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VARIABILITE MORPHOLOGIQUE DE L’ESPECE
ARVICOLA CANTIANA (ARVICOLINAE, RODENTIA)

DU PLEISTOCENE MOYEN AU PLEISTOCENE SUPERIEUR
DE FRANCE ET DE LIGURIE (ITALIE)

Elise ESCUDE ", Sophie MONTUIRE *& Emmanuel DESCLAUX *

RESUME

Le genre Arvicola regroupe les plus grands campagnols d’origine européenne a large distribution géographique depuis le Quaternaire. Les
récentes études morphométriques décrivant la forme de la dent dans son ensemble montrent qu’il existe un groupe fossile homogene, en France et en
Ligurie, que I’on peut attribuer a Arvicola cantiana (Hinton, 1910). La grande tolérance climatique de cette espece lui permet d’étre largement
répandue de la fin du Pl€istocéne moyen au Pléistocéne supérieur, pendant les deux périodes glaciaire et interglaciaire. Notre étude met en évidence
la large variabilité morphologique de Arvicola cantiana sans pdles morphologiques distincts selon le climat, 1’environnement, le temps ou la
géographie. Cette grande plasticité phénotypique permet a 1I’espece de résister a des changements majeurs de I’environnement.

Mots clés : Arvicola, biométrie, morphométrie, Pléistocéne, France, Ligurie.

ABSTRACT

MORPHOLOGICAL VARIABILITY WITHIN ARVICOLA CANTIANA (ARVICOLINAE, RODENTIA) FROM MIDDLE PLEISTOCENE TO
UPPER PLEISTOCENE IN FRANCE AND LIGURIA (ITALY)

The genus Arvicola groups the largest European voles with a broad geographic distribution during the Quaternary. Recent morphometric
studies, which describe tooth shape in its whole, show that one homogeneous fossil group exists in France and Liguria, corresponding to Arvicola
cantiana (Hinton, 1910). The wide climatic tolerance of the species allows it to be widespread during the late Middle and Upper Pleistocene, in both
glacial and interglacial periods. Our study displays the large morphological variability of Arvicola cantiana without distinct morphological poles
according to climate, environment, time or geography. This large phenotypic plasticity allows this species to resist to major environment changes.

Key-words: Arvicola, linear measurements, morphometry, Pleistocene, France, Liguria.

1 - INTRODUCTION

Le genre Arvicola est caractérisé par une large distri-
bution géographique a travers 1’Europe. Il est présent
des le Pléistocene moyen jusqu’a I’actuel et regroupe
les plus grands campagnols européens (Cuenca-Bescos
et al., 1999 ; Kolfschoten, 1990 ; Shenbrot & Krasnov,
2005). Dans la faune actuelle, deux principales especes
sont distinguées. Arvicola sapidus est le plus grand,
son mode de vie est completement aquatique et il est
restreint a la péninsule ibérique et la France. La
deuxieme espece, Arvicola terrestris, est caractérisée
par un mode de vie terrestre et une distribution géogra-
phique couvrant 1’ensemble de 1I’Europe, excepté la
péninsule ibérique. Deux écotypes sont définis selon

I’habitat : la forme aquatique Arvicola terrestris terres-
tris et la forme terrestre Arvicola terrestris scherman
(Le Louarn & Quéré, 2003). Ces formes ont été €levées
au rang d’especes (Wilson & Reeder, 2005) : Arvicola
amphibius (Linnaeus, 1758) pour la forme aquatique et
Arvicola scherman (Shaw, 1801) pour la forme ter-
restre. Néanmoins, en Europe de I’ Ouest, les caracteres
génétiques et morphologiques sont insuffisamment
établis pour suivre la nouvelle nomenclature (Wust-
Saucy, 1998).

La plupart des analyses paléontologiques et morpho-
logiques au sein des Arvicolinae sont basées sur la pre-
miere molaire inférieure (M/1) puisqu’elle présente les
caracteres diagnostiques visibles et qu’elle est abon-
dante dans les gisements fossiles (Chaline, 1972). Chez
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Arvicola, les M/1 sont des molaires hypsodontes a
croissance continue et composées par une boucle pos-
térieure (BP), cinq triangles d’émail clos (T1 a TS) et
par une boucle antérieure (BA) (Chaline, 1972, 1987 ;
Chaline & Laurin, 1986). Dans les enregistrements fos-
siles, les déterminations spécifiques sont réalisées
d’apres le Schmelzband-Differenzierung-Quotient ou
SDQ (Heinrich, 1978 ; Koenigswald, 1980 ; Koenigs-
wald & Kolfschoten, 1996 ; Kolfschoten, 1992 ; Maul
et al., 1998). Cette méthode est basée sur I’amincisse-
ment progressif de 1I’épaisseur des bords des triangles
d’émail de la M/1 au cours du temps et a pour principe
de quantifier cette différenciation par le calcul d’un
quotient (Heinrich, 1978). Plusieurs espeéces et mor-
photypes ont été décrits en France et en Ligurie
(Abbassi & Desclaux, 1996 ; Abbassi et al., 1998 ;
Desclaux et al., 2000) :

- Arvicola morphotype cantiana/terrestris (petite
taille et T4-T5 confluents) et Arvicola morphotype
cantiana/sapidus (grande taille et T4-T5 alternes) a
la fin du Pléistocene moyen (95<SDQ<120)

- Arvicola terrestris et Arvicola sapidus au Pléisto-
céne supérieur (avec généralement SDQ<100, ex-
cepté en Italie et en Espagne, SDQ>100).

