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ABSTRACT

Incisors with continuous growth are characteristic of rodents, and microfossil layers contain many of
these incisors. For several extant families of rodents, the allometric relationships between the size of the
upper incisor and the skull-length, the body-size and the body-mass were quantified, in order to
estimate the body-size of fossil rodents. Therefore, the fossil incisors can be belpful for studying the
compasition and the siructure of the communities of fossil rodents. This method was applied to a fossil
rodent community from Algeria.

Keywords: Rodent, Incisor, Body-size, Allometry, Community, Ternifing

RESUME

Les incisives a croissance continue caractérisent les rongeurs. On les trouve abondamment dans les
gisements fossiles 4 micromammiféres. Nous avons mis en évidence des relations d’allométries
hautement significatives entre la taille de lincisive supérieure et d'autres parameétres de taille des
rongeurs actuels. Ces relations d’allométrie permettent de connaitre avec une assez bonne précision
la 1aille et la masse corporelle chez les espéces fossiles. Les incisives peuvent de ce fait refléter la
composition et 1a structuration par la taille des communautés fossiles et aider 4 leur étude a la lueur
des modeles écologiques existants. Cette approche a été appliquée 4 une communauté fossile du
Maghreb, le gisement de Ternifine connu pour ses hommes fossiles acheuléens.

Mots clés : Rongeur, Incisive, Taille corporelle, Masse corporefle, Altométrie, Communauté, Terni-
fine

ABRIDGED VERSION

Rodent species represent more than half of the whole mammal
species, and since the origin of this group, they have always
dominated the herbivorous mammal communities. Rodent
localities contain numerous incisors. The aim of this work is to
optimize the information vield by these incisors.

Body-size in mammals has been correlated by several authors
with many aspects of their physiology, morphology and be-
haviour (IDamuth, 1981; Peters, 1983; Damuth, 1987; Elgar and
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Harvey, 1987; Barbault, 1988; Blackburn et al., 1990; Damuth
and McFadden, 1990; Eisenberg, 1990; Maiorana, 1990; Martin,
1990; McNab, 1990; Brown et al., 1993; Marquet et al., 1995). It
is therefore very important to be able to estimate body-size of
fossil mammals. Some authors gave examples of such estima-
tions, but they used different parameters, such as length of long
bones or size of the M/1 (Gingerich et al., 1982; Legendre,
1989; Gingerich, 1990; Martinez and Sudre 1995). Rodents
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reach their sexual maturity very soon, and their teeth do not
grow during the rest of their life. Furthermore, teeth sizes have
a very high heritability among rodents (Bader, 1965).

We followed the classification proposed by Wilson and Reeder
(1993) for all the species we studied. For several extant familics
of rodents (Muridae, Heteromyidae, Dipodidae and Sciuridae),
the relationships between the size of the upper incisor and
other parameters of size such as the skull length, the body
length and the body weight were quantified. For each speci-
men, the following parameters have been measured: the
mesio-distal diameter of the upper incisor (Zf, figure 1a), the
skull length (ZC, figure 1h), and the body length (7€), in mm.
If the body mass (M) was not specified by the collector for the
specimen we studied, we completed the data from literature
(Silva and Downing, 1995).

The pairwise relationship between these parameters is an
allometry which can be expressed by a power function:
Y=ax® , where a is a constant and b the allometric coefficient.
A logarithmic transformation was used, in order to make the
relationship linear: In Y=In a+ bln LI Two additional pa-
rameters were computed: the percent coefficient of determina-
tion (%R), and the percent standard error of the
estimation( %SEE) (Smith, 1984; Smith, 1994). All the statistical
analyses have been computed with the SAS software (SAS,
1994), in the Laboratory of Ecology, University of Paris VI,

All  the regression equations are highly significant
(P <0.0001) and results are displayed in table I. The mesio-
distal diameter of the upper incisor appears as the best
predictor of the skull length (%SEE =10.6) and of the body
length (%SEE = 15.5) for the extant rodents studied (figures 2a
and b). If we assume that these peculiarities did not change
through time, we can extrapolate our model to all fossil rodent
species. On the contrary, the model for body mass gives a
%SEE of 50.09. It means, that the estimation of the body mass
from the size of the upper incisor can vary from 50 % around its
real value (figure 2¢). We propose then to use this last model
carefully, as body mass is more variable in space and time than
body length, or skull length, in extant rodents.

