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alors qu'ils forment un groupe peu diversifié aujourd'hui, les crocodyliformes
présentaient dans le passé des morphologies, des régimes alimentaires et des
milieux de vie beaucoup plus variés qu'actuellement. contrairement à d'autres
taxons occupant les mêmes biotopes, le groupe des crocodyliformes a été peu
affecté par la crise crétacé-paléogène. comment l 'expliquer ?

les crocodiles actuels (au sens large : crocodiles, gavials, all igators…) font partie du
grand groupe des archosauriens, dont seuls subsistent actuellement les oiseaux et les
crocodiliens[1]. i ls ont une diversité extrêmement pauvre, avec seulement 24 espèces
distribuées principalement dans les zones intertropicales. en effet, leur physiologie
poïkilotherme limite leur présence aux climats chauds, leur tail le ne leur permettant pas
d’hiberner, tout comme elle restreint leur degré d’activité. leur diversité morphologique
est elle aussi extrêmement faible, avec des formes amphibies, dont les déplacements
terrestres sont plutôt malhabiles. en effet leurs membres courts, en position
transversale (et non érigés sous le corps comme chez les mammifères), ne leur
permettent pas, sauf exception, de courir, et les obligent lors de la marche à un
dandinement caractéristique. les crocodiles occupent principalement les milieux d’eaux
douces et les estuaires, seules une ou deux espèces fréquentent assidûment les milieux
marins. le régime alimentaire carné est de mise, avec quelques formes spécialisées dont
la longirostrie (museau fin et allongé) et les dents longues et fines indiquent un régime
essentiellement piscivore.

figure 1 - trois exemples de
crocodiliens
a : caïman nain, paleosuchus
palpebrosus  (photographie par
karelj,  wikimedia). b : gavial du
gange, gavialis gangeticus
(photographie par charles j
sharp, wikimedia). c :  crocodile
du nil,  crocodylus niloticus
(photographie par
haplochromis, wikimedia)
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la diversité actuelle des crocodiliens est donc très l imitée. pourtant celle des
crocodyliformes, groupe beaucoup plus large comprenant les crocodiliens, était quant à
elle extrêmement importante, tant par le nombre d’espèces que par leurs formes. si
plusieurs groupes de crocodyliformes traversent la crise crétacé-paléogène (k-pg,
également appelée abusivement crise crétacé-tertiaire ou crise crétacé-paléocène[2]),
certains de leurs contemporains, les grands reptiles marins et terrestres, et notamment
les dinosaures non aviens, s’éteignent. cela rend l’étude de ce groupe et leur
comparaison avec l’évolution des reptiles contemporains particulièrement intéressantes.

reptiles ou reptiles ?

le groupe des reptiles était à l’origine défini en opposition aux mammifères et aux
oiseaux. i l  regroupait donc l’ensemble des amniotes respirant à l’air l ibre et ne
possédant ni poils, ni plumes, ni mamelles. cela comprend les lépidosauriens (lézards,
serpents), les chéloniens (tortues), les crocodiliens, et les dinosaures, mais exclut les
oiseaux. or ces derniers sont inclus dans le groupe des dinosaures. les exclure des
reptiles revient donc à exclure une partie des descendants de l’ancêtre commun de tous
les reptiles, qui forment alors un groupe paraphylétique. le terme reptil ia ne devrait
donc plus être util isé.

cependant, en 2004, modesto et anderson proposèrent une définition phylogénétique de
reptil ia, synonyme de sauropside. dans cette acception, le terme de reptile désigne donc
un groupe monophylétique qui contient, en plus des taxons précédemment cités, les
oiseaux.

1. une incroyable diversité mésozoïque
apparus à la fin du trias, les crocodyliformes occupent dès le milieu du jurassique
quasiment tous les milieux, aussi bien marins que continentaux (wilberg et coll.,  2019).
à la fin du crétacé, existent trois grands clades : les notosuchiens, les téthysuchiens et
les eusuchiens. ces trois groupes sont extrêmement différents, et tous les trois
traversent la crise crétacé-paléogène (fig. 1).