Les récentes études morphométriques (Escudé et al.,
sous presse), décrivant de maniere quantitative la
forme de la dent dans son ensemble, ont impliqué la
remise en question des déterminations spécifiques a
partir du SDQ. Elles montrent qu’il existe un seul
groupe fossile homogene, en France et en Ligurie, que
I’on peut attribuer a Arvicola cantiana (Hinton, 1910).
Arvicola terrestris et Arvicola sapidus semblent déri-
vés de cette espece fossile au Pléistoceéne supérieur en
Europe de I’Ouest. Cependant, I’histoire fossile est
insuffisamment connue pour préciser et dater la
divergence (Kowalski, 2001).

D’autres genres de la famille des Arvicolinae ont
également fait 1I’objet de révisions systématiques avec
des méthodes de morphométrie (p. ex.: Mimomys,
Hurth, 2003 ; Marcolini, 2001 ; Marcolini & Montuire,
2004 ; Allophaiomys, Laplana et al., 2000). Ces études
permettent de mieux appréhender la variabilit€é mor-
phologique aux différentes échelles de temps et d’es-
pace et ainsi la diversité taxonomique de la faune
fossile.

La présence de Arvicola cantiana pendant les deux
périodes glaciaire (estimation des températures aux
latitudes tempérées de 5 a 10°C inférieures a 1’actuel ;
Rognon & Miskovsky, 2002) et interglaciaire (Mindel-
Riss, Riss, Eemien, Wiirm) démontre une grande tolé-
rance climatique lui permettant d’étre largement
répandue de la fin du Pléistoceéne moyen au Pléistocene
supérieur.

La méthode de morphométrie choisie pour notre
étude est la biométrie qui consiste a analyser la surface
occlusale de la M/1 en mesurant une série de 27 varia-
bles (Brunet-Lecomte, 1988 ; Laplana et al., 2000).
Cette méthode est robuste et adéquate pour les discri-
minations inter et intra-spécifiques (Navarro et al.,

32

2004). Elle permet, d’une part, une approche globale
de la forme de la dent en considérant I’ensemble des
variables et, d’autre part, une approche plus spécifique
en quantifiant la variabilité de parties précises de la
dent par le calcul d’indices morphométriques.

Arvicola cantiana ayant une large distribution clima-
tique et spatio-temporelle, notre étude vise a mettre en
évidence une relation entre la variabilité morpholo-
gique sur I’ensemble de la forme et sur des parties pré-
cises et les parametres de climat, d’environnement, de
géographie et de temps. Le poids des individus et la
longueur totale de la M/1 sont de bons indicateurs de la
taille des individus dont la variation peut étre détectée
en fonction de la latitude et du temps. La loi de Berg-
mann décrit la variation de la taille et de la masse
corporelle avec la latitude chez les vertébrés homéo-
thermes et stipule que les individus de grande taille
montrent une meilleure résistance au froid (Bergmann,
1847 ; McNab, 1971 ; Meiri & Dayan, 2004 ; Newell,
1949). La loi de Cope (Cope, 1871 ; Stanley, 1973)
décrit la tendance au sein d’un groupe a I’augmentation
de taille au cours du temps.

2 - MATERIEL ET METHODE

2.1 - MATERIEL

Les populations fossiles choisies pour les analyses
proviennent de France et de Ligurie (Italie, fig. 1,
tab. 1). Le nombre total d’individus analysés est de 502
pour I’ensemble des 13 populations.

Fig. 1 : Carte de France et de Ligurie (Italie) du Pléistocéne moyen a
P’actuel représentant les populations actuelles et fossiles du genre
Arvicola : 1. Baume Gigny, 2. Aven d’Orgnac-3, 3. Baume Moula-
Guercy, 4. Grotte du Lazaret, 5. Arma delle Manie, 6. Grotte-abri
Suard, 7. Grotte Gaudry, 8. Grotte d’Artenac, 9. Abri Vaufrey, 10.
Grotte de ’Eglise.

