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I CADRE THEORIQUE & CONCEPTUEL

La communication animale

Principe

Tous les animaux sont & I'écoute de leur envirorergmhysique, écologique et social afin
de collecter les informations nécessaires a unsgepde décision en fonction de la
perception des conditions environnementales. Lasigs informations transitent entre au
moins deux étres vivants, on parle alors de comaoation. Au sens large, la

communication inclut I'échange d’information entiredividus d’'une méme espéce ou
d’espéeces différentes ainsi que la collecte d’'imfation sur la valeur de I'environnement et
'autocommunication (écholocation et électrolooati Bradbury & Vehrencamp, 2011).

Au sens strict, on appelle communication vraie doattion ou indice délivré par un

organisme (émetteur) qui est percu et peut potemtient affecter le comportement
présent ou future d’autres organismes (réceptalianG 2012, Figure 1).

Figure 1. Un modele de
F communication animale. L
3 ’ informations émises par un individu
- vers un indivilu B se propagent a trav
/‘\ I'environnement ou elles se distordent e
Information partie et peuvent étre interceptées

d'autre congénere C ou par
prédateurs. Ces informatiommgendretr
une prise de décision et éventueller
une réponse comportementale ¢
l'individu B et/ou chez les congénér€s
et les prédateurs.

Environnement

v Décision
R

eéponse

En analysant leur environnement a l'aide de leagames sensoriels, les animaux peuvent
percevoir deux grands types d’informations — ledides et les signaux — qui sont tous
deux au moins en partie corrélés aux conditionsremvementales d’intérét. Les indices
sont générés par inadvertance ou dérivés de forsctmitres que la communication et
fournissent par conséquent des informations typiogre incompletes sur I'émetteur. Par
exemple, les mammiferes prédateurs combinent lgises olfactifs, visuels et auditifs
pour détecter et localiser une proie. En revantdgesignaux sont expressément produits
par I'émetteur afin de fournir des informations diddnelles et spécifiques aux récepteurs.
II'y aurait donc intentionnalité dans la commurimatpar signalisation et |'échange
d’'informations représenterait un bénéfice potergmlr toutes le parties (Bradbuey al,
2011; Danchin, Giraldeau & Cézilly, 2008; Gillan@12).

Il existe une extraordinaire diversité de signaaagdle monde animal dont les
formes ont été modelées selon l'information vélgeulles mécanismes physiques et
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physiologiques de production et d’émission aing purs
colts associés, les capacités de perception et
discrimination, et le contexte écologique de
communication. L'information peut étre encodée
diverse maniere. Ainsi, un signal peut étre a s
discretes (morphes) ou continues (ou une mixture
deux), il peut apparaitre lors de la saison deocpstion
ou étre durable a travers les saisons. Un signal goeoir
plusieurs composantes comme par exemple un orner s
de couleur uniforme qui requiére la spécificatian sh "" 7 \ ‘
forme, taille, teinte, saturation et clarté. Lesm®@UX rigyre 2. Spécimen  male
peuvent aussi utiliser des combinaisons des différ«d’Euplecte a épaulettes orang:
types de signaux (olfactif, visuel, tactile, acimsg...) Créditphoto: Tony Faria.

donnant lieu a des signaux multimodaux. Les sigreaumultiple modalités ou propriété
sont appelés signaux multivariés, et permetteradjé et de complexifier le répertoire de
communication des animaux (Bradbutyal, 2011).

Un signal représente le support physique de I'mittion que de nombreux
facteurs peuvent distordre au cours de sa propeg@tiontgomerie, 2006). Le récepteur
percoit de ce fait un message bruité et imparfaiitpgut étre source d'erreur dans la prise
de décision comportementale. Différentes stratégpesexclusives permettent d’améliorer
la netteté du message afin de prendre de meilleié@sions (Endler, 1992). Par exemple,
la netteté du signal coloré peut étre ameéliorémament de I'émission par I'existence d'un
important contraste entre le signal coloré et ledfovisuel (Gomez & Théry, 2007).
L'utilisation de signaux multivariés peut égalempatmettre de réduire le bruit entourant
le message en multipliant les sources d’informatiBar exemple, chez I'Euplecte a
épaulettes orangédgelais phoeniceud-igure 2), les comportments territoriaux des males
consistent a s’incliner vers l'avant, a exposerdetpaulettes et a pousser une complainte
sonore et ces trois types de signaux indiquent@aencondition (signaux redondants) En
milieu fermé, la complainte peut étre entendu pes dongénéres situés a plus grande
distance que les épaulettes rouges ou la postusald&tion ne peuvent étre vues. En
revanche, en milieu ouvert, les signaux visuelsorgsl et posturaux peuvent étre
détectables a plus grande distance que les sigaeonstiques (Brenowitz, 1982). Les
multiples canaux de communication utilisés parotstau lui permettent de contourner les
problémes de bruitage du signal induit par le mitie propagation.

Honnéteté des signaux de communication

Pour que les signaux soient fiables, ils doivessues le récepteur de leur honnéteté en
ayant un co(t sanctionnant toute forme de triche3i@ns de tels codts, les émetteurs
pourraient devenir malhonnétes, les récepteurségai@nt les signaux, et aucun systeme
évolutivement stable avec des signaux de commuaicahformatifs ne pourrait étre
atteint (Hurd & Enquist, 2005; Maynard Smith & Harp 1995). On distingue dans la
littérature actuelle cinq catégories de signauds tiu non aux autres attributs et a I'état de
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Tableau 1.Classification des signaux basée sur les codngasant I'nonnéteté. Issu et adapté de Bradbury
& Verhencamp (2011).

Catégorie Codt Exemple d’'information véhiculée

Sighaux de handicap Codts de production ou de Intensité du signal révele la condition ou la
maintenance capacité a combattre

Signaux index Contraintes physiques et Révelent |a taille corporelle ou la zone de
physiologiques naissance

Signaux de proximité Risques de blessure Indiguent la confiance de I'animal ou une

intention

Signaux conventionnels Co0ts sociaux Révélent le statut ou la capacitérbatire

Modificateurs Contraints par les attributs de Amplificateur facilitant I'évaluation de la
I'émetteur taille de I'animal

I'émetteur, en fonction du type de colts qui lesir associé et qui garantit leur honnéteté
(Table 1). Seuls les signaux de handicap et legsiyconventionnels seront abordés ici et
font de ce fait 'objet d’'un développement.

Amotz Zahavi (1975) a proposé que, pour garantiorinéteté du signal, celui-ci
doit imposer un codt de production ou de mainteeanka maniére d’'un handicap, que des
individus tricheurs ne peuvent pas soutenir. Lelvidus de faible qualité paient un colt
plus élevé pour une intensité donné du signaljesi ue ceux-ci arborent un signal de
moindre intensité que les individus de plus graga&ité. L'intensité du signal est de ce
fait corrélée de facon fiable a la qualité de liindu. De tels signaux sont appelés signaux
indicateurs ou signaux condition-dépendant et arsidere généralement qu'ils véhiculent
des informations sur la constitution génétiqueetnotypique de I'animal (Grafen, 1990;
Hamilton & Zuk, 1982; Kodric-Brown & Brown, 1984;ahavi, 1975). L'exemple le plus
emblématique est bien entendu la queue des pamus ta queue des males est longue et
plus ces derniers ont du succés aupres des femaldgré le fait que ces plumes
handicapent fortement les déplacements de I'anitoialla qualité est considérée comme
un concept large qui inclus des aspects variésadmmstitution de I'animal tels que le
status social, les bon génes, la capacité a compkttcapacité a chercher de la nourriture,
etc...

Par contraste, certains signaux de communicationposent pas de colts de
production et ne sont pas physiologiquement liésaitributs de I'émetteur. La forme de
ces signaux peut étre arbitraire, et les variaaitesnatives du signal peuvent étre corréelées
aux conditions alternatives par une convention eone par toutes les parties. De tels
signaux sont appelés signaux conventionnels etheanéteté est généralement maintenue
par des codts sociaux (Huet al, 2005; Guilford & Dawkins, 1995). En effet, si un
individu faible en termes de capacité a combattle, motivation agressive ou de
dominance arbore un signal conventionnel encodamidssage ‘individu fort’, il devait

étre la victime de représailles de la part desuxveffectivement plus forts. Par exemple,
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Figure 3. Portaits de cinq guépeolistes dominuluprésentant des formes variées de mz
facial, signal conventionnel d’ une capacité agioue faible (gauche) a forte (droitejrédi
photo: Elizabeth Tibbets & Amanda Izzo.

chez la guépe social®olistes dominulysla discordance entre le signal de dominance
véhiculé par la forme du masque facial et le cortgmoent agressif provoque une punition
sociale colteuse (Tibbetts & 1zzo, 2010), Figure 3)

Alternativement, il a également été suggéré quaskpue de prédation soit une
force sélective contrdlant la tricherie (Balph, [al& Romesburg, 1979; Fugle &
Rothstein, 1987). Cette hypothese considere qumdidadus présentant des signaux plus
exubérants sont plus facilement détectables paipiédateurs. Les animaux dominant
peuvent compenser leur handicap par une plus graxpiérience et capacité a échapper
aux prédateurs (Moreno-Rueda, 2003), ou bien & plus actifs et sont donc des proies
faciles (Veiga, 1993). Dans un cas comme dansréatiicher est alors une stratégie bien
trop colteuse pour les individus de moindre quallépendant, cette hypothése n’'a pas
vraiment de support empirique.

Par ailleurs, en véhiculant des informations reldmtes ou des informations
différentes mais complémentaires, les signaux rariés permettent également de
diminuer les possibilités de tricher puisqu’ils mpllent les canaux de communication
pour un méme type d’information. Il devient alotawant plus difficile pour les individus
faibles de soutenir le développement et le maintientous ces canaux. Les signaux
multivariés permettraient donc de renforcer laifishdu message véhiculé (Hamilton &
Sullivan, 2005; Mgller & Pomiankowski, 1993; Sudiv, 1994).

Les signaux de communication et la médiation des conflits

La théorie des conflits animaux

Lorsque deux animaux tentent d’acquérir ou de $&mulfacces a une ressource limitée
telle que la nourriture, un abri ou territoire ow partenaire sexuel, des conflits d’intéréts
éclatent entre eux. Dans ces situations, I'un detagonistes est généralement voué a
gagner et l'autre a perdre, l'issue de linteratctiest donc bénéfique pour l'un des
protagonistes et dommageable pour le second. Eert® les intéréts des deux individus
sont diamétralement opposés ou divergents ce quérgéun potentiel évolutif de conflit
qui peut se traduire par une variété d'interactiitess "agressives” depuis des échanges
comportementaux ritualisés jusqu'a des combats #&. n@®s interactions agressives
engendrent des codts importants pour les deux appo$iés a la dépense d’énergie et de

10
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temps et a 'augmentation des risques de dommagpserels et de prédation (Hack, 1997;
Kelly & Godin, 2001; Marleret al, 1995). Or, les opposants sont rarement égaux en
termes de capacité a combattre et de monopoliserelgsources (ou resource-holding
potential, RHP), d’agressivité, de motivation a battre (lié a la valeur de la ressource
disputée), ou encore en termes d’expérience. Dartexte, la théorie des jeux prédit
généralement que des opposants dont les intérétslisergents ont malgre tout "intérét" a
communiquer de facon honnéte leur aptitude ounsativation a combattre de maniere a

éviter un combat trop colteux (Maynard Smith & péar 2003).

En se basant sur le principe du handicap énorééegemment, Magnus Enquist
(1985) fut le premier a démontrer de quelle mani@reommunication peut étre honnéte
dans un contexte de conflit. Le modele d’évaluaséquentielle (Enquist & Leimar, 1983)
postule que les individus different en termes deacié a combattre (ou de motivation) et
gu’ils produisent un signal qui reflete cette catgadl décrit I'évolution de comportements
conflictuelles dans une situation ou deux individimt en conflit et peuvent évaluer
mutuellement leurs capacités a combattre. Le cosaleroule par étapes successives ou
chacune de ces étapes consiste a répéter un ipperaction ou de comportement révelant
des informations sur la capacité a combattre dal.rivout au long de l'interaction, les
rivaux ont une estimation de leur probabilité dgrga mais ils ont également une certaine
incertitude autour de cette estimation. Les premiggpétitions du signal fournissent
beaucoup d’information et réduise I'erreur d’évéilia Plus les animaux interagissent,
plus leur estimation devient précise et l'incedi#us’amenuise jusqu’a ce que l'un des
opposants soit suffisamment certain d’étre le jdilsle et prenne la décision de se retirer
de linteraction. Le modéle d’évaluation séquelgigirédit que les conflits seront plus
longs et plus variables dans leur durée lorsquerilesux ont des capacités ou des
motivations a combattre similaires. Cela tient aait fqu'il leur est nécessaire
d’échantillonner les signaux de l'autre plus lomgps avant d’avoir suffisamment réduit
I'erreur d’évaluation pour distinguer de petite$fatiences de capacités (Enqueit al,
1983; Enquiskt al, 1990).

Il est a noter qu'une stratégie tricheuse (i.ei, mprespecte pas la convention
séquentielle d'estimation des différences indivilesg peut exister de facon évolutivement
stable dans un tel systeme parce que les indivigeppteurs paient un codt s’ils détectent
la tricherie (Dawkins & Guilford, 1991; Adams & Meston-Gibbons, 1995). En effet,
selon la théorie, un animal ‘faible’ qui triche présentant un signal ‘fort’ devrait étre
attaqué par des individus plus forts que lui. liehsrie représente alors un codt pour le
tricheur mais également pour les rivaux. En effetes derniers attaquent et mordent le
tricheur, ils augmentent par exemple leurs risgieeblessures. Par ailleurs, il existe deux
modeles alternatifs pouvant également expliquerakare des stratégies de combats : le
modele de la guerre d’'usure énergétique (MaynardhSrh974; Payne & Pagel, 1996;
Mesterton-Gibbons, Marden & Dugatkin, 1996) et ledéle d’évaluation cumulative
(Payne, 1998). Cependant, dans les deux cas,deg$et signaux de communications ne
sont pas impliqués car la décision de l'animallesée sur son évaluation de sa propre
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endurance a persister dans une interaction ou geopae tolérance a supporter les codts
infligés par le rival, respectivement.

Le systéme devient plus compliqué lorsque lesukvant acces a des informations
différentes sur la valeur de la ressource avamtdenfrontation, c'est-a-dire que le combat
n'‘est pas symétrique pour des raisons indépenddetda qualité des individus. Cette
situation est fréquence dans un systeme territaytalle propriétaire d'un territoire
(résident) dispose d'une estimation trés précisia dgalité de son territoire, ce qui n’est
pas le cas d’un individu rival qui s’y introduirdintrus). De plus, dans un tel systeme, les
intrus non propriétaires d'un territoire sont ergaglans une forme de compétition
différente entre eux pour la possession d'un ¢émit que les propriétaires de la ressource.
Chez de nombreuses especes, et notamment cheertébrgs, l'issue des interactions
agressive dans un tel contexte est trés fréquemaépeindante du statut résident/intrus des
animaux (voir la revue récente dans Kokko, Lopegt®ze & Morrell, 2006) et les
résidents sont fréequemment plus susceptibles d@geant que les intrus en raison d’'une
motivation initiale plus forte. Il s'agit d'une &ition bien connue de la théorie des jeux
proposé par Maynard Smith & Parker (1976) et dénéragymétrie conventionnelle. Dans
cette théorie, les conflits entre résidents eusgont résolus tres rapidement et a faible
co(t, sans besoin d’évaluation de la capacité dattne ou de la valeur de ressource, si les
animaux obéissent a une regle comportementaleetaelbn laquelle le résident attaque
immédiatement et l'intrus se retire toujours. Uhedé récente prenant en compte les rétro-
actions éco-évolutives entre le comportement aeliVidu et la dynamique de population
démontre toutefois qu’une stratégie plus modéréle®animaux adoptent une stratégie de
respect partiel de la propriété améliore la stabiiu systéme (Kokkat al, 2006).
L’évaluation de la capacité a combattre et de Ikewade la ressource devrait donc
eégalement prendre place dans les interactionsaeates.

Les badges de statut

Chez les animaux vivant en groupes stables, lesactions sociales entre les membres des
groupes sont régis par une hiérarchie de dominataelie grace a la reconnaissance
individuelle et a la répétition et mise en mémaies interactions entre membres du groupe
(Bradburyet al, 2011). De tels systémes sociaux favorisent piefsrnent I'évolution de
signaux reflétant le statut de dominance ainsilgaexpériences agonistiques antérieures
de I'animal et permettant a des rivaux qui ne senagssent pas de résoudre les conflits
d’intéréts sans nécessité de combat (Searcy & NowRD05). Chez les oiseaux, ces
signaux ont été dans un premier temps définis codeaesignaux conventionnels durables
(non nuptiaux) dénommeés "badges de statut" et nlls &€ proposés pour expliquer
I'existence de polymorphisme entre individus soaisfdrme de zones ou de taches
mélaniques noires du plumage (Rohwer, 1975; DawRi9g6).

Un badge de statut est généralement considérer ecétant peu ou pas coutéux a
produire et non contraignant physiquement ou phygiquement. Une différence dans la
taille ou dans les caractéristiques colorimétrigdies badge coloré entre deux individus
signalerait une différence de capacité a combatird’agressivité. Les modeéles évolutifs
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prédisent qu’'une population présentant un
mélange d’individus agressifs avec de larges
badges et d’individus non agressifs avec de
petits badges pourrait étre stable si le colt du
combat par rapport aux bénéfices de gagner
augmentent rapidement avec la taille du
. badge, et si les animaux avec de grands
S T, ! badges sont plus souvent défiés par les autres
Figure 4. Spécimen male de lézard orné des a males avec de grands badges (Maynard Smith
Urosaurus ornatusprésentant un morphe bl gt 3| 2003). Plus précisément, il est attendu
Crédit photo: Jason Penney. . . .

gue les individus devraient attaquer un rival
présentant un badge similaire, éviter le conflé@un opposant ayant un badge plus grand
ou plus coloré et, aprés avoir fait une pause sagesa I'évaluation mutuelle, attaquer un
rival avec un badge plus petit ou moins coloré (51a©97; Johnstone & Norris, 1993). Le
réle des badges de statut est déterminant dassd’ides interactions agressives mais leurs
effets ne sont pas censés se maintenir au-dela piemiére interaction entre deux rivaux
non familiers (Searcgt al, 2005).

Pourqu’un tel systeme de résolution de conflit geiblutivement stable et ne soit
pas envahi par une stratégie de tricherie qui starsiit a arborer un petit badge tout en
étant agressif, les modéles montrent qu’il doitstexi un second colt au comportement
agressif en général qui soit indépendant du corfilmiinson, Cézilly & Boy, 1993). Les
comportements agressifs sont facilités par les boem androgénes cependant ces
dernieres ont de multiples conséquences physialegigpouvant imposer des colts aux
individus fortement agressifs. La testostérone eartiqulier a des effets
immunosuppresseurs et les individus plus agrepsifsraient donc étre plus sensibles aux
maladies. Ceci peut alors générer un compromiyeltissement entre le développement
de 'ornement et le systéme immunitaire : seusinglividus de bonne qualité peuvent se
permettre de limiter leur systeme immunitaire egragntant leur taux de testostérone, et
ainsi développer des traits sexuels secondairesomportements exubérants (hypothése
du handicap d'immunocompétence, Folstad & Kart@®2] Wedekind & Folstad, 1994).

Le terme de badge de statut est aujourd’hui utdiggs un cadre plus large. En
effet, il est généralement admis que des ornenzeotdoration caroténoidienne, colteux a
produire et maintenir (Olsson & Madsen, 1998), peuvégalement agir comme des
badges de statut comme par exemple chez I'Eupdeépaiules orangégyelais phoeniceus
(Pryke & Andersson, 2003, Figure 2). De méme, laration structurale peut également
étre assimilée a un badge comme par exemple laatiolo bleu de la gorge des lézards
ornés des arbreblrosaurus ornatugHewset al, 1997, Figure 4)
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Les signaux de communication et le choix de partenaire

La sélection sexuelle survient a travers des psusesle compétition entre les membres
d’'un méme sexe pour l'acces au sexe limitant (DandB71). De plus, des difféerences
d’'investissement des deux sexes dans la produetide soin des jeunes génerent des
différences de potentiel reproducteur entre lees€Andersson, 1994). En effet, le sexe
investissant le plus par descendant (en génésaletrelles) constitue le sexe rare avec un
potentiel de reproduction moins élevé que le saxestissant moins (en général les
males). Cette forme de sélection par compétitiodestasymétries entre les sexes en
rapport avec cette sélection favorisent typiqueniénblution d'un dimorphisme sexuel
caractérisé par des traits plus spécialisés et f@ngbérants” — dénommés caracteres
sexuels secondaires — chez le sexe le plus impligué la compétition. En effet, ces
caractéres sexuels secondaires sont généralemplijugs directement dans l'acceés a la
reproduction par compétition (Trivers, 1972).

En paralléle, le sexe rare (en générale les fes)adbeerce une pression de sélection
sur les membres de l'autre sexe au travers d’'umxctho partenaire sexuel (Dawkins,
1976). La meilleure stratégie de reproduction dkesmale consiste donc & s’accoupler
avec le plus grand nombre de partenaires possiatetis que le sexe fermelle devrait
cherche a s’accoupler avec un ou quelques parésnadé la meilleure qualité possible. Le
choix de partenaires des femelles est souventdadés caractéristiques des males et les
femelles manifestent généralement des préférenaag pes individus présentant
I'expression la plus extréme de ces traits. Il ésulte un succes d’accouplement accru
pour ces males (Darwin, 1871; Kirkpatrick, 1982)dets conséquences importantes en
termes de succes reproducteur pour les femelle mhe tels traits peuvent indiquer la
qualité du méale en tant que géniteur (Andersso®4)19 es males de haute qualité peuvent
fournir aux femelles des ressources matériellesntietles pour leur fécondité, leur survie
ou celle de leur descendance (avantages direcdg®oalléles augmentant la viabilité et/ou
I'attractivité de leur descendance (avantages écthB; revise par Andersson, 1994;
Johnstone, 1995).

Cette dichotomie entre compétition intra-sexuellezc les males et choix du
partenaire chez les femelle se traduit cependantdpa intéréts divergents lors de la
reproduction: males et femelles sont sélectionngésr pnaximiser leurs bénéfices et
minimiser leurs codts, méme au détriment de leutepaire, ce qui donne lieu a ce que
'on appelle la "bataille des sexes" (Dawkins, 1906 plus récemment les "conflits
sexuels" (Arngvist & Rowe, 2005, Figure 5). Chez éspeces ou I'accouplement peut étre
forcé, ce conflit entre les sexes peut se tradpame I'évolution d’'une course aux
armements sexuels : la compétition entre males poutourner les préférences des
femelles mene a une augmentation de la persistixeales qui est contrecarrée par une
augmentation de la résistance a I'accouplemenfaieslles. Cette course aux armaments
peut suivre différentes trajectoires évolutiveso{ation vers un équilibre mutuel de
stratégies bénéfiques pour un ou deux sexes, cieashgtive, cycles évolutifs) selon la
balance subtile entre le potentiel de conflit et a@®pération que traduit la sélection
sexuelle.
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Compétition pour la reproduction entre males

|

Les traits aidant dans la Persistance des males
compétition entre males sont

favorisés chez les males

Sélection d’une nouvelle Dépression du succes
technique de persistance chez les reproducteur des femelles
males

Les traits réduisant directement
+—————— |es colits imposés par les males <+
Résistance sont favorisés chez les femelles

des femelles

L Diminution de la dépression de
succes reproducteur des femelles

Figure 5. La course aux armements sexue. Le conflit sexuel peut entrainer un cycle perpétw uni
sélection antagoniste des traits reproductifs dasxdexes. Le processus résulte de la compétititra
méales pour la reproductiorui favorise les comportements d’accouplement deixgiion, de manipulatic
et de persistence car les males ont potentiellemetdux de reproduction plus élevé que les femessu e
adapté de Bradbury & Vehrencamp (20

Chez les espéces polyandres, les n peuvent continuer de rivaliser aprés
copulation via leurs spermatodes: ce phénomeéne est appelé lamétition spermatigt
(Parker, 197Q) Les malespeuvent rivaliser entre euxia la taille de leurs éjacula
(quantité de spermatozoides inséminés), la vélet/ou la forme de lels spermatozoides
(Birkhead, 2000; Birkhead & Pizzari, 20.. L’hypothése d fertilité liee au phénotyg
relie le succes des males - et posteopulatoire en proposant que les males attre
soient meilleurs pour attirer les femelles et s leurs ceufs (Sheldon, 199De méme,
les conflits d'intérét entre les deux se peuvent potentiellement perdurer ag
'accouplement et les femelles ont potentiellement grand nombre d’opportunit
d’exercer leur choix de géniteur pour leur descendaet ce méme apres féconda
(Eberhard & Kariko, 199(. Ces processus sont regpés sous le terme de choix cique
de la femelle. SousHypothés de choix cryptique directionnell est attendu que le
femelles biaisent [l'utilisation du sperme en favedgs phénotypes males qui s
également favorisés dans le choix de parte préeopulatoire. Alternativemenisous
I’hypothese de chois cryptique non directiol, il est attenduyue les femelles fiorisent le
sperme des males ayanh génotype compatit au leur, et cecindépendamment c
phénotype des maléBirkheac et al, 2002).Le choix cryptique des femelles a été mc
étudié que les mécanismes-copulatoires et la compétition spermatique parae ghez
les especes avec une fertilisation interne, lesamémes de sélection sexuelle
insémination sont difficiles #tudier et sont le plus souvent inférés via desumes
indirectes ambigies et difficiles a interpréterigBie & Montgomerie, 1992; Birkhea
2000).

Ainsi, il existe encore tres peu de démonstratiomvaincante de choix cryptiqt
directionnel des femeals (concept expliqué dans ‘Les signaux de commtioicat le
choix de partenaire’, p. 14). L’exemple le plus morest certainement celui chez la pc
Gallus gallus domesticugui préfere les partenaires de copulation domisactalemen
mais qui ne peupas éviter d'étre également inséminer par degsmal-dominants dont
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elles rejettent le sperme immédiatement apresélimeation et la probabilité de rejet du
sperme est significativement et négativement odraél statut social des males (Pizzari &
Birkhead, 2000). De méme, il semble que le proes®uchoix cryptique des femelles
basé sur la compatibilité génotypique soit relatieat répandu dans le monde animal
(Wilson et al, 1997; Prout & Clark, 2000).
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Les colorations animales sc
extraordinairespar leur diversité d
de forme et deomposition spectre
et constituent un sujet d’intérét et
recherche pour les biologistes deg
des décennief?our un oeil humair
certains animauxsont totalemer
cryptiques dans leur environnem: (i
comme par exemple la cheni g

Baron communeEuthalia aconthe
(Figure 6A) ou encore le crapa
feuille Rhaebo haematitic (Figure
6B). D’autres animaux, comme [ et _ , ok -
poisson-mandarin Synchiropus Figure 6. A) Chenille Baron commune, crédit ph : Wohir

splendidus(Figure 6C) ou encore Auswander. B) Crapaud feuille, crédit pr: Christiar
. . ‘ Ziegler. C) Poissomadarin, crédit phot: Graham Harve'
squille multicolore Odontodactylu: D) Squille multicolore, crédit photKlaus Stiefel

scyllarus (Figure 6D), arborent

l'inverse des colorations chatoyantes extrémemaesibles dans leur environnement. 1
colorations animalesont directement impliqués dans les proce de survie et/ou de
reproduction en permettant entre autres aux anindauge camoufler, de se signaler
prédateurs (aposématisme, mimétisme), de communawee les congéneres, ou enc
d’optimiser leur thermorégulation. Chez de nombesusspeces enfin, lecolorations
corporelles représenterin fine un compromis entre ces différentes fonctions,
colorations les plus vives étant frequemment digk3es aux prédateurs et exposée
regard des congénéres uniquement lors des intemactociale (Endler, 1992).

Les colorations animales sont produites la réflexion de la lumiereincidente
et/ou par I'émissiond’'une lumiér surla surface du corps de I'animal. Deux mécanis
principaux, non exclusifs, permettent de génla diversité des signx colorés observée
dans le monde animalles pigments et les surfaces structur(Bradbun et al, 2011;
Prumet al, 1998) Les pigments sont des composés chimiques qurtadrsiosélectivemer
certaines longueurs d’ondes et dispnt les autres longueurs d’ondés telle sorte gt le
récepteur n@ercoit uniquemerqueces dernieres. |l existe cing types de pigments lési
plus largement répandiet étudiés sont les pigmela base de mélani (couleurs noirs,
grises et brunes a rousses) et les pigna base de caroténoidgslorations jaune a roug
et rose). Le mécanisme structurel quant a lui pgtatkila couleur par réflexion sélecti
Pour produire des couleurs brillantes et inteneségument (écailles, plumes, peau
cuticule) de I'animal doittée constitué de structures de I'ordre du nanonirgénere ul
schéma spécifigue de réflexion de la lumiére. Cwacteires correspondent a
empilement de plusieurs couches de matériaux passédes propriétés réflectiv
alternativement faibles eortes. Pour que I'ensemble de ces couches plusomsrdense
produisent des réflexions cohérentes, leur épaisseueur espacement doivent €
uniformes. Dans le cantrair¢, cela peut affecter la saturation de la coulewrctarelle.
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Figure 7. Colorations (A) d 'ambon demoiselld?omacentrus amboinen el
(B) d'un diamat de Gould Erythrura gouldiaevus par un systeme visi
humain (guche) et au travers d’un re ne laissant passer que la lumiére
(droite). Les zones blanchrefletentla lumiere UV alors que les zones na
I'absorbent

Par ailleursplus le nombre de couches de I'empilement est grph ‘intensité et la
saturation de la couleueflétée par le cor| sont importantes en théoi(Dyck, 1987). Les
mécanismes structuraux créedes couleurs iridescentes ou non dans des gamm
teintes qui sont pour Iplupar non disponibles a partir des pigments. Ills permetén
effet de produire des couleurs vertes, bleues @ettes mais également des coule
ultraviolettes (UV)dans la gamme des longueurs d'onde entre 300 etr.

Chezles vertébreés, il existe une importante littératsme la valeur adaptative d
colorations pigmentaires et, dans une moindre mneesur les colorations structurel
appartenant au domaine du visible. En revanchecdészrations UV ont été néglige
pendant fort longtemps en grande partie parce que geommes aveug de méme que
la majorité des mammifer. L'existence des coloratisnJV est connue depuis plus c0
ans mais il a fallu attendre la démocratisation agils de quantification de leouleur
(spectrophotométrie) dans les années 90 et laipardiun article choc intitulé ‘Sexu.
selection and the mismeasure of col¢(Bennett, Cuthill & Norris, 199: pour éveiller
I'intérét des biologistes pour ce type de coloratiOn sait aujourdui que les coloration
UV sont tres repadues chez les vertébrés non mamme, comme par exemplchez
I'ambon demoiselle ole diamant de Gould (Figure 7). Il a également été démomie de
nombreuses espéces d'oiseaux, de reptiles, d’amepkiou de pissons possedent |
systeme visuel sensible a la lumiere |(Bowmaker, 2008)t sont donc capables
percevoir les signaux visuels | (Bennettet al, 1996; Andersson & Amundsen 19;
Alonso-Alvarez et al, 2004. Or, encore troppeu de travaux se st penchés sur
I'importance et la signification fonctionnelle dedoloration UV et de Ivision UV pour le
comportement animal. &ce fait, nos connaissances sur ces guestionsudemencort
limitées.

Les outils de quantification des colorations ontmis de mettre en évidence
fortes variations deoloratior UV entre individus chez la plupaies espéeces étues a ce
jour et présentant cette forme de colorz (Hill, 2006b et références-apres). De plus, il
s’avere que legoloration: UV sont fotement contrastés entre les animaux adultes
deux sexes (dichromatisme sex chez de nombreuses especéss males ayat
généralementne réflectancedans UV plus importante que les femell(Andersson,
Ornborg & Andersson, 1998; Cutl et al, 199; Pérez | de Lanuza & Font, 2007; Murg
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& Pham, 2012). La variabilité des traits de coulest principalement expliquée par la
théorie de la communication (Johnstone, 1997). Demscadre, une forte variabilité
interindividuelle de coloration UV suggere que edll puisse étre impliguée dans la
communication sociale des espéces et, s'il y ardiohtisme sexuel, a fortiori dans la
communication et la sélection sexuelle. De plus éides récentes indiquent que la
variation de réflectance dans I'UV est conditiorpat@ante (Doucet & Montgomerie,
2003a; Griggio, Zanollo & Hoi, 2010; Petassal, 2007; Roberts, Ras & Peters, 2009). En
effet, si la profondeur et la régularité des cosclies structures tégumentaires sont
dépendantes de la condition de l'animal, alorspespriétés de la couleur structurelle
peuvent refléter de facon honnéte des informatoinga constitution de I'animal et sur son
environnement (Grafen, 1990; Kodric-Browet al, 1984; Zahavi, 1975). Malgré ce
faisceau d’indices, peu de travaux expérimentauxéussi a démontrer et comprendre les
bases de la condition-dépendance de la coloratibfntis voir McGrawet al, 2002 pour

la condition dépendance de colorations structur&egferman & Hill, 2005a). De plus, si
celle-ci semble effectivement impliquée dans la mmnmication male-male et male-femelle
chez certaines espeéces, I'importance des signauxd&ig la sélection sexuelle demeure
peu claire dans un grand nombre de systemes hiplegi moins étudiés, comme les
reptiles.

Des études récentes démontrent que la manipuldtida réflectance UV influence
I'agressivité ou la dominance des males au courdedes interactions chez plusieurs
especes d'oiseaux, de poissons et de |ézards @hsrez, Doutrelant & Sorci, 2004;
Stapley & Whiting, 2006; Rick & Bakker, 2008; Rémay al, 2010; Siebeclet al, 2010;
Vedderet al, 2010; Bajeret al, 2011). De plus, les schémas comportementaux \esser
dans ces études sont globalement en accord avecdéistions de I'hypothése du badge
de statut (Rohwer, 1975; Johnstoeeal, 1993; Hurd, 1997). Cependant, le rbéle des
signaux UV dans la résolution de conflits demeloe par rapport a deux facteurs connus
pour étre fortement structurant dans les interastegressives: le statut de résidence et la
familiarité entre les rivaux. Si les signaux UV sompligués dans la reconnaissance
individuelle des congénéres, ils pourraient alotiiire une réduction des agressions entre
rivaux des lors que ceux-ci ne sont pas familiémseeplus avoir de fonction par la suite
(phenomene ‘cher ennemi’, Ydenberg, Giraldeau &8s,F&b88; Temeles, 1994). Deux
expériences menées chez des mésanges by@esstes caeruleudémontrent en effet
que la réflectance UV des males influence l'issag iteractions et la réponse agressive
de ces derniers uniquement lorsque les rivaux né @as familiers (Rémet al, 2010;
Vedder et al, 2010). De plus, I'issue des interactions agressiv cours d’intrusions
territoriales est aussi fortement dépendante dutsda résidence des animaux (voir Kokko
et al, 2006) et les avantages liés au statut de résjpmnraient surpasser les avantages
liés aux badges de stafiRohwer, 1982; Wilson, 1992). Or, le réle de laotation UV
dans la résolution des conflits entre individusd&sts et intrus reste tres peu étudié et mal
compris. De plus, les études antérieures ont étéséés pendant ou en dehors de la saison
de reproduction et on ignore encore si les signduxouent un réle différent durant les
interactions male-méale selon que la ressource tfispast spécifiqguement l'acces aux

20




I PROBLEMATIQUE DE LA THESE

femelles ou plus généralement l'acces
une ressource (nourriture, espace
abri). Notre compréhension du rdle d | [
la coloration UV dans ces différent
contextes sociaux est donc enco
fortement limitée.
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female association

Si la coloration UV des males
véhicule des informations sur leu
qualité en tant que géniteur, les femells o
devraient alors baser leurs préférenc NR UVR
de partenaires sexuels sur ces signa male colgur treatment

Plusieurs études montrent que Figure 8. Association spatiale de femelles gorgeble

: : : miroir, Luscinia svecicaavec des méles de deux grasipe
manipulation de la coloration UV deNR, réduction neutre, et UV UV réduit. L’associatio

males peut affecter le choix ddes femelles est présentéemme la moyenne (xSE)
partenaires des femelles chez différennombre de fois (toutes les 10 s pendant 30 min)ee

\ y . femelles ont été enregistrées dans la zone proe
especes d'oiseaux et de poissons (‘chaque maéle. Issu d’Andersson & Amundsen (1997).
exemple, Bennett et al, 1996;

Andersson & Amundsen, 1997; Kodric-Brown & Johns?d02; Cummings, Rosenthal &
Ryan, 2003; Riclet al, 2008) ainsi que chez quelques espéces d’ampbibietde 1ézards
(Bajeret al, 2010; Olsson, Andersson & Wapstra, 2011; Secdmagietz & Theéry, 2012).
Les femelles préférent généralement les males amecplus forte réflectance UV (ex.
Figure 8). Toutefois, d’autres études n’ont troaueune relation entre la coloration UV
des males et le choix des femelles (Cummiegal, 2003; White, Partridge & Church,
2003; Secondet al, 2012). La validité de plusieurs études antérewedté remise en
cause (Hill, 2006b; Anderssoet al, 1997; Siitariet al, 2002; Kurverset al, 2010)
notamment parce qu’elles suppriment totalemeréflactance UV des méles et ne peuvent
de ce fait pas étre représentatives des processusels de choix de partenaire. Par
ailleurs, la majorité de ces travaux ont caractélis préférences des femelles pour des
partenaires sociaux. Seule une étude menée clgezde-bleu a miroit.uscinia s. svecica

a également examiné les préférences des femellesdpe partenaires génétiques et a mis
en évidence que la réflectance UV des males infaiepositivement le choix des femelles
pour les partenaires hors couple (Johrsteal, 1998). Les effets de la coloration UV sur
les mécanismes de sélection sexuelle post-coprdatti de facon ultime, sur le succes de
reproduction des males sont donc aujourd’hui enttéeemal connus.

=
I

Au cours de ma these, je me suis intéressée ddeation UV de deux especes de
lézards Lacertidae, le l1ézard vivipateotocavivipara et le 1ézard des murailld®odarcis
muralis Les Lacertidae sont connus pour étre fortemepemigant de I'olfaction dans la
recherche de nourriture, I'orientation et la commation (voir Mason & Parker, 2010).
Toutefois, plusieurs especes de cette famille ariiodes ornements colorés chatoyants
reflétant dans 'UV (Pérez | de Lanuza & Font, 2D&0constituent de ce fait d’excellents
modeles d’étude de la communication visuelle. Bigre les Lacertidae constituent le
groupe de reptile le plus représenté en Europe d8siespeces européennes de lézards
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appartiennent a cette famille), tres peu d’étudessant intéressées a la fonction et a
I’évolution de la coloration UV dans cette famitle 1ézards. Plus étonnant encore, aucune
donnée n’existe dans la littérature quand aux tératiques visuelles des Lacertidae, et

donc a [l'évolution de leurs systeme de vision, salgue de telles données sont

indispensables pour une étude rigoureuse des émscte la coloration dans un contexte

de communication (Endlat al, 2005).

Les deux espéces étudiées dans cette these arlohia@mine un type différent
d’ornement coloré reflétant fortement dans I'UV @ainsiste en une coloration ventrale
blanche, jaune clair a rouge chez le I1ézard vidpren de petits spots bleus au niveau des
flancs chez le Iézard des murailles. Chez I'une rnenthez l'autre, ces ornements sont
exposes a la vue des congéneres par des jeux tlggmolors des interactions sociales et
sont principalement observés chez les méles adsitggérant leur implication dans la
communication sociale en particulier des malesn Afiinférer comment un ornement
coloré fonctionne chez une espéce donnée, il epbriamt de documenter tous les
éléments du modele de communication honnéte arsamoiment I'ornement varie, qu’est-
ce qui maintient cette variation, quelle est I'imf@tion vehiculée par le signal, et s'il est
utilisé dans les interactions intraspécifiques @&y& Hill, 2000).

