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Taxonomie intégrative de la tribu des Rattini
(Rodentia, Muridae) en Asie du Sud‐Est.

Rattus norvegicus

Rattus rattus
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l’Asie du Sud‐Est, foyer de diversification de la tribu des Rattini.

Données: liste rouge de l’UICN, www.iucnredlist.org
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Roboviroses à Hantavirus (ANR, dir J.P. Hugot)

CERoPath (ANR, dir S. Morand)

Objectif des programmes de recherche:
Comprendre l’impact des changements globaux
sur les communautés de rongeurs et sur leurs 
communautés de parasites/pathogènes associées.

Les programmes de recherche

Mes missions dans ces programmes:
Echantillonnage des rongeurs
Fiabilisation de l’identification des rongeurs
Gestion des données des projets
Mise à disposition des connaissances



Première partie:
identification des espèces
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Berylmys berdmorei Berylmys bowersiBandicota indica

Leopoldamys edwardsi Leopoldamys neilli Maxomys surifer
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Deuxième partie:
Evolution de la forme des crânes chez les Rattini

Introduction
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Identification de terrain
Identification
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Outil d’identification de terrain
Identification



Niviventer huang
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Berylmys bowersi

Production de données cytogénétiques
Identification

Hapalomys delacouri
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Production de données phylognétiques
Identification
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Outil d’identification web service Rodent SEA
Identification

Rodent SEA



‐ Pas de lien entre données moléculaires et collections ostéologiques?

‐ L’utilisation de Rodent SEA demande un accès à un laboratoire de   
biologie moléculaire.

‐ Approche de systématique intégrative incomplète.
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Limites de ces outils
Identification

Rattus argentiventerRattus exulans
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Mise en place de l’outil

d’identification morphométrique.

Mus cervicolor Mus fragilicauda

Niviventer huang

Maxomys surifer

Leopoldamys neilliRattus sakeratensis
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Roboviroses à Hantavirus (ANR, dir J.P. Hugot)

CERoPath (ANR, dir S. Morand)

Echantillonnage de l’outil 
d’identification morphométrique:

Nombre de rongeurs: 660 individus

Nombre de taxons: 17 espèces

Echantillonnage des Programmes de recherche

Nombre de taxons: 24 espèces

Nombre de rongeurs: 6496 (2843 crânes)

Diversité décrite dans la zone d’étude:

40 espèces

Echantillonnage morphologique
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Guy Muuser: Division of Vertebrate Zoology 
(Mammalogy), American Museum of Natural History.

n=929

n=963

n=1317 n=1340

Données de morphométrie géométrique
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Transformation des données: la superposition Procrustes
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Première étape: la translationDeuxième étape: la mise à l’échelleTroisième étape: la rotation



Données corporelles
n=660 individus
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Données morphométriques « traditionnelles »

Rattus tanezumi
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Représentation des données de morphométrie

Mus cervicolor

Mus cookii Mus caroli

Mus fragilicauda
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Bandicota indica
Bandicota savilei
Berylmys berdmorei
Berylmys bowersi
Leopoldamys edwardsi
Leopoldamys neilli
Maxomys surifer
Mus caroli
Mus cervicolor
Mus cookii
Niviventer huang
Rattus argentiventer
Rattus exulans
Rattus nitidus
Rattus norvegicus
Rattus sakeratensis
Rattus tanezumi
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Représentation des données de morphométrie géométrique
Analyse en composantes principales:

Conformation de la vue ventrale du crâne
n = 660 individus
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Pouvoir discriminant des données 
de morphométrie

Rattus exulans Rattus norvegicus

Rattus tanezumi

Rattus sakeratensis

Maxomys surifer



Pouvoir discriminant des données de morphométrie géométrique

n = 660 individus
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Analyse Discriminante Linéaire sur les variables de la conformation 
du crâne en vue ventrale 
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‐ La conformation et la forme de la face ventrale du crâne sont les seules qui permettent 
l’assignation de l’ensemble des individus à leur genre moléculaire.