Fig. 1: Map of France and Liguria (Italia) from the Middle Pleistocene
to present-day showing current and fossil populations of Arvicola: 1. Gi-
gny cave, 2.0rgnac-3 sinkhole, 3. Moula-Guercy cave, 4. Lazaret cave,
5. Arma delle Manie, 6. Suard cave, 7. Gaudry cave, 8. Artenac cave, 9.
Vaufrey, 10. Eglise.
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Populations Sites Régions MIS | Epoques N | Références
Gigny IX Baume Gigny Jura 3 | Pléistocene supérieur | 29 | Chaline et Brochet, 1989
Gigny XIX 3 | Pléistocene supérieur | 40
Gigny XXII 4 | Pléistocene supérieur | 40
Moula XIV-XV Baume Moula Ardeche Se | Pléistocene supérieur | 40 | Defleur et al., 1998
Guercy
Moula XIX-XVII 6 | Pléistocene moyen 30
Orgnac h-j Aven d’Orgnac-3 9 | Pléistocene moyen 30 | Combier, 1967, 1976
Grotte de I’Eglise | Dordogne Pléistocene supérieur | 32 | Laville et al., 1973,
Laville, 1973
Abri Vaufrey 6 | Pléistocéne moyen 67 | Marquet, 1989, Rigaud,
1988, Delpech, 1988
Artenac C8 Grotte d’Artenac | Charente Pléistocene supérieur | 37 | Delagnes et al., 1999
Grotte-abri Suard Pléistocene supérieur | 32 | Debenath, 1974,
Marquet, 1989
Grotte Gaudry 6 | Pléistocene moyen 63 | Debenath, 1974,
Marquet, 1989
Arma delle Manie | Alpes méridionales 4 | Pléistocene supérieur | 22 | Arroda et al., 1976,
Fornaserio, 1989
Grotte du Lazaret 6 | Pléistocéne moyen 40 | De Lumley, 1989

N : Nombre d’individus.
MIS : Stades Isotopiques Marins de I’Oxygene.

Tab. 1 : Populations fossiles par sites archéologiques, régions, stades isotopiques de I’oxygene, étages, nombre d’individus des populations et ré-

férences bibliographiques.

Tab. 1: Fossil populations by archaeological sites, regions, oxygen isotopic stages, individual number of population and bibliographic references.

A chaque niveau archéologique ou population a été
attribuée une catégorie de climat et d’environnement
selon deux grands types : froid et ouvert pour Lazaret,
Artenac, Vaufrey, Gaudry, Suard, Moula XIX-XVII et
Gigny IX ; tempéré et fermé pour Eglise, Manie, Gigny
XXII, Gigny IX et Orgnac. Les reconstitutions climati-
ques et environnementales ont été obtenues a partir des
associations de rongeurs et des assemblages de grands
mammiferes (Arroda et al., 1976 ; Chaline & Brochet,
1989 ; Combier, 1967, 1976 ; Debenath, 1974 ; Dela-
gnes etal., 1999 ; Defleur et al., 1998 ; Delpech, 1988 ;
Fornaserio, 1989 ; Laville et al., 1973 ; Laville, 1973 ;
Lumley De, 1989 ; Marquet, 1989 ; Rigaud, 1988).

La morphologie des premieres molaires inférieures
de chaque population est illustrée par la figure 2.

2.2 - METHODE

La morphologie de la premiére molaire inférieure est
décrite par une combinaison de 21 variables (V1, V2,
V3, V4, V5, V6, V7, V9, V10, V11, V12, V13, V15,
V17, V18, V19, V20, V21, V22, V24 et V29) d’apres
Brunet-Lecomte (1988) et Laplana et al. (2000) et
modifié pour Arvicola par les auteurs (fig. 3). L’orien-
tation de la dent est standardisée selon deux axes de
référence basés sur deux points reperes ou landmarks.
Pour le premier axe, les points reperes sont localisés a
la base du premier triangle (T1) et du quatrieme
triangle (T4) et, pour le deuxieme axe, au maximum de
courbure du deuxieme triangle (T2) et du troisieme
triangle (T3).

Afin d’éliminer les effets d’allométrie, c’est-a-dire
I’influence de la taille sur la forme, chaque variable est
standardisée par la taille et est « log transformée » (log
shape ratio) :

I S
23 (0
i=1 Vi

Les variables ont ét€ mesurées avec un mesuroscope
a 1/1000 mm et approximées a 1/100.

LogRatio; =log

Les dents gauches ont été symétrisées (en prenant la
valeur absolue des mesures des différentes variables
linéaires) pour mettre toutes les dents dans le méme
sens et faciliter les analyses ultérieures.

L’erreur de mesure, qui a été prise en compte,
confirme que toutes les variables choisies sont fiables
pour les analyses (erreur de mesure inférieure a 10 %
pour toutes les variables).