In order to test the model of estimation of body mass proposed,
it was compared 1o another method of estimation from the
surface of the M/1, computed by Legendre (1989). We suggest
the restriction of the use of the two models (incisor and molar)

for species that do not exceed a body mass of 200 g. Beyond
this value, the two models propose an estimation of body mass
which is too far from its real value (more than 60 g, figure 3).

However, we now have a method of estimation of rodent
body-size based just on their incisors, and this relation can be
very helpful for the study of the structure of fossil rodent
communities and their evolution through time.

As an example, we studied the distribution of the size of the
upper incisor of eight sympatric rodent species from the
Pliocene of Ternifine (Algeria) (Geraads et al., 1986). Ellobius,
which is present in this community, was probably a burrowing
rodent as are its modern counterparts, while the other species
were all terrestrial (Jaeger, 1975; Tong, 1989). Several morpho-
logical and multivariate statistical methods allowed us to at-
tribute isolated incisors to different species present at Ternifine.

It was predicted that the coexistence of species within the same
guild needs a structure based on the size, minimizing compe-
tition (Dayan et al., 1989, 1990, 1991). Some authors tried to
identify such regular patterns using body mass, some even
proposing that the incisor should be one of the characteristics
of rodents which allow the minimization of competition be-
tween species.

The explanation for this phenomenon is still unknown, but it is
linked with interspecific competition between species that
share the same resources of the environment. In the case of
Ternifine, the resources would be annual plants and seeds in
an open environment (Bocherens et al., 1996; Geraads et al.,
19806).

The observations made on the Ternifine fossil community are
not consistent with this hypothesis, even if we only take into
account the guild of strictly terrestrial rodents (table II and
figure 4). However, the material was collected by Arambourg
and Hoffstetter in 1954-1956 (Arambourg and Hoffstetter,
1963), and this result allows us to confirm the presence of
several different fossil layers in this material. As it is now well
established in extant communities of rodents (Brown, 1973;
Brown, 1975; Emmons, 1980; Bowers and Brown, 1982; Kirk-
land, 1985; Dayan and Simberloff, 1994), the presence of a size
structure in fossil communities is thus a good tool to reject
hypotheses of mixing, which are often difficult 10 detect in
micromammal layers.

1. Introduction

L’ordre des rongeurs représente actuellement plus de la
moitié des especes de mammiféres, et ces espéces ont
depuis leur origine dominé en nombre 'ensemble des
herbivores. De nombreux auteurs ont mis en évidence
plusieurs relations entre la masse corporelle des mam-
miféres et d’autres parametres de leur physiologie, de leur
écologie ou de leur comportement (Damuth, 1981 ; Pe-
ters, 1983 ; Damuth, 1987 ; Elgar et Harvey, 1987 ; Bar-
bault, 1988 ; Blackburn et al., 1990 ; Damuth et McFad-
den, 1990 ; Eisenberg, 1990 ; Maiorana, 1990 ; Martin,
1990 ; McNab, 1990 ; Brown et al., 1993 ; Marquet et al.,

1995). 1l est donc trés important de pouvoir estimer la
masse corporelle pour I'étude des communautés fossiles
de mammiferes. C’est pourquoi plusieurs auteurs ont
quantifié la relation entre la masse corporelle et d’autres
dimensions corporelles chez les mammiferes ( Gingerich
etal., 1982 ; Legendre, 1989 ; Gingerich, 1990 ; Martinez
et Sudre, 1995). D’autre part, les dents chez les mam-
miféres sont des invariants. En effet, aprés leur mise en
place, la taille des dents ne varie plus. De plus, les dents
ont une trés forte héritabilité (plus de 0,6 mesuré chez la
souris domestique (Bader, 1965). Or, dans les gisements
fossiliferes a micromammiféres, on dispose d’une grande
quantité d’incisives. Le but de cette étude est d’établir une
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Tableau I. Statistiques des droites de régression calculées. LC:
longueur totale du crine, TC: taille corporelle (téte + corps), M:
masse corporelle, In a : ordonnée & V'origine ; b : pente ; r: coeffi-
cient de corrélation, %R : coefficient de détermination, % SEE ; écart
type de I'estimation, N : nombre d’espéces.

