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ApartatI

Introduccio general i metodologia

Un soir, alors qu’apreés un de ces spectacles j’étais allé boire un verre chez une
personnalité locale, un respectable professeur, a I'habit sévere, s’approcha de
moi et, tout en me dévisageant avec attention, me dit d’une voix courtoise :

-Vous m’avez beaucoup intéressé, monsieur...

Comme je le remerciais d’une formule de convenance, il ajouta :

-Mais que faites-vous habituellement dans la vie ? Ingénieur, professeur ?...
Le brave homme ne put cacher un certain étonnement lorsque je répondis :
-Nullement, monsieur, je suis simplement guide de haute montagne.

Lionel Terray (Les conquérants de l'inutile, 1961)
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Des que el darwinisme féu fora de la biologia a déu, molts sén els avancos cientifics
que s’han anat produint per situar I'ésser huma en el seu lloc. I, si se’'m permet dir-ho aixi,
també I'ésser avia, I'ésser ictia, 'ésser aracnid, etc. L'antropocentrisme ha esdevingut
durant molt de temps un llast per a molts camps de la recerca cientifica i per desgracia,
encara ho és en més ocasions que no ens pensem (Sandvik, 2009; Shettleworth, 2012).

Un dels fenomens més comuns a ’hora d’interpretar el mén que ens envolta és el
d‘atorgar qualitats humanes a entitats que no ho sén, d’humanes. Es el que coneixem
com a antropomorfisme. Molt sovint, I'adopci6 (en principi inconscient) d’una actitud
antropomorfica suposa fer una mala interpretacié6 d’aquelles coses que pretenem
estudiar i, en definitiva, comprendre. Els primers critics de 'antropomorfisme advocaven
per una eradicacié total d’aquesta manera d’'interpretar una part de la realitat per
considerar-la el pitjor error que pot cometre’s en els estudis del comportament animal
(Loeb, 1900; Morgan, 1903; Watson, 1930; Skinner, 1938; Keeton, 1967). No obstant,
des d’aquells plantejaments extrems s’han produit alguns canvis (vegeu, pero, Wynne,
2007a,b). Aixi, hem de ser conscients que per a bé o per a mal, la nostra percepci6 de la
realitat, les ferramentes d’analisi, la tecnologia desenvolupada per ajudar-hi, i fins i tot
les idees que subjauen en la recerca cientifica, son inevitablement humanes. Fins i tot
es pot pensar que, potser pel fet de ser humans, ens és impossible d’alliberar-nos d’'una
certa predisposicié a 'antropomorfisme (Kennedy, 1992).

Actualment, alguns autors defensen que l’antropomorfisme no només és
inevitable, sind que podria fins i tot resultar ttil o necessari en I'estudi del comportament
animal (Burghardt, 1991; de Waal, 1997, 1999; Timberlake, 1997, 1999). Ara bé,
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I'antropomorfisme pel qual advoquen aquests autors no és I'antropomorfisme ingenu,
acritic i injustificat, siné un antropomorfisme critic, basat en un solid coneixement de la
biologia de les espécies que pretenem estudiar. I adverteixen amb contundéncia, aixo si,
contra les conseqiiencies especialment negatives de no tenir en compte determinades
consideracions sobre l'antropomorfisme. Quan pretenem estudiar, diuen, aspectes
del mén que depenen en alguna mesura de com els perceben altres organismes
dotats de sistemes sensorials equivalents pero diferents dels nostres, el risc més
gran és no considerar aquestes diferéncies de percepcié. Es a dir, el perill és caure en
I'antropomorfisme per omissié o per defecte (Rivas & Burghardt, 2002).

L'antropomorfisme per omissié és aquell que es produeix quan per defecte
assumim que les capacitats sensorials dels animals que estudiem sén similars a les
nostres. Els efectes perjudicials de no considerar aquestes diferéncies i la limitaci6é que
aco suposa els podem detectar en moltes disciplines (vegeu-ne multiples exemples
a Rivas & Burghardt, 2002). Un investigador pot assumir, per exemple, que la seua
percepcio auditiva és similar a la dels animals amb que treballa. Aixo el dura a considerar
que un so audible per a ella també ho sera per a I'animal estudiat i que, pel contrari, un
so que ella siga incapa¢ d’escoltar mai no podra afectar el comportament de I'animal
ni els resultats d’'un experiment. No obstant, existeixen moltes espécies per a les quals
els infrasons o els ultrasons s6n audibles (Blumberg, 1992; Poole et al., 1988; McComb
et al, 2000; Constantini & D’Amato, 2006; Portfors, 2007; Feng & Narins, 2008; Arch et
al, 2009; Brudzynski & Fletcher, 2010). Cada espécie viu en un mén sensorial propi i
diferent del de la resta d’espécies i, simplement, no és correcte suposar que I'animal que
estudiem percep el mon que I'envolta de la mateixa manera que ho fem nosaltres. Molts
investigadors coneixen aquestes diferéncies en la teoria, perd corren el risc d’arribar
a conclusions erronies en el seu treball si no les reconeixen de manera explicita. Aixi,
doncs, cal que assumim la critica a 'antropomorfisme acritic que fan Rivas & Burghardt
(2002) quan diuen que “potser 'antropomorfisme és només perjudicial en ciéncia quan
no es detecta, quan no es reconeix, o quan s’utilitza com a base per acceptar conclusions
obviant la necessitat de posar-les a prova”.

Per tal de defugir els efectes negatius de 'antropomorfisme per omissid, podem
adoptar concepcions com el teriomorfisme de Timberlake (1997, 1999), o 'antropomorfisme
critic de Burghardt (1991), que en definitiva son la voluntat d’adoptar una posicié el més
aproximada possible a la percepcié que té 'organisme estudiat dels fenomens que es pretén
investigar, percepci6 que prendrem com a referéncia. Aci, doncs, farem nostra la premissa
que Timberlake & Delamater (1991) introdueixen quan diuen que “els experimentadors no
nomeés han de calcar-se les sabates del subjecte a estudiar, siné que han de dur-les posades
en caminar, veure, escoltar, tocar i actuar com ho fa el subjecte”. O, com diu Burghardt quan
proposa (i defensa) 'antropomorfisme critic, hem d’intentar aproximar-nos a I'espeécie
que estudiem, tot valorant 'empatia i la sensibilitat que ens desperta, perd considerant
obligatoriament tots els coneixements cientifics i de la seua historia natural (fisiologics,
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comportamentals, sensorials, ecologics, etc.) al nostre abast (Burghardt, 1991, 2007). Amb
aquestes cauteles i aquest sentit critic, intentarem estudiar com és la percepcié visual que les
sargantanes tenen del mon i d’elles mateixes.

El nostre sistema visual i el nostre sistema nerviés central interpreten d'una
determinada manera els estimuls lluminosos que ens envolten. Aquesta interpretacio,
adaptativa i fruit de la nostra historia evolutiva, pot diferir poc, molt o moltissim de les
percepcions, també adaptatives i conseqiiéncia d’altres histories evolutives, que del
mon fan els organs visuals i el sistema nervios dels altres organismes. Una concepci6
antropomorfica (i antropocéntrica) sol implicar que es menystinguen les capacitats
de les altres espécies o, en tot cas, que assumim que sén semblants a les capacitats
humanes (Rivas & Burghardt, 2002). Possiblement el fet que els humans som animals
eminentment visuals ha comportat que la visié haja sigut un dels sentits més afectats
per 'antropomorfisme per omissié (Endler, 1990; McGraw et al, 1999; Bennett et al,
1994; D’Eath, 1998; McGraw et al., 1999; Cuthill et al.,, 2000a; Fleishman & Endler, 2000;
Oliveira et al, 2000; Eaton, 2005). Aixi, a diferencia del que ocorre amb altres sentits
com la quimiorecepcid, assumim que, ja que el nostre sistema visual és molt complex
(e.g., som capagos de discriminar una gran quantitat de colors diferents, presentem
visi6 estereoscopica, tenim una bona resolucié visual, etc.), la capacitat visual dels
altres animals sera, en el millor dels casos, equivalent a la nostra. No obstant, els estudis
contemporanis sobre la visié de molts vertebrats i altres taxons animals van oferint-nos
dades que posen en dubte aquesta concepci6 simplista i, en definitiva, antropomorfica.

Per tant, el que cal per evitar el risc que suposa caure en I'antropomorfisme per
omissio és que els investigadors obtinguem tota la informacié disponible sobre les
capacitats sensorials dels animals que pretenem estudiar com un primer pas per tal
d’aproximar-nos al seu mon sensorial. Aixi, doncs, si, com hem indicat més amunt, el que
pretenem és assumir el plantejament de Timberlake i Delamater i les consideracions
de Burghardt, la nostra intenci6 sera, a partir d’ara i tant com ens siga possible, veure a
través dels ulls d'una sargantana.

1.1 Visio en color

Els estudis que confirmaren les suposicions de Lubbock (1888) sobre la visi6 en
color de les abelles, duts a terme pel premi Nobel Karl von Frisch (1914) i completats
per A. Kuhn (1927), demostraren que aquests himenopters s6n capagos de distingir com
a colors les variacions de longitud d’ona en l'espectre electromagnetic circumscrit entre
els 300 i els 600 nm. Aquests descobriments foren una fita clau per als estudis de la
visio, per dues raons. (1) Descrivien la capacitat de visi6 en color en els insectes i, a més
amés, (2) aquesta s’estenia a una part de I'espectre electromagnetic, I'ultraviolat proxim
(UV-A, = 320-400 nm, UV a partir d’ara en tot el text), que els humans generalment som
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incapacos de percebre (Heyningen, 1973; Bowmaker & Dartnall, 1980; Jacobs, 1993,
1996, 2009). No obstant, aquests descobriments no suposaren un canvi absolut de
plantejament ni aconseguiren eradicar 'antropomorfisme per omissié dels estudis de
visio. De fet, al llarg de molt de temps, s’accepta la visié en I'UV per als insectes (Kevan,
1978; Silberglied, 1979; Scherer & Kolb, 1987; Shimohigashi & Tominaga, 1991; Chittka
& Menzel, 1992; Briscoe & Chittka, 2001), perd s’assumia implicitament que, com que
I'espécie humana no té la capacitat de visi6 en I'UV, era molt improbable que altres
espécies de mamifers, o fins i tot altres grups de vertebrats, posseiren aquesta capacitat
(Lythgoe, 1979; Endler, 1978, 1990; revisat a Bennett et al., 1994).

Durant les darreres décades, perd, s’han produit importants avancos en el
coneixement dels mons sensorials, incloent-hila visio, de moltes especies animals. Aquests
avangos s’han produit gracies a I'adopcié de técniques objectives de mesura i analisi, tant
dels estimuls, com de les respostes dels animals a aquests estimuls (e.g. Hopkins, 1999;
Bakken & Krochmal, 2007; Feng & Narins, 2008). Els progressos han estat especialment
destacats en el camp de la visié (Briscoe & Chittka, 2001; Hart, 2001; Kelber et al, 2003;
Hart & Hunt, 2007; Skorupski & Chittka, 2011). La visié en I'UV, per exemple, demostrada
ampliament en els insectes (Silberglied, 1979; Chittka & Menzel, 1992; Briscoe & Chittka,
2001; Kevan et al., 2001; Chittka & Kevan, 2005) s’ha revelat com a molt més generalitzada
entre els animals, fins i tot entre els vertebrats, dels quals és potser el caracter ancestral
(Jacobs, 1992; Fleishman et al.,, 1993, 1997; Toveé, 1995; Cowing et al., 2002; Hastad &
Odeen, 2003; Odeen & Hastad, 2003; Shi & Yokoyama, 2003; Siebeck, 2004; Bowmaker
et al, 2005; Hastad et al.,, 2005b, 2009; Siebeck et al.,, 2006; Carvalho et al., 2007; Davies
et al., 2007; Siebeck & Marshall, 2007; Bowmaker, 2008; Collin et al., 2009; Odeen et al.,
2009, 2011a,b; Rajchard, 2009). Com ja hem indicat abans, la possibilitat de visié en I'UV
en els vertebrats s’havia obviat sistematicament, pel sol fet que els humans no hi som
sensibles, pero fins i tot alguns mamifers, com alguns rosegadors i quirdpters, poden
percebre I'espectre UV (Jacobs et al.,1991, 2001; Miiller et al,, 2009).