Un certain nombre d’indices morphométriques ont
été calculés comme suit (Brunet-Lecomte, 1988, modi-
fié pour Arvicola par les auteurs) :

- Développement de la partie antérieure, DPA =
V29/V6 ;

- Fermeture de la boucle antérieure, FBA = [(V20-
V18)/V27]1*#100 ;

- Hauteur de la boucle antérieure, HBA = [(V29-
V10)/V6]*100 ;

- Ouverture du triangle T4, OT4 =
[(\/(VIO—Vll)2 +(V18=V19)*)/ V6] *¥100 ;
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Fig. 2 : Premiére molaire inférieure de Arvicola cantiana. 1 : Gigny IX, 2 : Gigny XIX, 3 : Gigny XXII, 4 : Moula XIV-XV, 5 : Moula XIX-XVII,
6 : Orgnac, 7 : Eglise, 8 : Vaufrey, 9 : Artenac, 10 : Suard, 11 : Gaudry, 12 : Manie, 13 : Lazaret.
Fig. 2: First lower molar of Arvicola cantiana. 1: Gigny IX, 2: Gigny XIX, 3: Gigny XXII, 4: Moula XIV-XV, 5: Moula XIX-XVII, 6: Orgnac, 7: Eglise, 8:

Vaufrey, 9: Artenac, 10: Suard, 11: Gaudry, 12: Manie, 13: Lazaret.

- Largeur du triangle T4, LT4 =
[(J(VIO=V9)? +(VI8=V17)®)/ V6] #100 ;

- Inclinaison du triangle T4, IT4 = [(V4-V3)/V6]
*100 ;

- Alternance des triangles T4 et TS, AT4TS = [(V11-
V9)/V6]*100 ;

- Développement de triangles T4 et TS5, DT4TS =
[(V22-V15)/V27]¥100 ;

- Asymétrie des triangles T2 et T3, AT2-T3 =V24/V21 ;
- Rapport longueur/largeur, VoV2 = V6/V2 ;

- Asymétrie de la dent, AG=V1/V2;

- Longueur totale de la dent, LT = V6

Le poids des individus a aussi été estimé en utilisant
la relation d’allométrie entre la surface de la premicre
molaire inférieure et le poids (Legendre, 1989). La
relation proche entre les deux parametres a été utilisée

pour prédire les poids des especes fossiles (Creighton,
1980 ; Gingerich et al., 1982 ; Legendre, 1989).

L’équation est : Ln(Y) = Ln(b) + kLn(X)

Ou Y estle poids, X la surface de la premiere molaire
inférieure et Ln (b) et k les deux parametres de 1’équa-
tion de régression pour les rongeurs avec Ln
(b)=2,0875 et k=1,7548 (Legendre, 1989). La surface
de la dent est calculée d’apres les mesures de longueur
et de largeur (Surface M/1 =L * 1 ; Legendre, 1989).

Afin de mieux connaitre la variabilité intra-spéci-
fique, I’ensemble des variables et des individus a été
traité par une analyse factorielle discriminante (AFD)
pour séparer les populations. Le niveau statistique de
significativité pour chaque AFD est évalué par un test
de Wilks’ Lambda. Chaque population est représentée
par le centroide de son nuage de point pour faciliter la
lecture du graphique.
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Fig. 3 : Morphométrie avec les 21 variables mesurées sur la surface occlusale de la premiére molaire inférieure (M/1) de Arvicola.
Fig. 3: Morphometry with 21 variables measured on occlusale surface of the first lower molar (M/1) of Arvicola.

Un test-t de Student et une analyse de variance
(ANOVA, test F de Snedecor) ont été utilisés pour tes-
ter la significativité des différences observées pour les
indices. Cette analyse est ensuite complétée par un test
Post Hoc de Bonferroni-Dunn pour connaitre les grou-
pes qui sont particulierement différents les uns des
autres.

Des techniques de régression simple ont été effec-
tuées pour estimer la relation entre le temps et les
valeurs de certains indices (FBA, AT2-T3, LT) et du
poids des individus. Le degré de corrélation linéaire est
donné par le coefficient de corrélation (r) et la probabi-
lit€ associée.

3 - RESULTATS

Dans un premier temps, une analyse factorielle dis-
criminante a été réalisée a partir des variables standar-
disées (fig. 4). A chaque centroide de nuage de points
ont été attribués une lettre par population, une couleur
par type de climat et d’environnement (froid et décou-
vert en noir et tempéré et boisé en blanc), un chiffre
pour le temps (stades isotopiques 9 a 3) et un symbole
par région (Jura, Ardéche, Alpes méridionales, Dor-
dogne et Charente). Pour illustrer les morphologies
extrémes de la partie antérieure de la dent, des polygo-
nes ont été construits sur les points reperes de mesure.

Les deux premiers axes de 1’analyse discriminante
(fig. 4) expliquent 54,58 % de la variance totale, soit
respectivement 39,41 % pour I’axe 1 et 15,17 % pour
I’axe 2 (Wilk’s Lambda: 0,1434940F approx.
(252,4907) = 3,970679 p < 0.000). Sur I’axe 1, les
variables le plus fortement corrélées positivement sont

V21 et V17 (> 0,5) et le plus négativement, V19, V22,
(0,62). Sur I’axe 2, les variables le plus fortement cor-
rélées positivement sont V12, V2, V4 et V29 (0,9) et le
plus négativement V1 (> 1,0). La variabilité porte sur
les variables de largeur de la partie antérieure sur I’axe
1 et plutdt sur des variables de longueur sur 1’axe 2.
Trois ensembles peuvent é&tre définis, le premier
regroupant les populations d’Orgnac et de Gaudry, le
deuxieme composé uniquement par la population du
Lazaret et le troisiéme contenant les autres popula-
tions. Ces trois ensembles sont indépendants du climat,
de I’environnement, du temps, et de la géographie.