figure 2 - relations
phylogénétiques simplifiées
des crocodyliformes
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figure 3 - crâne et mandibule
du sebécosuchien baurusuchus
pachecoi, du crétacé supérieur
du brésil
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les premiers, les notosuchiens, forment un groupe quasi exclusivement
terrestre, seules quelques formes étant fluviatiles (pol et leardi,
2015). leur morphologie est très éloignée des crocodiles amphibies
actuels. leurs membres sont longs et fins, érigés à la verticale sous
leur corps, laissant supposer un mode de vie uniquement terrestre et
non aquatique. leur crâne est plutôt compact, avec un museau court et
haut, loin des crânes aplatis des crocodiles actuels. beaucoup d’entre
eux, les sébécosuchiens, ont de longues dents crénelées à la manière
des dinosaures théropodes, et la forme de leur crâne haut et compact,
n’est pas si éloignée de la morphologie de ces derniers (godoy et coll.,
2014) (fig. 3). i ls étaient probablement de redoutables prédateurs,
chassant leurs proies à l’affût et courant aisément sur de courtes
distances grâce à leurs longs membres verticaux. parmi les
notosuchiens, bien qu’ayant une morphologie assez similaire,
certaines espèces ont des dents de formes et d’implantation
particulièrement étranges, et les paléontologues se sont longtemps
interrogés sur le mode alimentaire de ces animaux. leurs dents portent
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de nombreux bulbes, à la manière des dents de certains mammifères
avec lesquelles elles ont parfois été confondues, quand d’autres
espèces ont des dents triangulaires, avec de grosses crénelures
orientées non pas antéro-postérieurement comme chez tous les
crocodyliformes, mais en biais par rapport à l’axe du crâne (iori et
coll.,  2013). cette morphologie dentaire complètement atypique est
considérée comme une possible adaptation à un régime alimentaire
uniquement phytophage – un trait surprenant pour des
crocodyliformes.

figure 4 - reconstitution du dyrosauridé
dyrosaurus maghribensis de l’éocène
inférieur du maroc
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le second groupe, les téthysuchiens, est constitué d’espèces uniquement aquatiques.
parmi eux, les pholidosauridés, présents depuis le jurassique, comportent des espèces
marines et fluviatiles (martin et coll.,  2016). s’i ls semblaient disparaître au début du
crétacé supérieur, des découvertes récentes semblent démontrer leur survie à la crise k-
pg. le second groupe de téthysuchiens est formé par les dyrosauridés. quasi
exclusivement constitué de formes vivant dans le milieu marin, i ls possèdent une queue
très haute et musclée qui devait leur permettre d’être de bons navigateurs (jouve et
coll.,  2006) (fig. 4). contrairement aux pholidosauridés dont la diversité est très
importante au crétacé supérieur et s’étiole pour ne laisser qu’une seule espèce à la fin
du crétacé et après la crise k-pg, les dyrosauridés semblent peu diversifiés à la fin du
crétacé, et connaissent une véritable explosion après la crise.

les eusuchiens, groupe dont font partie tous les crocodiles actuels, apparaissent à la fin
du crétacé et sont présents aussi bien en eaux douces que dans les milieux marins
côtiers. relativement bien diversifiés à la fin du crétacé, i ls ne semblent pas
véritablement souffrir de la crise k-pg, et les trois grands groupes, gavialoïdes,
all igatoroïdes et crocodyloïdes, déjà présents au crétacé supérieur, se diversifient
lentement au début du paléogène.

en résumé, les trois groupes de crocodyliformes sont présents aussi bien avant qu’après
la crise. i ls occupent tous les environnements – fluviatiles, terrestres, marins – ont des
régimes alimentaires très variés – carnivores, piscivores, phytophages – et des
morphologies allant d’animaux amphibies aux membres courts et transversaux et à
queue puissante, à des coureurs aux membres longs et fins, verticaux sous le corps.
cette variété rend les crocodyliformes particulièrement intéressants à étudier dans le
cadre de la crise k-pg, et la comparaison de leur évolution à travers la crise avec les
autres reptiles contemporains, tels les dinosaures et reptiles marins est pertinente pour
déterminer l’évolution de la biodiversité à travers la crise, et évaluer les causes des
extinctions.

