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RESUME - 11 est proposé une revue commentée et critique des typologies dentaires des reptiles marins du Mésozoique
établies par différents auteurs, afin d’en proposer une synthése débarrassée de préjugés fonctionnels. L’examen des contenus
gastriques fossiles montre que trés peu permettent de déduire le régime d’un fossile en relation avec sa morphologie den-
taire; en conséquence, seul 1’actualisme est susceptible d’éclairer 1’éventuelle fonction des morphotypes dentaires fossiles.
Une expérience est proposée afin de définir dans quelle mesure la morphologie dentaire de tétrapodes aquatiques actuels est
comparable a celle des reptiles marins fossiles. Si certaines morphologies se révélent similaires entre fossiles et actuels au
niveau de I’analyse, 1’étude du régime des actuels ne démontre qu’un large opportunisme trophique sans lien évident avec la
morphologie dentaire. Il en est conclu que les similarités morphologiques ne peuvent étre mises en relation fonctionnelle avec
des adaptations trophiques qui seraient partagées entre fossiles et actuels: la seule morphologie dentaire d’un reptile marin
fossile ne permet pas de déduire son régime alimentaire.
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Tooth morphology and diet of Mesozoic marine reptiles: a critical review and reappraisal - An an-
notated and critical review of dental typologies of Mesozoic marine reptiles established by several authors is given, in order
to present a synthesis free from functional preassumption. A review of fossil gastric contents demonstrates that few allow to
determine the diet of a fossil in relation to its tooth type; therefore, actualism only is likely to enlighten a possible function
of fossil dental morphotypes. An experiment is presented in order to define to what extent dental morphology of Recent
aquatic tetrapods may compare to the fossils’. Some morphologies do appear similar at the level of analysis between fossils
and Recent animals, however, a study of the diet of Recent animals merely demonstrates a wide trophic opportunism -with
no obvious link to tooth morphology. It is here concluded that the morphological similarities cannot be functionally linked to
trophic adaptations shared by fossil and Recent animals : the sole dental morphology of a fossil marine reptile does not allow
to deduce its diet.

Key words : marine reptiles - Mesozoic - diet - gastric contents - actualism

INTRODUCTION L’équivalence des écosystémes durant le
Meésozoique et entre le Mésozoique et I’actuel n’est pas
prouvée; le milieu marin cependant semble caractérisé par
une grande stabilité structurelle: si les acteurs changent, la
structure des chaines trophiques apparait stable depuis le
Paléozoique (Campbell & Valentine, 1977; Copper, 1988;
Biju-Duval, 1994 ; Maisey, 1994). Des tétrapodes trés divers
apparaissent dans les réseaux trophiques marins actuels, avec
des tolérances alimentaires larges, surtout en domaine péla-
gique (Schmidt-Nielsen & Fange, 1958 ; Gaskin, 1982 ; King,
1983 ; Ridgway & Harrison, 1987 ; Nybakken, 1988 ; Watson,
1991; Estes et al., 1998 ; Kistle, 1993 fig. 1). Cependant, ils

L’observation de la morphologie des couronnes
dentaires des reptiles marins du Mésozoique (Jurassique et
Crétacé) permit a Massare (1987) de reconnaitre 7 morpho-
types dentaires. Cet auteur attribue a chaque morphotype une
fonction, et, par transposition des données sur la morpholo-
gie dentaire et le régime alimentaire de tétrapodes aquatiques
actuels, un type de proies préférentiel. Les conclusions a pro-
pos du régime alimentaire des fossiles déduites de la mor-
phologie dentaire et de la comparaison avec les actuels sont

ensuite validées par les rares contenus gastriques connus, et
les fossiles assignés a des guildes désignées chacune par une
fonction. Il est a noter que deés 1913, Dollo avait suivi une
démarche identique afin de définir le régime alimentaire des
mosasaures.
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n’interviennent en général qu’en fin de chaine, et s’ils ont
des prédateurs, ce sont eux-mémes des tétrapodes. Ils parti-
cipent a des réseaux paralléles, qui ne respectent pas la struc-
turation en fonction de la taille des chaines établies entre
animaux marins «primaires» (Collignon, 1991 ; Nybakken,
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Figure 1 - Position schématique des tétrapodes dans les réseaux trophiques marins actuels. Les déjections et produits de décomposition de
ces animaux alimentent les chaines de recyclage (bactérien ou autre) non indiquées ici. F: organismes filtreurs du benthos.

Figure 1 - Sketch of trophic position of tetrapods in Recent marine trophic webs. Excrements and decay products of these animals supply
the recycling chains (bacterian or other) not shown here. F: benthic filtering organisms.

1988; Barnabé & Barnabé-Quet, 1997): a proies iden-
tiques, un poisson planctonophage et une baleine n’ont pas
les mémes prédateurs (voir par exemple Nybakken, 1988).
Ainsi, aucun tétrapode n’occupe une position intermédiaire
comparable a celle du maquereau par exemple (Barnabé &
Barnabé-Quet, 1997). Méme les siréniens qui sont parfois la
proie de requins, ne sont jamais la proie de poissons de taille
moyenne comme les poissons herbivores au régime similaire
(Ridgway & Harrison, 1987; Nybakken, 1988 ; Barnabé &
Barnabé-Quet, 1997). Cette situation pourrait étre liée a la
taille des tétrapodes marins, en général plus grands que les
poissons carnivores, ou a leur répartition géographique. La
participation a des chaines paralléles, greffées sur les chaines
marines primaires auxquelles ils ne semblent pas essentiels,
est sans doute a mettre en relation avec leur «histoire écolo-
gique»: leurs ancétres étaient terrestres, et ils restent liés au
milieu aérien au moins par la respiration (Gaskin, 1982). Les
reptiles marins du Mésozoique connurent une histoire écolo-
gique similaire (Bardet, 1992); la démarche de Dollo (1913),
Massare (1987) et d’autres aprés eux est basée sur I’hypo-
these selon laquelle suite a un chemin évolutif similaire, cer-
tains tétrapodes aquatiques actuels occupent la méme niche
écologique que certains fossiles occupaient.
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En ce qui concerne les adaptations morphologiques
a un environnement, la structure réalisée par un organisme
n’est pas nécessairement I’optimum répondant a la fonc-
tion, mais résulte aussi de contraintes internes (par exemple
Gould & Vrba, 1982 ; Gould & Lewontin, 1984). L’établis-
sement de catégories morphologiques dentaires repose sur
I’analyse de la morphologie fonctionnelle (sensu Gans,
1986): si une méme morphologie dentaire observée cor-
respond a un méme mode de traitement des aliments, cela
suggere une relation entre structure (la morphologie den-
taire) et fonction (le mode d’alimentation et par extension le
type de proies). Comme 1’observation directe du comporte-
ment est impossible chez les fossiles, ce sont les actuels qui
font le lien entre structure et fonction (actualisme). Encore
faut-il prouver a la fois la validité¢ du lien chez les actuels,
et I’équivalence des morphologies observées entre actuels et
fossiles. L’établissement de catégories dentaires constitue un
détournement du quatrieme point de I’analyse du systéme
proie-prédateur établie par Gans (1986): si 1’on observe
que chaque variant comportemental correspond a un variant
morphologique, alors la probabilit¢ du lien proposé entre
structure et fonction est renforcée. Etablir des morphotypes
dentaires et attribuer a chacun d’entre eux une fonctionna-
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lité¢ propre, un type de proie et enfin en faire la marque de
I’appartenance a une guilde trophique, revient a observer des
variants morphologiques et a leur attribuer d’office et obliga-
toirement des comportements différents. Cette démarche est
intimement liée au concept d’adaptation, mais ignore d’une
part I’opportunisme trophique (Cadée, 1984) et, d’autre part,
I’¢lasticité des structures biologiques, qui peuvent réaliser
une méme fonction a partir de matériaux différents - ou des
fonctions différentes a partir de mémes matériaux (Gould &
Vrba, 1982). Déduire un ensemble complexe d’interactions
et de contraintes comme la prédation (Endler, 1986 ; Gans,
1986 ; Boucot, 1990) de la seule morphologie de la couronne
dentaire - toujours simple - d’un reptile marin apparait alors
au premier abord un non-sens biologique. Le présent travail
revient sur la morphologie dentaire des reptiles marins fos-
siles afin d’établir une typologie ‘neutre’, et tente de juger
de la pertinence des comparaisons morphologiques et des
équivalences fonctionnelles avec les tétrapodes aquatiques
actuels.

ANALYSE CRITIQUE DES TYPOLOGIES ETABLIES

Les critéres considérés par Massare (1987) comme
importants afin de réaliser la fonction assignée a chaque type
dentaire sont (tabl. 1): la forme de I’apex, le type d’usure, les
carénes, la taille relative des dents et la forme de la couronne
(«tooth shape»), qui sont ici briévement commentés.

La forme de I’apex constitue un critére évident mais
difficile a mettre en catégories. Il existe en effet un conti-
nuum depuis les couronnes trés pointues jusqu’aux cou-
ronnes bulbeuses, et la perception du caractére pointu est
liée a la hauteur de la couronne et a sa taille absolue ; dans
le cas de petits prédateurs - ou de petites proies - la portée
de ce caractére évaluée a I’échelle humaine n’est sans doute
pas toujours correctement appréhendée. De plus, la forme de
I’apex considérée est celle de 1’apex de la dent neuve, non
usée, donc parfois arbitrairement reconstituée puisque tous
les reptiles marins fossiles ne sont pas connus par des cou-
ronnes dentaires complétes. Un apex «pointu» est associé a

Tableau 1 - Caractéristiques morphologiques des couronnes dentaires, utilisées pour déterminer I’appartenance des animaux a une guilde,

traduit de Massare (1987). Les cases en italique gras indiquent les « traits importants » de chaque type dentaire explicités dans le texte origi-

nal. La différence entre les guildes perceuse II et générale « pourrait n’étre pas significative » (Massare 1987), et aucun trait caractéristique

de cette derniére n’est proposé.

Table 1 - Morphological characteristics of tooth crowns, used to determine the guild the animals belonged to, translated from Massare

(1987). In italics bold are the «important features» of each tooth type as explicified in the original text. The difference between Pierce 11

and General guilds «may not be significant» (Massare, 1987) and no characteristic feature of the latter is given.

surface

. . . . “Shape of largest
Guilde Forme de I’apex Type d’usure Carénes Taille relative tooth”
00
, snaral <
Coupeuse (cut) pointu cassures courant'es, 2ou pl,us, eaifots en gen.eral .0,20 1,525
arrondies et polies crénelées mais varie
Perceuse I (pierce pointu apex parf01§ cassé en gen,eral,Z, non 0,15-0,25 en général 2,0-3,0
1I) et poli crénelées
. . aucune, ou juste en >0,30; en général en général >3,5;
Perceuse I (pierce I) pointu rare haut de la couronne plus Jjamais <3,0
. . . en général 2,0-3,0;
Générale (general) assez pointu apex arrondi aucune 0,15-0,25 atteint rarement 3.5
<075 ;.
Fracasseuse (smash) | arrondi mais aigu | apex arrondi et poli aucune _0’15’:0" Ié;eneml 2,0-3,0
g
Ecraseuse (crunch) mousse a surface apex lissé et poli aucune <0,15 1,5-2,5
rugueuse
N abrasion de la
Broyeuse (crush) trés mousse aucune 0,10-0,15 <1,0
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la pénétration de la proie, et attribue a la dent une fonction-
nalité perceuse, alors qu’un apex mousse ne lui permet pas
de percer, et la proie serait immobilisée par la force dévelop-
pée lors de I’occlusion de la mandibule.

Il existe deux types d’usure: cassures et abrasion,
les cassures étant en général suivies d’abrasion des arétes si
la dent reste en fonction. Les cassures sont associées a des
chocs contre des objets durs, tandis que 1’abrasion est due au
traitement prolongé de proies ou de parties de proies (que les
proies soient «molles» - voir plus loin - ou que le contact
avec les parties dures soit non traumatique). Pourtant, 1’ob-
servation de la denture de différents odontoceétes et crocodiles
actuels indique que ces « cassures » obliques ont parfois pour
origine le frottement des dents inférieures et supérieures lors
de I’occlusion, qui créent et entretiennent des arétes aigués
sur des dents coniques au départ «simples». L’interpréta-
tion de 'usure est donc délicate, et nécessiterait une étude
approfondie des actuels avant de pouvoir conclure sur les
quelques dents qui nous parviennent d’un fossile. Les plus
significatives des cassures pourraient étre les cassures sub-
horizontales de 1’apex, car les apex des dents coniques n’en-
trent jamais en contact lors de 1I’occlusion, du moins pour les
reptiles marins connus par un matériel assez complet; ces
cassures sont donc probablement dues a un objet extérieur
dur - ce qui ne signifie pas qu’il a été¢ avalé. Méme alors,
il est difficile de distinguer entre cassure polie par 1’'usage
subséquent et abrasion intense.

Selon Massare (1987), le trait caractéristique de la
guilde coupeuse est la présence d’au moins deux carénes. A
I’examen du tableau 1, il apparait que ¢’est plus la « forme de
la dent» («tooth shape») qui distingue ces dents coupeuses
des dents de la guilde perceuse II. Ces derniéres peuvent
aussi posséder deux carénes, mais sont plus élancées, avec
des carénes plus discrétes, avec tout ce que cela implique
de subjectivité dans la définition de ces caractéres, et donc
aussi un continuum et des guildes qui se superposent. La
fonction attribuée aux carénes est due a I’analogie avec un
couteau. Le mouvement du couteau, qui est efficace s’il y a
glissement sur 1’objet, est rendu possible par la forme courbe
de ces dents, qui glissent contre la proie lors de 1’occlusion
(Rieppel, 1979). Une coupure n’est donc pas obtenue par les
seules carénes, mais en conjonction avec un mouvement. Et
en effet, ces dents sont souvent usées le long de la caréne
convexe (mésiale ou mésiolabiale), plus fortement a I’apex.

Massare (1987) groupe avec ces dents courbes,
comprimées, a deux carénes mésiale et distale alignées, les
dents a section triangulaire et multiples carénes irréguliéres
sur tout le pourtour de la couronne, connues chez certains
pliosaures (Tarlo, 1960), dans la guilde coupeuse, tout en
reconnaissant deux morphotypes. Les carénes sont en effet
automatiquement réputées coupeuses, alors qu’une étude
fonctionnelle de cette morphologie, difficilement compa-
rable a un couteau, manque. Les carénes sont des plis de
I’émail, le tissu le plus dur de la dent (Peyer, 1968), et il est
impossible d’écarter un role de stabilisation et de renfort de
la couronne, en particulier quand les carénes multiples sont
plus nombreuses sur la face concave (linguale) de la dent.

