ETUDES SUR LES ACANTHODACTYLES DE TUNISIE
(SAURIA : LACERTIDAE).
III. — VARIABILITE MORPHOLOGIQUE
ET SES IMPLICATIONS SYSTEMATIQUES.

PAR

Ch. P. BLANC.

L'¢tude des caractéristiques de Ta coloration et de Pécaillure de
20 spécimens de chacune des 4 espéces représeatées en Tunisic
tAcanthodactylus boskianus, A, pardalis. A. savigryi et A. inornatus,
met en ¢vidence Porigine des difficultés et des incertitudes de la
systématique de ce genre @ Uexistence de variations continues. tres
progressives, indépendantes. parfois ontogéniques, des particularités
morphologiques utilisables comme critéres spécifiques. Lianalyvse
mathématique de 25 caracteres de Péeaillure fournissant 71 variables
permet d’estimer les distances interspécifiques qui répartissent les
tespeces en deux groupes de 2 especes et d*¢laborer une ¢lé dicho-
tomique basée sur des ¢léments dont la validité est preécisce.
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A study of the Acanthodactylus Wiegm. in Tunisia (Sau-
ria: Lacertidae). III. — Problems of classification due to
morphological variation.

The study of colouring and scale pattern of 20 specimens of
cach of the 4 species represented in Tunisia @ A. boskianus (Aud.).
AL pardalis (Licht), 4. savignyi (Aud.) and 4. inornatus Gray reveals
the reasons for difficulties and uncertainties in the classification of
this genera. These reasons are the existence of u ndependant, gradual
and progressive variations, which may also be ontological. of the
morphological particularities used as specific eriteria. The mathe-
matical analysis of 25 types of scale formation showing 71 variables
allows us to estimate the interspecific distances which divide the
+ species into 2 groups cach of 2 species. It is also possible to esta-
blish a dichotomic key based upon various clements of proved
validity.

Introduction.

Le genre dcanthodactylus Wiegmann, 1834 est d'un intérét parti-
culier en sytématique évolutive. Depuis pres d'un siéele, il a fait
Pobjet de nombreux et importanls travaux laxonomiques limités
surtout a la morphologie externe "2, 5. 11, 9, 6, 7. 13. 4. 3. Ces recher-
ches ont rendu la nomenclature des Acanthodactyles particulicre-
ment ardue en multipliant le nombre des « variétés », des «sous-
variétés » et des « formes » 11, 9, 7. et en introduisant ’incessants
remaniements terminologiques. De avis méme des auteurs [11, 9,
€, 4., leurs conclusions el les lableaux dichotomiques proposés
restent imparfaits & cause d'une variabilité inlraspéeifique ¢levée. La
valeur des criléres retenus n'est pas explicitée et les relations inter-
spécifiques ne sont que rarement évoquées 75 117 et jamais discu-
tées.

Nous nous proposons d’évaluer Famplitude el les modalilés de la
variation des caractéres morphologiques externes de coloration el
d*¢eaillure utilisés en taxonomic. Par une analyse mathématique,
nous dégagerons, d’une part, les affinilés inlerspéeifiques et, d'autre
part. la contribution de ces caractéres o édification d’une clé de
déterminalion.

Materiel et méthodes.

Nous reconnaissons en Tunisic 4 especes d'Acanthodactyles que
nous rapportons a A. boskianus (Avpovin, 1829). 1. pardalis (Lichu-
TENSTEIN, 1823), A. savignyi (Avvoviy, 1829) et 4. inornatus Gravy,
1845, Vingt individus de chacune @elles, prélevés au hasard dans des

populations provenant de la région de Gafsa — Ain Boudrieés pour
les deux premicres, I’Ain Boudriés — Haidra pour A. savignyi, de

Pont de Gouifla — EI Hamma du Djerid pour 4. inornatus, sont exa-

mindés quant & leur coloration et a leur ¢eaillure 5 25 caracteres
méristiques et qualitalifs de Péeaillure donlt 5 sur les moiti¢s droite



SOCIETE ZOOLOGIQUE DE FRANCE. 447

el gauche de chacun des 80 spéeimens sont soumis &4 une classiftica-
tion hi¢rarchique selon la méthode d’agrégation par maximisation
du moment d'ordre 2 d'une partition el & une analyse factorielle des
correspondances, grace & 'aide du Laboraloire de Biomélrie de
ILN.R.A. & Tunis.
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Fig. 1. — Caractéristiques du pattern de base en vue dorsale.

cl. : cloaque ; m.a. : membre antérieur ; m.p. : membre postérieur ; sc. : ocelles
scapulaires ; 1-4 : ocelles nuchaux ; 1-6 : ocelles dorsaux. Cercles = ocelles :
lignes = raies claires.