2. une survie étonnante
pour bien comprendre l’évolution des crocodyliformes, et des reptiles en général, à
travers la crise k-pg, i l  faut remonter un peu en arrière pour bien comprendre l’état des
différents groupes et leur dynamique lorsque celle-ci survient. plusieurs phénomènes
ont l ieu tout au long du crétacé supérieur. un fort épisode anoxique (fin cénomanien-
début turonien) touche les environnements marins, suivi d’une grande régression marine
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(baisse du niveau marin) au turonien qui réduit considérablement la surface du plateau
continental. la succession des deux phénomènes affaiblit considérablement les
écosystèmes marins et en particulier les milieux côtiers (fig. 5). les écosystèmes
fluviatiles semblent avoir eux aussi été indirectement affectés. les pholidosauridés,
principalement côtiers et fluviatiles, en subissent les conséquences de plein fouet, et
seuls quelques rares taxons survivront jusqu’à la fin du crétacé. le climat, très chaud au
début du crétacé supérieur, va ensuite se refroidir progressivement jusqu’au début du
paléogène, impactant considérablement des écosystèmes aquatiques déjà fragil isés,
mais atteignant aussi les milieux terrestres. cette dégradation climatique est
probablement à l’origine de la baisse de diversité des notosuchiens, dont une large
partie est éteinte bien avant la crise k-pg. seule une partie des sébécosuchiens (des
grands prédateurs), atteignent et traversent la crise k-pg, avec semble-t-i l  une radiation
au paléogène (pol et leardi, 2015). les dyrosauridés et eusuchiens apparaissent quant à
eux à la fin du crétacé, et connaissent ensuite une lente diversification.

figure 5 - évolution du niveau
marin moyen et du δ18o moyen,
reflétant l’évolution des
températures au cours du
mésozoïque
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que se passe-t-i l  pour les crocodyliformes lors du passage entre le crétacé et le
paléogène ? visiblement, peu de choses négatives ! les sébécosuchiens, qui vivent en
milieu terrestre, semblent peu affectés et se diversifient fortement en amérique du sud
après la disparition des concurrents dinosaures non aviens. dans le milieu aquatique, les
eusuchiens sont peu perturbés, certaines espèces du maastrichtien sont même encore
présentes au paléocène. quant aux dyrosauridés, leur diversité explose après la crise
(jouve et coll.,  2008). comment expliquer cette disparité entre la survie des
crocodyliformes et la disparition des autres grands reptiles marins vivant dans les
mêmes environnements comme les dinosaures, mosasaures et plésiosaures, des groupes
très diversifiés à la fin du crétacé ?

tout d’abord, dans les milieux aquatiques, l’évolution des poissons montre une
différence assez importante entre les écosystèmes fluviatiles et marins. quand les
milieux et la base des chaînes alimentaires marines souffrent considérablement lors de
la crise k-pg, les écosystèmes fluviatiles semblent ne pas souffrir du tout. les deux
écosystèmes reposent sur une base trophique différente. quand les milieux marins
reposent essentiellement sur les microorganismes planctoniques, eux-mêmes largement
dépendant de la photosynthèse et donc de la luminosité, la base de la chaîne alimentaire
des écosystèmes fluviatiles s’appuie principalement sur les apports détritiques de
matière organique en provenance du continent (cavin, 2002). dans le cas d’un impact
d’un bolide météoritique, la baisse de luminosité produite par les matières vaporisées a
une incidence sur les chaînes trophiques dépendantes de la photosynthèse. au contraire,
celles basées sur les apports de débris organiques seront peu touchées, en particulier
par un évènement brutal et court. les débris organiques continueront à alimenter les
milieux fluviatiles pendant des années, même après l’arrêt ou le ralentissement de la
production primaire. or, les mosasaures et plésiosaures, à quelques exceptions près,
sont des animaux vivants exclusivement dans le milieu marin quand les eusuchiens n’ont
pas de préférences et sont largement présents dans les milieux fluviatiles. les
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dyrosaures quant à eux, s’i ls sont essentiellement marins, ont une distribution très
restreinte au maastrichtien, plutôt rare dans les localités où sont présents les
mosasaures. de plus, dans certains gisements marins où les restes de dyrosaures sont
présents en nombre, les restes de juvéniles sont quasi absents. les pouponnières des
dyrosaures se seraient-elles trouvées en milieux fluviatiles, étant ainsi moins impactées
par la crise ? ceci pourrait expliquer la disparité entre la survie des dyrosauridés et
celle des autres grands reptiles marins. une seconde hypothèse pourrait être une
différence physiologique. i l  a été suggéré que certains mosasaures auraient pu
développer une certaine forme d’homéothermie, alors que les dyrosaures sont
probablement poïkilothermes, comme les crocodiles actuels. cette différence
physiologique pourrait être à l’avantage des crocodyliformes, puisque leur physiologie
plus économe nécessite des apports énergétiques moins importants et aurait donc pu
leur permettre de survivre à une crise de courte durée. d’ail leurs la disparition des
autres grands reptiles marins a permis une diversification et une dispersion
géographique des dyrosaures (jouve et coll.,  2008).

