Bull. Soc. Herp. Fr. (2001) 98 : 19-29

Identification de populations ovipares de
Lacerta (Zootoca) vivipara en Italie.

par

Samuele GHIELMI , Benoit HEULIN ?, Yann SURGET-GROBA (¥
et Claude-Pierre GUILLAUME €

@ Civico Museo Insubrico di Storia Naturale, piazza Giovanni XXIII-
21056 Induno Olona (Va) (Italy )

(2CNRS, UMR 6553, Station Biologique de Paimpont,
35380 Paimpont (France)

() CNRS, UMR 6553, Laboratoire de Parasitologie Pharmaceutique,
Av. du Pr. Léon Bernard, 35043 Rennes (France)

) EPHE, Laboratoire Biogéographie et Ecologie des Vertébrés, cc 094, UM2,
34095 Montpellier (France)

Résumé - Le 1ézard Lacerta (Zootoca) vivipara présente un mode de reproduction vivipare
dans la plupart de ses populations. Plusieurs groupes de populations ovipares de cette
espece ont cependant précédemment été identifiés, en bordure méridionale de son aire de
répartition. Nous gﬁsentons ici de nouvelles observations d'un mode de reproduction
ovipare chez des femelles provenant de 3 populations du nord-ouest de I'Italie et de 2
populations du nord-est de I'Italie. Les populations ovipares du NE de 'Italie sont
adjacentes au groupe ovipare précédemment identifié en Slovénie et dans les Alpes
Carniqges au sud de I’Autriche, tandis que les Po) ulations ovipares du NW de I'Italie en
sont tres éloignées. Nous soulignons la nécessité d’un échantillonnage complémentaire

ermettant d’établir 'il existe - ou non - d’autres populations ovipares entre celles du

W et du NE de I'ltalie. La possibilité d'un contact géographique entre populations
ovipares et vivipares dans les Alpes italiennes est également discutce.

Mots-clés : Lacerta (Zootoca) vivipara. Oviparité. Viviparité. Biogéographie.

Summary - Identification of oviparous populations of Lacerta (Zootoca) vivipara
in Italy. The lizard Lacerta (Zootoca) vivipara breeds viviparously in most of its

opulations. However, oviparous populations have been found in southernmost parts of
its range. Oviparous females are reported from two populations in northeastern, and
three in northwestern Italy. Oviparous populations in northeastern Italy are very close
to those previously identified in Slovenia and in the Carnic Alps of southern Austria,
whereas those in northwestern Italy are very far from this group. Further sampling is
required to determine whether other oviparous populations are present between
northeastern and northwestern Italy, and the possibility of a contact zone between
oviparous and viviparous populations in the Italian Alps is discussed.

Key words : Lacerta (Zootoca) vivipara. Oviparity. Viviparity. Biogeography.
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I. INTRODUCTION

Le 1ézard Lacerta (Zootoca) vivipara est une espéce caractérisée par une
bimodalité de reproduction, c’est-a-dire par la coexistence de populations
ovipares et de populations vivipares. La plupart des populations de cette
espéce, depuis la France et les Iles Britanniques, jusqu’en Scandinavie et
jusqu’a l'est du continent Eurasiatique (Iles de Sakhaline et Hokkaido) sont
vivipares. Des populations ovipares relictuelles ont cependant été identifiées
en bordure méridionale de l'aire de répartition de L.(Z.) vivipara, d’abord
dans la région Pyrénéo-cantabrique et en Aquitaine (Lantz 1927, Brafia & Bea
1987, Heulin 1988, Heulin & Guillaume 1989) puis, plus récemment, en
Slovénie et dans les Alpes Carniques au Sud de I’Autriche (Bshme et al. 1999,
Vogrin et al. 1999, Heulin ef al. 2000, Mayer et al. 2000).