Pouvoir discriminant des données de morphométrie géométrique

Identidication 
morphométrique

Bandicota indica

Bandicota savilei

Berylm
ys berdm

orei

Berylm
ys bow

ersi

Leopoldam
ys edw

ardsi

Leopoldam
ys neilli

M
axom

ys surifer

M
us caroli

M
us cervicolor

M
us cookii

N
iviventer huang

Rattus argentiventer

Rattus exulans

Rattus nitidus

Rattus norvegicus

Rattus sakeratensis

Rattus tanezum
i

Bandicota indica 51
Bandicota savilei 2 42
Berylmys berdmorei 40
Berylmys bowersi 1 38
Leopoldamys edwardsi 28 3
Leopoldamys neilli 3 36
Maxomys surifer 39
Mus caroli 34 1
Mus cervicolor 1 39
Mus cookii 1 1 36
Niviventer huang 44
Rattus argentiventer 35 5
Rattus exulans 35
Rattus nitidus 14
Rattus norvegicus 25
Rattus sakeratensis 35
Rattus tanezumi 7 6 67

Identification moléculaire

forme de la face ventrale du crâne

Pouvoir discriminant 95,4 %

Rattus exulans
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Pouvoir discriminant des données de morphométrie géométrique

n=1317

95,4 %

80,2 %

n=963

92,9 %
91,6 %

n=929 n=1340

93,4 %

Pouvoir 
discriminant 



Identidication 
morphométrique

Bandicota indica

Bandicota savilei

Berylm
ys berdm

orei

Berylm
ys bow

ersi

Leopoldam
ys edw

ardsi

Leopoldam
ys neilli

M
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M
us caroli

M
us cervicolor

M
us cookii

N
iviventer huang

Rattus argentiventer

Rattus exulans

Rattus nitidus

Rattus norvegicus

Rattus phylogenetic R3

Rattus sakeratensis

Rattus tanezum
i

Bandicota indica 48 2
Bandicota savilei 3 9 1
Berylmys berdmorei 2 11 23 1 2 1
Berylmys bowersi 2 34
Leopoldamys edwardsi 27
Leopoldamys neilli 1 35
Maxomys surifer 1 4 1 31 2
Mus caroli 32 2
Mus cervicolor 1 37 3
Mus cookii 1 2 32 1 1
Niviventer huang 38 3 1 5
Rattus argentiventer 1 3 33 1 4 2 3 1
Rattus exulans 1 28
Rattus nitidus 1 1 1 6 3 3 1
Rattus norvegicus 1 21 1
Rattus phylogenetic R3 3 1 4 17 1
Rattus sakeratensis 1 2 1 29
Rattus tanezumi 3 2 1 19

Logshape ratio
Identification moléculaire

EvolutionIntroduction Identification Conclusion

‐ Le pouvoir discriminant est estimé à l’aide d’un test de validation croisée.
Pouvoir discriminant des données corporelles transformées

n = 660

Pouvoir discriminant  80,6 %
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n =358

Pouvoir discriminant des données de forme de la mâchoire inférieure 
en vue externe (pouvoir discriminant 92,9 %)

Identification en collection
(99,4 %)

Identification moléculaire
Identification de terrain

(96,4 %)
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Amélioration du pouvoir discriminant

95,4 % 98 %

45 Composantes 
de conformation

R. sakeratensis
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Prise en compte de l’erreur de mesure

Rattus tanezumi

‐ préparation des spécimens

‐ positionnement et éclairage du crâne lors de la prise de vue

‐ erreur de mesure intra –opérateur

‐ positionnement de l’appareil photographique

‐ type d’appareil photographique

‐ effet « opérateurs »
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Bandicota indica Maxomys surifer Rattus exulans

Données brutes utilisateur

33%
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Hors IC99%

Dans IC99%

Premier entraînement
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Bandicota indica Maxomys surifer Rattus exulans

23%
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Second entraînement

13%

Prise en compte de l’erreur de mesure

11
B. indica

10
M. surifer

10
R. exulans
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Données brutes utilisateur Premier entraînement Second entraînement

Tolérance de l’outil à l’effet « opérateurs »

33 %

effet « opérateurs »

23 % 13 %

Opérateur de référence: 11,6 %

Tolérance de l’outil: 
effet « opérateurs » ≤ effet opérateur de référence + 15,5 %



‐ Si σ² opérateurs  > σ² opérateur réf. +/‐ 3%  

Etape 1: Préparation 
des crânes.

Etape 2: Prises de vues 
Photographiques.

Etape 4: Test effet opérateurs : 
2 photos/espèce + réplicats = 
68

Etape 5: Digitalisation
Test de la variance intra‐utilisateur

Etape 7: 
Utiliser une autre structure pour comparer l’identification de l’individu

Outil web serviceUtilisateur
Modu
le 1Module 1

Modu
le 1Module 2

Modu
le 1

Etape 6: Analyse discriminante sur 
face ventrale.