El nombre de tipus diferents de fotoreceptors implicats en la visié en color (els
cons, principalment) i les seues caracteristiques particulars son els elements que
provoquen la gran variabilitat de sistemes de visié en color existent entre els animals.
Espécies amb un nombre elevat de tipus diferents de cons podran incrementar el rang de
longituds d’ona a que sén sensibles, com en el cas de la visi6 en I'UV, pero també podran
incrementar la quantitat de colors que so6n capaces de discriminar (i.e. ‘dimensionalitat’
de la visi6 en color) (Thompson et al., 2002).

L'element clau de la percepcié de la llum en els cons s6n els seus fotopigments, que
estan formats per dos components: 1'11-cis-retinal (aldehid de la vitamina A) i I'opsina
(un polipéptid gran que ancora el cromatofor a la membrana plasmatica de la cel-lula
fotoreceptora). El retinal és la fraccié que absorbeix I'energia d'un foto, tot canviant la
seua configuraci6 i donant un proté a 'opsina. Aixo suposa un canvi en la configuraci6
del cromofor que desencadena una cascada de reaccions quimiques, la qual acaba per
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generar un impuls nervios que, al seu torn, és transmes, per un costat al téectum optici, per
l'altre, al talem geniculat superior, des d’on anira al cortex visual (vegeu una bona revisié
del procés a Bradbury & Vehrencamp, 2011). Els diversos tipus de cons es diferencien
justament perqué séon especialment sensibles a rangs de longitud d’ona relativament
estrets i diferents. Simples mutacions puntuals en la composicié d’aminoacids de
I'opsina suposen variacions poc o molt importants en el rang de longituds d’ona a qué
és sensible un fotopigment (vegeu-ne altres detalls al Capitol 2). A¢o, doncs, possibilita
'existéncia de més d'un tipus de fotoreceptor en un mateix sistema visual i permet una
gran variabilitat interespecifica en la sensibilitat espectral.

Tots els colors que els humans som capacos de distingir depenen de 'estimulaci6
provocada per la llum sobre els tres tipus de cons presents a la nostra retina, que
s’associen a un sistema visual tricromatic (Bowmaker & Dartnall, 1980; Jacobs, 1996;
Kelber et al, 2003; Mollon et al, 2003; Figura 1.1). De fet, la sensaci6 de color no és
una propietat dels cossos que observem; és el resultat de la interaccié entre la llum que
reflecteix, emet o transmet un cos i el sistema nerviés de 'animal que la percep. Es tracta,
doncs, d’'una variable psicofisica i no fisica, que esta produida pel sistema nerviés de
I'animal en integrar la informacié obtinguda per tots els tipus de cons conjuntament,
mitjancant els diversos canals neurals implicats en la transduccié nerviosa (Kelber et al.,
2003; Osorio & Vorobyev, 2005; Wuerger et al., 2005). Els animals tenen la capacitat de
classificar els estimuls lluminosos en categories independents en funcié de 'estimulacio
que provoquen (Komarova et al.,, 2007). Els estimuls que es corresponen estretament
amb la sensibilitat d'un sol con donen lloc als colors primaris. En el cas dels humans, els
nostres colors primaris son el nostre blau (que correspon a una estimulacié principal
del con sensible a longituds d’ona curta o S, perd no dels altres dos tipus de cons), el
nostre verd (associat a 'estimulacié del con de longitud d’ona mitjana o M, pero no dels
altres dos) i el nostre roig (associat a I'estimulaci6 del con de longitud d’ona llarga o L,
pero no dels altres dos). En canvi, els estimuls que suposen combinar estimulacions de
diversos cons poden donar lloc a respostes que interpretem com a intermedies (e.g. una
mescla de blau i verd, que interpretem com un blau verdés o un verd blavés, quan s6n
estimulats simultaniament els fotoreceptors S i M). Pero també poden ser interpretats
com a categories cromatiques independents que, totino estar associades a un mecanisme
sensorial especific (i.e. un tipus de con), donen lloc a respostes equivalents a les dels
colors primaris. Es el que coneixem com a colors secundaris (Cuthill et al., 2000b,c; Jones
etal,2001; Ham et al, 2007). Un exemple de color secundari el trobem en el nostre groc,
que es correspon a una estimulacid intermedia dels cons verd i roig, perd que no déna
lloc a una interpretacié intermedia del colors (un hipotétic verd rogenc o roig verdos),
siné a una categoria diferent i independent de les altres dues. Aixi, doncs, si com deiem
més amunt, considerem una espécie en que els cons presenten els maxims de sensibilitat
a altres longitud d’ona que els corresponents a I'ull huma, la seua visi6 en color percebra
altres tonalitats o colors. I, si considerem una espécie amb més tipus de cons i un sistema
visual que igualment n’integre la resposta, aquesta podra discriminar molts més colors
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Figura 1.1. Sensibilitat relativa
(i.e. normalitzada respecte al
valor maxim de sensibilitat) per
a 'ull huma (esquerra) i I'ull de
Platysaurus broadleyi. U = con
sensible a les longituds d’ona
molt curta; S = con sensible a les
longituds d’ona curta; M = con
sensible a les longituds d’ona
mitjana; L = con sensible a les
longituds d’ona llarga. Tot i que
el con S de I'ull huma respon a
longituds d’ona menors als 400
nm (i.e. UV proxim), les longituds
d’'ona que queden a l'esquerra
de la linia discontinua vertical
en la grafica corresponent a la
sensibilitat humana, no poden ser
percebudes perque son filtrades
pel medi ocular abans d’arribar
a la retina. Les sensibilitats dels
cons humans provenen de la
base de dades de Stockman,
(1995), les de P. broadleyi han
estat facilitades per L. Fleishamn
(Fleishman et al.,, 2011).

primaris i secundaris que no nosaltres (cosa que, logicament, encara fa més apassionant
i suggeridor I'estudi comparat de la visid).

L'evolucié de sistemes complexos de visi6 en color que inclouen multiples cons
ve afavorida per pressions relacionades amb la deteccio i el reconeixement d’objectes
com el menjar, els depredadors, els elements que serveixen per reconeixer i orientar-
se en un espai conegut, o els conespecifics (Osorio & Vorobyev, 2005; Collin et al.,
2009; Hunt et al., 2009; Nilsson, 2009). Aixi mateix, I'ds de senyals cromatics també
potenciara l'adopcié de sistemes visuals més complexos i precisos (Bradbury &
Vehrencamp, 2011). Al llarg de 'evolucid, el nombre i els tipus de fotoreceptors han
anat canviant en els diferents llinatges evolutius. En els vertebrats, existeixen cinc tipus
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Taula 1.1. Tipus de fotopigments dels vertebrats classificats en funcié de I'opsina responsable
de la seua sensibilitat. Noteu que el con verd dels primats té un origen diferent del con verd de la
resta de vertebrats i que el fotopigments dels bastons comparteix origen amb el con sensible a les
longituds d’ona mitjana, pero no la funcié. Més detalls al glossari.

nom comu dels cons

sensibilitat opsina fotopigment (con)

vertebrats no mamifers primats
SWsS1 Uvs/vs (U/V) blau
A curta
SWS2 SWS (S) blau
RH1 basto
A mitja
RH2 MWS (M) verd
Allarga LWS LWS (L) roig verd i roig

de fotoreceptors diferents (Taula 1.1), pero no tots estan presents a tots els grups,
ni els diversos tipus funcionals tenen necessariament un mateix origen. Per exemple,
els nostres cons sensibles al verd provenen dels cons sensibles al roig d’'un ancestre
amb visi6 dicromatica (Surridge et al, 2003; Jacobs, 2009; Jacobs & Nathans, 2009),
de manera que existeixen cons funcionalment equivalents en diversos llinatges, que
presenten un origen evolutiu diferent.

No obstant, no és el nombre de tipus de cons presents en un sistema visual el que
determina el nombre de dimensions cromatiques que intervenen en la visi6 en color, sin6
el nombre de canals neurals implicats en les comparacions dels estimuls dels diversos
cons i en la transmissié dels impulsos nerviosos subsegiients. Aixi, el fet que una retina
estiga composta per tres tipus de cons simples no implica necessariament que estiga
associada a una visio tricromatica o, si en sén quatre, a una de tetracromatica. De fet,
tot i que el sistema de visi6 en color que involucra un nombre major de tipus diferents
de cons és el d’alguns estomatopodes (e.g. Gonodactylus smithii) i els seus 12 tipus de
fotoreceptors (Cronin & Takahara, 2002; Kleinlogel et al., 2003), pel que sabem, el sistema
de visi6 en color que integra la informacié d'un major nombre de cons és el tetracromatic
(i en algun cas, el pentacromatic, Arikawa et al., 1987). Per exemple, en la papallona
Papilio xuthus, s’han descrit fins a vuit tipus de cons amb sensibilitats diferents, perd que
donen lloc a un sistema (només) tetracromatic (Koshitaka et al., 2008).

El tricromatisme dels humans implica dos mecanismes cromatics postrecepcionals
que son els que comparen I'estimulacié dels cons (Derrington et al., 1984; De Valois & De
Valois, 1993; De Valois et al., 2000). Un primer canal obté la diferencia entre la resposta
dels cons L i M (“mecanisme L-M"), mentre que l'altre obté la diferéncia entre la suma
dels cons LiMiel con S (“mecanisme S-(L+M)”) (revisat a Wuerger et al., 2005). Aquests
mecanismes que comparen la resposta dels diferents fotoreceptors sén els responsables
que el nostre sistema visual siga tricromatic. Per a un sistema visual tetracromatic,
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amb un con sensible a 'UV (con U), com a minim s’introdueix una dimensi6é més, ja que
existeixen tres canals: LM, SU i (L+M)S (Osorio et al., 1999). A¢o, evidentment, implica la
capacitat de percebre més colors primaris i secundaris.

En resum, podem dir que totes les observacions que hem anat anotant fins aquest
punt i les cauteles que hem avangat s6n fonamentals quan, des de la biologia evolutiva,
pretenem explicar algunes de les coloracions extremadament variables que observem
en els éssers vius. I hi insistim, caldra estudiar-les des del punt de vista (i.e. sistema
sensorial) de I'animal d’estudi.

1.2 Coloracions

La variabilitat existent en les coloracions de la natura ha fascinat des de sempre
tot tipus d’observadors i de manera molt especial els etdlegs (e.g. Darwin, 1871, 1872;
Lorenz, 1962; Hauser, 1996; Bradbury & Vehrencamp, 2011). De fet, I'estudi dels patrons
de coloracid ha estat implicat en I'elaboracid i la comprovaci6é de moltes teories generals
en biologia evolutiva (Schaefer, 2010). Com a exemple ben il-lustre, 'ornamentacio
acolorida i exuberant dels mascles de pad blau (Pavo cristatus) servi com a exemple
a Darwin (1871) per explicar la seleccié sexual. Pero la variacié en les coloracions dels
animals també s’ha emprat per proposar una gran varietat de teories relacionades amb la
comunicacio, 'explotacié sensorial, el camuflatge, el mimetisme, I'is de cosmetics o 1'is
de caracters d’advertencia (e.g. Wickler, 1965; Endler, 1991a; Marshall, 2000b; Cuthill et
al,, 2005; Delhey et al., 2007; Gomez & Théry, 2007; Cheney & Marshall, 2009; Bradbury &
Vehrencamp, 2011).