dans les milieux terrestres, la même différence au niveau de la régulation de la
température corporelle pourrait, elle aussi, expliquer la disparition des dinosaures non
aviens, homéothermes, et la survie des sébécosuchiens. la physiologie de ces derniers,
testée seulement sur une seule espèce du cénozoïque, aurait été plus proche de celle
des grands lézards, c’est-à-dire poïkilotherme, et donc plus lente et économe en énergie
(cubo et coll.,  2017). reste à expliquer la survie des dinosaures aviens, les oiseaux,
pourtant homéothermes. leur plus petite tail le et leur plumage isolant auraient-i ls
contribué à leur sauver la mise ?

3. conclusion
la crise crétacé-paléogène a fait l ’objet d’une attention soutenue de la part des
paléontologues, et notamment des spécialistes des dinosaures. si de nombreuses
théories ont été développées pour expliquer leur disparition, i l  semble que celle de
l’impact météoritique tienne actuellement la corde. les autres hypothèses, comme les
épanchements volcaniques du deccan (inde) et les variations climatiques de la fin du
crétacé ont probablement eu un impact sur l’évolution de ces différents groupes, et
fragilisé les écosystèmes à la fin du crétacé supérieur, mais les observations faites sur
les crocodyliformes plaident plutôt pour un événement brutal et de courte durée,
congruent avec l’hypothèse de l’ impact météoritique comme acteur principal de la crise
k-pg.

toutes ces hypothèses font encore l’objet d’études actuellement. i l  convient donc de les
considérer avec prudence, et c’est probablement le croisement des données disponibles
sur l’ensemble des taxons qui permettra d’apporter des arguments solides en faveur des
différentes hypothèses, et de connaître leur impact sur la biodiversité.

l’évaluation délicate de la diversité fossile et de son évolution

la diversité fossile est estimée par le nombre d’espèces présentes en un lieu et à un
moment donné. cette évaluation permet de tracer l’évolution des différents taxons au
cours du temps. loin d’un simple comptage, cette estimation est complexe et se heurte à
de nombreux écueils. en effet, les fossiles proviennent des roches sédimentaires dont la
distribution spatiale et temporelle est très variable, produisant des biais très
importants quant à la qualité de l’enregistrement, et donc de l’estimation de la diversité
fossile qui en résulte (benton et coll.,  2003). certaines périodes ont ainsi fourni peu
d’affleurements géologiques, alors qu’au contraire, d’autres ont fourni quantité de
gisements d’une grande richesse fossil ifère. de même, si l ’exploration paléontologique
est particulièrement intense dans certaines parties du monde, ce n’est pas le cas sur



certains continents. i l  y a donc une hétérogénéité de l’échantil lonnage fossile
introduisant des biais importants. la taxonomie apporte aussi son lot de biais potentiels,
puisque c’est la base sur laquelle s’appuie l’évaluation de la diversité. chez certains
groupes, un grand nombre d’espèces ont été nommées au cours du temps, parfois sur
des restes assez fragmentaires, et i l  peut s’avérer que beaucoup d’entre elles
appartiennent en fait à une seule et même espèce. cela peut provoquer la surestimation
ou sous-estimation de la diversité (jouve et coll.,  2017 ; tennant et coll.,  2018). bien
sûr, les paléontologues tentent d’appliquer des corrections aux données de diversité
brute, afin de minimiser le plus possible ces biais, mais i l  peut s’avérer que la
découverte de nouvelles espèces ou la révision de groupes mettant des espèces en
synonymie modifie les évaluations de diversité, et les conclusions qui en découlent.
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notes
en français,  le  nom crocodi l iens s 'écr it  avec un i .  le  taxon des crocodyl ia  se note par

contre avec un y.
1

ces deux appel lat ions ne doivent pas être ut i l isées,  car le  crétacé est  une période,
alors que le paléocène est  une époque et  que le tert iaire n'existe pas off ic iel lement.

on ut i l ise donc les noms de deux périodes :  crétacé et  paléogène.
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