Dans un deuxi¢me temps, les indices morphologi-
ques se focalisant sur une partie précise de la M/1 ont
été comparés entre les catégories de climats et d’envi-
ronnement, puis entre différents stades isotopiques et
enfin entre les différentes régions.

Pour le facteur climat et environnement (tab. 2), les
indices qui présentent des différences significatives sont
la fermeture de la boucle antérieure (FBA), I’asymétrie

Indices | Froid et ouvert |Tempéré et fermé | test-t (p)

N=295 N=204
Mzo Mz+o
FBA 26,91 £ 6,02 28,39 £ 6,21 0,008
V6V2 2,50+ 0,12 2,53 +0,14 0,0058
AG 43,99 + 2,15 4447 £225 0,0177
LT 3,81 £0,22 3,87 £0,24 0,0056

Tab. 2 : Comparaisons des indices significatifs pour le facteur cli-
mat et environnement par un test-t de student (N : nombre d’indivi-
dus, M : moyenne et ¢ : écart type).

Tab. 2: Comparisons of the significant indexes for the climate and envi-
ronment factor by a Student t-test (N: number of individuals, M: mean
and o: standard deviation).
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ronnement boisé.

Fig. 4: Factorial discriminant analysis from 21 standardised variables. 1: distribution of centroids of each population on the two first axes. 2: distribution
of centroids of each population with scatter points of the species individual whole (N=502). 3: polygons drawn according to landmarks to illustrate ex-
treme morphology of anterior part of the M/1. Black symbols correspond to cold climate and open environment while white symbols correspond to woody

environment.

générale de la dent (AG), la longueur totale de la dent
(V6) et le rapport longueur/largeur (V6/V2). Les indi-
vidus vivant sous un climat tempéré et dans un environ-
nement fermé ont une boucle antérieure plus large
(FBA=28,39), une dent plus asymétrique (AG=44,47),
une longueur totale de la dent un peu plus importante
(LT=3,87) et un rapport longueur/largeur plus marqué
(V6/V2=2,53).

Pour le facteur temps (stades isotopiques de 1’oxy-
gene) (tab. 3), les indices qui présentent des différences
significatives sont le développement de la partie anté-
rieure (DPA), la fermeture de la boucle antérieure
(FBA), la largeur du triangle T4 (LT4), le développe-
ment des triangles T4 et T5 (DT4TS5), I’asymétrie des
triangles T2 et T3 (AT2-T3), I’asymétrie de la dent