Le premier objectif de ma thése a donc été de méter dans quelle mesure la
coloration UV varie au sein des populationsDans cette optique, jai caractérisé par des
approches corrélatives la variabilité inter- etanndividuelle de ce trait afin de mettre en
lumiére les facteurs fortement structurants teks Iage, le sexe, la relation avec les autres
traits de couleura condition de I'animal ou encore la saison. Par la suite, parce que le
systeme visuel des Lacertidae n’a jamais été étudi@ question primordiale s’est
imposée: les |ézards sont-ils capables de percevoir la coldion UV de leurs
congénéres et de détecter toute I'ampleur de sa vation? J'ai pour cela mené une
étude physiologique visant a déterminer les canatitfues du systeme de vision de mes
deux espéces modeles ce qui représente une preshexdes Lacertidae. J'ai comparé ces
données aux données collectées chez d'autres sspebéezards. Puis, étant donné qu’une
mesure de coloration est un signal physique quiefiete pas le signal biologique percu
par le récepteur, nous avons modélisé la sensibilisuelle du lézard vivipare afin
d’évaluer sa capacité a discriminer de fines difiées de coloration UV chez ses
congéneres. Parallelement, jai mené une sériepélances comportementales afin
d’étudierles fonctions et les mécanismes de maintien de lariabilité intraspécifique
de la coloration UV. Ces expériences consistaient a manipuler lactéfiee UV des
males afin de tester I rOle de la coloration UV dans les interactions ale-male en
fonction de facteurs structurant des interactigressives tels que le statut de résidence, la
familiarité entre les rivaux et la saison etl@)réle de la coloration UV des males dans
les préférences pré- et post-copulatoires des fertes et dans le succes reproducteur
des males
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Les especes étudiées

Selon I'arbre des squamates de Vidal
Hedges (2009), les lézard
appartiennent a 6 grands groupes

infraordre : les Gekkota, les
Scinciformata, les Iguania, le:
Anguiphormata, les Teiformata et le
Lacertibaenia. Les Lacertidas
appartiennent a ce dernier groupe

sont présents en Eurasie et en AfrigL
Ce sont des lézards terrestres c

colonisent différents types d’habitat
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——
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Eremiadini

Apathya cappadocica
Hellenolacerta graeca% F
Dalmatolacerta oxycephala % 5&')
Archaeolacerta bedriagae %
Zootoca vivipara

Phoenicolacerta

Dinarolacertak =

Iberolacerta % ap<

Iranolacerta

Anatolacerta danfordi

Parvilacerta

Takydromus

Darevskiak

Timon

Lacerta %

Algyroides ¥

Podarcis¥%

Teira dugesii % i
Scelarcis perspicillata¥ q#'J

— Gallotia
e Psammodromus

selon les continents. Ils son
principalement insectivores et tous sont

diurnes. Tous les Lacertidae SoOFigure 9. Distribution phylogénétique des colorati
ovipares, a l'exception du |ézarbleue présentes chez les genres de |ézaedistiinae e

. . L. Lacertini. Pour plus de clarté, les Eremiadini surdétsent
vivipare Zootoca vivipara(details sur le groupés parce que peu d’espéces présedésntoloratio

mode de reproduction ci-apres). Cetbleues. Les noms ebleu indiquent les genres avec

: s } . pattern typique (ocelles ou spots Wléus). Les étoile
famille est C!IVISee en deux sous fam”kbleues indiquent d’autres surface Wléues sur la gort
(Arnold, Arribas & Carranza, 2007): leou la téte. Les astérisques bleues indiquent ureie

Gallotiinae (2 genres, 17 espéces) et |[bleue chez les juvéniles. Les Iézards bleus inafifle=
. . genres chez lesquels au moins quelque espécesiprése
Lacertinae. Cette derniere compren

un phénotype bleu caractérise pade larges surfac
deux tribus monophylétiques, lebleues). Phylogénie basée sur Arnold et al. (2088) d
Eremiadinae d’Afrique et

d'Asie Pérez | de Lanuza & Font (2010).

centrale et du sud-ouest (18 genres,

environ 155 especes), et leacertini d’Europe, d’Afrique du nord ouest et d’Asie deste
et du sud-ouest (environ 20 genres reconnus aetoett, environ 108 especes, voir
Pyron, Burbrink & Wiens, 2013 pour une phylogeniecante). Aucune approche
phylogénétique probabiliste n'a a ce jour permistablir avec certitude les liens de
parentés au sein de la sous-famille des Lacertiregui suggere qu’une rapide radiation
évolutive s’est produite de sorte que de nouvellesnées ne pourront pas facilement

résoudre ses relations (Fu, 2000; Arnelcl, 2007; Pyroret al, 2013).

Les lézards de la tribu des Lacertini représent@rgrande majorité des lézards
communément trouvés et étudiés en Europe. Bon r@mbrces lézards présente des
ornements de couleur vive, y compris des ornemeitétant dans 'UV. Ces derniers
prennent généralement la forme d’ocelles bleuedesuflancs, ou de spots bleus sur les
écailles ventrales extérieures (Pérez | de Laetizd, 2010, Figure 9). Chez les Lacertini,
la gorge est aussi fréquemment ornée d’'une coborgibuvant étre bleue, verte, jaune,
rouge ou encore blanche.
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Le lézard vivipare, Zootoca vivipara

Le Iézard vivipare est de petite taille. Les feeel(4.4 ¢ '
7.1 cm) sont plus grandes que les males (3.9 et6)1En ‘,‘,'
milieu naturel, la matuié sexuelle est atteintdEia s
généralement au cours de la deuxiéme année. L W
d’hibernation des males intervient en mars ou ei. &\es
femelles sortent d’hibernation plus tardivement lai : &
période d’accouplement prend place en mai ( et al, Figure 10.Lézard wipare male.
2005),soit plus ou moins trois semaines apres la satie

sortie.

-

Malgré son nom, le Iézard vivipare est en fait éutes rares especes de lézard
monde a présenter une bimodalité de reproductiargé-Grobaet al, 2001). En effet, |l
est vivipare dansal majorité de ses populations mais,
marge de son aire de afition, deux groupes
populations s’avérent étre ovipareses femelles sor
polyandre ou monoandre et produisent généralemea
seule portée (en moyenne 5 a 6 jeunes) par arn I'age,
la taille du corps et possiblement le mode de ayortion,
elles peuvent produire un deuxiéme ponte en ét&gb et
al., 1992; Richardet al, 2005). Dans la forme vivipar
'ceuf (a fine membrane coquillére) est conservési
l'utérus maternel jusqu'a la fin du développeme
embryonnaire et la parturition. Dans la forme oxgp&ceuf
(a coquille plus épaisse) est conservé dans I'stératerne
jusqu'au stade embryonnaire, moment ou intervien
ponte. Le nouveané vivipare s’extirpe de saembrane
Figure 11. llustration de | coquillere dans les minutes qui suivent la paituritandis
variabilité de la coloratic que I'éclosion des ceufs ovipares intervient 30 §od@s

carotenoidienne chez les leze gnrag |5 ponte (Vacher & Geniez, 201
vivipares males (les trois anime

du haut) et femelle (en bas). Quelque soit le mode de reproduction, les nou-
nés sont complétement noirs et ¢ coloration s’éclaircit peu a peu durant la prem
année de vie. Chez les adultes, la coloration toesd généralement brunatre a grise
coloration des flancs est généralement plus formée celle du dos (Figure 10
L’ornement dorsal est trévariable. Les motifs linéaires (ligne dorsales smalet ligne:
dorsolatérales claires) sont plus frequents chezfdenelles et les motifs discontil-
réticulés (lignes brisées, ponctuations, os) plus fréquents chez les mé La coloration
ventraleest creme a jaune orangé chez les ferr (Bauwens, 1987; Verck et al, 2007),
et jaune clair a orange foncé voir rouge chez lakes (Figure 11)ou elle reflete aussi dans
'UV (Fitze et al, 2009) Chez ces dernig, la gorge est moinsolorée que le ventre. Les
males présentent généralen des ponctuations noires ventrales alors que -ci sont
peu ou pas présentes chez les femelles. Ces a@tigties peuvent varier légéerem:
d’'une population a une autre, et d’'un mode de dprtion a un étre.

25



I MODELES BIOLOGIQUES & METHODES

Le lézard vivipare est plus ou moins inféodé
a des milieux hygrophiles tels que les tourbieres
acides a sphaignes ou les landes et zones herbacées
humides. Il est largement réparti du nord de
'Espagne au nord des pays scandinaves et a la
Russie. L’espéce est tres largement représenté&e dan
igure Al ior les régions montagneuses humides mais est absente
Er:gli?]?;?\ti delezoulfgz(;?éf Iejgl?:gz @ des massifs les plus secs. La limite sud de ldée
I'expérimentation. répartition correspond a la limite nord de climats
relativement secs, de type méditérranéen ou
steppique. La souche ovipare est présente dansdl@west de I'Europe, dans la région
cantabrico-pyrénéenne et '’Aquitaine, et au nivdas Balkans. Aucune zone de contact
entre les populations vivipares et ovipares n’arpanstant été identifiee (Vachest al,
2010).

e, Y =

Figure 12. Enclos localises sur latatio

Au cours de ma these, jai étudié deux populatidedézards vivipares (souche
vivipare). La premiere population est une poputatiaturelle localisée dans les Cévennes,
dans la zone du Mont Lozére (44°30’N, 3°45'E) a@4600 m d’altitude. Les animaux de
cette population font I'objet de l'article 1. Poles articles suivants, tous les animaux
proviennent originellement des mémes populatiorisrales mais sont maintenus dans
des populations semi-naturelles de la station giqlee de Foljuif ou, pour les besoins de
mes expériences, males et femelles étaient mamtséparément dans de grand enclos
extérieurs (Figure 12). Les animaux étaient pratédg la prédation par des filets et ne
recevaient aucun apport de nourriture.

Le lézard des murailles, Podarcis muralis

Le Iézard des murailles est plus grand que le dexaripare. Males et femelles font
approximativement la méme taille et mesure de £®a&m. Chez cette espece ovipare, la
maturité sexuelle est atteinte au bout de deuxetries femelles qui sont polyandres
produisent deux a trois portées (2-9 ceufs) par eonsles populations (Mou, 1987,
Nembrini & Oppliger, 2003; Oppligest al, 2007). Les males sont territoriaux pendant la
période de reproduction. Les grands males agressifg.
défendent des territoires qui ne se chevauchenalpes ¢
gue les males de petite taille sont des subordornhéd®
peuvent aussi défendre de petits territoires inpésypar g
les grands males (Edsman, 1990). Dans la popula@
que nous avons étudié, nous avons pu observerdies n
se poursuivre jusqu’a la mi-septembre ce qui sugg
que les males maintiennent leur territoire ausstsyfa |
période de reproduction et que la valeur d’un tigirg
pourrait donc ne pas étre seulement lié a I'aceesEl
femelles mais également a l'acces a un abri et &rgire 13, Lézard des murailles male.
nourriture.
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Le lézard des murailles présente une
coloration dorsale marron clair ou chocolat a grise
La coloration des flancs est brun foncé et,
particulierement chez les males, apparait marbrée
ou mouchetée (Figure 13). Chez les femelles la
Figure 14.ézard P Tr— coloration Qes fIancTS etlce'lle du dos sont déI@ité
présentant des spots bleus sur les flancs df@r une ligne claire irréguliere. La coloration
un morphe ventral brique. ventrale des femelles est généralement blanchéatre

tandis que les males présentent trois morphes
colorés principaux : blanchatre (le plus fréquefyne et brique (Saccht al, 2009;
Galeotti et al, 2010). Chez les adultes les plaques ventralegingdes sont bleues,
particulierement chez les males (Figure 14). Le®rniles ont une coloration similaire a
celle des femelles mais plus contrastée (Edsm&)19

Le lézard des murailles est une espéce méridiataledue que I'on retrouve du
nord de 'Espagne au sud des Pays-Bas et vergussi’'en Turquie (Vachest al, 2010).
Cette espece apprécie les habitats relativemerdgroev sec, et fréquente aussi bien les
milieux naturels (ex., haies, friche, lisiere deétd que les zones anthropiques (ex., murs
fissurés, murs de pierres, tas de bois). Dans fepsud de son aire de répartition, il
n'effectue pas de vrai hivernage mais peut samgrrhoréguler lors des journées d’hiver
ensoleillées. La sortie d’hibernation intervientfdeon variable entre février et avril selon
les conditions climatiques. De cette facon, lesefdas sont prétes pour la reproduction
quand les males sortent a leur tour d’hibernatiomais d’avril. Tous les animaux étudiés
dans le cadre de mon travail de thése provienrianegopulation naturelle implantée sur
le site méme de la station biologique de Foljulif.

Caractérisation de la coloration individuelle

Spectrophotométrie

La lumiere est une radiation électromagnétique pipuit étre décrite par une fréquence,
inversement proportionnelle a la longueur d’'ondeefi nanometre). A d’autres égards, la
lumiere se comporte comme un flux de particuless samatiere. Ces particules sont
appréhendées comme des amas d’énergie appelés quanpour une radiation dans le
domaine du visible, photon. La couleur d’'un obggulte de l'interaction entre la lumiére
et la matiere et dépend de ses propriétés dalieorptle diffusion, de réfraction,
d’interférence et de diffraction. La quantificatiothe la couleur est classiquement
représentée sous la forme d'un spectrk) @f est exprimée en terme d'absorbance ou de
réflectance (rapport entre le flux lumineux absarvbé&éfléchi et le flux lumineux incident)
en fonction de la longueur d’onde (Montgomerie, @0Bradburyet al, 2011; Endler,
1990). Chez la plus part des vertébrés non mamnsalie spectre visible s’étend de 300 a
700 nm soit des ultraviolets aux rouges profondgufle 15) tandis que, chez une grande
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majorité de mammiféres, le spectre visible est pasireint. L'Homme par exemple ¢
sensible aux longueurs d’ondes comprises entree®00 nrr

Figure 15. Spectre de
lumiere
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La coloration des ornements coloide nos deux especd&®tudea été quantifiee a
I'aide d’'un spectrophotome’, d’une source de lumiére émettant de la lumiéregt/'une
fibre optique de 400 um de diamétre ne filtrant lgakimiere UV. Les mesures ont
restreintes a la gamme 700 i en référence au domaine de vision connu che
lézards (Loew et gl2002; Fleishman, Loew & Whiting, 20.. L'extrémité de la fibre e
contact avec la peau du lézard était biseautéé avs une surface de lecture d’enviro
mm2, La réflectance a&mesurée par rapport a des stars de blanc et de noir. Chaq
mesure de couleur était répéplusieurs fois (en général trois foesxcepté dans I'étuc
correspondant a l'article 1 ou la mesure étaittegéeulement deux fois) dans un souc
prise en compte de I'erreur de mesure et de la vait&Bpatiee de couleul

Parametres descriptifs des spectres de couleur

La couleur est un signal composite constitué dis tomposantes distinc : la clarté, la
teinte et la saturation. L'informatioiée a chacune de ces composantes peut étre e
des spectres de réflectance et nous avons pourutibt® le logiciel Avicol (Gomez
2006). Laclarté se définie comme lintensité globale du signal lneuix, mesurée comn
le flux de photon total prodt par I'objet en unité de radiant (énergie partémie temps)
Elle correspond au niveau de gris dans un systamireeh blanc et représente l'asp
achromatique de la couleur (Endler, 1990). Math&meament, la clarté est l'intégratic
de Q@) sur I'ensemble des longueurs d’onde considéréeteinte se référe a la longue
d’onde dominante et correspond a la tonalité dmldeur. C’est la notion de couleur d:
son acceptation commune du terme (ex., violet,,blett, jaune et rouge). Lsaturation,

ou chroma, est une mesure de pureté de la longliende dominante et représel
l'intensité de la coloratio Il existe une dizaine de méthodes pour calculeataration e
plusieurs méthodes pour calculer la teinte, chacdiétre elle étant plusu moins
appropriée selon la forme du spectre de réflectatckobjectif de recherche (Endle
1990; Montgomerie, 2006)

Chez lelézard des muraill,, les spectres de réflectance du ventre commepids
bleus présentent un pic unigue dans les court dans les grandes longueurs d’onde.
ce fait, nous avons utilisé des méthodes classigoes calculer les deux paramet
(Montgomerie, 2006). La chroma correspond a |2dkffice entre les réflectance maxin
et minimale divisée par la réflectance renne tandis que la teinte correspond
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longueur d'onde a laquelle * Teinte = Pic (A,
réflectance est maximale (appelée te 0 \
UV lorsque cellezi est dans I'UV). De N

plus, parce que notre objectif princij _| UV chroma N
est I'étude de la coloration UV, no % —

avons également évaluéntensité de l: 5 -

coloration UV, ou chroma UV, e & *

calculant la proportion de réflectan ; sk
UV par rapport a la réflectance toti  —— ;

300 350 400 450 500 550 600 650 700

Pour le lézard vivipare
I'exercice est plus compliqué car

spectre de réflectance présente c Figure 16. Définition graphique des 4 parame

. . . : . principaux extraits des spectres de réflectanceir Ra
PICS, Uun pic mineur dans Itraviolet et saturation, seulle différentiel entre la réflectan

un pic majeur dans le jat-rouge, plus maximale et celle & 450 nm est représenté (vdisrimule
ou moins nets et ressemblant par de layellow chroma ci-dessus).

plus a un plateau qu'a un p(Figure

16). Nous avons donc choisi d'utiliser des indicestidcts pour décrire chacun des g
séparément. Parce qu’aucune méthocassique ne permettait de calculer de fe
optimale la saturation jau-rouge de ce type de spectre, nous avons consiruibuveat
paramétre de saturation que nous avons appelé&welhroma’. La yellow chroma a €
calculé de la facon suivali :

Longueur d’onde (nm)

Rmax,s50-700 — Raso

Rmoy30-700

ou, Rmaxso.7o0 €St la réflectance maximale entre 450 et 700 Rysp est la valeur de la
réflectance & 450 nm, et Rmnspo-700€St la réflectance moyenne entre 300 et 700 nm
teinte jauneaouge quand a elle correspc a lalongueur d’onde a laquelle la pente du
majeur est maximale={gure 16) Le pic mineur a été décrit par la chroma UV ains
par la teinte UV. Les résultats impliquant la teiltV ne seront pas présentés et disc
ici parce que, avec le recul, parametre est peu fiable car peu répétable powsplestre:
présentant dans 'UV non pas un pic mais un pla

Yellow Chroma =

Etude de la vision

Chez les vertébrés, la vision est basée sur urtipende réception de la lumiére
provenance de lI'environnement pars cellules photosensibles (photorécepteurs)
répondent plus ou moins fortement en fonction donlm@ de photons qu’elles absorbe
A partir de ce principe commun, des solutions éxoes de diversité ont été mises
place au cours de I'évolution, eendrant des systéemes visuels aux dimensic.-a-d. le
nombre ddongueurs d'onc pergues) et aux performances différerfi¥yszecki & Stiles
1982).Une telle diversité de systéemes visuels résultamotent d’adaptations en répoi
a la quantité de lumié disponible dans I'environnement (contrainte fduys) ainsi

29



I MODELES BIOLOGIQUES & METHODES

Figure 17.La méme fleur percue avec une vision humaine (oitlatique), seuleme
avec un vision UV(les zones claires refletent dans I'UV), avec ui@on simulé
d'abeille (trichromatique) et d'oiseaux (tétrachatmue). Systémes visuels sensibles
lumiere rouge (R), verte (V), bleue (B) et/ou LCrédit photo: DrKlaus Schmit

gu’'aux besoins d’orientation, de détections desdateursde recherche de nourriti et de
communication intraet interspécifiqu (Wyszeckiet al, 1982; Solomon & Lennie, 200
Bradburyet al, 2011).

Un systeme visuel qui ne comporte qu’un seul typgllotorécepteurs ne perg
que les variations d’intensité de lumiére autowned' longueur d'onde de sensibi
maximale. Un tel systeme est dit monochromate etcomporte donc qu’une ule
dimension liée a la clarté. La perception des aogleécessite de posséder un syst
visuel a plus d’'une dimension-a-d. avec plus d’'un type de photorécepteurs. La sens
colorée provient de la comparaison (différence) digmonses de photoepteurs aux
sensibilités spectrales différentes par un mécanidimpposition des couleurs (Wysze
et al, 1982; Solomoret al, 2007). Dans un systeme visuel comportant deugstyge
photorécepteurs sensibles par exemple au bleu jauaa, les photocepteurs sensibles
la lumiere bleue génereront une réponse plus forbe stimulus lumineux bleu que
photorécepteurs sensibles a la lumiére jaune. baasen colorée provient alors de
différence des réponses (signe et amplitude) desopdtefeurs en renseignant sur
richesse relative en bleu et en jaune de la lumiggieente. L'information sur I'intensit
lumineuse provient quant a elle de la somme degmmses, ou simplement de la répc
d’'un seul type de photorécepteur. Un tel sye visuel est dichromate et posséde c
dimensions la clarté et la sensation colorée |-jaune.

En somme, si un systéme visuel comprin types de photorécepteurs, alor:
comporten dimensions une dimension pour I'espace achromatiquen-1) dimensions
pour 'espace chromatique (Kelber, Vorobyev & Ogsp#003). Au sein du monde anim
le systeme visuel est classiquemel-, tri- ou tétrachromate selon qu’il comporte de
trois, ou quatre types de photorécepteurs. La pgorede I'environnemnnt coloré varie
fortement d’'une espece a lI'autre comme l'illuda Figure 17 et la pric en compte de la
sensibilité visuel du modele d'étude est donc ipelisable dans l'étude de
communication. Certaines especes possedent bien dduclasses de fgtorécepteurs,
'exemple le plus extréme étant le systtme de wmisgte la squille multicolor
Odontodactylus scyllaruavec pas moins de douze photorécepteurs diffé(@ntnin &
Marshall, 1989)! Cependant, la possessiorn photorécepteurs ne suffit pa créer un
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espace visuel a dimensions, encore faut-il que lasphotorécepteurs soient impliqués
dans le processus de vision ce qui ne peut étrerrdéte qu'a l'aide de tests
comportementaux (Kelbet al, 2003; Solomoret al, 2007).

Ici, nous avons souhaité évaluer la sensibilittueile de nos deux espéces de
|ézards et estimer si celles-ci sont capables seridiiner les différences de couleur UV
entre les ornements colorés de leurs congéneresi i@&Eessite deux étapes: 1)
caractériser physiologiquement la sensibilité gpéetdesn types de photorécepteurs de
chaque espece, et 2) modéliser l'acuité de leuesys de vision dans son ensemble pour
mener a bien la tache.

Méthodes d’acquisition des données sur la physiologie de la vision

La sensibilité d’un photorécepteur dépend de |asibdité spectrale du photopigment qui
le compose. Il existe cing classes de photoréceptdiez les vertébrés : les batonnets pour
la vision en condition de faible luminosité et qeatlasses de cones pour la vision des
couleurs en condition de forte luminosité. La noot@mre des photorécepteurs est
compliquée, ils sont donc la plupart du temps dénémen fonction de la portion du
spectre a laquelle ils sont le plus sensibles (&e#t al, 2003). On distingue ainsi 4
classes de photopigments sensibles aux longueorgdes longues Ifng-wavelength-
sentitive pigmenj’'classe LWS), médianesr(edium-wavelength-sentitive pigmemfasse
MWS), courtes @hort-wavelength-sentitive pigmenttlasse SWS), ou trés courtes
(‘ultraviolet-wavelength-sentitive pigmentlasse UVS). La dénomination anglaise est
utilisée tout au long du manuscrit afin d’évitent® confusion avec les termes utilisés dans
les articles. Chez les reptiles comme chez lesaniseun cone comprend également une
gouttelette d’huile colorée qui a la propriété déreir la lumiere avant que celle-ci
n'atteigne le photopigment (Kelbest al, 2003; Bowmaker, 2008). La sensibilité du
photorécepteur dépend donc également des propdétésnsmission de cette gouttelette
d’huile.

Afin d’évaluer ces différentes caractéristiquesus avons effectué une analyse
physiologique de la cornée et de la rétine de aqsigndividus de chaque espece. La
sensibilité des différents types de photopigmentke® propriétés de transmission de la
cornée et des gouttelettes d’huile ont été quaesfia I'aide d’'un microspectrophotometre
construit et piloté par le professeur Ellis Loew dEniversité de Cornell. Un
microspectrophotométre quantifie la couleur de &ma maniere qu’un spectrophotometre
mais, parce qu’il est couplé & un microscope, libqet de mesurer la lumiere absorbée par
des structures a I'échelle de la cellule. Le spedtabsorption d’un photopigment présente
un pic unique caractérisé par sa valeur d’absorpti@aximale Xmay. Cette valeur a été
déterminée par adéquation entre la courbe d’abhearptesurée et un modeéle de courbe.
Cette méthode permet également d’évaluer si legpigrent mesuré est basé sur une
vitamine Al ou A2 en comparant I'adéquation entie données et les modeles de courbe
pour pigment Al et A2 (Loewet al, 2002). Le spectre de transmission d’'une gouteelet
d’huile présente un plateau dans la gamme de lamgud'ondes préférentiellement
transmises et est caractérisé par la valeur deutarrgd’onde a laquelle 50 % de la
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transmission de la lumiére est coupéeigis (Hart & Vorobyev, 2005). Parce que les
spectres d’absorption et de transmission sontiglaesent fortement bruités, un profil
d’absorption théorique a été ensuite calculé ptaque classe de photopigments et de
gouttelettes d’huile a partir de la caractéristigieela classe et du modeéle correspondant
fourni par Hart et Vorobyev (2005).

Par ailleurs, les constituants oculaires (lergti¢ fluides) pouvant également agir
comme des filtres de la lumiere incidente, nousavdgalement mesureé leurs propriétés de
transmission de la lumiére (Hart, 2001). Enfin,ceagu’'un photorécepteur produit une
réponse avec un certain bruit (Vorobyahal, 1998b; Kelbeet al, 2003), il est également
important d’évaluer I'abondance de chaque type lieqrécepteurs car plus I'abondance
d’'un type donné de photorécepteurs est élevéel’plusur d'échantillonnage autour de la
réponse de ces photorécepteurs est faible. Chezrdpsles, chaque classe de
photorécepteurs est associée a un ou deux typgsudielettes d’huile dont les différences
de couleur sont discriminables a I'ceil (Loetwval, 2002). Sur la base de photographies de
la rétine, nous avons donc évalué I'abondance dgquehclasse de photorécepteurs a partir
de I'abondance des différents types de goutteldttasle.

Modélisation de la vision

Pour modeéliser I'acuité du systeme visuel a diserémdes différences de coloration chez
les congéneres, nous avons utilisé le modele dsippo des couleurs limité par le bruit
des photorécepteurs de Vorobyev & Osorio (1998&.n@dele permet d’évaluer la
distance de couleukS qui décrit le contraste entre deux couleurs A etl Bst basé sur
trois postulats : (i) pour un systeme visuel @anaux de réception, la couleur est codée par
n — 1 mécanismes d’opposition, indépendants du kagtaomatique, (ii) les mécanismes
d’opposition donnent un signal nul pour les stinguii different du fond visuel uniqguement
par l'intensité, et (iii) les seuils de détectaBilsont fixés par le bruit du photorécepteur et
non par les mécanismes d’opposition.

Pour un ceil avec 4 classes spectrales de photée@écgyoyant un objet (ici la coloration
de congéneres) avec un spectre de réflectance), R{ modele a la formulation
mathématique suivante (Vorobyeat al, 1998b). Soit,f; l'intensité de la réponse du
mécanisme du récepteur i correspondant au log-rdtiogquantum capturé par les
photorécepteurs de typeaQ;, tel que

700

fi = 1n(Q) = In (J 10D Si()-R(). ),
ou A indique la longueur d’onde, Al le spectre d’irradiance de la lumiere inciderda (
général, utilisation d’'un standard de lumiére amtgaD65) et %) la sensibilité spectrale
du photorécepteur de typeCette derniére est calculée comme le produiadsehsibilité
spectrale des photopigments;(Mp, de la quantité théorique de photon transmideptype

de gouttelettes d’huile associé majoritairement atotopigments i,D;(A), et de la
quantité de photon transmis par les constituantloes M()),
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700
si(x)=j P.(1). D;(1). M(L). dA

320
Soit Af; la différence de signal des récepteurs entre ddémuli A et B (la coloration de
deux animaux) telle que

af; = 1n (24
iB

L’expression de la distance entre stimuli dépendAdie et du bruit du mécanisme
récepteure;. Pour un stimulus proche d’un fond visuel achrogquet, si les postulatsiii
sont valables, alors la distance entre deux cosllpaur une vision tétrachromatique est
donnée par I'’équation suivante :

AS? = ((eseyy)*(Afy, — Afu)? + (emeyy)*(Afy, — Afs)? + (esen)*(Af, — Afyy)?
+ (eseuv)z(AfM - Afs)z + (eLeS)Z(AfM - Afuv)z)/((eseMeL)z
+ (eyvemer)® + (egveser)” + (eyvesen)?)

Le bruit du mécanisme réceptaue;, a été modélisé comme étant indépendant du signal
recu (le bruit est considéré comme étant uniquentotigine neuronale, Hastad,
Victorsson & Odeen, 2005).

e = w/\/El

ou w est la fraction de Weber (rapport de la plus editférence d’intensité percue sur
I'intensité du stimulus) et; est la densité relative des photorécepteurs diasse i sur la
rétine.

Indices de qualité individuelle

Comme cela a été expliqué préecédemment, dansile dad’hypothese du badge de statut,
I’honnéteté des badges est supposée étre garantleexistence de relations antagonistes
entre le niveau de testostérone et le systeme mtame des animaux, seuls les animaux
en bonne condition pouvant supporter les consé@senmmunosupressives d’un fort
niveau de testostérone. Sous cette hypothese,dbas attendu a ce que la réflectance UV
des males soit corrélée positivement a leur nidmEtestostérone et a leur état de santé.
Afin d'évaluer ce denier, nous avons eu recours @& imdice du niveau
d'immunocompétence des animaux et également adiceinlu niveau d’infection par des
parasitaires sanguins.

L’immunocompétence a été estimée a travers la dépde chaque individu a
développer une réponse immunitaire a médiatiorulegle a la phytohaemagglutinine
(PHA). Ce test refléte les réponses combinées eladas T, des cytokines et des cellules
inflammatoires (Svensson, Sinervo & Comendant, 200@kler, Bainova & Albrecht,
2010). Un jour apres la fin des interactions cortguentales, nous avons injecté en sous-
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cutané 0.04 ml de solution tampon phosphate salitecant 2.5 mg.ritlde PHA dans la
patte postérieure droite de I'animal. Avant l'ifjea et 12h apres celle-ci, nous avons
mesuré l'épaisseur de la patte au millimétre préscaun spessimétre. La réponse
immunitaire qui se traduit par le gonflement dpddte a été calculée comme la différence
d’épaisseur de la patte entre les deux mesures.

Nous avons également dosé le taux de testostérangaate pour chaque male.
Pour cela, des échantillons de sang (60ul/indivimht) été collectés au niveau du sinus
post-orbital en utilisant des microcapillaires ambaéocrite de 20 pl. Les plasmas ont
ensuite été isolés par centrifugation puis stoGké80°C jusqu’au moment du dosage.
Aprés dilution au 1/408™ la concentration de testostérone circulante alétérminée a
I'aide de kits de dosage colorimétrique basé suprimcipe de compétition enzymatique.
Les concentrations de testostérone, calculéestia g courbes d’une gamme de dilution,
ont été corrigées en multipliant la concentratiaiculée par le facteur de dilution
(Belliure, Smith & Sorci, 2004; Golinski, John-Ald& Kratochvil, 2011).

Lors des prélevements sanguins pour le dosagetdsttastérone, une goutte de sang a
éte étalée sur une lame de verre. Les frottis sasgant ensuite été fixés au méthanol
(0.79kg/l) pendant une minute puis colorés au Géfddution au 1/20eme) pendant 45
minutes avant d’étre rincés a I'eau courante. keii$ ont enfin séchés pendant 24h avant
d’étre observés sous microscope optique (x100) eu nbmbre de parasites
intraerythrocytaires a été compté pour 10000 éogites.

Méthodes expérimentales

Manipulation de la composante ultraviolette de la coloration

Nos protocoles expérimentaux nécessitent que fetsafe la réduction UV du traitement
disparaissent en moins de 24h. Or, les traitemailisés jusqu’a présent chez les lézards
ne respectent pas cette charte (Bajeal, 2011; Stapleyet al, 2006). De plus, les agents
filtrant les UV utilisés consistent en de finestjmalles chimiques qui peuvent pénétrer
I'épiderme, atteindre la circulation sanguine e &bxique pour I'animal (Krauset al,
2012). Pour réduire temporairement la réflectandé dés lézards, nous avons par
conséquent créé un nouveau protocole basé surdpediés de deux agents inorganiques,
I'oxyde de zinc (60 %) et le dioxyde de titan (40, Hui bloquent la réflectance UV. Ces
deux agents ont été utilisé sous forme de pargadée200-500 nm afin qu’ils ne puissent
pas pénétrer I'épiderme des animaux. Ils ont é@gi@s a une base grasse composée de
paraffine liquide (50 g pour 10g d'agents) et deeline (40 g pour 100g de produit). Le
mélange a été appliqué sur la surface ventraléédasds a I'aide d’'un pinceau du bout du
museau a la base de la base de la queue dansde t&zard vivipare et sur la zone des
spots bleus dans le cas du |ézard des murailles.

Pour valider notre protocole, nous avons mesuréflactance UV de la gorge de
lézards vivipares males et des spots bleus de dezdes murailles sélectionné
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Figure 18. Effet du traitement réducteur d’'UV. (A) Spectre de réflectance moyen (+SE) chez abs
bleus de lézards des murailles méles appartenargrewpe non manipulé, au groupe contrdle t
seulement avec la base grasse, ou au groaité avec le traitement UV réducteur (N = 7 paruge)
Mesures réalisées en dehors de la période de rggiod et 10 minutes aprés application des traités
(B) Changement individuel moyen de la chroma UV smin des groupes controle et UV réduie
changement individuel correspond a la différendé\ithroma avant et aprées application des traitesall
différe significativement entre les traitement libutes apres applicatic

aléatoirement. Pour chaque espéece, les méleséattgbués a un groupe non manipul
un groupe contréle traité uniquement avec la baassg (traitement contrdle), ou a
groupe trigement (traitement UV réducteur, N = 7 individusr groupe). Chez les de
especes, le traitement déplace le pic de réfleetancs des longueurs d’onde plus éle
(Iézard des murailles+23.67 + 8.66 ni; Iézard vivipare +4.35 + 2.86 nm) et dimintla
proportion de réflectance UV (Iézard des mure : -12 + 2.5 %, |ézard vivipa : - 4.45 +
1.69 %) sans modifier les autres paramétres. liennant est efficace pendant au moir
heures et réduit la réflectance UV dans la gammgrele apres mos de 30 min (Figur
18 et voir les Articles 2 et 3 pour plus de déj:

Collecte de données sur les interactions entre mdles

Trois campagnes de captures et de collecte de donnébksssnteractions entre males «
éte effectuées au cours de mat. Au printemps 2011, nous avons capture et expéti
sur le lézard vivipare puis, a I'été 2011 et aunternps 2012, sur le lézard des muralil
Dans chaque cas, des méales adultes ont été capgspesctivement dans les enclos ou
le site méme de Istation biologique de Foljuif puis ils ont été pes@esurés et placés
élevage. Aprés la mue, la coloration des animaété ajuantifi€e. Nous avons ensuite (
des paires de males et, afin de s’assurer quendidddus d’'une méme paire soient a
similaires que faire se peut, les males ont étérassn fonction de leur taille corpore
(longueur museaanus, LMA), de leur masse, de leur coloration dgdege et du ventr
dans le cas du lézard vivipare (N = 36 paires) @ledr morphe de cceur ventrale et de
leur nombre de spots ble dans le cas du Iézard des murailles (N = 17 pa@aesaisons
Au sein de chaque paire, I'un des lézards a ai@w@dtau groupe des résidents et I'autre
groupe des intrus. Chaque résident a été placs un grand terrarium (45x29%x22 ¢
auguel I'animal a pu s’acclimater pendar6 jours avant le début des interactions.
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RESIDENT Figure 20. Les différents types di
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intrus ont été placés dans des terrariums indilsdpdus petits et transférés dans
terrarium du résident avant le début de we test.

Chaque paire de males a été testé quatre fois diffécentes combinaisons i
traitements UV (contréle, UV réducteur) pour leidést et I'intrus dans une concepti
factorielle compléteRigure 19) La séquence des tests de chaque paiit aléatoire. Une
telle conception permet de tester les effets dmlaration UV en contrélant la variatic
comportementale entre paires et entre individusean des paires. Avant chaque tes
terrarium du résident était séparé en deux conmpanti a I'aide d’'une paroi opaqu
chaque individu de la paire recevait un
traitements UV et était introduit dans I
des compartiments contenant une sourc
chaleur et wune plague noire pc
thermoréguler. Puis, aprés 20 r
d’acclimatation, la source chaleur du
compartiment de lintrus était éteinte,
paroi opaque relevée délicatement
'observation commencgait.L'intrus était
ainsi encouragé a se déplacer vers le sp
thermorégulation du résident (gradi
thermique de 26 a 42°C). Tous lests

_ o : y d'une méme paire étaient observes pa
e 1 Dishostl pemental isedans | méme. expérimentateur placé_derridre
entre males. vitre en plexiglass avec un film sans t
(Figure 20). Pour chaque test,
comportement des animaux était flmé mais égalermpaaten note en direct pendant
min a I'ade du logiciel Jwatcher (Blumstein, Daniel & EvaB806). Nous avons obser
des comportements d’agression, d’approche, de mgrde démonstration (soulevem
alterné des pattes avant ou présentation des ftandg la gorge), de fuite, de survence
ainsi que des mouvements de queue. Ces comportenoaintétéanalysés a l'aide
d’analyses en composantes principales. Il est itapbrde noter que les comporteme
des deux animaux, résident et intrus, ont été agatyn méme temps. Chacun a don
considéré alternativement comme étant I'animal I[fama I'animal rival. Nou avons
également évalué lissue des interactions (gagmenuant) a l'aide d'un score
dominance correspondant a la différence entresigeat et I'intrus de leur score rectif
d’agressivité [(agressions+approches+mors-(fuites+tmouvements de queue)]. Un sc
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de dominance positif dénote de la supériorité didedt sur I'intrus Pour plus de détail
voir lesAtrticles 2 et 3.

Collecte de données sur le choix de partenaire

L’expérience du rdle de la coloration UV dans I@ighde partenaire des femelles a
menée chez le |ézard vivipare au printemps 20PPDEB. Tous les animaux provenaient
la population semiraturelle de la station biologique de Foljuif oules et femelles étaient
maintenus dans des enclos séparés. Les méales éomgturés en mars avant la n
précédant le début de I'activité sexuelle et lesdides ont été capturées plus tardivem
au début de I'activité sexuelle. Suite a la capttoaesles animaux ont été mesurés, pe
puis placé en élevage. Chaque femelle a été pkte wh grand terrarium (45x29%22 ¢
dans lequel a pris place les tests comportemerdpates -6 jours d’acclimatation. Le
males étaient maintenus dans de plus peerrariums individuels et transférés dan:
terrarium de la femelle avant chaque

Aprés que les males aient mué, nous avons quafgifiécoloration ventrale «
créé 52 quartets de males de maniéere a ce quadieglus d'un méme quartet soierussi
similaires que possible visaas de leur taille, d
leur masse et de leur coloration ventrale. Au
de chaque quartet, deux lézards ont
aléatoirement attribuésu groupe contrdle et I«
deux autres au groupe UV réduit. Chaque qu
de mélesa ensuite été attribué a une femelle
telle sorte que les plus grandes flles ont eu
l'opportunité d’inteagir avec les plus gran
males. Chaque femelle a rencor
séquentiellement chacun des quatre males q
ont été associés et ceci selon unquence
Figure 21. Appariement chez le lézzé gléatoire vis-a4s du traitement UV des méle
vivipare. En général, chaque male a été testé une
fois mais, en raison de la difficulté de créer deartets de quatre males identiques
males au total ont été présentés a deux femeltms. ¢é&s male, nous avons attendu
moins deux jours entre leur premier et leur sedestafin d’éviter tout effet de dépléti
spermatique.

Juste avant le test comportemental, le terrariurrademelle était séparé en de
compartiments a I'aide d’une paroi ojue, le traitement était appliqué sur le male pai
dernier était introduit dans le compartiment inqeeypar la femelle. Apres 10 minu
d’acclimatation, la paroi était soulee délicatement et le test commenciLe dispositif
expérimental est sensibhent le méme que celui utilisé pour les tests duidance de
males (Figure 20). Tous les tests ont été enrés jusqu’a la fin de la copulation si el
avait lieu. Dans le cas contraire, I'enregistrenétatt arrété au bout d’heure. La séque
compatementale comprend plusieurs phases. Durant kaigre phase d’évaluation, |
lézards restent a distance 'un de l'autre et £olent. Puis, le male initie généralemer
mowement vers la femelle d’'une fagon plus ou moingate et rapide, et ter de lui
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mordre le bout de la queue. Puis, par morsureesan@s, le male déplace sa prise petit a
petit vers la partie postérieure de I'abdomen ddelaelle. Lorsque le méle est bien
positionné il s’enroule autour de la femelle etadecson cloaque a ce lui de la femelle
(Figure 21) ce qui marque le début de I'appariemBut début de la séquence jusqu’a
I'appariement, les femelles résistent plus ou maims males en les mordant ou en faisant
des flips (la femelle roule violemment sur elle-n8@mUne méme personne a analysé
toutes les vidéos dont ont été extrait le nombrendesures et de flips infligés aux males
par les femelles ainsi que le succes d’apparierehbdrsque celui-ci a eu lieu, la durée de
I'appariement.