El disseny de qualsevol caracter de coloracié depén de multiples pressions
selectives, moltes vegades contraposades entre elles (Endler, 1978, 1980, 1983, 1991a,b;
Burtt, 1979; Andersson, 1994; Houde, 1997; Houde & Endler, 1990; Macedonia et al.,
2002; Stuart-Fox et al.,, 2003, 2004, 2006a,b; Stuart-Fox & Ord, 2004; Caixa 1). Algunes
d’aquestes pressions estan relacionades amb 'ambient. Depenen de la quantitat i la
qualitat de la llum que incideix sobre la superficie acolorida, dels altres colors presents
en 'ambient en qué es mostra (o oculta) la coloracio, dels elements ambientals que
alteren la llum reflectida, etc. Altres pressions de seleccié pero, estan imposades pels
observadors potencials de la coloracio, bé siguen conespecifics, depredadors o preses
(Endler, 1980, 1983, 1991a,b, 2006; Baird, 2008). Qualsevol animal capag¢ de percebre
una coloraci6 i d’explotar-la en el seu benefici d’alguna manera, influira en el seu disseny.
Una coloracié pot delatar una presa, un depredador o un competidor, pero també pot
identificar un individu i facilitar-ne informacié. Possiblement, el cas més complex es
dona quan una coloracid té una funcié comunicativa (e.g. ornamentacio, senyalitzacio
d’estatus o de territorialitat, reconeixement especific). Es en aquest context que les
diferencies entre els mons sensorials de les especies que responen a la coloracié esdevé
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critica (e.g. Endler, 1991b; Stuart-Fox et al., 2006a; Gomez & Théry, 2007; Macedonia et
al, 2009). Aixi, independentment de la funci6 que tinguen les coloracions, el seu caracter
adaptatiu depen, a més de les propies caracteristiques, de les propietats optiques de
I'ambient i de les capacitats sensorials de la propia espécie i dels altres animals que les
veuen (Endler, 1980, 1992; Endler & Théry, 1996; Fleishman et al,, 1997; Andersson,
2000; Gémez & Théry, 2004; Lyytinen et al., 2004; Endler et al., 2005; Bennett & Théry,
2007). Per tant, segons la sensibilitat de la visié del receptor que percep una coloracio i
les condicions ambientals concretes sota les quals es mostra, aquesta coloraci6 actuara
en benefici o en detriment de 'eficacia biologica del seu portador (Endler, 1991b).

Les coloracionsdels guppies (Poecilia reticulata) exemplifiquenalaperfeccid aquest
punt (Endler, 1980, 1983, 1991; Endler & Houde, 1995; White et al., 2003). P. reticulata
és una especie de peix que habita medis fluvials i en qué els senyals cromatics sén un
element clau en les interaccions socials. Per a reproduir-se, les femelles trien aquells
mascles que presenten els patrons de coloracié més conspicus en I'ambient lluminés que
habiten. A la vegada, pero, els depredadors més comuns de I'espécie (i.e. altres espécies
de peixos) exploten també els senyals cromatics dels guppies per depredar-hi. Per tant,
s’estableix un compromis entre aquestes dues pressions selectives, contraposades en
el disseny de les coloracions dels mascles de guppi: la funcié comunicativa i I'evitaci6
dels depredadors (i.e. seleccié sexual vs seleccié natural; Endler, 1978; Lythgoe, 1979;
Andersson, 1994; Houde, 1997; Espmark et al, 2000; Bradbury & Vehrencamp, 2011).
Com a conseqliéncia, el patré de coloracié optim dels mascles sera aquell que apareix més
conspicu als ulls dels conespecifics i que alhora minimitza la seua detectabilitat respecte
al sistema sensorial dels depredadors. A¢o s’aconsegueix explotant les diferéncies entre
els sistemes sensorials de conespecifics i depredadors. Per exemple, si els depredadors
més comuns d'una poblacié d’aquests peixos sén poc sensibles a les longituds d’ona
llarga, els mascles de guppi tendiran a presentar coloracions on predominen aquestes
longituds d’ona (e.g. taronja, roig). Si, pel contrari, 'especie depredadora predominant
és poc sensible a les longituds d’ona curta, la coloracié nupcial dels guppies tendira a
incloure coloracions blaves i verdes.

Enelmomentactual, es comencen a considerar seriosamentles diferencies entre els
mons sensorials, bé sigaentrel'investigadoril’animal a estudi o entre les diverses espécies
estudiades en cas d’estudis comparats, o quan el que estudiem soén les interaccions entre
diverses espécies. Per tant, s’han desenvolupat técniques objectives de mesura i analisi
del color que permeten avaluar i tenir en consideracié aquestes diferéncies (Endler, 1990;
Villafuerte & Negro, 1998; Cuthill et al., 1999; Vorobrey et al.,, 1998; Grill & Rush, 2000;
Oliveira et al., 2000; Schultz, 2001; Kelber et al., 2003; Macedonia et al.,, 2004; Endler &
Mielke, 2005; Endler et al.,, 2005; Fleishman et al., 2006; Montgomerie, 2006; Baddeley
et al, 2007; Bennett & Théry, 2007; Stoddard & Prum, 2008; Vukusic & Stavenga, 2009;
Meadows et al, 2011). Per exemple, els moderns espectrofotometres, relativament
barats i facils de transportar, permeten obtenir mesures de la reflectancia objectives i
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independents de I'observador, cosa que no podem fer de cap manera amb metodes basats
en la nostra percepcié del color (i.e. obligatoriament dependents de I'observador; vegeu
diversos exemples de metodologies incorrectes emprades en I'estudi d’alguns laceértids
i altres llangardaixos a Olsson, 1994c; Martin & Forsman, 1999; Cuadrado 2000; Diego-
Rasilla, 2003; Lopez et al., 2004; Baird, 2008, 2009; Galan, 2008), que queden relegats
nomeés a certs casos en qué se n’ha contrastat la validesa (e.g. Seddon et al,, 2010).

Els estudis realitzats amb les tecniques modernes han permeés descobrir, per citar
un dels exemples més cridaners, I'existéncia de coloracions ultraviolades (UV), que sovint
soén emprades per a la comunicacio (e.g. Johnsen et al., 1998; Losey et al., 1999; Cuthill et
al, 2000b; Siitari et al, 2002; Smith et al, 2002; Cummings et al., 2003; Hausmann et al,,
2002; Losey, 2003; Bleiweiss, 2004; Siebeck, 2004; Secondi et al.,, 2012; en llangardaixos
Fleishman et al, 1993; LeBas & Marshall, 2000; Lappin et al.,, 2006; Stapley & Whiting,
2006; Whiting et al., 2006; Molina-Borja et al., 2006). Perd també han facilitat els estudis
comparats sobre l'ecologia visual (e.g. Endler & Théry, 1996; Fleishman et al, 1997;
Macedonia, 2001; Leal & Fleishman, 2004) o sobre la variaci6 geografica (e.g. McCoy et al.,
1997; Macedonia et al., 2002, 2004; Stuart-Fox et al., 2004) o filogenetica de la coloracié
(e.g. Thorpe, 2002; Thorpe & Stenson, 2003). I no ha sigut fins a 'adopcié d’aquestes
técniques, i pel fet de considerar el mon sensorial dels animals a estudi, que, per exemple,
hem comencat a conéixer quina és la naturalesa de les coloracions espectacularment
cridaneres del pad blau de Darwin, de quina manerainteraccionalallum sobre la superficie
de les seues plomes i de quina manera la seua coloraci6 és percebuda pels destinataris
d’aquests senyals cromatics (Hart, 2001, 2002; Yoshioka & Kinoshita, 2002; Zi et al., 2003;
Loyau et al., 2007; Vukusic & Stavenga, 2009).

1.3 Per que la coloracio dels lacertids?

Els llangardaixos (ordre Squamata) presenten una gran variabilitat de coloracions.
Moltes espécies mostren patrons de coloracié cridaners que poden variar, sia
estacionalment, o bé entre sexes, edats, poblacions i espécies, i fins i tot entre individus
d’'una mateixa poblacio, sexe i classe d’edat. Aquestes coloracions responen a pressions
de seleccié que involucren funcions tan diverses com la comunicacid, el camuflatge o la
termoregulacid. Aixi ho testimonial’extensarevisio, Reptilian coloration and behavior, feta
per William E. Cooper i Neil Greenberg el 1992. Aquesta obra, a la qual farem referencia
de manera reiterada en aquestes pagines, ha estat durant anys el text de referéncia sobre
les caracteristiques i les funcions de les coloracions dels réeptils. No obstant, arribats
a un punt en qué disposem de les bases teoriques exposades als apartats anteriors i
de potents ferramentes per mesurar objectivament les coloracions, aquesta obra ha
quedat inevitablement desfasada (Font et al, 2010). No es tracta, doncs, que actualment
disposem de noves aportacions respectives a altres especies que caldria incloure, sin6
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que cal replantejar i tornar a avaluar gran part del que sabiem fins ara sobre la coloraci6
dels llangardaixos. El salt, per tant, és qualitatiu més que no quantitatiu.

D’altra banda, un dels pilars sobre els quals s’han fonamentat els estudis
contemporanis sobre l'evolucié dels llangardaixos és l'acceptacié d’'una separaci6
dicotomica relacionada amb les capacitats sensorials dins de l'ordre dels Squamata.
S’accepta que, per un costat, els llangardaixos del subordre Iguania s6n animals
principalment visuals i per l'altre, les especies incloses al subordre Scleroglossa sén
animals principalment quimiosensorials (Pianka & Vitt, 2003; Pough et al, 2004;
Mason & Parker, 2010). Al nostre parer, pero, aquesta dicotomia és, si més no, simplista
(Schwenk, 1993). De fet, les dades sobre la visié dels llangardaixos no corroboren
aquesta divisio. Totes les especies estudiades presenten un sistema visual semblant, amb
sensibilitat al color (Iguania: Fleishman et al, 1993, 1997; Loew et al., 2002; Bowmaker
et al., 2005, Scleroglossa: Loew, 1994; Sillman et al, 1999; Loew et al, 1996; Roth &
Kelber, 2004; Fleishman et al,, 2011). A més a més, molts escleroglossos presenten tot
tipus de comportaments que impliquen un s destacat de la visié (Cooper & Greenberg,
1992; Font et al.,, 2010) i la forma i grandaria dels seus ulls és comparable a la de les
especies d’'Iguania (Hall, 2008). Al seu torn, també s’ha demostrat que els Iguania s6n
molt més quimiosensorials del que suggeria la dicotomia tradicional (Simon et al,, 1981;
Labra & Niemeyer 1999, 2004; Labra et al., 2001a,b, 2002, 2003).

Totiles evidencies, i a pesar que els teorics de la dicotomia entre Iguania-visuals
i Scleroglossa-quimiosensorials van flexibilitzant el seu plantejament (e.g. Vitt &
Pianka, 2005), en els escleroglossos en general i en els lacertids en particular, la seua
condici6 d’animals molt lligats a I'is dels estimuls quimics (e.g. Barbosa et al., 2005,
2006; Carazo et al., 2007, 2008; Carazo, 2010; vegeu-ne una revisio general a Houck,
2009; Mason & Parker, 2010) ha suposat que, en el millor dels casos, la visio6 i les
coloracions dels lacértids quedaren relegades a un segon terme (e.g. Lopez & Martin
2001; Lépez etal, 2002, 2003, 2004).

No obstant aixd, com que els lacertids presenten una gran variabilitat en la
seua coloracid, ens hem resistit a acceptar que les seues coloracions son supeérflues i
que es tracta de llangardaixos en queé els estimuls visuals tenen poca importancia. En
realitat, els lacertids presenten coloracions conspicues, sovint exhibides en contexts
socials, que suggereixen 1'is de senyals cromatics. La majoria de les especies son, per al
nostre ull, sexualment dicromatiques i existeix una gran variabilitat interpoblacional i
intrapoblacional en la coloraci6 (Cooper & Greenberg, 1992). També exhibeixen postures
i moviments estereotipats, que podrien actuar com a senyals visuals dinamics (e.g. Font
et al, 2012) o que podrien fer visibles aquelles coloracions que normalment romanen
ocultes als observadors. Aixi mateix, una observacié acurada del seu comportament
social i depredador en condicions naturals delata que la visié hi juga un paper crucial.
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Molts lacértids s’alimenten de preses menudes que cacen en moltes ocasions al vol, cosa
que també suggereix que posseeixen un sistema visual molt sofisticat. A més a més,
es tracta d’animals diiirns i propis d’habitats oberts sense restriccions d’il-luminacio
importants. Es per tot acd que, ben al contrari del que s’ha fet fins ara, considerem
els lacértids un model excel-lent per a dur endavant estudis sobre I'evolucié de molts
aspectes relacionats amb la coloracié i la visié en color.