448 SOCIETE ZOOLOGIQUE DE FRANCE.

1. — VARIABILITE MORPHOLOGIQUE DES ACANTHODACTYLES TUNISIENS.

1°) Coloration.

L examen de nolre matériel permel de proposer un pattern de base
dont chaque espeee dériverail par une ¢volution plus ou moins
importante.

— o =
] -
74—/V/:I_;\
Fia. 2. — Fragmentation des raies claires du pattern de coloration.
Voir fig. 1.
1.1. -~ Caractéristiques du paltern de base.
1.1.1. — Coloration du corps.

Sur une teinte de fond varianl d'un grisalre pale & un marron sou-
fenu ou méme un noir frane, on distingue un systeme de raies et
d'ocelles elairs (fig. 1).

___ Raies claires : 7 raies blanches s'élendent longitudinalement
sur la face supéricure :
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12

4.

19

B.S

[ ,
o P g

Fis. 3. — Variations interspécifiques de la taille de la supralabiale
situ¢e a 'apex de la suboculaire.
B : Acanthodactylus boskianus ; 1 : A. inornatus ; P 2 A, pardalis S : . savi.
gnyi. o : absente : p : petite ; ¢ : grande.
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unce raic médio-dorsale qui atleint Ia région lombaire el qr
résulle de la fusion de deux fines raies nuchales paralléles avee, par-
fois, une courte raie claire impaire entre elles (1 observalion)

une paire de raies dorsales, continues depuis le milieu de I'écail-
le pariélale jusqu'a 'aplomb du cloaque oi elles fusionnent el Se pro-
longenl dans le plan sagittal sur 1 42 cm. Juste en arriere des ¢ “ail-
les céphaliques, elles rejoignent transversalement les deux branches
nuchales de la raie médio-dorsale -

une paire de raies latéro-dorsales, les plus larges el les plus
vives, qui s'étendent des temporales au tiers proximal de la queue of
elles fusionnent & leur tour et deviennent sagiltales jusqu'a so
extrémité

p S I B

20

| 1
_J__i_ ‘T_J—
L R
i, 4. — Variations interspécitique dans la présence (1 ou I'absence (0)
@’une caréne sur les écailles dorsales.

Voir fig. 3.

une paire de raies latérales allanl de la partic supéricure du
tympan & la face antérieure de la cuisse on passanl par-dessus
I'épaule.

Non visible en vue supéricure, une raie plus fine, laléro-ventrale,
part de la région inférieure du lympan et s'étend sur la face anté-
ricure du bras. On la retrouve sur le flanc d’ ot elle rejoint la base
de Ta cuisse ; elle est délimitée ventralement par une fine ligne
sombre.

— Ocelles clairs

Les plus grands sont situés de part et d’autre de Ia raie laléro-dor-
sale. On observe aussi une rangée d'ocelles circulaires trés nets au-
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dessous de la raie latérale. alignés transversalement avee les ocelles
dorsaux.

20
B
14
6
: |
T
é
16
P
4
P M g
I'16. 5. — Variations interspécifiques de la taille relative des scapulaires.

Voir fig. 3 : g : grande ; m : moyenne : p : petite.
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1.1.2. - Coloration céphalique.

La partic postoculaire est marqudée par le prolongement direet des
raies claires du corps. Les deux raies nuchales se poursuivent autour
de la préoceipitale, se raccordent & une raie médiane située entre les
frontoparic¢tales, les préfrontales, les nasales el lermindée par une
tache sur la rostrale, Les raies dorsales traversent les pariétales, la
région postéricure des supraoculaires el entrent en contact avee deux

Tebisau 4@ ttuce Quantitative ue L'écaiiiure.
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arcs clairs interoculaires & la limite des supraoculaires et de la fron-
tale. Les raies latéro-dorsales s’étendent sur les temporales, les
supraciliaires et les canthus rostralis apres avoir fusionné avec les
deux arcs interoculaires. Les raies latérales se prolongent sur la
région temporale jusque sur le rebord saillant de la suboculaire. Les
raies latéro-ventrales se poursuivent sur les labiales. Elles se frag-
ment au-dessous de 'ceil en trois taches verticales & signification
disruptive.