Quand tous les tests ont été terminés, les femetiegté relachées et maintenues
tout au long de leur gestation dans de petits eneltérieurs protégés de la prédation.
Quelques jours avant la parturition, les femelleséié capturées et placées en élevage. Au
moment de la parturition, nous avons compté le mendle nouveau-nés vivants et morts
ainsi que le nombre de d'ceufs avortés et non fé&omg chaque portée (Pour plus de
détails, void’Article 4).
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CHAPITRE 1 - Variabilité intraspécifique des signaux visuels UV

Toute variabilité provient de facon ultime de tre@urces: le génotype, I'environnement et
l'interaction génotype par environnement. La vaagénétique résulte de génes codant
directement pour les différents variants d’un frait alternativement de génes qui ont des
effets pléiotropiques sur le développement du .tra# variabilité environnementale
provient quant a elle de linteraction entre la gtéance des genes codant pour le
phénotype du trait et des parametres environnemmenteomme par exemple
I'environnement social, la qualité du territoira,daison, ou encore la nutrition (Scheiner,
1993). Le premier objectif de cette these a étéadactériser la variabilité intraspécifique
de la coloration UV chez les |lézards Lacertidaapé@tindispensable a la compréhension
des fonctions de ce trait. Nos deux especes mogeésentent des ornements colorés
reflétant dans [l'ultraviolet mais nous avons pmadément étudié la variabilité de la
réflectance UV chez le Iézard commaiootoca vivipara

Variabilité spatiale corporelle

La coloration UV du lézard des murailles est réstecaux spots bleus présents sur la face
latérale du corps (données collectées par photbigrapLe Iézard commun quant a lui
présente une coloration ventrale a base de caiidEnoréme a rouge du bout du museau a
la base de la queue que nous avons quantifiédel@dun spectrophotometre au niveau de
la gorge, du thorax et de I'abdomen chez des jle®ndes sub-adultes sexuellement
immatures (1 ans) et des adultes sexuellement egi{#2 ans) des deux sexes. Ces
mesures révelent que, indépendamment de I'dge séxkides individus, I'ornementation
colorée de cette espéce est composeée de deux aomesaractéristiques spectrales
distinctes: la zone de la gorge ou la composanteestvdominante et la zone ventrale
(thorax et abdomen) ou c’est alors la composamk&sa de caroténoides qui est dominante
(Article 1 et résultats ci-aprés). Dans le cadre de la teédei la communication, les
individus signaleurs utilisent les colorations amgdles pour fournir des informations aux
individus récepteurs (Johnstone, 1997; Dale, 2006)au cours des interactions sociales,
les lézards vivipares et en particulier les mathdtas exposent leur gorge a la vue de leurs
congéneéres, et indirectement a la vue de leursapgars, ce qui suggere que la coloration
de la gorge et donc la composante UV pourrait jaumerdle dans les interactions sociales
de I'espéce. En revanche, la coloration ventradenelire plus ou moins cryptique pour les
congéneéres et les prédateurs, et son role compamtaim'est pas évident a concevoir. J'ai
par conséquent choisi d’orienter mon travail des¢hén me concentrant particuliéerement
sur la coloration de la gorge chez le 1ézard virgpa

Variabilité liée a l'dge et au sexe

A la naissance, le lézard vivipare est totalemedlanique. Les premieres couleurs
ventrales jaunes claires apparaissent vers tromises (observations personnelles). Des
mesures de couleur réalisées sur des juvéniledalessexes de 1 mois a 1 mois % (N =
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24 femelles et 33 méales) provenant (
la station biologique de Foljuif
révélent qu'a cet age les animar 2]
présentent une réflectance U's

o

particulierement développée sur I%ﬁ'

gorge et, dans une bien moindré

mesure, sur le thorax et 'abdomesg 10 /

(Modéle a effet mixte linéaire, MML, « — Gorge

sur la proportion de réflectance U\ 51 i - = Thorax
avec lidentité de lindividu en effet ; +++* Abdomen
aléatoire:F;, 112= 283.75,p > 0.001, 300 200 500 600 700
Tests post-hoc, gorge-thoraxz = Lengeieni e oo s/ ()

20.55,p > 0.001; gorge-abdomen:= Figure 22 Spectres de réflectance moyenne mesurée
' ! ~_gorge, le thorax et labdomen de déds commur
20.93,p > 0.001; thorax-abdomen:= juvéniles. L spectres moyens du thorax et de I'abdc

0.39, p = 0.92) comme [lillustre lasont similaires et différentdu spectre moyen de la gor
Figure 22. Il n'y a pas de différenCLeS barres d’erreurs représentent I'erreur standard

de réflectance UV entre juvéniles des deux sexesyég AnovaF; ss= 1.11,p = 0.29;
thorax et abdomen, MMLF; ss= 0.47,p = 0.49). A cet age, l'investissement énergétique
est majoritairement dédié a la croissance ce quuéne fortement que la réflectance UV
est peu colteuse a produire. Mais pourquoi ce dsditl exprimé aussi précocement ? A
mon sens, trois scénarios peuvent potentiellemauligeier une expression précoce de la
composante UV: i) La réflectance UV est résiduelie’a pas de fonction outre mesure,
sub-adultes et adultes devraient alors avoir uflectance UV relativement similaire a
celle des juveéniles; ii) La réflectance UV joue nite dans les interactions sociales des
juvéniles pour l'acces a des ressources telleslguwurriture et les abris. Sous cette
hypothése, on s’attend soit a une diminution/disiparde la réflectance UV avec I'age si
les signaux UV sont un canal de communication |@ai€ pour les juvéniles, soit a un
maintien du niveau d’expression de la réflectandedicelle-ci est également impliquée
dans les interactions sociales des sub-adultesstdultes; iii) Les signaux visuels UV
sont impliqués dans la communication intra- et/oterrsexuelle des adultes et la
réflectance UV mesurée chez les juvéniles est amed peu élaboré de I'ornement arboré
par les adultes (Lyon & Montgomerie, 1986), les esalevraient classiquement étre plus
colorés que les femelles. Sous cette derniere hgpet on s’attend a ce que I'expression
de la composante UV des sub-adultes soit moinsrigaupie que celle des adultes (Johnsen
et al, 2001; Delhey, 2006).
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Figure 23. Pourcentage moyen
réflectance ultraviolette (UV) de juvéni
(sexes indifférenciés, gris foncé), de sub-
adultes (gris intermédiaire) et d'adu

‘ (gris clair) de chaque sexe. Les bsa

| d’erreur représentent la déviance stan
et matérialisent la variabilité

pourcentage de réflectance UV au sei
‘ chaque classe.

‘ Or, les analyses des
spectres de couleur des sub-adultes
et adultes révelent un patron tout a
fait inattendu. En effet, nous avons

Pourcentage de réflectance UV (%)

& S S & & trouvé que la proportion de

& Y ¥ A® A ) N
by «° a° A & réflectance UV des males et des
<& femelles sub-adultes sont

similaires mais leur proportion de
réflectance UV est inférieure de 5.5 % en moyeraragpport a celle des juvéniles (Figure
23, Article 1). Les adultes quant a eux présentent un dichrematisexuel dans les UV.
Comme cela était attendu, les males refletent gars les UV que les femelles, et ceci
particulierement au niveau de la gorge (Figure 2dticle 1). Cependant, ce
dichromatisme ne résulte pas d’'une augmentatiobegpression du trait chez les males
qui présentent une proportion de réflectance UMlaima a celle des sub-adultes mais, de
maniere surprenante, d’'une diminution d’environ ®éola proportion de réflectance UV
chez les femelles (Figure 28rticle 1). La diminution de I'expression de la composante
UV chez les sub-adultes comme chez les adulteggpguort a celle observée chez les
juvéniles indique que la composante UV, a défaétrd’colteuse a produire, pourrait étre

Figure 24.Photographies en noir et blanc d'un spécimen 1t#I€) etd'un spécimen femelle (B, D)
l[ézards communs adultes. Les photographies oirisgs a travers un filtre bloquant les UV (A, Bur
évaluer la couleur dans le domaine visible pousrfime et a travers un filtre laissant passer unigu
les UV (C, D pour fournir une estimation de la couleur dansldenaine UV. Dans le dernier cas,
zones corporelles blanches correspondent aux zienfeste réflectance UV.
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co(teuse a maintenir.

Trois types de colts peuvent potentiellement égsociés au maintien de la
composante UV. Arborer une coloration UV vive paitrétre colteux en termes de survie
pour le lézard commun. En effet, une grande majatiés prédateurs de petits lézards,
principalement des oiseaux et des serpents, possesigsteme de vision sensible aux UV
(Bowmaker, 2008) et une réflectance UV amoindrierpat de ce fait diminuer les risques
de prédation. De plus, pour les femelles adultessqut particulierement vulnérables
pendant la gestation (mobilité réduite), cela paitirpotentiellement constituer une
stratégie de survie. Par ailleurs, le simple fakdrimer une forte réflectance UV pourrait
étre colteux socialement si cela engendre dessigmesde la part d’individus dominants
ou agressifs (Guilfordet al, 1995; Hill, 2006a). Alternativement, le maintiete
I'expression de la coloration UV pourrait nécessiie investissement énergétique non
négligeable. En particulier, les femelles ont arfiauun effort énergétique important a la
maturité sexuelle du fait du développement des demat de la vitellogénése (Bletal,
2012). Elles pourraient par conséquent étre damsapacité de maintenir leur coloration
UV au méme niveau d’expression que celui des suliemdet des males adultes.

Le dichromatisme sexuel UV observé chez les aslidteggére que les signaux
visuels UV sont impliqués dans le signalement skextiela maintenance d’une forte
réflectance UV pourrait donc aussi étre promu @arsélection sexuelle. Mais alors,
comment expliquer que les sub-adultes des deuxssegat un niveau de réflectance UV
similaire a celui des males adultes ? Cela peutifsgg que les signaux UV ont un role
dans les interactions sociales des sub-adultes eocata a été trouvé chez les oiseaux
(Hill, 1996; Siefferman, Hill & Dobson, 2005b; Frean-Gallant et al, 2010).
Alternativement, puisque la composante UV se déym@récocement, la réflectance UV
des males sub-adultes pourrait simplement reflaarementation des males adultes et,
chez les femelles, ce trait pourrait étre un indigade la maturité sexuelle. Arborer un
phénotype male pourrait permettre aux femellesagiuites d’éviter le harcelement sexuel
des méles.

Variabilité liée aux autres traits de couleur

Etudier la variabilité et les fonctions de la corsaate UV est important, mais les signaux
visuels UV agissent dans un contexte coloré etsil donc important d’examiner les
relations existant entre les signaux UV et leseautraits de couleur d’'un ornement (clarté,
teinte et saturation). Nous avons étudié cette toureshez le 1ézard commun a l'aide
d’'une analyse en composante principale (ACP) peéamietle résumer l'information des
différents traits colorés de la gorge par un nonlipnéé de variables. Nous avons trouvé
de nombreuses relations significatives entre ksstde couleur mais une grande partie de
la variabilité de la coloration de la gorge desl&aduest expliquée par une corrélation
négative entre la proportion de réflectance UV @tshturation de la pigmentation
caroténoidienne comme lillustre la Figure 25. Cetmfirme en premier lieu que la
coloration ventrale du lézard commun est continoraroe précédemment démontré chez
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des femelles (Cotet al, 2008), mais |l
apparait surtout primordial de considér 0] * sad* &
la coloration d'un ornement dans sz -
globalité (composante structurale ¢ g

pigmentaire). 151

Il reste a comprendre pourquoi ce
deux traits sont corrélés. Une expérien © * -
menée chez les lagopedes d’Ecosseé
montré que la pigmentatior -2
caroténoidienne de I'épiderme de la créé 5
rouge des males absorbe la lumiere en- * . :

300 et 500 nm et limite de ce fait I .
réflection de la lumiere dans I'UV par ¢ " s >0
derme (Mougeotet al, 2007). De plus, Saturation jaune-rouge

une étude récente chez notre espFigure 25. Relation entre la saturation de la colorz

d’intérét, le lézard vivipare, a démontré caroténoidienne et la proportion de la réflectauté
mesurées sur la gorge de lézards communs a

vitro que les variations Chromathues (males (N = 88, triangles) et femelles (N = 141 ds)n
'ornement basé sur les caroténoides

résultent en grande partie de changements daréfléetance UV du derme, et non de
changements dans la réflectance liée aux caro®maid dans le contenu en caroténoides
de la peau (San-Jos al, 2013). Une explication possible est donc queolaétation
entre les composantes structurales et caroténoieiesoit de nature fonctionnelle chez le
lézard commun. Alternativement, cette corrélatiaurpait résulter de la sélection et de
l'intégration de signaux visuels multiples (Mglletr al, 1993; Badyaeet al, 2001). Par
exemple, la réflectance UV pourrait améliorer lecpption visuelle de la coloration jaune-
rouge par contraste entre les deux types de traltyés, et de ce fait agir comme un
amplificateur des signaux caroténoidiens (Cummetgs, 2006; Pérez | de Lanuza al,
2007). Alternativement, cette relation peut étrpliegqée dans le cadre de la théorie des
signaux multiples. Les traits colorés peuvent aginme des signaux multiples véhiculant
des informations différentes sur la constitution l@mimal ou étre redondant, et ainsi
renforcer la fiabilité des signaux (Mgllet al, 1993; Sullivan, 1994; Hamiltoet al,
2005)

Chez les Lacertidae, la réflectance UV est le pléguemment associée a des
ornements de couleur bleue (Pérez | de Lamtizd, 2010), nous avons également étudié
les relations entre les différentes traits colatés spots bleus du Iézard des murailles. La
coloration bleu est également produite structumediiet (Prumet al, 1998; Kuriyamaet al,
2006). Le profil spectral de spots bleus du |ézded murailles présente un unigue pic
autour de 360 nm et la distinction entre composaie et composante bleu tient
uniquement a la limite de nos capacités visueltes motre systeme de classification des
couleurs. Je pense qu’il est de ce fait inappropr&udier les deux composantes
séparément d’autant plus que les proportions dectéhce dans I'UV et dans le bleu sont
fortement corrélées € 0.71). Les lézards des murailles exhibent égatemne coloration

flectance UV(%
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ventrale présentant trois morphes principaux:

40/ blanc, jaune et orange (Sacchi al, 2009;
Galeotti et al, 2010) et les analyses des
50l spectres de couleur des deux ornements sur un

faible nombre d'individus révelent que les
caractéristiques spectrales des spots UV/bleus
sont indépendantes de celles de la coloration
ventrale du lézard des muraillesriicle 2). La
coloration ventrale étant discréte et la
coloration UV continue chez cette espeéce, les

Reflectance (%)

101

300 400 500 600 700 i
, Longueur d'onde (nm) deux types d’ornements pourraient
Figure 26. Spectres deéflectance de la gor tentiell t shicul d inf fi
de trois lézards communs males. potentuellement veniculer es Intormations

différentes sur la qualité de I'animal (Mgllet
al., 1993; Candolin, 2003).

Variabilité interindividuelle intra-classe

Si la variabilité de la composante UV est imporaantre les différentes classes d'age et
de sexe, la variabilité entre individus d’'une méosse n’est pas en reste comme en
atteste la déviation standard de chaque classaréFi&g) et les spectres de coloration de la
gorge de trois lézards communs males présentésigemeF26. Les traits de couleurs
peuvent communiquer des informations sur la qualit&tractivite, la stratégie, la
compatibilité génétique, la parenté, l'identité iinduelle et la présence (Dale, 2006).
Selon ce scenario, la variabilité interindividuetles traits colorés reflete la variation de
I'information spécifique associée. Quand est-il pl@s colorations structurales ? Comme
nous l'avons vu précédemment, la réflectance UVeddpde I'arrangement spatial de
l'ultrastructure du derme (ou des plumes), ceingement spatial est-il colteux a produire
et/ou a maintenir ?

Plusieurs études menées principalement chez lesawis montrent que la
réflectance UV est corrélée a des traits indicatale qualité tels que la quantité de
parasites sanguins, la réponse inflammatoire,Jeani de testostérone et la concentration
en protéines plasmatiques (Doucet & Montgomeri©3B0 Griggioet al, 2010; Petergt
al., 2007; Robert®t al, 2009) et que les colorations structurales peugéamstinfluencée
par la condition nutritionnelle de I'animal (McGraat al, 2002; Sieffermaret al, 2005a).
Chez les lézards, peu de travaux ont étudié laitondlépendance de la composante UV
et il est a mon sens inapproprié d’étendre auxdiszies résultats trouves chez les oiseaux
car la coloration UV est produite par le derme plasr uns et par les plumes pour les
autres. Afin d’étudier cette question, nous avoarené chez des lézards communs males
les relations existant entre la proportion de otflece UV et cinq indicateurs de qualité: la
taille corporelle, la condition corporelle, la rése inflammatoire, le niveau de
testostérone et la quantité de parasites sangdmss avons trouvé que I'expression de la
composante UV n’est corrélée a aucun de ces imdicat@Article 3) ce qui pourrait
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indiquer que I'expression de ce trait n'est pasd@wn-dépendante chez le lézard
commun.

Toutefois, il est prématuré d’étre aussi catégarigur ce point car la composante
UV pourrait étre liée a d’'autres indicateurs dedition que nous n’avons pas testés ici.
Par ailleurs, nous avons trouvé que, dans le aalf@&CP sur les données spectrales de la
gorge des males, la proportion de réflectance UV agil associée négativement a la
saturation de la pigmentation caroténoidienne vavec la taille de I'animal: les grands
males présentent une gorge avec une faible satmratine-rouge et une forte réflectance
UV (Article 1). Ainsi, chez les lézards vivipares males, I'irsiéd de la coloration de la
gorge mesuré selon un axe incluant la composantsdivble étre condition-dépendante.
Cependant, je m’interroge sur la pertinence deecetinclusion car la pigmentation
caroténoidienne, seule, est connue pour étre cEit@produire. Des lors, la condition-
dépendance de la composante UV ne serait-elle pastafact lié a sa relation avec la
pigmentation caroténoidienne ? Des études sinslarég été menées par des collegues
hongrois chez le Iézard vdracerta viridis une espece dont les males arborent une gorge
UV/bleu pendant la période de reproduction. Cedasmontrent que I'expression de la
coloration UV de la gorge des males varie aveailietet la condition de I'animal mais
n'est affectée ni par une privation alimentairepar une infection parasitaire du sang
(Molnar et al, 2013; Bajeret al, 2012). En revanche, il semble que I'expressiosidnal
puisse étre affectée par I'environnement de thetmdation: les animaux ayant
thermorégulés plus longtemps ont une réflectance plis forte. La capacité a
thermorégulée étant potentiellement liée au sud@esjuisition de territoires favorables en
terme de température et/ou a la thermorégulatiompootementale effective, cela suggere
que I'expression de la coloration UV pourrait atresignal honnéte (Bajat al, 2012).
Quelques indices en faveur de la condition-déperelaes signaux UV existes mais ils
sont relativement peu nombreux. Un effort de redierest donc encore nécessaire pour
solutionner cette question.

Variabilité saisonniere

Chez de nombreuses espéces, les colorations vigparaassent a la saison des
accouplements suite a quoi elles ternissent etadiggsent dans le cas de colorations
nuptiales. Chez le lézard commun comme chez lerdédas murailles, les ornements
colorés ne sont pas nuptiaux maspriori pérennes au cours des saisons pour un
observateur humain. Afin de confirmer catpriori, nous avons testé si de subtiles
variations de réflectance UV operent d’'une saisbaudre chez nos deux espéeces modeles.
Contre toutes attentes, les analyses de couleutrembrgque la proportion de réflectance
UV est plus élevée apres la période de reproductienpendant la saison des amours et
ceci chez les deux espéces étudiées. En effet, lehiézard commun, la proportion de
réflectance UV est plus élevée d’environ 5 % apaepériode de reproduction chez les
males comme chez les femellesrticle 1). Cette augmentation pourrait étre due a la
diminution de la saturation de la composante cagitienne. Mais dans ce cas, comment
expliquer que le méme phénomeéne existe chez lediéss murailles ? Chez ce dernier,
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nous avons mesuré une augmentation de la propatéaéflectance UV des spots bleus
d'environ 10 % par rapport au niveau d’expressiamegistré pendant la saison
d’accouplement Article 2). Ces observations nécessiteraient d'étre précipée des
mesures répétées tout au long de I'année maiggtpesent que les signaux visuels UV ont
un réle plus limité quattendu dans la sélectionxuslle et les expériences
comportementales menées sur le role de la colordidd dans la communication intra-
sexuelle chez le l1ézard des murailles pendant etebrs de la période de reproduction
supportent cette hypothes&riicle 2).

Les Lacertidae comme tous les squamates ont vissance continue tout au long
de leur vie et muent régulierement pour renouvkder peau (Vacheet al, 2010). Au
court de la mue qui dure quelques jours, I'aninéar&te une substance lubrifiante entre la
nouvelle et I'ancienne peau et devient terne doisgue I'ancienne peau a été éliminée,
'animal arbore a nouveau des colorations chat@gmjui peuvent paraitre plus vives
gu'avant la mue. Pour cette raison, la quantifosatide coloration des lézards est
traditionnellement effectuée apres la mue. Or esit fort probable que la brillance (ou
clarté) de I'animal soit accrue apres la mue pdaitede la substance lubrifiante, en est-il
de méme pour les autres traits de couleurs ? Etcydaer, la mue affecte-t-elle la
réflectance UV de I'animal ? Pour tester cette liypse, 73 |ézards vivipare males ont été
capturés a la sortie de I'hibernation dans lesasnde la station biologique de Foljuif, la
coloration de leur gorge a été mesurée puis lemani ont été placés en élevage. Dix
jours plus tard, aprés que tous les individus amunés, les mesures de coloration de la
gorge ont été renouvelées. Les analyses des sp&gts de ces mesures montrent que le
pourcentage de réflectance UV de la gorge des n&designificativement plus élevée
apres la mue (Testde Student pour données appariéess -7.50,p < 0.001). Toutefois,
cette augmentation n’étant que d’environ 1 %, jeuteoque cela soit perceptible
visuellement par les congénéres. Par conséquesaimible que la mue affecte la coloration
UV de facon négligeable.

La réflectance UV étant produite par l'ultrastanetdu derme de I'animal, la mue
pourrait potentiellement étre le mécanisme par deloperent les changements de
réflectance UV. Si la composante UV est effectivemeondition-dépendante alors un
animal en bonne condition devrait produire une retlavpeau de bonne qualité reflétant
fortement dans I'UV. Au cours de ma thése, je pas pu tester cette hypothése mais les
résultats ci-dessus n’y apportent aucun supporeften, durant I'élevage et donc pendant
la période précédant la mue, les animaux ont e@sagcle la nourriturad libitumet a une
source de chaleur leur permettant de thermorégidefacon optimale. Il a été démontré
que ces deux facteurs affectent les colorationactstrales (McGrawet al, 2002;
Sieffermanet al, 2005a; Bajeet al, 2012) mais ici nous n'observons qu’une tres &aibl
variation de la réflectance UV des animaux aprésua. De futurs travaux devraient de ce
fait tester cette hypothése de facon rigoureuse analesign expérimental adapté.
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Conclusion

Pour conclure, nous avons pu mettre en évidengeatron de variabilité de la coloration
UV inattendu et atypique chez le l1ézard vivipares ladultes présentent un dichromatisme
sexuel dans I'UV ce qui est assez répandu cheaisesux et autres |ézards. Toutefois le
fait que les sub-adultes aient une proportion dieatance identiqgue a celle des males
adultes et, plus étonnant encore, le fait queflaaténce UV des juvéniles soient bien plus
élevée que celle des adultes soulévent plusieursstigns sur l'ontogénie, le
développement et le maintien de ce trait. Cela éxggggalement que la coloration UV
puisse étre impliquée non seulement dans la conuation sexuelle mais également dans
la communication des sub-adultes et surtout degnjles. Une perspective tres
intéressante puisque ce dernier point n'a jamatsétidié a ma connaissance. Il est
eégalement nécessaire d’étudier plus en avant labitté de la coloration UV des lézards
des murailles et d’'autres lézards Lacertidae péterchiner si le patron observé chez les
|ézards vivipares est une régle ou une exception.

Nous avons également mis en évidence que la rafleet UV est liée a la
coloration caroténoidienne chez le Iézard viviparebien évidemment a la coloration
structurale des spots bleus chez le lézard desiltesrae qui souligne I'importance de
considérer la coloration des ornements coloré dams ensemble. Chez cette derniére
espece, la composante UV ne peut étre dissociée ctdoration bleue de I'ornement en
raison de leur source de production commune. Ghézzhrd vivipare, la réflectance UV
pourrait étre fonctionnellement dépendante de Ilduragtion de la pigmentation
caroténoidienne.

Par ailleurs, aucune preuve consistante ne periairmer que la réflectance UV
est condition dépendante. Si la composante UV essignal de communication, elle
pourrait alors agir comme un signal conventions. plus, nous avons trouvé que son
niveau d’expression est plus élevé apres la pérdmeeproduction suggérant que les
signaux UV pourraient donc avoir un réle moins imgaot qu'attendu dans la sélection
sexuelle.
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CHAPITRE 2 - Les Lacertidae sont-ils capable de percevoir les
ultraviolets et de discriminer la variabilité interindividuelle ?

Les animaux varient fortement dans leur capaciéiales couleurs et dans la qualité de
leur perception des couleurs (Wyszeekial, 1982). La vision chromatique a peu de
résolution spatiale et temporelle comparativemeninasysteme noir-et-blanc (Lehrer,
1993; Schaerer & Neumeyer, 1996) et plus le nondereimension d’'un systeme visuel
est important et moins ce systeme est performarierene de sensibilité (Kelbeat al,
2003). Toutefois, ces désavantages sont négligepblerapport aux avantages qu'apporte
la vision chromatique : (i) elle permet la détectibes objets sur leur fond visuel qui est
certainement la fonction la plus importante de iEom chromatique ; (ii) elle améliore
fortement la constance des couleurs dans le casysteme tri- ou tétrachromates (la
capacité de corriger la variation de fond et laleoude la lumiére ambiante afin que les
objets cibles conservent leur teinte caractéristiquiii) elle améliore grandement la
capacité de reconnaissance et en particulier kssdét avec laquelle un objet peut étre
reconnu (Vorobyev, 2003; Kelber & Osorio, 2010)slables et objets que les animaux
ont principalement a détecter et reconnaitre s@m &lre la nourriture, les prédateurs et
les congéneres.

La vision est donc un sens clé pour les activitasidques et posséder des capacités
visuelles optimales pour accomplir ces taches ssreiel pour les animaux. Lorsque I'on
s'intéresse a la fonction des signaux UV chez lexébrés, étudier les spécificités du
systeme visuel est important puisqu’il est nécessde déterminer si I'animal est capable
de percevoir ces signaux. En effet, la vision UY w&s caractere ancestral des vertébrés
gue de nombreuses especes ont perdu au coursdieitién (Shi & Yokoyama, 2003). La
vision dans I'UV est contrdlée par les photopigrsebty qui absorbe la lumiére de
maniére maximale autour de 360 nm et il a été démaque de nombreux poissons,
amphibiens, reptiles, oiseaux et quelgues mammsifpmssedent de tels photopigments
(Hunt et al, 2001; Shiet al, 2003; Bowmaker, 2008; Humt al, 2009). La vision d'un
certain nombre de lézards a également été étudaiéeams travaux ont principalement été
menés chez des Iguanidae (voir les références ble ) et aucune étude n’'a jamais
correctement caractérisé le systeme de visionéisds Lacertidae. De plus, le potentiel
d’évolution adaptative du systeme visuel des lézaedte ambigu, notamment vis-a-vis de
la capacité a discriminer les UV, et il existe mb&tudes sur I'acuité visuelle des lézards
(Loew et al, 2002; Fleishmaset al, 2011; Huntet al, 2001).

Spécificités du systeme de vision des lézards

Nos résultats montrent que les systémes de visgsrddux especes de |lézards Lacertidae
présentent de nombreuses caractéristiques commaves les especes de lézards
précédemment étudiées. Ainsi, excepté chez uneespanolesPolychrus marmoratys
les |ézards possédent une rétine constituée unieptede cones (pas de batonnets) avec
une classe de doubles cbnes et plusieurs class#Emds simples, un cdne correspondant a
I'association d'un photopigment et d'une gouttelett d’huile
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Table 3.Revue de la littérature sur les caractéristiqumselles des lézards.

Sensitivity maxima (nm) of photopigments Types of oil droplets

Species Vitamine uvs SWS MWS LWS O G Y C Reference

Iguania

Anolis bahorucoensis Al 36516 4506 50016 569+4 G2 5006 4507 C1397 Loew & al. (2002)

Anolis carolinensis A2 36545 46215 503+8 62543 G2 5074 46315 365+2 Loew & al. (2002)

Anolis conspersus Al 3657 4607 500+7 56213 G2 51545 4756 CA 368+2 Loew & al. (2002)

Anolis cristatellus Al 36516 458+4 49215 56214 G2 50715 46315 371 Loew & al. (2002)

Anolis equetris Al 46019 492+11 56518 G2 5064 47016 C1388 Loew & al. (2002)

Anolis evermanni Al 36415 46015 49043 565+3 G2 5157 50016 3804 Loew & al. (2002)

Anolis extremus Al 3657 451+7 48749 56615 G2 48815 442+4 C1 39343 Loew & al. (2002)

Anolis garmani Al 467+10 49619 5658 G2 4924 46615 C1371 Loew & al. (2002)

Anolis grahami Al 36718 46016 495+7 56516 G2 505%10 45116 C1382 Loew & al. (2002)

Anolis gundlachi Al 3657 45019 490+7 56415 G2 51044 45016 370 Loew & al. (2002)

Anolis krugi Al 36515 448+6 490+5 5624 G2 50045 480+5 37043 Loew & al. (2002)

Anolis lineatopus Al 36615 449+2 498+4 560+2 G2 486%8 451+4 367 Loew & al. (2002)

Anolis opalinus Al 45015 49615 56615 G1521+3; 47145 3754 Loew & al. (2002)
G2 49716

Anolis pulchellus Al 3678 44617 49518 565+7 G2 5056 475 390 Loew & al. (2002)

Anolis sagrei Al 365+3 4606 49545 5674 G2 51045 475%3 C1376+2 Loew & al. (2002)

Anolis stratulus Al 36616 454+7 49416 564+4 G2 49515 46714 388 Loew & al. (2002)

Anolis valencienni Al 45618 500+8 56019 G1522+2; 47944 368 Loew & al. (2002)
G2 5054

Crotaphytus dickersonae Al 359+0.8 459+0.7 481+0.8 558+1.1 521+1.0 489+0.7 373+1.2 Macedonia et al. (2009)

Polychrus marmoratus Al 45345 49043 568+4 G1520+2; 462 C1368+2 Loew et al. (2002)
G2 48515

Ctenophorus ornatus Al 440+0.5 493+8.9 571+4.4 Barbour et al. (2002)

Chamaeleo dilepis A1/A2 382.615.3 444 .3+3.7 477-507 555-615 Y1 493; Y2 486 C1390; C2 + Bowmaker, Loew & Ott 2005

Furcifer pardalis A1/A2 374.7+ 5.7 444.2+5.5 490.2+3.9 555-610 490 C1390; C2 350 Bowmaker, Loew & Ott 2005

Gekkota

Gekko gekko Al 36413 46712 521+1 NA Loew (1994)

Gonatodes albogularis NA 36213 47545 542+5 yes Ellingson, Fleishman & Loew 1995

Scincimorpha

Platysaurus broadleyi Al 364+1.3 451+2.1 492+2.9 570+2.0 518+3.8 Y1 476%4; C1380; C2 + Fleishman et al 2011

Y2 467+2.1

Lacertibaenia

Podarcis muralis Al 36719 456123 497+19 562+17 500+8 4704 C1429+22;C2 + Article 5

Zootoca vivipara A1/A2 358+8 437 487+14 544+4 5386 50310 C140619; C2 + Article 5

Les valeurs en dessous de chaque type de photopigohéS : ultraviolet-wavelength-sensitive, SWho”-wavelength-sensitive, MWS : medium-wavelengghsitive, LWS : long-wavelenth-
sensitive) sont les valeurs #lg,, moyennes + 1 déviation standard (une absencetevedeur signifie qu'une seule cellule a été més) Les valeurs en dessous de chaque type delgties
d’huile (O : orange, G : green, Y : yellow, C : @otless) sont les valeurs kigy moyennes de + 1 déviation standard. Les gouttsi€? ne sont pas mesurables silgyrest inférieur a 340 nm
correspondant a la limite inférieur de sensibiitémicrospectrophotométre, leur présence est ggnifar un ‘+'.
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Figure 27. Sensibilité moyenne d
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(Loew, 1994; Ellingson, [eEishman & Loew, 1995; Loe et al, 2002; Barbol et al, 2002;
Bowmaker, Loew & Ott, 2005; Macedo! et al, 2009; Fleishmarmt al, 2011). Il a été
suggéré que, chez les lézards, les cones douhkest smpligués dans la détection ¢
variations de claé (Fleishma et al, 1997; Vorobyewt al, 1998a; Osorio, Vorobyev .
Jones, 1999), isemble donc que seuls les cones simples particgpdatvision colorée
Certaines études montrent également que les &mtiticulaires des l|ézards s
transparentesx la lumiére UV, au moins chez les espéces présedis cones U
(Ellingsonet al, 1995; Bowmake et al, 2005 etArticle 5).

Les lézards présentent 3 ou 4 types de photopignamypartenant aux classes
sensibilit¢ UVS, SWS, MWS ou LWS. Chez les eces ne possédant que 3 types
photopigments, c’est généralement la classe UVSegqtiabsente (Table 3). Les d¢
especes de lézards Lacertidae que nous avonsegymbdsedent quant a elles les gt
types de photopigments et ont donc les prédisions a la vision UV. La sensibili
spectrale Xmay des photopigments UVS, SWS et MWS varie relateeimpeu d’'une
espeéce a lautre comme lillustre la Figure 27,latvariation intraspécifique de
sensibilité de ces photopigments est globalementméme ordre de grandeur que
variation interspécifique (Table 3). Ces observatiosuggerent donc que
caractéristiques de sensibilité spectrale de oés tiypes de photopigments sont forten
conservées chez les lézards. Les photopigments L§u8nt a eux, présentent ul
variation de sensibilité plus importante, avec diférence maximale d’environ 100 n
entre la sensibilité moyenneAnolis carolinensigpar rapport a celle cGekko gekkoalors
qgue la variabilité interspécifique est au plus diron 40 nm pour les autres types
photopigments. Cette variation s’explique en paéela nature des photopigments et |
précisément par le type de chromophores qui legposer Comme la grande majorité
vertébrés terrestres (Yokoyama, 2000; Js, 2010), la plus part des lézards possede
chromophores dérivé de vitamines Al (Table 3). &fmis, il a été montré que plusiel
especes sont capables de synthétiser des chromegpiiérvés de vitamines A2 dont
propriétés chimiques déplacentsensibilité maximale des photopigments MWS et L
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vers des longueurs d’'onde plus grandes (WhitmorBofvmaker, 1989; Harosi, 199«
Ainsi, la rétine de deux espéeces de caméléonsust@péces de Lacertidae, dont le |é:
vivipare, est composée d’'une rture de chromophores Al et A2 (Bowme et al, 2005;
Provencio, Loew & Foster, 1992 et Article 5) et,fdeon encore plus étonnante, I'anc
Anolis carolinensigpossedequant a elleune rétine purement constituée chromophores
A2 (Loew et al, 2002).La capacité a synthétiser les chromophores A2 seuhinhc étre
apparue sporadiquement au cours de la radiationédasds et constitue une source
variation de sensibilité visuelle chez canimaux. La variabilité interspécifique
sensibilité des phopigments LWS est également due au systeme deviles Gekkot:
qui est spécifique en raison de leur ancétre noetat qui ne représente probablement
le schéma le plus répdu (Fleishman et al., 201:

La rétine des lézards comporte égalemer 5 classes de gouttelettes d’huile se
les especes (Table 3). Ces gouttelettes peuverdrglément étre classées selon
coloration caroténoidienne jaune, verte ou tramuflLoew et al, 2002). Le type et le
propriétés de transmission de la lure des gouttelettes d’huile varient de fa
relativement importante d’'une espéce a l'autreoesravons trouve que le lézard vivip
possede de facon unique des gouttelettes d’huileger De plus, les différents types
gouttelettes colorées (nonnslucides) sont associés de fagon variable aveddsses d
photopigments MWS et LWS (Figure 28). Il apparaind que, malgré la faible variabili
de sensibilité des photopigments, la sensibilitécBple des cones soit assez différe
d'une especea lautre de par | rws ANOLES
nature des chromophores,
variabilité¢ des propriétés «
transmission des gouttelettes d’ht
et la diversité des associatic
pigment-gouttelette.

LwWs MWS MWS

SWs uvs
|

P

Une autre source (
variation de sensibilité visuelchez
les Iézards provient dedifférences
d’abondance des différentes clas
de cones. Par exemplia rétine d
lézard vivipare Zootoca vivipar.

LEZARD DES MURAILLES
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SWS Uvs

Figure 22. Dessin des différents types
cellules photoréceptrices typiques chez
|ézards anoles, chez le Iézales muraille
(Podarcis muraliy etchez le 1ézard vivipa
(Zootoca vivipara montrant I'associatiol
entre les difféent types de cellules, |
pigments visuels et les classes
gouttelettes d’huile. LongdLWS), mediun-
(MWS), small- (SWS) and ultraviol-
(UVS)  wavelength- sensitive  ces.
Gouttelettes d’huile: O, orang Y, yellow;
G, green; C, colourlesdssu et adapté
Loew et al. (2002).
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ainsi que celle d’'un autre lézaRlatysaurus broadleycontiennent potentiellement deux
fois plus de cbnes UVS que la rétine du lézard rdesailles Podarcis muralisou de
I'anole Anolis carolinensis(Fleishmanet al, 2011 et Article 5). Pourquoi de telles
differences ? Une abondance accrue en cbnes UViexttelle une meilleure acuité
visuelle ? Ces résultats sont néanmoins a consiggrec prudence car la méthode
d’échantillonnage de la sensibilité des cones etaeptage des gouttelettes d’huile n’est
pas aléatoire et, de plus, 'abondance peut égalevaeier de maniere importante entre les
individus et d’une région rétinienne a une autreefuet al, 2002; Fulleret al, 2003).

Acuité du systeme visuel

Etant donné l'originalité du systeme de vision émalrd vivipare, j'ai étudié a I'aide d’'un
modele physiologique si le fait d’avoir une forteoadance en cones UVS mais également
si posséder des chromophores A2 sont plus avantggeu discriminer les différences de
colorations des congéneéres. En effet, des étudésieaures ont suggéré que la sensibilité
dans I'UV et dans les rouges profonds puissent étlaptatifs pour les interactions
intraspécifiques (Archeet al, 1987; Partridgeet al, 1989; Provencioet al, 1992;
Fleishman et al, 2011). Par exemple, I'abondance des cbnes UVSliaméla
discrimination des petites variations de réflecéald/ dans la coloration de la gorge des
congénéres durant les interactions male-male clkezézard Platysaurus broadleyi
(Fleishmaret al, 2011).

Le lézard vivipare est caractérisé par une colamatblanchatre a rouge
particulierement développée sur le ventre ainsi paieune forte réflectance UV sur la
gorge et celle-ci est exposée a la vue des conggnpendant les interactions
comportementaledAfticle 1). Les modéles prédisent que la présence, et aboridance,
améliore clairement les performances visuelle deartls lorsqu’il s'agit de détecter des
petites différences de coloration entre les gorgkedrs congénéerediticle 5). Ce résultat
n'est donc que partiellement en accord avec ladtats de Fleishmaet al. (2011) mais le
modele que nous avons utilisé pour tester I'impur¢ade 'abondance des cones UV est
discutable Article 5). Quoiqu’il en soit ce résultat confirme que lasioh UV est
impliquée de maniere importante dans la discrinonade la coloration des congéneres.

Parallelement, les modéles montrent que, pour idigoer les variations
intraspécifiqgues de coloration de la gorge, un é&yst visuel avec une mixture de
chromophore Al et A2 est plus performant qu'un &y& visuel avec seulement des
chromophores Al. De plus, pour cette méme tachsyseéme en mixture est de fagon
surprenante aussi performant qu'un systeme visuet aniquement des chromophores
A2. Enfin, nous avons également trouvé que le dgehromophores composant la rétine
n'affecte pas la discrimination de la colorationvéintre des Iézards viviparesr{icle 5).

Or, la coloration ventrale des lézards vivipardgrés visible car elle est fortement saturée
et varie de jaune pale au roudeticle 1): un systeme visuel fin n’est donc pas nécessaire
pour détecter de variations de couleur. Cette atitot se prolonge sur la gorge des
animaux ou elle est en revanche bien moins intéagile 1). Par rapport a un systeme
visuel classique avec des chromophores Al, possidsysteme visuel avec une mixture
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de chromophores Al et A2 pourrait élargir la gandreesensibilité des |ézards dans les
grandes et moyennes longueurs d’onde, et ainsbiéicel’acuité visuelle des lézards pour
discriminer de petites différences de coloratiorotémoidienne au niveau de la gorge des
congéneéres. Un systeme visuel avec uniguement ltesnophores A2 pourrait ne pas
offrir une sensibilité visuelle dans une telle gaenA ma connaissance, c’est la premiere
fois que l'utilisation de la vitamine A2 peut étreliee a une meilleure capacité a
discriminer 'ornementation chez des animaux. deszanolesAnolis carolinensiaitilise

de maniére exclusive la vitamine A2 et possedeanioh rouge, mais d’'autres especes tres
proches ont aussi un fanion rouge et utilisentitanvine Al (Loewet al, 2002). Toute
généralisation sur la fonction de la vitamine A2 denc prématurée et un effort de
recherche est encore nécessaire.

Conclusion

En résumé, nous avons trouvé que les caractéestiu systéeme de vision des |ézards
Lacertidae ne different pas fondamentalement descgkécédemment mises en évidence
chez les autres lézards : (i) une rétine composé@ement de cones, (ii) une classe de
double cbénes et plusieurs classes de cones sinfiileles photopigments appartiennent a
'une des classes UVS, SWS, MWS et LWS et (i) lestppigments sont associés a une
gouttelette d’huile. Par ailleurs, nous avons putmeci en évidence quatre sources de
variation interspécifique de la sensibilité visaedl savoir le type de chromophores, les
propriétés de transmission des gouttelettes d’hleéke associations pigment-gouttelette et
I'abondance des cones.

Les deux espéces de lézards Lacertidae sont téiraates et capables de vision
dans I'UV. Le lézard des murailléodarcismuralis posséde des caractéristiques visuelles
tout a fait classiques tandis que le lézard viwepZobotoca viviparaprésente deux
spécialisations rétiniennes : une mixture de chymee Al et A2 et une forte abondance
en cones UV. La modélisation du systeme de viswriédard vivipare suggere que ces
deux spécialisations ameéliorent la détection degegevariations de couleur de la gorge
des congéneres. Ainsi, la sensibilité visuelleeesignal coloré pourraient avoir évolué
conjointement dans le but de maximiser la discration des différences de colorations
des congéneéres. Il est cependant important degseulgue les modeéles de vision, de part
leur simplicité, ne peuvent en aucun cas reflésr hmécanismes fins de perception et
d’intégration de I'information qui sont par aillsuaujourd’hui encore trés mal connus. Ce
résultat est donc tout relatif mais il suggére gugsystéme visuel des |ézards vivipares est
tres bien adapté pour discriminer les différencescdloration chez les congéneres.
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CHAPITRE 3 - Les signaux UV ont-ils un role dans les interactions
male-male chez les Lacertidae ?