Cette distribution géographique particuliére refléte vraisemblablement
I'existence d'une différence adaptative entre les deux formes reproductrices :
la possibilité d’accélérer le développement embryonnaire grice a la
thermorégulation comportementale maternelle pourrait conférer un avantage
adaptatif aux populations vivipares sous les climats les plus froids (de haute
latitude et/ou haute altitude) imposant des saisons d’activité courtes; tandis
que la possibilité de réaliser plusieurs pontes successives chaque année
pourrait conférer un avantage adaptatif aux populations ovipares sous les
climats plus cléments permettant une saison d’activité plus longue (Heulin et
al. 1991, 1997, et voir Shine 1985 pour une revue de la question). Le fait
biogéographique le plus marquant en faveur d’une telle interprétation est
Iextraordinaire extension septentrionale, jusqu’a 69° de latitude Nord, de la
souche vivipare de L. (Z.) vivipara (Borkin et al. 1984). Plusieurs autres faits
obligent cependant & nuancer l'idée d’une limite éco-climatique (latitudinale
et/ou altitudinale) tranchée des deux formes reproductrices de L. (Z.)
vivipara. Ainsi sait-on d’une part que la forme ovipare peut s’établir jusqu’a
plus de 2000m d’altitude dans les Pyrénées (Heulin & Guillaume 1989) et,
d’autre part, que les populations vivipares de Bulgarie sont localisées a des
latitudes comparables 2 celles des populations ovipares Pyrénéennes, et méme
inférieures a celle des populations ovipares de Slovénie (Guillaume ef al.
1997, Heulin et al. 2000). 1l est donc vraisemblable qu’en plus des facteurs
adaptatifs, divers aléas de I'histoire biogéographique de I'espéce ont pu
contribuer & modeler les limites actuelles de répartition de ses populations
ovipares et vivipares. L’hypothese actuellement en vigueur est que les
populations ovipares de L. (Z.) vivipara pourraient s’étre isolées précocement
dans certains refuges méridionaux au cours des glaciations du Pléistocene,
tandis que les populations vivipares se seraient différenciées dans une autre
zone refuge puis auraient (re)colonisé les contrées septentrionales au cours des
périodes interglaciaires (Heulin et al. 1993, 1999, Guillaume ef al. 2000,
Surget-Groba et al. 2001)

Il est donc essentiel, dans le cadre de cette problématique biogéographique,
d’étudier précisément les limites d’extension des populations ovipares et
vivipares sur la bordure méridionale de l'aire de répartition. Nous ne
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disposions jusqu’a aujourd’hui que d’une connaissance extrémement limitée des
caractéristiques reproductives et génétiques des populations italiennes de
L. (Z.) vivipara. 1l s’agissait d’une part de deux observations de parturition
de femelles révélant I’existence d’un mode de reproduction vivipare a Valle
Formaza dans les Alpes du Tessin (Andreone & Sindaco 1998) et & Pramollo
dans les Alpes Carniques (Lapini comm. pers.), et d’autre part de nos données
de phylogénie moléculaire indiquant l'existence de populations vivipares
dans deux autres stations des Alpes italiennes (Surget-Groba et al. 2001). Nous
présentons ici des données révélant I'existence de populations ovipares de
L. (Z.) vivipara dans deux régions distinctes d’Italie.

Ii. MATERIEL- METHODES

Des femelles adultes de L. (Z.) vivipara ont été capturées en avril-mai
2000. Ces femelles présentaient au moment de leur capture les traces
caractéristiques d’accouplement, laissées par la morsure du maéle lors de la
copulation. Elles ont été gardées individuellement en terrarium jusqu’a
I’obtention des pontes, dans des conditions d’élevage de laboratoire identiques
a celles utilisées lors de nos recherches précédentes (Heulin 1988, Heulin et al
2000). Un premier échantillon a été récolté au NW de I'Italie, en limite du
Piémont et de la Lombardie : 1 femelle & Oropa (45°37'N, 7°58'E, alt. 1180m),
1 femelle 2 Mottarone (45°52’'N, 8°29'E, alt. 850m), 2 femelles dans la région
de Varese au Palude de Brabbia (45°47'N, 8°42E, alt. 240m).Un deuxiéme
échantillon a été récolté au NE de 1'Italie, dans les Alpes Carniques :
1 femelle a Tarvisio (46°30'N, 13°36'E, alt. 800m) et 2 femelles a Fusine
(46°29'N, 13°40'E, alt. 875m). En outre, 2 males adultes de Varese et un male
adulte de Mottarone ont également été gardés en captivité.

Figure 1: Aire de répartition de Lacerta (Zootoca) vivipara.

La flache indique la localisation des populations ovipares du sud-ouest de la France et du
nord de I'Espagne. La partie encadrée correspond a la carte détailiée (Italie du Nord -
Slovénie) présentée sur la figure 2.
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ITALIE

Figure 2 : Bordure méridionale de Iaire de répartition de Lacerta (Zootoca) vivipara en
Ttalie et Slovslnig. < ( ) " di © ), d'apré
Aire principale de répartition (zone grisée) et populations isjointes (points gris), d’aprés
Giovgle 1959, Richarg & Semenzato,g1992, Tog'leplf)%. & P

- Localisation des populations ovipares italiennes étudides: 1 Oropa,
2 MottaroneVarese, 3 Varese, 4 Tarvisio, 5 Fusine.