52

La taille relative des dents est la « hauteur de la cou-
ronne / largeur du crane au niveau des carrés» ou «/ largeur
maximale du crane au niveau des fosses temporales ou de la
mandibule au niveau de D’articulation», si la conservation
du fossile le permet: c’est une estimation de la largeur du
gosier du prédateur mise en relation avec la taille maximale
des proies (Massare, 1987). Cependant, 1’utilisation que
fait I’auteur de ce rapport souffre d’incohérence. Déter-
miné pour quelques mammiféres marins, il n’est plus pris
en compte par la suite dans 1’analyse des fossiles, dont les
valeurs ne s’accordent pas avec les conclusions tirées des
formes actuelles. Sa validité est donc sujette a caution, et
son calcul inaccessible pour de nombreux fossiles écrasés
ou incomplets. Il s’agit d’une tentative de quantifier la taille
des dents par rapport a celle du crane et de la proie, mais les
catégories retenues comme critéres marquent les difficultés
d’interprétation: ainsi par exemple, la différence entre «en
général <0,20 mais varie» et «entre 0,15 et 0,25» (tabl. 1)
n’est pas explicitée.

Enfin, Massare (1987) utilise le rapport «hauteur
de la couronne / diamétre de la couronne a la base» («tooth
shape»), noté h/d ici, afin de quantifier la robustesse des
dents. Dans le cas de dents comprimées, I’auteur considére
la moyenne des longueur et largeur, mais n’indique pas
le protocole de mesure de la hauteur des dents a courbure
marquée. De plus, les dents comprimées dans leur grande
majorité sont aussi celles qui possédent des carénes, et sont
déja placées sur ce seul caractére dans la catégorie coupeuse.
Courbure et compression modifient la résistance mécanique
des dents, et plus précisément la direction dans laquelle la
force est le mieux supportée. Ce rapport n’est donc valide
dans ce contexte que pour comparer des couronnes coniques,
a section circulaire ou sub-circulaire, droites ou peu courbes,
afin d’en quantifier la robustesse.

Les critéres utilisés ne concernent donc en pratique
que les couronnes dentaires ; de méme, lors de la comparai-
son avec les actuels, seule la morphologie de la couronne est
prise en compte.

A partir de cette typologie fonctionnelle, d’autres
auteurs ont intégré des formes non prises en compte dans
I’étude originale, élargi la démarche en tenant compte des
capacités locomotrices, au contraire restreint I’ensemble taxi-
nomique étudié, ou encore considéré des ensembles de taxa
cooccurrents (au degré de résolution accessible), paléoenvi-
ronnements supposés et proies disponibles (Mazin, 1988;
Massare, 1988 ; Lingham-Soliar, 1991 ; Vignaud, 1997). La
typologie originale de Massare (1987) ou du moins des cri-
téres trés similaires, restent le point de départ de ces études.
Aucune ne revient sur la relation supposée entre forme et
fonction déduite de 1’application du principe d’actualisme
aux seules couronnes dentaires. Certains auteurs ont aussi
considéré la forme du crane (Sanz, 1980; Taylor, 1987;
Mazin, 1988), voire reconstitué la musculature manduca-
trice (McGowan, 1973 ; Kirton, 1983 ; Vogt, 1983 ; Rieppel,
1989 ; Taylor, 1992 ; Taylor & Cruickshank, 1993 ; Lingham-
Soliar, 1995). Il apparait pourtant qu’avant de considérer le
crane dans son ensemble, d’autres caractéres de la dentition
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peuvent en théorie influer sur la résistance ou la durée d’uti-
lisation et donc la fonctionnalité des dents: implantation,
nombre de générations dentaires, ou encore morphologie de
la racine. L’impact de chacun de ces caracteres sur la fonc-
tionnalité des dents des actuels et plus encore des fossiles
est difficile a juger de fagcon expérimentale (voir plus loin).
Cependant, si actuels et fossiles ont suivi le méme chemin
évolutif pour aboutir a une méme position trophique au sein
d’écosystémes équivalents, I’examen des transformations
- ou absence de transformations - affectant ces différents
caracteres de la denture devrait en théorie éclairer celles qui
sont liées a I’adoption d’une nouvelle niche écologique.

MODIFICATIONS DE LA DENTURE LIEES A UN
MODE DE VIE MARIN SECONDAIRE

Le tableau 2 présente les caractéres dentaires de
quelques exemples de reptiles marins fossiles et mammiferes
marins actuels, considérés caractéristiques des groupes aux-
quels ils appartiennent au regard de la problématique abordée
dans cette étude. Ces caractéres concernent I’implantation, la
différenciation de la denture, celle de la couronne, I’occlu-
sion, la racine, le nombre de dents et de générations den-
taires, et le mode de remplacement (Buchy, 1998). Sont
aussi présentés les morphotypes ancestraux terrestres sup-
posés, d’apres les hypothéses d’ascendance proposées dans
la littérature. Les références sont données dans le tableau.
Si I’occupation d’une niche trophique marine implique des
contraintes sur la denture, elles devraient étre repérables
sur cet échantillon de tétrapodes marins. Or, a ’examen du
tableau 2, aucune tendance claire ne se dégage, ni au sein des
groupes fossiles ni entre groupes fossiles et actuels.

Implantation

Tous les pinnipédes et siréniens conservent la
thécodontie initiale. En revanche, celle-ci s’altére chez les
odontocétes, qui présentent a différents degrés une implanta-
tion tendant vers I’aulacodontie, complétement réalisée chez
Delphinus. Cette altération par rapport au schéma ancestral
hypothétique au sein du groupe fréquentant le plus la haute
mer est en contradiction avec les données observées chez les
fossiles. En effet, les groupes réputés les meilleurs nageurs
acquicrent une thécodontie secondaire (sauroptérygiens;
la condition des mosasaures est débatue: voir Lee [1997],
Zaher & Rieppel [1999], Caldwell [2007]) ou conservent la
thécodontie initiale (thalattosuchiens), a 1’exception notée
par Mazin (1983) de certains ichthyosaures aulacodontes.

Différenciation de la denture

Seuls quelques fossiles peuvent étre considérés
hétérodontes (Placodus, Grippia, Carinodens), certains
présentent une anisodontie poussée (Simosaurus, Liopleuro-
don). Pour les actuels, les cas sont variés, et si les dentures
sont toutes dédifférenciées et simples par rapport au type
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mammalien, certaines sont hétérodontes, que ce soit sur une
méme machoire ou entre machoires supérieure et inférieure.

Différenciation de la couronne, occlusion

Toutes les couronnes fossiles sont haplodontes
et ’occlusion est croisée, sauf chez les placodontes (Vogt,
1983). Mais il est difficile de conclure a ce propos, car cer-
taines mandibules sont inconnues, et méme dans les cas de
préservation en volume, la fossilisation peut avoir modifié
I’occlusion originelle. Tous les odontocétes sont haplodontes,
mais 1’occlusion est parfois opposée (chez Delphinapterus).
De nombreux pinnipédes sont haplodontes, ou plexodontes
mais différemment du type mammalien classique (Lobodon,
dont les postcanines sont dentelées) ; I’occlusion est toujours
croisée. Morses et siréniens conservent des molaires plexo-
dontes dont les reliefs sont rapidement usés (occlusion oppo-
sée).

Racines
Sauf dans le cas des siréniens, les racines des actuels
tendent a devenir simples, et celles des fossiles le restent.

Nombre de dents

Deux tendances inverses se dégagent chez les céta-
cés: soit, la réduction du nombre de dents, extréme chez les
mysticetes, soit la polyodontie. En revanche, pinnipédes et
siréniens restent tous oligodontes. Le nombre de dents est
clairement réduit chez les placodontes, alors que tous les
autres fossiles restent, sur la base du matériel disponible,
polyodontes.

Générations dentaires

Tous les fossiles considérés ici restent poly-
phyodontes, alors que les odontocétes actuels perdent leur
seconde génération dentaire. Les pinnipédes restent diphyo-
dontes, méme si les dents de lait sont en général perdues tot.
Les siréniens ont des molaires remplacées sur un mode simi-
laire a celui des éléphants auxquels ils seraient apparentés
(Fischer & Tassy, 1993).

Conclusions

Les mammiféres marins montrent donc une ten-
dance a la dédifférenciation des couronnes et des racines, en
plus de la dédifférenciation de la denture. Il en résulte ainsi
une forme similaire a celle des dents des fossiles, pour les-
quels cette morphologie n’est pas liée au milieu marin, mais
plésiomorphe. L’évolution de ces derniers ne modifie en effet
pas la forme «simple» des dents, mais d’autres caractéres de
la denture (implantation surtout). Comme il a été souligné
plus haut, I’'importance fonctionnelle de ces caracteres de la
denture est inconnue. Cependant I’absence de remplacement
des dents des odontocétes est le trait le plus énigmatique, et
surtout qui fait le plus douter de la validité d’une comparai-
son fonctionnelle avec des reptiles aux dents remplacées tout
au long de leur vie (voir plus loin).

Il apparait donc que le point de départ de la
démarche de Dollo (1913) ou Massare (1987) est justifié:
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I’acquisition d’un mode de vie marin secondaire s’accom-
pagne d’une simplification de la forme des dents des mam-
miféres marins, qui miment alors la condition plésiomorphe
des dents des reptiles fossiles, tandis qu’aucun autre carac-
tére de la denture ne présente de convergence claire qui pour-
rait s’expliquer par les contraintes liées a une réadaptation
au milieu marin. La morphologie des couronnes dentaires
semble donc bien avoir une influence importante sur la capa-
cité a occuper une niche trophique. Notons quand méme que,
puisque seule semble compter la forme de la couronne, les
poissons ne devraient pas étre écartés de ces études.

SYNTHESE TYPOLOGIQUE

Validée, la méme démarche typologique a été suivie
afin de grouper les couronnes dentaires des reptiles marins
du Mésozoique dans des sous-ensembles morphologique-
ment cohérents, I’ensemble de départ étant 1’ensemble des
dents connues des espéces de reptiles marins, observées pour
la plupart personnellement en collection ou d’apres la litté-
rature (Bardet, 1992, 1995 et Vignaud, 1995 constituant une
liste de base des taxons valides ; pour les taxons plus récents
il est renvoyé aux descriptions originales). Correspondant
a une synthése des typologies précédemment établies, la
typologie présentée ici est trés proche des typologies anté-
rieures (tabl. 3); ’ensemble des critiques émises a leur pro-
pos est aussi valable pour celle-ci, a I’exception des critiques
concernant I’extrapolation de la fonction a partir de la forme.
Il ne s’agit ici que de morphotypes.

En pratique, des moulages de dents (chaque cou-
ronne isolée méme si provenant d’'un méme animal), des
photos et des illustrations ont été observées comme un
ensemble d’objets a trier selon leur seule forme (par 1’au-
teur et trois autres expérimentateurs). A partir de cette clas-
sification ‘neutre’, I’auteur est revenu sur la taxonomie des
dents, la morphologie de la denture et du crane, afin d’afiner
les types de fagon a intégrer hétédontie et anidodontie éven-
tuelles, orientation originelle des couronnes, etc.

Le tri apparait dichotomique (fig. 2): Les premiéres
couronnes discriminées sont toujours les couronnes plates
ou bulbeuses; il est reconnu que toutes les autres couronnes
sont coniques. Le type A est donc défini par un rapport h/d
proche de 1 et comprend par exemple Placodus, Globidens
ou Carinodens. Cependant, des couronnes appartenant aux
mémes taxons se trouvent ensuite classées dans des catégo-
ries différentes, ce qui marque une réelle hétérodontie; il est
donc nécessaire dans ce cas de distinguer des sous-types de
dentures. Dans le sous-type Al, les dents les plus rostrales
sont proclives et le crane massif (comme par exemple chez
Placodus et le mosasaure Globidens, sous-type Al); dans le
sous-type A2, les dents rostrales sont aigués, ¢lancées et/ou
verticales et le crane plus longirostre (certains ichthyosaures
du Trias et par exemple le mosasaure Carinodens, sous-type
A2).

Parmi les dents reconnues coniques, viennent
ensuite les dents trés massives (h/d<1,8, type B), en dome,
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ornementées de rides irréguliéres; 1’apex est constamment
mousse, vermiculé, y compris sur les dents neuves, et les
facettes d’usure rapportées (chez Machimosaurus, Krebs,
1968) sont extrémement ténues. On les rencontre chez les
thalattosuchiens du genre Machimosaurus, ou Steneosau-
rus edwardsi (Krebs, 1968 ; Vignaud, 1995; 1997) et peut-
étre les thalattosaures du genre mal connu Agkistrognathus
(Nicholls & Brinkmann, 1993). Certains mosasaures (Pro-
gnathodon giganteus, P. currii, P. saturator, Igdamanosau-
rus) possedent des dents assez similaires, mais avec deux
fortes carénes, crénelées, renforcées par une constriction
nette de la couronne sur ’une des faces: la section a la forme
de deux demi ellipses accolées, de diamétres différents. De
plus, une facette d’usure semble marquée sur le haut de la
couronne, et non en position latérale comme chez Machimo-
saurus (Krebs, 1968). Ils représentent le sous-type B1.

Les autres dents sont coniques avec un rapport h/d
«moyen a élevé» (supérieur a 1,8); certaines ont une section
circulaire ou sub-circulaire, d’autres non.

Parmi les premiéres, un rapport h/d modéré (h/
d~2) et une couronne en général droite, parfois légérement
courbe, définissent le type C. L’apex n’est jamais pointu,
mais en dome. Les dents sont réguliérement espacées, éven-
tuellement 1égérement plus hautes au milieu de la rangée.
L’ornementation de I’apex et de la couronne permet éven-
tuellement de distinguer deux sous-types. Au sein du sous-
type C1, I’apex est lisse, arrondi, méme sur les dents neuves.
L’usure s’exprime parfois, sous forme d’une cupule circu-
laire au sommet de la couronne. L’ornementation est tres
marquée, la couronne est parcourue sur ses 2/3 inférieurs de
rides réguliéres a section arrondies, profondes, qui peuvent
affecter également la dentine (Owen, 1840-45): le sous-type
C1 caractérise par exemple les formes «classiques» d’ich-
thyosaures. En revanche, chez certains thalattosuchiens du
genre Steneosaurus, les dents sont ornées de rides irrégu-
lieres, moins profondes, qui serpentent de la base a I’apex et
donnent a celui-ci un aspect vermiculé, rugueux. Elles pré-
sentent donc une ornementation proche du type B, mais res-
tent moins massives, et sont parfois courbes, ce qui semble
justifier leur position au sein du sous-type C2 (Vignaud,
1997).

Une couronne en toupie inversée ou courbe mais
laissant I’apex a la verticale de la base établit le type D,
extrémement marginal. Il correspond au nothosaure Simo-
saurus gaillardoti, dont les dents ont la forme d’une toupie
inversée, a section cordiforme, resserrée au collet, et trés for-
tement ornée de cotes régulicres. Les cotes montent a I’apex,
aigu sur les dents neuves, parfois cassé horizontalement, ce
qui sépare ce type a la fois du précédent et du type E. De
plus, I’animal présente des crocs, plus élancés mais de forme
comparable, au niveau de la suture maxillaire-prémaxillaire,
et sa musculature manducatrice est différente de celle qui
peut étre reconstituée pour les autres nothosaures (Rieppel,
1989).