De fet, els pocs treballs sobre coloracié realitzats amb algun lacertid suggereixen
que algunes de les seues coloracions actuen com a senyals i responen a fortes pressions
selectives. Possiblement, 'extens treball de Mats Olsson i col-laboradors amb Lacerta
agilis representa un dels estudis de major abast sobre les funcions de la coloraci6 en una
especie de llangardaix, comparable al que s’ha fet amb alguns dels ocells més estudiats.
Entre altres coses, la coloracié nupcial dels mascles d’aquesta espécie indica la condici6
de I'individu i esta relacionada amb I'adquisicié de parelles reproductores a través de la
competicié entre mascles i la resolucié dels conflictes agonistics (Olsson, 1992, 1993,
19944a,b,c; Olsson & Madsen, 1995; Olsson & Silverin, 1997; Olsson et al., 2000, 2005a,b,
2011; Anderholm et al., 2004; Stuart-Fox et al., 2009), cosa que ens esperona encara
més a estudiar com és la coloracid dels lacértids i quines son les pressions selectives
responsables del seu disseny.

1.4 Objectius

Atés que, com acabem d’'indicar, poca cosa se sap enrealitat sobrela capacitat de visi6
en coloriles coloracions dels lacértids, hem hagut de recorrer a tots els metodes al nostre
abast per tal d’estudiar-les en el que ha esdevingut un complex estudi multidisciplinari.

Com que el que preteniem és entendre com és la coloracid dels lacertids i quins
processos evolutius l'afecten, tot emprant técniques objectives de mesura i analisi
(Capitol 2), el primer que ha calgut esbrinar és com és el seu sistema visual. La nostra
hipotesi de partida era que la visi6 en color dels lacertids és equiparable a la dels altres
llangardaixos dels quals es té alguna dada i inclou la sensibilitat a I'espectre UV (Capitol
3). Una vegada escatit aquest punt, hem pogut passar a abordar els altres objectius que
ens hem proposat. En primer lloc, el de fer una descripcié objectiva de la coloracié dels
lacertids per valorar-ne la diversitati quines son les causes de la variacié (Capitol 4), cosa
que ens ha portat a fer diversos descobriments destacats sobre la coloracié d’algunes
especies de lacertids, en fendomens que havien passat desapercebuts per la manca
d’estudis objectius (Capitol 5). Després, hem analitzat com es relacionen els caracters
de color més conspicus amb alguns indicadors de la qualitat dels animals i hem estudiat
'ecologia visual delslacertids, considerant les seues coloracions per al sistema visual dels
lacertids i en 'ambient en qué es mostren (Capitol 6). Finalment, hem emprat metodes
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d’analisi comparada per tal d’estudiar com han evolucionat els caracters cromatics de la
coloraci6 dels lacertids, en resposta a pressions selectives relacionades amb la selecci6
natural i a la seleccié sexual (Capitol 7).

Aquesta tesi i els avancos que suposa per al millor coneixement de la visio i les
coloracions dels lacértids i dels llangardaixos en general no s’ha de prendre com un punt
i final, sind més bé com un punt de partida. Els resultats exposats a continuaci6 sén el
fonament per a estudiar les funcions comunicatives de les coloracions de molts lacertids
i molts son els aspectes nous que se’ns plantegen, arran del treball fet fins ara. En realitat,
podem dir que hem obert multiples linies d'investigacié, pendents de resseguir i encara
en expansid. Ara, pero, deixant de banda els plans de futur, calcem-nos amb cura les
sabates de la sargantana.
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Caixa 1. Elements que condicionen la percepcio del color

El color no és més que la percepcié concreta que d’'un estimul lluminés fa un
sistema visual determinat. A la Figura C1.1 hem esquematitzat de quina manera la llum
que acaba constituint aquest estimul cromatic veu modificades les seues caracteristiques
espectrals abans, durant i després d’incidir sobre la superficie “acolorida” de I'animal
“emissor” de I'estimul.

Lallum ambiental (i), abans d’arribar a la superficie de 'animal, és filtrada pel medi
que travessa (i.e. aire, aigua) (a). Durant aquest procés, algunes de les longituds d’ona
que la componen seran eliminades del tot i d’altres seran transmeses i/o modificades,
parcialment o completament (Lythgoe, 1979; Endler 1992, 1993; Endler & Théry, 1996;
Marshall et al, 2003b). Aixi, la superficie d'un animal només podra reflectir aquelles
longituds d’ona que siguen abundants a I'ambient en que es troba.

Quan lallum filtrada pel medi finalment arriba a la superficie de 'animal, també veu
alterades les seues qualitats espectrals (b). Aixi, algunes longituds d’ona s6n absorbides
per part del contingut pigmentari del tegument, d’altres son reflectides i d’altres
transmeses. D’aquestes ultimes, algunes son dispersades per estructures nanomeétriques
del teixit i unes altres sén absorbides completament o quasi per altres pigments, situats
a major profunditat (Fox & Vevers, 1960; vegeu-ne una descripcié més acurada per als
llangardaixos més avall; Figura C1.2).

Finalment, la llum reflectida (r,) és percebuda pel sistema visual d’un conespecific
(el receptor, en cas que I'estimul siga un senyal visual) (c) o per qualsevol altre receptor
sensible a I'estimul lluminds (c’, i.e. predadors, preses) (Stuart-Fox et al., 2004, 2006a;

Figura C1.1. (pagina segilient) Representacié esquematica dels elements que condicionen la
percepcio del color. a = efecte de I'ambient sobre la llum que arriba a 'emissor; b = efecte de la
superficie de 'animal sobre la llum que hi incideix i que és reflectida per 'emissor; ci ¢’ = sistemes
sensorials que perceben la llum reflectida per I'animal j, si és el cas, I'interpreten com un estimul
cromatic. i = llum ambiental que incideix sobre la superficie de I'animal; r, = llum reflectida per la
superficie de I'animal; r, = altres estimuls lluminosos (reflectits, emesos o transmesos) percebuts
per cic’; a = angle d’incidencia de la llum sobre la superficie de 'emissor; § = angle d’incidéncia
de lallum reflectida sobre el sistema visual del receptor; A, = fotons de longitud d’ona i; A: filtratge
selectiu del medi sobre les diverses longituds d’ona; B: esquema de la unitat cromatofora dermica
dels llangardaixos, X = xantofors, | = iridofors, M = melanofors; C: esquema de I'ull d'un llangardaix
(basat en I'ull d’Anolis lineatopus d’'Underwood, 1970), 1 = cornia, 2 = lent, 3 = humor aqués, 4 =
retina, 5 = nervi ocular. Vegeu-ne més detalls al text.
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Figura C1.2. Visid transversal d’'una porcid de la pell de les escates ventrals externes (OVS) de
Podarcis hispanica de Valéncia presa amb técniques de microscopia optica (A, B) i microscopia
electronica de transmissié (C, D). En (A) es mostra una visié general de la secci6 (augments:
x20). En (B) es mostra amb un major detall la mateixa seccié (x100), i s’hi aprecien les
bandes que inclouen als xantofors (x), els iridiofors (i) i els melanofors (m), i, per sota, el
teixit conjuntiu. En (C) es mostren amb un major detall els cromatofors (x4000) i en (D) es
mostren els cristalls de guanina que conformen els iridiofors, els quals s6n responsables de les
coloracions estructurals (x15000).
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Macedonia et al, 2009). Si el sistema visual del receptor és sensible a les diferéncies
espectrals com a diferéncies cromatiques, I'estimul lluminés sera percebut com un
estimul cromatic. No obstant, perque a¢o ocdrrega, la llum ha de ser capag d’arribar a
la retina del receptor i estimular-hi els fotoreceptors, tot desencadenant els impulsos
nerviosos subsegiients, que seran interpretats pel sistema nervios central (vegeu també
el Capitol 3). Aquesta informacié dependra de com de conspicu o criptic siga I'estimul,
en comparacié amb els altres estimuls lluminosos (r,) provinents de la resta d’elements
que envolten I'emissor (Capitol 6).

Aquests elements clau, pero, no sén els inics que condicionen la percepcié del color. La
localitzaci6 de I'emissor, la distribucié corporal de les taques de color que en constitueixen
el patré i els comportaments associats a la seua exhibicié també modulen la percepcio
del color. A més a més, 'angle d’'incidéncia de la llum sobre la superficie de I'emissor (o)
també pot condicionar la percepcié del color i, en el cas de coloracions iridescents, fins i
tot modifica les propietats espectrals de la llum perque, justament en funcid de I'angle, es
reflecteixen preferentment unes o altres longituds d’ona. Per altra banda, la posicié del
receptor que percep la llum reflectida també condiciona que unes o altres taques de color
siguen perceptibles o no i, per a les coloracions iridescents, 'angle respecte de la llum
reflectida (3) també influeix en la composici6 espectral de la llum percebuda.

(a) Elmedipel qual éstransmesalallum (tantabans de serreflectida perlasuperficie
acolorida com després) en modifica la intensitat i les caracteristiques espectrals. Per
exemple, a les selves tropicals o en medis aquatics, la complexitat d’ambients luminics
és molt gran i sovint imposa fortes restriccions evolutives sobre el disseny dels senyals
cromatics i de la resta de les coloracions, aixi com sobre els comportaments dels animals
que hi estan relacionats (Loew & McFarland, 1990; Endler, 1993; Endler & Théry, 1996;
Marshall et al., 2003b; Gomez & Théry, 2004; Leal & Fleishman, 2004). En el cas dels
lacertids, possiblement la influéncia és molt menor que en altres grups perque en general
es tracta d’animals diiirns i ectoterms, que habiten principalment ambients oberts
(Capitol 3). No obstant aixo0, sota la vegetacid, a 'ombra d’'una pedra i dins els refugis, la
llum també es veura drasticament modificada respecte a la llum de I'exterior i, per tant,
en aquells contexts en qué els animals empren aquests ambients (e.g. refugi, recerca
d’aliment, relacions socials) les coloracions seran percebudes de manera diferent a com
es veuen a l'exterior. A més a més, algunes espécies habiten ambients ombrivols, com
per exemple Algyroides marchi i, per tant, estaran sotmeses d’'una manera més severa a
regims d’il-luminaci6 diferents i possiblement més variables.
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(b) Les coloracions dels animals estan produides per pigments (e.g. carotenoides,
pteridines, melanines), per la interacci6 fisica de la llum amb les estructures
nanomeétriques del tegument (i.e. coloracions estructurals) o per la combinacié d’ambdés
mecanismes (Fox & Vevers, 1960). En els llangardaixos, les coloracions de la superficie
del cos estan produides per I'acci6 combinada (i.e. reflex, dispersi6 i/o absorci6) sobre
la llum incident, per part de tres tipus de cromatofors que es troben en la capa més
superficial de la dermis (unitat cromatofora dermica o dermal chromatophore unit;
Bagnara & Hadley, 1973; Cooper & Greenberg, 1992; Kuriyama et al., 2006; Figura C1.2).

Els xantofors (X) estan localitzats en la capa més externa i contenen pigments
com els carotenoides i les pteridines que reflecteixen longituds d’ona llarga (Weiss et
al, 2011; San José, 2012). Els iridofors (I), localitzats per sota dels xantofors, contenen
unes series de paquets de cristalls de guanina que produeixen els colors estructurals
gracies a la dispersi6 de la llum que provoquen (Morrison, 1995; Morrison et al., 1995a;
Hews & Quinn, 2003). Finalment, els melanofors (M), localitzats a la capa més profunda,
contenen melanina que absorbeix les longituds d’ona no reflectides, ni dispersades, ni
absorbides per les capes més superficials.