‐ Si σ² opérateurs  > σ² Opr + 15,5 %  

‐ Si σ² opérateurs  ≤ σ² Opr + 15,5 %  

‐ Si σ² intra‐utilisateur  > σ² intra‐ Opr + 5 %  
‐ Si σ² intra‐utilisateur  > σ² intra‐ Opr + 5 %  

Alerte utilisateur

Alerte utilisateur

Etape 3: correction du 
Défaut de lentille 

Module 3

Introduction EvolutionIdentification Conclusion

Résultat

Schéma de principe de l’outil d’identification morphométrique.
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Deuxième partie:

Evolution de la forme des crânes chez les Rattini

Evolution

Rattus exulans Rattus norvegicus Rattus sakeratensis

Rattus tanezumi Maxomys surifer
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Génotype, environnement et phénotype

Génotype Environnement

Phénotype

Histoire 
évolutive

Milieu de vie 
des espèces

Morphologie
Crânienne
ventrale

Evolution

Rattus sakeratensis
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PC1 64,6 %

PC
2 
26
,4
 %

Habitat urbain

Cultures sèches
Forêt

Karst
Cultures irriguées

Représentation de la morphologie et du milieu de vie.

Variation sur la PC1

maxmin

Déplacement des
Points de repère
de min à max de la
PC1.
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Influence du milieu de vie sur la conformation des crânes en vue ventrale. 

Effet du milieu sur les conformations de crânes 

P = 0,03101

Cependant dans cette analyse l’histoire évolutive des espèces n’est pas 
prise en compte.

Evolution

R. andamanensis
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Variation sur la PC1

cibleorigine

Habitat urbain

Cultures sèches

Forêt

Karst

Cultures irriguées

NhNf

Représentation conjointe de la phylogénie, de la morphologie 
et du milieu de vie.

Evolution
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Test de la corrélation entre la matrice morphologique et la matrice moléculaire (test K)

P = 0,001

Test hautement significatif pour la taille comme pour la conformation du crâne. 

Evolution

L’ évolution de la morphologie des animaux est donc très corrélée à la phylogénie
des espèces.

B. berdmorei N. langbianis N. hinpoon



Effet du milieu sur la conformation corrigée par la phylogénie:

P = 0,1956 
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Modèles testés: Brownien,  Brownien dirigé,  Ornstein‐Uhlenbeck (OU), Early Burst

Adaptation

Niviventer huang Leopoldamys neilliRattus sakeratensis



Corrélée à l’écologie

Corrélée à la phylogénie

Conservatisme de niche écologique
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Contraste indépendant de la phylogénie

Intérêt de l’analyse:

‐ importance de la prise en compte de la généalogie lors de l’étude d’un trait.

Limites de l’analyse:

‐ échantillonnage très partiel de la tribu (24/162);

‐ non prise en compte des modules évolutifs (boite crânienne versus partie frontale);

‐ méthode des contrastes indépendants. 



RDBSEA

Rodent SEA
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Fiabilisation de l’identification
Mise à disposition des connaissances



‐ Augmenter l’échantillonnage des espèces et l’aire de validité de l’outil;

‐ Inclure les holotypes;

‐ Pré‐aligner les conformations de référence de façon à gagner du temps;

‐ Augmenter l’échantillonnage par espèce de façon à pouvoir symétriser 
la configuration.
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Amélioration de l’outil d’identification morphométrique
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Perspectives: guide d’identification de terrain
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Perspectives: taxonomie

Etude des genres Maxomys et dans le genre Niviventer.

‐ augmenter l’échantillonnage;

‐ comparer morphologiquement et 
moléculairement.
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Merci aux étudiants de Maha Sarakham et Kasetart.

Alice, Madougou, Aude, Vincent, Jean.

Nathalie, Gauthier, Manue, Guillaume, Marie, Max, Jeff
Julien et Claudine. 

A vous tous pour les 11 années passées en votre compagnie. 
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Corrélée à l’environnement

Corrélée à l’histoire des populations

Comparaison du comportement de populations de chevreuils

Conservatisme comportemental

Perspectives: étude d’un trait comportemental intra‐spécifique

Frottis de chevreuilBois en velours Bois frayés



A) B)A) B)

EvolutionIntroduction Identification Conclusion

Bandicota indica
Bandicota savilei

Différences entre espèces (femelles‐adultes) Dimorphisme sexuel B. savilei

Ontogénèse B. indica Ontogénèse B. savilei

Mâles
femelles

Adulte
Jeune



Niviventer tenaster

Distance morphologique importante et probabilité postérieure d’assignation 
forte.
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Rattus rattus
Prob.post. min.= 0,789