Entre les dents coniques sans caréne qui restent, le
type E présente une couronne peu ornementée et peu courbe,
au contraire du type F.
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Tableau 3 - Tableau récapitulatif des typologies établies ici et par Massare (1987), Mazin (1988) et Vignaud (1997), et conclusions de ces
auteurs a propos du régime alimentaire des animaux.
Table 3 - Summary table of typologies established here and by Massare (1987), Mazin (1988) and Vignaud (1997), including the conclu-
sions of these authors about the animals diets.

Ce travail | Massare, 1987 (formes du Jurassique Mazin, 1988 (formes du Trias) Vignaud, 1997 (Thalattosuchia)
et du Crétacé)
A 8° type, ,,crush® broyage /
coquillages, mollusques a revétement
dur
Al / prélévement-broyage-ingestion de proies /
peu mobiles a revétement externe dur
A2 / capture-maintien-broyage-ingestion de /
proies mobiles
B 4 type, ,,crunch® capture-maintien-écrasement-ingestion B2
poissons écailleux, crustacés, peut- de poissons écailleux, céphalopodes poissons écailleux, ammonites
&tre ammonites a coquille mince encoquillés
Bl / / /
Cl 3¢ type, ,,smash* capture-maintien-ingestion (type /
bélemnoides et céphalopodes mous émoussé) de céphalopodes, rares
poissons
C2 ?4¢me type, ,,crunch® / Bl
poissons écailleux, crustacés, peut- opportuniste, poissons, céphalopodes,
étre ammonites a coquille mince reptiles
D / capture-maintien-écrasement-ingestion /
de poissons écailleux, céphalopodes
encoquillés
El 1 type, ,,pierce I capture-maintien-ingestion (type acére) A3/A1
proies molles, poissons et de poissons mous proies molles, céphalopodes et
céphalopodes poissons
E2 / / A2
régime généraliste
F1 5¢ type, ,,general capture-maintien-ingestion généraliste /
régime généraliste
F2 75¢ type, ,,general / /
régime généraliste
Gl 7¢ type, ,.cut 11 lacération-ingestion de grands vertébrés type 1
régime opportuniste, dont grands marins proies mobiles molles, poissons et
vertébrés marins céphalopodes
G2 2¢ type, ,,pierce 11 / type 2
proies mobiles moyennement reptiles, poissons et gros
résistantes céphalopodes
G3 6° type, ,,cut [ / /
régime opportuniste, dont grands
vertébrés marins
H / / /

Les couronnes de type E sont aigués, élancées, a
section circulaire ou sub-circulaire. L’examen des fossiles
semble encore justifier la séparation de deux sous-types.
Le sous-type El correspond au type «pierce» de Massare
(1987). Les couronnes a I’apex aigu, ¢lancées et graciles (h/
d>3), présentent peu de traces d’usure; le nombre de dents
par machoire est réduit, le crane brévirostre, et les dents
grandes par rapport a la taille du crane. Entrent par exemple
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dans cette catégorie les cryptoclidides. Le sous-type E2 cor-
respond a des dents petites par rapport a la taille du crane,
assez pointues, parfois cassées, droites, de taille égale le
long de la machoire, souvent allongée. Dans cette catégo-
rie entrent Steneosaurus pictaviensis, dont 1’ornementation
est trés marquée, comme certains nothosaures (Corosaurus)
dont la denture ne posséde pas de crocs, et quelques ichthyo-
saures (Ichthyosaurus).
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spécimen

des dents existent: pas de dents, sur aucun spécimen
forme de la couronne i

bulbeuse:'gl'e-a-te ou ;:‘Sﬁique '
hémisphérique : | type H J

section de la couronne

type A
(U () ) circulaire ou non circulaire,
! sub-circulaire, carenes marquées
. pas de carénes b
""" couronne trés massive [tvpe G/
crane massif, dents crane allongé, dents hid<1,8), L yp !
antérieures en peigne ou  antérieures préhensiles ornementation irréguliére,
symphyse spatulée apex vgrmlcule
sous-type A1 sous-type A2 voir sous-type B1
couronne trés comprimée, section en "U",
section symétrique, carénes non alignées, dont
deux carénes alignées deux en "V", couronne droite

sous-type G2 sous-type G3

Py sous-type G1 L
couronne trés massive mm
i deux carénes deux carénes en "V",
(h/ q<1 ’_8)', . i @ seulement, plusieurs cites a section
ornementation irréguliére, couronne peu  triangulaire ne montant
apex vermiculé i ornementée pas toutes a I'apex
e

‘type B R

; N

couronne modérément
massive (h/d~2)

apex pointu, couronne élancée
deux carénes trés marquées, . - . couronne peu (h/d>2,7), courbe,
section formées de deux cone droit ou cone en toupie ornementée trés ornementée
demi-ellipses accolées peu courbe ' ;
sous-type B1 ; pe D LA ‘
type E type F
type C - | L |
,.-"' “,.-"“ l"‘v.__‘ﬁ "',.-" ~~~~~~~~
""' ) R couronne légérement  petites dents apex rond, plusieurs cotes
fortes cotes rides Irregu[lere';s. courbe, droites, cotes régulieres fortes forment
régullérefa, apex vermiculé élancée (h/d=2,7) h/d variable |'apfe><.
apex ron cassures réquentes
sous-type C2 sous-type F1
sous-type C1 » sous-type E1 sous-type E2 typ sous-type F2

A A i
R

Figure 2 - Cl¢é dichotomique de détermination et schémas des morphotypes dentaires des reptiles marins du Mésozoique.
Figure 2 - Dichotomic key for determination of dental morphotypes of Mesozoic marine reptiles.
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Au sein du type F sont groupés deux sous-types
différents. Le sous-type F1 est présent chez de nombreux
nothosaures et plésiosaures. Ce sont des dents assez élancées
mais solides, dont I’apex est toujours rond et poli, a la cou-
ronne fortement ornementée de cotes sur les 2/3 inférieurs.
Contrairement aux dents de type C1 dont I’ornementation et
I’apex sont proches, elles sont courbes, dans leur 1/3 infé-
rieur, et sont implantées in vivo de fagon a pointer verticale-
ment: la gueule fermée, les dents inférieures et supérieures
croisent décalées par rapport a I’axe des rami. Le sous-type
F2 est différemment ornementé, de cotes a section sub-trian-
gulaire, irréguliéres, qui peuvent former un apex aigu. La
forme générale est équivalente a celle des dents du sous-type
précédent, de méme que I’implantation «croisée décalée».
Ces dents sont généralement de grande taille, elles présentent
parfois de grosses cassures repolies, méme si le plus sou-
vent [’apex est usé par abrasion. On les trouve par exemple
chez les pliosaures du Callovien et du Crétacé (Tarlo, 1960
Cruickshank et al., 1996 ; Bardet com. pers.).

Le type G regroupe les dents a carénes bien indi-
vidualisées. Le nombre et la position des carénes définis-
sent trois sous-types. Le sous-type G1 correspond aux dents
simples, a deux carenes alignées mésiale et distale, a sec-
tion comprimée, les faces labiale et linguale étant similaires;
elles sont éventuellement courbes distalement. L’apex est
formé par la rencontre des carénes. Sur les dents en fonction
de mosasaures et de thalattosuchiens, on observe parfois une
facette d’usure, qui descend de I’apex le long de la caréne
mésiale. Le sous-type G2 regroupe deux cas distincts. Les
dents sont bicarénées, mais les carénes ne sont pas alignées,
mésiolabiale et distolabiale: la dent présente une section en
«Up», avec une face labiale plate, et une face linguale arron-
die. L’apex est plus pointu que dans le sous-type précédent,
et il s’use en biais vers la face linguale. Ces dents sont de
méme type sur toute la rangée dentaire, dans le cas d’élasmo-
saures, et peuvent pointer comme celles de type F, verticale-
ment mais décalées; ou restreintes a I’avant de la machoire,
parfois proclives, les dents situées caudalement étant de type
G1, d’ou la difficulté d’attribution en cas de matériel frag-
mentaire : ¢’est le cas de certains mosasaures.

Les dents du sous-type G3 présentent une section
triangulaire : la face labiale est plate, comme dans le sous-
type précédent, et relativement lisse; la face linguale est
arrondie, et ornée de fortes cotes a section triangulaire, irré-
gulieres, en nombre variable (souvent quatre ou cinq), qui
n’atteignent pas 1’apex. Les deux faces sont trés nettement
séparées par deux cotes, topographiquement équivalentes
aux carénes du sous-type G2, qui forment un apex aigu mais
fréquemment brisé et secondairement poli. Ces dents se ren-
contrent chez certains pliosaures du Jurassique supérieur
(Tarlo, 1960).

Enfin, I’absence de dents définit le type H, édenté.
C’est tres certainement le type qui pourrait se révéler le moins
homogene avec une meilleure connaissance des animaux
concernés. Sa composition méme n’est pas claire. Il devrait
regrouper les fossiles dont la dentition est dite «réduite», les
dents n’étant pas supposées fonctionnelles (dans le cas de
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certains ichthyosaures) ou simplement absentes, sans qu’un
lien avec 1’age puisse étre mis en évidence (hupehsuchiens).
Pourtant, les ichthyosaures des genres Ophthalmosaurus et
Baptanodon, ou Platypterygius, qui sont sensés perdre leurs
dents, peut-étre avec 1’age (Godefroit, 1994), ou ne pas en
avoir (voir Bardet, 1995 pour une discussion), ne sont pas
placés dans ce type, car sur les spécimens qui possédent des
dents, elles sont sans conteste de type C1. Dans ces condi-
tions, et comme les tortues sont écartées de cette étude de la
morphologie dentaire, le type H ne contient provisoirement
qu’Hupehsuchus (Carroll & Dong, 1991).

Types de contenus gastriques et morphotypes
dentaires

L’étape suivante dans la tentative de détermination
de la relation entre morphotype dentaire et régime alimen-
taire est ’examen des contenus gastriques fossiles (Dollo,
1913 ; Massare, 1987). Ceux-ci ne sont pas tous de méme
niveau informatif. En particulier, le probléme est ici de faire
le lien entre une proie et un type dentaire. Dans cette optique
les contenus gastriques se répartissent dans trois catégories
selon leur degré informatif.

Contenus de nature discutable (tabl. 4)

Dans cette premicére catégorie la position de la proie
supposée laisse suspecter une cofossilisation par hasard.
Quel que soit alors 1’état de préservation du prédateur,
I’existence d’une relation trophique n’est pas prouvée. Ces
quelques cas ne peuvent étre pris en compte dans 1’analyse
du régime des animaux concernés. Ils sont indiqués ici (tabl.
4) parce qu’apparaissant parfois dans la littérature. Ils sont
finalement assez rares, et les auteurs soulignent tous qu’il ne
s’agit pas de données sures, en particulier Dollo (1913), qui
se sert pourtant des deux spécimens cités lorsqu’il tente de
déterminer les régimes alimentaires des mosasaures.

Contenus associés a un prédateur insuffisamment
identifié (tabl. 5)

Ce sont les contenus avérés, mais pour lesquels I’at-
tribution taxinomique du prédateur est imprécise (tabl. 5). La
relation trophique entre cet individu prédateur et cette (ou
ces) proie(s) est prouvée, mais le prédateur n’est pas iden-
tifiable avec assez de certitude pour qu’un lien fonctionnel
puisse étre proposé. Il est attribué a une famille ou un genre,
ou rapproché d’une espéce par des caractéres peu diagnos-
tiques. Il s’agit souvent de spécimens sans matériel cranien
ou dont celui-ci est fragmentaire. Il est alors trés délicat de
rapporter le contenu a un type dentaire. En effet, méme au
sein d’un taxon dont la morphologie dentaire est homogéne,
I’hypothése d’un taxon proche encore inconnu, a la mor-
phologie dentaire différente, ne peut étre écartée. De plus,
pour certains groupes abondamment représentés, et surtout
les ichthyosaures, le matériel en collection n’est pas toujours
étudié et identifié au niveau spécifique, 1’attribution propo-
sée dépendant du lieu de collecte et de I’age du spécimen
(voir Keller, 1976).
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Tableau 4 - « Contenus gastriques» de nature douteuse, pour lesquels il est impossible de prouver qu’il ne s’agit pas d’une cofossilisation

par hasard.

Table 4 - «Gastric contents» of dubious nature, for which it is impossible to prove that it is no cofossilisation due to chance.

Attribution taxinomique

Référence

Nature du “contenu”

Temnodontosaurus eurycephalus

Godefroit, 1994

basisphénoide d’un petit ichthyosaure dans la gueule

Plioplatecarpus sp. Dollo, 1913 deux bélemnites entre les mandibules et les vertebres
cervicales
Carinodens fraasi (C. belgicus) Dollo, 1913 un oursin (Hemipneustes striatoradiatus) broyé entre

les dents

¢élasmosaure indet.

Cope, 1872; Cicimurri & Everhart, 2001;
Everhart com. pers.

restes de mosasaure (Clidastes juvénile) et de tortue

Tableau 5 - Contenus gastriques avérés, mais pour lesquels le prédateur n’est pas suffisamment identifiable. Le type dentaire éventuelle-
ment indiqué correspond a celui de ’attribution taxinomique supposée et est donc sujet a caution.
Table 5 - Recognized gastric contents, though involving a predator insufficiently identifiable. The possibly given tooth type corresponds
to the one of the supposed taxonomical attribution, and is therefore open to doubt.