Chez de nombreuses espéces de vertébres, la mylothf est souvent particulierement
développée chez les maéles et exprimée au niveatnafients impligués dans les
interactions comportementales de territorialit@etdominance. Il est donc fort probable
que, chez ces espeéeces, la coloration UV puisser janerdle dans les interactions
agressives. Etonnamment, seulement quelques tramaiu¥tudié expérimentalement le
rble des signaux UV dans les interactions male-retil@s connaissances sur le sujet sont
de ce fait fortement limitées. En accord avec ldtiyg¢se de badge de statut (Rohwer,
1975; Maynard Smitlet al, 2003), les études antérieures ont montré querlesments
colorés reflétant dans I'UV peuvent signaler lacéoet la dominance durant la competition
male-male chez plusieurs especes d'oiseaux, desqguast de |ézards (Alonso-Alvaretz
al., 2004; Siebeck, 2004; Stapleyal, 2006; Ricket al, 2008; Rémyet al, 2010; Vedder

et al, 2010; Bajeret al, 2011). Cependant, le role des signaux UV danmgdalution de
conflits demeure peu clair par rapport a deux fasteconnus pour étre fortement
structurant dans les interactions agressivesalkuitstle résidence et la familiarité entre les
rivaux. De plus, les signaux UV pourraient potdigiaent avoir un role différent suivant
gue les males sont en compétition pour l'acces famelles pendant la période de
reproduction ou pour I'acces a la nourriture pamegle aprées la période d’accouplement.

Les protocoles expérimentaux classiquement uwilipéur étudier le réle des
signaux colorés dans les interactions agressivasisient a observer le comportement
d’un individu focal a qui I'on présente séquengaient ou simultanément des rivaux non
familiers dont la coloration a été manipulée ou.ndaus avons voulu aller plus loin en
introduisant dans notre protocole expérimental asymétrie de statut de résidence entre
rivaux et en manipulant aussi bien la réflectanté de I'individu résident que celle de
I'individu intrus au sein de paires de males nanik@rs et les plus similaires possibles par
ailleurs. Ainsi, les males d'une méme paire oneragi a quatre reprises en arborant
aléatoirement une des quatre combinaisons de nraite UV résident/intrus possibles.
Nous avons étudié finement le comportement des dppmsants lors de ces interactions a
I'aide d’une analyse en composantes principalévaué I'issue de ces interactions par un
score de dominance. Au cours de ma thése, jalemisesuvre ce protocole a trois reprises.
La premiére expérience a été menée chez le lézaiphre, espece non territoriale,
pendant la période de reproduction. Puis, parcengus avions a l'idée que les schémas
comportementaux impliquant les signaux UV pourraine plus clairs chez une espéce
territoriale, 'expérience a également été menéz db lézard des murailles. Enfin, cette
derniére expérience a été dupliguée en dehorspkilade de reproduction afin de tester si
I'influence de la manipulation UV sur les interacits agressives est identique pendant les
deux saisons. Les schémas comportementaux misigenée grace a ce protocole sont
complexes et relativement difficiles a interpréteais apportent un nouvel éclairage dans
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la compréhension de(s) fonction(s) de la composbiMedans la communication male-
male.

Implication dans le processus d’évaluation mutuelle des adversaires

Les analyses comportementales montrent que, perdapériode de reproduction, la
manipulation de la réflectance UV influence les pontements agonistiques des males
non familiers chez nos deux espéces d'intérét. réssltats des tests comportementaux
sont complexes par rapport a deux d'expériencésanti un protocole plus simple, mais
permettent de mettre en évidence un schéma comimmles deux especes: la réponse
comportementale d’'un animal dépend de son propieetnent UV ainsi que de celui de
son rival Article 2 et 3). Ainsi, les signaux UV seraient impligués dansprocessus
d’évaluation mutuelle des rivaux et affecteraienptise de décision des deux animaux qui
ajustent leur réponse par rapport au comportemenfaditre. Les précédentes études
comportementales ont généralement mis en évideeseatations relativement "simples”
de cause a effet entre la manipulation du trdda etponse comportementale induite. Ainsi,
dans plusieurs études antérieures, les males naoipufés (ou contréle) subissent plus
d’attaques de la part des méales focaux (Alonso+&brat al, 2004; Siebeck, 2004; Riak

al., 2008) tandis que d’autre études ont trouve adise que ce sont les males UV réduits
qui sont le plus agressés (Bagtral, 2011; Veddeet al, 2010; Staplewt al, 2006; Rémy

et al, 2010). Ici, le processus d’évaluation et d’ajostat comportemental mutuel indique
gu’il est en fait difficile de conclure de la sarte

Le modele d’évaluation séquentielle (Enquist al, 1983) prédit que des
difféerences flagrantes de réflectance UV (asyméthie signal) devraient faciliter la
résolution du conflit et diminuer les risques dadade d’agressivité. Or ici, nous avons
observé le schéma inverse : il apparait que lesaations ou I'un des deux protagonistes
est en décalage avec son rival (du fait de la tamluexpérimentale d'UV) induisent plus
de comportements agonistiques que les interactmndes deux males arborent une
coloration UV similaire. Plus précisément, nousra/trouvé que, chez le l1ézard vivipare,
I'effet des signaux UV interagit avec
le statut de résidence et affecte les
comportements agressifs et
21 d’exploration  Article 3): les

interactions entre rivaux asymétriques
dans I'UV sont plus agressives et sont

Trial 1 ® Resident O Intruder

PC1

Figure 23 Effet de la manipulation UV s
les scores PC issus de [lanalyse

composante principale des comportemen

|ézards vivipares non familiers résidents

intrus en fonction de leur traitement UV el

11 % traitement UV de leur rival. Les scores |
(} élevés indiquent un nombre élevé

comportements d'agressions, d’approche

CTRUCTRL  CTRLUV-  UV-/CTRL UV-TUV- de surveillance (moyenne + erreur standard).
Focal/rival treatments
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arbitrées par le statut de résidence des malesur@=ig9). Par contraste, la réponse
comportementale des lézards des murailles et notminrteur agressivité dépend
principalement du statut de résidence des malags $&s comportements de soumission
des lézards des murailles sont influencés par lasipukation UV @Article 2). Un schéma
comparable a été obtenu chez une autre especeatd léhez laquelle les conflits ont
tendance a s’intensifier en situation d’asyméteescynal UV (Stapleyet al, 2006). De
tels pattern peuvent s’expliquer si les signaux &it des signaux conventionnels : en
situation d’asymétrie, les animaux UV réduits, di@st rivaux se comportent comme s’ils
étaient en situation de force, peuvent étre conssdéomme des tricheurs ce qui pourrait
alors entrainer une punition sociale colteuse fERudeux animaux puisque ceux-ci sont
en réalité de force équivalente (Guilfatal, 1995; Hurdet al, 2005).

Les études sur la fonction des signaux coloréstgpiuement menées en utilisant
des animaux non familier afin d’éviter le phénomédeer ennemi’ (Temeles, 1994;
Ydenberget al, 1988) et également parce que, sous I'hypothédmdge de statut, I'effet
du badge est supposé disparaitre entre deux ingivlds lors que ceux-ci ont interagi une
premiere fois ensemble (Searey al, 2005). Or, si le signal coloré communique des
informations sur la qualité au sens large de I'aiet si le message véhiculé n’est pas fixe
dans le temps, il est alors probable que I'effesidmal coloré persiste d’'une rencontre des
individus a une autre. Nous avons étudié cettetiqueshez le |ézard commun et nos
résultats mettent en évidence pour la premiéregfiaés!’effet des signaux UV persiste dans
les interactions entre individus familieir{icle 3). Ce résultat va a I'encontre d’'une étude
réalisée chez la meésange bleGganistes caeruleuselon laquelle les signaux UV
influencent les comportements agressifs des malegiement en I'absence de rencontres
antérieures (Rémegt al, 2010).

Implication dans l'issue des interactions

Si la réflectance UV est un signal impliqué darssdeocessus d’évaluation des rivaux, elle
devrait en toute logique influencer l'issue desiattions agressives comme le stipule
I'hypothese du badge de statut. Nos résultats mongue la manipulation UV affecte
directement l'issue des interactions agressiveg tdhéezard vivipare et ceci uniqguement
lorsque les animaux de sont pas familieasti¢le 3 ; Figure 30). Des effets contexte-
dépendents similaires ont été démontrés chez langésbleue maleSyanistes caeruleus
(Vedder et al, 2010). Le fait que la manipulation UV influeneadirectement les
comportements agressifs et directement I'issuardesactions suggére que, chez le |ézard
vivipare, la composante UV est impliquée de manigrgortante dans la résolution des
conflits entre individus non familiers et agit comnmn badge de statut signalant la capacité
a combattre ou I'agressivité des animaux. De plefet du badge UV persiste lorsque les
males deviennent familiers mais n’affecte plusslis des interactions. Des observations
similaires ont été réalisées par Prghal. (2002) et Pryke et Andersson (2003) chez deux
especes d’Euplectes dont I'effet des badges a pitatien caroténoidienne persiste parmis
les individus familiers. Ces auteurs suggeéerent lggebadges permettent alors aux males
familiers de se reconnaitre les uns les autres.
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a0/ ®Intruders CTRL Figure 30.Effet de la manipulation UV s
O Intruders UV- les scores de dominance ghesres de mal
selon le traitement UV du résident et
lintrus (CTRL, traitement contrdle, UY-
304 traitement réducteur d'UV). Les scores
dominance élevés indiquent que le s
d’agressivité du résidemst plus élevé q

(0]

§ celui de lintrus (moyenne = erre
2 201 standard).

w

(V]

§ - Chez le lézard des murailles,

101 nous n‘avons au contraire trouve
aucun effet de la manipulation UV
sur l'issue des interactionéiicle

01 2) ce qui semble confirmer le role
- limité des UV dans la résolution de
conflits de cette espece. Un résultat
similaire mettant en évidence un
effet de la manipulation UV sur les comportememgsnéstiques mais pas sur l'issue des
interactions a par ailleurs été trouvé chez uneeaetspéce de |ézard®latysaurus
broadleyi chez laquelle les males présentent une colordilgrbleue au niveau de
'ensemble téte-gorge-thorax (Stapleyyal, 2006). Ainsi, 'asymétrie de résidence dilue
I'effet des signaux UV ce qui n‘est pas étonnardzcbette espece territoriale. Mais il est
prématuré d'affirmer que les signaux UV n'ont pasrdle dans les interactions agressives
du lézard des murailles car il est envisageablelgsisignaux UV interviennent dans la
résolution de conflits entre individus de mémeuttdEn faveur de cet argument, une étude
a montré qu’au cours d’interaction ou les rivaux présentent pas d'asymétrie de
résidence, les males UV réduits perdent le comdmas glus de 90 % des cas chez le lézard
vert Lacerta viridis (Bajeret al, 2011), bien que cette étude soit basée sur usméltbn
tres petit (20 interactions agressives) et unemagéint plutdt radical de la coloration UV.

CTRL uv-
Treatment of residents

Et en dehors de la saison d’accouplement ?

Certaines études antérieures (Rérhwl, 2010; Veddeet al, 2010; Veddeet al, 2008)
ont été realisées en dehors de la période de negtiod avec I'idée que les signaux UV
fonctionnent également dans la résolution de dsnélont I'enjeu n’est pas l'accés aux
femelles. Chez le Iézard des murailles, les anslgsenportementales montrent que, en
dehors de la période de reproduction, la manippfiatlV affecte les comportements
agonistiques de signalement (comportements de d&mation et mouvements de queue)
des males non familierd\(ticle 2) en accord avec les travaux de Réanal. (2010) et
Vedderet al. (2010). Lorsque les comportements des animauxliasmiet non familiers
sont considérés, nous avons également trouvé queftiEts de la manipulation sur les
comportements de thermorégulation et de grattade paroi. Ces comportements peuvent
étre interprétés respectivement comme une monapiols de la ressource et un
comportement de stress ou d'évitement du rival. MEsltats indiquent alors que les
males résidents monopolisent plus la source desghadt sont moins stressés que les
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individus intrus lorsque les rivaux sont asymétegj@lans I'UV. En revanche, le schéma
comportemental tend de fagcon surprenante a s’iavdossque résident et intrus sont UV
réduits. Ces résultats indiquent que, en dehoia @e&riode de reproduction, les signaux
UV sont également impliqués dans le processus Miattan mutuelle. lls suggérent
également que résident et intrus pourraient neép@ségaux vis-a-vis de ce processus.
Néanmoins, ceci semble avoir une portée limitésque l'issue des interactions n’en est
pas affectée.

Conclusion

Les expériences de manipulation de la réflectan¢edes males ont permis de mettre en
évidence que les signaux UV jouent un role dansniesactions male-méle de maniere
différente chez nos deux espéces d’intérét et guéle est dépendant du contexte. Chez le
lézard vivipare, les signaux UV affectent le niveBagressivité et I'issue des interactions
entre individus non familiers et ces effets peesisten partie lorsque les animaux
deviennent familiers, et ceci malgré une asyméigerésidence entre les rivaux. Ces
résultats représentent autant d’'indices suggéraatla composante UV agit comme un
badge de statut qui communique la capacité a carabat 'agressivité de I'animal. lls
indiquent également que la compétition intra-sdeupbur les partenaires joue un réle
important dans le maintien évolutif de cet ornement

Chez le Iézard des murailles, les effets du stddutésidence surpassent ceux des
signaux UV probablement parce que la résolutioncdedlits est plus ritualisée par rapport
la résidence chez cette espéce territoriale. Lgsaak UV influencent uniquement les
comportements de soumission des males et n'affepin I'issue des interactions. Ces
résultats suggérent que les signaux ont un roliéédlidans la résolution des conflits de cette
espece et indiguent que la compétition intra-sdeypelur les partenaires n’est pas la force
sélective majeure maintenant la variabilité deraé.tPar ailleurs, le fait que nous ayons
trouvé des effets des signaux UV apres la péri@deedroduction sur des comportements
de signalement et de monopolisation de la ressosuggere que les signaux UV
pourraient arbitrer la compétition pour des ressesipour des ressources autres telles que
la nourriture ou les abris.

Les résultats de ces expériences sont bien évidemanconsidérer avec prudence
parce qu’elles ont été réalisées en laboratoirest@®articulierement vrai pour les résultats
obtenus chez le lézard des murailles car cettecespst territoriale et il est fort probable
gu’un terrarium ne soit assimilé au mieux que conuméerritoire de faible valeur par les
individus résidents. Cependant, réaliser de tedbegériences en nature serait un vrai
challenge techniqgue notamment en raison de laepetile de ces lézards, de l'influence
des conditions environnementales fluctuantes datenhps et I'espace, et de la difficulté a
mener des observations comportementales précises.
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CHAPITRE 4 - Les signaux UV ont-ils un role de choix de partenaire
des femelles ?

Les criteres de choix des femelles pour leurs paites sexuels ont fait I'objet d’'un
nombre considérable détudes (Arnqvet al, 2005; Andersson, 1994; Hill, 2006b).
Malgré le fait que les colorations UV soient répaggldans le monde animal, relativement
peu d’études ont testé si ce trait pouvait étreritare de choix pour les femelles. En effet,
si les signaux UV communiquent la qualité génétigtieu phénotypique des males alors,
selon la théorie, les femelles devrait utilisercamal d’information dans leur choix de
géniteurs pour leur descendance. La Table 4 prseret synthése des travaux réalisés sur
le choix des femelles et les sighaux UV chez legebeés. Il a le plus souvent été observé
lors de ces études que les femelles s’associentalspaent ou effectuent plus de
comportements de parade face a un male non mar(ipuléontréle) que face a un male
dont la coloration UV a été supprimée ou réduite.

Toutefois, d’autres études n’ont trouvé aucun efteicluant de la coloration UV
des males sur le choix des femelles (Table 4). Ds, gomme cela a été souligné par
différents auteurs (Anderssat al, 1997; Siitariet al, 2002; Hill, 2006b; Kurvergt al,
2010), la validité d’'une grande partie de ces &ymrit étre remise en cause parce gu’elles
suppriment totalement ou réduisent la réflectande dés males en dehors la gamme
naturelle par I'utilisation de filtres ou de crémassorbant les UV. De tels procédés font
paraitre les animaux "anormaux" et les résultat@®¥aur ces procédés ne peuvent alors
pas étre représentatifs des processus naturelshdi de partenaire. Par ailleurs,
pratiguement tous ces travaux ont etudié les prab&s des femelles en utilisant des tests
de choix multiples qui consistent a présenter emenéemps deux males ou plus, placés
dans des cages/aquariums individuels de maniezegj@’its ne se voient pas, a une femelle
dont ils sont séparés par un filtre de lumiére danglupart des cas. Aucune conception
expérimentale n’est parfaite bien évidemment nm&is’'qi jamais été a l'aise avec ce type
de dispositif en particulier parce qu’'a mes yewéihature trop le comportement animal en
interférent avec les indices chimiques et physigele®n empéchant toute interaction
physique directe entre les partenaires (Shackletdennions & Hunt, 2005).
L’interprétation des comportements devient alorss tthasardeuse. Enfin, chez de
nombreuses especes, les femelles peuvent raremmapiacer directement les males et un
choix de partenaire séquentiel devrait donc étreetge en nature (Milinski & Bakker,
1992). En résumé, malgré un nombre relativemenséuurent de travaux portant sur le
réle de la réflectance UV des méales sur le choi fdéenelles depuis une décennie, de
nouveaux travaux expérimentaux sont nécessairdls 2d06b). Les préférences sociales
des femelles pour le trait UV des méles affectdesaéellement leur comportement des
femelles lors des interactions sexuelles ? Cela@pgercute-t-il de maniére consistante sur
le succés d’appariement et le succes reproducesumdles ?

Chez de nombreuses especes, I'accouplement estplmins forcé par les males
et les femelles ont des opportunités limitées dexeleur choix de partenaires. C’est
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Table 4. Expériences ayant testé le r6le de la composavitddus le choix de partenaire des femelles.

Espéce Type Manip.® Test® Proxy° Préf- Référence
d’ornement ence
Oiseaux
Cyanistes caeruleus bleu M* simul assoc non (Kurvers et al., 2010)
F simul  parad oui (Hunt et al., 1999)
Falco tinnunculus multiple F simul  assoc oui (Zampiga, Galbani & Csermely, 2008)
Ficedula hypoleuca multiple C* simul  nid oui (Siitari et al., 2002)
Leiothrix lutea multiple F simult assoc oui (Maier, 1993)
Luscinia s. svecica bleu C simul assoc oui (Andersson et al., 1997)
nat appar ouit  (Johnsenetal., 1998)
Melopsittacus undulatus fluo F simul  assoc  oui (Pearn, Bennett & Cuthill, 2001)
Passerina caerulea bleu M* simul parad  non (Ballentine & Hill, 2003)
Sialia sialis bleu M* simul  parad non (Liu, Siefferman & Hill, 2007)
Sturnus vulgaris iridesc F simul parad  oui (Bennett et al., 1997)
Taeniopygia guttata multiple F simul parad  oui (Bennett et al., 1996)
Poissons
Gasterosteus aculeatus multiple F simul  assoc oui (Boulcott, Walton & Braithwaite, 2005)
F simul  assoc oui (Rick, Modarressie & Bakker, 2006)
Girardinichthys multiradiatus  multiple F simul assoc oui (Garcia & de Perera, 2002)
Poecilia reticulate UV/carot F simul assoc oui (Smith et al., 2002)
UV/carot F simul  assoc oui (Kodric-Brown et al., 2002)
UV/carot Non simul assoc non (White et al., 2003)
Xiphophorus malinche multiple F simul assoc non (Cummings et al., 2003)
Xiphophorus nigrensis multiple F simul assoc oui (Cummings et al., 2003)
Amphibiens
Lissotriton helveticus jaune-orange F uniq assoc non (Secondi et al., 2012)
Lissotriton vulgaris jaune-orange F uniq assoc oui (Secondi et al., 2012)
Reptiles
Ctenophorus ornatus blanc Non simul assoc non (Lebas & Marshall, 2001)
Lacerta agilis vert C nat assoc oui (Olsson et al., 2011)
Lacerta viridis bleu c* simul  assoc oui (Bajer et al., 2010)

a. Manipulation de la composante UV par: F =ditt C = creme chimique ; M = marqueur. * réductim la

réflectance UV dans la gamme naturelle

b. Conception expérimentale : simul = test a chonuiané entre 2 a 4 males ; uniq = test a chaixiegtiel ; nat = test
en nature

c. Variable d'évaluation du choix : assoc = asgamiaspatiale ; parad = nombre de comportementatade ; nid =
construction d’un nid ; appar = succés d’apparigmen

particulierement le cas chez les reptiles chezukdsgle choix femelle a été peu étudié
avant récemment car initialement considéré comragistant (Olsson, 1994). Or, selon la
théorie, les accouplements forcés favorisent l'étoh de formes de résistance de la
femelle et, chez les espéces polyandres, ils eagent également [|'évolution de
mécanismes post-copulatoire de sélection sexubtheyist et al, 2005; Birkhead, 2000).
Si lissue de la sélection sexuelle est censédteésen grande partie de la compétition
spermatique entre les partenaires d’'une femellég-cea potentiellement I'opportunité
d’exercer ses préférences de paternité pour cesegean influencant, par exemple, le
succes de fertilisation des males (Birkhestdal, 2002). Si les femelles utilisent les
signaux UV pour choisir un partenaire social, eppesivent donc potentiellement biaiser
I'utilisation du sperme en fonction de ce choixcé jour, seule une étude menée chez les
mésanges bleues a poussé I'expérience de manipuldd la réflectance UV des male
jusqu’a obtenir les descendances des males masipldénsen el. (1998) ont montré
que la réflectance UV des maéles influence positeme choix des femelles pour des
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partenaires sociaux et hors couple (partenaireétiggmes).Des efforts de recherche sont
donc encore nécessaires sur cette thématique.

Nous avons testé les préférences pré- et postatoinel des femelles pour la
coloration UV des males chez le |ézard vivipareeLhette espece, la femelle est plus
grande que le male et est donc en capacité physigueésister et de repousser les males.
Dans un premier temps, les femelles ont interagictement et séquentiellement avec 4
males les plus similaires possibles et dont laratilon UV était réduite ou non. Les
morsures et flips (la femelle roule violemment slie-méme) infligés aux males par les
femelles ont été décomptés, et le succes et leedlisbpariement relevés. Nous avons
ensuite suivi la parturition des femelles gestastége a leurs interactions avec les méles
manipulés ou non et déterminé les paternités ddekcendance de chaque femelle.
L’expérience a été répété une deuxieme fois afobténir une taille d’échantillon plus
conséquente. Les résultats de ces expérienceprasantes et discutés dans le détail dans
I’ Article 4 et sont encore en cours de traitement.

UV et choix de partenaire pré-copulatoire

Au cours des interactions male-femelle, nous aymn®bserver les femelles infliger de
nombreuses morsures et flips aux males, et leyysagmlcomportementales révelent que
l'intensité de I'agressivité et de la résistance fgnelles dépendent principalement de leur
histoire de copulation, c.-a-d. du nombre de malex lesquels elles ont interagi et se sont
appariées avant une interaction donnée. En etfstfdmelles sont généralement plutbt
coopératives avec les deux premiers males quiskentr présentés puis elles deviennent de
plus en plus agressives et opposent de plus endpluésistance a I'appariement avec les
males suivants. Il en résulte une diminution sigatfve du succes d’appariement des deux
derniers méles. La durée de I'appariement de cédssnidrsqu’il a lieu n’est en revanche
pas affecté. Ces résultats suggerent que, chegzkrd vivipare, I'agressivité et la
résistance des femelles leur permettent d’évitaacbuplement et de limiter le nombre de
partenaires sexuels et sont donc potentiellemegratida d’exercer un choix pré-copulatoire
de partenaire. Cela supporte également I'hypottseden laquelle I'accouplement est
colteux pour les femelles de cette espece (Eitag, 2005).

Nos résultats montrent que la manipulation de éflectance UV des males
influence significativement I'agressivité des felaglet ceci malgré d’'importants effets de
I'année d’étude et de I'histoire d’accouplement fiaselles (Figure 31). Les femelles sont
globalement plus agressives envers les méles UVitséde qui est en accord avec une
grande partie des études antérieures, y compris @les menées chez d’autres lézards
(Table 3). De plus, les résultats de la secondeéarsuggerent que les femelles sont
relativement peu discriminantes envers leurs pnempartenaires, probablement pour
assurer la fertilisation de leurs ceufs, puis alegennent de plus en plus exigeantes avec
leurs partenaires suivants, ce qui soutient 'hlypsé de choix de partenaire a sélectivité
croissante (rading-up mate choiceen anglais) déja mise en évidence dans d'auters
contexte chez les lézards vivipares (Jennions &2&2000; Fitze, Cote & Clobert, 2010;
Laloi et al, 2011).
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Figure 31.Nombre de morsures infligé parfemelle aux males (A) en 2012 et (B) en 2013 ewrtfan d¢
'ordre de presentation et du traitement des mMoyennes (+SE).

Cette agressivité accrue des femelles envers léssrd/ réduit n’induit toutefoi
pas de changement dans le succes d’appariede ces males. Cela confirme donc que
femelles ont un contrdle limité sur le succes damment chez le 1ézard vivipare (Fi et
al., 2005; Fitze & Le Galliard, 2008). Mais dans cs,gaourquoi les femelles swelle
plus agressives envers les m UV réduit si cela ne leur permet pas d'éviter
s’'accoupler avec ces derni? Ce comportement semble a priori incohérent ca
femelles dépensent inutilement une grande quadté&éergie. Nous avons égalem
trouvé que la manipulation UV affecte durée d’appariementles appariemen
impliquant un male UV réduit durent significativemiglus longtemps que ceux avec
male contrble. La durée dappariement est classigmé interprétée comme ét:
bénéfique pour les males car il est souvent sié que cela mene a I'insémination d’t
plus grande quantité de sperme et donc a un awamags la compétition spermatic
(Parker, 1970; Simmons, 2005). Cependant, la dilieggpariement est potentiellement t
variable ambigle. En effet, cette variapourrait également refléter une certaine form
résistance des femelles si ces dernieres empédtuet facon ou d’une autre les males
s’apparier correctement. Cependant, nous n'avans/ér aucune relation entre le nom
de morsures ou de flip et Hurée d’appariemerSi, malgre leur résistance, les femelles
peuvent pas exercer leurs préférences avant lalatmpy ces préférences s’exprimi
alors peuttre au travers des mécanismes-copulatoires cryptiques.

UV et choix de partenaire post-copulatoire

Les analyses de paternité révelent que, au moing aonée, la manipulation de

réflectance UV influence le succes de fertilisatitas males (proportion d’ceufs fertilisi
et ceci en interaction avec I'histoire d’accouplemeesfemelles(Figure 32). Les males
UV- ont moins de succeés de fertilisation que les mébesrdles lorsqu’ils étaient I'un d
deux derniers partenaires des femelles. Ce pat#lgie certainement en partie l'issue
la compétition spermatique entre les mi Cependant, étant donné les préférence-

copulatoires des femelles pour les males reflééaplus dans I'UV, ces résultats suggel
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2013 @ Control que les femelles soient capables de biaiser
© UV-reduced négativement le succés de fertilisation des
males et de favoriser ainsi les males avec
0.41 une réflectance UV plus forte. Ces résultats
apporte donc dans une certaine mesure un
support a I'hypothése de choix cryptique
0.2 directionnelle des femelles (Eberhard, 1996;
Birkhead, 2000). Or, nous n’avons trouvé
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0.0 | succes reproducteur total des méles (hombre

! 2 3 4 de jeunes viables a la naissance). Il semble
Trial order

Figure 32.Proportion d'oeufs fertilises par les m¢ donc que, méme si les femelles peuvent
en 2013 en function de leur ordre de presentatid jnterférer dans le processus de fertilisation,

femelles et de leur traitement UV. Moyennes (xSE) fos
les effets des préférences des femelles
semblent étre dilués par les processus post-atiiins.

Proportion of fertlized eggs

Conclusion

Notre expérience montre que, chez le 1ézard vieiplr composante UV de la coloration

des males est un signal visuel sur lequel se bdssnfemelles dans leur choix de

partenaire pré-copulatoire et potentiellement tapire. De plus, les femelles pourrait

potentiellement étre capables de biaiser l'utisatdu sperme en faveur des males avec
une forte réflectance UV. Globalement, nos résuilgiggerent que le critere UV est

particulierement pertinent pour les femelles loesgies conditions de choix sont

contraintes par le colt de l'accouplement et pabement aussi par les conditions

environnementales.

Si I'on considére I'ensemble des études expériatestmenée sur la coloration UV
et le choix de partenaire, 79% de ces travaux mette évidence un choix différentiel
(Table 3). Et, quand bien méme I'on se restreinteseent aux études n’ayant pas utilisé
de filtres absorbant les UV (modifient I'environnemh coloré mais aussi les colorations
caroténoidiennes et mélaniques de I'animal), lé W& a été montré comme étant un
critere de choix dans 67% des cas. Or, selon uge l&vision des études sur le rble des
colorations pigmentaires dans les préférencesataslies chez les oiseaux (Hill, 2006b),
un choix a été démontré dans 57% des études exgrdelas sur les colorations
caroténoidiennes et dans 50% des études sur mstiohs mélaniques. Si ces résultats ne
reflétent pas des biais de publication, les coionat UV semblent donc au moins aussi
frequemment utilisées que les colorations pigmesgaiToutefois, & ma connaissance,
seules cing d’étude ont manipulé la réflectancedaxs une gamme de variation naturelle,
et des travaux expérimentaux sont donc encore saices pour confirmer I'importance
des signaux UV dans le choix des femelles.

De plus, notre étude montre que les préférencedeameslies pour le trait UV,
quelles soient pré-copulatoires et/ou post-copirkgp n'ont pas d’'impact sur le succes
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reproducteur des males. Comme le souligne Can@2063), un processus de choix de
partenaire basé sur plusieurs critéres males ddtraila régle en nature. La manipulation
des signaux UV des méales a elle seule pourrait demas étre suffisante pour induire une
réponse forte des femelles, répétable d’une anné&atre.
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Comment expliquer le maintien de la variabilité de la composante UV ?

Les travaux entrepris au cours de ma these ontipelendémontrer que le 1ézard vivipare
et le lézard des murailles arborent, percoiventitdisent les signaux colorés dans le
domaine de l'ultraviolet (UV). En effet, ces dewpé&ces présentent des ornements colorés
reflétant de maniére significative dans I'UV et, awins chez l'une d’elles, cette
coloration UV varie fortement au sein des populaien fonction de I'age, du sexe des
individus, et de la saison. Les fluctuations deleathnce UV sont particulierement
remarguables entre les males et les femelles adefiten modele de vision simple met en
evidence que le systeme de vision du lézard leumgiede détecter de petites variations de
coloration de [l'ornementation colorée des malesr Rdleurs, des expériences
comportementales montrent que la composante U\a @elbration des males peut jouer
un role dans les interactions méale-méle et darshtex de partenaire des femelles. En
effet, la composante UV des males peut agir commebadge de statut lors des
interactions agressives dont les effets dépendenlkadcoloration UV et du statut de
résidence de chacun des deux opposants ainsi qukeudefamiliarité. De plus, la
composante UV des males est également un criterequel les femelles peuvent baser
leur choix de partenaire pré-copulatoire et poétietinent post-copulatoire, bien que cela
n'influence pas le succés reproducteur des makesélection sexuelle semble donc étre
une force évolutive importante dans le maintiefedeariabilité de la composante UV.

Nos travaux ainsi que les travaux précédemmenémehez le lézard velrhcerta
viridis (Bajer et al, 2010; Bajeret al, 2011) montrent donc que les signaux UV peuvent
étre adressés aussi bien aux congénéres malesmedes. La dualité de la fonction des
signaux UV a également été démontrée chez uneesgdpegooissons (Boulcott al, 2005;
Rick et al, 2006; Ricket al, 2008) et potentiellement aussi chez une espemsedux
(Vedderet al, 2010; Rémyet al, 2010; Huntet al, 1999; Kurverset al, 2010). Plus
largement, la dualité de fonction des caractereaede secondaires a €té montré pour une
variété de traits acoustiques, chimiques et visyet®mpris pour des traits colorés basés
sur des pigments, comme en atteste le travail dihéye de Berglund, Bisazza & Pilastro
(1996). Selon ces mémes auteurs, une telle desitévolutivement stable car I'honnéteté
et la variation génétique des caractéres secomsdaost plus faciles a maintenir via la
compétition male-male que via le choix des femell@sdualité de fonction apparait donc
comme étant assez répandue dans le monde anipalitedussi évolué dans des systemes
de communication basés sur les signaux structuraux.

Du laboratoire aux conditions naturelles

La littérature expérimentale en faveur d'une famctides signaux UV dans la
communication intraspécifique est de plus en phugartante. Cependant, il est important
de souligner que les difficultés liees aux méthadkesnanipulation du signal UV doivent
modérer linterprétation des schémas comportemg&ntau les conclusions qui en
découlent. Il existe trois méthodes de manipulatiea UV : les filtres, les cremes et les
marqueurs. Comme expliqué précédemment, les filishe devraient plus étre utilisés
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parce qu’ils modifient 'environnement et I'appacenglobale de I'animal mais les autres
moyens de manipulation du signal UV sont égalendistutables. La manipulation du
signal UV consiste généralement a réduire le sighélet il est impossible de savoir
comment les animaux percoivent cette réductiomel@eux m'empécher de penser que
toute manipulation du signal UV peut potentielleti@aire paraitre les animaux anormaux
parce que le signal UV n’est plus corrélé aux autraits colorés, ou parce que la
manipulation modifie la perception de la couleus denements pigmentaires mélaniques
et caroténoidiens. Comment savoir alors si lesmakécomportementaux refletent une
réponse naturelle des animaux et non pas un reggefa I'anormalité ? Il est donc
indispensable de confirmer nos résultats en rerdantvées expériences avec une méthode
qui augmente le signal UV. Ceci n’est aujourd’hosgible qu’avec des marqueurs mais
ces derniers d'une part sont bleus et ne peuvent pas étre utilisés largement, et d’autre
part ne modifient pas seulement la composante Uig mssi la brillance du signal coloré
dans son ensemble. Il serait donc pertinent de lagver d'autres méthodes de
manipulation du signal UV méme si cela me sembfecitie.

Par ailleurs, les schémas comportementaux sogéméral complexes du fait de la
multitude de facteurs pouvant influencer les intBoas sociales. Cette complexité est
souvent simplifiée dans les études comportement&dgsnous avons pris le parti de
multiplier les sources d’asymétrie entre les maiesux (asymétrie de signal UV et de
résidence) et de manipuler aussi bien le signatédident que de l'intrus. Si ce choix
complique nos interprétations, il n’en demeure pP@ns nécessaire dans de telles études
et devrait étre plus largement appliqué. De plas,rdalisation des expériences en
laboratoire peut avoir altéré en partie le compoelet des animaux. En particulier,
'espace réduit et la durée assez longue des ati@na agressives ou de choix de
partenaire peuvent avoir exacerbé les comportemagsssifs des males comme des
femelles et contraint les animaux a se battre sia@coupler alors que I'évitement ou la
fuite aurait pu étre possible en nature. Il sedonhc intéressant de renouveler ces
expériences en nature ou dans des conditions ptusefies afin de vérifier si les effets des
signaux UV et les schémas comportementaux se reairgnt.

La multiplicité des ornements colorés

Il est important de garder a I'esprit que les sipgh&V agissent dans un contexte de
signaux multivariés. Ces signaux peuvent étre évdiifacon additive ou interagir et ceci
de différente facon (Candolin, 2003). Il existegpwrs formes d’interaction de traits. Les
deux formes d’interaction les plus communément d#mes sont les interactions
multiplicatives et l'utilisation séquentielle desaits, formes pour lesquelles I'attention
donnée a un trait dépend de I'expression d’'un auéie Par exemple, chez I'hirondelle
rustique Hirundo rustica les femelles prétent plus attention a une frégeeme chant
lorsqu’elles évaluent des males attractifs aveclangue queue que des males inattractifs
avec une queue courte (Moller al, 1998). Par ailleurs, les traits peuvent égalerdaeat
des amplificateurs qui amplifient ou améliorentpkrception des autres traits (Candolin,
2003). Par exemple, chez les guppies les coulairesnaméliorent la visibilité des zones
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orange (Brooks, 1996). A ma connaissance, de teltesactions impliquant des signaux
UV n'ont jamais été étudiées et il serait partierdment intéressant de déterminer de
guelle maniere les signaux UV interagissent avecalétres composantes des ornements
colorés (forme, taille ou encore autres traits &@dh Par exemple, chez le lézard des
murailles, les spots bleus présents le long de whatpnc forment une ligne de
démarcation entre les colorations latérale et aémtrLa ligne de spots bleus pourrait
faciliter I'évaluation de la taille de I'animal paes congéneres. Il est alors possible que la
composante UV puisse agir comme un signal ampiéicaqui accentue la perception de
cette ligne. Si tel est le cas alors cela poumgliquer par ailleurs le faible effet observé
de la manipulation UV.
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I Article 1 - Individual variability in colouration

SUMMARY

Lizards display structural and pigment-based cealbons, and their visual system is
sensitive to wavelengths of 300-700 nm. Howevew f&udies in squamate reptiles
quantified inter-individual colour variation thabdludes the structural UV component
(300-400 nm). Here, we studied variability of a wahUV/yellow-red ornamentation in
the common lizar&ootoca viviparaincluding an analysis of spatial distribution, ssd
age differences. We also investigated whether ¥peession of colouration is related to
body size and condition. Our analyses revealeddistinct patches: a gular patch with a
strong UV reflectance and a belly patch with a dwnt yellow-red reflectance. Males
displayed a less saturated throat colouration wigher UV chroma and UV hue, and had
a redder, but duller belly colouration than femabésarlings had less elaborate ornaments
than adults, but already displayed a yellow-reduaéxlichromatism on the belly. UV
sexual dichromatism was only apparent in adults sua weaker UV reflectance in
females suggesting potential fithess costs of ghblJV colouration in that sex. Different
colour traits were related to body size in bothesgyand to body condition in males. We
discuss the potential evolutionary scenarios leathrthe maintenance of this ornament in
common lizards.

Key words Age-related variation — Body size — Body condiitie Carotenoid pigment —
Viviparous lizard — Sexual dichromatism — Struckl® colour
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INTRODUCTION

Animal colour patterns represent a compromise batvieermoregulation, crypsis to avoid
predation and conspicuousness for intraspecificnraonmcation (Endler, 1992; Stuart-Fox
& Ord, 2004). Conspicuous colouration involves aiety of structural and pigmentary
visual signals in animals. The sensory system aheso/ertebrate taxa demonstrates
sensitivity to wavelengths outside the human-vesivhnge (Bowmaker, 2008). In
particular, ultraviolet (UV, 300-400 nm) vision ags in some birds, fishes, amphibians
and reptiles. Recent studies have demonstrated¥atisual signals are also involved in
species recognition, mate choice and/or intra-decarapetition (Andersson & Amundsen,
1997; Bajeret al, 2010; Rick & Bakker, 2008; Rick, Modarressie & KRar, 2006;
Secondi, Lepetz & Théry, 2012; Siebestkal, 2010; Veddeet al, 2010; Whitinget al,
2006). In particular, human visible and UV coloare both important in lizards because
their visual capacity extends into the UV domaiteighman, Loew & Whiting, 2011). A
description of inter-individual variation in bodylouration including UV reflectance is
thus an important step towards a better undersigrafithe function of colour variability.
Social interactions, and therefore the costs amefite of visual signalling, depend on age,
sex and individual quality (Andersson, 1994; Bragb& Vehrencamp, 2011). We
therefore examined variation in ventral coloratiorthe common lizardootoca (Lacerta)
vivipara (Squamata: Lacertidae; Von Jacquin, 1787) betwgenctasses and sexes. We
also included body size and body condition in malgses, which are two traits potentially
related to individual quality (Fitzeet al, 2008). In lizards, the conspicuous skin
colouration results mainly from the combined prdiesr of carotenoid and/or pteridine
pigments located inside xanthophores, of cryselptatelets from iridophores that reflect
light and produce structural colours, and a based thyer of melanophores (Macedoeia
al., 2000). In the common lizard, ventral colouratiomolves both structural (UV) and
carotenoid-based (yellow-red) colours (Fita¢ al. 2009). The -carotenoid-based
colouration describes a continuum from pale yellmvdark red and is influenced by
environmental factors (Cotet al, 2008). This ornamentation is a sexually selettei
(Fitze et al, 2009; Verckeret al, 2007) and plays a role in mate recognition (Bawsye
1987), intra-sexual competition among females (kKenc& Clobert, 2008), and female
mate choice (Fitze PS, personal communication). él@rn previous studies in the
common lizard did not account for inter-individuariability of the UV component of
colouration.

Sex and age are major sources of variation inucatdon among vertebrates. Males
typically exhibit more elaborate colouration thamiles, a difference traditionally thought
to result from sexual selection (Andersson, 19%®Bxual dichromatism has now been
quantified taking into account the contribution GV component in many vertebrate
species, including squamate reptiles (Anderssonb@g & Andersson, 1998; Cuthidit
al., 1999; Font, Pérez | De Lanuza & Sampedro, 200@pkly & Pham, 2012; Stuart-Fox
& Ord, 2004). Furthermore, it is often the casd tttdouration is less elaborate in younger
or sexually immature individuals, but age differemdn UV signals are rarely examined
(Freeman-Gallangt al, 2010; Hill, 1996; Siefferman, Hill & Dobson, 2009n blue tits,
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Parus caeruleusolder birds of both sexes display more UV, mdreomatic and brighter
crown colouration than yearlings (Delhey and Kenggea 2006). According to the status-
signalling hypothesis (Lyon & Montgomerie, 1986hetless elaborate colouration of
yearlings might be an advantage to avoid aggredsyoald individuals. In lizards, even
fewer studies investigated differences in colooratbetween age classes, apart for
investigations of the anti-predatory effect of theght tail colouration observed in
juveniles of some species (Carretero, 2002; Hawdtrad, 2006). Age-related variation in
the UV domain has not been tested so far to ouwladge. Thus, a first aim of this article
was to quantify sex- and age-related variation emtkal coloration including the UV
component.