Les ocelles latéraux se retrouvent sur les lemporales latérales
jusqu'a eeil.

1.2, — Modifications spéeifiques du pattern de base.

1.2.1. — 4. savignyi.

La coloration des jeunes est trés proche du pattern de base dont
elle fournit le meilleur exemple. La teinte de fond dorsale est noire
avee quelques traces gris-bleutées sur les flanes (1. Chez les adultes,
les modifications du pattern juvénile sont mincures. On note la pre-
sence constante des 7 raies claires, Les bandes noires situées entre
les raies dorsales et latéro-dorsales se fragmentent par suite de
laugmentation de taille des ocelles ; celles situdes entre les raies dor-
sales el médio-dorsale se réduisent en donnant soit 2 rangdées de
taches noires, soit 1 seule rangée, et parfois disparaissent, ne laissant
subsister qu'une bande bistre uniforme. On observe une réduction
des bandes claires sur la téte au profit des taches sombres,

1.2.2. - AL pardalis.

Son pattern est marqué par une fragmentation des raies claires
qui sont réduiles o Uétat de pelites laches ovalaires par suite du
développement des ocelles dorsaux. Ceux-ci subdivisenl aussi, &
intervalles réguliers, les bandes noires correspondantes en pelils
carrés qui s’intercalent entre les taches ovalaires. Les ocelles des
flancs conservent seuls leur individualité et leur coloration pale 1 les
autres peuvent prendre une teinle jaune ou brique.
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1.2.3. — A. boskianus.
Chez les adultes, les raies claires sonl bien conservées ainsi que le
raccordement latéral des raies nuchales el dorsales. Les bandes
sombres ne sont plus représentées que par uelques petites taches
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Voir fig. 3.
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brunes souvent dédoublées, dissymélriques et tendant a s’estomper. A
Iexceplion des latéraux, les ocelles. de couleur bistre, se fondent
dans la teinlte générale marron lerne & grisatre. La pigmentalion
céphalique noire est diserete.
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4 5 25 ezl
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La livrée juvénile est, par conlre, remarquable : les 7 raies
blanches alternent avee les 6 bandes noires piquelées de petits
ocelles blanecs.

1.2.4. — A. inornaltus.

On assiste a une régression considérable de toutes les parties fon-

cées : les bandes sombres sonl réduites chez les femelles & des
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points noirs recouvrant de 1 a 6 écailles el conservant un alignement

approximatif ; chez les males, subsiste un réseau complexe de tres
fines lignes noires anastomosdes. Les taches céphaliques sont peu

Taoleau 3: Coceye des curectures ge L'écariiurs.
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nombreuses et de pelite taille. Cel éelaircissement est encore aceen-
tué par une leinte de fond beige, grisalre ou roussatre. Les ocelles,
souvent blanes, se sont multipliés par des subdivisions el par la frag-
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mentation des raies claires en taches ovalaires s’étendanl sur 6 a
§ ¢eailles. On peut done compter au lotal jusqu'a 16 rangées longi-
tudinales de marques claires (15 dans la partie postéricure du dos).
Seul leur alignement transversal esl assez bien préservé sur les flanes
et les cotés du cou.

Tooleau &: Laeracterss spicifigues gedults de lsurs cudrcunnees.

Lspace | cace | Caractéres spécifigues Fréquance
A. ilnornatus udl 1 sranule interpgariétel 274Uy
o=z ¢ ,rarules ainterparigtaux 1/2¢
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| - 4% - -
I ecd rancss frang=s sur le 4e ortail cu/2u
274 | 4 rangdaes 2'écailles sutour ces goigts 20/20

1 granue supralaciale & 1'apex du la suboculaire| 13/20
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22 frange <& taille modérée sur le de orteil 16/20
. Ssv GUee Gt 5
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112 2 ¢caillszs postéro-proximales da I 1/2d
Zo 1 petite slagque snale 1/20
189 N . -
o 3 écaiiles postéro-proxinales de I 15/20
113
il B 13/20
A. pardalis wid i
= e 53 3 suiraoculaires 20/¢u
1sr . . . I -
| 1 .stits supralsbiele o l'apex de le suboculaire| 1i/cu
LuF
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lul I sostéro-praoximale de I 13/2u

A I'éclosion, la présence de raies claires parfois continues, souvent
festonnées, confirme notre interprétation.

1.3. — Interprétation évolutive.