Attribution Référence(s) Contenu gastrique Probléme d’identification Type
systématique dentaire
Plesiosaurus cf. P, Storrs, 1995 os et écailles de poissons spécimen fragmentaire, juvénile El
dolichodeirus
Styxosaurus browni Brown, 1904; Massare, vertebres de poisson, os de spécimen fragmentaire G2
1987; Cicimurri & ptérosaures, scaphites
Everhart, 2001
¢lasmosaure indet. McHenry et al., 2005; gastéropodes, bivalves, dans le contenu gastrique de 7G2
obs. pers. crinoides, bélemnites, os de Kronosaurus (voir tableau 6),
poisson spécimens fragmentaires, en cours
détude
¢élasmosaure indet. McHenry et al., 2005 restes de crustacés dont spécimen fragmentaire /
décapode, de poissons
Polycotylidae indet. Sato & Tanabe, 1998 becs d’ammonites spécimen fragmentaire /
Dolichorhynchops Nicholls, 1988; Cicimurri | restes de poissons (4dpateodus) | spécimen fragmentaire /
osborni / & Everhart, 2001
Trinacromerum sp.
(Adams, 1997)
Tatenectes laramiensis | Wahl, 1998; Cicimurri & | crochets de céphalopodes, restes | spécimen fragmentaire El
Everhart, 2001; O’Keefe | de requin hybodonte
& Wahl, 2003
cf. Liopleurodon sp./ | Martill, 1992 crochets de céphalopodes, spécimen fragmentaire, juvénile F2
Simolestes vorax (No¢ os et dents de poissons, dent
com. pers. a Cicimurri indéterminée de reptile
& Everhart, 2001)
?Peloneustes, BMNH | Andrews, 1910; obs. os et dents de poissons, crochets | spécimens fragmentaires /
R4758 et R3317 pers. de céphalopodes
cf. Merriamosaurus Buchy ez al., 2004 crochets de céphalopodes, ? | spécimen fragmentaire /
hulkei paragnathes d’annélides
“Mixosaurus sp.”, obs. pers. crochets de céphalopodes systématique a préciser (suggérée A2
BMNH R5597 par I’age et le licu de collecte)
“Ichthyosaurus sp.“, obs. pers. os de poissons, crochets de systématique a préciser (suggérée El
BMNH R4550, 32689 céphalopodes par I’age et le lieu de collecte)
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Attribution Référence(s) Contenu gastrique Probléme d’identification Type
systématique dentaire
Ichthyosaurus indet. Keller, 1976; Martin et crochets de céphalopodes spécimens fragmentaires et/ou E2
différents spécimens al., 1986; systématique a préciser (suggérée
Massare, 1987 par I’age et le lieu de collecte)
cf. Ichthyosaurus Pollard, 1968 crochets de céphalopodes attribué a I’espéce sur la forme C1
communis similaire des dents
Stenopterygius sp. Keller, 1976; Massare, crochets de céphalopodes, spécimens fragmentaires et/ou E2
différents spécimens 1987 rostres de bélemnites, rares systématique a préciser (suggérée
morceaux de bois par I’age et le lieu de collecte)
Hainosaurus sp. Dollo, 1887 os de tortue spécimen fragmentaire /
Platecarpus sp., Stewart, 1993 vertebres et écailles de poissons | spécimen encore non illustré, type /
dentaire non décrit
?Plotosaurus tuckeri | Camp, 1942 restes de poissons spécimen rapporté a I’espece mais a Gl
partir de matériel peu comparable
Globidens sp. Martin & Fox, 2004 coquilles de bivalves de type spécimen encore non illustré, type A2
inoceramide dentaire non décrit
mosasaures Massare, 1987 restes de poissons spécimens fragmentaires /
indéterminés
Teleosaurus sp. Moore, 1856 poisson Leptolepis localisation inconnue, citation /
oublié¢e (Martill, com. pers.)
Metriorhynchus sp. Martill, 1986 crochets de céphalopodes, spécimen fragmentaire /
rostres de bélemnites, os de
7ptérosaure

Contenus associés a un prédateur identifié (tabl. 6)

Ce sont les preuves d’une relation trophique effec-
tive, anecdotique (voir Schindel et al. 1982; Gans, 1986;
Boucot, 1990; Martill et al., 1994), dont le prédateur est
identifié strement, au niveau de résolution accessible en
paléontologie, ce qui ne signifie pas toujours qu’un type den-
taire lui soit attribué aujourd’hui, faute de matériel. Apres
prédation, digestion et diagenése, les proies ne sont pas, elles,
identifiables avec la méme certitude que le prédateur. Dans
la majorité des cas, la résolution taxinomique est mauvaise.
C’est-a-dire que si I’on descend d’un niveau dans le réseau
trophique, les proies de la proie présente dans le contenu ne
sont en général pas présentes (Buchy ef al., 2004). Ainsi, la
quantité d’informations livrées par ces contenus pourtant
avéres (tabl. 6) est en fin de compte faible dans une optique
paléoécologique. Dans le cadre de I’identification de la rela-
tion entre un morphotype dentaire et un régime alimentaire,
pourtant, ces contenus gastriques peuvent se révéler infor-
matifs, a condition souvent d’établir une typologie paralléle :
celle des proies (voir plus loin).

Autres restes alimentaires impliquant des reptiles
marins du Mésozoique (tabl. 7)

Les difficultés d’interprétation et d’attribution de
ces restes, marques de morsure, coprolithes, et pelotes de
régurgitation (par exemple Schmitz, 1991) font que ne sont
présentés ici (tabl. 7) que les exemples les mieux justifiés
de la littérature, rapportés aux reptiles marins. Bien entendu,
certains restes attribués a d’autres prédateurs (requins et
autres poissons, crabes, etc., voir Boucot, 1990 pour une
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revue) pourraient aussi avoir été produits par des reptiles
marins, et la liste ne saurait étre exhaustive.

Discussion

Par rapport a I’ensemble des spécimens ou méme
des seules espéces de reptiles marins (Bardet, 1992, 1995;
Vignaud, 1995), trés peu présentent un contenu gastrique
reporté ou sont concernés par les autres types de preuves de
prédation. Sauf pour les ichthyosaures du Lias (Keller, 1976
Bottcher, 1989), il est impossible de généraliser ces conte-
nus individuels au niveau spécifique, faute de spécimens.
C’est-a-dire que la multiplication des observations (transpo-
sée avec réserves aux fossiles par I’augmentation du nombre
de spécimens) nécessaire a 1’établissement d’une relation
trophique (Pimm et al., 1991) n’est pas respectée. De plus,
ce sont toujours des restes anecdotiques c¢’est-a-dire qui ne
concernent qu’un individu prédateur, a un moment de sa vie
plus ou moins proche de sa mort.

Composition des contenus: proies représentées

La fossilisation dans un contenu gastrique reste une
fossilisation ; tous les biais associés a ce phénomene (faible
probabilité de conservation des tissus mous etc.) sont encore
agravés par le passage dans un environnement acide (I’es-
tomac) destiné a dissoudre les tissus. De nombreuses proies
sont donc clairement absentes des contenus sans que cette
absence les écarte a priori du régime alimentaire du préda-
teur.

La majorité des restes présents dans les contenus
(tous types confondus) sont des crochets attribués a des
céphalopodes dibranchiaux. Ceux-ci constituent méme sou-
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Tableau 6 - Contenus gastriques pour lesquels le prédateur est identifié au niveau spécifique, et type dentaire éventuellement associé.
Table 6 - Gastric contents for which the predator is identified at species level, and tooth type possibly associated.

Attribution systématique Référence(s) Nature du contenu Type dentaire
Brancasaurus brancai Wegner, 1914 petits os indéterminés (poissons?) /
Elasmosaurus platyurus Massare, 1987 vertébres, écailles et dents de poissons /
Thalassomedon hanningtoni Welles, 1970; coquilles d’ammonites G2

Cicimurri &
Everhart, 2001
Kronosaurus queenslandicus McHenry, en prép.; |élasmosaure F2
obs. pers.
Pliosaurus brachyspondylus Tarlo, 1959; Taylor |plaques dermiques d’un dinosaure ornithischien, ?crochets G3
& Cruickshank, 1993 | de céphalopodes
Silvestrosaurus buzzi Tschanz, 1989 os et dents d’un Cyamodus hildegardis juvénile F1
Temnodontosaurus burgundiae Bottcher, 1989 vertebres de Stenopterygius juvéniles, crochets de Gl
céphalopodes
Stenopterygius quadriscissus Pollard, 1968 crochets de céphalopodes, os de poissons E2
Stenopterygius hauffianus, Pollard, 1968; crochets de céphalopodes, rares morceaux de bois E2
différents spécimens Massare, 1987
Stenopterygius longifrons Pollard, 1968 crochets de céphalopodes E2
Shonisaurus popularis Camp, 1980 vertébres de petits ichthyosaures, os indéterminés, quelques 7C1
fragments de coquilles d’ammonites
Cymbospondylus buchseri Rieber, 1970; Sander, | crochets de céphalopodes Cl1
1989
Plutoniosaurus bedengensis Efimov, 1997 crochets de céphalopodes Cl
Ichthyosaurus communis, Pollard, 1968; crochets de céphalopodes, rares os de poissons Cl
différents spécimens Massare, 1987
Ichthyosaurus conybeari Pollard, 1968; crochets de céphalopodes E2
Massare, 1987
Ichthyosaurus breviceps Pollard, 1968; crochets de céphalopodes C1
Massare, 1987
Tylosaurus proriger Massare, 1987, restes de requin (qui pourrait correspondre a un charognard), G2
Martin & Bjork, | téléostéen, petit mosasaure et Hesperornis
1987
Pachyrhachis problematicus Haas, 1979 dents de pycnodonte E2

vent la totalité du contenu. Dans plusieurs cas ils sont accom-
pagnés de restes de poissons ou de tétrapodes. Compte tenu
de la résistance différente de ces différents éléments a I’at-
taque acide (donc a la digestion partielle; voir par exemple
Bocherens, 1992), il est probable que les poissons sont sous-
représentés dans les contenus qui nous parviennent.

De méme, la part des ammonites est faible dans les
contenus gastriques, mais 1’abondance des coquilles présen-
tant des marques de morsures peut-étre laissées par des rep-
tiles marins laisse soupgonner un biais similaire (Kauffman
& Kesling, 1960 ; Kauffman, 1990 ; en notant qu’une ammo-
nite dont la coquille présente des marques de morsure n’a
pas nécessairemment été ingérée). Les incertitudes a propos
de I’identification des céphalopodes bélemnoides a partir des
crochets s’étendent en général aussi aux poissons. Leurs os
sont d’autant plus altérés qu’ils sont petits (Paramo Fonseca,
1997), et donc difficilement déterminables. Méme quand ils
le seraient éventuellement, la description du contenu inter-
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venant souvent comme une partie de la description d’un
nouveau reptile, I’auteur ne s’attache pas toujours a le faire
(voir par exemple Wegner, 1914 ou Camp, 1942). L’absence
de description détaillée du ‘contenu gastrique’ doit rendre
celui-ci suspect a priori: ainsi, Calligaris (1988) avait men-
tionné comme contenu gastrique du mosasauroide basal
Carsosaurus marchesettii des restes de petits reptiles, peut-
étre du genre Adriosaurus. La description par Caldwell &
Lee (2001) du spécimen a révélé que les restes représentent
en fait des embryons.

Enfin, sur I’ensemble des proies potentielles (docu-
mentées dans le registre fossile ou dont la présence est sug-
gérée par I’étude des actuels), manquent les brachiopodes,
tous les groupes de microorganismes du plancton et les
macrophytes; gastéropodes, crustacés décapodes, bivalves
et annélides (ceux-ci correspondant peut-&tre au contenu
gastrique de la proie elle-méme) sont représentés par des
occurrences rares voire uniques (tabl. 5-8). L’absence d’or-
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Tableau 7 - Autres types de restes alimentaires impliquant des reptiles marins du Mésozoique, et type dentaire du prédateur éventuelle-

ment associé.

Table 7 - Other types of dietary remains implying Mesozoic marine reptiles, and tooth type of the possibly associated predator.

Proie Type de reste Prédateur supposé Référence Type dentaire
ammonite Placenticeras marques de morsures Platecarpus sp. ou Kauffman & Kesling, G2
Prognathodon overtoni 1960
ammonite Placenticeras marques de morsures Mosasaurus sp. Kauffman, 1990 /
différentes ammonites marques de morsures / Massare, 1987; /
Kauffman, 1990
seiche Tusoteuthis longa marque de morsure mosasaure, peut-étre Stewart & Carpenter, /
Tylosaurus proriger 1990
poissons coprolithe Lariosaurus valceresii Tintori & Renesto, Fl
1990
poisson Leedsichthys sp. une dent plantée dans le frontal | Metriorhynchus sp. Martill, 1986 G2
tortue Allopleuron hoffinanni | marque de morsure sur une Mosasaurus hoffmanni Lingham-Soliar, 1991; G3
plaque dermique 1995
sauroptérygiens marque de morsures et/ou de | pliosaures, dont peut-étre Clarke & Etches, F2,G2,G3
cassures sur les membres Liopleurodon ferox 1992; Buchy, 2005;
Forrest, en prép.
cf. Stenopterygius possible pelote de régurgitation / Keller, 1977 /
quadriscissus
os d’ichthyosaure coprolithe / Keller, 1977 /
indéterminé

ganismes du plancton peut s’expliquer par leur petite taille
et la possibilité d’une digestion rapide des parties dures peu
¢épaisses et donc peu résistantes a 1’attaque acide. Par rap-
port a leur abondance supposée dans les écosystemes marins
passés, les organismes benthiques sont sous-représentés.
Or, ces animaux présentent des parties dures fossilisables,
et sont aujourd’hui la proie de certains tétrapodes marins.
Mais ceux-ci n’ingérent en général pas les parties dures, et
différents mécanismes sont mis en ceuvre pour ne prélever
que les parties molles (voir plus loin). Au moins deux biais
peuvent expliquer leur absence ici: des comportements simi-
laires visant a rejeter les coquilles et tests, ou un biais de
description de ces organismes comme contenus gastriques
possibles. Des accumulations de coquilles brisées existent
mais sont attribuées a des crabes ou des poissons, jamais a
des reptiles marins (voir par exemple Keller, 1977 ; Boucot,
1990).

Association proie-type dentaire

Le nombre de spécimens se réduit encore si 1’on
cherche a associer un type dentaire a un type de proies. Cer-
tains types dentaires (B, B1, D, C2, H) ne sont associés stire-
ment ni & un contenu gastrique ni a un autre type de restes.
L’examen des types de proies en fonction du type dentaire du
prédateur (tabl. 8) ne livre que peu d’informations, surtout
parce que peu de contenus gastriques sont associés surement
a un type dentaire (tabl. 5-7). Ces quelques individus étaient
pour la plupart opportunistes. Ils ont ingéré surtout les proies
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les plus abondantes en milieu marin, céphalopodes et pois-
sons (Amaratunga, 1983). Certains ont eu 1’occasion d’in-
gérer un tétrapode (peut-Etre a 1’état de carcasse). Ce sont
les seules conclusions positives que 1’on peut tirer avec cer-
titude. Aucun type de proie au niveau de résolution taxino-
mique accessible n’est associé a un type dentaire particulier.
Et vice versa, aucun type dentaire ne semble réellement spé-
cialisé vis-a-vis d’un type de proie particulier, vue la rareté
des restes concernés.

L’apparente variété de proies associées au type G2
est due a deux contenus gastriques briévement décrits par
McHenry ef al. (2005). Dans les deux cas, il n’existe pas de
matériel dentaire associé aux prédateurs, des élasmosaures
indéterminés, et 1’attribution d’un possible type G2 repose
sur I’observation personnelle d’autres élasmosaures plus
complets.

Les informations livrées par le registre fossile sur le
régime alimentaire des reptiles marins du Mésozoique sont
donc peu abondantes, et surtout anecdotiques et fragmen-
taires. Ce qui explique le recours a 1’actualisme.

VA,LIDITI'E DE LA COMPARAISON AVEC
D’EVENTUELS MORPHOTYPES ACTUELS

Suivant toujours la démarche de Massare (1987),
il s’agit ensuite de déterminer si des tétrapodes aquatiques
actuels entrent dans les morphotypes définis pour les reptiles
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Tableau 8 - Composition des contenus gastriques en fonction du type dentaire du prédateur. Les points d’interrogations marquent une

incertitude sur le type dentaire du prédateur (tabl. 5-7).

Table 8 - Gastric contents composition according to the predator’s tooth type. Question marks mark a doubt about the predator’s tooth

type (tabl. 5-7).