(AQG), la longueur totale de la dent (LT) et le poids des
individus (Ln(Y)). Le groupe stade isotopique 9
montre une boucle antérieure a fermeture la plus étroite
(FBA=25,40), des triangles T2-T3 les moins asymétri-
ques (AT2-T3=36,67), des M/1 les moins longues
(LT=3,69) et des individus au poids le plus faible
(Ln(Y)=5,05). Les populations du stade isotopique 6
présentent une boucle antérieure a fermeture étroite
(FBA=25,98), une asymétrie des triangles T2 et T3
moyenne (AT2-T3=38,19) et des M/l peu asymétri-
ques (AG=43,70). Les M/1 de I’ensemble stade isoto-
pique Se sont les plus asymétriques (AG=46,26). Les
populations du stade isotopique 5 présentent une partie
antérieure et des triangles T4-T5 les plus développés
(DPA=0,562 ; DT4-T5=93,14) et des triangles T2-T3
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A
Indices MIS 9 MIS 6 MIS 5e MIS 5 MIS 4 MIS 3
N=30 N=197 N=40 N=69 N=62 N=101
Mzto M=o M+o Mzto M=+o Mz+o
DPA 0,542 £ 0,017 0,549 + 0,015 0,546 = 0,019 0,562 0,019 0,553 + 0,038 0,549 = 0,015
FBA 25,40 = 7,82 25,98 £ 6,31 30,03 £4,79 27,73 +4,33 28,77 £5,71 29,22 + 6,14
LT4 16,39 £ 2,97 16,58 = 2,06 16,40 + 1,96 16,35 £2,19 16,50 = 2,85 15,73 £ 2,00
DT4TS 91,03 £2,42 91,48 £2,57 92,89 + 3,29 93,14 £2,42 91,66 + 2,67 92,02 £3,35
AT2-T3 36,67 £ 1,57 38,19 £2,04 39,63 +£1,93 39,69 + 1,66 38,68 £ 1,73 39,74 £ 2,09
AG 43,96 +2,33 43,70 £ 2,16 46,26 + 2,34 44,69 2,09 4423 + 1,77 44,03 + 1,99
LT 3,69 +0,23 3,82 +0,22 3,83 0,17 3,82 +0,25 3,90 £ 0,22 3,87 £0,26
Poids 5,05 £0,14 5,17 £ 0,17 5,16 £0,19 5,18 £0,22 5,23 +0,17 5,22 +0,21
B
Indices ANOVA (p) Bonferroni Dunn
DPA <0,0000 S (MIS 5/ MIS 3) S (MIS 5/ MIS 5e) S (MIS 5/ MIS 6) S (MIS 5/ MIS 9)
FBA <0,0000 S (MIS 6/ MIS 3) S (MIS 6/ MIS 4) S (MIS 6/ MIS 5) S (MIS 9/ MIS 3) S (MIS 9/ MIS 5)
LT4 0,0388 S (MIS 3/ MIS 6)
DT4T5 <0,0000 S (MIS 5/ MIS 4) S (MIS 5/ MIS 6) S (MIS 5/ MIS 9)
AT2-T3 <0,0000 S (MIS 3/ MIS 4) S (MIS 3/ MIS 6) S (MIS 3/ MIS 9) S (MIS 4/ MIS 5) S (MIS 4/ MIS 9) S
(MIS 5/ MIS 6) S (MIS 5/ MIS 9) S (MIS 6/ MIS 5e) S (MIS 6/ MIS 9)
AG <0,0000 S (MIS 3/ MIS 6) S (MIS Se/ MIS 4) S (MIS Se/ MIS 5) S (MIS Se/ MIS 6) S (MIS 5e/ MIS 9)
S (MIS 5/ MIS 6)
LT 0,0008 S (MIS 9/ MIS 3) S (MIS 9/ MIS 4)
Poids 0,0008 S (MIS 9/ MIS 3) S (MIS 9/ MIS 4) S (MIS 9/ MIS 6)

Tab. 3 : Comparaison des indices significatifs pour le facteur temps (MIS = Marine Isotopic Stages) par une ANOVA et un test de Bonferroni

Dunn (N : nombre d’individus, M : moyenne et o : écart type).

Tab. 3: Comparisons of the significant indexes for the time factor (MIS = Marine Isotopic Stages) by an ANOVA and a Bonferroni Dunn test (N: number

of individuals, M: mean and o: standard deviation).

tres asymétriques (AT2-T3=39,69). Pour ’indice de la
largeur du T4 (LT4), seul le couple MIS3/MIS6 est
significativement différent. Les M/1 du groupe stade
isotopique 3 ont le T4 le moins large (LT4=15,73) alors
que les M/1 du groupe stade isotopique 6 ont le T4 le
plus large (LT4=16,58). La fermeture de la boucle anté-
rieure (FBA), I’asymétrie des triangles T2 et T3, la lon-
gueur totale de la M/1 et le poids des individus
augmentent avec le temps (fig. 5 et 6). Pour LT et le
poids, les différences sont significatives entre les
ensembles extrémes, stade isotopique 9 et stades isoto-
piques 4 et 3. Néanmoins, il n’y a pas de relation entre
augmentation des valeurs des indices FBA, AT2-T3,LT
et le poids, et le temps. Seulement 23,3 % de la variabi-
lité¢ de FBA, 30,9 % de la variabilité de AT2-T3, 16,4 %
de la variabilité de LT et 15,8 % de la variabilité des
valeurs du poids sont expliqués par le temps (FBA :
r=0,233 p<0,0001 ; AT2-T3 r=0,309 p<0,0001 ; LT :
r=0,164 p<0,0001 ; Ln(Y) : r=0,158 p<0,0001).

Pour le facteur géographie (région) (tab. 4), le déve-
loppement de la partie antérieure (DPA), la fermeture
de la boucle antérieure (FBA), la largeur du triangle T4
(LT4), I’alternance des triangles T4-T5 (AT4-T5), I’a-
symétrie des triangles T2 et T3 (AT2-T3), I’asymétrie