Prise en compte de l’erreur de mesure

Distance morphologique faible et probabilité postérieure d’assignation faible.



temps

va
ria

nc
e

Modèle Brownien

temps

va
ria

nc
e
Modèle Brownien dirigé

Ornstein‐Uhlenbeck (OU)

Radiation 
adaptative

Adaptation 
spécifique

Early Burst
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Sous région indochinoise

Sous région sundaïque

Sous région du wallacea

Sous région du Sahul

Comparaison avec l’évolution de la morphologie des Rattus Sahulien.
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Contexte biogéographie

Sous région sundaïque

Sous région du wallacea

Sous région indochinoise

Niveau des mers actuelNiveau des mers au dernier maximum glaciaire (env. 24 000 ans)

Evolution

Sous région du Sahul

Source: http://sahultime.monash.edu.au/explore.html
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Représentation de la disparité morphologique en fonction du temps

‐ 16 mesures crâniennes
‐ 3 mesures externes

Evolution
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5‐ prise en compte l’erreur de mesure: préparation des crânes/réglage appareil/positionnement
des crânes

Positionnement de l’appareil photo sur le banc photographique Positionnement du crâne sur le lit de sable
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5‐ prise en compte l’erreur de mesure:  erreur intra‐opérateur, reproductibilité de la mesure

La variance totale est égale à la somme des variances inter et intra‐individuelle
La variance intra‐individuelle est liée à l’erreur de mesure lors de la production des données. 

Carré moyen inter – intra 
Individuel de l’Anova

Nombre de 
répétitions

Erreur de mesure

Variance induite par la 
réplication de la mesure
ou variance intra‐individu

Variance totale

MSSwithin est le carré moyen intra individu
ou la variance résiduelle inter individu

MSSamong est le carré moyen entre 
individus ou la variance inter individuel.

Yezerinac, S. M., Loogheed, S. C. and Handford, P. 1992. Measurement error and morphometric studies: statistical power and observer 
experience. Systematic Biology 41: 471–482.

Variance inter
individus

Variance intra
individus

ܜܗܜ૛܁ ൌ 	 ܌ܖܑିܚ܍ܜܖ૛ܑ܁ ൅ ܌ܖܑି܉ܚܜܖ૛ܑ܁



ܜܗܜ૛܁ ൌ ܌ܖܑିܚ܍ܜܖ૛ܑ܁	 ൅ ܘܗିܚ܍ܜܖ૛ܑ܁ ൅ ܘܗି܉ܚܜܖ૛ܑ܁

ܜܗܜ૛܁ ൌ 	 ܌ܖܑିܚ܍ܜܖ૛ܑ܁ ൅ Pour un utilisateurܘܗି܉ܚܜܖ૛ܑ܁

Pour deux utilisateurs
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5‐ prise en compte l’erreur de mesure:  effet « opérateurs ».

ܜܗܜ૛܁ ൌ ܌ܖܑିܚ܍ܜܖ૛ܑ܁	 ൅ ܘܗିܚ܍ܜܖ૛ܑ܁ ൅ ܘܗି܉ܚܜܖ૛ܑ܁

܌ܖܑି܉ܚܜܖ૛ܑ܁ ൌ ܘܗିܚ܍ܜܖ૛ܑ܁ ൅ ܘܗି܉ܚܜܖ૛ܑ܁

 est la variance totale générée par les opérateurs	܌ܖܑି܉ܚܜܖ૛ܑ܁

Donc 

Sଶ୧୬୲୰ୟି୭୮ est le carré moyen intra‐op ou la variance résiduelle expliquée ni par la variance 
Inter‐ind ni par la variance inter‐op

Sଶ୧୬୲ୣ୰ି୭୮ ൌ
CM୧୬୲ୣ୰ି୭୮ െ CM୧୬୲୰ୟି୭୮

2

Sଶ୧୬୲ୣ୰ି୧୬ୢ ൌ
CM୧୬୲ୣ୰ି୧୬ୢ െ CM୧୬୲ୣ୰ି୭୮

4

Pour deux opérateurs

Pour deux répétitions par deux opérateurs

ܜܗܜ૛܁ ൌ 	 ܌ܖܑିܚ܍ܜܖ૛ܑ܁ ൅ ܌ܖܑି܉ܚܜܖ૛ܑ܁
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Early burst:modèle dans lequel le trait évolue de façon exponentiel en fonction du 
temps. Suivant la valeur du paramètre de changement, l’évolution sera rapide puis 
diminuera (radiation adaptive) ou l’évolution accélère dans les nœuds récente 
(adaptation spécifique).