- Autres Egﬁ;‘lﬂaﬁons ol un mode reproduction ovipare a été observé : en Slovénie OS
(d’aprés Bhme et al. 1999, Heulin et al. 2000) et dans les Alpes Carniques Autrichienne
OA (d’aprés Mayer et al. 2000).

- Populations vivipares : identifiées par observation de parturition pour Valle Formaza
V5 (Andreone & gindaco 1998) et Pramollo V1 (L;g)ilni comm. pers.) et d’aprés des
données dc)e phylogénie moléculaire pour Paluzza V2, Chiareggo V3 et Valle Piumogna V4
(voir texte).

La position de la zone d’étude par rapport a l'aire de répartition de
I’espéce est présentée sur la carte de la figure 1, et I’'emplacement des
populations italiennes échantillonnées est présenté plus précisément sur la
carte de la figure 2. Cette derniere carte répertorie aussi les populations de
Slovénie et du sud de I’Autriche ot un mode de reproduction ovipare a
précédemment été observé (obtention de pontes en élevage) (B6hme et al.
1999, Heulin et al. 2000, Mayer et al. 2000), ainsi que quelques populations
vivipares proches (voir discussion).

Une inspection fréquente des terrariums (4 fois par jour) nous a permis de
collecter les pontes de chaque femelle juste aprés I'oviposition. Les femelles
F5 et F6 de Varese et la femelle F7 de Mottarone ont été mises en présence de
males et se sont ainsi ré-accouplées (présence de nouvelles traces de morsures
d’accouplement) au cours de la semaine suivant 1'oviposition. Plusieurs pontes
successives ont été obtenues pour ces femelles (voir Tableau I).

Chaque ponte a été pesée, et le poids moyen des oeufs a été calculé en
faisant le rapport du poids total de la ponte sur le nombre d’oeufs. Un oeuf de
chaque ponte a été disséqué, pour déterminer le stade de développement
embryonnaire (table de Dufaure & Hubert 1961), au moment de I'oviposition.
Certains oeufs ont été fixés et conservés en collection pour d’autres analyses
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(étude de structure microscopique des coquilles en cours). Un nombre variable
d’oeufs de chaque ponte (effectifs : voir Tableau I) ont pu étre incubés au
laboratoire. L’incubation des oeufs a été réalisée dans des boites plastiques
contenant du sable humidifié permettant de maintenir une humidité relative
proche de 100%. Les boites d’incubation contenant les oeufs des pontes des
femelles F1 & F4 on été maintenues a température constante de 22.5°C, dans une
enceinte thermorégulée. Les boites d’incubation contenant les oceufs des
femelles F5 & F7 ont été gardées a la température ambiante du laboratoire. Au
cours de cette période, les températures moyennes journalieres du laboratoire
ont oscillé entre 20 et 25°C, avec une amplitude thermique journaliére moyenne
(différence jour/nuit) de l'ordre de 1°5C.

ITI. RESULTATS

Toutes les femelles ont pondu au laboratoire, ce qui montre qu’elles
proviennent de populations ovipares. Une premiere ponte de 4 4 8 oeufs a eu
lieu entre le 20 mai et le 21 juin. Les femelles F5, F6 et F7 déposérent une
deuxiéme ponte entre le 14 juin et le 26 juillet et méme, pour I'une d’entre elles
(F5), une troisiéme ponte le 6 juillet (Tableau I). Les oeufs fraichement pondus
présentent une coquille blanche parcheminée, ont un poids moyen variant de
175 a 282 mg selon les pontes, et contiennent des embryons ayant atteint les
stades de développement 30 a 32 de la table de Dufaure et Hubert (1961). Nos
données ne révelent pas de corrélation significative entre la taille corporelle
des femelles et le nombre d’oeufs par ponte, ni non plus entre le poids moyen et
le nombre d’oeufs des pontes (tests de corrélation r de Pearson, P > 0,05 dans
tous les cas). Il existe en revanche une corrélation significative entre le poids
moyen des oeufs et la taille de la femelle (r=0,91 ; P<0,05).

Les 3 oeufs de la femelle F4 et les 4 oeufs de la troisiéme ponte de la femelle
F5 sont morts au cours de la période d’incubation. Tous les autres oeufs incubés
(n=42) ont éclos dans nos élevages. La durée d’incubation a été de 33 a 35 jours
pour les pontes des femelles F1 a F3 incubées & une température constante de
22°5C en enceinte thermorégulée, et de 33 & 41 jours pour les pontes des femelles
F5 a F7 incubées & la température ambiante (moyennes de 22°4 a 23°6C) du
laboratoire (tab. I).