Com que els pigments blaus i UV so6n totalment desconeguts en el tegument dels
vertebrats (Bagnara et al, 2007), generalment s’assumeix que les coloracions blaves i
ultraviolades dels llangardaixos sén coloracions purament estructurals (Kuriyama et al,
2006). Les coloracions dominades per les longituds d’ona llarga com els rosats, els grocs, els
taronja o elsrojos estan produides principalment per carotenoidesi/o pteridines (Morrison
et al.,, 1995b; Macedonia et al., 2000; Kuriyama et al., 2006; Steffen & McGraw, 2007) i els
marrons i negres depenen del contingut i la grandaria dels melanofors (Kuriyama et al.,
2006). Per altra banda, els verds depenen d’'una combinacié de pigments dels xantofors i
d’estructures dels iridofors (Kuriyama et al.,, 2006). A més a més, com ocorre amb altres
grups (McGraw et al., 2004), una mateixa coloraci6 pot estar produida per mecanismes
diferents en unes i altres espécies (Macedonia et al., 2000; Steffen & McGraw, 2007).

Tots aquests mecanismes de producci6 de les coloracions poden estar implicats en
la senyalitzaci6 cromatica. La senyalitzacié mitjan¢ant I'is de pigments, especialment els
carotenoides, és un dels mecanismes més estudiats i coneguts de comunicaci6 honesta,
basat justament en I'is de senyals cromatics (e.g. Hill, 1996; Senar 1999; Pryke et al,
2001, 2002; Grether et al, 2001; Andersson et al,, 2002; Hill, 2002; Navara & Hill, 2003;
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Saks et al, 2003; McGraw et al., 2004; Hill & McGraw 2006; Boughman, 2007; Dijkstra et
al, 2007; Blount & McGraw, 2008; Gautier et al, 2008; Morales et al, 2008). Per contra,
la relacié entre la condici6 individual i les coloracions estructurals tradicionalment han
estat menys estudiades (Kemp et al.,, 2012). Fins i tot, s’ha argumentat que, en comparacio
amb les coloracions pigmentaries, les coloracions estructurals sén més barates de
produir i, com a conseqiiencia, candidates per a funcionar com a ornaments fisherians,
els quals, per definicié, no transmeten informacio sobre la qualitat de I'individu portador
(Bradbury & Vehrencamp, 2011). Encara que a¢o podria ser veritat en alguns casos,
I'evidencia disponible suggereix que les coloracions estructurals actuen molt sovint
com a indicadors de la condici6 dels individus (e.g. Keyser & Hill, 1999, 2000; Doucet,
2002; Ornborg et al, 2002; Doucet & Montgomerie, 2003; Griffith et al, 2003; Loyau
et al, 2007; Peters et al, 2007; Shawkey et al, 2003, 2005, 2007; Siitari et al, 2007)
i cada vegada es demostren més casos de la relacié entre ornaments ultraviolats i la
seleccio sexual (Andersson & Amundsen, 1997; Johnsen et al, 1998; Bennett et al, 1997;
Andersson et al, 1998; Fitzpatrick 1998; Hunt et al, 1998, Sheldon et al, 1999; Smith
et al, 2002; Cummings et al, 2003; White et al, 2003; Siebeck, 2004). En realitat, s’ha
suggerit que les coloracions UV de les plomes de les aus podrien indicar I'estabilitat en
el desenvolupament i aixi, ser un tret dependent de la condicié que indique la qualitat
individual (Andersson, 2000; Ornborg et al,, 2002). Com ja hem avancat anteriorment, és
possible que, gracies a la seua dependeéncia de I'organitzacié regular de nanoestructures,
les coloracions estructurals dels llangardaixos podrien actuar de la mateixa manera
com a trets honestos que transmeten informacié sobre la condicié dels mascles, la seua
viabilitat o la seua carrega parasitaria (Quinn & Hews, 2000; Hews & Quinn, 2003).
Pel que sabem, la coloracié dels llangardaixos inclou taques de color que actuen com
a ornaments i com a armaments (Olsson, 1994a,b; Olsson et al, 2005b; Hamilton &
Sullivan, 2005; Lappin et al, 2006; Stapley & Whiting, 2006; Stuart-Fox et al, 2006b;
Whiting et al, 2006) i la seua naturalesa pot ser tant pigmentaria com estructural (e.g.
Spearman & Riley, 1969; Macedonia et al, 2000).

(c) Els diversos elements que componen els organs visuals també condicionen les
qualitats de la llum que arriba finalment als fotoreceptors. D’aquesta manera, el medi
ocular, i.e. cornia (1), cristal-li (2) i humors (3), pot variar les proporcions de les diferents
longituds d’ona presents en un estimul lluminés abans que aquest arribe a la retina (4) i
genere I'estimul nerviés que el nervi ocular (5) transmetra al sistema nerviés central. En
alguns casos, el medi ocular pot suprimir un rang de longituds d’ona, com per exemple als
nostres ulls (Zigman, 1971) o els d’altres animals (Douglas & McGuigan, 1989; Ellingson
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etal, 1995; Douglas et al, 1998; Roll, 2000), en que les longituds d’'ona UV s6n totalment
filtrades per prevenir danys a la retina (Tyrrell & Keyse, 1990). Pel que coneixem dels
ulls dels llangardaixos, normalment l'efecte de filtratge del medi ocular és minim, i la
major part de la llum que arriba a I'ull és transmesa als fotoreceptors.

De fotoreceptors, els llangardaixos solen presentar quatre tipus de cons simples
(relacionats amb la percepci6 del color) (Fleishman et al, 1997; Loew et al, 2002),
pero també cons dobles (teoricament relacionats amb la percepcié de la luminancia,
el moviment o la polaritzacié de la llum; i.e. independents de la percepcié del color;
Maier & Bowmaker, 1993; Vorobyev et al, 1998; vegeu, pero, Pignatelli et al, 2010, per
a alguns peixos). A més a més, com les tortugues i les aus, els llangardaixos presenten
unes gotes lipidiques pigmentades davant de cadascun dels cons de la retina, que
actuen com a filtres optics que deixen passar només les longituds d’ona superiors a un
determinat llindar (Fleishman et al, 1997; Loew et al,, 2002; Bowmaker et al, 2005).
Existeix un tipus de gota lipidica especific de cada tipus de con amb propietats dptiques
propies correlacionades amb les del con que acompanyen (Maier & Bowmaker, 1993;
Hart & Hunt, 2007). L'efecte que tenen les gotes lipidiques és reduir el rang de longituds
d’ona que finalment incideix al fotoreceptor i disminuir el rang de solapament de les
estimulacions dels diversos tipus de cons, cosa que incrementa la saturacid dels colors
i 'agudesa per poder discriminar entre longituds d’ona diferents (Govardovskii, 1983;
Goldsmith et al,, 1984, 2003; Hart et al, 1999, 2000b; Hart & Vorobyev, 2005; vegeu-ne
un exemple explicatiu a la Figura 4 de Hart & Hunt, 2007). Pel que sabem, només en
els grups que han evolucionat en ambients luminics molt diferents les variacions en
aquest esquema general del sistema visual que hem presentat poden ser importants
(e.g. geconids, Loew et al, 1996; Roll, 2000, 2001).

Una cosa ben diferent és que, malgrat que tot apunta a que els llangardaixos
presenten un sistema visual tetracromatic equivalent al d’aquelles aus de qué es tenen
més coneixements i de les quals s’han generat models percentuals especifics (Osorio et
al, 1999), fins al moment no coneixem res sobre els processos neurals associats a la visio
en color de cap llangardaix.
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2.1 Instrumentacio

La composicié espectral de la llum reflectida, transmesa o emesa pels diversos
cossos d’interes (les superficies dels animals, els elements dels seus ambients, els medi
ocular) fou determinada emprant un espectrofotometre portatil USB2000 d’Ocean
Optics B. V. (Duiven, Holanda) optimitzat per a detectar I'espectre ultraviolat (UV).
Els espectres es mesuraren a intervals de 0,37 nm, des dels 200 fins els 850 nm. Els
espectres expressen el percentatge de llum reflectida, transmesa o emesa respecte a
dues mesures de referencia: un blanc absolut (vegeu-ne els detalls als apartats segiients
2.1.1, 2.1.2 i 2.1.3) i un negre absolut (i.e. absencia total de llum). Totes les mesures,
excepte les d’'irradiancia, es feren en una sala fosca per tal de minimitzar I'efecte de fonts
d’il-luminaci6 externes.

2.1.1 Espectrofotometria de reflectancia

L'espectrofotometria de reflectancia fou emprada principalment per obtenir
mesures de la coloracié dels llangardaixos i dels substrats que ocupen aquests en
el seu medi natural. Per fer aquestes mesures es va emprar una font d’il-luminaci6
de xend PX-2 (Ocean Optics) i una sonda R200-7 (Ocean Optics), constituida per un
feix de set fibres optiques de 200 um de diametre cadascuna (sis fibres d’il-luminaci6
envoltant una unica fibra de lectura). El blanc estandard de referéncia fou el blanc
difas Spectralon WS-1 (> 95% de reflectancia entre els 250 i els 2000 nm; Labsphere,
North Suttoon). Durant les sessions de mesura, es recalibrava l'espectrofotometre
aproximadament cada 10 minuts.
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Per fer les mesures de reflectancia, la sonda sempre es situava a un angle de 90°
respecte ala porcid de pell a mesurar, que és la disposicié més emprada i recomanada per
al major nombre de tipus de mesures (revisat a Bradbury & Vehrencamp, 2011). Com que
la distancia a qué es prenen les mesures afecta la intensitat d’aquestes, totes les mesures
es van prendre a una distancia fixa de la pell de 5 mm, gracies a la col-locacié permanent
d’'una agulla entomologica a I'extrem de la sonda. Aquest sistema dona com a resultat
una area il-luminada d’'uns 2 mm de diametre. Els parametres de I'espectrofotometre
emprats foren 55 ms de temps d’integracio i el suavitzat fou de 10. Per a cada regi6 del
cos s’obtingueren 20 mesures que donaven lloc a una Ginica mesura mitjana. Les mesures
foren realitzades en un primer moment amb el programa OOIBase32 d’Ocean Optics i
posteriorment a I'any 2009 amb el nou programa Spectrasuite, també d’Ocean Optics,
més potent i facil d’utilitzar. Ambdés programes processen i dibuixen els espectres
obtinguts d’'una manera equivalent i totalment comparable.

En general, per a totes les espécies de lacértids incloses en aquest estudi,
es mesuraren les regions corporals segiients: el cap (dorsalment, en una posicio
anterior a 'ull parietal), I'area gular o gola (a un punt central), el dors (al punt mitja
de la columna vertebral), el ventre (a un punt central), la base de la cua ventralment
i dorsalment, la cuixa de la pota posterior dreta ventralment i dorsalment, diversos
ocels i diverses escates ventrals externes (outer ventral scales, OVS) (Figura 2.1).
Aixi mateix, en les especies en que algunes altres arees presentaven coloracions
caracteristiques, aquestes foren mesurades també. Fou el cas, per exemple, de les
galtes de Lacerta schreiberi o Gallotia galloti, dels costats de Lacerta agilis o de les
llistes dorsals de Psammodromus algirus.

Amb T'objectiu d’estudiar la cripsi i la conspicuitat de les coloracions dels
llangardaixos en el seu ambient, s’obtingueren mesures de reflectancia dels fons naturals
més caracteristics de I’habitat on aquests havien estat capturats (i.e. roques, terra, sorra,
fulles o troncs, segons les especies) amb el mateix procediment i alhora que s’obtenien
les mesures de la coloraci6 dels llangardaixos.

2.1.2 Espectrofotometria de transmitancia

Per tal de saber com afecta el medi ocular a la llum que arriba a la retina cal
obtenir mesures de la transmitancia de les diverses estructures que componen 1'ull.
Les mesures de transmitancia sén analogues a les de reflectancia, perd en aquest cas
cal fer us de dues fibres optiques simples: una que actua com a emissora connectada
a la font d’il-luminacié i l'altra, la receptora, connectada a l'espectrofotometre. Els
ulls en fresc, extrets immediatament després del sacrifici de I'animal, eren situats
entre la fibra emissora i la fibra receptora a una distancia constant (teniu una foto del
muntatge a la Figura 2.2). Les mesures de la transmitancia dels ulls es compararen amb
la transmitancia de I'aire (i.e. el blanc del calibrat) i una mesura d’absencia de llum
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Figura 2.1. Localitzaci6 de les mesures del color realitzades. En aquelles espécies amb un
patr6 simple, no ha calgut mesurar alguns d’aquests punts. En altres espécies amb patrons més
complexos o amb alguna coloracié particular (i.e. galta, comissura, linies dorsals, etc), s’han afegit
aquestes mesures.

total que obtinguérem bloquejant la fibra receptora (i.e. el negre del calibrat). Com que
la distancia entre ambdues fibres era menypreable, obviarem el possible efecte de les
particules en suspensio de 'aire.