Brownien: évolution stochastique unimodale autour de la valeur ancestrale influencée
seulement par la dérive ou par des forces sélectives variables.

Brownien dirigé: évolution unimodale dirigée. Une force sélective de faible intensité 
oriente l’évolution du trait (par ex.: espèces de plus en plus petites); 

Ornstein‐Uhlenbeck (OU): évolution stochastique bimodale à tendance centrale. Une 
force sélective stabilisante maintient le trait à une valeur proche de l’optimum pour 
chacune des espèces.

Modèle de Pagel: un paramètre Lambda permet de tester la contribution de la 
phylogénie à l’évolution du trait, deux paramètres Delta et Kappa permettent une 
mise à l’échelle et une transformation de la phylogénie afin de tester son adéquation 
au modèle Brownien.

Pour comprendre comment évolue la morphologie on teste différents scénarios 
macro‐évolutif pour voir s’ils décrivent mieux son évolution que le modèle Brownien.

Evolution
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‐ L’étude de la morphométrie externe à l’aide de log shape‐ratio ne permet pas la mise ne      
évidence d’un d’effet du mitotype sur la morphométrie.

Lorsque l’on regarde les variations morphologiques sans tenir compte du mittype:
‐ augmentation de la longueur de la queue chez les mâles et les femelles avec la latitude;

‐ réduction de la longueur de la patte arrière et de la queue chez les femelles avec la 
longitude;

2‐ Délimitation d’espèce

‐ Pas de plateau témoignant d’une morphologie hybride donc pas de zone hybride ou 
échantillonnage ne zone hybride. 
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Au niveau de la morphologie crânienne.
Avec un échantillonnage de 34 individus pour le clade R3 et 38 pour R2

‐ L’ âge et le sexe ont un effet significatif sur la taille centroïde du crâne
‐ Le mitotype n’a pas d’effet sur la taille centroïde du crâne

‐ Seul l’âge à un effet significatif sur la conformation du crâne.

2‐ Délimitation d’espèce

‐ R2 et R3 ont donc été 
considérés comme 
conspécifiques et regroupés 
sous le nom de R. tanezumi.

facteur Df (facteur) Pillai Valeur de  F Df (num) Df (individu) Pr(>F)
âge 2 0.76416 8.9659 8 116 1.632e‐09 ***

mitotype 1 0.05175 0.7777 4 57 0.5443
sexe 1 0.04018 0.5965 4 57 0.6667

âge:mitotype 2 0.19006 1.5227 8 116 0.1567
âge:sexe 2 0.09523 0.7249 8 116 0.6692

mitotype:sexe 1 0.07805 1.2064 4 57 0.3181
âge:mitotype:sexe 2 0.20164 1.6258 8 116 0.1248

Residuals 60

facteur Df Somme des carrés Carré moyen Valeur de F Pr(>F)
âge 2 38.12 19.062 86.556 < 2e‐16***
sexe 1 1.91 1.910 8.674 0.00459**

mitotype 1 0.40 0.398 1.808 0.18381
âge:sexe 2 0.08 0.041 0.187 0.82984

âge:mitotype 2 0.38 0.189 0.859 0.42878
sexe:mitotype 1 0.08 0.084 0.383 0.53844

âge:sexe:mitotype 2 0.91 0.453 2.057 0.13674
Residuals 60 13.21 0.220 4 cp

considérées

‐ Conservation du polymorphisme ancestral ou introgression mitochondriale.
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Rattus_R3 n = 115

Rattus_sakeratensis n = 84

Rattus_tiomanicus n = 25

Rattus_rattus n = 28

Rattus_tanezumi n = 117

Rattus_argentiventer n = 34

Rattus_andamanensis n = 4

Rattus_exulans n = 305

Rattus_nitidus n = 9

Rattus_norvegicus n = 47

Bandicota_indica n = 60

Bandicota_savilei n = 153

Données sur le milieu de vies des espèces

Berylmys_bowersi n = 8

Berylmys_berdmorei n = 22

Leopoldamys_edwardsi n = 7

Leopoldamys_neilli n = 13

Leopoldamys_sabanus n = 4

Niviventer_fulvescens n = 33Niviventer huang

Evolution



Introduction EvolutionOutil d’identification ConclusionIntroduction EvolutionOutil d’identification ConclusionIntroduction Outil d’identification Conclusion

Histoire 
évolutive

Milieu de vie 
des espèces

Morphologie
Crânienne
ventrale

Représentation conjointe de la phylogénie, de la 
morphologie et du milieu de vie.

Evolution