Nous avons montré que les patterns adultes des différenles especees
se déduisenl du pattern de base par la réduction plus ou moins

BULL. SOC. ZOOL. FRANCE, 104, x° 4, 1979. 32
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poussée des systémes de raies claires el de bandes sombres sclon
trois modalités principales

—— régression de la coloration contrastée et confusion avee la leinle
générale ;

— fragmentation en taches qui se dissocient cl finissent par
perdre leur alignement. La figure 2 montre Paspeet Lrés progressif de
la fragmentation des raies claires.

pib S
1
b ip S
2
bi p S
E— J
1 p bs
L 4
p s 1 b
. . X 5
p b s i
6
p i S b
— \ 7
Fig. 7. — Variations interspécifiques de 7 caractéres de D’écaillure.

Voir fig. 3 ;1 : nombre de temporales ; 2 : nombre d’¢écailles postéro-proximales
de la supraoculaire antérieure I'; 3 : nombre de supraoculaires ; 4 : nombre de
supralabiales & 'apex de la suboculaire ; 5 : présence d’une caréne sur les dor-

sales @ 6 : nombre de préanales ; 7 : nombre de pores fémoraux. Distance arbi-

traire p-s constante : sens probable de I’évolution vers la droite.
I

— réduction de taille, comme nous pouvons 'observer, @ lilre
Q’exemple, dans la série de spécimens d'A. pardalis suivante : 542 L
1 paire de raies nuchales ; 535 L 1 1 raie impaire ; 632 L quelques
aranules pairs suivis d’aulres impairs ; 336 L . que des granules
pairs ; 463 L : des granules impairs seuls 5 541 L @ 2 granules recou-
vranl une ¢éeaille chacun ; 535 L : 1 seul granule ; 543 L @ extrémilé
de la 5° éeaille nuchale ; 560 L : absence de toute trace de la raie
claire médio-dorsale.

Ces observalions montrenl le caractére extrémement progressif
des modifications du pattern de coloration.
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AL pardalis et A, inornatus se rapprochent par leur lendance & la
fragmentation des raies longitudinales claires landis que les ocelles
restent bien visibles, alors que chez A savignyi ot A. boskianus les
raies sont bien couservées et les ocelles lendent 2 s‘estomper. A,
inornatus s’éloigne le plus du pattern de base par la fragmentation
compléte des raies claires el la réduction poussée de la pigmentation
sombre.

2°) Ecaillure.

L’examen des caractéristiques de Pécaillure des 80 spéeimens per-
met d’analyser les modalités des variations inlraspéceifiques et inter-
spécifiques et pose le probleme de leur inlerprétation évolutive.

i p s b

0534
]
['16. 8. — Relations interspécifiques déduites de la classification hi¢rarchique.
Voir fig. 3.
2.1. — Variations intraspéeifiques.

Nous retrouvons pour divers caractéres de 'éeaillure, nolamment
la fragmentation des supraoculaires T el IV, la régression de I'oceipi-
tale, 'extension des granules supraciliaires, la méme varialion con-
tinue que dans Pévolution du pattern de coloration. On observe
fréquemment une discordance enlre les colés droil el gauche d’un
individu el Pexistence de seissures incompleéles, Ainsi, la fragmenta-
tion de la supraoculaire IV dans une population panmiclique d’A.
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inornatus montre les ¢tapes suivantes 896 1L ¢ 1 d¢eaille distale 2
gauche ; 834 L : 1 éeaille distale pour chacune des plaques 1V ¢

794 L : 1 paire d’écailles distales 4+ une amoree de découpage d'une

> =

Fia. 9. — Relations interspécifiques déduites de Panalyse des correspondances.
Voir fig. 3.

Geaille proximale a droite ;5 792 Lo 1 paire d’écailles proximales
seules ; 796 L o 1 paire d’¢eailles distales + 1 paire d’écailles proxi-
males.
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2.2, — Variations interspéeifiques.

Le tableau 1 regroupe 14 caractéres quantifiables de 'éeaillure (les
préanales sont compldées dans le plan sagittal entre Panale et la
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IF16. 10, — Disposition spatiale des caractéres spéciliques.

Voir tableau 4.

ligne des pores fémoraux) ; les figures 3 & 6 mellenl respeclivement
en évidence, a litre d'exemple, le caractére progressif des varialions
de la taille de la supralabiale située 4 Papex de la suboculaire, de la
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présence d'une carcne sur les dorsales, de la taille des scapulaires et
du nombre total de pores fémoraux.