Les 42 nouveau-nés obtenus présentajent tous la coloration dorsale noire
caractéristique des juvéniles de L (Z.) vivipara. Leur longueur museau-cloaque
moyenne était de 21,5 mm (écart-type sd= 1,2; variation observée: 19 a
24 mm), leur longueur de queue moyenne de 30,6 mm (sd=2,9; variation
observée: 26 & 36 mm), et leur poids moyen de 255 mg (sd= 33; variation
observée : 189 & 300 mg).

Le poids moyen (ou la taille moyenne) des nouveau-nés d’une portée n’est
pas corrélé au poids moyen des oeufs de la ponte, ni 2 la taille de la femelle
ayant produit cette ponte (test r de Pearson, P > 0,05 dans tous les cas).
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1V. DISCUSSION

Les femelles des cinq populations italiennes étudiées pondent des oeufs
protégés par une coquille parcheminée, contenant des embryons
incompletement différenciés ; elles ont la faculté de déposer plusieurs pontes
successives chaque année. Ces caractéristiques correspondent a celles observées
dans les populations ovipares du sud-ouest de la France, d’Espagne et de
Slovénie (Brafia & Bea 1987, Heulin & Guillaume 1989, Heulin et al. 2000);
elles sont clairement différentes des caractéristiques observées dans les
populations vivipares de l'espece ol les femelles réalisent toujours une seule
gestation annuelle et o1 'oeuf, enveloppé par une fine membrane transparente,
se développe complétement a l'intérieur de 1'utérus maternel (Panigel 1956,
Heulin et al. 1991).

Compte tenu des faibles effectifs de femelles étudiées et du nombre limité
de populations italiennes échantillonnées, une comparaison statistique précise
des caractéristiques reproductives des populations ovipares d’Italie, de
Slovénie et de la région pyrénéo-cantabrique ne peut étre effectuée. On
mentionnera simplement que les valeurs extrémes du nombre d’oeufs (4 a 8) par
ponte, du poids moyen des oeufs a la ponte (175 & 282 mg), du stade de
développement des embryons a I'oviposition (30- 32 de la table de Dufaure &
Hubert 1961), et de la longueur museau-cloaque des nouveau-nés (19 a 24 mm)
caractérisant les populations ovipares italiennes, sont incluses dans la gamme
de variabilité observée pour ces parametres dans les populations ovipares de
la région pyrénéo-cantabrique et de Slovénie (Brafia & Bea 1987, Heulin 1988,
Brafia et al. 1991, Heulin ef al. 2000). On remarquera cependant que la durée
d’incubation a température constante de 22.5°C observée pour les pontes de
femelles italiennes (33-35 jours) est comparable a celle des pontes de femelles
Slovénes (33-37 jours), mais est légerement supérieure a celle observée pour des
pontes de femelles pyrénéennes (27-33 jours) (Heulin et al. 2000). La gamme de
variabilité du poids des nouveau-nés semble aussi 1égerement plus élevée dans
les populations d’Italie et de Slovénie (180 & 300mg dans ces deux cas) qu’elle
ne lest (174 a 269 mg) dans les populations pyrénéennes (Heulin ef al. 2000).
On notera enfin que la production de plusieurs pontes annuelles successives ne
nécessite pas obligatoirement un ré-accouplement entre chaque ponte chez les
femelles ovipares pyrénéennes (Heulin 1988) et qu’il conviendra donc
d’évaluer si cette possibilité existe aussi chez les femelles ovipares de
Slovénie et d'Italie.

Des nouvelles recherches, portant sur de plus grands échantillons étudiés
en conditions standardisées, seront nécessaires pour déterminer s’il existe
réellement quelques différences reproductives entre les populations ovipares
franco-espagnoles et les populations ovipares slovéno-italiennes. Cette
éventualité ne doit pas étre négligée car I'on sait d’ores et déja, grace aux
analyses phylogénétiques moléculaires, qu'il existe une nette différenciation
génétique de ces deux groupes ovipares. Les analyses de séquences de 'TADN
mitochondrial ont en effet précédemment révélé que les populations ovipares
de Slovénie et des Alpes Carniques autrichiennes forment un clade se
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branchant a la base de l’arbre phylogénétique de l’espece, alors que les
populations ovipares franco-espagnoles et les populations vivipares
correspondent a deux autres clades occupant des branches supérieures de cette
arbre phylogénétique (Vogrin et al. 1999, Mayer et al. 2000, Surget-groba et
al. 2001). L’analyse récente des séquences d’ADN mitochondrial des cing
populations ovipares italiennes de notre étude a montré que celles-ci sont
apparentées aux populations ovipares de Slovénie : elles forment ensemble un
clade monophylétique, distinct du clade ovipare franco-espagnol (Surget-
Groba, données non publiées).