Els valors de transmitancia relativa foren enregistrats com a percentatges cada
0,37 nm, entre els 200 i els 850 nm. Cada espectre obtingut representa la mitjana de
60 mesures. El nivell de suavitzat era fixat a 10. El temps d’integracié fou variable
(entre els 30 i els 40 ms) ja que que les diferéncies de calibrat de cada ull eren grans
pel fet de tractar-se de seccions del feix de llum molt reduides. De totes maneres, com
que les mesures de transmitancia son relatives, aixo no ha impedit la comparacié dels
espectres obtinguts amb els diferents temps d’integraci6. Els registres es feren tant amb
el programa OOIBase32 com amb SpectraSuite. Per a les analisis posteriors, els espectres
obtinguts foren restringits al rang compres entre els 300 i els 700 nm, ja que aquest
és el rang a que presumiblement sén sensibles els lacertids i foren normalitzats de tal
manera que el valor de maxima transmitancia (normalment proxim als 700 nm; Douglas
& McGuigan 1989) féra igual a 1.
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Figura 2.2. Muntatge per obtenir les mesures de transmitancia. e = fibra emissora, r = fibra
receptora, p = portaulls. Les concavitats del portaulls corresponen als espais on es diposita 'ull,
amb la cornia cap a baix, i la finestra posterior, on se situa la retina en I'ull complet, cap a dalt.
Els diversos diametres de les concavitats ens han permés mesurar la transmitancia d’ulls de
diverses grandaries.

2.1.3 Espectrofotometria d’irradiancia

L'espectrofotometria d’irradiancia permet obtenir mesures de la llum que incideix
en un punt donat (e.g. Endler, 1990; Fleishman et al, 1997; Endler & Mielke, 2005;
Macedonia et al.,, 2009). Les mesures d’irradiancia, igual que les mesures de radiancia
(e.g. reflectancia, transmitancia), quantifiquen I'’energia lluminosa incident en un punt
per unitat de temps. No obstant, irradiancia i radiancia difereixen en I'angle d’incidéncia
en que el sensor enregistra els fotons. Aixi, mentre que les mesures de radiancia només
registren la llum provinent directament d’'una area determinada que emet, transmet
o reflecteix la llum, les mesures d’irradiancia consideren tota la llum que incideix en
la superficie receptora (amb receptors amb un angle solid de 180°), tant I'emesa
directament des de la font d’il-luminacio, com la llum difusa (Endler, 1990; Figura 2.3).
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Figura 2.3. Diferéncies en les mesures d’irradiancia i de radiancia. En les mesures d’irradiancia
la sonda col-lecta tota la llum procedent de 'ambient en un angle de 180°, tant la que prové
directament de la font d’il-luminaci6, com la llum difusa i reflectida per tots els objectes presents
en I'ambient. Les mesures de radiancia es prenen només de la llum emesa, reflectida o transmesa
des d’un punt concret i evitant la resta de la llum ambiental. En aquest cas la llum pot ser emesa
per una altra fibra inserida a la mateixa sonda (i.e. mesures de reflectancia) o provenir d’'una altra
font d’il-luminacié (e.g. una altra sonda en les mesures de transmitancia). Figura modificada de
Bradbury & Vehrencamp (2011).

Lairradiancia absoluta, mesurada en mmol m-2 s-1 nm-1, es varegistrar emprant
una sonda de correccié (Ocean Optics CC-3-UV) acoblada a una fibra de lectura com les
descrites més amunt per a les mesures de transmitancia. L'espectrofotometre emprat
és idéntic al descrit per a les mesures de reflectancia i transmitancia, pero en aquest
cas el calibrat es va fer amb una font d’il-luminacié LS1-CAL (Ocean Optics) i en foscor
total, aconseguida en obturar el lector. Totes les mesures d’irradiancia es van prendre
exclusivament amb el programa Spectrasuite. Per tal de considerar les variacions en
la il-luminacié ambiental al llarg del dia, es prengueren mesures a diverses hores i en
diverses orientacions (N, S, E, O).
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2.2 Metodes d’analisi

Tradicionalment les propietats espectrals d’'una coloracié poden explicar-se amb
tres variables: la intensitat (intensity, brightness), la tonalitat (hue) i el croma (chroma)
(Endler, 1990; vegeu també el glossari i la Figura 2.4). La intensitat correspon al total
de fotons reflectits, emesos o transmesos i és independent de la distribucié d’aquests
fotons dins el rang de longituds d’ona que delimita I'espectre. La tonalitat és el que
col-loquialment entenem com a color (e.g. blau, verd o roig) i depén de la ubicaci6
en l'espectre electromagnetic de les longituds d’ona que sdn reflectides de manera
majoritaria. El croma considera la forma de I'espectre i com es distribueixen els fotons
dins de I'espectre. Normalment, les mesures de croma fan comparacions entre els
rangs de longituds d’ona de baixa i alta intensitat dins de 'espectre i poden fer-se per
obtenir informacié concreta de com d’important és una porcié de 'espectre d’interes
(e.g. 'espectre UV) respecte al conjunt de I'espectre. Aixi mateix, certes mesures que
comparen dos o més espectres poden ser d’interés per tal d’avaluar aspectes com
el dicromatisme sexual, la cripsi o la conspicuitat o per poder obtenir mesures de la
complexitat d'un patré de coloraci6 (i.e. quants colors presenta un individu o una especie
i com de diferents son aquests).

Diverses son les técniques d’analisi de les coloracions a partir de dades espectrals
(Grill & Rush, 2000; Endler & Mielke, 2005; Montgomerie, 2006; Armenta et al., 2008),
i en funcié de les preguntes que pretenguem respondre, unes o altres poden ser-nos de
major utilitat (Armenta et al, 2008). En els apartats seglients (2.2.1 i 2.2.2), es detallen
les bases matematiques de les técniques que hem emprat, i presentem un llistat de
les variables utilitzades (apartat 2.3) per tal de facilitar la comprensi6 en els capitols
segiients. Malgrat aix9, tot seguit us les resumim per tenir-ne una visié de conjunt:

(1) En molts casos, algunes variables simples de la coloraci6é que poden extreure’s
de manera senzilla de la forma dels espectres, com sén la localitzacié espectral del pic
de reflectancia o la reflectancia maxima d’aquest (e.g. Marshall et al., 2003a) s6n molt
utils per classificar i comparar els colors, perqué son alhora intuitives i suficientment
informatives (Figura 2.4; vegeu-ne una explicacié més detallada més endavant). En altres
casos, hem optat per tecniques més complexes que inclouen informacio6 de tot I'espectre
i fins i tot assumeixen models del sistema sensorial per tal d’obtenir mesures que
incorporen informaci6é de com sén percebuts els colors pels animals a estudi. Aquests
meétodes son: (2) el metode classic de la classificacié per segments cromatics (CS) il'espai
cromatic proposats per Endler (1990) modificat per a incloure tot I'espectre visible
dels llangardaixos (Macedonia, 2001; Macedonia et al, 2002, 2004) (apartat 2.2.1);
(3) la modelitzacié del sistema visual de les espécies a estudi per a obtenir mesures
del color que en siguen dependents emprant la metodologia proposada per Endler &
Mielke (2005), amb un espai tridimensional definit per I'estimulacié sensorial dels
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Figura 2.4. Calcul de diverses de les variables que descriuen el color. %omax indica la reflectancia
maxima de I'espectre i és una mesura de la intensitat. Qt indica la superficie sota la corba de
I'espectre i també és una mesura d’intensitat. Amax és la longitud d’ona a qué es troba situada
la maxima reflectancia, és una mesura de la tonalitat. CUV expressa el croma de l'espectre UV
i és una mesura de la proporcié de la llum reflectida que correspon a aquest rang de 'espectre
respecte a la de I'espectre total. Al text trobareu més detalls. Lespectre d’exemple correspon a
una OVS blava d’un mascle de Podarcis muralis de la poblacié d’Angostrina. Els valors numeérics
son els valors reals de les variables per a aquest exemplar.

quatre fotoreceptors presents en especies suposadament tetracromatiques com soén els
llangardaixos dilirns (apartat 2.2.2). Els métodes 1 i 2 es basen exclusivament en I'analisi
de les variacions en la forma dels espectres (analizyng spectral shape) i ens permeten
descriure les coloracions individualment. En canvi, el métode 3, equivalent als proposats
per Vorobyev & Osorio (1998) i Chittka (1992), es basa en la percepci6 sensorial de les
coloracions per part dels animals a estudi (analysis of photon catch) i 'hem emprat per a
fer comparacions entre colors (e.g. analisi de la cripsi/conspicuitat, analisi dels patrons
de coloraci6). No hem emprat I'analisi de components prncipals (PCA) proposada per
Cuthilli col-laboradors (1999), alternativa a la dels CS, perque els resultats que s’obtenen
solen comportar una interpretacié més dificil i normalment s6n equivalents als dels CS
(e.g. Grill & Rush, 2000; Molina-Borja et al., 2006).

Endler & Mielke (2005), en fer la seua proposta del model tetraedric, foren molt
critics amb 1'is del CS i del PCA. No obstant, 'utilitzacié del model tetraédric implica
fer més assumpcions i és més complex. Nosaltres hem combinat les diverses tecniques
d’analisis i, en funci6 del tipus de pregunta que ens hem plantejat en cada cas, hem optat
per unes o altres. Som conscients que el més correcte hauria estat emprar técniques
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basades en un model particular de la resposta neural als estimuls cromatics per als
lacertids, com per exemple el que s’ha desenvolupat per a Gallus gallus (Osorio et al,
1999), pero aquest tipus d’informacid és, ara per ara, totalment desconeguda pel que fa
a qualsevol especie de llangardaix.

Totes les analisis foren circumscrites al rang de longituds d’ona que va dels 300
fins els 700 nm, que presumiblement inclou I'espectre visual dels llangardaixos diiirns
(Fleishman et al,, 1993, 1997, 2011; Ellingson et al., 1995; Loew et al.,, 2002; Bowmaker
etal, 2005; Macedonia et al., 2009; vegeu també el Capitol 3). El processament previ a les
analisis es realitza amb Microsoft Excel i tots els espectres s’inspeccionaren visualment
per tal d’evitar artefactes i errors de classificacid.

2.2.1 Classificacié per segments cromatics (CS) i espai cromatic

Aquest metode es basa en la segmentaci6 de I'espectre visible en quatre porcions
equivalents i assumeix un sistema tipic de visié en color que compara l'estimulaci6 per
parelles dels fotoreceptors sensibles a porcions no adjacents de I'espectre visible. En el
nostre cas, per tal d'incloure tot I'espectre visible dels lacertids, els nostres segments s6n
de 100 nm (i.e. 300-400 nm, 400-500 nm, 500-600 nm, 600-700 nm, corresponents a les
longituds d’ona ultraviolada -U-, curta -S-, mitja -M- i llarga -L- respectivament). Per tal
d’obtenir I’espai cromatic (bidimensional), s’obté un inic valor per cada un dels segments
(SU, SS, SM, SL respectivament per als segments U, S, M, L) sumant la reflectancia de totes
les longituds d’ona que conté i dividint-lo per la suma de l'espectre complet:

SU= ZR300-400/2&00-700; $S= ZR400_500/2R300_700; SM = 2R500-600/ZR300-700; SL= 2R600_700/ZR300_700

on R(A) és el percentatge de reflectancia per a una longitud d’ona donada A.