Statistics of the regression lines computed. LC: total length of skull,
TC: body length, M: body weight, Ina: intercept, b: slope, r: correla-
tion coefficient, %R: percent coefficient of determination, %SEE: per-
cent standard error of the estimation, N: number of species.

Variable estimée Ina b r %R %SEE N
LC 2,98 0,84 0,93 86,9 10,6 68
C 4,25 1,05 0,90 81,2 15,5 42
M 2,71 2,94 0,89 80,2 50,09 53

relation entre les dimensions de ces incisives et d’autres
paramétres de taille des rongeurs. Dans un premier temps,
les relations liant le diametre mésio-distal de I'incisive
supérieure et la longueur du crane, puis la taille et la masse
corporelles de ces rongeurs actuels, ont été quantifiées,
I’objectif étant d’aboutir & une estimation de la taille des
rongeurs fossiles uniquement & partir des dimensions de
leur incisive supérieure,

2. Matériel et analyses statistiques

L’analyse a porté sur 580 spécimens de rongeurs actuels,
représentant 68 espéces appartenant a quatre familles
(Muridae, Sciuridae, Heteromyidae et Dipodidae). Ces
spécimens proviennent du laboratoire des Mammiféres et
Oiseaux du Muséum national d’histoire naturelle de Paris.
La mise a jour du nom des especes et la classification des
différents taxons sont tirées de 'ouvrage de Wilson et
Reeder (1993). Seuls les individus adultes possédant la
M3/ ont été retenus ; quatre parameétres ont été relevés sur
chacun d’entre eux :

- le diameétre mésio-distal de l'incisive supérieure au
niveau du biseau d’usure (L), en mm (figure 1a) ;

- la longueur totale du crane (LC) mesurée 2 partir de la
base des incisives jusqu’aux condyles, en mm {figure 1b) ;
-la longueur téte + corps (TC), en mm, et la masse cor-
porelle (M), en grammes, qui ont été retenues quand elles
étaient précisées par les collecteurs. En ce qui concerne la
masse corporelle, les données ont été complétées a l'aide
de l'ouvrage de Silva et Downing (1995). La taille de
I'incisive (L)) a été mesurée a l'aide d’une tablette a
digitaliser et d’un tube a dessin, avec une précision de
I'ordre du centieéme de millimétre. La longueur du crane
(LO) a été mesurée avec un pied a coulisse, avec une
précision de l'ordre du dixiéme de millimetre.

La variabilité intraspécifique étant plus importante chez
les rongeurs que l'effet du dimorphisme sexuel, on ne
tiendra pas compte de ce dernier facteur. Un test de
Kolmogorov-Smirnov a permis de montrer que les quatre
variables étudiées possédent une distribution normale et
unimodale pour chaque espéce étudiée.

Taille des incisives et étude des communautés de rongeurs
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Figure 1. a) Partie antérieure d’un crane de rongeur en vue latérale :
mesure du diameétre mésio-distal de Vincisive supérieure au niveau
du biseau d’usure (Lf); b) longueur totale (LC) d’un crine de
rongeur en vue palatine.

a) Mesio-distal diameter of the upper incisor (LI} in lateral view;
b) total length of skull (LC) in palatine view.

Avant les analyses, les variables ont été transformées en
leur logarithme népérien. Un modele d’allométrie, a
savoir InY=Ina+blnX, a ensuite été ajusté aux
données par la méthode des moindres-carrés (Smith,
1984). L’équation traduisant un telle relation est du type
fonction puissance : Y=a X? ot b est le coefficient
d’allométrie et a une constante. En plus du coefficient de
corrélation, deux parameétres supplémentaires ont été cal-
culés : le coefficient de détermination exprimé en
pourcentage (%K = 100 r,) et I'écart type de I'estimation
exprimé en pourcentage (%SEE=écart type de
I"estimation x 100) (Smith, 1994). Toutes ces analyses ont
été effectuées avec le logiciel SAS (SAS, 1994), au labora-
toire d'écologie de VUniversité Paris VI.