L’existence au NE de I'ltalie (Tarvisio, Fusine) de populations ovipares
apparentées phylogénétiquement aux populations de Slovénie n’est pas un fait
surprenant, compte tenu de la proximité géographique de ces deux groupes
(moins de 10 km entre la population de Fusine et la population ovipare
identifiée au NW de la Slovénie: fig. 2). En revanche, la découverte de
populations ovipares au NW de I'Ttalie étend considérablement vers "ouest
l'aire de répartition de ce clade ovipare. Nous ignorons s’il existe -ou non-
d’autres populations ovipares entre celles du NW et celles du NE de I'Italie.
En particulier, le mode de reproduction des populations isolées du bassin du P6
et de Vénétie n’est pas connu, et les informations concernant les populations des
Alpes italiennes sont elles-mémes trés fragmentaires. On peut signaler
I'observation de parturitions de femelles attestant de l’existence d’un mode de
reproduction vivipare a Valle Formazza (fig. 2: population V5) dans les
Alpes Tessinoise du Piémont (Andreone & Sindaco 1998) et 4 Pramollo (fig. 2 :
population V1) dans les Alpes Carniques italiennes (Lapini, comm. pers.).
Nous disposons aussi de données indirectes (i.e., déduites de la phylogénie
moléculaire) révélant 1'existence d’autres populations vivipares proches :
’analyse des séquences d’ADN mitochondrial (géne du cytochrome b) a révélé
des haplotypes caractéristiques de populations vivipares & Paluzza dans les
Alpes Carniques et & Chiareggo dans les Alpes Rhétiques en Italie (Surget-
Groba et al. 2001), ainsi qu'a Valle Piumogna dans les Alpes du Tessin Suisse
(Surget-groba, données non publiée) (voir populations V2 a V4 dans la fig. 2).

Les stations vivipares des Alpes Tessinoises (V4 -V5) et nos stations
ovipares du Nord-Ouest de I'Italie (Oropa - Varese - Motaronne) sont
relativement proches (environ 70 km), mais sont cependant séparées par une
zone (basse vallée du Ticino) ol ’espéce semble absente. Lacerta (Zootoca)
vivipara présente en revanche une distribution continue dans les Alpes
Carniques italiennes (Lapini et al. 1999), et I'on peut donc raisonnablement
supposer qu'une zone de contact entre ses populations ovipares et vivipares
existe dans cette région. On peut a ce propos souligner que la population
vivipare de Pramollo mentionnée ci-dessus est seulement distante d’une
quinzaine de kilomeétres de notre station ovipare de Tarvisio, ainsi que de la
station ovipare des Alpes Carniques autrichiennes identifiée par Mayer et
al.(2000). Une prospection attentive de cette région des Alpes Carniques sera
donc nécessaire pour définir avec précision 1’étendue des éventuels contacts
ovipares/vivipares, et pour établir, a partir de marqueurs nucléaires (ADN et
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enzymes) s’il existe des zones d’hybridations entre les deux formes. Cette
éventualité mérite d’étre considérée avec attention dans la mesure ou 1’on sait
qu’il est possible, en élevage, de réaliser de telles hybridations entre les
lézards des populations vivipares francaises et ceux des populations ovipares
pyrénéo-cantabriques (Arrayago et al. 1996).

D’autres zones d’Italie mériteront également une prospection attentive.
C’est notamment le cas des Plaines de Vénétie et du bassin du P6 qui recelent
encore plusieurs petites populations isolées (fig. 2). L’étude de ces populations
fragmentées présente un intérét non seulement pour nos investigations
reproductives et phylogéographiques, mais aussi en terme de biologie de la
conservation. Ces populations fortement menacées d’extinction sont en effet les
derniers témoins d’une aire de répartition beaucoup plus vaste qui, avant les
travaux “ d’assainissement ” de cette région (drainage entrepris en 1940),
s’étendait dans l’espace compris entre le P6 et le massif Alpin (De Betta 1857,
1863, Massolongo 1859, Lessona 1878, Camerano 1885, Vandoni 1914, Tortonese
1942, Lugaro 1957, Giovine 1989, Salmaso & Osella 1989 Richard & Semenzato
1992, Baratelli & Ghielmi 1994, Semenzato et al. 1996, Lapini et al. 1999).
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