A2 Cl El E2 Fl1 F2 Gl G2 G3

crochets X X X X X X
bélemnites

ammonites x X X
lamellibranches X X
gastéropodes x
décapodes x
échinodermes X
poissons X X X X X X X
tétrapodes ? X X X X X

marins fossiles (puiqu’aucun autre caractere de la denture ne
semble impliqué dans la réadaptation au milieu marin). Or, la
définition des morphotypes fossiles intégre de facon prépon-
dérante I’ornementation (tabl. 1; fig. 2), alors que la majorité
des couronnes dentaires des mammiféres aquatiques actuels
ne sont pas ou trés peu ornementées. De plus I’absence de
remplacement dentaire - ou un remplacement unique tot dans
la vie de I’animal - implique que la dentition définitive sup-
porte 1’usure de toute une vie d’alimentation. Intuitivement,
il apparait que méme a morphologie dentaire identique, les
reptiles marins avaient potentiellement acces a des proies
plus dures, plus susceptibles de briser des dents qui seraient
remplacées de toutes fagons, que les mammiféres marins
actuels. Ainsi, un orque (Orcinus orca) passe d’une dentition
de type F (voire G3 sans carénes vraies) au type B, puis A
au fur et a mesure que ses dents s’usent - ce qui correspond
dans le cadre de la typologie établie a une diminution pro-
gressive du rapport h/d avec abrasion de I’ornementation. Si
une usure équivalente se produisait chez un pliosaure (ce qui
n’a pas été observé a ma connaissance), elle ne concerne-
rait de fagon temporaire que quelques dents sur I’ensemble
de la dentition. Il semble donc au premier abord impossible
d’¢largir la typologie établie pour les reptiles marins aux
mammiféres actuels en la conservant dans sa dimension taxi-
nomique: si la typologie est applicable aux actuels, certains
taxa passeront avec 1’age d’une catégorie a une autre; si la
morphologie dentaire conditionne le régime alimentaire, le
passage d’un morphotype a un autre devrait s’accompagner
d’un changement de régime. Il est proposé ici une approche
expérimentale simple afin d’évaluer d’abord I’importance
fonctionnelle de 1’ornementation de la couronne; d’autre
part de comparer les effets des différents types dentaires.

APPROCHE EXPERIMENTALE

Face a des proies actuelles, afin de mener une expé-
rience mécanique physiquement valide, il faudrait disposer

64

des dents dans leur état originel, non recristallisées et avec
les tissus vivants (F. Buchy, comm. pers.). C’est donc impos-
sible pour les fossiles, et inenvisageable pour les actuels (les
espéces sont rares, protégées, et la plupart difficiles a éle-
ver en captivité¢). Méme en admettant un biais di a la mort
des tissus et a la diagenése, hors fractures et déformations,
peu d’especes fossiles présentent assez de spécimens pour
que I’on dispose de matériel a sacrifier. Car, pour évaluer
I’importance de 1’ornementation, il faut comparer une dent
avec et une dent sans, c’est-a-dire la méme (puisqu’elle doit
étre dans le méme état de préservation) dont I’ornementation
a été abrasée. Et ’expérience n’est alors pas reproductible.
De plus, la structure mécanique de proies fossiles n’est pas
toujours évaluable (dans le cas des ammonites par exemple).

Ainsi, aucune donnée absolue n’est accessible,
concernant la résistance des dents, I’importance de 1’or-
nementation, la forme de I’apex, ni son effet sur une proie
réelle. En revanche, les moulages constituent un matériel
d’étude reproductible, homogene et modifiable, susceptible
de livrer des informations relatives - par rapport a des proies
elles-mémes modélisées.

Dispositif expérimental (tabl. 9, figs 3-5)

Une «mandibule» mode¢le a été construite (fig. 3),
un levier en bois tournant librement autour d’une charniére
correspondant a I’articulation mandibulaire (voir McGowan,
1973 ; Greaves, 1983 ; 1995 ; Gans & De Vree, 1987 ; Taylor,
1987).

Une «proie» artificielle peut étre placée sous ce
levier, en position variable. Les «dents» sont fixées sur la
mandibule par de la colle a chaud. Toutes les expériences sur
un moulage sont menées a la suite: les moulages sont iden-
tiques, mais une différence d’épaisseur de la colle ne peut
étre écartée, d’autant que le niveau de précision significatif
ici est inconnu. De légeres différences dans 1’orientation lors
de la fixation sont donc possibles, et seront prises en compte
dans I’analyse des résultats entre moulages différents. En
revanche, pour un méme moulage, comme tous les tests sont
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Tableau 9 - Morphotype des moulages utilisés dans 1’expérience présentée, et modifications apportées a 1’original.
Table 9 - Morphotype of the casts used in the experiment, and modifications brought to the original.

Numéro Morphotype original et Modifications éventuelles
attribution
la B1, cf. Prognathodon saturator | original
1b “ carénes abrasées (diametre inférieur & 1’original)
Ic « rides polies
1d «“ carénes comblées (diamétre supérieur a 1’ original)
le « apex usé en cupule
Sa G1, Mosasaurus sp. original
5b « carénes abrasées
Sc « facettes abrasées
5d “ apex reconstitué
22a G1, Clidastes sp. original
22b «“ carénes abrasées
62-1a D, Simosaurus gaillardoti original
62-1b « apex usé a plat
62-2a D, Simosaurus gaillardoti original
62-2b « ornementation mi-abrasée mi-comblée (méme diamétre que 1’original)
101a G3, Pliosaurus original (partie apicale seule)
101b « carénes abrasées (partie apicale seule)
137a C1, Platypterygius campylodon | original
137b « ornementation comblée
138a El, Steneosaurus sp. original
138b “ apex arrondi
191a G2, cf. Dakosaurus maximus original
191b « carénes abrasées

effectués sans le décoller, les résultats correspondent exacte-
ment aux mémes conditions d’orientation. Les «dents» sont
placées selon I’orientation du vivant, sauf dans le cas de la
«dent» 138 (tabl. 9, figs 4, 5): la face convexe de celle-ci
est normalement labiale, mais la « dent» sert ici a tester 1’ef-
fet d’une courbure mésiale. Un récipient en plastique fixé a
I’aplomb de la «dent» permet de charger la «mandibule»
avec de la poudre de fer préalablement pesée.

«Dents» (tabl. 9)

Ce sont des moulages de dents réelles en relopor-
celline, un matériau proche du platre mais moins friable. Une
expérience préliminaire (non reportée) a permis de démon-
trer qu’il n’existe pas de différences au niveau de I’analyse
entre la pénétration dans un bloc de mousse pique-fleurs
d’une dent originale (dent isolée de mosasaure indéterming),
d’un moulage de cette dent en résine, et d’'un moulage en
reloporcelline. Ce dernier matériau a été choisi parce qu’il
est facile d’utilisation.

Les «dents» servent a tester ’importance de 1’or-
nementation et de la forme de I’apex. C’est-a-dire que les
expériences comparent la conséquence sur la «proie» des
modifications de forme normales durant la vie d’un animal:
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Figure 3 - Dispositif expérimental modélisant une mandibule. A,
vue de profil; B, vue de dessus; C, en mouvement, une «dent»
fixée et la « proie» mise en place.

Figure 3 - Experimental device modeling a mandible. A, side
view ; B, top view; C, in movement, a «tooth» being fixed and the
«prey» in position.
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I’apex s’use, les carénes et autres ornementations s’abrasent.
La forme originale sera donc comparée a des séries, a apex
usé, ornementation abrasée ou comblée, etc. (tabl. 9).

Les dents sélectionnées pour I’expérience ont une
couronne compléte, elles sont disponibles isolées, et pré-
sentent 1’un des types d’ornementation définis et/ou un apex
intact qui peut étre abrasé (il est en pratique difficile de
reconstituer un apex incomplet sans introduire dans la relo-
porcelline une discontinuité de structure). Cette usure api-
cale artificielle tient compte de 1’usure naturelle observée sur
des spécimens comparables.

«Proies»: problémes de dureté

Appliquée a un matériau, la dureté est une notion
relative correspondant a la résistance de ce matériau a la
pénétration - et donc dépendant de la dureté du matériau
pénétrant lui-méme. La dureté d’une dent correspond a deux
types de paramétres: la dureté du matériau la constituant,
et celle de la structure réalisée a I’aide de ce matériau. Ces
deux aspects sont implicitement considérés lors de 1’établis-
sement d’une typologie dentaire. En effet, les dents de tétra-
podes sont toutes des structures anatomiquement proches par
leur mode de développement et leurs matériaux constitutifs.
Dans les typologies basées sur la morphologie des couronnes
présentées plus haut, lier des formes de dents a des types
de proies (une couronne basse a des proies encoquillées et a
I’inverse une couronne haute et pointue a des proies molles,
par exemple, Dollo, 1913; Massare, 1987; Mazin, 1988)
est en fait suggérer une résistance différente de structures
construites a partir des mémes matériaux.

Ainsi, si la résistance de 1’émail, la dentine et les tis-
sus de la cavité pulpaire peut étre évaluée grace aux actuels,
en revanche on ne peut pas construire avec ces matériaux
une dent de reptile fossile de la forme a étudier. La dureté
originale de I’ultrastructure ne peut donc étre testée, d’ou le
choix pour les dents d’un matériau facile a manipuler, qui ne
cherche pas a représenter la dureté originale des matériaux,
mais a rendre comparables des structures (alors homogeénes,
ce qu’une dent réelle n’est pas).

Le probléme le plus délicat est alors de choisir le
modéle de proie en fonction de la dureté relative de la proie
et de la dent originales. Si toutes les dents de reptiles marins
peuvent étre considérées de construction similaire au niveau
de I’analyse, en revanche les proies disponibles sont trés dif-
férentes dans cette optique. Les typologies dentaires propo-
sées s’accompagnent ainsi toutes d’une typologie paralléle
plus ou moins explicitée : une typologie des proies. Deux cri-
téres sont considérés : la dureté de la proie et sa mobilité par
rapport aux capacités locomotrices supposées du prédateur.
En fonction de la dureté, Massare (1987) et Mazin (1988)
distinguent ainsi:

- des proies «dures» (c’est-a-dire toujours impli-
citement par rapport a la dent), possédant un revétement
externe plus ou moins résistant, mollusques lamellibranches,
brachiopodes, crustacés de type crabes, céphalopodes enco-
quillés, certains poissons;
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- des proies «molles», poissons, certains céphalo-
podes dibranchiaux, crustacés de type crevettes;

- des proies «osseuses », dont les parties dures sont
internes, surtout les tétrapodes.

Du point de vue de la fonctionnalité de la dent, ces
deux derniers cas correspondent & un méme premier contact
avec la proie: la couche externe considérée molle (éven-
tuellement élastique) de celle-ci doit d’abord étre percée.
Ensuite, la dent rencontre éventuellement une partie dure et
pénétre plus ou moins profondément. La blessure infligée
dépend entre autres de I’épaisseur de muscles et de tissus
conjonctifs et adipeux couvrant la partie dure (voir Franzen
& Frey, 1993). En revanche, une proie dite « dure» doit étre
écrasée ou broyée d’abord. Le premier contact avec la proie
est la rupture de la partie dure externe, et non la pénétration.

Cette dichotomie se refléte dans la classification des
types dentaires : dans le cas d’une proie a broyer ou écraser,
la dent est réputée basse et bulbeuse, et ¢’est toujours le pre-
mier type dentaire discriminé (type A). Mais on la retrouve
aussi dans la définition de la dureté: les proies dures résistent
a la pénétration, et ne deviennent donc des proies qu’apres
rupture du revétement externe, c’est-a-dire broyage et/ou
écrasement. Il y a donc un aspect circulaire dans la définition
de la durophagie: si une proie est dure elle doit étre broyée,
si une proie doit étre broyée alors elle est dure.

Ici, la dureté de la proie ne peut étre extrapolée face
au modele de dent. D’une part elle dépend de 1’épaisseur du
revétement, de sa nature et de son organisation (coquille plus
ou moins plate, etc.). Et d’autre part, la dureté absolue de
la dent dans son ¢tat originel n’est pas évaluable. Il serait
possible de modéliser une palourde afin de la rendre dure
par rapport a une dent de placodonte en reloporcelline, mais
cela ne renseignerait au mieux que sur la capacité durophage
d’un placodonte aux couronnes dentaires de reloporcelline
face a cette proie-modele. Quant a utiliser une vraie palourde
actuelle afin de tester le modéle de dent, cela n’aurait aucun
sens, puisque les placodontes ne possédaient pas des dents
en reloporcelline (voir pourtant Schulp, 2005).

En résumé, pour cette expérience, la proie doit étre
modélisée de fagon a ce qu’elle soit toujours molle par rap-
port a la dent de reloporcelline, puisque 1’on ne cherche pas
a définir ici le point de rupture de ce matériau, ni de 1’ul-
trastructure réalisée dans ce matériau (la «dent»). De plus,
toutes les parties de la proie-modéle doivent étre homogénes
afin que les résultats soient comparables. Deux types ont été
choisis:

- un bloc de mousse de polyuréthane pique-fleurs,
homogene car produit industriellement, et modélisant une
proie sans revétement externe ;

- une saucisse de type Lyoner, constituée d’une
«peau» en plastique (optane) protégeant une chair homo-
géne. Elle modélise un corps turgescent cylindrique (dia-
metre 10 cm, longueur 20 cm) couvert d’un revétement
¢lastique.
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Paramétres mesurés, tests (figs 4-6)

Le parameétre choisi pour comparer I’effet des modi-
fications est la profondeur de pénétration dans la «proie».
Cette profondeur est marquée sur le moulage alors qu’il est
encore dans la «proie» puis reportée sur un schéma de la
couronne (figs 4-6).

Pour chaque moulage, correspondant a la dent ori-
ginale ou modifiée, trois tests sont effectués a la suite; le
premier est la pénétration initiale, c’est-a-dire le moulage
posé sur la « proie» uniquement soumise a la pression déve-
loppée par la « mandibule» (340 g). Celle-ci est ensuite char-
gée d’une masse variable, et la profondeur de pénétration
statique sous cette seconde pression notée. Enfin, la mandi-
bule chargée ou non est lachée d’une hauteur de 10 cm, et on
mesure la profondeur de pénétration apres cet impact.

Au point de contact initial la couronne transmet
alors a la «proie» une force égale a (les frottements sont
négligés):

- dans le premier cas, P=m*g, ou m est la masse de
la mandibule et de la dent;

- dans le second, P’ = (m+m’)*g, ou m’ est la masse
ajoutée;

- dans le troisiéme, F = m*a sans charge et F =
(m+m’)*a en charge, ou a est I’accélération atteinte a la fin
de la course.

Masse ajoutée et hauteur de chute ont été choi-
sies arbitrairement apres quelques essais, afin d’obtenir des
forces d’intensité croissante. On ne cherche pas a définir
la valeur absolue de ces forces puisqu’encore une fois elle
ne concernerait que le systéme couronne-proie modéles et
ne renseignerait en aucun cas sur la valeur réelle des forces
transmises ou subies par les animaux vivants.

Résultats des expériences

Pénétration dans la mousse pique-fleurs (fig. 4)

La couronne pénétre logiquement plus profondé-
ment dans ce matériau homogene lorsque la force appli-
quée augmente. L’ornementation n’a pas de conséquence
notable sur la profondeur de pénétration dans ce type de
proie-modele, pour aucun des types dentaires testés (fig. 4);
I’usure de I’apex freine trés 1égerement la pénétration.