3. Résultats et discussion

Pour chacune des relations étudiées, une analyse de vari-
ance a mis en évidence une trés forte corrélation entre les
deux variables (P< 0,0001). Les résultats des analyses
statistiques sont présentés dans le tableaul. Les trois
parametres de taille (LC, TC et M) sont remarquablement
bien corrélés au diametre mésio-distal de Vincisive
supérieure, avec des coefficients de corrélation supérieurs
a 0,89 (figure 2 et tableau I). L’écart type de I’estimation,
%SEE, est faible pour les deux variables 7C et LC, mais
assez élevé pour la masse corporelle. En effet, I’estimation
de M a partir de £/ varie dans un intervalle de + 50 %
autour de sa vraie valeur (%SEE =50,09). Si Vincisive
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supérieure est donc un bon estimateur de la longueur du
crane ou de la taille corporelle, ce n’est pas le cas de la
masse corporelle, et ce dernier modele devra étre utilisé
avec prudence.

En outre, la masse corporelle étant rarement précisée
sur les spécimens étudiés, les valeurs moyennes de masse
corporelle proviennent principalement de la littérature.
Or, chez les espéces de rongeurs, la masse peut varier de
facon non négligeable au cours de l'année, ou dans
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Figure 2. Relations entre le diamétre l'incisive supérieure au niveau
du biseau d’usure (LI), en mm, et autres parametres de taille chez
des espéces de rongeurs actuels : a) longueur du crine (LO), en mm,
pour 68 espéces: In LC=2,98 + 0,84 In LI; b) taille corporelle
(TO), en mm, pour 42 espéces : In 7C = 4,25 + 1,05 In LI ; ¢) masse
corporelle (M), en g, pour 53 espéces : In M= 2,71 + 2,94 In LI

Relationships between the size of the upper incisor (LI), in mm, and
other parameters for extant rodents: a) total length of the skull (LC) in
mm, for 68 species: In LC =2.98 + 0.84 In LI; b) body size (TC) in
mm, for 42 species: In TC = 4.25 + 1.05 In LI; ¢) body weight (M), in
g for 53 species: InM =271 +2.94 In Ll

I’espace. Les valeurs moyennes utilisées dans cette étude
ne représentent donc qu’une simple approximation de la
valeur réelle du spécimen particulier sur lequel a été
mesurée la taille de Vincisive, ce qui peut expliquer la
valeur élevée de l’écart type de I’estimation de la masse
corporelle a partir de la taille de I'incisive. Il est donc plus
valide, a I'avenir, d'utiliser la longueur du crane, ou la
longueur téte + corps, dont les variabilités intraspéci-
fiques sont moindres, comparées a celle de la masse
corporelle, dans les études sur les rongeurs actuels et
fossiles.

4. Comparaison avec une autre méthode
d’estimation de la masse corporelle

Divers travaux ont porté sur l'analyse des relations
d’allométrie entre la masse corporelle et d’autres
parameétres de taille chez les mammiféres. Ainsi, Legendre
a proposé une équation reliant la masse corporelle de
divers groupes de mammiferes & la surface de la M/1
(Legendre, 1989). Pour les rongeurs, il propose la relation
suivante :

In M=1,7548 In M/1 + 2,0875.

Les estimations de la masse obtenues & partir de cette
équation, et a partir du modele proposé dans ce travail,
ont été comparées aux masses réelles des espéces. L'écart
entre cette masse réelle et les masses estimées est compa-
rable dans le cas des deux méthodes (figure 3). En effet,
pour les especes dont la masse corporelle est inférieure &
200 g, cet écart est compris entre -58 et +53 g pour
I"incisive supérieure, et entre -64 et +54 g pour la M/1.
Toutefois, cet écart augmente sensiblement dans le cas des
espeéces dont la masse corporelle dépasse 200 g. Il est
donc préférable, pour ces deux méthodes d’estimation de
fa masse corporelle, de limiter le domaine d’application
du modele a des masses inférieures a 200 g.