Elaborate visual signals may be costly to prodand are therefore expected to
convey reliable information on the quality of thgraller (Grafen, 1990; Johnstone, 1995).
Traditionally, carotenoid pigmentation was consadeias an ideal model of condition-
dependent signalling since carotenoids are acquiogely through the diet and allocated
between colour traits and physiological functionghs as the immune response and
antioxidants (Endler, 1983; Hill, 2006). Our recstudies in common lizards (Cog¢ al,
2008; Fitzeet al, 2009) supported this hypothesis by showing thadybsize was
correlated with chroma and hue, measured by Ermdlede score (Endler, 1990). In
addition, Fitzeet al. (2009) found that hue was correlated with caratteoncentration in
the skin. However, available evidence now suggésiisstructural, UV coloration can also
be costly to produce (Senar, 2006), and that stralctolouration may be correlated with
individual quality or health components, includimgtritional condition and immune
capacity (Doucet, 2002; Keyser & Hill, 2000; Mar&n_opez, 2009; Mdélnaet al, 2012).
When colouration involves multiple signals, howevdris important to account for
potential interference and correlation between woloaits in the analysis of condition-
dependence. For example, carotenoid pigmented ceurdd the skin can reduce skin
reflectance in the UV domain (Mougeeital, 2007). Thus, our second aim here is to lead
a preliminary study to evaluate condition-dependefoc ventral coloration as a whole in
common lizards.

MATERIAL AND METHODS
STUDY SPECIES

The common lizardZootoca (Lacerta) viviparais a small lacertid distributed across
Eurasia. In our capture sites (southern France)ales are viviparous, sexual maturity is
attained at two years of age and mating takes ptadday (Bauwens, 1987; Verckest
al.,, 2007). Growth is continuous throughout life. Thapecies is characterised by a
brownish dorsal and lateral colouration, and a noptal, bright ventral colouration.
Males present a permanent yellow-red ventral calbam interspersed with black spots,
whereas the colouration in females varies fromraréaorange with few dark spots from
the throat to the tail (Bauwens, 1987; Verclaral, 2007). The quantity of black spots
increases with age (unpub. data). This conspicweumdral colouration is concealed to
avian and most mammalian predators but can be ased signal during behavioural
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displays (Stuart-Fox & Ord, 2004). Indeed, commaartls signal themselves by pushing
up on their front legs and exposing their throatrgp obs.), such that conspecifics can
perceive the throat colour and, to a lesser extieai, abdominal colouration.

CAPTURE AND MORPHOMETRIC MEASUREMENTS

During the two first weeks of July 2008, we captunedividuals from nearby habitats in
the Mont Lozere area (44°30’'N, 3°45’E) located outhern France (capture permit no.
2007-189-005). Animals in moult were excluded frim study. Our sample consisted of
327 individuals including 229 adults @ years old, 141 females and 88 males) and 98
yearlings (1 year old and sexually immature, 40 dl&®m and 58 males). Sex was
determined by eye and by counting the number desaan both sides of the abdominal
median line according to the method of Lecomte b€fband Massot (1992). Body size
(snout-vent length, SVL) was measured as the dist@etween the tip of the nose and the
posterior edge of the cloaca with a plastic ruterthe nearest mm. Sexual maturity of
lizards was estimated from their SVL based on pnevistudies conducted in the same area
(i.,e. SVL > 50 mm for males and > 53 mm for femaldaissotet al, 1992). SVL was
62.12 + 4.27 mm (mean * standard deviation) foltafémales (range = 53 — 73 mm) and
55.44 + 2.67 mm for adult males (range = 50 — 63)mMimyearlings, SVL was 46 + 3.58
mm for females (range = 40 — 53 mm) and 43.53 46 Bm for males (range = 38 — 50
mm). Additionally, we measured body mass to theestang with an electronic scale. We
retained the residuals from a regression of massuseSVL as a measure of “body
condition” in adult males. Body condition was naiaulated for adult females, because
they were potentially pregnant and the investmemifispring production would affect the
estimate of body condition.

COLOURATION ASSESSMENT
Photographic description

We first assessed the spatial distribution of UWler¢ance in order to determine the
relevant ventral body zones for detailed, quamiaanalyses using a spectrophotometer
(see next section). We selected a random subdetnafie and male adult lizards (N = 13
and 9 individuals, respectively). The pattern ofitval colouration of each individual was
photographed by placing the animal between a Wait&ground and a quartz glass using a
digital camera (Nikon D70S, 1ISO 400) and a prefedusacro lens (Nikon CoastalOpt®
1:4 UV-VIS-IR ApoMicro) that transmits wavelengthsetween 290 and 1500 nm.
lllumination was provided by two incandescent bysW) and two UVB neon lights. We
first took a picture in the human-visible rangeotigh a UV-blocking filter (B+W 420),
which transmits only wavelengths above 400 nm. éosd picture was taken in the UV
range through a UV-transmitting filter (B+W 403)tlvipeak transmittance at 360 nm and
transmission range from 290 to 410 nm (exposure 20 s). The resulting black-and-
white photographs (see Figure 1) were used to igighlqualitative differences of
colouration between the sexes. Males appeared tadve colourful than females and to
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Figure 1. Black-andwhite photographs of a representative adult male @A and adult female (B,
common lizardPhotographs were taken through an bideking filter (A, B) to assess colour in the bie
range and through a UWansmitting filter (C, D) to provide an estimatBamlour in the UV range. In tl
latter case, white body areas correspond to afdaigleer UV reflectance.

display a stronger UV reflectance on the throatnfthe tip of the nose to the neck and, to
a lesser extent, from the neck to the cloaca (EidirIn females, UV reflectance appeared
to be particularly strong on the throat aroundghle-maxillary area, but much lower on the
chest and belly (see Figure 1). Males also appdarbdve more black spots than females,
especially on the chest (i.e. between the two flegs) and the belly (i.e., between the two
pairs of legs). This qualitative approach reveatacee body zones where spectral
characteristics could potentially differ: the thrdhe chest and the belly.

Spectrophotometric measurements

We measured spectral properties in the centre efthinoat, chest and belly for all
individuals after the breeding season. We usedegtsgphotometer (USB2000; Ocean
Optics Inc., Dunedin, FL, USA) calibrated betwe®® 2and 850 nm, a Xenon light source
(PX-2) covering the range 220-750 nm, and a 400Hfpre optic probe (R400-7-UV/VIS,
Ocean Optics Inc.). Here, we restrict our analyseble range 300-700 nm, which includes
the broadest range of wavelengths known to beleistblizards (Fleishmaet al, 2011).
The end probe in contact with the lizard’s skin \waselled at 45° and the circular reading
spot was approximately 1 nfmReflectance was measured relative to a dark amtite
diffusive standard (WS-1, Ocean Optics Inc.). Farche lizard, we measured two
reflectance spectra for each body zone (see Figurerhis procedure allowed us to
estimate repeatability (Lessells & Boag, 1987), almhincludes both measurement error
and the spatial variability in colour.

Spectrophotometer measurements were performed iagoidack spots as far as
possible. However, when a lizard had many ventrackb spots, the reflectance
measurements could be made partially on these Blaats, which could impact the shape
of reflectance spectra. To account for this biag, generated an index of melanic
colouration at each body zone that consisted @kethevels: no spots (corresponding to O-
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Figure 2. Mean reflectance spectra of common lizards ontltheat, chest and belly zomén females ar
males adults (A and B with respectively N = 141 &8dndividuals) as well as in female and male legs
(C and D with respectively N = 40 and 58 individd)alChest and belly mean spectra were similal
different from the throat mean spectra, irrespectif’sex. Errors bars represent the interval ofidence.
2% of coverage according to digital photographsylsteet al, unpublished data), some
spots (2-10% of coverage) or many spots (>10% eh aoverage). We used this melanin
index as a covariate in all analyses.

COLOUR DATA ANALYSIS

We imported the reflectance spectra into Avicotwafe for subsequent analysis (Gomez,
2006). Common lizards’ spectra were bimodal witmajor peak around 600 nm and a
minor peak around 345 nm more or less well marleeraing the body location (Figure
2). Based on this overall shape and inter-individkagiation of spectra (see Figure 2), we
estimated one brightness parameter and two paresragecribing the saturation and hue
of the major peak. Brightness was calculated agdta reflectance over the range 300-
700 nm (Doutrelanet al, 2008). Because there is no available formula kseetgomerie,
2006) that allows an optimal calculation of yellogd saturation in our spectral data set,
we derived a new spectral parameter we named yetlowma. Yellow chroma was
computed by

Rmax,co_ —R
Yellow Chroma = 450-700 — 450

Rmeansgo_700
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Where, Rmaxso-700 IS the maximal reflectance over the range 450-@00) Riso is the
reflectance value at 450 nm and Rmgamnyis the average reflectance over the range 300-
700 nm. Hue was calculated as the wavelength athathie slope is maximal in the visible
domain (hereafter called VIS hue, e.g. Anderssioal, 1998), because of the lack of a true
major peak for some spectra. In addition, we coegbtvo spectral parameters to describe
the secondary peak in the UV domain: UV chroma fifeportion of total reflectance in
the UV range, Doutrelantt al, 2008) and UV hue (the wavelength of local maximal
reflectance between 300 and 400 nm). We did notpedenphysiological models because
visual physiology remains unknown in lacertids (elgleishman et al, 2011).
Spectrophotometer measurements were significaafigatabler( = 327 individuals with
two measurements per body zone, for throat: alD.57 ando < 0.0001; for chest: atl >
0.79 andp < 0.0001; and for belly: al > 0.68 andp < 0.000). Consequently, we averaged
the two spectra taken for each body zone. Becaokmiration can change over time
(Delhey, 2006), we conducted a preliminary studint@stigate differences in colouration
during and after the breeding season in adult m@&les 12) and gravid females (N = 17).
We found weak seasonal changes in colouration aft&ing relative to the variation
observed between age and sex classes, but consigegrmdividual variation during this
period (see supplementary information for details).

STATISTICAL METHODS

Spectral data were analysed in two ways with R .2.5®ftware (R Development Core
Team, 2011). First, in separate analyses, we asbdb®e variation of each spectral
parameter between sexes, age classes (yearlindutiy and body zones (throat, chest or
belly) using the linear mixed-effectn{e) procedure with measurements nested within
individuals as implemented in th@me package. We included the melanin index as a
covariate in these analyses. Because the effdmdyf zone was always significant and the
features of chest and belly spectra were statisticadistinguishable (see Figure 2), we
analyzed a saturated model (3 body zones), a num#ing spectra from the chest and
belly (2 body zones) and a null model (no diffeeshbetween body zones). We found the
highest support for the second model for all patansgresults not shown) and hence chest
and belly data were pooled for all following ana&ys We subsequently performed
Student’s t-tests to quantify sex and age diffeesran data from the throat, and from the
chest and belly region (CBR) (Shapiro-Wilks test formality, all parameters witp >
0.1).

Significant correlations existed between most efdpectral parameters (see Table
S2 in supplementary information). Thus, we chossutmmarise our spectral data using a
principal component analysis (PCA, Cuthell al, 1999; Endler, 1990) with theéudi.pca
procedure implemented in thele4package. Given the results of our independentyaesl
of each spectral parameter (see below) and ourepiitterest of dimorphism among
sexually mature animals, we ran one PCA on adeittsal data for the throat, and another
PCA for the CBR data (5 variables in each case)ddtermine how many axes represent
significant variation with respect to the origimta, we referred to the method proposed
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Table 1 Results of univariate analyses for each colout tra

Brightnes VIS hue Yellow chrom:
Factors = [5) [= =) [= o)
age 760( <0001 881 000z 50213¢ <0001
se» 865( <0001 6152 <0001 1740z <0001
Zone 3671 <0001 932 0001 290z <0001
melanir 96t 000z 03t 05t 02¢ 061
Age x se 76( 000¢ 12¢ 02¢ 042 052
Age x zole 04cC 05z 352 00z 421 001t
Sex x zon 1083: <0001 63t 001 1211: <0001
Age x sex x zor 2371 <0001 04¢ 04¢ 358( <0001

UV hue UV chrome

Factor: F P F P
age 104(C 0001 641 <0001
se» 1811« <0001 7257 <0001
Zone 8782( <0C01 21848( <0001
melanir 31C 00¢ 47¢ 00z
Age xse: 265( <0001 1797¢ <0001
Age x zon 24( 01z 1414¢ <0001
Sex xzon 1860( <0001 372¢ <0001
Age x sex x zor 163( <0001 156¢ <0001

Best models explaining the colour traits variatadter a backward procedure of factors selectiomfthe
full model 'y ~ age*sex*zone +melanin’

by Kaiser (1960, only eigenvalues at least equahtare retained). We then extracted the
absolute contributions of the decomposition of tiaefor each axe with thanertia.pca
procedure implemented in th&de4 package and interpreted only spectral parameters
whose contribution exceeded the average contributide used the PC scores in a linear
model (m procedure) to analyse sexual differences on theatrand CBR (Venable &
Ripley, 1999) including melanin index as a covaridh addition, &-nearest classification
method was used to test whether the PC scores akowdiscrimination using thBBk
procedure implemented iRWekapackage (Hornik, Buchta & Zeileis, 2009). Finalty,
evaluate condition-dependence of total colouratioradults, we ran separate PCAs for
each sex and body region. For each of these asalyse then regressed the PC scores
against SVL. In addition, we analysed the corretatbetween the PC scores and body
condition in males. All statistical analyses stdrt@ith a full model including all
explanatory variables and the best model was chbgebackward elimination of non-
significant terms using ANOVA procedures.

RESULTS

The amount of melanin influenced brightness and thfoma (proportion of UV
reflectance, Table 1). Four of the five spectratapzeters, the exception is VIS hue,
depended on a significant, three-way interactiomveen body zone (throat versus CBR),
sex and age class (see Figure 3, Table 1). Ovaraihals displayed a higher brightness, a
higher UV hue (UV peak closer to 400 nm) and a éigbroportion of UV reflectance on
the throat than on the CBR (Figure 3). In contr@&R coloration was redder (higher VIS
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Figure 3. Average spectral parameters of A) yearlings anad)lts on the thro
and chest and belly region (CBR) in females (grégles) and males (bla
triangles) Errors bars represent the standard efrithe mean.

hue) and more intense (higher yellow chroma) inltaduYearlings CBR spectral
parameters did not exhibit this pattern (Figure 3).

AGE EFFECTS

Age-related variation of body colouration existeztviieen sexes and body zones (Table 1
and 2). Adults had higher values for brightness wyeltbw chroma relative to yearlings.
This age difference is especially strong on the G&Rorightness in females and chroma
in males (Table 2, Figure 3). VIS hue increasedh\age more strongly on the CBR than
on the throat, and UV hue was significantly higlfless UV-shifted) in adults than in
yearlings for males, but not for females. In additithe proportion of UV reflectance did
not change significantly with age in males on t®at, it increased with age in males on
the CBR, but it decreased with age on throat an®& @B females (Table 2, Figure 2 and
3).
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Table 2. Differences in spectral parameters of colour otflece spectra between yearlings and adults for (a)
the throat and (b) the CBR in females and males.

Females Males
df t P df t P

(a) Throat Brightness 17458 -521 <0001 14021 -523 <0001
VIS hue 8860 -014 089 11372 -211 0037
Yellow chroma 17456 -1351 <0001 14114 -475 <0001
UV hue 7613 -023 082 11721 -309 <0001
UV chroma 6654 1335 <0001 11065 -129 020

(b) CBR Brightness 17076 -1021 <0001 14229 -346 0040
VIS hue 6008 -234 0023 12757 -1188 <0001
Yellow chroma 7792 -780 <0001 14098 -1467 <0001
UV hue 8914 -024 081 12679 -726 <0001
UV chroma 6152 1306 <0001 14014 -682 <0001

Bold positivet-value corresponds to a mean higher in yearlings th adults.

SEXUAL DIFFERENCES

All spectral parameters were influenced by sexviittt some differences according to age
and body zone (Table 1, Figure 3). Males were dtilen females on CBR but not on the
throat, and this sexual difference was strongexdults than in yearlings (Table 3, Figure
3). In yearlings, yellow chroma was significantligtmer in males than in females. The
relationship is the same for the adults’ CBR buersed for the adults’ throat: females had
a more yellow-red saturated throat colouration themdes. VIS hue and UV components
presented the same classical pattern; males wddereand had less UV-shifted (higher
hue) and stronger proportion of UV reflectance thamales, except for throat data in
yearlings (Table 3, Figure 3).

Table 3. Differences in spectral parameters of colour oéflece spectra between females and males for (a)
the throat and (b) the CBR in yearlings and adults.

Yearlings Adults
df t P df t P
(a) Throat Brightness 954 161 011 1903 -008 093
VIS hue 844 -163 011 2268 -424 <0001
Yellow chroma 960 -263 001 2041 473 <0001
UV hue 828 007 095 2196 -309 0002
UV chroma 797 140 017 2186 -1875 <0001
(b) CBR Brightness 959 516 <0001 1965 838 <0001
VIS hue 498 -329 0002 2075 -808 <0001
Yellow chroma 721 -301 0003 2076 -884 <0001
UV hue 960 -366 <0001 1716 -1337 <0001
UV chroma 870 -387 <0001 1420 -2703 <0001

Bold positivet-value corresponds to a mean significantly highdemales than in males.
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Table 4. Scores and contribution of colour traits for eagfs resulting from PCA applied to throat and CBR
(chest and belly region) data for (1) adult indiads of sexes, (2) adult females and (3) adult snale

(1) Adults (2) Adult females (3) Adult males
Throat PC1 PC2 PC1 PC2 PC1 PC2 PC3
Eigenvalue 206 113 243 109 148 137 1
Variance (%) 4115 2265 4855 2188 2966 2737 2001
Loadings
Brightness 051 -003 059 -045 -074 03 -012
VIS hue -006 096 -034 -083 -03 017 092
Yellow chroma -086 016 -09 -011 055 063 025
UV hue 067 -014 067 026 -067 049 -019
UV chroma 078 039 084 -035 -032 -079 023
Chest and belly PC1 PC2 PC1 PC2 PC3 PC1 PC2
Eigenvalue 268 104 202 128 097 091 015
Variance (%) 5355 2077 4039 2558 1944 3812 2508
Loadings
Brightness 071 001 06 057 026 -065 -051
VIS hue -071 -047 -062 072 -014 028 -08
Yellow chroma -077 -053 -089 03 -009 088 -01
UV hue -074 052 032 -001 -094 027 -057
UV chroma -073 051 062 059 -004 -075 -017
Bold values are traits with a significant loadingeé
Materials and Methods).
A) Throat o
The principal component analysis c ’ .
adult colouration resulted in two major axe ' .
that accounted for 63.80% of the variance . . /_\
throat and 77.32% of the variation in CBI . a A A e
(Table 4.1). For throat data, the first principi | /37, = ::((‘- ; '.':.'-.'-.57,73 .
component (PC1) had strong positive loadin " T e ‘“\\;/ R
for UV chroma and UV hue, and negativ P s T
loadings for yellow chroma. The secon Te Taipand T AN, '
principal component (PC2) was associat ) e
with variation in VIS hue. The mean PC sco
for males and females differed along PC axe: T
and 2 (PC1F;.7= 61.66,p < 0.001; pc2: |® R .
F1207= 46.31,p < 0.001). Males and female: . '. ;
exhibited substantial overlap along PC axes /L\\ . T .
Koy, & AN
Figure 4. Representation of A) throat and B) C m‘ j 4 ‘
spectral parameters of adult individuals in a ibthe e

two first principal components (PC1 and PC@ye)
and black ellipses correspond to the femald anale
inertia ellipses centred on the means, respectiVélgit
width and height are given by the variances, arg
covariance sets the slope of the main axis of liEse
Loadings for each PC are described in Table 4.
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and 2, which suggests low discrimination between dbxes (Figure 4A). Indeed, the k-

means cluster analysis of throat data resultedalesnand females being misclassified with
an error rate of 20.52+0.23%= 6). The throat colouration of males was, on average
paler but redder, richer in UV and less UV-shiftbajh hue) than those of females (Figure
4A).

The PC analysis based on the CBR data resultethanfitst axis with positive
loadings for brightness but negative loadings ft8 Yue, yellow chroma, UV hue and UV
chroma (Table 4.1). In contrasts, PC2 had posloaeings for UV hue and UV chroma,
and negative loadings for VIS hue and yellow chroBath PC scores were significantly
different between the sexes (P@; 227 = 595.9,p < 0.001; PC2F;, 5o7= 31.47,p <
0.001). The sexes were clearly separated in agbltte PC 1 versus PC 2 (Figure 4B).
This is highlighted by the results from the k-measlaster analysis, in which the
proportion of individuals misclassified was only8+0.02% k=5). Males had a duller,
less UV-shift (higher hue) and more UV-chromaticRCBolouration than females (Figure
4B).

BODY SIZE AND CONDITION EFFECTS

The analyses of intra-sexual variation in adultghhghted significant relationships
between coloration and morphological traits. In &8s, a principal component analysis on
female throat colouration resulted in two axes aotiog for 70.43% of the total variance
(Table 4.2). PC2, associated with variation in \li&e, showed a significant negative
correlation with SVL, but not PC1 (regression, PE1:13= 0.76,p = 0.38; PC2slope= -
0.047+0.02,F1, 139= -5.38,p = 0.022). Three principal components axes accoufie
85.41% of the total variation in female CBR coldima. PC1 described variation in
yellow chroma and was positively correlated withLSYut not the two other axes (PC1:
slope= 0.097+0.027F; 139= 12.76,p < 0.001; PC2F;, 139= 1.17,p = 0.28; PC3F, 139=
2.62,p = 0.11). Large females had a yellower throat (spepeak in shorter wavelengths)
and a more intense yellow-red belly coloration tharall females.

In males, the principal component analysis perfaroa data from the throat
required three axes to explain 77.04% of the vianafTable 4.3). No relationships were
found between PC1 or PC3 and SVL or body conditiegression between PC1 and SVL:
F1 g5=0.06,p = 0.80; PC1 and body conditiolR; gs= 0.23,p = 0.64; PC3 and SVIE; g5
= 1.03,p = 0.31; PC3 and body conditioR; gs= 0.08,p = 0.77). However, PC2, which
had large positive loadings for yellow chroma aedative loadings for UV chroma, was
negatively correlated with SVIslope= -0.12+0.05F gs= 6.45,p = 0.013), but not with
body condition E; gs= 3.17,p = 0.08). In other words, the throats of large makdlected
more UV, but displayed a paler yellow-red colowsati For the CBR, the two first
principal components accounted for 63.20% of theatian in male colouration (Table
4.3). PC1 had a large positive loading for yellolwomma and negative loadings for
brightness and UV chroma. This axis is significantegatively correlated with body
condition Elope=-2.85+1.28F; g = 4.94,p = 0.029), but not with SVLF; gs= 0.81,p =
0.37). PC2, which had large, negative loadings@atad with variation in brightness, VIS
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hue and UV hue, was positively correlated with bodgdition §lope= 2.13+1.05F; gs=
4.15,p = 0.045), but not with SVLH;, g5 = 0.30,p = 0.58). Thus, males with a higher
condition index had brighter, paler red, more U¥hriand less UV shifted (high hue)
ventral spectra.

DISCUSSION

In addition to previous investigations of interdwidual variation in a carotenoid-based
component of colouration (Cott al, 2008; Fitzeet al, 2009), our study demonstrates
that ultraviolet components also contribute to gat@esubstantial intra-specific variation
in ventral colouration. Based on photographs arettspphotometric analyses, we found
two distinct ventral patches with contrasted s@atharacteristics. The throat area was
characterised by a brighter, paler and yellowepwaltion with a strong UV component
(up to 20% of the total reflectance). The chestlagity region (CBR) was characterised by
a more intense and redder colouration with lower t#ectance. These differences
between the throat and CBR colouration, especiallgdults, suggest that these ventral
regions are affected by different selective pressubDuring behaviours such as push-up
displays (pers. obs.), the throat is the most l@sientral surface for conspecifics as well
as for certain predators like snakes and terrésttammals. Thus, the throat might be
subjected to stronger natural and sexual sele¢tian the CBR (Cooper & Greenberg,
1992; Stuart-Fox & Ord, 2004), and both regions hhilge involved in different social
contexts.

In adult common lizards, the hue of the skin assuesd by Endler’'s hue score
(Endler, 1990), is an index of the total carotenmiticentration (Fitzet al. 2009). Here,
we found significant correlations between UV andnhu visible components of ventral
colouration, which suggests the difficulty to teaapart structural and pigmentary
components. The proportion of UV reflectance (UWotha) was negatively correlated
with yellow chroma (colour purity), especially ohet throat, where this relationship
explained most of the variation in spectral shapeameters (in females: PC1, 48.55%; in
males: PC2, 27.37%). On the CBR, UV chroma alsatneg]y correlated with brightness
and VIS hue. Experimental removal of the red epiderof the combs in male grouse
Lagopus lagopus scoticusevealed that carotenoid pigmentation in the epids absorbs
light between 300-500 nm and thus decreases U¥atafice by the dermis (Mougesit
al. 2007). In our study on the common lizard, absorptf light by carotenoid pigments of
superficial skin layers may also interfere with Waflectance by platelets of iridophores
located in lower skin layers.

AGE-RELATED VARIATION

Our analyses revealed significant age differenoesolouration. Adult common lizards

displayed more chromatic (i.e. higher VIS hue aaloyv chroma) and less bright colours,
especially on chest and belly, than yearlings. €hesults may indicate stronger selection
for crypsis in yearlings in order to decrease ptiedaisk and to avoid harassment by adult
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(reviewed in Hawkins, Hill & Mercadante, 2012); dablouration may be a reliable signal
of subordinance in younger individuals (Lyon & Mgaimerie, 1986). In this line,
previous works in birds found that older individaidisplayed more UV (lower hue, higher
UV chroma) coloration than yearlings (Delhey & Keznpers, 2006; Johnsenhal, 2001).
In contrast, in the common lizard, a bright UV cament of colouration occurred in
yearlings of both sexes and UV chroma remainedlailyihigh in adult males, while it
decreased significantly in adult females. The d$icgmt UV reflectance in yearlings
indicates that structural components of colourationld play a signalling role prior to
reproduction as may occur during competition foaacgpand food (Tringali & Bowman,
2012). The loss of UV reflectance in adult femasedo our knowledge, the first report of
such a phenomenon of colour development in vertedra

Different scenarios could explain why and how agjated variation in UV
components of colour occurs. First, sexual matuirityfemales involves a substantial
energetic investment in gonad development andegehesis (Blewt al, 2012), that may
occur at the expense of maintenance of structumahponents. Repeated colour
measurements performed after mating until ovipmsiindicated a slight, yet significant
decrease of the proportion of UV reflectance thhmug gestation (mean decrease of 1%
for UV chroma). This could contribute to the obsshdifference between yearlings and
adult females measured after egg laying (meanrdiifee of 7.4%). Second, because bright
colouration is potentially costly in terms of swai (Johnstone, 1995), a low UV
reflectance in adult females could also be a gjyate avoid detection by predators. Third,
the maintenance of a strong UV component in matmddcbe promoted by sexual
selection if UV components act as a marker of $aggressiveness or fighting ability
against other males (Bajet al, 2011; Stapley & Whiting, 2006). These hypothesssbe
evaluated by collecting repeated colouration dating the reproductive lifespan of adults
and by testing for the relationship between UV aoddion and sexual behaviours.

SEXUAL DICHROMATISM

Our results demonstrate further that male and fero@nmon lizards significantly differed
in their spectral characteristics on the throat ahdst and belly. In yearlings, sexual
differences occurred on the CBR with males havimgrenchromatic colouration, but a
lower brightness. In adults, differences between dbxes increased on the CBR; some
sexual differences also appeared on the throatenvbelouration was paler, but redder,
richer in UV and less UV-shifted (high UV hue) inales. These results suggest a
difference in the onset of sexual dichromatism dfeknt regions of the body. Sexual
dichromatism develops precociously on the chestlailly (before the age of one year)
and later on the throat. In adults, differenceshia colour features of the throat did not
allow to discriminate males from females, whereases were clearly distinguishable by
the spectral characteristics of the chest and baByfound in water dragons (Cuervo &
Shine, 2007). Altogether, these data suggest #ratenoid-based and UV components of
colouration could play a role in sexual selectiBrevious studies have already shown that
yellow-red ventral ornament is involved in femattest competition and mate choice in
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the common lizard (Vercken & Clobert, 2008; FitZe, Pers. comm.). Moreover, previous
works in other lizards demonstrated that UV compdsiecan play a role during mate
choice and male-male contests (Lebas & Marsha0l12®artin & Lopez, 2009; Stapley
& Whiting, 2006). For instance, male green lizaracerta viridis, with reduced UV
components are less preferred by females (Bajet, 2010) and have a higher likelihood
to lose a fight against another male (Bagdral, 2011). Such a link between UV
components of colour and sexual behaviours rem@inse established in the common
lizard.

BODY SIZE AND CONDITION EFFECTS

We finally tested whether differences in colouratmmong adults could be explained by
differences in body size within each sex or byat#hces in body condition in males.
Large body size in adults is indicative of bothesldge and faster growth early in life (Le
Galliard, Marquis & Massot, 2010), whereas a highedy condition for males is
indicative of greater body reserves and a largadistze (Le Galliard, unpublished data).
Body size is also an important determinant of do#dtaninance and mate choice in the
common lizard (Richareét al, 2005). In females, we found that larger individulaad a
yellower throat (lower VIS hue) and a more satwa@BR coloration (higher yellow
chroma) as found by Cotet al (2008), even though spectral purity was calcdlate
differently. In males, we found that larger lizardad a less saturated (weaker yellow
chroma), but relatively richer UV (stronger UV chra) and less UV-shifted (higher UV
hue) throat coloration. In addition, body conditiom males correlated with colour
parameters of the chest and belly: males with hdrigondition index had brighter, paler
red (lower yellow chroma and higher VIS hue), moié rich and less UV-shifted ventral
spectra. Thus, colouration of males on the throdtalouration of females was related to
body size even if different spectral parameters @hationships were involved (see also
Calsbeek, Hasselquist & Clobert, 2010; Runemarkv&rSson, 2012; Stuart-Fox & Ord,
2004). Moreover, colouration on the chest and belas related to body condition in
males. This suggests that colouration may provifferdnt cues depending on the body
location and that the same cue can be conveyedffleyetht colour traits depending on the
sex of the signaller. These results can be integgren the light of the multiple signals
hypothesis where different visual signals indidattividual quality in males and females
and thus, reinforce the reliability of signals wcsl context (Hamilton & Sullivan, 2005;
Mgller & Pomiankowski, 1993; Rowe, 1999).

In summary, we found that structural and pigmenteoynponents of ventral
colouration contribute to sexual dimorphism in twenmon lizardZootoca vivipara and
vary according to age, body size and conditiorhefdignaller as well as the body location.
Given the strong age-dependent variation obsereed but our limited understanding of
ontogenic mechanisms, our results emphasize the foeestudies of the development of
structural components of colouration and for inigadions of visual communication in
immature animals.
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SUPPLEMENTARY INFORMATION

Tests for seasonal changes over time

We quantified temporal changes in colouration afladthrough the breeding season. We
excluded moulting individuals from the analysis.lé@@wation parameters from the throat
and chest of 12 adult males were calculated duwpgil 2007) and after (May 2007) the
breeding season and analysed with paired Studémests. We also tested if female
colouration was altered during the gestation by mammg spectral data from 17 females
before copulation (April 2012) and after ovipositigJune 2012). To do this, we first
captured virgin females and measured their ventialuration. Each female was presented
to several males in the laboratory to ensure maang all females were then released in
outdoor enclosures. At the end of gestation, fesnalere recaptured and their ventral
colouration was quantified again after egg layMg found that spectral parameter values
from the chest were stable over time in both seseg Table S1 below), except for
females’ UV hue that showed very little variatioma@ng individuals (Table S1, Figure
S1).This was not the case for spectral parameters fh@nthroat. In females, brightness,
VIS hue and yellow chroma on the throat did notngigasignificantly through time, but
UV hue and chroma were lower after gestation (Fdbit). Yet, inter-individual variation
for UV components in females was consistent thraugke (Tablel, Figure S1). In males,
brightness, yellow chroma and UV chroma on theahhanged significantly between
periods (Table S1). Brightness increased and yetlosema decreased during spring, and
interindividual differences in these two parametgese not consistent (Figure S1), maybe
as a result of improved nutritional status of maléer mating. UV chroma was higher
after the breeding and variation for UV chroma ial@swas consistent through time.
Altogether, these analyses suggest weak seasomabe$ in colouration shortly after
mating relative to the variation observed betwege and sex classes (see below), and
mostly consistent interindividual variation duritigs period.
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Table S1.Intra-individual variability in colouration durinthe breeding season in males and females.

Throat Chest
r t P r t P

Gravid Brightness 0.57 0.29 0.78 0.36 1.83 0.08
females VIS hue 0.36 2.03 0.06 0.77 0.69 0.5
N=17 Yellow chroma 0.87 0.34 0.74 0.75 2.14 0.06

UV hue 0.64 3.96 <0.001 0.38 -4.46 <0.001

UV chroma 0.81 2.83 0.01 -0.001 0.08 0.94
Males Brightness 0.15 -4.54 <0.001 0.64 -0.62 0.55
N=12 VIS hue 0.61 0.99 0.35 0.72 0.82 0.43

Yellow chroma 0.57 2.86 0.02 0.55 0.57 0.58

UV hue 0.65 0.96 0.35 -0.01 -0.65 0.53

UV chroma 0.7 -3.02 0.01 0.38 -0.93 0.37

The correlation coefficient (r) measures the catieh between measurements taken on the sameduodlvi
during and after mating, and significant terms lam&led. The significance of the intra-individualadge is
tested with paired Studentests { value and associated p value) against the null thngsts.

Table S2.Matrix of Pearson correlations between spectredipaters on the throat (in the lower left triangle)
and on the CBR (in the upper right triangle) inladammon lizards.

Correlated with Brightness VIS hue Yellow chroma bive UV chroma

Brightness 1 -0.25* -0.56* -0.43* -0.38*
VIS hue -0.01* 1 -0.68* -0.30* -0.37*
Yellow chroma -0.30* 0.20* 1 0.32* 0.26*
UV hue 0.18* -0.08* -0.41* 1 0.65*
UV chroma 0.20* 0.21* -0.60* 0.34* 1

Stars represent significant correlations vathalue< 0.05
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SUMMARY

The bright ultraviolet (UV) colouration of males ynaignal individual quality and thus
determine the outcome of male-male contest. Howeherrole of UV colouration in settling
conflicts is still controversial relative to factorsuch as resident status, familiarity and
seasonality. Here, we investigated experimentahgtiver UV reflectance of the lateral blue
spots of male wall lizardsPpdarcis murali} interacts with residency and familiarity to
influence conflict resolution during and after thieeeding season. The UV manipulation did
not predict contest outcomes. During the breedaagasn, the residency status had a dominant
effect on agonistic behaviors while UV manipulatiofluenced submissive behaviors of
unfamiliar rivals. After the breeding season, tksidency status and the UV manipulation
interacted and affected behaviors of both unfamdrad familiar rivals. In both seasons, the
behavioral response of an individual depended®/t treatment and that of its rival. These
results demonstrate that UV colouration acts asw@al signal during the mutual assessment
process. However, the limited effects seen durggldreeding season and the absence of a
correlation with contest outcome indicate that cetitjpn for mates play little role in the
evolutionary maintenance of this ornament.

Key words:Sexual selection — Male contest — Territorial cehf- Seasonality — Structural
colouration — Lizard.
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INTRODUCTION

Behavioral conflicts of interest occur when animalsempt to secure access to limited
resources such as food, mates, and territoriesoryhaedicts that selection should favour
strategies accurately assessing the probabilityinothe fight such that opponents may solve
conflicts without paying the costs of an escaldiglat (see Maynard Smith and Harper, 2003;
Searcy and Nowicki, 2005). Thus, contestants caddpt a mutual assessment strategy
where rivals assess the opponent’s fighting abfli., resource-holding potential, RHP) or
aggressiveness (i.e., willingness to escalateliveldo their own in a sequence involving
stepwise increase in the intensity and costs owehal interactions and increased reliability
of information (sequential assessment game, En@mdt Leimar, 1983). In many species,
reliable information about the RHP comes first frdirect phenotypic cues such as body size
(e.g., Olsson, 1992; Lopez and Martin, 2001b; Reichnd Gerhardt, 2011), but coloration
and badge of status may also signal RHP (Hurd, ;199hnstone and Norris, 1993).
Accordingly, fight should be more likely to escalabetween individuals with similar
intensity of a badge of status (Maynard Smith aadpdr, 2003).

Many bird, reptile, and fish species exhibit andcpese structurally-based ultraviolet
components of colouration (Siebeck, 2004; Cutl#d06; Senar, 2006; Rick and Bakker,
2008; Fleishman et al., 2011). Recent studies sigbat the expression of these structural
components may be condition-dependent and may tiprseggnal the quality of the bearer
(McGraw et al., 2002; Hill et al., 2005; Doutrelattal., 2012). As a matter of fact, there is
growing evidence that UV components of colourasmnal fighting ability or aggressiveness
during male-male competition in birds (Keyser ant, 2000; Pryke and Griffith, 2006, and
references therein), in lizards (Stapley and Wjti2006; Whiting et al., 2006; Bajer et al.,
2011) and in fishes (Siebeck, 2004; Rick and BakRe08). In the well studied blue tit
(Cyanistes caerulelis recent studies showed that UV crown colouratiofiuences
differently contest outcome or aggressive respodspending on the familiarity and on the
degree of asymmetry in fighting ability or aggressiess between opponents (Alonso-
Alvarez et al., 2004; Rémy et al., 2010; Veddealet2010), as expected under the badge of
status hypothesis (Rohwer, 1975; Maynard Smith ldadper, 2003). However, it is still
unclear whether UV signals play a different roleinly male-male interactions associated
with competition for mate during the breeding s@asw with competition for food after the
breeding season. Appropriate experimental studias test the role of UV colouration in
different social contexts in the same speciestagefore needed.

In territorial species, prior residency (automatwwner status of individuals who
arrived first in an area) is a major determinanttied outcome of aggressive interactions
during territorial intrusions (reviewed in Kokko at, 2006), including in three species of
lizards (L6épez and Martin, 2001b and referencesethe Prior residency implied a strong
difference in initial motivation to fight and may lused as an arbitrary rule during territorial
contests (the prior-resident effect or "bourgedratsgy”, see Maynard Smith and Parker,
1976). Alternatively, territory ownership may confa larger RHP (Hardy, 1998). For
example, resident speckled wood butterflleararge aegeriathat defend sun spots
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territories can reach higher body temperatures timwruders and win contests due to
increased fighting ability (Stutt and Willmer, 19980 date how badge of status interact with
residency to influence rival assessment and cordagtome has however been poorly
investigated. For instance, none of the previouslies that examined the role of UV
coloration in animal contests have controlled far ¢ffects of resident-intruder status.

We investigated the relationship between UV cdtion and aggressive
interactions in the European wall lizaRbdarcis muralis a small diurnal lacertid lizard
species commonly found in central and southern figir®uring mating season, it is known
that, in this species, there are 2-3 peaks of Imgeldetween April and July (Mou, 1987;
Nembrini and Oppliger, 2003), which correspondsotw observations in our study site.
Females are polyandrous (Oppliger et al., 2007) amdals of two years old produce 2
clutches per year (middle May and middle June) eylbeyond 3 years old, they can produce
a third clutch (end of May — middle of July, Barbhiaand Mou, 1986). These reproductive
characteristics should be similar in our study.dil#rge aggressive males defend territories
that do not overlap whereas small males are sulateland may also defend small territories
unoccupied by large males. Home range of femalesvise as small as that of males,
Edsman, 1990). In our population, we observed mrake pursuits until the middle of
September (M Martin and JF Le Galliard, personaseoiations) suggesting that males
maintain territories during the non-breeding seammhthus, that the value of a territory is not
only related to access to females but also to adces shelter and food.

Adults (>2 years) of both sexes exhibit three maémtral colour morphs
(white, yellow and orange, ..
Sacchi et al., 2007; Galeotti €
al., 2010) that are associate
with differences in body size
and immune defences (Sacchi __ 20-

=)

al., 2007; Calsbeek et al., 2010%
but not with aggressiveness CE
fighting success (Sacchi et aI%
2009). Adult individuals also® '
have blue marginal ventra
scales, called blue spots her
which are involved in all
intraspecific social interactions i i 55 5 =
(intra- and inter-sexual Wavelength (nm)

interactions in all age classeFigure 1. Mean reflectance sgtra during the breeding seasot

when lizards present their flankorange (orange circle, N=8), white (grey triandi33) and yelloy
and perform push-up diSpIayS(ye"OW diamond, N=1) male wall lizards on the pelolid line) an

. on blue spots (dashed line) located around thekdlaimhe standa
At our study site, adu'_t male:error aroundfte mean is indicated for orange and white malese
have more blue spots with largénat the UV reflectance of males during the bregdieason is smal
size and brighter colour thathan after the breeding season (see Figure 2).

105



I Article 2 - Male contest & Season

females and sub-adults (Beatriz Decenciere Feramdbersonal observation) suggesting that
blue spots are important for males. In our studgubation, male wall lizards had 3-15 blue
spots on each flank that reflect in the UV rang@0¢300 nm, see Figure 1), and we recently
demonstrated that wall lizards possess UV-sensiirees (Martin, Loevet al, unpublished
data). In closely related species, it has been shtbat the total number of blue spots (on the
two flanks) is positively correlated with the anifadody size and condition (L6épez, Martin
and Cuadrado, 2004; Cabido et al., 2008) and tksive proportion of some chemical
compounds of femoral secretion (L6épez, Amo and Mag006). In addition, Lopez, Martin
and Cuadrado (2004) found that the presence butheohumber of blue spots may elicit
aggressiveness Iberolacerta monticola

We investigated whether UV blue spots colouratimeracts with residency
and familiarity to influence conflict resolution imale-male pairs, during and after the
breeding season. To do so, while controlling foect phenotypic cues known to influence
RHP, we staged repeated encounters between resid@mtruder males. In the line with the
design of previous experiments, we reduced orh®tlV reflectance of the intruder in order
to test its effect on the resident's behavior. Pamtrary to earlier experiments, we also
manipulated the UV reflectance of the resident iideo to investigate the impact of the
perception of the resident on the intruder's behavand therefore the potential for mutual
assessment. We quantified contest outcomes and/ibeddastrategies to gain insights into
fighting abilities and motivation to fight. If UV atouration signals fighting ability or
aggressiveness, we expect experimental reductiob\bfreflectance to influence contest
outcome, agonistic interactions and spatial donmdeaiff UV signalling is strongly involved
in mate competition and is modulated by familigritye expect stronger effects during the
breeding season and during the first encountemallyj if conflict resolution is mediated by
an arbitrary convention of prior residency, thadescy status of individuals should override
the effects of other factors.