Considerant que el sistema nerviés compara, per un costat SU i SM, i per I'altre SS i
SL (vegeu, pero, el Capitol 1), podem assumir que un espai bidimensional amb dos eixos
sera suficient per descriure els colors. Aixi, obtenim dos valors per a aquestes variables
sostraient SU a SM i SS a SL. A qualsevol espectre que presente la mateixa reflectancia
als quatre segments, li correspondra SU = SS = SM = SL; com a conseqiiéncia, se situara a
I'origen de coordenades, i aquest sera el punt acromatic. La distancia de qualsevol punt
cromatic respecte a l'origen de coordenades en definira el croma i 'angle respecte al punt
superior de I'espai cromatic, en definira la tonalitat (vegeu-ne un exemple a la Figura 2.5).

2.2.2 Espai cromatic tetraédric

L’analisi més complexa i alhora més completa que hem realitzat és la basada en
I'espai cromatic tetraédric (tetrahedral color space; TCS) definit per Endler & Mielke’s
(2005). El TCS és un espai tridimensional on es resumeix la informacié cromatica d’'un
espectreenfuncié del’estimulacié causadaen cadascundelsdiversostipus defotoreceptor,
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Figura 2.5. Espai cromatic del CS. Els punts mostren les coloracions mitjanes de Podarcis de Jbel
Siroua. En negre les coloracions dels mascles, en blanc les de les femelles. OVS: punts de OVS
UV-blau dels mascles; ventre: coloracions ventrals blanques; dors: coloracions dorsals marrons.

representant-la com un punt cromatic descrit per tres coordenades espacials. Assumint
que elsllangardaixos disposen de quatre tipus de fotoreceptors diferents (vegeu el Capitol
3) i que, en cas de comptar amb cons dobles, aquests no participarien de la percepcié
cromatica (ja que se’ls relaciona amb processos de discriminacié de la intensitat i de
deteccio del moviment: Maier & Bowmaker 1993; Campenhausen & Kirschfeld, 1998;
Vorobyev & Osorio, 1998; Osorio et al.,, 1999; Cuthill et al., 2000c; no obstant, Pignatelli
etal,2010),'aproximacio6 que hi fan Endler i Mielke suposa la reducci6 en una dimensio
de la informacié cromatica.

Els calculs que hem emprat en el TCS assumeixen les simplificacions fetes per
Stoddard & Prum (2008) a les propostes d’Endler & Mielke (2005) (vegeu la comparacio
de les dues metodologies a Stoddard & Prum, 2008). Aixi, hem emprat els espectres
de reflectancia directament, per compte dels de radiancia, i.e. obviant la irradiancia
(Goldsmith, 1990), la transmitancia i 'efecte de les particules en suspensid, perque
assumim que els lacértids estan actius quasi exclusivament en condicions de bona
il-luminaci6 (dies assolellats i en ambients moderadament oberts o molt oberts), no
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presenten una variabilitat destacable en la transmitancia dels seus medis oculars
(Capitol 3) i es veuen a distancies curtes o mitjanes (Endler & Mielke, 2005). No obstant,
en I'estudi poblacional sobre les coloracions de Podarcis muralis del Capitol 6 si que hem
afegit la variable irradiancia a les analisis.

El primer pas per obtenir els punts cromatics en el TCS és obtenir I'estimul
idealitzat (QI) per a cada tipus de fotoreceptor (Goldsmith, 1990):
30
QI = [ R)Cr()dA
00
on R(A) ésl'espectre de reflectancia i Cr(A) és I'espectre de la sensibilitat del fotoreceptor
r. Les funcions R(A) i Cr(A) han sigut normalitzades per tenir integrals de 1.

Després, els valors de I'estimulaci6 idealitzada es normalitzen per tal que sumen 1,
tot donant lloc als valors d’estimulacié relativa u, s, m, I:

u=Q,/XQ;s=Q,/IQ; m=Q,/2Q;1=Q,/ZQ,

onQ, Q, Q,, Q, son les estimulacions idealitzades de cadascun dels quatre fotoreceptors
(U,S, M, L). Com a conseqiiéncia, u + s + m + 1 = 1 i les quatre dimensions poden reduir-
se a tres sense perdre informacio, convertint les estimulacions relatives en coordenades
cartesianes d’un espai tridimensional (X, Y, Z):

X=(1-2s-m-u)/(3/8)?
Y =(-1+3m +u)/(8)2
Z=u-1/4

Tots els espectres donaran lloc a conjunts de tres coordenades inclosos dins d'un
tetraedre, amb el centre situat a les coordenades X =Y = Z = 0, que corresponen al punt
acromatic, que indica un color per al qualu=s=m =1=1/4. Tots els estimuls (i.e. espectres)
que suposen estimulacions diferents, com a minim per a un fotoreceptor, seran representats
per posicions desplacades en un o més eixos respecte al punt acromatic (Figura 2.6).

Figura 2.6. Calcul dels punts cromatics, interpretacio de I'espai cromatic tetraedric i de les mesures
dela cripsi/conspicuitat (vegeu-ne més detalls més endavant).u,s, m,1sénles estimulacions relatives
dels fotoreceptors U, S, M, L respectivament. IC = contrast d’intensitat. CC = contrast cromatic. IC s’ha
calculat a partir de les mesures de Qt d’ambdoés espectres. CC s’ha calculat en dos passos successius:
1) obtenint I'estimulacio relativa que provoca cada espectre en els quatre tipus de fotoreceptors de
Platysaurus broadleyi (I'especie que ens serveix de model) (vegeu-ne les equacions a la pagina 60);
2) a partir de I'estimulacié relativa s’han obtingut les coordenades cartesianes dels punts cromatics
respectius dins I'espai cromatic tridimensional de les quals s’ha calculat la distancia euclidiana com
a una distancia cromatica que ens serveix de mesura de CC (vegeu-ne les equacions a la pagina 60).
Al text trobareu més detalls. Els espectres de reflectancia d’exemple corresponen a una OVS blava i
al ventre groc d'un mascle de Podarcis muralis de la poblacié d’Angostrina. Els valors numerics s6n
els valors reals de les variables per a aquest exemplar.
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Atés que de moment no hi ha mesures de la sensibilitat espectral de cap lacertid,
els calculs del TCS s’han realitzant assumint com a model les sensibilitats dels quatre
cons de Platysaurus broadleyi (Scinciformata: Cordylidae) (Fleishman et al, 2011),
I'espécie filogenéticament més proxima als lacertids per a la qual disposem de dades.
De totes maneres, les sensibilitats de P. broadleyi sén molt paregudes a les descrites en
Anolis, cosa que suggereix que aquest és un caracter molt conservat en els llangardaixos
(Squamata; vegeu el Capitol 3). Tots aquests calculs han sigut realitzats amb el programa
TetraColorSpace desenvolupat per Stoddard & Prum (2008) per a I'entorn Matlab 7
(MathWorks, Natick, MA).

2.3 Variables emprades

Tot seguit, enumerem les mesures emprades als diversos apartats del treball i
n’expliquem el significat i el fonament matematic per tal de facilitar-ne la comprensio.
Com ja hem indicat més amunt, diverses sén les aproximacions a aquestes variables i
algunes de les mesures que hem aplicat s6n equivalents. Al glossari es donen més detalls
sobre lanomenclatura emprada i sobre els diversos sindnims que trobem a la bibliografia
per a referir-se a aquestes variables.

2.3.1 Intensitat (Q)

a) Podem obtenir-ne una mesura calculant el sumatori de les reflectancies de totes
les longituds d’ona de I'espectre entre 300 i 700 nm (Endler, 1990).

Qt = ZE{300-700
on R(A) és el percentatge de reflectancia per a una longitud d’ona donada A.

b) La mesura més simple, perd igualment util, és la del valor de reflectancia
corresponent al pic de maxima reflectancia (Figura 2.4) (e.g. Molina-Borja et al.,, 2006).
Representada per %max.

2.3.2 Tonalitat (H)

a) Localitzaci6 espectral del pic de maxima reflectancia (Figura 2.4) (e.g. Keyser
& Hill, 1999; Hofmann et al, 2006; Molina-Borja et al, 2006). Representada per Amax.
Aquesta mesura té el problema de donar més d’'un valor si hi ha més d’'un pic de
reflectancia en un espectre donat.

b) Amb I'espai del color subsegiient a la classificacié de segments (Endler, 1990),
podem obtenir un Unic valor per a cada tonalitat, en graus (°), en funci6 de la seua posicid
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respecte el punt central superior de I'espai cromatic (0°). El calcul és el seglient:

H= aFCSin(((Qsoo-eoo'Q300-4oo]/Qt)/(((Qsoo-eoo'Q300-400)/Qt)2+((Q600-700'Q400-500)/Qt)z]l/z)
= arccos(((Q600-700'Q400-500)/Qt)/(((Qsoo-eoo'Q300-400)/Qt)2+((Q600-700'Q400-500)/Qt)z)l/z)

on Q300-400 = ZR300-400; Q400-500 = ZR400-500; QSOO-GOO = ZRSOO-GOO; Q600-700 = ZI-1600-700

2.3.3 Croma (C)

a) Segons la classificacié de segments, podem obtenir una mesura generica del
croma com:

C= [(ano-mo'Q400-500)2 + (Qsoo-eoo'Q300-400)2]1/2

El valor del croma s’incrementa amb la distancia a 'origen de coordenades (i.e.
punt acromatic).

b) Segons les hipotesis proposades, hem obtingut mesures de croma especifiques
per a rangs de longitud d’ona concrets. En conjunt, aquestes mesures s’han obtingut
calculant la proporcié de la reflectancia espectral de la porcié de I'espectre d’interes
respecte a la reflectancia total (vegeu-ne un exemple a la Figura 2.4):

croma UV:C, = ¥R, ,../XR

300-700

croma verd-groc: C, = ¥R, .../XR

300-700

croma de les longituds d’ona mitjanes: MC = ¥R, . ..o/ 2XR; 00700

transmitancia UV: T, = ¥R, 0 100/ 2R;00.700

Una altre tipus de mesura que depen de la distribuci6 espectral de les diverses
longituds d’ona i que ens sera util quan el que comparem son espectres amb una forma
similar (e.g. amb diferéncies de croma, pero amb la mateixa forma general i els mateixos
pics de reflectancia), és el del punt (i.e. longitud d’ona) on la reflectancia és intermedia
entre la maxima i la minima. Hem emprat un parell de mesures d’aquest tipus per tal
d’avaluar la transmitancia del medi ocular (Siebeck & Marshall, 2000, 2001; Capitol 3) i
per a l'analisi comparada dels espectres de reflectancia (Hofmann et al, 2006; Prager &
Andersson, 2010; Capitol 4):

transmitancia: AT, = (Amax - Amin)/2 + Amin
reflectancia: AR . = (Amax - Amin)/2 + Amin
on Amax = localitzaci6 en el rang de longituds d’ona de la maxima transmitancia o

reflectancia segons el cas, Amin = localitzaci6 en el rang de longituds d’ona de la minima
transmitancia o reflectancia.
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2.3.4 Contrast cromatic

A partir dels punts cromatics del TCS, obtenim una mesura del contrast cromatic
(CC) en calcular la distancia euclidiana entre els dos punts a comparar:

CC=((x,x,)* + (y,7y,)* + (z,-2,))"/*

onx,y, z iX,Y, z,s0n les coordenades cartesianes corresponents als punts cromatics
1 i 2. Les combinacions de coloracions més contrastades (i.e. més conspicues)
cromaticament donen lloc a valors majors de CC (vegeu-ne un exemple a la Figura 2.6).

2.3.5 Contrast d’intensitat

Com que no es tenen dades precises de com es processa la informacio referent a la
intensitat en els llangardaixos, prenem la seglient mesura, que es basa simplement en la
informacié espectral bruta:

IC =(Qt, - Qt,)/(Qt, + Qt,)

on Qt, i Qt, son els valors d'intensitat dels dos espectres comparats. Les combinacions
de coloracions més conspicues en intensitat donen lloc a valors absoluts majors de IC
(vegeu-ne un exemple a la Figura 2.6).