5. Application a I'étude d’un peuplement
de rongeurs fossiles

Nous avons montré que les incisives sont d’assez bons
marqueurs de la taille de I’animal. Elles devraient donc
permettre d’obtenir une vision globale des communautés
de rongeurs, notamment en ce qui concerne la structura-
tion par la taille et I'évolution au cours du temps de ces
communautés.

Ternifine, la communauté fossile étudiée, est située au
sud de Mascara (Algérie) et date de la base du Pléistoceéne
moyen (Geraads et al., 1986). L’étude a porté au total sur
190 incisives supérieures, sur lesquelles le diameétre au
niveau du biseau d’usure a été mesuré.

La faune comporte huit espéces de Muridae (présentes a

plus de 5 % dans les restes fossiles), et parmi ces espéces,
I'une d’elles a un mode de vie fouisseur (Ellobius africa-
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Taille des incisives et éfude des communautés de rongeurs
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Figure 3. Estimation de la masse corporelle des rongeurs a partir du diamétre de Uincisive supérieure (croix) et de la surface de la M/1 (carrés).
Ecarts de ces estimations par rapport 2 la masse corporelle réelle. En abscisse, masse corporelle des espéces classées par ordre de masse
croissante, en échelle logarithmique. Au-dela de 200 g, I'écart de la masse estimée par les deux modeles a la masse réelle devient supérieur &

60 g.

Prediction of body weight from the size of the upper incisor (crosses) and from the surface of the M/1 (squares). Differences between these
estimations and their real values. X-axis: species mean body weight ranked in increasing weight, in logarithm. Over 200 g, the difference exceeds

60g.

nus). Les autres espéces présentes occupent probablement
la méme niche écologique, avec un mode de vie terrestre
(Jaeger, 1975 ; Tong,1989).

Nous disposions d'un grand nombre d’incisives isolées
provenant de ce gisement, ainsi que de quelques frag-
ments de maxillaires portant des incisives supérieures.
Parmi ces incisives isolées, 190 ont été sélectionnées et
rapportées aux différentes espéces présentes dans la com-
munauté de Ternifine. La premiére étape de tri a permis de
distinguer trés aisément trois sous-ensembles. Le premier
est constitué de 'espece Ellobius africanus, rongeur fouis-
seur possédant par conséquent une incisive a trés forte
courbure. Les deux autres sous-ensembles sont d’une part
les Gerbillinae, dont I'incisive supérieure posséde un sil-
lon sur I"'émail (Gerbillus, Mascaramys et Meriones), et les
Murinae a incisive non sillonnée (Praomys, Paraethomys
et Arvicanthis). Nous avons ensuite comparé ces incisives
2 celles portées par des maxillaires de Paraethomys et
Arvicanthis du méme gisement, ainsi qu’a des especes
actuelles des genres Gerbillus et Meriones. Enfin, en
dernier lieu, nous avons utilisé des méthodes statistiques
multivariées (analyse factorielle discriminante et analyse
de clusters), plusieurs variables morphométriques ayant
été relevées sur ces incisives, ce qui nous a permis de
discriminer les différentes espéces au sein des sous-
ensembles. En effet, des études en cours sur des commu-
nautés actuelles de rongeurs montrent que ces analyses
permettent de bien discriminer les especes présentes dans
uhe communauté.

Il a été suggéré que la taille de I'incisive des rongeurs,
reflet du régime alimentaire, est d’abord affectée par la
compétition entre espéces (Dayan et al., 1989, 1990,
1991). Selon cette hypothese, il se produirait un espace-
ment régulier des espéces sympatriques par la taille de

I'incisive. On peut supposer que cette structuration est en
partie due a la compétition entre les espéces pour un type
de nourriture ou d’habitat. Dans le cadre de cette hy-
pothese, I’étagement des especes par la taille se fera de
facon réguliere entre espéces qui entrent directement en
compétition pour une ressource environnementale. Dans
le cas de la communauté de Ternifine, il s’agirait de
plantes annuelles, dans un environnement ouvert (Ge-
raads et al., 1986 ; Bocherens et al., 1996).