de la dent (AG), la longueur totale de la dent (LT) et le
poids des individus (Ln(Y)) sont les indices qui présen-
tent le plus de différences significatives. Les popula-
tions d’Ardeéche montrent une partie antérieure la
moins développée (DPA=0,545), une M/1 fortement
asymétrique (AG=45,05) et de faible longueur totale
des M/1 (LT=3,77) et le plus faible poids des individus
(Ln(Y)=5,12). Les populations de Charente présentent
une partie antérieure la plus développée (DPA=0,555)
et des triangles T2 et T3 les moins asymétriques (AT2-
T3=38,32). Les triangles T4 des populations des Alpes
méridionales sont les plus larges (LT4=17,44). Les
populations de Dordogne montrent des triangles T2 et
T3 les plus asymétriques (AT2-T3=39,48), la plus forte
longueur totale de 1a M/1 (LT=3,89) et des individus au
poids le plus important (Ln(Y)=5,24). L’alternance des
triangles T4 et TS est significativement différente pour
le couple Jura/Alpes méridionales, avec des triangles
les moins alternes pour le groupe Jura (AT4T5=4,65) et
les plus alternes pour le groupe Alpes méridionales
(AT4T5=5,31). La largeur du triangle T4 et I’alter-
nance des triangles T4 et T5 tendent a diminuer du Sud
vers le Nord. Aucun gradient Est-Ouest n’est remarqué
pour tous les indices.
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Fig. 5 : Analyse de variance sur I’indice LT (Longueur Totale de la
M/1=V6) et le poids entre les différents stades isotopiques de I’oxy-
gene (MIS = Marine Isotopic Stages).

Fig. 5: Variance analysis on LT indexes (Total Length of M/1=V6) and
body weight between the different oxygen isotopic stages (MIS = Ma-
rine Isotopic Stages).

4 - DISCUSSION

Notre étude montre que, en France et en Ligurie, I’es-
pece Arvicola cantiana présente une grande variabilité
morphologique sans gradient remarquable en fonction
du climat et de I’environnement, du temps ou de la géo-
graphie sur I’ensemble de la forme. Toutefois, la majo-
rité des parties précises de la premiere molaire
inférieure, excepté la hauteur de la boucle antérieure,
I’ouverture du T4 et ’inclinaison du T4, montre une
grande variabilité et permet de distinguer des ensem-
bles de populations en fonction des trois facteurs
définis.

La morphologie des individus vivant dans des
conditions de climat froid ou tempéré et d’environne-
ment ouvert ou fermé peut étre séparée par quatre indi-
ces dont trois portant sur la forme générale de la M/1
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Fig. 6 : Analyse de variance sur les indices FBA (fermeture de la
boucle antérieure) et AT2-T3 (alternance des triangles T2-T3)
entre les différents stades isotopiques de I’oxygene (MIS = Marine
Isotopic Stages).

Fig. 6: Variance analysis on FBA (opening of anterior loop) and AT2-
T3 (alternation of triangles T2 and T3) indexes between the different
oxygen isotopic stages (MIS = Marine Isotopic Stages).

(asymétrie de la dent, AG, longueur totale, LT, et
rapport longueur/largeur, V6/V2). La M/1 est plus asy-
métrique, plus longue et la boucle antérieure a une fer-
meture plus large pour les individus vivant sous un
climat tempéré et dans un environnement ouvert.

Pour le facteur temps et le facteur géographie, huit
indices parmi les douze indices calculés montrent des
différences significatives. Pour le temps, ce sont les
indices de 1’asymétrie des triangles T2 et T3 (AT2-T3),
de ’asymétrie de la dent (AG) et de la fermeture de la
boucle antérieure (FBA) qui marquent le plus de diffé-
rence. L’'indice de la largeur du triangle T4 (LT4)
marque le moins de différence. Les groupes stade iso-
topique 9, 6, 5¢, 5 sont caractérisés par le plus grand
nombre d’indices morphologiques.

Pour la géographie, tous les indices sauf 1’alternance
des triangles T4 et TS (AT4-T5) et la longueur totale de
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A
Indices Jura Ardeche CAL Dordogne Charente
N=109 N=100 N=61 N=98 N=131
M=z+o M=z+o M=z+o M=o M=z+o
DPA 0,547 £ 0,015 0,545 £ 0,017 0,552 £ 0,038 0,555 +0,013 0,555 +0,018
FBA 29,15+ 6,33 28,12 6,11 27,70 £ 6,74 27,42 +£5,78 25,67 £5,55
OT4 12,16 £ 1,81 11,86 £ 2,14 12,95 £ 1,98 11,98 £ 61,80 12,18 £ 1,87
LT4 15,78 £2,16 16,18 £2,18 17,44 2,58 16,17 £ 2,06 16,54 £ 2,15
1T4 2,02 + 1,88 1,70 + 2,27 0,72 £2,20 1,70 £ 1,87 2,20 + 1,94
ATATS 4,65 + 1,47 5,13+ 1,49 5,31 = 1,51 5,05+ 1,41 4,99 + 1,38
AT2-T3 39,12 + 1,96 38,55 +2,15 38,535+ 1,80 39,48 +£2,07 38,32 £2,21
V6V2 2,53 +0,13 2,51 +0,12 2,47 +0,15 2,50+ 0,12 2,52 +0,13
AG 44,09 £ 1,92 45,05 2,38 43,72 £2,26 44,29 + 1,90 43,75 +£2,30
LT 3,85 +0,21 3,77 £ 0,20 3,84 +0,28 3,89 +0,24 3,82 +0,22
Poids 5,19 +0,17 5,12+0,18 5,22 +0,21 5,24 +0,21 5,16 £ 0,19
B
Indices ANOVA (p) Bonferroni Dunn
DPA 0,0003 S (Ardeche/Charente) S (Ardeche/ Dordogne) S (Charente/Jura)
FBA 0,0003 S (Charente/Ardeche) S (Charente/Jura)
LT4 <0,0000 S (CAL/Ardeche) S (CAL/Dordogne) S (CAL/Jura)
ATA4TS 0,0422 S (Jura/CAL)
AT2-T3 0,0001 S (Dordogne/Ardeche) S (Dordogne/Charente) S (Charente/Jura)
AG <0,0000 S (Ardéche/Charente) S (Ardeche/Jura) S (Ardeche/CAL)
LT 0,0061 S (Ardeche/Dordogne)
Poids 0,0002 S (Ardeche/Dordogne) S (Ardeche/CAL) S (Dordogne/Charente)