2.3. — Inlerprétation évolutive.

La comparaison des Acanthodactyles avee des représenlants de
divers genres de Lacertidés permet de classer les principales carac-
téristiques de Iéeaillure en séquences évolulives, les caractéres com-
muns a plusicurs genres ¢tant considéres, ici, comme « archaiques »
(tabl. 2).

La figure 7 montre que les gradientls ainsi dégagés traduisent une
¢volulion indépendante des caractéres de 'éeaillure chez les quatre
especes d’Acanthodactyles.

II. — ETUDE MATHEMATIQUE DES CARACTERES DE L'ECAILLURE.

Les 25 caracteres relatifs 4 I'éeaillure fournissenl 71 variables
éclatées pour chacun des 80 spéeimens examindés (tabl. 3).
1°) Relations interspécifiques.

La classification hiérarchique montre que les especes A. inornatus
(D et A. pardalis (P) apparaissent plus proches entre elles : dis-
tance = 0,46 que ne le sont, par ailleurs, 4. boskianus et A. savignyi :
distance = 0,53 (fig. 8).

L’analyse factorielle des correspondances fournit dans le systéme
daxes X, Y, Z, qui onl respectivement pour valeurs propres
o= 0,350 5 2 = 0,227 ; k%, = 0,171 el qui rapportent 46,7 % ;
30,4 % ;22,9 % de Pinertie totale, les coordonnées des espéces, les
coordonndées des caracteres et leur contribution absolue.

La représentation graphique (fig. 9) des coordonnées des especes
confirme et complele Te résultat de analyse hiérarchique (4. inor-

natus : X = 0,698 ; Y = 0,253 ; Z = 0477 ; 4. boskianus
NXN=—0541 ;Y =—0,648 ; Z = — 0.231 ; 4. pardalis : X = 0,473 ;
Y = 0,357 5 Z = 0,555 ; 4. savignyi : X = — 0,630 ; Y = 0,545

Z = 0,310).

2"y Clé dichotomique.

Le tableau 4 rassemble les caracteres avant les coordonnées les
plus fortes selon les trois axes X, Y, Z (fig. 10) ; la comparaison
avee la figure 9 permet de les allribuer & chacune des quatre espéces.
Ces caracléres spéeifiques présentent soil une fréquence soit une ori-
ginalité importantes. Les aulres sont communs & 2 ou aux 4 espeees.

Une clé dicholomique peul alors ¢lre ¢lablie (tabl. 5) en sélection-
nanl les critéres avant & la fois des coordonnées, des contributions
absolues el une fréquence ¢levées.

Conclusions.

D'apres Pétude des espeees représentées en Tunisie, les difficultés
renconlrées dans 'édification d'une classification nalurelle des Acan-



464 SOCIETE ZOOLOGIQUE DE FRANCE.

thodactyles résident en partic sculement dans Famplitude des varia-
tions morphologiques inlra el interspécifiques. Elles proviennent
surtout de Paspect remarquablement progressif de celte variabilité
il semble qu'elle puisse ¢tre interprétée, dans le cadre d'une compa-
raison avee d’autres genres de Lacerlidés, par une modification gra-
duelle de Iexpression des genes qui gouvernent les caracteres exa-
mingés.

Ces considérations expliquent Pexislence de spéeimens  « aber-
rants » qui ne peuvent otre délerminés [6] a laide des tableaux di-
chotomiques élaborés pourtant avee grand soin. Elles expliquent
aussi la prolifération de la nomenclature infraspécifique chez des
auteurs préoccupés surtout par la recherche de crileres destinés a
opposer les différenles formes observées el guidés par le souci de
leur atlribuer un statut taxonomique.

Nous avons également montré que les variations morphologiques
sont indépendantes les unes des autres. On concoil qu'en absence
Qun traitement mathémalique appliqué & de nombreuses donnces,
I'établissement des affinités phylogénétiques soil aléatoire.

L’analyse des correspondances nous a permis de dégager avec unc
séeurité acerue les relalions interspécifiques. Les distances entre
especes ont 416 estimées. Les résultats sonl en accord avee nos
observalions sur I'évolution du pattern de coloration. Elle a permis
de plus de proposer une clé de détermination fonddée sur des carac-
tores dont la validité a été évaluce.

Département de Biologie, Faculté de Médecine, Tunis, Tunisie.
Zoogéographie. Université Paul Valéry, 341032 Montpellier, France.
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