Cette hypothése ne semble pas étre soutenue par les
résultats de la communauté fossile de Ternifine, méme si
on ne considére pas l'espece Ellobius africanus, qui

El
—— —+ h‘/ : i
Pr Gc Gm Pa Ar Ma Me
—t +—+ 4 +—
| — In(LIsup)
1,36 2,52

Figure 4. Etagement des espéces de rongeurs de Ternifine selon le
logarithme du diameétre mésio-distal de V'incisive supérieure (L)), en
mm. En haut : communauté compléte ; en bas : guilde de rongeurs
strictement terrestres, sans Ellobius africanus. Pr : Praomys eghri-
sae ; Ge: Gerbillus cingulatus ; Gm : Gerbillus major; Pa: Pa-
raethomys tighennifae ; Ar : Arvicanthis arambourgi ; E| : Ellobius
africanus ; Ma : Mascaramys medius ; Me : Meriones maximus.

Structure by the size of the upper incisor (L1}, in mm, on a logarithmic
scale of the rodents from Ternifine; above: complete community;
below: community of terrestrial rodents, without Ellobius africanus.
Pr:Praomys eghrisae; Ge: Gerbillus cingulatus; Gm: Gerbillus major;
Pa:Paraethomys tighennifae; Ar: Arvicanthis arambourgi; £/: Ellobius
africanus; Ma: Mascaramys medius; Me: Meriones maximus.
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présente un mode de vie particulier. En effet, I'espacement
de taille de l'incisive supérieure entre espéces de taille
adjacente varie de 1,01 4 1,21, et par conséguent n’est pas
constant (tableau !l et figure 4).

Tableau 1l. Nombre de spécimens (M), moyenne (m), écart type (ef)
et rapports entre les moyennes (R) pour la taille de 'incisive supé-
rieure (L]) des espéces fossiles de la communauté de Ternifine.

Number of specimen (N), mean (m), standard deviation (et) and ratios
{R) between mean size of the upper incisor (L1) for adjacent species of
Ternifine.

Espece N m et R

Praomys eghriseae 13 1,36 0,15

Gerbillus cingulatus 20 1,47 0,06 1,08
Gerbillus major 27 1,78 0,12 1,21
Paraethomys tighennifae 55 1,84 0,16 1,03
Arvicanthis arambourgi 12 2,00 0,1 1,09
Ellobius africanus 12 2,02 0,12 1,01
Mascaramys medius 27 2,32 0,12 1,15
Meriones maximus 24 2,52 Q,14 1,09

Toutefois, ce résultat nous permet de confirmer la
présence d'un mélange de plusieurs niveaux dans le maté-
riel dont nous disposions, qui provient d’anciennes fouil-
les menées par Arambourg en 1954-1956 (Arambourg et
Hoffstetter, 1963).

En effet, I’existence de ces rapports constants est désor-
mais bien établie chez des communautés actuelles de
rongeurs (Brown, 1973 ; Brown, 1975 ; Emmons, 1980 ;
Bowers et Brown, 1982 ; Kirkland, 1985 ; Dayan et Sim-
berloff, 1994).

6. Conclusion

Du fait des valeurs élevées des coefficients de détermi-
nation calculés, et en supposant que les modéles soient
restés inchangés au cours du temps, le diamétre de
Iincisive supérieure des rongeurs fossiles permet ainsi
d’estimer la longueur du créne, la taille, voire la masse
corporelle de I'animal de son vivant. Par conséquent,
compte tenu de I’abondance et du trés bon état de conser-
vation des incisives de rongeurs dans les gisements a
micromammiferes, les paléontologues pourront avoir ac-
cés a des données écologiques sur des rongeurs fossiles.
En outre, I’existence d'une structuration par la taille des
communautés fossiles semble étre un indice qui permet
d’écarter I'hypothése de mélange, souvent difficiles a
mettre en évidence dans les gisements a micromam-
miferes. L'étude des communautés fossiles qui se sont
succédé dans le temps devrait enfin permettre de préciser
les mécanisme de mise en place de la structure des com-
munautés de rongeurs, et son évolution au cours du
temps, en ajoutant la dimension temporelle 3 I'étude
écologique.
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