Sous charge nulle statique, les dents de type A ne
pénétrent jamais la mousse (non illustré).

Les cicatrices laissées dans la mousse (non présen-
tées) correspondent a la section de la couronne et a sa forme
générale. Ce sont des cupules plus ou moins profondes, avec
éventuellement un sillon produit par les carénes.

Pénétration dans la saucisse (fig. 5, tabl. 10)

La pénétration dans cet objet constitué¢ de I’assem-
blage de deux matériaux homogenes est un événement plus
complexe que la pénétration dans la mousse. Il n’y a pas de
pénétration initiale statique a charge nulle. La couronne doit
d’abord rompre la peau pour pouvoir pénétrer dans la chair,
et on observe des phénoménes de rebond, voire des cassures
lorsqu’il n’y a pas pénétration (tabl. 10).
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Il a de plus été nécessaire d’ajuster les charges en
fonction du volume de la couronne. En effet, avec une charge
de 1 kg, les petites dents (fig. 5) pénétrent toutes complete-
ment.

Les profondeurs de pénétration sont présentées
dans la figure 5, et les événements éventuellement observés
lors des expériences dans le tableau 10.

Le point crucial est la rupture de la peau lors du
contact initial. Les dents des types A (non illustré) et B
(«dent» 1) ne pénétrent jamais car elles ne rompent jamais
la peau (alors que les dents de type B pénétraient bien la
mousse).

La capacité d’une dent a rompre la peau ne dépend
pas que de sa forme, puisque pour les moulages 62-2a et
138b par exemple, la pénétration est soit compléte, soit
nulle. Celle-ci apparait dépendante surtout de paramétres
extrinséques, comme 1’orientation de la couronne par rap-
port a la proie. Ici, puisque les tests sont réalisés a la suite
sans enlever le moulage, les variations peuvent étre lies a
la charniere. Notons que le mouvement naturel d’une man-
dibule est sans doute aussi sujet a des variations de faible
amplitude de ce type. De méme, la position de la «proie»
modifiée a chaque expérience n’est pas toujours exactement
tangente a la «dent» au point de contact, mais c’est aussi
le cas pour une proie vivante en mouvement. L’ importance
de la charge ne joue pas systématiquement: dans le cas du
moulage 62-2a sous 300 g par exemple, la pénétration est
soit compléte soit nulle.

Lorsqu’il y a pénétration, sa profondeur augmente
avec I’intensité de la charge. A charge égale et pour un méme
moulage, elle est plus profonde que dans la mousse. Pour la
reloporcelline, la chair de la saucisse est donc un matériau
plus mou que la mousse.

Les moulages 191c, 22c¢ et 5a, dont 1’apex est rond,
pénétrent moins profondément que leurs copies a l’apex
aigu. Mais pour les moulages 62-1b et 138b, s’il y a pénétra-
tion elle est plus importante que celle des moulages a 1’apex
aigu. Encore une fois, I’impact initial apparait comme le fac-
teur important.

En dehors des carénes, I’ornementation n’a aucune
influence sur la profondeur de pénétration (moulages 191a
et d, 62-2a et b, 137a et b, 5a et c¢). Lorsque 1’abrasion des
carénes joue sur le piquant de I’apex (191b), la pénétration est
moindre : le résultat est le méme pour les «dents» 191b sans
carénes et 191c avec carénes mais a apex arrondi. Si I’abra-
sion laisse I’apex piquant (101b, 22b et 5b) la profondeur
de pénétration n’est pas modifiée. Dans cette expérience, les
carénes semblent donc simplement aider la pénétration ini-
tiale en rendant la « dent» plus piquante.

Marques de morsures sur la saucisse (fig. 6)

La peau de la saucisse a été prélevée et les marques
laissées par les moulages scannées et redessinées (fig. 6).
Pour un méme moulage dans les mémes conditions, les
marques laissées ne sont pas exactement les mémes (191c,
138a), il existe des variations de forme et d’orientation qui
peuvent étre attribuées aux facteurs discutés plus haut.
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T 1nétration statique initiale, sans charge

10 mm
B pénétration statique avec 1 kg de charge

=TT~ pénétration aprés une course, avec une charge de 1 kg

Figure 4 - Résultats des trois expériences de morsure de la mousse pique-fleurs, profondeurs de pénétration des couronnes dans la mousse.
L’ornementation de la dent 1 abrasée sur le moulage 1c n’est pas figurée par souci de clarté (voir fig. 2). Aprés une course avec ou sans
charge, les couronnes 62-1a, 62-1b, 22a, 138a et 138b pénetrent complétement.

Figure 4 - Results of the three experiments of flower holding foam biting, depth of penetration of the crowns in the foam. Ornamentation
of tooth 1 abraded on cast 1c is not shown for clarity (see fig. 2). After a run with or without a load, the crowns 62-1a, 62-1b, 22a, 138a and
138b penetrate completely.
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Figure 5 - Résultats de I’expérience de morsure de la saucisse, profondeurs de pénétration des couronnes aprés une course. Sauf indication
contraire, la charge est de 1 kg. Les dents 62-1b, 62-2a et 62-2b pénétrent complétement ou pas du tout; les dents 1 a-e ne pénétrent jamais
(voir aussi tabl. 10). L’astérisque suivant le numéro de la dent se référe a un évenement relaté dans le tableau 10.

Figure 5 - Results of the experiment of saussage biting, depth of penetration of the crowns after a run. Except where otherwise stated, the
load is 1 kg. The teeth 62-1b, 62-2a and 62-2b penetrate either completely or not at all; the teeth 1 a-e never penetrate (see also table 10).
A star following the tooth number refers to an event reported in table 10.
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avant
de la "mandibule"

62-1a 62-1a 62-1a 62-1b 62-1b
100 g 200g 300g 1 kg, pénétration 700 g, pénétration
compléte compléte
— -— —_ -
! -\ ( s, \ \ \‘
Y <2 X N9
N, - ~ ~
62-2a 62-2a 62-2b 62-2b
300 g, pénétration 500 g, pénétration 250 g, pénétration 300 g, pénétration
complete compléte complete compléte
) / \»
¥4 /) )
. \ / \{ / \
N AR \/ =
137b 5a 5b 5c 5d
/ \ _— -~
. SN\ ) 9) (9
) N \ \ 4
J—
138a 138a 138a 138a 138b 138b
1 kg, pénétration 1 kg, pénétration charge charge 1 kg, pénétration charge
compléte compléte nulle nulle compléte nulle
7 \\
—— profil de la découpe (@ \
orldelmdeeowe XN < A AL )
--------------------- principales lignes de déformation, | \ }
sans coupure . \_/ / -
— — — - limites de la blessure 22a 22a 22b 22c
" P 200 g, pénétration charge charge charge
° zone dimpact initial 10 mm compléte nulle nulle nulle

Figure 6 - Marques de morsures laissées sur la saucisse par les différents moulages lors de ’expérience dont les résultats sont présentés
dans la figure 5. Pour chaque série, une fleche indique la face labiale de la dent. Sauf indication contraire, la charge est de 1 kg.
Figure 6 - Bite marks left on the saussage after the experiment whose results are depicted in figure 5. For each series, arrow points towards

labially. Except where otherwise stated, the load is 1 kg.
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Tableau 10 - Expérience de morsure de la saucisse, événements observés lors des essais de chargement. Une « pénétration compléte » est
stoppée par le contact « mandibule »- »proie ». Comme certains des moulages comprennent une partie de la racine (voir figs 4, 5), il ne s’agit
pas d’une situation naturelle puisqu’alors la racine pénétre parfois aussi.

Table 10 - Saussage biting experiment, observed events occurring during loading trials. A « complete penetration» is arrested by « man-
dible »- »prey » contact. Some of the casts comprising part of the tooth root (see figs 4, 5), it does not correspond to a natural situation as

then the root also penetrates.

Numéro Charge Observations
la-e nulle a 4 kg pas de pénétration, rebond
Sa-d plus de 300 g pénétration toujours compléte
22a plus de 200 g pénétration compléte
62-la charge nulle pas de pénétration, rebond
62-1b charge nulle a 600 g pas de pénétration, rebond
plus de 700 g pénétration compléte
62-2a charge nulle 2200 g pas de pénétration, rebond
300 g pénétration soit compléte soit nulle
500 g pénétration compléte
62-2b charge nulle pas de pénétration, rebond
250et300 g pénétration complete
200 g rupture de la colle a la base
101a 1 kg sur trois essais, un cas sans pénétration, rebond
101b 1 kg sur trois essais, un cas sans pénétration, rebond
137 a-b 200 et 500 g pas de pénétration, rebonds
138a 1kg pénétration compléte
138b 1 kg pénétration complete
nulle pas de pénétration, rebond
nulle pas de pénétration, rebond et cassure de 1’apex
191c 1 kg sur trois essais, un cas sans pénétration, rebond

Si I’on fait abstraction de ces variations, pour une
méme dent et ses copies modifiées, les profils apparaissent
similaires, la découpe premiére formant un « U» dont le fond
est occupé par le point d’impact initial. La pression induit
éventuellement une coupure supplémentaire distale et le pro-
fil est alors en «Y » (surtout pour les dents carénées: 191a, ¢
etd, 101a et b, 22a-c). Quand une coupure n’est pas ouverte,
on observe parfois une ligne de déformation au méme endroit
dans la méme direction (comparaison des deux marques lais-
sées dans les mémes conditions par le moulage 191c par
exemple).

Les profils sont aussi semblables si 1’on compare
les différents types de dents, et se rapprochent de plus des
cicatrices laissées sur des membres humains par des mor-
sures de crocodiles (Webb & Manolis, 1989). La «peau» de
la saucisse réagit donc comme la peau humaine au niveau
d’analyse accessible, et le choix du modéle s’en trouve
validé a posteriori.

A partir du schéma initial en « Uy, les coupures
s’étendent plus ou moins en fonction de la massivité de
la dent et/ou de la charge, parfois plus loin que la dent ne
pénetre.
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Les moulages de la dent 1 ne pénétrent pas la peau
(jusqu’a 5 kg de charge) mais infligent a la saucisse une bles-
sure ovale plus ou moins profonde selon la charge.

Conclusions

Ces expériences ne concernent que les dents iso-
lées. Afin de modéliser précisément I’impact de la morsure
sur une proie, il faudrait tester une rangée dentaire. En par-
ticulier, dans le cas des dents comprimées et bicarénées, il
serait intéressant d’étudier le profil de découpe.

Dans les conditions d’expérimentation et avec les
matériaux considérés, 1’ornementation (hors carénes) joue
trés peu ou pas du tout sur I’efficacité de la morsure (mesurée
par la profondeur de pénétration); elle la freine parfois 1ége-
rement. La fonction de I’ornementation, s’il y en a une, n’est
pas mise en évidence ici. Elle est peut-étre a chercher dans
un renforcement de la couronne face aux composantes hori-
zontales des tensions créées par la proie (Mazin, com. pers.;
Lingham-Soliar, 1999). Une autre hypothése que le présent
modele ne peut tester est que I’ornementation joue un role
de contrefort, renforcant une structure creuse (la cavité pul-
paire étant emplie de tissus mous par rapport a I’émail et a la
dentine) en diffusant latéralement les forces verticales subies
majoritairement a [’apex.
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Les carénes contribuent surtout a rendre 1’apex
piquant et I’aident a percer la peau (pour des couronnes tes-
tées isolées). Un apex usé rend la pénétration plus difficile,
mais peut étre contrebalancé par une augmentation de la
pression exercée lors de I’occlusion.

La pénétration dépend de I’orientation de la dent par
rapport a la proie, mais a un niveau d’ajustement qui semble
inaccessible au prédateur vivant face a une proie vivante.

La force développée par la mandibule lors de I’oc-
clusion (modélisée par la charge) est un paramétre essentiel
mais dont I’impact est difficilement évaluable (un probléme
effleuré par Buchy et al., 1999). Par rapport a la pression que
la mandibule d’un crocodile peut exercer, les forces mises en
ceuvre ici sont trés faibles (Grenard, 1991).

L’étendue des blessures infligées par les dents varie
enfin selon la massivité de la couronne. Pourtant, il est inté-
ressant de constater que dans les conditions de 1’expérience,
les profondeurs absolues de pénétration aussi bien dans la
mousse que dans la saucisse sont du méme ordre de gran-
deur, quelle que soit la taille absolue de la «dent», et surtout
sa forme, sauf pour la «dent» 1 qui ne pénétre pas la saucisse
(figs 4, 5). A hauteur équivalente de couronne, les «dents»
22a (type G1) et 137a (type C1), pénétrent sur la méme pro-
fondeur; il semble méme que du point de vue du prédateur, la
dent 137a soit plus efficace, puisqu’elle inflige une blessure
plus marquée (fig. 6). Il n’apparait donc pas de différence
notable d’effet des morphotypes a I’échelle de 1’expérience,
a ’exception des types A et B, et la validité fonctionnelle de
la typologie s’en trouve grandement mise en doute.

Elle I’est d’autant plus que 1'impact faible ou nul
de I’ornementation dans les expériences réalisées ici permet
d’admettre que la forme générale pourrait étre plus impor-
tante face a la proie que I’intensité de I’ornementation, alors
que la typologie est établie en partie sur I’ornementation (fig.
2). Hors considérations fonctionnelles, la comparaison des
morphotypes fossiles (ornementés) avec les actuels (peu ou
pas ornementés) est alors cependant permise.

En revanche, 1’usure pose toujours un probléme,
qui nécessite de distinguer différents cas. Une simple abra-
sion légere de I’apex ou des carénes influence peu la pénétra-
tion dans la proie, qui est alors surtout dépendante de la force
a I’occlusion. Les différences créées par ces types d’usure
entre fossile et actuel pourront donc étre ignorées au profit de
la comparaison de la forme générale de la couronne.

Mais, comme la morsure et ses conséquences sur
la proie dépendent de la massivité de la couronne, les dents
présentant une abrasion intense au point d’appartenir a un
morphotype différent de celui de la dent neuve, comme chez
Orcinus par exemple, devront étre examinées avec circons-
pection, en fonction des cas. Les «dents» 191 et 101 (morpho-
types F2 et G3, proches des dents neuves - non-ornementées
- de I’orque) percent toujours la peau de la saucisse, alors
que la «dent» 1 (morphotype B, proche d’une dent d’orque
trés usée) ne la perce jamais. Dans le cadre de I’expérience
réalisée, il semble que les morphotypes A et B n’aient pas les
mémes fonctionnalités que les autres couronnes, coniques,
dont le rapport h/d est supérieur a 1,8 (contrairement a dicho-
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tomie premiére établissant la typologie), ce qui impliquerait
que la denture de I’orque passe, comme il a été suggéré plus
haut, d’un type a un autre au cours de son existence. Le lien
entre morphotype dentaire et régime dans ce cas ne pourra
donc étre confirmé que si 1’étude du régime alimentaire de
I’orque révele une modification du régime alimentaire au fur
et a mesure de ’usure dentaire.