MATERIAL AND METHODS

SAMPLING AND MEASUREMENTS

Capture sessions took place in March 2012 and AWfil, i.e. during the breeding and the
non-breeding season, respectively. All capturedsiddals originated from a wild population
(CEREEP-Ecotron lleDeFrance , France, 60 m a.817ZN, 2°41’E). Adult males were
brought to the laboratory where we measured borly @nout-vent length SVL; + 1 mm),
body mass (£ 1 mg) and total number of blue spateach flank. The animals’ number of
blue spots was positively correlated with their S§NL.= 35, Pearson’s correlation tests
0.50,S=3592.2p = 0.002). We also quantified the reflectance anttiree first blue spots of
the right flank starting from the front legs usiagpectrophotometer as described in Maetin
al. (2013). Three reflectance spectra were recordedimported into Avicol software v5
(Gomez, 2006) and where we calculated brightnéest(ital reflectance over the range 300-
700 nm), chroma (the difference between maximal mitdmal reflectance divided by the
average reflectance), UV hue (the wavelength ofntla&imal reflectance in the UV range)
and UV chroma (the proportion of the UV reflectanmetative to the total reflectance). To
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disentangle relationships between colour variatiams blue spots and belly, we also
performed spectral measurements on the animal$y bel42 males during the breeding
season (Figure 1). We extracted total brightnegscanoma from these spectra and we found
that inter-individual variation of UV components lolue spots was independent of spectral
characteristics of ventral colouration (Pearsonisalation tests, afh > 0.11).

When choosing individuals to form a pair for theeriment (see below), we
ensured that the two competing males were simildéineir ventral colour morph, in SVL (x 2
mm), in body mass (£ 500 mg) as well as in totahhar of blue spotsn(= 17 pairs per
season). For each pair, one lizard was attributethé resident group and the other to the
intruder group. No differences were detected betwesidents and intruders regarding these
traits (Student’s pairetitests, allp > 0.18). Residents were housed in individual teara
(45x29%22 cm) where took place all behavioral tatsr 5-6 days of acclimation, which is a
sufficient time for males to develop territory owsl@p. Intruders were transferred to the
resident terrarium prior to each test. All terramere layered with sand, equipped with a small
water dish, two hides and a black PVC plate forkivas(4x9 cm). Heat was provided by
means of an incandescent bulb (25 W) and light pvasided by UVB neon (Reptisun 10.0
UVB, Zoomed) 8 hours per day. FooAcheta domesticisand water was providedd
libitum.

COLOUR MANIPULATION

To temporarily reduce the UV skin reflectance, vesigned a new protocol based on two
UV-blocking (290-400 nm) inorganic agents (zinc deiand titan dioxide) that do not
penetrate the epidermis (particles of 200-500 rangl that are mixed with a combination of
petroleum jelly and liquid paraffin (6:4:50:40 fb00 g). The combination was applied on all
blue spots with a soft paintbrush. To validate protocol, we measured the reflectance of
blue spots from randomly selected
— Unmanipulated male lizards belonging to a non-
OV educed manipulated group, a control group
treated with fat only, or a treatment
group Q=7 per group). After 10
min, the treatment shifted up the
maximal peak of reflectance by
23.67+£8.66 nm towards the visible
domain (Student’s t-test between
control and UV reduced groups, UV
hue, ts534 = -3.66, p = 0.013), and
" 50 550 50 % reduced UV chroma by 12+2.5%

Wavelength (nm) (tz61= 3.19,p = 0.038), but it did not

Figure 2. Experimental manipulation of UV colouration dur change the other spectral parameters
the non-breeding season. Mean reflectance (xSH)eirBO070C (brightness:tss = -0.86, p = 0.43;

nm range on blue spots of male wall lizards from . _ _ -
unmanupilated group, a control group treated witfatacrear chromaits e = 1.26,p = 0.29; F'g“_re
and a UV reduced group treated with a UV reduciegun. Dat 2)- 1he treatment was efficient
was obtained 10 min after application (N=7 per gjou during at least 2 hours and reduced

30-

Reflectance (%)
[\e]
o

-
o
!
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UV reflectance within the natural range after lgssmn half an hour (Martin et al., unpublished
data).
EXPERIMENT

Each pair was tested four times with different corabons of UV treatments of the resident
and the intruder in a full factorial design (i.®f resident-intruder pair: “Control — Control”,
“Control — UV reduced”, “UV reduced — Control”, arfdV reduced — UV reduced”). The
sequence of trials was random, and trials of agaiurred at the same hour every other day.
This design allowed testing for effects of UV calation while controlling for variation
between pairs and among individuals within painsorPo each trial and during treatment
application on all blue spots, internal equipmemtse removed from the resident’s terrarium,
which was separated into two compartments by a vabile opaque wall. Light was provided
by two UVB neon located 70 cm above the ground &edt was provided by two
incandescent bulbs of 20 W located above each comeat. The room temperature was
maintained at 20-21°C. After the treatment applocatthe resident was introduced in one of
the compartments of its terrarium, and the intrudexs placed in the other one. Both
compartments were equipped with a black plastidepfar basking. After 20 min of
acclimation, heat was turned off, an incandesceitth bf 40 W was turned on above the
resident’s compartment only, the opaque wall arathlplate of the intruder compartment
were removed gently and observations begun. Thatopol ensured that the intruder was
encouraged to move towards the resident to bask.

All trials of a pair were observed by the same expenter placed behind a plexiglass
plate with a film-glass. For each trial, behaviof$oth individuals were recorded during 20
min using Jwatcher V 1.0 (Blumstein et al., 200@girwise interactions rarely escalated into
physical fights (Table S1), as previously obserwedizards (Loépez and Martin, 2001b;
Sacchi et al., 2009), and behavioral interactiorts ribt systematically follow a typical
sequential assessment procedure (Enquist and Lelt88B8). Thus, it was impossible to
classify objectively lizards into losers or winneasd interactions into peaceful or aggressive.
Instead, we recorded the number of agonistic bensvincluding aggression (rapid approach
towards the opponent or touch the opponent withmig), approach, bite, demonstration
(push-up, wide sustained opening of jaws or displag flank towards the opponent), escape,
surveillance, and tail movement (see statistics fatiddescriptions of these behaviors in
Table S1). We also quantified the total time speadking and scratching the wall of the
terrarium (Table S1). Basking behavior can be preted as a monopolisation of the heat
resource (i.e., spatial dominance) while the sbragcbehavior may be interpreted as a stress
or avoidance behavior (De Fraipont et al., 2000CGladliard and Ferriére, 2008). Finally, we
extracted the latency to first physical contact.(ithe observation time of rivals) for each
trial. After all trials, all animals were releaseack at their point of capture.

STATISTICAL ANALYSES

We used the R 2.13.1 software (R Development Caani[ 2011) to separately analyse
variation in behaviors during and after the bregdeason. First, we analysed the effects of
the UV treatment of the focal individual (thereaftalled Tfocal) and of the UV treatment of
the rival (Trival) on two pair-level variables, theency to first contact and the contest score.
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Table 1. Results of multivariate analyses for each PC tegufrom PCA applied to agonistic behaviors and fo
each non-agonistic behavior during and after theeding season for (A) all data, and (B) data from first
encounter of each male pair.

(A) All data During the breeding season After the breeding season

Effect PC2 PC2 Bask. Scratch. PC¥ PC2 PC3 Bask. Scratch.
Observer 7.86**  2.35 1.13 0.06 7.96* 0.76 21.81*** <0.01 0.16
Sequence 6.53*** 0.55 0.49 8.13*  33.44** 0.22 0.68 0.30 8.30*
Status 7.20* 5.28* 5.48* 4.38 0.06 0.34 0.02 <0.01 0.21
Tfocal 0.02 3.25 191 156 0.10 1.03 0.01 051 157
Trival 0.01 0.01 0.16 0.02 0.37 <0.01 0.24 150 1.60
StatusxTfocal 0.11 0.35 0.02 1.66 0.20 0.90 <0.01 0.59 0.09
StatusxTrival  0.02 0.74 0.29 0.36 0.33 0.25 2.24 119 156
TfocalxTrival 3.37 0.28 0.69 0.58 0.65 2.78 1.63 047 1.25
stawsxTocal 15 001 032 003 079 0.73 3.32 4.91% 820
xTrival

(B) First encounter

Effect PC? PC2 Bask. Scratch. PC1 PC? PC3 Bask. Scratch.
Observer 002 590 145 0007 015 30.10* 0.01 072 147
Status 573* 001  493* 312  0.17 0.71 0.75 029 2.28
Tfocal 002 002 220 351 0.71 0.01 256 052 0.6
Trival 274 007 093 047 0.01 0.43 0.09 002 0.02
StatusxTfocal 0.14  0.71 0.5 045  0.89 1.90 0.25 112 <001
StatusxTrival 1.68 155 044 045  0.14 0.07 539* 047 0.02
TfocalxTrival 0.33 10.08* 0.09 <001 201 0.07 0.90 001 0.80
StawsxTfocal o oe 5491 055 1.02 0.78 0.06 0.85 0.06 0.07
xTrival

The effects are expressed by the F-ratio for eapharatory variablesRank-transformed principal component
(PC); Tfocal, UV treatment of the focal individualErival, UV treatment of the rival individuals. Rbvalues
are significant values withP < 0.05, **P < 0.01, *** P < 0.001.

The latency to the first contact was log-tranformiéar each trial of male pairs, we computed
a contest score by measuring the difference bettfeeanggression scores of the resident and
of the intruder, individual aggression score beaialgulated for each individual by subtracting
the number of submissive behaviors (escapes ahdntarements) from the number of
aggressive behaviors (aggressions, approaches #esl). bThe contest score gives a
guantitative measure of the contest outcome, wheséive values of contest score denote the
superiority of the resident over the intruder (Lb@ad Martin, 2001b; Sacchi et al., 2009).
Contest scores (N = 68) were rank-transformed.

Second, we analysed the effects of residency sst@asident vs. intruder),
Tfocal, Trival, and their interactions on baskinge, scratching time and the number of
agonistic behaviors at the individual level. Givdrat preliminary analyses had shown
significant correlations among several agonistibaweors, individual values of aggression,
approach, escape, tail movement, demonstrationsamneillance behaviors were centred and
scaled, and a principal component analysis (PCA9 used to obtain individual PC scores.
Data for number of bites was excluded from the Rf&8ause only two pairs displayed this
behavior during the breeding season. To determowe many axes represent significant
variation with respect to the original data, weditige broken-stick model (Jackson, 1993).
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We then extracted the absolute contributions ofdeeomposition of inertia for each axis
with theinertia.pcaprocedure implemented in tAele4package and interpreted only spectral
parameters whose contribution exceeded the averaggibution. PC scores were rank-
transformed in order to fulfil assumptions of nolityaand variance homogeneity of the
statistical analyses. For all our analyses, we usethar mixed-effect models in thiene
procedure, with pair identity as random factor wistundying pair-level variables, and with
pair and individual identities when studying indiual-level variables. In addition, observer
name (two persons per season) and sequence nutnékf (to 4, categorical factor) were
included in the models. Analyses started with &rubdel including all effects and the best
model was chosen by backward elimination of nomificant terms.

RESULTS

DURING THE BREEDING SEASON

Latency to first contact, and contest score wereimtuenced by UV treatments or their
interaction (allp > 0.11; effects of observer identity and sequengeber: allp > 0.09). The
PCA summarised behavioral variation into two maga&es. The first principal component
(PC1, 31.21% of variation) was positively assodat@h aggression and approach behaviors,
while the second principal component (PC2, 26.28%43 positively correlated with escape
and tail movements. We observed an influence ofleesy status on the time spent basking
as well as on individual scores for PC1 and PC2nbtion the time spent scratching (Table
1A). On average, residents spent more time baskimg)they aggressed and approached more
(higher scores for PC1) and displayed less esaagpéal movement behaviors (lower scores
for PC2) than intruders. However, none of thesdabtes were influenced by the UV
treatments (Table 1A). Results also showed that B¢dtes and scratching time changed
significantly through trials (i.e., sequence effetable 1A): Tukey post-hoc tests indicated
that trial 1 significantly differed from the nextidls regarding these variables. Because
familiarity can affect the outcome and aggressigsenef male interactions (Senar, 2006;
Rémy et al., 2010), we thus run a second analgsigdta from the trial 1 only.

The PCA on behavioral data from the trial 1 revé@al®o major axes of variation
including a first component (PC1

39.42% of variation) positively Trastmantial fivale
correlated with approach ant g
surveillance behaviors and a secor >

component (PC2, 29.33% +

positively associated with escap_ 2
and tail movement behaviors. W&
found prior-resident effects on PC

scores and basking time (Table 1B’ %

Figure 3. Effect of the UV manipulation  10-
during the first encounter in the breedin
season on PC2 scores of focal individual o ,
- s . ontrol UV-reduced
High scores for PC2 indicate a high numb Treatment of focal individuals
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of escape behaviors and tail movements duringdhéest. Data are mean PC2 score (+SE).

with higher values for intruders in the first camad for resident in the second case. Thus,
during the trial 1, intruders approached and watcihmre their rival, but spent less time
basking than residents. Furthermore, PC2 scoresigagicantly influenced by an interaction
between the UV treatment of the focal (thereaftdied Tfocal) and that of the rival (Trival),
irrespective of the resident status. Focal, contividuals escaped more and made more tail
movements when exposed to a UV reduced rival tbam ¢ontrol male, while an opposite
pattern is observed when we consider focal, UV cedumales (Figure 3).

AFTER THE BREEDING SEASON

Brightness, chroma and UV chroma were significahilyher in animals captured after the
breeding season than in those captured during teeding season (Welch's t-test for
brightnessts, 5 =-17.77,p < 0.001; for chromatsg 3= -4.80,p < 0.001; for UV chromats, g
=-5.72,p < 0.001) whereas UV hue did not chantge £ 1.45,p = 0.28). Generally, we also
detected more agonistic behaviors after the brgeskason (Mann-Whitney testz 264,U =
1216Q p< 0.001; see Table S1).

Latency to first contact and contest score wer¢ influenced by UV
treatments or other factors (plb> 0.09). The PCA summarised agonistic behaviocagd thto
three major axes. The first component (PC1, 27.81%ariation) was positively associated

: with approach and demonstration

1 (A) ;eﬁéi?msmus behaviors. The second component
e (PC2, 20.05%) was negatively

correlated with aggression and
positively correlated with
surveillance  behaviors,  while
scores for the third component
(PC3, 16.57%) increased with
increasing number  of tall

movements and with decreasing

number of escape and surveillance
behaviors. Neither the residency

Basking time (min)
>

ctrlictrl ctri/UV- UV-fetrl UV-/UV-

10 (B) status nor the UV treatments
J significantly influenced the PC1,
PC2 and PC3 scores (Table 1A).

N J However, the Dbasking and
J‘ scratching times were significantly

‘ affected by a three-way interaction

between residency status, Tfocal
6- and Trival (Table 1A). We observed

opposite pattern for these two

Scratching time (min)

Figure 4. Effect of the UV manipulation

ctrlctr atrlfuv- UV-rctr UV-IUV- after the breeding season on (A) basking
Focal/rival treatments
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time and (B) scratching time of residents (blackags) and intruders (grey triangle) depending hair tUV
treatment and the UV treatment of their rival. Data mean duration (+SE).

behaviors such that a decrease in basking timeagsasciated with an increase in scratching
time (Figure 4). In the “Control — Control”, resite and intruders had similar scratching and
basking times. Furthermore, resident males tensptnd more time basking and less time
scratching than the intruder males when the twaoppts had a different UV treatment (i.e.,
“Control — UV reduced” pairs and “UV reduced — Qofit pairs), while an opposite trend
was observed when both opponents were UV reduceguré-4). Last, we observed a
sequence effect on PC1 scores and scratching Tiatdg 1A), with difference between the
first and the other trials (Tukey post-hoc tests).

We re-analysed agonistic and non-agonistic behsnabthe first trial when opponents
were not familiar. Three PCs were retained. PC12@ of variation) had strong negative
loadings for aggression and

approach, PC2 (22.53%) he Treatment of rivals
positive loadings for escape ar 4, & G reduced
surveillance, and PC3 (20.26%) wi

positively associated witl

. . 0.5-
demonstration behaviors and te

movements. No significant effeckg

of residency status and U' oo-

treatments were found for PC1 ai

PC2 scores, and for the duration

non-agonistic behaviors (Table 1B

However, the UV treatment of th

focal  individual  significantly Resident ~ Intruder
influenced PC3 scores through a Status of focal individuals

two-way interaction with residencyFigure 5. Effect of the UV manipulation after the breeding.sa
status (Table 1B).Residents we©n PC3 scores of focal individuals confronted tdaval from the
: trol group (solid circle) or the UV reduced goo(empt

more demonstrative and made mo®>" -
circle) during the first encounter. High scertor PC3 indical

ta_'l movements When Confro_nte'more numerous demonstration behaviors and tail mewés
with a UV reduced rival than with épata are mean PC3 score (+SE).

control rival, but intruders showed a
reverse pattern (Figure 5).

DISCUSSION

Our experiments demonstrate seasonally changing saatk-dependent effects of UV
colouration on agonistic and non-agonistic teriaidnehaviors in adult male wall lizards. The
UV chroma of the blue spot colouration varied intpntly among males (UV chroma: range
10-40%, CV = 0.24) and we observed a higher UV mlarafter than during the breeding
season. This latter result is in line with findingsOrnborget al (2002) who showed that

males exhibit a higher UV chroma during winter tltaming the chick-feeding period in blue
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tits. A longitudinal study should however be pemfied to confirm that the observed
difference reflects seasonal plasticity in the aoddion. According to the findings of Whiting
et al. (2006), UV signals should predict the outcome aipetitive interactions in lizards.
Our results are inconsistent with this predicti@tduse contest scores did not differ between
UV treatments, in agreement with data reportedflfdrlizards Platysaurus broadleyiby
Stapley and Whiting (2006) and with one study imeblits by Vedderet al. (2008).
Furthermore, we found no effect of UV-treatmentaggressiveness in contrast with some
previous studies in blue tits, sticklebacks, or delfishes (Alonso-Alvarez et al., 2004;
Siebeck, 2004; Rick and Bakker, 2008; Rémy et 2010). According to the sequential
assessment model (Enquist and Leimar, 1983; Enqtiat., 1990), we would also predict
that obvious differences in the UV reflectance qfponents would facilitate conflict
resolution and reduce escalation risks, thus affgcthe start and duration of physical
contacts. Against this, we found no effect of the tdeatment on latency to first contact
between rivals. Yet, some non-aggressive agor(istic submission and signalling) and some
non-agonistic behaviors (i.e., basking and scrathhwere affected by the UV treatments,
which indicates that wall lizards discriminate UWlauration and use UV signals as part of
the assessment process of rivals during territdigglays.

During the breeding season, the residency stattislsignificant effect on behavioral
strategies. Resident males were on average moresside and approached more often the
intruder (see PC1 scores in Table 1), were lessimsive (PC2 score associated with escape
and tail movement behaviors), and spent also nioie basking. This result joins the plethora
of studies demonstrating that residency statusstsugturing factor of behavioural dominance
and motivation to fight in animal contests (e.glsn, 1992; Lopez and Martin, 2001a;
Takeuchi, 2006). In addition, the UV treatment uefhiced significantly agonistic behaviors
irrespective of resident status and only duringfite# encounter. According to the model of
sequential assessment (Enquist and Leimar, 1983Wwaeuld expect less agonistic behaviors
in situations where UV signals of opponents differélere, we found the reverse pattern
because the number of submissive behaviors (PA2)se@as lower when opponents belong
to the same UV treatment than when opponents belonglifferent UV treatments.
Alternatively, Rémyet al. (2010) suggested that it may be more prudent foesadent to
attack a lower-quality intruder. In this case, weuww predict more aggression and less
submissive behaviors when a focal individual fagdsV reduced individual. Indeed, when
we examined the reaction of UV reduced focal irdirals, we validated this prediction. But
when the focal individual was a control, it perf@tnmore submissive behaviors when faced
with a UV-reduced individual in disagreement witBriy et al. (2010). This state-dependent
effect of experimental UV reduction points towarasmutual assessment process where
opponents assess each other motivation and strezigtive to their own (Arnott and Elwood,
2009). Altogether, these results indicate a retdyiwwveak and inconsistent influence of UV
reduction on male territoriality and fighting susseduring the breeding season. In the light of
the lower UV reflectance seen at that time of tleary these results suggest that UV
reflectance of lateral blue spots play a more kohitole in male-male communication than we
anticipated.
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After the breeding season, we found no direct efdécesident status, but uncovered
that an interaction between resident status and tkddtment influenced the number of
signalling behaviors during the first encounter 3PCore associated with demonstration and
tail movements). Intruders tended to be more detratinge when faced to a control resident
than when confronted with a UV-reduced residentlime with the hypothesis that UV
colouration could help rival assessment (Stapley \Afhiting, 2006). Surprisingly, residents
behaved in an opposite manner since they werefisigmnily more demonstrative in front of a
UV reduced intruder. In addition, we found that thesking and scratching times varied in
opposite directions in residents and intrudersesponse to change in the UV treatment of
focal individuals and rivals. In lizards, baskingghavior can be interpreted as a
monopolisation of the heat resource, while thetshmag behavior may be interpreted as a
stress or avoidance behavior (De Fraipont et @0p2Le Galliard and Ferriére, 2008). Thus,
intruders and UV reduced individuals competing doprized resource against residents and
against control individuals, respectively, shoufgersd less time basking and more time
scratching. Against this, residents and intrudexd similar basking and scratching times in
control groups, perhaps because of the weak vdltieeaesource after the breeding season.
When faced with a UV reduced rival, the residentesl to respond by an increase in basking
and a decrease in scratching duration as expestats intruder responded in an opposite
way. This trend strengthened when the focal indiaidvas UV reduced itself. However, if
both opponents were UV reduced, the reversed pattas observed: residents responded by
a decrease in basking and an increase in scratdoiagion, while intruders responded in the
opposite direction. Overall, these state-depenédfects of UV colouration on signalling
behaviors during the first interaction and on ngorastic behaviors suggest that an
asymmetry between residents and intruders existétei mutual assessment process based on
UV signals.

To summarise, during the breeding season, whertotgrrownership is related to
access to females and the value of the territorprabably high, a resident effect was
observed with more aggression and dominance inespge in residents in line with
evolutionary game theory (Kokko et al., 2006). [eittscalation and agonistic behaviors were
observed and UV signals had little effects durinmig period, perhaps because the resolution
of conflicts is more strongly ritualised accorditogthe ownership status of contestants. There
was no clear competitive advantage towards mal#s aeintrol UV colouration on their blue
spots pointing out that intra-sexual competition fwates is unlikely to be a major selective
factor for the maintenance of that trait in the ylagon. During both seasons, but especially
during the non-breeding period, UV colouration uefhced territorial displays, basking and
scratching behaviors of a focal individual diffetlgndepending on its resident status, the
familiarity with the rival, and the UV coloratiorf the rival. Thus, UV signals are involved in
the mutual assessment process between males dahewy dre not critical for fighting success.
Ornamental traits in males can have dual signaflimgtions in both intra-sexual contests and
mate choice by females (Berglund et al., 1996).ufeutworks should test whether the
maintenance of UV colouration can be explaineddmdle mate choice in wall lizards.
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SUPPLEMENTARY INFORMATION

Table S1.Description of agonistic and non-agonistic behassalisplay by the common wall lizard during male

encounters, measured in number of occurrencesotaldituration (min), respectively.

Behaviors

Description

During the breeding

After the breeding

Mean

Range

Mean

Range

Agonistic

Aggression

Approach
Bite

Demonstration

Escape
Surveillance

Tail movement

Rapid approach towards the

opponent or touch the opponent

without bite

Slow cautious approach to the

opponent

Bite of a body part of the

opponent with teeth
Stationary position with

alternately, jerked up and down
movements of the front legs or
wide sustained opening of jaws
or display one flank by postural

adjustment towards the opponent
Bypass or rapid movement away

from the opponent
Watch the opponent's

movements with strong attention
Side-to-side undulation or rapid

vibration of the tail

1.71+2.54

2.26+2.36

0.01+0.17

0.29+0.63

2.13+2.67

0.39+0.71

0.70+1.76

0-14

2.60+2.93

5.16+3.71

0.16+0.57

0.63+1.32

2.28+3.17

1.23+2.07

0.77+1.75

0-16

Non-ago.

Basking

Scratching

The body is flattened onto the
substrate and oriented at right

angles to a heat source
Scratching the wall of the
terrarium

9.44+4 .92

5.85+5.01

0-19.55

7.28+4.39

7.1+4.46

0-19.94
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IArUdeS-—BadgeofsuHus

SUMMARY

Birds, fishes and reptiles use ultraviolet (UV) vaé signals to communicate with
conspecifics. However, the role of UV signals imftiot resolution remains unclear relative
to prior resident and familiarity effects and tiediability of such signals is still controversial.
During the mating season, we manipulated UV colaidirsoth residents and intruders male
common lizardsZootoca viviparaand staged repeated conflicts in the laboratorg.fuvther
tested whether UV reflectance was related to bazky, $ody condition, PHA skin swelling
response, plasma testosterone levels and blooditgaiafection. In the absence of prior
encounter, UV signals acted as a badge of stattrsiders were dominated when they were
UV-reduced, or they were punished by UV-reducedidezd. During the subsequent
encounters, when opponents were familiar, UV sgnetre unexpectedly involved in the
process of mutual assessment of males in line pritdlictions of the sequential assessment
model: fighting was more aggressive when opponesmt® similar in UV signal. We also
found that the expression of UV colours is not ¢ood-dependent. These results suggest that
UV signalling is strongly involved in male-male cpatition in common lizards and that UV
signals act as a conventional badge of status wiedfexts persist between familiar
opponents.

Key-words: Sexual selection — Male-male competition — Imnmoampetence — Blood
parasites — Testosterone — Body size and cond#idBtructural colouration — Zootoca
vivipara.
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INTRODUCTION

Colour ornaments constitute some of the best-sudiecondary sexual characters in
vertebrates. Most previous work has focused on eigrbased ornaments such as those
involving carotenoid and melanin (reviewed in Swams& Wong, 2011; Ducrest, Keller &
Roulin, 2008), but numerous non-mammalian taxa bksar structural colours independent
from pigmentation, notably in the ultraviolet (U\B00-400 nm) spectral range (e.g.,
amphibians: Secondi, Lepetz & Théry, 2012; birdedérsson & Amundsen, 1997, fishes:
Siebecket al, 2010; reptiles: Whitinget al, 2006). The feathers and skin nanostructure of
vertebrates can reflect incident light in the UViga (Bradbury & Vehrencamp, 2011) and it
has been shown that, contrary to humans, manybrateespecies are sensitive to UV light
(review by Bowmaker, 2008). Yet, the role playedWy colour ornaments as well as the
selective mechanisms that maintain UV coloratioma poorly understood in vertebrates
(Vedderet al, 2010 and references therein).

In many vertebrate species, sexual dichromatisnelvitwg UV colour patches has
been observed, such that males have usually brighte coloration than females (e.qg.,
Andersson, Ornborg & Andersson, 1998; Masiral, 2013; Cuthillet al, 1999; Stuart-Fox
& Ord, 2004). The existence of a bright UV coloratin males suggests a potential role in
intra-sexual communication and therefore sexual pmiition among males. During
competition for resources, males assess the suofesgotential fight through the use of
phenotypic signals honestly conveying informatidrowt the rival's fighting ability, which
allows them to avoid some of the costs of fightiSgarcy & Nowicki, 2005; Maynard Smith
& Harper, 2003; Hurd, 2006). When the size and attaristics of a colour patch vary among
individuals, Rohwer (1975) proposed that the colpatch plays the role of a “badge of
status” determining the contest outcome. Undemhfgothesis, a difference in colour signal
between two opponents signals a difference in ifaghébility; thus, individuals should fight
with opponents with a similar badge of status, @wmnflict with opponents with a greater
badge of status and, fight with opponents with alkn badge of status (Hurd, 1997,
Johnstone & Norris, 1993). In line with this “badgé status” hypothesis, colour patches
extending into the UV range seem to signal strerayid dominance during male-male
competition in several species of fishes, lizanad birds (Bajeret al, 2011; Alonso-Alvarez,
Doutrelant & Sorci, 2004; Stapley & Whiting, 200Bick & Bakker, 2008; Veddeet al,
2010; Siebeck, 2004; Réney al, 2010).

Though status signalling offers a potential framdwto explain the role of UV colour
patches, the role of UV coloration in conflict regmn remains unclear relative to prior
resident and familiarity effects. Recognition ofnspecifics based on UV signals may
facilitate reduction of aggression towards unfaaniindividuals but have little effects when
rivals are familiar (i.e. 'dear enemy' phenomenbemeles, 1994; Ydenberg, Giraldeau &
Falls, 1988; Trigosso-Venario, Labra & Niemeyer,020 Poeselet al, 2007). Indeed,
experiments in male blue tiSyanistes caeruleudemonstrated that UV crown reflectance
influences contest outcome and aggressive respamyewhen contestants are unfamiliar
(Vedderet al, 2010; Rémyet al, 2010). Furthermore, the outcome of aggressiverastions
during territorial intrusions is also strongly degent on the prior residency status (reviewed
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in Kokko, Lopez-Sepulcre & Morrell, 2006). Geneyallerritory owners are more likely to be
winners than intruders because of a strong inimativation to fight or a larger fighting
ability conferred by ownership of the resources yNad Smith & Parker, 1976; Hardy,
1998). Yet, the role of UV colour patches in setflconflicts between residents and intruders
remain poorly understood.

For a badge of status to be reliable, its size dratacteristics (e.g., brightness) must
entail socially-mediated costs (Rohwer, 1977) andfoduction or maintenance costs for the
bearers (Andersson, 1994; Kodric-Brown & Brown, 4P8O0Originally, Rohwer (1975)
proposed that plumage traits of birds play the afleecliable badge of status because large,
colourful badges provoke attacks by strong indigiduand dishonest signallers are punished
(reviewed in Maynard Smithet al, 2003; Senar, 1999). Such signals are called
“conventional” since they have no logical a prioannection with their message and their
maintenance can be solely explained by frequenpglent social selection (Seamlyal,
2005; Senar, 2006). For example, vertical bar darkeis a signal of aggressive intent in
northern swordtail fish speciesXiphophoru$, with stronger expression of the signal
arbitrarily increasing aggression by conspecifitsome species and decreasing it in others
(Moretz & Morris, 2006). Structural UV colourations are produced by coherigttt-
reflecting and light-scattering microstructures feéthers or dermis (see Bradbuey al,
2011), and were initially considered cheap to poedand ideal candidates for conventional
signals (Gray, 1996). However, more recent studiestified potential production and
maintenance costs of UV colour ornaments in bigisggio, Zanollo & Hoi, 2010; Keyser &
Hill, 1999; McGrawet al, 2002). In addition, the expression of UV coloatghes could be
dependent on testosterone (T) secretion (Robertss B Peters, 2009), which is
physiologically costly by decreasing immunity amdreasing metabolism (Folstad & Karter,
1992). When UV colour patches are costly to prodacgy high quality individuals could
afford to maintain high levels of colouration artke texpression of the signal should be
condition-dependent, thus providing an evolutionexplanation for its maintenance (Zahavi,
1975; Hamilton & Zuk, 1982). In line with this prietdon, UV colouration can predict body
size, body condition, immune performances or ptedead in birds and lizards (Mdélnat
al., 2012; Doucet & Montgomerie, 2003; Petetsl, 2007).

We tested the badge of status hypothesis for ther gmd ventral UV colouration in
male common lizardgootoca viviparaThis lizard species is non-territorial since mdiase
overlapping home ranges but adult males competeelctvithin their ranges for access to
foraging and basking sites as well as for femalezd et al, 2008; Lecomteet al, 1994).
Adult males display a large and bright UV throdbco patch that they expose to conspecifics
during behavioural conflicts (Martiet al, 2013). We experimentally tested whether UV
throat interacts with residency and familiarityitdluence conflict resolution in male-male
pairs during the mating season. To do so, we stegpashted encounters between resident and
intruder males in which UV reflectance was alten@dy reduced or not in a full factorial
design while controlling for other phenotypic cdeg®wn to influence fighting ability. In the
line with the design of previous experiments, weuced UV reflectance of the intruder in
order to test its effect on the resident's behavitu addition, we also reduced the UV
reflectance of the resident in order to investightav resident’'s status influences the
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intruder's behaviour and therefore the potentiahfiotual assessment. We quantified contest
outcomes and behavioural strategies to gain insigio fighting abilities and motivation to
fight. If UV colouration signals fighting ability roaggressiveness, we expect experimental
reduction of UV reflectance to influence contestcome and aggressive behaviours. If UV
signalling is strongly modulated by familiarity, vexpect stronger effects during the first
encounters. Alternatively, if conflict resolutios $olely mediated by an ownership effect, the
residency status of individuals should overridedffects of other factors.

Because relatively little attention has been paidnivestigate the role of condition-
dependence in the maintenance of the variabilitgtnfctural colours in lizards, we further
asked whether UV reflectance on the throat coeslatith morphological and physiological
traits. To do so, we evaluated body size and cmmditestosterone level, T-cell mediated
immune response and blood parasites load. We egpamtrelation between UV chroma and
at least one of the condition traits, and predi¢ked lizards in good body condition, with few
parasites, with strong immune defences and/or tegtosterone levels are more likely to
behave aggressively and win fight.

MATERIALS AND METHODS
STUDY SPECIES

The common lizardZootoca (Lacerta) viviparais a small lacertid (45-70 mm) distributed
across Eurasia. This species is characteriseddogvenish dorsal and lateral colouration, and
a non-nuptial, bright ventral colouration. For thenan eye, males bear a whitish throat and a
yellow-red belly interspersed with black spots (Bauns, 1987). In addition, the ventral area
reflects in the UV range, especially on the thi@aartin et al, 2013; Fitzeet al, 2009). The
yellow-red colouration is based on carotenoidsciess a continuum from yellow to dark
red in males and is influenced by environmentailoiasc(Fitzeet al, 2009; Coteet al, 2008).

It is a sexually selected trait (Fite¢ al, 2009; Verckeret al, 2007) and plays a role in mate
recognition (Bauwens, 1987), intra-sexual compmtitamong females (Vercken & Clobert,
2008), and female mate choice (Fitze PS, persamafhrwinication). The ventral colouration is
concealed to most predators but can be used amal siuring behavioural displays (Stuart-
Fox et al, 2004). Indeed, common lizards signal themselyegsushing up on their front legs
and exposing their throat (pers. obs.), such thaspecifics can perceive the throat and, to a
lesser extent, the abdominal colouration.

SAMPLING AND MEASUREMENTS

Capture session took place in outdoor enclosurdbeaCentre de Recherche en Ecologie
Expérimentale et Prédictive (CEREEP, 48°17’N, 2E)1during the mating season in March
2011. Adult males (N = 91) raised in enclosureshout females were brought to the
laboratory where we recorded body size (snout-lemgth, SVL; + 1 mm) and body mass (=
1 mg). In this study, males measured 57.97 £ 2.88(mean + SD, range = 55 — 64 mm) and
were all sexually mature. For each individual, wermtified the reflectance on the throat and
the belly (3 measures per location) using a sppbttmmeter (see Martiet al, 2013 for
material details). For each spectrum, we extrabrgghtness (total reflectance), yellow-red
hue (wavelength of maximal reflectance), yellow-sadluration (difference between maximal
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Figure 1. Experimental manipulation of throat colouration. aethroat reflectance (+SE) of m
common lizards from a control group treated w fat cream and a UV reduced group treated with ¢
reducing cream, before and 30 min after applicatién? per group

reflectance over the range <700 nm and reflectance value at 450 nm divided \®rage
reflectance over thrange 3C-700 nm), UV hue (wavelength of maximal reflectancehe
UV) and UV chroma (proportion of the UV reflectanradative to the total reflectance). F
more details on the interpretation of these sca®s Martin et al. (201:

COLOUR MANIPULATION

To reduce temporarily the UV skin reflectance, wediUV blocking (29-400 nm) inorganic
agents (zinc oxide and titan dioxide) mixed witliah combination of petroleum jelly ar
liquid paraffin (respectively, 6:4:50:40 for 100. djhe combination wi applied on the
animals’ gular and ventral skin with a soft paintdr, from the tip of the nose to the poste
edge of the cloaca. To validate our protocol, weasneed the gular reflectance of randol
selected male lizard\N(= 7 per group) before ai after application of fat (control group),
of the UV reducing treatment (UV reduced group)teAf30 min, the application of pure -
did not change significantly spectral parameterdqd¥on paired test between measurem:
performed before and 30 n after applicationp > 0.16), except for a slight increase
brigtness Y = 25, p = 0.078, Fig. 2). The UV reducing treatment sigrafitly shifted the
maximal peak of reflectance up 4.35 £ 2.86 IV = 0, p = 0.036) and reduced UV chroma
454 + 1.69 %V = 28,p = 0.016) but did not change the other spectralrpatars (allp >
0.30, Figure 1). The treatment was efficient durthours and half (Wilcoxon test on L
chroma differences before and after treatment egphin between control and UV reced
groups, after 2h30V = 43,p = 0.017; after 6hW = 35,p = 0.21).

BEHAVIOURAL TRIALS

Lizards were matched pairwise by SVL (£ 2 mm), badgss (x 600 mg), and gular a
ventral colour features to ensure that individwdla same pair were as sinr as possible (N
= 36 pairs). For each pair, one lizard was attedub the resident group and the other tc
intruder group. No differences were detected betwessidents and intruders individu
regarding phenotypic traits (Wilcoxon paired tesll p > 0.072). The resident lizard w
housed in individual terraria (45 x 29 x 22 cmkeafinore than 5 days of acclimation, wh
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Is a sufficient time for males to establish theerfitory”. The intruder was placed in another
similar terrarium and transferred to the residentarium prior to each test. All terraria were
layered with sand, equipped with a small water ,diglo hides and a black plastic plate for
basking. Heat was provided by means of an incaeaedmlb (25 W) and white light was
provided by UV-B neon (Reptisun 10.0 UVB, Zoomedjidg 8hours per day. Food¢heta
domesticusand water was provideadl libitum

Each pair was tested four times with different corabons of UV treatments of the
resident and the intruder in a full factorial desige., for resident-intruder pair: “Control —
Control” trial, “Control — UV reduced” trial, “UVeduced — Control” trial, and UV reduced —
UV reduced” trial). The sequence of trials was @ngdand trials of a pair occurred at the
same hour every other day. Such an experimentajrdedowed testing for effects of UV
colouration while controlling for variation betwegairs and among individuals within pairs.
Immediately before each trial, internal equipmemtsre removed from the resident’s
terrarium, which was separated into two compartsidayt a removable opaque wall. Light
was provided by two UV-B neon located 70 cm abdwedround and heat was provided by
two incandescent bulbs located above each compatrtnfde room temperature was
maintained at 20-21°C.

After the treatment application, the resident wadroduced in one of the
compartments, and the intruder was placed in theerobne. Both compartments were
equipped with a black plastic plate for baskingteAR20 min of acclimation, heat was turned
off, an incandescent bulb of 40 W was turned orvalibe resident’s compartment only, the
opague wall was removed gently and observationsrb€ethis ensured that the intruder was
encouraged to move towards the resident to baskn(td gradient from 26°C to 42°C). All
trials of a pair were observed by the same experienglaced behind a plexiglass plate with
a film-glass. For each trial, the number of agomistehaviours of both individuals was
recorded during 20 min using Jwatcher V 1.0 (Blwmst Daniel & Evans, 2006). We
observed aggressions (attack towards the opponemuch the opponent without bite),
approaches, bites, demonstrative behaviours (ppgir-display throat towards the opponent),
escapes, surveillance, and tail movements (searMaral. 2013 for an interpretation of these
behaviors).

PHYSIOLOGICAL CHARACTERISTICS

For each male, we calculated body condition agdék&lual of the linear regression of body
mass over SVL. In addition, immunocompetence wasnated through the ability of
individuals to raise a cell-mediated immune respotts phytohaemagglutinin (PHA). This
test reflects the combines responses of T-cellpkayes and inflammatory cells (Svensson,
Sinervo & Comendant, 2001; Vinkler, Bainova & Albhg¢, 2010; Martin, Amo & Lépez,
2008). One day after the end of all behaviouralgriwe injected subcutaneously 0.04 ml of a
solution of phosphate-buffered saline (Sigma-AldriSt Louis, MO; reference D5773)
containing 2.5 mg.rfl of PHA (Sigma-Aldrich; reference L8754) in the higposterior leg.
Before and 12 h after the injection, we measuraktiess of the leg to the nearest 0.01 mm
with a spessimeter (ID-C Absolute Digimatic, Mityto France; reference 547-301). PHA

125



I Article 3 - Badge of status

swelling response was calculated as the changéickness of the leg between the two
measurements.

One day after PHA injection, we collected blood pbes (60 pl/ individual) from the
post-orbital sinus using 2-3 microhematocrit tulnés20 pl and we isolated plasmas by
centrifugation for subsequent storage at -30°Cl asgayedWe later determined circulating
testosterone (T) using colorimetric competitiveyaneg immunoassays with Testosterone EIA
kits (Cayman Chemical, Cat. No. 582701). All staddawere diluted to 1/400th.
Testosterone concentrations calculated from standarves were therefore corrected by
multiplying the calculated concentration by theutldn factor. For analysis, only one assay
was used. T level averaged 32.72 + 4.84 p§.(mlean+SE) and ranged from 1.57 to 217.98
pg.ml* in line with data in other lizard species (Golipskohn-Alder & Kratochvil, 2011;
Belliure, Smith & Sorci, 2004). Intra-assay coeatia of variation was 9.8%. The T level was
not correlated with the PHA swelling response=(-0.08,p = 0.50). When collecting blood,
we also smeared a blood droplet on a microscogde,skhihich was later fixed in methanol and
stained in Giemsa. We counted on mounted slides nimnber of haemogregarinid
intraerythrocytic parasites: mean (+SE) load ofpdes was 26.13+5.06 infected cells/10,000
erythrocytes (range = 0 — 247) and prevalence geer@3%. The blood parasite load was not
correlated with the PHA swelling response=(-0.14,p = 0.25) or with the T levek (= 0.05,

p = 0.65)

DATA ANALYSES

We used R 2.13.1 software (R Development Core T&&rh]l) to conduct all our analyses.
We first analysed the effects of physiological etéeristics (body condition, PHA swelling
response, T level, blood parasite load) and SVlindgral UV components of colouration of
the throat and the belly using a linear modi®) orocedure (N = 72 individuals). UV chroma
varied importantly among individuals (throat CV A9, belly CV = 0.26), but not UV hue
(throat CV = 0.02, belly CV = 0.01). Consequentlgly UV chroma was considered.