Tab. 4 : Comparaison des indices significatifs pour le facteur géographie par une ANOVA et un test de Bonferroni Dunn (N : nombre d’indivi-

dus, M : moyenne et o : écart type).

Tab. 4: Comparisons of the significant indexes for the geographic factor by an ANOVA and a Bonferroni Dunn test (N: number of individuals, M: mean

and o: standard deviation).

la dent montrent un maximum de différence significa-
tive. Les populations d’Ardeche et de Dordogne sont
caractérisées par le plus grand nombre d’indices mor-
phologiques. Le groupe de Jura se démarque des autres
groupes seulement par des triangles T4-T5 peu
alternes.

Notre étude montre d’une part que les individus
ayant une taille et un poids plus importants se rencon-
trent principalement lors des épisodes tempérés et
d’autre part que la longueur totale de la M/1 et le poids
des individus augmentent avec le temps. La premiere
observation correspondrait a I’inverse de laloi de Berg-
mann qui décrit la variation de la taille et de la masse
corporelle avec la latitude chez les vertébrés homéo-
thermes et stipule que les individus de grande taille
montrent une meilleure résistance au froid (Bergmann,
1847 ; McNab, 1971 ; Newell, 1949). Meiri & Dayan
(2003) suggerent que de maniere générale les mammi-
feres suivent la loi de Bergmann sauf pour de rares
exceptions (p.ex Mustela erminea ; Erlinge, 1987) et
que les rongeurs et les insectivores dévient de cette
généralisation. De récentes études sur le genre Cteno-
mys (Caviomorpha, Ctenomyidae; Medina et al.,
2007) montrent qu’au niveau inter- et intra-spécifique
la loi de Bergmann est inverse. La présence d’un
gradient « Bergmannien » peut étre cachée par les

exigences écologiques des especes (p.ex. habitat,
hibernation, migration, étendue de 1’aire de réparti-
tion ; Dayan & Simberloff, 1994 ; Dayan et al., 1991).
La deuxieme observation semble répondre a la loi de
Cope, qui décrit la tendance au sein d’un groupe a
I’augmentation de taille au cours du temps (Cope,
1871 ; Stanley, 1973). Cependant, cette loi n’est pas
vérifiée puisque le degré de corrélation entre ces para-
metres est tres bas et que le pourcentage de la variabili-
té des valeurs de longueur totale et de poids expliqué
par le temps est tres faible. La validité de ces lois est
sujette a de nombreux débats quant aux mécanismes
explicatifs de ces lois et aux nombreuses exceptions
(p.ex. Ashton eral., 2000 ; Ashton, 2001 ; Blackburn et
al., 1999 ; Geist, 1987).

Arvicola cantiana est morphologiquement tres
variable, mais constitue une unité dans laquelle aucune
forme particuliere ne peut étre distinguée du point de
vue écologie, contrairement a I’espece actuelle, Arvi-
cola terrestris, qui présente deux écotypes en fonction
de I’habitat, une forme fouisseuse et une forme aqua-
tique. Aucun gradient dans la variabilit¢é morpholo-
gique ne semble suggérer la différenciation des especes
actuelles et des deux écotypes.

Arvicola cantiana présente une grande variabilité
morphologique sans gradients visibles bien que I’espece




soit largement distribuée en France et en Ligurie de la
fin du Pléistocéne moyen au Pléistoceéne supérieur.
Cette homogénéité représente une particularité chez les
campagnols dans la mesure ol une variabilité morpho-
logique intra-spécifique est détectée soit dans ’actuel
(Nappi et al., 2006), soit dans le fossile (Montuire &
Brunet-Lecomte, 2004). La grande plasticité phénoty-
pique d’Arvicola cantiana pourrait étre liée a la tolé-
rance climatique traduisant ainsi une grande résistance
aux changements climatiques au cours du temps, quelle
que soit la localisation géographique. Alors que certai-
nes especes développent des adaptations particulieres a
des habitats spécialisés, d’autres montrent des adapta-
tions flexibles leur permettant d’habiter de larges
niches écologiques et de survivre a des changements
majeurs de I’environnement (Lister, 2004).
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