,
la concurrence des crocodiles longirostres plus spé-
cialisés a pu localement se faire sentir. En fait, les
eusuchiens généralistes font preuve d'une bonne
capacité d'adaptation et leur survie n'est pas cho-
quante. C'est plutot le fait que les mésosuchiens
généralistes soient affectés qui est surprenant.

Concurrence externe :

Les longirostres ont pu subir 1'influence des pre-
miers mammiféres marins, ce qui expliquerait en par-
tie le déclin de certaines lignées (Thévenin, 1911 ;
Buffetaut, 1982a).

Les broyeurs (exclusivement eusuchiens a ces
niveaux) ne sont pas affectés et ne devaient guere
connaitre de concurrents.

Les prédateurs terrestres ont eu a souffrir tout
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d'abord de la concurrence des dinosaures carnivores,
néanmoins ils apparaissent et se diversifient au cours
du Crétacé supérieur, surtout en Amérique du Sud,
région qui n'était pas dépourvue de dinosaures carni-
vores (Bonaparte, 1978 ; Buffetaut, com. pers.). Leur
apogée, mésosuchiens et eusuchiens confondus, a
lieu finalement entre la disparition des théropodes et
l'apparition des Carnivora, la concurrence des créo-
dontes n'ayant pas grand effet. Ces crocodiles ont
connu un succes durable 14 ou l'isolement géogra-
phique leur a épargné la confrontation avec les
Carnivora. Les sébécosuchiens ont ainsi perduré jus-
qu'au Miocene en Amérique du Sud (Langston,
1965). Les eusuchiens ziphodontes ont survécu jus-
qu'au Pléistocéne en Australie (Molnar, 1981).

Les généralistes constituent un type adaptatif
sans équivalent. Leur efficacité dans cette niche éco-
logique n'a pas été prise en défaut jusqu'a nos jours.

Concurrence interne :

Les eusuchiens ont quelques perfectionnements :
les vertebres procoeles qui permettent une articula-
tion plus efficace, et le développement du palais
secondaire. Il faut distinguer développement du
palais secondaire et recul des narines : le recul des
narines assure la séparation des cavités buccales et
nasales, ce qui est un avantage pour des animaux
aquatiques a respiration aérienne, pouvant étre obte-
nu par la prolongation du palais secondaire ou par un
voile palatin. Le développement du palais secondai-
re, en soit, confére une plus grande résistance aux
contraintes subies par un museau souvent allongé
(Langston, 1973).

On peut constater que les eusuchiens se sont
implantés d'abord dans les continents laurasiatiques,
les mésosuchiens ayant été deés lors plutét gondwa-
niens. Si les ziphodontes ont apparemment fait "bon
ménage" (serait-ce l'indice de modes de vie 1égere-
ment différents, les uns ayant été plutot prédateurs,
les autres plutdt charognards ? En outre les aires d'ex-
lusion semblent exister a petite échelle), les longi-
rostres se sont généralement exclus : Dyrosauridae et
Thoracosauridae, qui ont joué un rdle équivalent et
qui ont franchi avec le méme succes la crise Crétacé-
Paléocene, n'ont pas une aire de répartition chevau-
chante importante (on les rencontre ensemble en
Amérique du Nord a la fin du Crétacé d'apres
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Buffetaut, 1982a). Les Thoracosauridae représentent
ce type adaptatif en Europe et en Amérique du Nord,
les Dyrosauridae en Amérique centrale, en Afrique et
en Asie du Sud-Est. Plus tard de nouveaux eusu-
chiens longirostres, les premiers représentants de la
lignée des gavials, vont s'emparer de cette niche éco-
logique a travers le monde.

Si une crise majeure a été la cause directe du
déclin des mésosuchiens, on peut s'attendre a ce que
ce soient les généralistes qui aient le mieux survécu
et non les spécialistes, moins aptes a s'adapter a des
conditions nouvelles. Or ce n'est pas le cas, ce qui
peut s'expliquer par un remplacement par des lignées
nouvelles. Les eusuchiens les moins différenciés,
généralistes, les premiers apparus, ont aussi été les
premiers a entrer en concurrence avec leurs homo-
logues "archaiques”, et c'est seulement ensuite que
les lignées modernes de spécialistes sont entrées en
lice.

Il est cependant difficile de dire dans quelle
mesure le déclin des mésosuchiens est di a la pres-
sion des eusuchiens, et dans quelle mesure ces der-
niers en ont bénéficié en prenant des places vacantes :
le léger retard de l'augmentation de diversité des
eusuchiens par rapport a la baisse de diversité des
mésosuchiens semblerait indiquer que les eusuchiens
ont ét€ aussi opportunistes que conquérants.

BILAN

Cette étude ne donne pas l'image de crises bru-
tales. Les mésosuchiens généralistes s'éteignent a la
fin du Crétacé mais cela est déja amorcé depuis long-
temps. C'est seulement au cours du Paléocéne et de
I'Eoceéne que les survivants - des spécialistes - sont
remplacés par des eusuchiens. Ces derniers ne sont
pas tres affectés par les crises et c'est au cours de
I'Eocene qu'ont lieu de nombreux changements, avant
les "Terminal Eocene Events", et on ne voit pas de
disparition sélective comme pour les mésosuchiens.
Les crocodiles soulignent par contre la dégradation
climatique de I'Eocéne qui conduira plus tard aux
"Terminal Eocene Events", mais sans que cela se tra-
duise, comme chez d'autres groupes, par une recom-
position massive de la faune.

Lors de la crise Crétacé-Paléocene la détériora-
tion climatique est envisagée comme effet secondaire
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de I'impact météoritique ou de l'activité volcanique,
bréve peut-étre, mais suffisante pour anéantir de
grands groupes. Les crocodiles ne seraient pas restés
insensibles a une telle catastrophe, et ils montrent que
non seulement la zone tropicale a largement perduré
mais encore que le climat ne s'est pas suffisamment
dégradé pour les chasser des latitudes plus élevées.
Les crocodiles sont intéressants puisqu'ils subissent
un déclin assez bien corrélé a la dégradation clima-
tique de la fin de 1'Eocene, ce qui doit étre gardé a
l'esprit quand on imagine le climat de la fin du
Crétacé, période qui les affecte moins. Si cette altéra-
tion climatique a eu lieu, elle fut assez bréve pour ne
pas mettre en péril la reproduction des crocodiles,
lesquels permettent de définir un cadre pour les hypo-
theses.

Il n'est pas indispensable de faire appel a une
crise pour expliquer 1'évolution des faunes crocodi-
liennes de la fin du Crétacé et du début du Paléogene.
Les modalités des renouvellements constatés indi-
quent plut6t des phénomenes évolutifs a long terme.
Comme le fait remarquer Archibald (1996), les
causes de la crise K/T proposées ne suffisent pas,
séparément, a expliquer les aspects biologiques de la
crise dans toute leur complexité.

Pour expliquer une crise on ne peut s'intéresser
aux disparitions sans prendre en compte ceux qui sur-
vivent et qui délimitent le cadre des événements pos-
sibles.
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