MORPHOLOGIE DENTAIRE ET REGIME DE
TETRAPODES MARINS ACTUELS

Une typologie dentaire des mammiféres marins
actuels serait différente de la typologie établie pour les rep-
tiles marins du Mésozoique puisque classant des objets dif-
férents; le probléme ici est de tenter de corréler les types
observés sur les fossiles avec un régime alimentaire déduit
de I’actuel. Et pour cela, il convient d’abord de déterminer
si certaines morphologies actuelles entrent dans la typolo-
gie établie a partir des fossiles. On recherche donc ici des
tétrapodes marins actuels dont les couronnes dentaires cor-
respondent aux types fossiles, hors ornementation.

Or, les données actuelles sont relativement abon-
dantes, par rapport aux données fossiles: les animaux sont
complets et parfois vivants. Ils permettent, au moins en théo-
rie, des observations directes de la prédation, et I’identifica-
tion de variations individuelles, de la morphologie dentaire
d’une part, et du régime d’autre part.

Les types fossiles en revanche sont figés. La com-
paraison avec les actuels oblige a considérer la possibilité
de variations au sein des types fossiles, en général disparues
(faute de spécimens, etc.), et a accorder plus ou moins d’im-
portance a ces variations, sans en connaitre le poids réel.

La classification d’actuels dans la typologie fos-
sile présente ainsi nécessairement une part de subjecti-
vité, ’image de I’actuel vivant finissant par se substituer a
I’image incompléte du fossile. Quelques fossiles assez com-
plets ont permis 1’établissement des types, et en deviennent
les stéréotypes. Dans cette typologie s’insérent des fossiles
incomplets, sur la base du matériel disponible éventuelle-
ment comparable. Les actuels apportent une image com-
pléete, depuis leur milieu de vie et leur silhouette jusqu’a leur
morphologie dentaire. La comparaison intégre cette image
compléte face a celle des stéréotypes, donc consciemment
ou non, jamais uniquement la morphologie des couronnes
dentaires. La recherche et le choix des équivalents actuels
se font ainsi en fonction de critéres plus restrictifs que la
seule comparaison de la morphologie dentaire. Il y a alors un
glissement de I’étude de la fonctionnalité d’une morphologie
dentaire a celle d’un morphotype plus complet.

D’un point de vue pratique, cette position se justifie
par I’abondance des espéces actuelles possédant des dents,
et I’'impossibilité de les étudier toutes. Les actuels considé-
rés ici ne sont donc que des exemples a partir desquels il
s’agit de déterminer I’impact de la forme sur la fonction, s’il
existe dans le cadre de cette étude. La diversité des espéces
implique aussi le recours a des ouvrages généraux, mais dont
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les données sont comparées dans la mesure du possible (sur-
tout Gaskin, 1982 ; King, 1983 ; Ridgway & Harrison, 1987
Ross, 1989 ; Webb & Manolis, 1989 ; Grenard, 1991 ; Wat-
son, 1991 ; tabl. 2; les autres références sont données dans le
texte), tandis que la morphologie dentaire des especes citées
a été examinée en collections. La nature exacte des poissons
collectés dans les contenus gastriques n’est en général pas
précisée, sauf quand il s’agit de chondrichthyiens. Mais tous
les autres poissons actuels peuvent étre considérés comme
des proies «molles», et cet aspect suffit pour une étude du
lien éventuel entre morphologie dentaire et type de proies.
Les équivalences morphologiques supposées et les régimes
alimentaires des actuels considérés sont résumés dans le
tableau 11.

Type A
Sous-type Al

Le morse (Odobenus rosmarus) et la loutre marine
(Enhydra lutris) ont des molaires et prémolaires basses,
dont les reliefs ne sont observables que sur les juvéniles. Ils
sont hétérodontes, avec des incisives et éventuellement des
canines bien développées. Parce que de plus leur crane est
massif, ils ressemblent au stéréotype du sous-type Al, Pla-
codus.

Le morse s’alimente préférentiellement de bivalves,
clams, palourdes, coques et moules, détectés par ses vibrisses
et éventuellement déterrés par le museau ou en pulvérisant
un jet d’eau sur le sable. Il force I’ouverture des coquilles
par succion, sans doute de fagon systématique, les contenus
stomacaux rapportés ne contenant que de trés rares frag-
ments de coquilles. Crabes, crevettes, gastéropodes, anné-
lides, harengs, oiseaux marins voire jeunes phoques ne sont
pas dédaignés a I’occasion, ni méme les cadavres échoués de
mammiféres marins.

La loutre marine se nourrit surtout d’oursins ramas-
sés sur le fond, de 5 a 10 m de profondeur. Elle en collecte une
dizaine a la fois, maintenus par les bras dans des dépressions
formées de replis de la peau des flancs. Puis elle remonte
a la surface, extrait un oursin de ses poches thoraciques, le
tourne entre ses pattes avant pour casser les piquants. Elle
presse ensuite la lanterne d’Aristote a I’intérieur de 1’ani-
mal, et agrandit progressivement le trou ainsi formé avec ses
dents, a la maniére d’un ceuf a la coque. La chair est 1échée
ou extraite a I’aide des pattes avant. Le demi-test vide est
jeté (Herter, 1993). Elle raméne parfois de ses plongées des
bivalves, des gastéropodes, des chitons, des crustacés déca-
podes. Une prédation sur des pieuvres et des étoiles de mer
a aussi €té signalée, des algues ont été retrouvées dans des
contenus stomacaux (Jacobi, 1938; Harris, 1968; Herter,
1993). Des poissons, morue surtout, représentent une part
des proies, plus importante en été qu’en hiver. Les coquilles
des proies sont brisés en les tapant sur une pierre posée en
¢équilibre sur sa poitrine alors qu’elle flotte sur le dos. Si les
coquilles des gastéropodes sont trop dures et ne se brisent
pas, elle déroule I’animal hors de sa coquille avec ses dents.
En captivité, les loutres préférent la morue, mais ingérent
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aussi éventuellement de la viande de mammiféres ou d’oi-
seaux marins selon les apports (Herter 1993).

Bien que possédant des molaires dites « broyeuses »,
aucun de ces animaux en conditions normales ne broie donc
ses proies a I’aide de celles-ci. Le sable et les graviers sont
sans doute responsables de I'usure intense des molaires du
morse, et non les coquilles des proies.

Sous-type A2

Le sous-type A2, défini par des dents plus ou moins
hautes («préhensiles » selon Mazin, 1988) a I’avant et basses
en arriére, n’a comme équivalents actuels parmi les tétra-
podes marins que les platanistes (Platanista gangetica et P.
minor). Ce sont bien des mammiféres aquatiques mais qui
fréquentent peu le milieu marin, préférant les estuaires. Ils
possedent des dents trés hautes a 1’avant (qui seraient clas-
sées dans la catégorie E1 si elles étaient isolées), et basses a
I’arriére, sans étre aussi hémisphériques que les précédentes.
L’ensemble est porté par un rostre allongé et tres étroit. Ces
deux espéeces vivent dans des rivieres ou 1’observation est
difficile, car I’eau y est boueuse. Les animaux sont d’ailleurs
presque aveugles. Leur régime naturel est ainsi mal connu,
souvent considéré comme constitué en majorité de pois-
sons (Massare, 1987; Watson, 1991). Mais en captivité, ils
fouillent les fonds meubles a la recherche de nourriture, et
les proies rapportées dans des contenus stomacaux d’indi-
vidus en liberté semblent confirmer ce comportement : pois-
sons, crustacés et bivalves de fond. Des individus ont été vus
chassant des poissons en pleine eau, et méme des canards,
tandis qu’une attaque infructueuse a I’encontre d’une oie
domestique a été signalée. Les modes de capture et de traite-
ment des proies dures ne sont pas connus.

Isolées, certaines dents trés usées (cassées et repo-
lies) d’un vieil orque entreraient aussi dans le type A. Mais
ce sont en général les dents les plus antérieures qui sont usées
a ce point, a ’inverse de la définition du morphotype, et les
dents postérieures restent alors coniques. L’animal n’est pas
considéré dans ce type, mais notons que le mosasaure Globi-
dens dakotaensis, dont la mandibule est inconnue, a aussi les
dents antéricures plus usées que les dents postérieures, toutes
restant pourtant bulbeuses (Russell, 1975).

Type B

Examinée dans son ensemble, la dentition de Cro-
codylus porosus entre assez bien dans le type B, y compris en
ce qui concerne 1’ornementation des couronnes, mais avec
des apex moins mousses. Plus en détail, certaines dents sont
plus élancées et proches du type C2, et les plus postérieures
sont 1égerement lancéolées, proches du type D. La denti-
tion présente une anisodontie poussée, a I’inverse de celle
des fossiles placés dans le sous-type C2. Les dents les plus
grosses sont souvent cassées verticalement, et ces cassures
parfois repolies, alors que sur les fossiles connus elles sem-
blent plutdt usées par abrasion a I’apex (Krebs, 1968). Les
juvéniles ont des dents plus petites, et ainsi plus aigués a
I’échelle de I’observateur, mais la forme générale reste simi-
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laire. C’est donc avec réserves que Crocodylus porosus est
comparé au type B.

La proximité de cette espéce avec I’homme fait que
d’assez nombreuses informations sur ses comportements ali-
mentaires en eau douce ou saumatre sont disponibles, mais
peu en milieu marin. Les juvéniles se nourrissent d’insectes,
de crevettes et de crabes d’eau douce, la proportion de ces
proies variant selon la saison et le lieu de capture. En fait,
ces juvéniles sont attirés par le mouvement et s’attaquent a
toutes les proies mobiles dont la taille leur parait raisonnable.
Au fur et a mesure que le prédateur grandit, d’autres proies
sont capturées, oiseaux, rongeurs, amphibiens, serpents
et dans une moindre mesure poissons. Crabes et crevettes
restent pourtant les proies les plus capturés par les indivi-
dus mesurant jusqu’a deux métres. Les plus gros individus
s’attaquent a tout ce qui bouge, y compris des juvéniles et
des nageurs, toujours dans une classe de taille qui dépend
de celle du prédateur. Ils sont aussi charognards, attirés par
I’odeur des carcasses. En mer le long du rivage ou dans les
estuaires, ces grands individus semblent se nourrir surtout de
crabes, mais attaquent aussi des tortues, et reviennent sur le
rivage s’ils y reperent une carcasse. Dans 1’eau, les stratégies
d’attaque sont mixtes, parfois en embuscade, parfois active.
Les juvéniles semblent plutdt attendre qu’une proie passe a
proximité de leurs machoires, alors que les adultes I’appro-
chent lentement en nageant et bondissent dessus.

Les cachalots (Physeter catodon) ont des dents en
dome massif non ornementé, seulement sur la mandibule,
dont la forme générale rappelle aussi celle des dents de type
B. Une chasse intensive a fourni de nombreux contenus gas-
triques, mais pas d’observation directe de la prédation. La
majorité des contenus gastriques est constituée de calamars
dont la longueur du manteau varie de 20 cm a plus de I m. Des
poissons démersaux divers, raies, requins, morues, merlans,
etc. constituent en général une part mineure mais régulicre
du régime, qui peut devenir majeure selon le lieu de cap-
ture et le sexe du prédateur. Des crustacés mésopélagiques
(mysidacés) et benthiques (crabes) ont aussi été rapportés,
comme des objets divers, pierres, coquilles de mollusques,
sacs en plastique, etc. La prédation elle-méme est inconnue ;
elle a probablement lieu la nuit, et différentes hypothéses ont
été proposées en ce qui concerne le repérage des proies (voir
Ridgway & Harrison 1987 pour une revue). Les dents émer-
gent tard lors de I’ontogénie, et les jeunes animaux se nour-
rissent sans dents fonctionnelles pendant plusieurs années.
De plus, des calamars sans marques de morsures sont sou-
vent rapportés dans les contenus gastriques. Il semble bien
que des dents ne soient pas essentielles aux cachalots pour
capturer leurs proies - ce qui rapprocherait alors ce taxon
plutdt du type H.

Type C

Privées d’ornementation, les dents de type C sont
des cones droits ou peu courbes, modérément massifs, a
I’apex rond. Les sous-types ne peuvent plus étre distingués.
Elles sont différentes des dents de type E par leur massivité
et leur apex.
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Bien que plus brévirostres que les fossiles, et ayant
une symphyse courte, les bélougas (Delphinapterus leucas)
ont une morphologie dentaire similaire. Ils se nourrissent en
fonction de la saison, en eaux arctiques peu profondes, et
sont extrémement opportunistes. De 50 a 100 especes dif-
férentes de proies ont été rapportées pour une population,
parmi lesquelles mollusques, annélides, poissons, déca-
podes, zooplancton macroscopique. Les juvéniles capturent
des poissons plus petits que les adultes, et plus souvent crus-
tacés et annélides.

Type D

Les dents de 1’actuel odontocéte Steno bredanen-
sis (dauphin a long bec) ont des rides discrétes par rapport
aux fortes carénes de celles de Simosaurus gaillardoti. Hors
ornementation, la forme générale est la méme, en toupie
inversée, c’est-a-dire resserrée au collet, enflée plus haut,
avec un apex aigu, et une légere courbure vers I’intérieur.

Peu chassé, ce dauphin est connu par quelques spé-
cimens échoués seulement, et la prédation n’a jamais été
observée directement. Les contenus stomacaux rapportés
sont constitués de poissons et calamars, parfois associés a
des picuvres.

Type E
Sous-type E1

Les cachalots pygmée et nain (Kogia breviceps et
K. simus) possédent des dents trés hautes et fines, aigués,
espacées, en général seulement sur la mandibule. En dehors
de cette hétérodontie dignathique inconnue jusqu’ici chez les
fossiles, les couronnes elles-mémes sont de type E1.

Leurs modes de capture sont inconnus, mais les
estomacs de spécimens échoués contenaient des calamars et
des poissons d’eau profonde. Ceux de plusieurs spécimens
de Kogia breviceps contenaient aussi des crabes aussi bien
d’eau profonde que littoraux.

Sous-type E2

Gavial (Gavialis gangeticus), faux gavial (Tomis-
toma schlegelii), crocodile d’eau douce australien (Cro-
codylus johnstoni), baiji (Lipotes vexillifer), franciscana
(Pontoporia blainvillei) et plusieurs dauphins (Delphinus
delphis, Stenella longirostris, S. attenuata, S. coeruloalba),
semblent de bons équivalents morphologiques du sous-
type E2, avec leurs nombreuses dents acérées, légérement
courbes, implantées serrées sur un museau allongé. L’organe
du spermaceti, qui réduit considérablement la longirostrie
apparente des cétacés, n’est pas pris en compte ici, et les
ressemblances invoquées ne concernent que les os.