We then tested for effects of treatments on beh&aalacontests. Because correlations
existed among agonistic behaviours, individual galof bite, aggression, approach, escape,
tail movement, demonstration, and surveillance Welias were centred and scaled, and a
principal component analysis (PCA) was used to sars® behavioural information into
most relevant principal component (PC) scores. Waen tused the broken-stick method
(Jackson, 1993) to determine how many axes repegseignificant variation with respect to
the original data. We extracted the absolute domtions of the decomposition of inertia for
each axis withade4 package and interpreted only spectral parametéissev contribution
exceeded the average contribution. PC scores (N2=p2r PC) were rank-transformed in
order to fulfil assumptions of normality and vaganhomogeneity, and analysed using linear
mixed-effect models with pair and individuals id&as as random factors (Pinheiro & Bates,
2000). All analyses started with a full model irdihg all experimental effects (see below)
and the best model was chosen by backward elimmali non-significant terms.

A PCA on whole behavioural data revealed three maj@s explaining 77.44 % of
variation (see Table 1A hereafter). None of theed¢hretained axes was significantly
influenced by physiological variables (all> 0.18), although testosterone level marginally
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decreased with PC1 score £ -0.18+0.10F; 35= 3.20,p = 0.081) and increased with PC3
score § = 0.19+0.10,F; 35= 3.37,p = 0.075). Preliminary tests revealed that agonistic
behaviours changed significantly between the &mstounter and each of the subsequent trials
but not after trial 2, thus suggesting an effectawhiliarity. In addition, previous studies in
blue tits demonstrated that familiarity can affegjgressiveness of male interactions and
sensitity to UV signals (Rémst al, 2010; Veddeet al, 2010). Consequently, PC scores for
data from the first trial and for data from subsagutrials were calculated and analysed
separately. We tested the effect of the residemaus of the UV treatment of the focal
individual (thereafter called Tfocal) and of the W\atment of the rival individual (Trival)
and of their interactions on the retained PC scorlee observer name was also included as
factor in each model.

Second, we analysed the effects of Tfocal, of Tramad of their interaction on a
measure of the contest outcome with a linear meféect model including random variation
among pairs. For each trial of each pair, we coegbube contest score by measuring the
difference between the aggression scores of theerg@sand of the intruder, where aggression
score was calculated by subtracting the numbeubimsssive behaviours (escapes and talil
movements) from the number of aggressive behavi(aggressions, approaches and bites)
(Sacchiet al, 2009; Lépez & Martin, 2001). These contest scghes 136) were ranked
relative to O such that positive values would dertbie superiority of the resident over the
intruder (Sacchit al, 2009; Lopezet al, 2001). Because contests scores differed between
the first and the subsequent trials, these two sketiawere also analysed separately.

RESULTS
UV CHROMA IN RELATION TO INDIVIDUAL TRAITS

PCL1 scores were significantly increased with thiainbelly UV chroma of individualsf =
653.42+299.31F; 35= 4.77,p = 0.036), but not with throat UV chroma or UV hia p >
0.39). PC2 scores were not related to UV hue amdnth (all p > 0.45). PC3 scores were
marginally increased with initial throat UV hug £ 4.03+2.03F;, 3= 3.86,p = 0.057), but
not with belly UV hue or UV chroma (ai > 0.45). Furthermore, we found that initial UV
chroma of males on the belly decreased marginaltly their body size = -0.0022+0.0012,
F1 69= 3.39,p = 0.070) and increased marginally with their bedpndition ¢ = 0.048+0.026,
F1 0= 3.51,p = 0.065), but did not change with other individtraits (allp > 0.13). Neither
physiological variables (PHA swelling response,eVel and blood parasite load) nor body
size and condition was significantly correlatedhwity chroma on the throat (gil> 0.14).

EFFECTS OFUV REDUCTION ON BEHAVIOURAL CONFLICTS

For the first trial, the PCA summarised 79.57 %vafiation of behavioural data into three
major axes (Table 1B). The first principal compan@?C1l) was positively associated with
aggression, approach and surveillance behaviondsgcantrasted individuals with low versus
high levels of aggressiveness and investigatior Jdtond principal component (PC2) was
positively correlated with bites, escapes andnai’ements meaning that this axis contrasted
individual responding weakly versus strongly to thal's behaviour. The third axis (PC3)
had positive loading for bites and negative loadorgail movements, thus distinguishing
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Table 1.Contribution and score of agonistic behavioursefach PC resulting from PCA applied to (A) all di
(B) data of the first trial and (C) data oe subsequent trials of each male pair.

(A) All data (B) Trial 1 (C)Trial2-3-4

Loadings PC1 PC2 PC3 PC1 PC2 PC3 PC1 PC2 PC3

Aggression 0.87 0.0 -0.28 0.85 0.27 0.14 0.81 0.08 -0.41
Approach 0.81 0.2C 0.25 0.80 -0.02 -0.34 0.8C -0.35 -0.02
Bite 0.48 0.3t -0.73 0.48 0.47 0.69 0.4z 0.74 -0.39
Escape -0.04 -0.8¢ -0.03 -0.55 0.67 0.12 0.1z 0.73 0.50
Tail 0.19 -0.6: 0.57 -0.23 0.67 -0.60 0.3¢ 0.07 0.77
Surveillance 0.65 0.0¢ 0.44 0.72 0.13 -0.35 0.6¢ -0.33 0.30
Eigenvalue 209 1.3t 1.20 2.46 1.21 1.11 2.0 1.32 1.26
Variance (%) 3491 2257 19.96 40.93 20.17 18.47 33.7¢ 22.07 21.02

Bold values are behaviours with a significant citwition in the associated principal component (

among individuals regmding aggressively versus those signalling torived. Interestingly.
the residency status interacted with the UV treatnoé the focal individual (Tfocal) and ti
UV treatment of the rival individual (Trival) tofatct PC1 F; ,s= 8.39,p = 0.007). Residents
and intruders had similar PC1 scores in the “Cdr— Control” pairs and the “UV reduce—
UV reduced” pairs (Figure 2). In the “Contr— UV reduced” pairs and “UV reduce—
Control” pairs, PC1 scores increased for resideates while it tencd to decrease for
intruders (Figure 2). PC1 scores were also infledrzy the observer identitF; 33 = 4.90,p
= 0.034) but other factors had no significant efg@ll p > 0.38). None of the experimer
factors affected PC2 (afi > 0.11) while PC:scores were influenced only by the obse
identity (F1, 32 = 8.10,p = 0.008, other factors: ap > 0.15).For the subsequent trials, \
retained three axes that explained 76.85 % of #mavioural variability (Table 1C). PC1 h
the same loading patteand interpretation than in the previous analyB{S2 was positivel
correlated with bite and escape behaviours andrasted individuals performing mo
attacks and flights than others. PC3 had positbalihgs for escape behaviours and
movemend and thus could indicate a more submissive bebavieCl scores wel
significantly affected by the interaction betwedonchl and Trival F; 120= 10.11,p = 0.002).

3
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Figure 2. Effect of the UV manipulation on PC1 scores duttinigl 1 and subsequent trials for resid
and intruders depending orefr UV treatment and the UV treatment of their kivdata are mean scc
(xSE). High PC1 scores indicate a high number afregsion, approach and surveillance behav
during the interaction.
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On average, the two opponents tended to | 40] @ Intruders CTRL
higher scores for PC1 in the “Cont— Control” © Intruders Uv-
pairs and the “UV reducedJV reduced” pair:

(Figure 2). The observer identity also influen: 301 %
PC1 scoresH;, 32= 16.42,p < 0.001), but not

the other factors (alp > 0.22). The PC2 scor
were affected by the observer identity orF;
34 = 14.23p < 0.001; other factors: ep > 0.20).
The PC3 scores were influenced by a reside
effect F1, 35 = 8.08,p = 0.007), a sequent
effect F2, 130= 4.20,p = 0.017) and the observ 0
identity (F1, 34= 6.16,p = 0.02). Intruders ha

Contest score
]
bt

-
o
L

. . CTRL V-
higher scores foPC3 than residents, and - Treatment of residents
hoc test showed that males had lower value: figyre 3. Effect of the UV manipulation duri
PC3 during trial 4 compared to trials 2 an trial 1 on ®ntest scores of focal individuals rela

to their UV treatment in the context of a con
The contest score of male pairs dur with a rival from the control group and the

the first trial was influenced by an interact "éduced group. Data are mean score (SE).
. positive contest scores indicate a high aggre

between Tfocal and TrivalF(, 20 = 8.27,p = score for the rédent than for the intrude

0.008). Contest scores were higher in

“Control — UV reduced” and “UV reduce- Control” pairs than in the “Contr— Control”

and the “UV reduced WV reduced” pairs (Figure 3). Other factors hadimduence or

contest scores (gl> 0.44). Foithe subsequent trials, the contest score depenmtdsdquenc

number E; 4= 5.88,p = 0.005), but not on the UV treatments p > 0.25)

DISCUSSION

Our detailed behavioural measurements of -male conflicts for space in common liza
revealed thiathe conflict was strongly modulated by familigrisince males behaved
average more aggressively when they were confromezh unfamiliar individual (conte
score = 17.9+25.3) compared to when they were fagea familiar rival (contest score
4.99+17.86). In addition, contest scores were alwpgsitive on average indicating tf
residents invested more in aggressive than in ssgivei behaviours relative to intruders, |
in other species of lizards (e.g., Sa et al, 2009; Lépezt al, 200L) and many other anim
species investigated so far (Kol et al, 2006). Despite that, UV manipulation had dist
effects on the principal component explaining nafsthe variation in behavioural strateg
and contrasting lizards displaying more ess aggression and investigation behaviour:
addition, the UV manipulation influenced the cohtestcome, a measure of the degres
behavioural dominance of residents over intrud8ec¢h et al, 2009; Lope et al, 2001),
but only during the firsencounter. The natural variation in ventral UV eetance was nc
condition-dependent.

In line with our expectations, a temporary reductmf UV reflectance within th
natural range demonstrated that UV coloration wsesllas signal during conflicts space,
though the signal was used differently dependingtlusm degree of familiarity betwes
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opponents and the prior resident status. Similatecd-dependents effects of UV colouration
have been demonstrated in male blue tits (Veddeal, 2010) and in male wall lizards
(Martin et al. submitted). In situations of conflicts among arnsnaontext-dependence is
expected when conflict resolution is influenced dyariety of factors such as individual
quality, resource ownership, prior experience andiual assessment processes (van Staaden,
Searcy & Hanlon, 2013). Previous studies of the @il UV colour patches in male-male
competition staged encounters between unfamiliglividuals owing to the common
assumption that the influence of badges of statusl@aminance relations is lower when
individuals have prior experience (Seaatyal, 2005). Indeed, we found that contest outcome
and aggressive-investigation behaviours (PC1 scwee¢ both strongly affected by the UV
manipulation when opponents were not familiar. Wethier expected that effects of badge
manipulation would disappear once individuals haxperienced a first conflict, in the same
manner as in territorial male blue tits (Vedééal, 2010; Rémyet al, 2010). Yet, our results
clearly demonstrated that effects of the badge pudaiion persisted from the second to the
fourth male encounters though in a different marihan during the first trial (see below). To
our knowledge, this is the first demonstration thdt/V-based colour patch can be used in
conflict resolution between familiar rivals.

During the first interaction, the effects of expeental UV reduction on aggression-
investigation behaviours depended on the priodesdistatus of males. In situations of signal
symmetry (UV-reduced male pairs and control panegidents invested similarly on average
than intruders in aggression-investigation behagi@nd the contest score were close to zero.
In sharp contrast, in situations of signal asymgnetnen only one opponent was UV reduced,
residents performed much more aggression-invegimgabehaviours than intruders and
contest scores were high, implying a strong priesident advantage. These findings
contradict the sequential assessment model, whazhidapredict that contests would escalate
more often when the two opponents signal equahgthe(Enquist & Leimar, 1983; Payne,
1998; Maynard Smitlet al, 2003). A stronger behavioural aggression of exd&l over UV
reduced intruders has also been observed in matetht (Rémyet al, 2010) and in male
Augrabies flat lizard®latysaurus broadley{Stapleyet al, 2006). This result is in line with
the badge of status hypothesis (Réatyal, 2010; Prykeet al, 2002; Hurd, 1997; Sear®t
al., 2005): intruders displaying less in the UV onithiroat may be more often challenged
by residents since they represent a lower potetitiebt and throat UV is the primary signal
in the assessment of strength. However, by martipgléhe signal in residents, we also found
that residents were more aggressive and performeck nmvestigation towards control
intruders when they were UV reduced themselvess Tihexpected result points to a mutual
assessment process where a resident would agjusthaviour based on the perception of a
mismatch between private information on his statud public information derived from the
behaviour of the intruder. For example, confrortedn intruder who assesses to be faced to
a weaker resident and behave accordingly, theeesbuld evaluate the intruder as a bluffer
and could punish him (Rohwer, 1977; Maynard Sratthl, 2003).

Under the badge of status hypothesis, the effettth® badge are expected to
disappear once the individuals gain direct expegewith each other’s abilities. However,
Pryke et al. (2002) and Pryke and Anderson (2003) observedtlieste effects can persist
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even among familiar individuals. Here, we foundttlouring the subsequent interactions, the
prior resident status had little effects on beharab strategies and that aggression-
investigation behaviours were influenced by anradBon between the UV treatment of the
focal and that of the rival. Irrespective of the@sidency status, males behaved more
aggressively in situation of signal symmetry tharsituation of signal asymmetry. Thus, the
effects of UV throat colouration on male-male iamions persisted among familiar
individuals, but the behavioural pattern no longepported the badge of status hypothesis
since (1) the outcome of contest was not affectedhe UV manipulation and (2) signal
asymmetry did not increase aggression and domin&me@rchy. Instead, results were
consistent with the predictions of the sequensakasment model.

Altogether, our behavioural experiments indicat UV-based throat colour patch in
common lizards constitute an important visual digh&aing male-male competition in line
with previous experimental studies in birds (Alo#Hwarez et al, 2004; Veddeet al, 2010
and reference thereafter), fishes (Siebeck, 2082k & al, 2008) and three species of lizards
(Bajeret al, 2011; Staplewt al, 2006, Martin et al., submited). It remains tochecked how
this UV-based badge of status could provide redaipiformation about dominance and
fighting ability of a male. A first possibility ighat cheating is socially controlled by
aggression from dominant individuals towards indiidls with exaggerated badges of status.
Even though we did not increase UV reflectancessb this hypothesis, the fact that intruders
with UV-reduced coloration were more often challethdyy control residents indicate the
absence of status signal costs for intruders (sgeelet al, 2003). A second possibility is that
honesty is explained by production and maintenasasts, and maintained by condition-
dependence whereby the badge of status correlattesrarts indicative of individual quality.
For example, UV chroma is negatively correlatedht® amount of blood parasites in satin
bowerbirds (Douceet al, 2003), is related to the PHA swelling responseoitk sparrows
(positive correlation, Griggiet al, 2010) and increases with testosterone levelspéagima
concentration of proteins in blue tits (Petetsal, 2007; Robert®t al, 2009). In addition,
some experimental works found that structural c@tan is dependent on nutritional
condition in birds (McGrawvet al, 2002; Siefferman & Hill, 2005). In green lizardacerta
viridis, the expression of nuptial UV colours co-variethwiody size and condition and with
the time at elevated temperature, but was not teffieloy food deprivation and blood parasite
infection (Mdlnaret al, 2013; Bajeret al, 2012). Contrary to these studies, evidences for a
condition-dependence of UV colours in lizards remimited and unclear. We found no
relationship between UV chroma on one hand and Iz, body condition, PHA skin
swelling response, plasma testosterone levels &owt lparasite infection. The production
and/or maintenance of the throat UV reflectanceany, are therefore independent of the
morphology, immune abilities and parasite infecttdnmales. These results strongly suggest
that UV reflectance may act as an arbitrary or eotional signal, but not as a condition-
dependent signal.
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SUMMARY

Pre-copulatory female mate choice based on thaviglet (UV) coloration of males has been
demonstrated in several birds, fishes and squarepties, but there is limited evidence for
post-copulatory mechanisms. Here, we investigattiafe mate choice for male UV
coloration in the common lizardootoca vivipara where males display conspicuous throat
UV coloration. During two successive years, we athgequential mating trials between
females and four different males with UV-reducectontrol belly and throat coloration. We
recorded pre-copulatory female behaviour, coputatienhaviour and assigned paternity to all
offspring from mated females. On average, femalesewnore aggressive towards UV-
reduced males and, at least for one year, copuol#iied longer with UV-reduced males. In
one year, UV-reduced males had a lower proporticientilised eggs during the last mating
trials. Altogether, our results demonstrate thabndkes exert pre-copulatory and potentially
post-copulatory preferences for brighter UV colamatin males. Yet, the UV manipulation
did not influence male fitness suggesting that lerpaeferences had limited consequences on
the outcome of sexual selection.

Key-words:UV coloration — Sexual selection — Post-copulateglection — Female choice —
Fertilisation — Paternity Zootoca vivipara
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INTRODUCTION

Female mate choice for males can have importamd# consequences for females because
high quality males may increase the reproductivecess of females and of their offspring
(Andersson, 1994). High quality males can provigilmdles with material resources essential
for their survival or fecundity (direct benefit) with alleles increasing the viability and/or the
attractiveness of their offspring (indirect bergfiteviewed in Andersson, 1994; Johnstone,
1995). Females can use visual, acoustic or chemigd to assess male quality (e.g., Cooper
& Vitt, 1993; Welch, Semlitsch & Gerhardt, 1998; gz, Amo & Martin, 2006). Many
vertebrate species have conspicuous color pattengisconsiderable attention has been given
to the function of pigmentary coloration during mgt It is now well accepted that melanin
and carotenoid-based colors can be used as indichtnale age, phenotypic condition, or
genotypic quality during female mate choice (SeB@o).

The coloration of feathers and the dermis can blsgroduced by coherent light-
reflecting and light-scattering microstructures ttlilo not depend directly on pigments
(reviewed in Bradbury & Vehrencamp, 2011). In pardér, many birds, fishes, amphibians
and lizards bear structural colorations in theawitvlet (UV) range (300-400 nm) and possess
a visual system sensitive to UV light (reviewedBowmaker, 2008). Data on UV sexual
dichromatism and condition-dependent variation W tdflectance of males point out to the
fact that male UV coloration could convey infornaatiabout male quality (Keyser & Hill,
2000; Griggio, Zanollo & Hoi, 2010). Indeed, belmwial preference of females for males
with brighter UV coloration has been demonstrateddaveral species of birds and fishes, and
in a few species of amphibians and lizards (e.@nrgttet al, 1996; Kodric-Brown &
Johnson, 2002; Secondi, Lepetz & Theéry, 2012 afeferces therein). Yet, Andersson &
Amundsen (1997), Siitaet al (2002) and Kurvergt al. (2010) questioned the validity of
several mate choice studies since they completehpoved male UV reflectance and may not
be representative of natural mate choice proce$sesidition, the effects of UV coloration
on post-copulatory mechanisms of sexual seleceomam rarely tested. To our knowledge,
only Johnseret al. (1998) investigated social and genetic female rohtace for cryptic UV
male coloration. They found that the UV reflectant¢he blue throat of free-ranging males
Luscinia s. svecicanfluenced positively social as well as extra-paiate choice. In other
species, we have no clear picture of the interpletyveen social and genetic female mate
choice processes for male UV coloration.

Although less thoroughly investigated than birdsyesal species of lizards present
patches of conspicuous UV colorations that playnaportant role in sex recognition (e.qg.,
Thorpe & Richard, 2001; Font & Molina-Borja, 200Martin et al, 2013). Male UV
coloration influences aggressiveness and domindngag competition for mates ioacerta
viridis andPlatysaurus broadley{Stapley & Whiting, 2006; Bajeet al, 2011). Thorpe and
Richard (2001) and Martin and Lopez (2009) furteeggested that UV coloration should
also play a role in female mate choice becausts tirarolved in male-male competition often
function as female preference cues in lizards. hals®ural preference of females for bright
UV coloration in males was recently demonstratedwno lizard species characterised by

138



I Article 4 - Female mate choice

conspicuous, nuptial UV coloration in males andemahte guarding of females (Bagdral,
2010; Olsson, Andersson & Wapstra, 2011). Howetlegse studies did not test if UV
signalling influences male mating success.

Here, we investigated whether male UV coloratidiuences behavioural preferences
of females, mating behaviour and male mating swceéesthe common lizardZootoca
vivipara. Contrary to other territorial lizard species istigated so far, common lizards
occupy overlapping home ranges (Masstadl, 1992) and have a promiscuous mating system
characterised by frequent multiple mating in feraglealoi et al, 2004). During the spring
mating season, males perform long distance movesneaggressively chase away rivals to
ensure access to females (Heulin, 1988), and sigyatxposing their whitish throat that
strongly reflects in UV (Martiret al, 2013). Mating has been shown to be under parizé
control in common lizards (Fitzet al, 2005; Fitze & Le Galliard, 2008), but females edso
select males by resistance and by multiple mabngdmote sperm competition among males
(Laloi et al, 2004; Fitzeet al, 2005; Fitze, Cote & Clobert, 2010; Lalei al, 2011). In the
laboratory, we presented females sequentially ¥athr different males with a control or a
reduced UV reflectance on their throat and belllgjlevcontrolling for other traits important
for female mate choice. We quantified female rasis¢ behaviour as well as pairing success
and copulation duration to gain insights into pogudatory mechanisms of choice. To
investigate post-copulatory mechanisms and quamtifte mating success, we assigned
offspring to potential males from both UV treatnger®ur results demonstrate that the UV
coloration of males influences female mate choiwtrmale mating success.

MATERIALS AND METHODS

STUDY SPECIES

The common lizardZootoca (Lacerta) viviparais a small lacertid species (45-70 mm)
distributed across Eurasia and characterised bynemus growth through life. In our study
site, animals reach sexual maturity at two yeamgef and mating takes place in May (Fieze
al., 2005). Females are ovoviviparous and, after 2e8ths of gestation, give birth to 1-12
eggs depending on female age and body size (Masabt1992). Eggs hatch within a couple
of minutes after oviposition and offspring are asmous at birth. A strong sexual
dichromatism is seen in adults. Adult males beahdish throat and a bright belly ranging
from yellow to dark red and interspersed with nupoerblack spots, while females display a
duller ventral coloration ranging from cream to raya with fewer black spots than males
(Bauwens, 1987; Cotet al, 2008). In addition, the ventral area reflectbtiop the UV range,
especially on the throat of males (Maréhal, 2013). The UV reflectance (UV chroma) is
negatively correlated to yellow-red saturationhs# skin (Martinet al, 2013).

SAMPLING AND MORPHOMETRIC MEASUREMENTS

In March 2012 and 2013, a total of 183 adult m@ds62 mm) and 52 adult females (57-71
mm) were captured at the Centre de Recherche elodgiedExpérimentale et Prédictive
(CEREEP, 48°17'N, 2°41'E), where males and femalesre maintained in separate
enclosures (96 m2) since 2011. Males were captbefore their last moult before sexual
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activity starts and females were captured lateedhey started to emerge from wintering and
mating began in nearby enclosures. This was dowlfarent times of the year in 2012 and
2013 because of difference in climate conditiondterA animals were brought to the
laboratory, they were measured for snout-vent leig§vVL; £ 1 mm) and weighed (£ 1mg).
We found no differences in female SVL (ANOVF;, 50=2.00,p = 0.16) and body masB(

50 = 3.23,p = 0.078) and in male body mas$s (1s1= 1.66,p = 0.20) between the two study
years, but males captured in 2012 were larger th&2013 §1 151 = 8.88,p = 0.003,8 =
0.93). For each male, we also measured the refieetan the throat and the belly (3 measures
per location) using a spectrophotometer (see Mattad, 2013 for material details). For each
spectrum, we calculated brightness (total reflestgn yellow-red hue (wavelength of
maximal reflectance), yellow-red saturation (difflece between maximal reflectance over the
range 450-700 nm and reflectance value at 450 midedl by average reflectance over the
range 300-700 nm), UV hue (wavelength of maxim#iectance in the UV) and UV chroma
(proportion of the UV reflectance relative to tlmal reflectance, see Martat al, 2013 for
more details). Males displayed higher UV hue (ANQWA 197= 5.04,p = 0.026,5 = 1.27)
and lower yellow-red hue and yellow-red saturatim@013 than in 2012 (yellow-red hue;,
197= 8.72,p = 0.003 8 = -0.93; yellow-red saturatioi; 197= 12.39,p < 0.001, =-0.11) but
had similar brightness$={ 197= 2.86,p = 0.09) and UV chromd_ 197= 3.37,p = 0.068).

After completion of measurements, lizards were gidaic the husbandry in individual
terraria. Females were housed in large plastic §¢46x29%x22 cm), where all behavioural
tests took place after 5-6 days of acclimationroteo to minimise their stress due to handling
and the novel environment. Males were housed iflen@astic boxes and transferred to the
female’s terrarium prior to each behavioural tesH. terraria were layered with sand,
equipped with a small water dish, two hides andagkbPVC plate used for basking (4x9
cm). Heat was provided by means of an incandedndht(25 W) and white light by UV-B
neons (Reptisun 10.0 UVB, Zoomed) 8 hours per Bagd (cricketsAcheta domesticyisnd
water was providedd libitumduring the experiment.

COLOR MANIPULATION

To reduce temporarily the UV male reflectance witthie natural range of variation, we used
UV blocking (290-400 nm) inorganic agents (zincdexiand titan dioxide) mixed with a fat
combination of petroleum jelly and liquid paraffirespectively, 6:4:50:40 for 100 g). The
combination was applied on the males’ ventral skithh a soft paintbrush from the tip of the
nose to the anal plate. To validate our protocad, mveasured the gular reflectance of
randomly selected male lizardd € 7 per group) before and after application of fat coin
group) or of the UV reducing treatment (UV-redugedup). After 30 min, the control did not
change spectral parameters while the UV reduceagriment significantly shifted the maximal
peak of UV reflectance up 4.35 £ 2.86 nm towards visible domain and reduced UV
chroma by 454 + 1.69 % without changing the otlspectral parameters (Martin,
unpublished data). The effect of the UV reducireptment faded with time but persisted
during at least 2 hours. Half an hour after theliappon, the treatment reduced UV
reflectance within the natural range of variatid®J® chroma (see Atrticle 3).
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MATE CHOICE TRIALS

We designed sequential mating trials by poolingemahto 52 quartets (24 in 2012 and 28 in
2013). To the best of our knowledge from the fietdis design mimicked well the
reproductive behaviour of common lizards where lyigmobile males most probably
approach resident females in a sequential manmamgdthe mating season. To ensure that
males of the same quartet were as similar as gesB#ards were matched by SVL (£ 2 mm),
body mass (x 600 mg) and gular and ventral colmmatiFor each quartet, two lizards were
randomly attributed to the control group and twbeotlizards to the UV-reduced group. We
found no differences in morphology and coloratiatween UV-control and UV-reduced
individuals prior to the experiment (Student’s st& allp > 0.27). Each male quartet was
attributed a single female according to their rdok SVL, such that longer females were
provided with the opportunity to mate with longeales. This procedure was done to avoid
size mismatches and thus focus on the role of UMration in mate choice, given that
assortative mating by size has been demonstratiet inommon lizard (Richaret al, 2005;
Thorpeet al, 2001).

Each female encountered each of the four male random sequence of male UV
treatments to avoid confounding treatments with dienmating history. Each female was
tested at the same hour of the day for all tria daring the natural activity period (10h-17h).
In general, each male was tested with only one lerbat, because of difficulties with
pooling similar males in quartets, we had to pre@enmales with two females (12 in 2012
and 13 in 2013). For these males, we waited at teasdays between the first and the second
mating trial of the same male to avoid effects pérsn depletion. In a previous study, we
found no effect of male mating history on the maiingness to mate (Kaufman, Laloi & Le
Galliard, unpub. data). We thus considered therepeats of the same male as independent
observations.

Immediately before each trial, internal equipmentse removed from the female’s
terrarium that was then separated into two compartsby a removable opaque wall. After
the treatment application, the male was introducethe compartment unoccupied by the
female. During the behavioural trials, white UV+iehed light was provided by UV-B neons
located 70 cm above the ground and heat was pmb\bgetwo incandescent bulbs located
above each compartment. The room temperature wegaimed at 20-21°C. After 10 min of
acclimation, heat was turned off, an incandesceith bf 40 W was turned on above the
female’s compartment to generate a thermal gradeemd the opaque wall was removed
gently to start behavioural interactions.

All trials were videotaped with a digital cameradiA802B, Watec Co., LTD, Japan)
until the end of the first copulation attempt ifinpdy was successful or until one hour in the
other (Heulin, 1988; Fitzet al, 2010). Videos were analysed later by a personvare of
the experimental treatments in order to record il@etabehavioural data. During a first
assessment stage, lizards remained at a distameedach other and observed each other.
Generally, the male initiated movement towardsfémeale in a more or less direct and rapid
way, and attempted to bite the female at the tipheftail. Then, after successive bites, the
male moved its grip little by little down to thegierior part of the female abdomen. When the
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male was well positioned, it wrapped itself arodihd female and adjoined his cloaca to the
female’s cloaca, which should mark the beginningpairing. On average, pairing lasted
24:17 £ 08:56 min (range: 02:45 — 56:53 min). Frtova beginning of the sequence until
copulation, females resisted more or less to thée rbg bites or flips (the female rolled
violently on itself). Thus, to assess female resise to mating and pre-copulatory female
mating behaviour, we extracted the numbers of latesthe presence of female flips (binary
variable) from each trial. We also extracted theipg success (the presence or absence of
copulation during trial) and the duration of pagyiwhen mating was successful (the duration
from cloaca apposition to partner separation).

Females that performed flips bite males more offgearman’s rank correlation test,
r = 0.48,p < 0.001) and males that did not mate were momndfitten by the female € -
0.23,p < 0.001). The number of female bites was not edlad the duration of copulation£
-0.06 p = 0.47). Two days after the last behavioural tofithe male, we collected a small
part of their tail tip (1 mm) to assess paternity astored tissue samples in 70% ethanol
before releasing males in outdoor enclosures. Wdfletnials were completed, females were
released in small outdoor cages (1 m?, two femplpsotected from predators in order to
facilitate their monitoring throughout gestatiorurihg gestation, females were provided with
food and watead libitum

PATERNITY ASSIGNMENTS

Some days before parturition, females were capturesught back to the laboratory and
placed in husbandry in standard conditions (seggbat the time of parturition, we counted
live newborns, dead newborns and aborted or ulifedieggs of each clutch. Tissue samples
(tail tips or egg samples) were collected fromitgins as well as from mothers and were
stored in 70% ethanol. After tissue sampling, fersalere released in the outdoor enclosures
and live newborns were released in the small outdages of their mother (two families per
cage). Offspring growth and survival was monitoex@ry 2 weeks during 1 month and half
(work in progress and not reported in this study).

Genomic DNA was extracted from all tissue samplesgi the QIAquick 96
Purification Kit (QIAGEN) according to the manufacér’s instructions. Individuals were
genotyped using 5 microsatellite markers (Lv-3-0v-4-72, Lv-4-aA, Lv-4-X, and Lv-4-
115, Richardet al, 2009). Samples were run on an ABI 3500 genetalyaer (Applied
Biosystems) with a Genescan 600 Liz size standgaidhple data were analysed using either
Genemapper 4.1 or Strand (Toonen & Hughes, 20@p;/mww.vgl.ucdavis.edu/STRand).
We checked for perfect match between reproductems (newborns and eggs) and their
mother, and then assessed paternities (no mismadtiveen potential father and the
reproductive item) using CERVUS (Kalinowski, TageMarshall, 2007).

In total, 2 females did not mate during the beharabtrials and the others gave birth
to a total of 249 offspring and eggs. Genomic DNAIID be extracted for all items except for
1 juvenile and 10 eggs (potential unfertilized ggdduring paternity assignment tests, we
found a single candidate father for all except\Zpiles and 3 dead embryos. Two females
laid unfertilised clutches (5 eggs in total) anthoamg the female giving birth to fertilised
eggs, three females also produced 1 unfertilisedaegl one female produced 2 unfertilized
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eggs. All analyses were therefore performed on2B& eggs and offspring successfully
attributed to a unique father.

STATISTICAL ANALYSES

We used R 2.13.1 software (R Development Core Teil) to conduct all statistical
analyses. We first tested effects of male UV tremtimand design variables on female
resistance and pairing behaviour. To do so, we geeéralised linear mixed-effects models
(GLMM) that account for random intercept variatiamong females for the number of bites
(Poisson distribution, log link), for the preserafeflips and the pairing success (Binomial
distribution, logit link) and for the duration ofpulation (Gaussian distribution, identity
link). All initial, full models included fixed, adtive effects of year, trial order (categorical
factor), male UV treatment as well as their two-veand three-way interactions. In addition,
the body size of females was included as covarMteglel parameters were estimated with a
Laplace approximation of the maximum likelihoodnmer and fixed effects were tested using
likelihood ratio tests (Bolkeet al, 2009).

We further analysed effects of male UV treatmend aesign variables on male
mating success including the proportion of feréitizeggs and the total fithess of each male
using generalized linear models. For the proportbrfertilized eggs, we used a logistic
regression (logit link, binomial errors) with tlggm procedure (Venable & Ripley, 2002).
Because of an excess of zero, we analysed thenbatial fithess using a zero-inflated model
with the zeroinfl procedure (Zeileis, Kleiber & Jackman, 2008). Tiriscedure allows fitting
a two-component mixture model combining a point snaiszero with a binary modelling of
unobserved state (zero vs. count, logit link ambtiial errors) and a Poisson distribution
(log link, Poisson errors). All initial models incded fixed effects of year, trial order, male
UV treatment and their two-way and three-way intgoms as well as, for the proportion of
fertilized eggs, additive effects of the numbenwdles that are mated with the female and the
female’s clutch size. Goodness-of-fit tests reve@at all initial models fitted adequately the
data. All minimum adequate models were then obthimg backward elimination of non-
significant terms Estimates (hereafter nam@)l are provided with standard errors unless
otherwise stated.

RESULTS

FEMALE RESISTANCE BEHAVIOUR

The number of female bites was best predicted thyee-way interaction between the year,
the female mating history (trial order) and the enldV treatment (likelihood ratio tesdf = 3,

x? = 12.25,p = 0.007), but not by the female body siz# £ 1, y2 = 0.26,p = 0.61). To
interpret this three-way interaction, we re-anallydata from 2012 and 2013 separately, given
that females were globally more aggressive towardie in 2013 than in 2012if(= 1,2 =
6.54,p = 0.011,4 = 0.61+0.23). We found that, in 2012, the numbiefemale bites was
influenced by additional effects of the trial orddf = 3, y2 = 303.67 p < 0.001) and the male
UV treatment @f = 1, y2 = 28.52,p < 0.001,5 = 0.43+£0.08). Females were less aggressive
during the two first trials and became on averdgmuiaifour times more aggressive during the
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Figure 1. Plots of (A, B) the number of bites inflicted bynfeles to males a
(C, D) the presence of female flips during the riatgion (A, C) in 2012 and (
D) in 2013 depending on the trial order and the tthatment o males. Data a
given as means (£Sl

two last trials. In addition, they significantlytbimore U\-reduced males than L-control-
males on average (Figure 1). In 2013, the numbéeroale bites depended on an interac
between trial order and male UV treatmedf = 3, y2 = 50.24,p < 0.001). Female were mo
aggressive during the two last trials, and theg bibre U\-reduced males during the secc
and the fourth trial (Figure 1). The presence afdke flips was best explained by the yedf
=1,x2=4.37,p =0.036,5 = 0.91+0.44) and the trial ordedf = 3,2 = 19.19,p < 0.001), but
neither by the female body sizdf = 1, y2 = 0.24,p = 0.62) nor by the male UV treatmeidf

=1,x2=0.09,p = 0.76). There was twice as mL
@ Control

trial with female flips in 2013 th¢ in 2012 and O UV-reduced
increased with trial order (Figure 12001

PAIRING BEHAVIOUR E_

= 1100+

During the behavioural trials, 2 females mated \ 2 0
no male (4 %), 3 females with only one male é 1000
%), 11 females with two males (21 %), 24 femi 2
with three males (47 %) and 12 feles with four bﬁi 900+ g
males (23 %).The pairing success increased
the female body sizel{=1,y2=6.39,p=0.0114 800+
= 0.15+0.06), and was influenced by yedf = 1, 2012 2013
x?=3.77,p = 0.052, 2013f = 0.78+0.40) and tric Year

order @f = 3, * = 30-90, p < 0.001). Mating Figure 2. Duration of pairing per ye
occurred on average in 84.3+5.1 % and 86.0x5 depending on the UV treatment of males. |
are given as means (xS
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of cases (meantSE) respectivelyring the first and the second behavioural trialst, this

dropped to 68.8+6.8 % during the third trial andd®0+7.0 % during the fourth trial. Tl
pairing success was not influenced by the male kddtimentdf = 1, 2 = 1.74,p = 0.19).
When mating wa successful, the duration of copulation was netlisted by the female si:
(df = 1,2 =0.45,p = 0.50) and trial ordeidf = 3, 2 = 2.40,p = 0.49), but it was influence
by an interaction between the year and the UV rreat df = 1,2 = 7.18 p = 0.007,p =

7.42+2.78). In 2012, there was no effect of desagriors on the duration of copulation (p

> 0.14). In 2013, copulation lasted longer for -reduced males than for l-control males
(df=1,y2=5.61,p=0.0184 = 4.25+1.76, and all other factors wgh» 0.12, Figure 2

MALE MATING SUCCESS

Reproductive data and paternity assignments sholatdamong mated females (N = 49
mated females produced no eggs (16 %), 1 matedidepnaduced only one egg (2 %),
mated females producedim 2 to 4 eggs (29 %), and 26 mated females pradinom 5 to €
eggs (53 %). Mated females that did not produce egast probably failed to ovulate beca
they never took significant body mass during gestatpers. obs.). Clutch size was |
correlatel with female body size (Spearman’s correlatior, ir = 0.10p = 0.50). Among
females mated with at least two males, only 12 fem#&25 %) produced a clutch w
multiple paternity, and only one clutch was sirgdliree different male

The proportio of fertilized eggs of males was best predicted éyhre-way
interaction between the year, the trial order dredmale UV treatmendf= 3,2 =13.54p =
0.004), but not by clutch sizdf = 1,72 = 0.01,p = 0.92) or number of mated mal«df = 1,2
= 0.20,p = 0.65). Analysis of data from 2012 showed no eftéche male UV treatment ar
design factors on the proportion of fertilized s (all p > 0.19): each male fertilized ¢
average 21.3 % of females’ eggs. In 2013, the ptmpoof fertilised eggs was affected
the interaction between the trial order and theemd¥ treatmentdf = 3, 2 = 20.02,p <
0.001) but not by the other ttors (allp > 0.66). Male fertilisation success was high for-
reduced males during the first and second trial$,itbthen dropped dramatically. In (-
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Figure 3. Proportion of fertilised eggs by males in 2012 @pmand 2013 (lower) depending on their «
of presentation to females and their UV treatmPata are given as means (¢
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control males, changes with mating trial order wess abrupt with smaller values than UV-
reduced males at the beginning of the sequencdaager values at the end (Figure 3).We
found no effect of the UV treatment and the dedagtors on the total male fitness (for zero
excess, effects of yeadlf = 1, y2 = 0.077,p = 0.78; trial orderdf = 3, y2 = 6.84,p = 0.077;
male UV treatmentdf = 1, y2 = 0.66,p = 0.42; for count data, effects of yedf:= 1, 2 =
0.03,p = 0.86; trial orderdf = 3,2 =0.78,p = 0.86; male UV treatmentif = 1,2 =0.12p =
0.73).

DISCUSSION

Our study demonstrates that male UV colorationugtices female resistance to mating,
copulation duration and male fertilisation succeBsese effects were modulated by the
female’s mating history and the study year, and riitl lead to significant changes in the
average fitness of males from the two treatmemtdedd, female mate choice was more
importantly influenced by female body size, stuéyaryand mating history. Female body size
influenced positively the pairing success. Furthmenfemales were cooperative to mate with
the two first presented males but they became raggeessive and resistant to mating with
subsequent males, which resulted in a decreaseing success. In contrast, the order of
presentation of males to females had no effecthenduration of copulation. Thus, female
aggressiveness and resistance aimed at avoidinggreatd limiting the number of sexual

partners, which is consistent with the assumptibeastly mating for females in common

lizard (Fitzeet al, 2005).

PRE-COPULATORY AND COPULATORY BEHAVIOUR

We observed that females were significantly mogressive towards UV-reduced males than
toward control males, especially during the firsay of the study and during the last mating
trial of the second year. This demonstrates that td&hipulation affected female pre-
copulatory behaviours but suggests that in 2013afe became choosier as the number of
their prior mates increased. The results from #woisd study year suggest that females were
relatively indiscriminate with their first mates émsure fertilisation of their eggs and became
choosier with the subsequent partners, which supgbe hypothesis of trading-up mate
choice in common lizards (Jennions & Petrie, 2(@&e et al, 2010; Laloiet al, 2011). In
addition, the UV manipulation affected the pairidgration during the second study year,
where females mated longer with UV-reduced males ttontrol males. This result seems
counter-intuitive since longer pairing should beédfecial to male mating success if it led to
longer copulation time and larger amount of inseted sperm(see Simmons, 2005 for a
review).