Seuls les dauphins sont réellement marins, le
franciscana se répartit le long des cotes atlantiques et dans
les estuaires sud-américains, le baiji fréquente les riviéres
chinoises et n’a jamais été vu en eau salée. Gavial, faux
gavial et crocodile australien sont exclusivement dulcaqui-
coles. Tous sont principalement ichthyophages, mais non
stricts.
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Le gavial compléte son régime par des grenouilles,
et profite peut-&tre aussi des cadavres humains, car des
bijoux ont été retrouvés dans I’estomac de certains spéci-
mens. Le faux gavial capture parfois des primates et autres
petits mammifeéres. Le régime du crocodile d’eau douce
australien est assez bien connu. Il change selon le lieu de
capture et la saison. Les insectes (terrestres ou aquatiques)
sont les proies les plus courantes, avec poissons, crevettes et
écrevisses, grenouilles, 1ézards, oiseaux, rongeurs et chauves
souris, quelle que soit la taille du prédateur, et méme si en
moyenne les individus plus grands capturent des proies
plus grandes. Certains attaquent et mangent des wallabies.
Bien qu’inconnues dans les contenus stomacaux, des tortues
aquatiques portent des marques de dents de crocodiles d’eau
douce.

Le mal connu baiji semble trés majoritairement
ichthyophage, mais fouille peut-étre la vase a la recherche
de crevettes. Le franciscana chasse surtout poissons et cala-
mars, mais doit aussi fouiller le fond et les creux de roches,
car des crevettes et des pieuvres ont été découverts dans cer-
tains estomacs. D’assez nombreux spécimens échoués de
dauphins communs (Delphinus delphis) ont livré des pois-
sons mésopélagiques, des calamars, mais aussi des crabes
capturés sur le fond. IIs chassent parfois en surface, des pois-
sons volants (voir Desportes, 1985 pour une étude précise
des variations du régime de cette espéce dans 1’Atlantique
nord). Les différentes espéces du genre Stenella pour les-
quelles des informations sont disponibles s’alimentent de
poissons et de calamars. S. coeruloalba compléte parfois
avec des crevettes, tandis que S. atfenuata se nourrit surtout
de poissons en surface.

Type F

Les dents de type F sont courbes et fortement
ornementées. Le sous-type F1 est souvent plus élancé et a
un apex souvent abrasé que 1’ornementation n’atteint pas,
alors que ’apex du sous-type F2 est formé par la réunion
des cotes, et souvent cassé verticalement, les dents sont plus
massives. Sans ornementation la distinction des sous-types
devient difficile.

Les dents de I'orque (Orcinus orca) et du faux
orque (Pseudorca crassidens) ressemblent au type F non
ornementé, plus massives que le sous-type F1 en général.
Elles présentent souvent d’importantes cassures verticales.

Le faux orque se nourrit de calamars et de poissons
de taille moyenne (thons, bonites, coryphénes), mais leur
faible importance économique fait que peu d’informations
sont disponibles.

Le régime des orques est vari¢ et opportuniste.
Calamars, poissons y compris raies et requins, oiseaux
marins, phoques, otaries, morses, autres odontocétes (voir
par exemple Ott & Danilewicz, 1998) ont été retrouvés dans
des contenus stomacaux. Des attaques ont été rapportées sur
des baleines (Eschrichtus et Balaenoptera), voire a terre,
sur un chien, des ours polaires ou des phoques (Estes et al.,
1998). Les petites proies sont sans doute avalées directement
et en entier, alors que les grandes sont démembrées par les
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dents et/ou projetées en I’air. Il n’apparait pas a I’examen de
la littérature de modification du régime avec 1’age.

Type G

Méme sans tenir compte des carénes, aucun tétra-
pode aquatique actuel n’a de dents trés comprimées latérale-
ment comme celles du sous-type G1, ni a section en « U» ou
en « V» comme celles des sous-types G2 et G3. Il a déja été
signalé que la forme générale et surtout I’apex des dents du
sous-type G3 une fois privées d’ornementation, deviennent
assez proches de ceux du sous-type F2, et des dents neuves
des orques.

Certains requins ont des dents comprimées et bica-
rénées, et un remplacement dentaire permanent (Cappetta,
1986). Mais en dehors d’une similarité superficielle due
aux carénes (qui sont crénelées chez les seuls requins) elles
sont de formes différentes. Comme les requins sont plus
brévirostres que les reptiles marins fossiles concernés, a la
mandibule non symphysée, les dents sont aussi orientées dif-
féremment, et donc aussi I’orientation d’attaque des carénes
sur la proie. A un niveau plus général que la morphologie
dentaire, les constructions ne sont pas comparables.

Type H

Les difficultés liées a I’identification de 1’anatomie
réelle du type H ont déja été discutées. Collin & Janis (1997)
suggerent que parmi les tétrapodes se nourrissant enticre-
ment immergés seuls des mammiféres peuvent étre filtreurs,
car une structure fermant la cavité buccale en arricre lors de
la prise de nourriture est nécessaire, celle-ci étant une néofor-
mation mammalienne. Si cette vue est justifiée, alors le type
H fossile aurait pour équivalent les odontocétes a dentition
réduite, qui sont majoritairement teuthophages, non stricts.
11 a cependant été suggéré que la denture de certains élasmo-
saures pourrait aussi constituer un appareil filtreur (Buchy,
2005, 2006 ; McHenry et al., 2005 ; No¢, 20006).

Conclusions

Les données sur le régime des actuels sont surtout
des contenus gastriques; les modes de capture et de traite-
ment des proies sont peu ou pas connus, en particulier en
milieu marin. Il manque donc les observations directes pour-
tant essentielles a I’¢lucidation de la fonction d’une structure
(Gans, 1986). Et tous les biais (& I’exception des biais de
fossilisation) affectant probablement les contenus gastriques
fossiles affectent aussi les contenus actuels : variations anec-
dotiques, individuelles, saisonniéres, géographiques, etc.

Certains morphotypes dentaires n’ont pas d’équiva-
lent actuel aquatique; les actuels sont observés a un instant
a I’échelle géologique, alors que les reptiles marins fossiles
sont examinés sur I’ensemble du Mésozoique. A un niveau
local, il est possible que des écosystémes n’aient pas d’équi-
valent actuel (Boucot, 1990).

La diversité soupconnée de la composition des
contenus gastriques fossiles est observable ici: aucun des
animaux considérés ne se nourrit exclusivement d’un type
de proies (tabl. 11, 12). Ils sont tous plus ou moins opportu-
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Tableau 11 - Equivalents morphologiques actuels proposés des types dentaires fossiles. Milieu d’alimentation et régimes sont détaillés et
discutés dans le texte. Les proies sont indiquées dans 1’ordre de leur abondance dans le régime.

Table 11 - Recent morphological equivalents suggested for the fossil tooth types. Feeding environment and diet are discussed in detail in
the text. Prey are given in order of their abundance in the diet.

Type Equivalent actuel Milieu d’alimentation Régime
Al Morse littoral bivalves, crustacés, gastéropodes, annélides, poissons,
(Odobenus rosmarus) oiseaux marins, jeunes phoques et cadavres de tétrapodes
Loutre de mer littoral oursins, bivalves, gastéropodes, crustacés, poissons,
(Enhydra lutris) pieuvres, étoiles de mer, ?algues
A2 Platanistes estuaires poissons, crustacés, bivalves, oiseaux
(Platanista gangetica et Platanista
minor)
B Crocodile d’estuaires riviéres et leurs berges, | a peu prés toute proie mouvante jusqu’a une taille limite
(Crocodylus porosus) estuaires, mer ouverte qui est fonction de celle du prédateur, carcasses
Cachalot mer ouverte profonde calamars, poissons démersaux, crustacés
(Physeter catodon)
C Belouga cotes et trés opportuniste, mollusques, annélides, poissons,
(Delphinapterus leucas) riviéres crustacés, zooplancton macroscopique
D Dauphin a long bec mer ouverte poissons, calamars, pieuvres
(Steno bredanensis)
El Cachalots pygmée mer ouverte peut-étre calamars, poissons, crabes (K. breviceps)
(Kogia breviceps) profonde
et nain (Kogia simus)
E2 Gavial (Gavialis gangeticus) riviéres poissons, grenouilles, ?cadavres
Faux gavial riviéres poissons, primates
(Tomistoma schlegelii)
Crocodile d’eau douce australien riviéres et leurs berges | insectes, poissons, crustacés, grenouilles, 1ézards, oiseaux,
(Crocodylus johnstoni) petits mammiferes
Baiji (Lipotes vexillifer) rivieres poissons, ?crevettes
Franciscana cotes et rivieres poissons, calamars, crevettes, pieuvres
(Pontporia blainviller)
Dauphin commun mer ouverte poissons, calamars, crabes
(Delphinus delphis)
Stenella longirostris, mer ouverte poissons, calamars, crevettes éventuellement
S. attenuata, S. coeruloalba
F Faux orque mer ouverte calamars, poissons
(Pseudorca crassidens)
Orque mer ouverte calamars, poissons, oiseaux marins, phoques, morses,
(Orcinus orca) odontocétes, ours polaires, baleines

nistes en ce qui concerne la taxinomie des proies collectées.
Les régimes varient selon le lieu de collecte et la saison, I’age
du prédateur, son sexe et ses préférences individuelles. Cet
opportunisme trophique est d’ailleurs 1’'une des marques des
écosystémes marins par rapport aux écosystémes terrestres
(Cadée, 1984). L’age semble surtout influencer la taille des
proies accessibles, sans qu'une modification du régime s’ac-
compagne d’un changement de morphotype dentaire (par
exemple dans le cas des crocodiles), ou qu’une modification
de la morphologie dentaire soit liée a une modification du
régime (pour le cachalot ou 1’orque).

Une sélection des proies par consistance (schéma-
tiquement «molles», «dures» ou «osseuses») en fonction
du type dentaire n’apparait pas a I’examen du tableau 12.
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Les proies «molles», céphalopodes et poissons, sont les
plus abondantes en milieu marin et les plus consommées
par les prédateurs aux dents coniques (Amaratunga, 1983).
Mais ceux-ci consomment aussi des proies « dures » (crabes,
bivalves). L’ichthyophagie stricte souvent invoquée est en
fait une capture préférentielle de proies «molles» péla-
giques: poissons et céphalopodes (grenouilles dans le cas
du gavial). L’apparente spécialisation des types coniques
face a des proies «molles» pourrait ainsi refléter des lieux
de collecte différents (colonne d’eau plus que benthos par
exemple) et donc des capacités locomotrices et/ou physiolo-
giques différentes (aptitude a la plongée, etc.), plutdt qu’une
résistance mécanique moindre de la denture. En 1’absence
aujourd’hui de proies «dures» pélagiques abondantes (de
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Tableau 12 - Types de proies disponibles en milieu marin associées a chaque type dentaire de prédateur actuel.
Table 12 - Available prey types in marine environment associated to each Recent predator tooth type.

Al A2 B C D El E2 F
macrophytes ?
annélides X X
gastéropodes X
échinodermes X
bivalves X X X
crustacés “mous” X X X X
crustacés “durs” X X X X X
céphalopodes “mous” X X X X X X
poissons X X X X X X X X
tétrapodes vivants X X X X
cadavres de tétrapodes X X

type ammonites, ou poissons a fort revétement écailleux), on
ne peut pas conclure que ces prédateurs (et par extension ces
types dentaires) seraient incapables de les capturer, traiter et
digérer.

De plus, la soi-disant spécialisation durophage des
morses et des loutres ne résiste pas a I’examen des modes
de rupture des proies «dures». Si ces animaux ont bien des
molaires basses, celles-ci ne servent pas a broyer les proies,
et elles n’empéchent pas la capture réguliere de proies
«molles». Les actuels de type «durophage» apparaissent
en fait comme les plus généralistes des animaux considé-
rés (tabl. 12). Cappetta (1986) a lui aussi souligné la largeur
du spectre alimentaire accessible aux sélaciens a denture
«broyeuse» (selon sa classification), et qu’une «hyperspé-
cialisation» n’est pas un confinement a un type de proies;
le seul lien entre une morphologie dentaire et une fonction
positivement mis en évidence ici est en fait que les dents
dites «broyeuses» donnent acces a tous les types de proies
(tabl. 12). Comme celles des sélaciens (Cappetta, 1986), les
dents basses des reptiles sont aussi les plus modifiées par
rapport aux morphotypes ancestraux, puisque le schéma
conique de base est altéré (fig. 2). En ce sens, apparait ici
une réelle spécialisation évolutive, I’acquisition d’un régime
potentiellement absolument généraliste.

Les conclusions suivantes sont négatives: une
morphologie dentaire particuliére n’interdit pas clairement
I’accés a un type de proie. Ou alors, il faut admettre que la
typologie dentaire considérée (déja mise a mal par les expé-
riences menées) n’est pas valide d’un point de vue fonction-
nel, ou peut-étre la typologie des proies. Ce qui apparait le
plus clairement, c’est que le régime est lié aux proies dis-
ponibles et accessibles. C’est-a-dire, du point de vue du
prédateur, d’abord au milieu fréquenté ou fréquentable. Les
animaux littoraux aux dents basses qui sont les plus géné-
ralistes sont aussi ceux qui ont acces au plus grand nombre
de types de proies, pélagiques ou benthiques, sans avoir ni
a plonger profondément, ni a nager beaucoup, ce qui impli-
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querait d’autres types de contraintes anatomiques et physio-
logiques.

CONCLUSIONS

L’observation de la morphologie des couronnes
dentaires des reptiles marins du Mésozoique autorise donc
I’établissement d’une typologie proche de celle de Massare
(1987). Pourtant celle-ci est basée sur des caractéres intuitifs
dont la signification échappe a 1’expérimentation, ou pire,
dont I’expérimentation tend a nier I’importance fonction-
nelle. Exemptée de toute considération fonctionnelle présup-
posée, cette typologie est applicable, en partie au moins, a
certains tétrapodes aquatiques actuels. Lors du retour a une
vie aquatique, ceux-ci semblent acquérir une morphologie
dentaire proche de celle des reptiles marins: les couronnes
et racines complexes tendent a se simplifier et miment la
condition plésiomorphe des reptiles. L’apport informatif des
contenus gastriques fossiles étant limité, ce sont les similari-
tés morphologiques des couronnes dentaires entre actuels et
fossiles qui devraient permettre de faire le lien entre structure
et fonction. Mais I’examen du régime alimentaire des actuels
ne met en évidence qu’un trés large opportunisme général,
en particulier des morphotypes les plus déviants par rapport
au type plésiomorphe, a savoir les dents dites «broyeuses ».
L’apparente convergence morphologique pourrait ne reflé-
ter, pour les mammiféres aquatiques, que la conséquence de
I’absence de mastication en milieu aquatique (Taylor, 1987).

Il n’y a donc pas de lien entre structure (morpho-
type dentaire) et fonction (régime alimentaire) transposable
des actuels aux fossiles, lorsque les données sont analysées
objectivement. Il apparait que les actuels vivent aux dépends
de leur environnement, au sens large d’exploitation de toute
ressource rendue accessible par leurs capacités locomotrices
et physiologiques. Transposé aux fossiles, cela signifie que
la seule morphologie dentaire n’autorise aucune conclusion
sur le régime d’un reptile marin fossile sans connaissance du
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milieu fréquenté et des proies accessibles, donc sans études
sédimentologiques, taphonomiques, de 1’assemblage cooc-
current, etc. mais aussi des capacités locomotrices du préda-
teur et des proies, toutes études qui interdisent d’abord une
généralisation.
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