These behavioural results add to a growing lisstatlies showing that female exert
pre-copulatory mate choice according to the redlece patterns of males in the UV range in
birds (Bennettet al, 1996; Anderssomet al, 1997; Bennetet al, 1997; Huntet al, 1999;
Pearn, Bennett & Cuthill, 2001; Siitaet al, 2002), fishes (Garcia & de Perera, 2002; Kodric-
Brown et al, 2002; Smithet al, 2002; Cummings, Rosenthal & Ryan, 2003; Boulcott,
Walton & Braithwaite, 2005; Cummings al, 2006; Rick, Modarressie & Bakker, 2006) and
amphibians (Secondt al, 2012). This does not necessarily imply that U\édzh female
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mate choice is a widespread phenomenon in vergsbtAbugh. First, several mate choice
studies failed to find conclusive effects of mal¥ doloration on female mate choice (e.g.,
Hunt et al, 2001; Ballentine & Hill, 2003; Cummingst al, 2003; Liu, Siefferman & Hill,
2007; Kurverset al, 2010; Secondgt al, 2012). In addition, as pointed out by Anderssod a
Amundsen (1997), Siitaet al. (2002) and again Kurveet al. (2010), several mate choice
experiments totally removed or reduced the malereléctance patterns outside the natural
range and thus, animals looks ‘odd’, A better apph is to vary the UV reflectance within
the natural range.

Third, most experiments assessed female mate chsieg simultaneous choice tests.
A simultaneous mate choice design consists to ptesmultaneously two or more males,
placed in individual boxes such that they do n@t sach other’s, to a female of which they
are often separated by a light filter in most caSegh a design controls well for male-male
interactions but interfere with physical and cheahitues usually involved in mate selection
and prohibits direct physical interactions betwewates (Shackleton, Jennions & Hunt,
2005). Yet, reproductive success of males is maedlay their ability to control the mating
behavioural process, especially in context of skegaaflict (Arngvist & Rowe, 2005) which
cannot take into account with such a design, amdpihst-copulatory selective processes
(Parker, 1970; Eberhard, 1996). Here, the UV mdatmn affected female pre-copulatory
and copulation behaviours but not the pairing ss&c@robably because the outcome of
female-male interactions was to some extent undsde wontrol (Fitzeet al, 2005; Fitzeet
al., 2008). In addition, sequential mate choice shoodd the rule in nature for many
polyandrous species where females can rarely campales simultaneously (Milinski &
Bakker, 1992). Consequently, we recommend the useequential design with direct
physical interaction for future investigations o¥ihased female preferences.

EFFECTS OF THEJV MANIPULATION ON MALE MATING SUCCESS

Paternity analyses highlighted that UV-reduced sy&ad similar fertilisation success than
UV-control males in 2012 despite stronger resistanot females and a trend for shorter
pairing duration. In 2013, we found that the prdjoor of eggs fertilised by males depended
on their UV treatment as well as the female’s ngalirstory. The proportion of eggs fertilised
by UV-reduced males was slightly higher than thaflsgV-control males when they were the
first mating partner of females, but it was smaliéren they were one of the two last mating
partners. This pattern reflected partially the populatory behaviour of females and may be
due to subtle differences in male insemination sperm competition among males occurs
(Parker, 1970; Birkhead 1998). But, it also couldgest that females exerted some form of
cryptic choice (Eberhard, 1996) based on the UVmmment of male coloration by negatively
skewing fertilisation success of males with a wedl¥ reflectance. However, because we
found no relationship between the UV treatment afas and their total fitness, it appears that
females can modulate the fertilisation processthat some post-fertilisation processes can
interfere and control the outcome of mating lingtithe possibility for females to exert their
choice of sires. Nevertheless, future works shaoNestigate the effect of manipulation of
UV coloration of males on phenotype and fitnessheir offspring in order to confirm this
assumption.
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CONCLUSION

In summary, our laboratory study demonstrates tiratUV component of male coloration
provides a visual cue on which females rely duripge-copulatory and copulatory
mechanisms of mate choice. In addition, our ressdiggest that females may further bias
sperm use in favour of males with higher UV reffexte under conditions relevant to strong
female mate choice. Thus, in common lizards, the &bdmponent of male coloration
functions as a potential signal of male qualityjamale mate choice. However, female mating
preferences did not influence the outcome of mading generated no significant differences
in male genetic mating success, which could becthresequence of a limited control of
female on multiple mating.
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ABSTRACT

Males and females from Lacertid lizard species roftisplay conspicuous colourations
involved in intraspecific communication. Howeversual systems of Lacertidae have not
been studied and their spectral sensitivity remaimsnown. Here, we characterised visual
sensitivity of two Lacertid species from contrastebitats, the wall lizar&@odarcis muralis
and the common lizardootoca vivipara Both species possess a pure-cone retina with one
class of double cones and four spectral classsmglie cone photoreceptors . The two species
differ in the spectral sensitivity of the LWS condise relative abundance of UVS single
cones (more abundant i viviparg, and the coloration of oil droplets. Wall lizardave
pure vitamin Al-based photopigments while commaartls possess mixed vitamin Al- and
A2- photopigments extending spectral sensitivitioifar red light, a very rare feature in
terrestrial vertebrates. We found that spectrasisgity in the UV and in the far red improved
discrimination of small variation in throat cola@ai among male common lizards. Thus,
retinal specialisations may optimise visual acuitycommon lizards, which indicates that
visual system and visual signals have co-evolved.

Key words: Color vision — Pure-cone retina — UV sensitivity itamin A1/A2-based
pigments — Spectrophotometryeotoca vivipara- Podarcis muralis
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INTRODUCTION

In vertebrates, vision is a key sense involved ehdviours such as mating, foraging and
predator avoidance, and visual capabilities mapfténized to the ecological niche of each
species. Thus, it is of considerable interest tonm@hend how animals perceive their
coloured environment and distinguish different coo In vertebrates, photopic vision of
colours is primarily controlled by a set of retinphotosensitive cells, photoreceptors,
consisting of inner and outer segments connecteaddijum. Light sensitivity is conferred by
visual pigment molecules located in the disc memésaof the outer segments, and composed
of a transmembrane opsin protein associated withramophore retinal (for details, see
Yokoyama, 2000). Nomenclature of photopigmentsomglicated and confused (Collet

al., 2009; Kelber & Osorio, 2010) and thus, they uisumle be named according to the part of
spectrum to which they are absolutely or relativelgst sensitive: long-wavelength (red,
LWS class), middle-wavelength (green, MWS clag®)rtswavelength (blue, SWS class) and
very short-wavelength (violet/ultraviolet, VS/UV&ass, Kelber, Vorobyev & Osorio, 2003).
Characterization of the spectral properties of riitena and these adaptations is therefore a
prerequisite for understanding the evolution ofvtseial capabilities.

In vertebrates, two main retinal specialisations gedify the spectral sensitivity of
cone photoreceptors. In reptiles and birds, a ecebtbwoil droplet located in the distal region of
the inner segment of single cones narrows the igpesensitivity by filtered photons before
they reach pigments (reviewed in Bowmaker, 2008)us] oil droplets decrease cone
quantum catch and thus increase noise but, theyratkice the overlap in sensitivity between
spectrally adjacent cones so that discriminatioomlgéct colours is ultimately strengthened.
Furthermore, two variants of chromophores exidfirgt form is derived from vitamin A1 and
is commonly encountered in the eye of terrestatebrates, while a second form is based on
vitamin A2, possibly in mixture with the A1l chromure, and is found in many aquatic
vertebrates (teleost fishes, amphibians and aquapiiles, reviewed in Yokoyama, 2000).
For a same opsin protein, long and middle wavelesgnhsitive A2 pigments (porphyropsin)
show an absorption peak shifted toward longer vemgths than Al-based pigment
(rhodopsin, Whitmore & Bowmaker, 1989; Harosi, 1p94 has been shown that some
species present individual plasticity in the refatproportion of rhodopsin and porphyropsin
with age, hormone, light, temperature, season gration from freshwater or saltwater or
vice versa (Beatty, 1984; Beatty, 1966; Beatty,5tKhowles & Darntnall, 1977; Crescitelli,
1972). An increase of the A2-based pigment is tbensistent with change for a more
reddish environment. Yet, some studies found armnbpihore mixture in lizards (Bowmaker,
Loew & Ott, 2005; Provencio, Loew & Foster, 1992)da more surprisingly,Anolis
carolinensispossesses a pure-cone retina containing only gfhgmts (Provenciet al,
1992; Loewet al, 2002). The effects of these different forms ofual variation on visual
performance are poorly known.

Among the various groups of vertebrates investtyate far, lizards are known to
possess three to four distinct classes of photptecs (tri- or tetrachromats) including one
photoreceptor sensitive to light in the UV rangeQ3l00 nm, Fleishman, Loew & Leal, 1993
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and references thereafter). Visual sensitivity basn investigated in several lizard species
which, according to the tree of squamates from Matad Hedges (2009), belong to the
Iguania infraorder (Dactyloidae, Loest al, 2002; Provenciet al, 1992; Fleishmaret al,
1997; Crotaphytidae, Macedong al, 2009) (Polychrotidae, Loewt al, 2002; Agamidae,
Barbouret al, 2002; and Chamaleonidae, Bowmalkeral, 2005), the Gekkota infraorder
(Gekkonidae, Loew, 1994; Loeet al, 1996; and Sphaerodactylidae, Ellingson, Fleish&an
Loew, 1995)or the Scinciformata infraorder (Cordylidae, Flemin, Loew & Whiting,
2011). Nevertheless, to date, the Anguimorpha,ofi@ata and Lacertibaenia infraorders
have been neglected and our knowledge of lizardavisensitivity remains then strongly
limited. Here, we focused on the Lacertibaenia grand in particular on the Lacertidae
family which includes the most common Europeanrtizapecies. Lacertids are small to
medium-sized actively foraging and mostly terrasthzards native to Europe, Africa and
Asia with a diurnal activity pattern and occurremcevarious types of habitat such as, e.g.,
peat bogs, scrubs, open rocks or sand desert tsafitaughet al, 2001). Vision is extremely
interesting to study in lacertids because thesmalsiare thought to be strongly dependent on
olfaction for foraging, navigation and communicati¢see Mason & Parker, 2010). In
addition, several lacertid species display colowmetments that are brighter in males than in
females (reviewed in Cooper & Greenberg, 1992)uidiclg in the UV range (e.g., Martet

al., 2013; Font, Pérez | De Lanuza & Sampedro, 2008¢hvsuggests a role of visual signals
in intraspecific communication. For example, recewntks highlighted that European green
lizards, Lacerta viridis, can use UV signals totlesetnale contest (Bajeet al, 2011) and
female mate choice (Bajet al, 2010). Thus, it is highly likely that lacertidegsess spectral
sensitivity for vision in the UV range and, becauley are less dependent on vision, we
expect to discovery atypical visual features insthanimals relative to those found in the
other lizard families.

The common lizardZootoca viviparaand the wall lizardPodarcis muralisare good
candidates to study visual systems of lacertidsngwo their ecology, body colouration and
behaviour. The two species inhabit in contrastebitass and display bright, non-nuptial
colour patches reflecting in UV and involved inraaspecific communication. The common
lizard is commonly found in moist and grassy opeabitats dominated by a green
background. Males bear a whitish throat and a kmdlgration ranging from yellow to dark
red interspersed with black spots, whereas theucation in females varies from cream to
orange with few dark spots (Bauwens, 1987; Verakeal, 2007). This ventral ornament also
reflects in the UV range, especially on the thi@fatnales which is exposed when males push
up their front legs during agonistic interactioMa(tin et al, 2013). The wall lizard inhabits
stone-walls and natural rock outcroppings in opabitats dominated by a grey, highly
reflective background. Adults (>2 years) of botlxese exhibit three ventral colour morphs
(white, yellow and orange, Galeo#t al, 2010; Sacchet al, 2007)and males also have
bright, blue marginal ventral scales called bluetsghat they exhibit by presenting their
flank and by push-up displays (Martin et al, unjpehed data).

In this study, we aimed to characterize the visyatem ofZootoca viviparaand
Podarcis muralisusing physiological analysis of retina. To do d® tetina was analysed,
spectral sensitivity of visual pigments and oil plets was measured by
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microspectrophotometry (MSP), and the relative dlamce of different classes of

photoreceptors oil droplets was assessed fromarptiotographs. We used this information to
model visual capabilities of both species in orterestimate their ability to discriminate

colour patches of conspecifics in a standard enwient dominated by daylight. This

exercise helped us to gain further insight inte évolution of the visual system structure in
lizard species by testing for the optimisation €mative visual systems against naturally
occurring visual signals.

MATERIAL AND METHODS

STUDY ANIMALS

In September 2011, at the end of the activity sease captured 4 common lizard&ptoca
(Lacerta) vivipara 2 males and 2 females) and 4 European wall liz@tddarcis muralis 3
males and 1 female) at the CEREEP — Ecotron lle@refer field station (France, 60 m a.s.l,
48°17'N, 2°41’E). Adult common lizards were capuii@ enclosures located in a meadow
where they can feed and behave like in natural jadipas. Adult European wall lizards were
captured by nosing in a wild population living imetstone walls of the field station. After
capture, each lizard was maintained in an indiideraarium containing damp sand and wet
mosses. After some days of accommodation, tervaeie placed in the dark in a climate
chamber. Temperature was then progressively cdoded 14 to 4°C during the first week
and afterwards maintained constant at 4°C to mmaktiral wintering conditions (Heulin et
al. 2005). In February 2012, the temperature in chember was progressively increased
during 48h until it reached ambient temperaturezatds were then removed from the
chamber and maintained during one week in a temagrovided with a light and heat source,
a water dish, a shelter and live food. Afterwarasimals were shipped to the USA by air
transport in a dark box and, upon arrival, werenta@ned in the same husbandry conditions.
All analyses were repeated in France in May 201i8gusvild caught animals (two adult
individuals per species) to ensure that visualesystlata were not biased by the use of
animals emerging from hibernation. We found no obsi difference between the two
samples and between the sexes, and thus poolkatalinto our analysis.

MICROSPECTROPHOTOMETRY

Microspectrophotometry (MSP) was conducted by E.Rnd protocols were the same than
those described by Loew et al. (2002, 1995). Wel dseommon lizards and 4 wall lizards
(two individuals per year for each species, attleag female per species). After at least 2 h
of dark adaptation, animals were anaesthetised isatffurane, decapitated with sharp shears
and the eyes enucleated under dim red light (sgafieNo. 2, 15 W bulb; Kodak, Rochester,
NU, USA). Subsequent preparation and measuremestts @one under infrared illumination
(>800 nm, Kodak safelight No. 11) using image cotars. Eyes were hemisected, the cornea
was isolated and the retinas carefully removed ftioenpigment epithelium under hypertonic
buffer solution of Ca’Mg?*-free Ringer’s solution at pH 7.4 supplemented \6ith sucrose.
Pieces of cornea and retina were macerated, sanedvizetween two cover slips edged with
silicone grease, and placed on the stage of a campantrolled, single-bean MSP (Loew,
1994). Absorbance spectra were obtained for alirltevisible outer segments from 750 to
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350 nm, and back again from 350 to 750 nm, withagelength accuracy of approximately 1
nm (Loew 1994). Whenever possible, the inner segmiethe same cell was also scanned to
measure the absorbance of the oil droplet or dsggeinner segment pigment. In some cases,
it was not possible to scan the inner and outemseg for each cell and thus sample sizes for
oil droplets and pigments differ. All absorbanceéadaere checked a second time to ensure
that the signal was caused by photo-pigments, whliesiched after a first measurement.

Absorbance spectra of outer segments were norrdafigedividing the absorbance
value by the maximum absorbance. We then fittedaas&an function on data for each 20
nm in order to calculate the wavelength of maxirabkorbancel,y) according to the
method described in Loew et al (2002). This metalbolvs evaluating whether pigments are
based on vitamin A1 and A2 by means of fit betwaé&ror A2 templates and the normalized
Gaussian functiommax values are accurate to +1.0 nm and are reportexltbehe nearest
whole integer. Oil droplet and dispersed pigmerstoallance spectra were plotted directly in
units of optical density. For identification, thealwe of the wavelength at which the
absorbance is half way between the minimum and maxi valuesXmiq) was determined.

OIL DROPLETS COUNT

Previous detailed studies in lizards have demoatestrahat each photoreceptor type is
associated with one or two specific oil dropleteyge.g., Loevet al, 2002; Fleishmaset al,
2011). Colourless oil droplets are always assodiatéth pigments sensitive to short
wavelengths (Loewet al, 2002; Bowmakeret al, 2005) and, on the basis of MSP
measurements, can be divided into two sub-clasdesar@ C2. Classically, UV light is
filtered by the C1 class whereas it is transmitbgdthe C2 class. Yellow and green oil
droplets are paired with pigments sensitive to meidthd long wavelengths, respectively. In
order to quantify these different types of oil deip, we thus collected two small pieces of
retina from each of three common lizards and threde wall lizards after anesthesia.
Samples were placed in drop of buffer and coverétth & grease-edged coverslip and
examined using an Olympus BHT microscope at 40Xe&é images from different areas of
each retina were captured with JPG files and @bpléits were counted by eye from these
images. In total, we counted around 200-800 oiphhts from each area. We did not attempt
to score separately the different regions of thénaeeven though lizards may exhibit
heterogeneous spatial distribution of their phateptors on the retina (Neet al, 2012).
However, our protocol ensured that we capturedameeiproperty of the eye. Associations
between oil droplet classes and pigment classeg wetermined from data where inner
segment was attached with a droplet.

BODY COLORATION MEASUREMENTS

We used the reflectance data of ventral coloradioadult male common lizards described in
Martin et al. (2013). Briefly, reflectance spectral were meagurethe centre of the throat,

chest and belly for 84 males in the early summéngua spectrophotometer (USB2000;
Ocean Optics Inc., Dunedin, FL, USA) calibratedwssin 200 and 850 nm, a Xenon light
source (PX-2) covering the range 220-750 nm, arD@um fibre optic probe (R400-7-

UV/VIS, Ocean Optics Inc.). We restricted our asaly to the range 300-700 nm, which
includes the broadest range of wavelengths knowetwisible to lizards (Fleishmaat al,
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2011). The end probe in contact with the lizarKks svas bevelled at 45° and the circular
reading spot was approximately 1 frReflectance was measured relative to a dark and a
white diffusive standard (WS-1, Ocean Optics In€&@r each lizard, we measured two
reflectance spectra for each body zone and caémlilite average spectrum. Since spectral
characteristics of chest and belly colouration weoe significantly different (Martiret al,
2013), we only used throat and belly spectra is shidy.

QUANTITATIVE MODEL

We modelled visual signals’ perception by the comniizard using a version of the
Vorobyev and Osorio’s model (1998a). This modelasss a receptor noise colour opponent
discrimination mechanism and can be parameteriséti @ata on receptor spectral
sensitivities, receptor abundance and noise lendlse photoreceptors (for further details and
applications in other species, see Vorobgéwal, 1998b; Siddigiet al, 2004; Osoricet al,
2004). This model has been successfully testechsighehavioural discrimination tests in
some birds, mammals and insects, but not in reptile a nutshell, the model calculates
relative quantum catch by each photoreceptor tgperding to data on light entering the eye
and the spectral sensitivity of the receptor, ideilg lens, ocular media and oil droplet
absorption and visual pigment absorbance. Foractetomat, this calculation allows to place
any colour object seen under a given incident ligtt a tetrahedral colour space (Goldsmith,
1990; Vorobyevet al, 1998b; Stoddard & Prum, 2008). A threshold distabetween two
colours (i.e., distance below which two stimuli amdistinguishable) can then be calculated
following equation (5) in Vorobyev and Osorio’s nebd1998a), which assumes opponent
mechanisms and noise in each receptor type. Thendisin the tetrahedral colour spats,
was calculated in units of multiples of just notibke difference (jnd). A higher ‘distance’ in
colour space between two colours indicates thaetloelours are easier to discriminate for a
given visual system in a given environment. Accogdio the opponent discrimination model,
values ofAS above 1 jnd indicate that colours can be disoated, while values below 1
indicate that colours are indistinguisable.

No data on photoreceptor noise is available fotile=p Here, we assumed that receptor
noise is independent of light intensity (assumingyVaber fraction of 0.05). This relative
sensitivity of single cones was calculated like tihe product of the normalized absorbance
spectrum of visual pigments (outer segment) anth@frelative transmission spectrum of oil
droplets (inner segment) assuming a transparestdad ocular media in the range 350-700
nm . We used Hart and Vorobyev’s templates (2088)estimates dfax from our MSP data
to fit normalized absorbance spectra for each ofpesual pigment,. In addition, we used oil
droplet templates from the same reference and awsnofimig from our MSP data to
calculate normalized transmission spectra of thelroiplets. These templates were designed
for birds and there is no equivalent template iparts. If both vitamin Al- and A2-based
pigments were present in mixture, the absorbaneetisp of both types of pigments were
calculated separately, multiplied by 0.5 and adoefdre to be normalized and multiplied by
the transmission spectra. We used a standardarreglispectrum for daylight (D65 spectrum,
Wyszecki & Stiles, 1982) and all calculations o€ tmodel were ran using the software
Avicol version 6 (Gomez, 2006).
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To evaluate the importance of the relative abundaridJVS cones, we ran the model
on all possible pairs of throat spectra from 84erm@mmon lizards and calculated the value
of AS for each of these throat colour pairs. Long wavgih-sensitive pigments with an Al or
A2 chromophore were assumed to be in a 50:50 ptiopot~our visual systems were tested:
(i) no UVS cones (model UVS 0 : SWS 1 : MWS 1 : LMW, (ii) UVS cones equal in
abundance to other single cones (typical of mastrdis, model 1:1:1:1), (iii) UVS cones
twice more abundant than the other single conesetban abundance observedZimotoca
vivipara relative tothose inPodarcis muralismodel 2:1:1:1) and (iv) empirical estimates of
the abundance of single conesZnotoca vivipara(cone ratios 1:2:4:4). Furthermore, to
explore the importance of the chromophore type ravethe model on all possible pairs of
throat spectra as well as on all possible pairbelfy spectra from the 84 male common
lizards. Analyses were conducted with data fronhmdy zones because of their differences
of spectral properties: the throat is rich in UMdgoor in yellow-red pigmentation while the
belly presents reverse colour properties. We aus thterested by the ability of the model to
detect small colour variations for each colour pai&/e tested three conditions by assuming
that the four types of cones are in equal proporti® vitamin Al- and A2-based long
wavelength-sensitive pigments in 50:50 proporti@i), pure Al-based long wavelength-
sensitive pigments, and (iii) pure A2-based longelangth-sensitive pigments.

RESULTS

VISUAL CHARACTERISTICS OF LACERTID LIZARDS

We did not measure spectral properties of oculad fin the two study species but our MSP
analyses of the cornea revealed no absorptioreinaihge 350-750 nm. The two study species
possessed a pure-cone retina, which containedesaugies with an oil droplet in their inner
segment and double cones consisting of a pringipainber with an oil droplet and an
accessory member with a dispersed pigment inmsrisegment. In the two species, four

Table 1. Characteristics of visual pigments found in conégommon and wall lizards. Number of counted
cells, spectral sensitivity (meamax + SD) and associated oil droplet types werented for the different cone

types.

Zootoca vivipara Podarcis muralis
Pigment classes N Amax dr(c?;l)llet N Amax drgglet
UVS (single) 4 358+8 Cc2 2 36719 Cc2
SWS (single) 1 437 C1 3 456+23 C1
RH2 (single) 20 487+14 O 3 497+19 G
LWS (single) - Form Al 2 544+4 GorO 11 562+17 YorG
LWS (single) - Form A2 23 61723 GorO
LWS (principal member of double) 6 614117 G 1 584 Y
LWS (accessory member of double) 5 624127 DP 1 855 DP

Because we could make a clear distinction betwésnoration profiles of LWS single cones fitted byitamin
Al or A2 template, thé,,x of each LWS pigment form is reported. Oil droplbedonged to 5 classes (C1 =
colourless type 1, C2 = colourless type 2, G =myr&e= yellow, O = orange), plus a dispersed pigh{ex®).
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Table 2.Characteristics of oil droplet types in retinal gles of common and wall lizard

Zootoca vivipara Podarcis murali

Oil droplet classes N Amid % (range) N Amid %
orange 28 5386 52 (15-71)
green 24 503+10 29(13-63) 55 500+& 27 (22-42)
yellow 5 4702 64 (53-69)
colourless, type 1 9 4069 4 429+2;

! yp 19 (15-25) 9 (6-11)
colourless, type 2 4 2
dispersed pigment 2 485%11 7 460+1]

Number of oil droplets measured by MSP, spectiaies L, =SD, the wavelength at which the absorbanc
half) and abundance (in percentpgere reported for each oil droplet ty

Cut-off of the C2 droplets over the measurement rad@—750nm is not measureable and thus a '+’ indic
their presence in cells of retina.

distinct singleeone classes were identified &
were characterised &bv/S (ultraviole- sensitive),
SWS (short wavelengtbensitive), MWS (middl _ -
wavelengthsensitive) and LWS (lon '
wavelengthsensitive). The details of pigmekmax o
values of both species are provided in Table 1
Appendix 1 and 2 for representative eples of

each pigment type for both spec. Absorption
profiles of visual pigments frorPodarcis muralis )
were best fitted by a rhodopsine (vitamin / | ) _

A ; P

template. In Zootoca vivipar, pigment | ) ) :J T
. . . s -7 i R J ;
absorptions were best fitted by a rhodopsine 78 ){ jj o
porphyropsie (vitamin A2) template dependii g - //"‘_n;q-
on the tested inner segment. Thus, com s ,J ,_,J,f »
lizards display mixed vitamin 4 and A2-based A | e o
visual pigments. Because our data do not a JJ’ ol :‘a',:\'-q) :
estimating the proportion of each pigment ty !j, ¢ /'___j J f‘ 5.7 rr
we assumed a 50:50 proportion in ouantitative | )= > o S . ) j’—‘;
analyses of the visual sensitivity Zootoca ¢ | J Ar "J s ,,d;'w,‘f'
vivipara ¢ f) d ALAIS f.;l’.zm

We found four classes of oil droplets ¢ _ _ o _
Figure 1. Light microscopy digital pictures of

one type of dispersed inner segment pigmen small representative patch of the retina from
each species (see Table 2 for estimatéiyig of 0il Zootoca viviparaand (B) Podarcis muralis

; : i~ Individual photorecepts (elongated cells) a
droplets and dispersed pigments). The species oil droplets are visible in both digital pictur

possessed green oil droplets and two type Note that the presence of two cle:
colourless oil droplets (Figure 1). The retina distinguishable types of coloured oil droplet
Zootoca viviparapossessed on average 19 % both species retina and the abundanc

_p P i 9 _ ¢ colourless oil droplet in the retina Zootoc:
colourless oil droplets in the sample of retinddd vivipara.

here, whereas the retina Podarcis muralis
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presated on average 9 % of colourless oil dropletsaddition,Zootoca vivipar. had orange
oil droplets and lacked yellow oil droplets whPodarcis muralishad yellow oil droplets an
lacked orange oil droplets (see Appendix 3 for aangple of each oil oplet and the
dispersed pigment for both species). In both sgegjeeen oil droplets were on average
abundant then the other types of coloured oil ditsp(Table 2, Figure 1). Data on f
associations between oil droplet classes and pigol@sse are provided in Table

VISUAL SYSTEMS OF LIZARDS

A reviewed known characteristics of the visual #enty in lizard species was performed a
data are presented in the main text of the thearsustript (chapter 2, p. 4¢

QUANTITATIVE MODELLIN G OF VISUAL PERFORMANCESF LACERTIDS

The relative sensitivity of each single cone types calculated from templates for vis

pigments and oil droplets, and is illustrated igufe 2 for both species. The vis

sensitivities ofZootoca vivipar. and Podarcis muraliswere similar from 300 to 500 nr

where the sensitivity of UVS and SWS cones hatk littverlap. By contrast, the range

sensitivity of MWS and LWS cones overlapped in bgplecies. Due to the filtering effect

the oil droplet, the relativeessitivity of MWS cones was less than the one efdther cone
especially inZootoca vivipar. In addition, the retina ofatoca viviparadisplayed a wider
range of sensitivity in longravelengths than the retina Podarcis murali owing to the
chromogore mixture observed in the LWS visual pigm

We quantified the colour distance between all thesfple pairs among the eig-four
spectra from the throat of male common lizards @ lband and from the belly on the oth
which resulted in 3486 $4x83)/2] pairwise comparisons for each body zdriee sample
distribution of colour distances for our best esties of the reference visual system
Zootoca vivipargchromophore mixture and cone ratios of 1:2:4:43 wharacterised by a 1
tail skewedto the right, a mode around 5 jnds and about 1 ¥hetistances less than 1 ji
Thus, the visual system @ootoca vivipar. is well adapted to discriminate in-individual

1.001 A) 1.001 B)
0.754 0.754
=
2 LWS
2 uvs
@
® 0.501 0.50
[o}]
=
©
]
® 0251 0.254 WS
0.004 0.004
300 400 500 600 700 300 400 500 600 700
Wavelength (nm) Wavelength (nm)

Figure 2. Relative sensitivity of single cones (A) Zootoca viviparaand (B) Podarcis murali. Relative
sensitivity was calculated like the the productheff absorbance spectrum of visual pigmmnormalized tO\ma,
and of the normalized transmission spectruitheir associated oil droplet.
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variation in body coloration. In the subsequentlyses, we calculated the proportion of
colour distances between 1 jnd and 4 jnds (17.9flé6lour pairs in the reference model) and
assumed that these distances are "poorly distinghbis" in order to facilitate quantification

of differences between visual systems.

We varied the relative abundance of UVS cones. Witlagpes of cones were in equal
ratios (model 1:1:1:1), 2.15% of colours pairs wenglistinguishable and 28.76% of colour
pairs were poorly distinguishable. By comparisanabsence of UV cones (model 0:1:1:1),
lizards did not discriminate throat colours in ¥2® of cases, and 46.06% of colour pairs
were poorly distinguishable. Thus, the absenceensisivity to UV light strongly decreased
the ability of the visual system afootoca viviparato discriminate variation in throat
colouration. When UV cones were twice more abundhah the other types of receptors
(model 2:1:1:1), we find that 3.56% of colour pasre undistinguishable and that lizards
discriminate poorly throat colours in 39.21% of emsThus, with respect to the equal ratio
model 1:1:1:1, increasing the abundance of UV caleeseased the visual discrimination of
throat colours.

In Zootoca vivipara a chromophore mixture enhanced discriminationtrobat
colours, but not in belly colours, with respecttwisual system with pure Al pigments. With
a pure Al system, 2.17% of throat colours were stirdjuishable and 41.48% of pairs of
throat colours were poorly distinguishable, wher28s7/6% of throat colours were poorly
distinguishable with a A1/A2 mixture system. Witlpare Al system, 0.43% of belly colours
were undistinguishable and 9.97% of were poorlyimisiishable while proportions were
0.20% and 9.08%, respectively, with a A1/A2 mixtaystem,. The output of the model with
pure A2 pigments was similar to the output of thedel with a A1/A2 mixture (for throat
contrasts: 1.89% of pairs with a value <1 jnd a8Bd2% of pairs with a value of 1-4 jnds; for
belly contrasts: 0.20% of pairs with a value <1 amtl 8.29% of pairs with a value of 1-4
jnds). Thus, a retina with pure A2 pigments rathan with a mixture of A1/A2 pigments had
little effect on visual discrimination of ventrablouration.

DISCUSSION

Natural history data on the life style, foraging dep and anatomy of Lacertid lizards
(Lacertidae) indicate that these squamate repditesmore strongly dependent on olfaction
than on vision relative to other groups of lizanagestigated so far for their visual systems,
such as Iguanidae, Agamidae or Cordylidae (Mastoal, 2010; Vitt, Janalee & Caldwell,
2009). We thus expected to discover atypical videaltures in our two study species
inhabiting contrasted habitats. Yet, common and Wadrds had a visual system similar to
the one seen in most diurnal lizards investigatedar (Loew, 1994; Ellingsoat al, 1995;
Barbouret al, 2002; Loewet al, 2002; Bowmakeset al, 2005; Macedoniat al, 2009;
Fleishmanret al, 2011). Standard features of diurnal squamatelespibserved in these two
species included (i) a pure-cone retina, (ii) oypetof double cones and four types of single
cones belonging to spectral classes of UVS, SWS,SviamMd LWS, and (iii) a type of
colourless or coloured oil droplets associatedaichetype of single cone. This is indicative
that such characteristics are probably basal tadagtive radiation giving rise to present day
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Squamate reptiles (Vidagt al, 2009) and associated with high-acuity photopisior
(Fleishmaret al, 1993; Fleishman & Persons, 2001).

For UVS, SWS and MWS single cones, we observedttietspectral sensitivity of
photopigments was very similar to the one of ottiernal lizard species from very distinct
families, and that intraspecific variationlipa.x was small and of the same order of magnitude
than interspecific variation. This suggests veitjeliadaptive tuning of the spectral sensitivity
of these visual pigments among lizard speciesefample through changes in amino acids at
a few specific sites in the photopigment protemss(ns). In sharp contrast with these results,
we found variation in the spectral sensitivity a5 single cones as well as variation in the
abundance and type of oil droplets associated siitljle clones. Variation in the spectral
sensitivity of LWS single cones was best attributied the existence of vitamin A2
chromophores iZootoca viviparahat extended spectral sensitivity into the redifvioreet
al., 1989; Harosi, 1994), while most diurnal lizardel derrestrial vertebrates use exclusively
vitamin Al chromophores in their visual pigment®okdéyama, 2000; Jacobs, 2010). Vitamin
A2 chromophore was previously recordedAnolis carolinensis(Provencioet al, 1992;
Loew et al, 2002) and a mixture of A1 and A2 chromophores aBs® evidenced by
chromatography iPodarcis sicula(Provencioet al, 1992). The presence of vitamin A2 in
the eye ofZ. viviparashould be confirmed by chromatography (Loewal, 2002). San-Jose
et al. (2012) recently found that vitamin A2 was the doamt vitamin A compound in
common lizards, where it is stored in the livereyhid not attribute this result to differential
feeding but to a preferential synthesis and in@@&agccumulation of vitamin A2 iZ.
vivipara, which is usually absent in most species (San-ébsd, 2012). Our results and
findings in other lizard species thus suggest thatability to synthesise A2-based visual
pigments sporadically appeared during the radiadfdizards.

The nature of chromophore appears to be a sodireariation of visual sensitivity in
lizards but it remains to understand what advanfageides A2-based pigments in retina.
Here, we investigated whether a vitamin A2 chronmwphcan improve discrimination of
throat and belly colours of conspecifics Zmotoca vivipara Compared to vitamin Al,
vitamin A2 shifts the spectral sensitivity of thsswal pigment towards longer wavelengths
(Harosi, 1994) and a chromophore mixture should abestrong advantage to quickly
discriminate small variation in the large rangeyellow-red throat colours while have a pure
Al- or A2-based pigment retina could narrow thisge of sensitivity. Prior studies suggested
that sensitivity in far red may be adaptative faraspecific interactions (Archet al, 1987;
Partridgeet al, 1989). We found little effects of chromophore dgpon the discrimination
ability of belly colouration:Zootoca viviparabears a belly colouration ranging from pale
yellow to dark red that is strongly conspicuous dime-tuned visual acuity may not be
required to detect this variation (Martin et al.13D However, the model predicted that a
visual system based on a chromophore mixture diatpeed a visual system with a pure Al
chromophore system and was performing equally thalh a pure A2 chromophore system in
the task of discriminating intraspecific variatiam throat coloration. During behavioural
displays, male common lizards expose their thro&dwr patch to signal aggressiveness and
dominance to conspecifics (Martin et al. unpubajlat
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In addition, the two study species differed in ttwdour and abundance of their oil
droplets. An orange oil droplet was associated Wiehred-shifted LWS and the MWS visual
pigment ofZ. viviparawhile this oil droplet is generally yellow in oth@iurnal lizard species.

In addition, the retina oZ. viviparawas characterised by a higher, relative abundafice
colourless oil droplets associated with UVS pigreeite believe that these differences are
real and not due to sampling errors or problemhb wieé measurement of high-optical density
droplets. The abundance and characteristics oflmplets may vary importantly among
individuals and between different regions of thinee(Loewet al, 2002; Fulleret al, 2003).
We randomly sampled several regions of the retutahlad a too small sample of lizards to
investigate inter-individual variation in this stud

The presence and abundance of UVS cones variesgalizard species in response to
adaptation to nocturnal vision, but may also imgrovurnal colour discrimination (Barbour
et al, 2002; Loewet al, 2002). For example, UV cones over the retina eoba
discrimination of conspecifics during male-male qatition in flat lizardsPlatysaurus
broadleyi because the throats of these lizards presentl srmaation in UV reflectance
patterns clearly visible against their backgrouRigi€hmanet al, 2011). Here, we tested the
hypothesis that abundance of UV cones influencssridiination of throat colouration in
Zootoca viviparaThis species is characterised by a bright theobtur patch with strong UV
reflectance caused by structural properties ofskie and a range of visible coloration from
white to red caused by carotenoids (Madtmal, 2013). The presence of UV cones, but not
the relative abundance when present, clearly ingatouisual performance to detect small
variations in conspecifics throat colours. Howeveare, a twice greater density in UVS cone
did not improve the visual acuity of common lizatuld, in the contrary, it decreases their
ability of discriminating between conspecifics taraolours. One potential explanation of
these results is that the used model introducelisimy effects. Indeed, to test the importance
of abundance of UVS cone, we used a model withewnore UVS cones than other cones.
However, given that throat colouration of commaraids is structural and pigmentary, we
feel that such parameters decrease the capalilibheanodel to detect colour variation in the
yellow-red range. Fleishmaet al. (2011) having used similar parameters in UV/blu®at
flat lizards, the hypothesis remains therefore stetd

In summary, this study provides for the first tirdata on the visual systems of
Lacertid lizards, a widespread and well investigageoup of squamate reptiles for which
such data were inexistent. The two study specidsahaassical visual design made out of a
pure-cone retina where photopigments are associatgid an oil droplet, and were
tetrachromates with a good visual acuity relativeother species investigated so far. We
found inter-specific variation in the abundanceJdf-sensitive single cones between the two
species and uncovered that the LWS visual pigm&atdoca viviparawas best fitted by a
A1/A2 chromophore mixture template. A simple quitive model found that such visual
characteristics may enhance discrimination of w@main throat colouration, which is used
during intra-specific contests for females and spadwus, visual sensitivity and visual signals
may have evolved jointly in order to maximise disgnating of differences in conspecifics
colours.
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Appendix 1. MSP records in the Zootoca vivipara retina from tygcal examples of (A) UVS pigment, (B
SWS pigment, (Q MWS pigment and (D) LWS pigment detected. Curve arresponds to the Gaussial
function best fitted with the pigment absorbance pofil.
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Appendix 2.MSP records in thePodarcis muralis from typical examples of (A) UVS pigment, (B) SW¢
pigment, (C) MWS pigment and (D) LWS pigment detected. Curve corresporgito the Gaussian functior
best fitted with the pigment absorbance profil
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Appendix 3. Representative examples Zootoca viviparaand Podarcis muralisof absorption spectra fro
MSP recordings of digrsed inner segment pigment and four classes ef isagment oil droplets. Table
provides a description of each of these cla
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Fonction et maintien de la
variabilité de la coloration
ultraviolette chez les
Lacertidae

Résumé

Les colorations corporelles ultraviolettes (UV) swas répandues dans le régne animal cependa
connaissances sont encore trés limitées quant @anctidns et aux mécanismes de maintien ¢
variabilité de ce trait. Mes travaux de these, radadézard vivipareZootoca vivipar. et le 1ézard de
muraillesPodarcis muralis ont permis de démontrer que ces deux especeseatbercoivent ¢
utilisent les signaux visuels UV. En effet, elleggentent des ornements colorés reflétant de nee
significative dans I'UV et cette réflectance UV varie éonent au sein des populations en fonctio
la saison, de I'age et du sexe des individus. thrdimatisme sexuel dans I'UV suggére en partic
que la coloration UV puisse jouer un réle dansol@muncation intra-et/ou intersexuelle. De plus,

modele de vision simple met en évidence que I&Byste vision des lézards est trés bien adapté
discriminer de fines variations de réflectance Udnsl I'ornementation colorée des males.
manipulant egérimentalement la réflectance UV des males loigtetactions sociales, nous avc
également trouvé que la coloration UV des méle$ agin comme un signal de qualité individue
Le signal UV peut étre déterminant dans la résmiuties interactions aleiméale et constitue u
critére important de le choix - et potentiellement poswopulatoire des femelles pour un parten:
Ces résultats suggérent que le signal UV peut aw@rdouble fonction et que la sélection sext
peut étre une force évoiwe importante dans dans le maintien de la vaitélidle la coloration U\

\*2)

Abstract

Ultraviolet (UV) body colors are widespread in t@mal kingdom however our knowledge is ¢
very limited in terms of functions and mechanismsrhaintaining the wriability of this trait. During
my thesis, | studied the variability of the ultralit component (UV) of colour ornaments in
vivipara lizardZootoca vivipar. and wall lizardPodarcis muralis and my works have shown tt
these two species bear, peveeiand use UV signals. Indeed, both species halmircornament:
reflecting strongly in the UV and this UV reflectan varies considerably among populati
depending on the season, age and sex of individBalsial dichromatism in the UV range suggin
particular that the UV colour can play a role irré- or intersexual communication or both.
addition, a simple model of vision shows that tigon system of lizards is very well adaptatec
discriminate small variations of UV reflectance nrmale colour ornamentation. By experiment:
manipulating the UV reflectance of males duringiglomteractions, we also found that male |
coloration may act as a signal of individual gyaliThe UV signal can be decisive in settling
aggressive interaons between males and is an important criteriortife pre- and potentially postr
copulatory female choice for a partner. These tesuiggest that UV signal can have a dual fun
and that sexual selection may be an important ¢éeolary force in th maintenance of the variabili
of the UV colour.