2.3.6 Volum cromatic

Com a mesura global del patré de color de cada individu (i.e. totes les taques
de color diferents que presenta), hem emprat el volum cromatic del TCS que generen
tots els punts cromatics provinents dels espectres representatius de les coloracions de
I'individu. El volum cromatic s’ha calculat obtenint el volum del poligon minim convex,
definit per tots els punts cromatics amb TetraColorSpace (Stoddard & Prum, 2008). El
volum cromatic ens permet fer comparacions entre patrons de coloracié complets, per
exemple entre sexes, poblacions o espécies. Ala Figura 5.3.5iala Figura 7.1, podeu veure
exemples detallats del volum cromatic.

Per interpretar correctament els resultats obtinguts a partir d’aquest tipus de
variable, cal tenir en compte diverses consideracions. En primer lloc, un volum cromatic
donat no implica necessariament que tots els punts cromatics que conté (i.e. totes les
possibles combinacions de les tres coordenades contingudes dins el volum) estiguen
presents a la mostra estudiada. El volum cromatic ha d'interpretar-se com una mesura de
la diversitat de les coloracions d’'una mostra, en funcié del nombre de coloracions diferents
que presenta. No obstant, amb major exactitud, el que ens indica és com de diferents s6n
les coloracions incloses en el patro, ja que pot donar-se el cas que un punt cromatic quede
inclos al volum generat per la resta de punts cromatics i no contribuisca a la mesura del
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volum cromatic. A més a més, el volum per si sol no conté informacid sobre la disposicid
espacial dels punts cromatics i, per exemple, dues mostres amb coloracions espectralment
diferents poden donar lloc a volums cromatics idéentics. Per tant, els volums sempre s’han
de considerar conjuntament amb la seua ubicacié espacial dins el tetraedre i per fer-
ho sén molt ttils les representacions grafiques (vegeu també la comparacié proposada
al Capitol 7). Per ultim, el volum cromatic no considera aspectes com el de la diferent
representativitat d'una coloracid sobre la superficie de 'animal (i.e. la seua extensio) o la
seua visibilitat en els diversos contexts a que s’enfronten els animals.

2.4 Fotografia en I'UV

Per alafotografia enl'espectre UV emprarem unalent macro (Yashica 100 mm f/3.5
ML Macro) muntada en una camera analogica Yashica FX-103 amb pel-licula en blanc i
negre sensible a I'UV (Kodak TMAX 400 pro; per a més detalls vegeu Silberglied, 1976;
Kniittel & Fieldler, 2000). Cada llangardaix fou fotografiat de dues maneres alternatives:
emprant un filtre que bloca I'UV (Skylight Hakuba 1A) i transmet per sobre els 400 nm,
i amb un filtre que transmet només I'UV, amb un pic de maxima transmitancia a 360 nm
(Hoya U-360: Edmund Scientific, Barrington, NJ, USA o Tiffen 18A: The Tiffen Company,
Hauppauge, NY, USA). La il-luminaci6 fou proporcionada per un flaix fotografic estandard
per al'espectre visible huma. Per a les fotografies en el rang UV, a aquest flaix es va afegir
un segon flaix esclau (Sunpak 455), modificat per a emetre aquesta part de I'espectre
eliminant la capa de plastic que protegeix el tub del flaix. Ambdds flaixos es trobaven
en mode manual per poder regular-los de tal manera que totes les fotografies foren
fetes amb la mateixa intensitat de llum, independentment de I'espectre a fotografiar. Els
processos de revelat i processat de les imatges foren estandarditzats al maxim possible.
Paral-lelament, es van prendre fotografies en color per a I'espectre visible huma, amb
una camera digital d’alta resolucié (Sony DSC-F707).

Per tal de garantir I'obtencié de fotografies optimes, els llangardaixos es
col-locaven sobre un fons que reflectia 'UV (paper artistic Ikonorex d’alta qualitat; ca.
40% de reflectancia en el rang 300-400nm) i préviament eren anestesiats lleugerament
amb ketamina hidroclorida (250 mg/kg de pes de I'animal) per evitar que es mogueren.
Lefecte de I'anestesic desapareixia al cap d’'uns minuts i tots els exemplars anestesiats es
recuperaren correctament del tractament.

2.5 Morfometria i qualitat dels individus

Per a respondre diverses preguntes com l'associaci6 entre la coloracié i diversos
trets morfologics i relacionats amb la qualitat de I'individu, hem obtingut mesures de la
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massa corporal, la grandaria corporal i la grandaria del cap (Hews, 1990; Herrel et al,
1999; Huyghe et al,, 2005, 2007, 2009b; Hofmann & Henle, 2006; Salvador et al., 2008;
Stuart-Fox et al., 2009). La grandaria corporal esta marcadament correlacionada amb
la capacitat per al combat i I'exit reproductor en els mascles (Salvador & Veiga, 2001;
Jenssen et al., 2005), i amb la grandaria de la posta en les femelles, en moltes espécies de
llangardaixos (Fitch, 1970). De la mateixa manera, 'amplaria del cap esta correlacionada
amb I'habilitat per al combat i la dominancia social (Molina-Borja et al, 1998; Lopez et
al, 2004; Perry et al., 2004; Huyghe et al., 2005).

La massa corporal s’ha pesat amb un error de 0,01 g amb una balanga electronica
(Cobos) o amb un error de 0,1 g amb una balanca de camp (Pesola). Per mesurar la
grandaria corporal hem pres la mesura estandard entre I'extrem anterior del cap i la
cloaca (snout-vent length, SVL) emprant un regle de plastic amb un error d’1 mm. La
longitud i I'amplaria del cap es mesuraren amb un peu de rei digital (Mitutoyo) amb un
error de 0,01 mm. La longitud del cap (head length, HL) es va mesurar com la distancia
entre I'extrem del morro i 'extrem caudal de I'escala occipital. L'amplaria del cap (head
width, HW) fou la de la maxima amplaria possible (Hews, 1990; Herrel et al, 1999;
Huyghe et al, 2005; Hofmann & Henle, 2006; Salvador et al, 2008). No obstant, com
que les diverses variables morfometriques no sén independents entre elles, hem optat
per calcular també un index de condici6 corporal (body condition index, BCI) molt més
adequat per valorar la qualitat dels individus que les mesures morfometriques en brut
(Huyghe et al, 2009b; Hofmann & Henle, 2006; Salvador et al., 2008). La mesura del BCI
s’ha obtingut prenent el residual corresponent a cada individu d’'una regressié Model II
entre el logaritme decimal de la massa corporal i el logaritme decimal de SVL (Bonnet &
Naulleau, 1994; Green, 2001).

A més a més, hem obtingut una mesura de la for¢a de mossegada (bite force, BF)
com un indicador de la forca dels animals i la seua capacitat per al combat (Herrel et
al, 1999; Huyghe et al, 2007). Les mesures de BF es feren amb el sistema FlexiForce
wireless ELF basat en un detector piezoresistiu (Tekscan Inc., Boston, MA, USA), emprat
préviament per a altres taxons (Freeman & Lemen, 2008). Els sensors emprats per a
la mesura del BF en animals grans solen estar basats en cél-lules de carrega, i son molt
precisos (coeficient de variacié ca. 1%; Freeman & Lemen, 2008). No obstant, els models
comercials disponibles s6n massa grans i, a pesar de les modificacions que s’hi poden
fer (e.g. Herrel et al., 1999), ocupen una porci6 considerable de I'obertura de la boca de
I'animal. Recentment s’ha proposat I'is de sensors basats en detectors piezoresistius
com una alternativa preferible per fer mesures de BF de vertebrats menuts perque,
encara que es tracta d'un metode un poc menys precis que els detectors de cel-lula de
carrega (coeficient de variacié ca. 4%), la seua grandaria i la senzillesa del seu us fan
d’aquests sensors la millor opci6 per a llangardaixos amb I'obertura de la boca menuda
(Freeman & Lemen, 2008).

62

Capitol 2

Material i métodes

Per protegir els sensors i assegurar que la forca de la mossegada es transmetia de
manera homogénia per total’area del sensor, aplicarem dos discs prims d’acer inoxidable
(i.e. 9 mm de diametre, 0,5 mm de grossor) que cobrien exactament les superficies
superior i inferior del sensor. Els discs d’acer es cobrien amb cuir per evitar danys als
llangardaixos. En conjunt, la peca a mossegar tenia un grossor de 3 mm, adequat per
I'obertura de la boca de lacertids de grandaria mitjana com Podarcis. A I'hora de fer
les mesures, induiem la mossegada sobre el cuir situant-lo entre les mandibules del
llangardaix, cosa que normalment provocava que el mossegara agressivament. Les
mesures que no donaren lloc a mossos mesurables (i.e. que no produien un pic clar)
foren repetides fins a obtenir una mesura correcta de I'individu. Préviament a cada
sessi6 de mesura el sistema era calibrat i se’n testava ’agudesa amb un conjunt de pesos
diferents. Durant el transcurs de la sessié aquest procés es repetia periddicament (i.e.
ca. cada hora). Tots els llangardaixos foren mesurats amb una temperatura basal del cos
d’entre 30 35 C°. De totes les mesures fetes a un individu, retinguérem per a les analisis
seglients la que dona un valor més elevat, considerant-la com el maxim BF d’aquest
animal (Losos et al., 2002).

2.6 Especies estudiades

L'objectiu més ambicids hauria sigut disposar d’'una mostra completa de la
major part possible de les espécies acceptades de lacertids i, fins i tot, de moltes de les
subespecies que presenten caracteristiques particulars en la coloraci6 o en els habitats.
No obstant, el fet de treballar amb llangardaixos comporta certes restriccions. Els estudis
comparats de la coloracié més complets s’han fet amb ocells, ja que es poden emprar
exemplars conservats amb certes garanties (McNett & Marchetti, 2005), cosa que permet
explotar les col-leccions museistiques. De fet, aquesta és la font més comuna de dades
en els estudis que inclouen conjunts grans i diversos d’especies d’ocells (e.g. McNaught
& Owens, 2002; Gomez & Théry, 2004; Hofmann et al., 2006; Doucet et al., 2007; Pragel
& Andresson, 2010; Odeen et al., 2011a,b). Per contra, en els lacértids i en els réptils
en general no podem comptar amb 1'is d’exemplars conservats perque la conservacio6
quimica o per congelacio altera les propietats cromatiques de la pell i en cas d’animals
morts la degradaci6 comenca molt aviat (vegeu-ne un exemple a la Figura 2.7). A més
a més, de moment no existeix cap base de dades de mesures objectives de la coloracio
de cap grup animal com n’hi ha, per exemple, per a les coloracions florals (Arnold et
al., 2010). Es per aixd que cal cercar, capturar, mesurar i retornar al lloc d’origen la
majoria dels exemplars i agd incrementa de manera desmesurada els esforcos a '’hora
d’obtenir una quantitat de dades similar a la d’altres treballs fets amb altres grups de
vertebrats. Aixi, doncs, hem hagut d’assumir certes limitacions en 'amplitud d’aquest
treball pel que fa a les grandaries mostrals i, sobretot, a la representativitat filogenética
d’alguns dels grups. Tot i aix0, el treball de camp dut a terme ens ha permes incloure
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Figura 2.7. Comparaci6 d’espectres de Podarcis muralis corresponents a animals vius (esquerra)
i a animals congelats (dreta). 1 = ventre taronja, 2 = ventre blanc, 3 = OVS UV-blau.

una bona part dels géneres de lacertids euroasiatics (Lacertini) i els dos géneres del
grup basal (Gallotiinae). La submostra corresponent als géneres de lacertids africans
(Eremiadini), atesa la dificultat major d’accedir a les localitats on s6n presents les seues
especies, ha sigut molt menor i més parcial. A la Figura 2.8, es troba representada la
distribuci6 geografica de les localitats de captura dels exemplars mesuratsiala Taula 2.1
es troben detallades les espécies de les quals es disposa d’alguna mostra, tot indicant-ne
els exemplars mesurats i les localitats exactes de que provenen.

2.7 Tractament dels animals i consideracions etiques

Tots els animals mesurats foren capturats amb un nus corredis o a ma, i
transportats amb bosses de tela fins al lloc de mesura. Sempre que va ser possible,
els animals es retornaren al lloc exacte de captura en les 24 h segiients. Aquells
animals que hagueren de ser transportats al laboratori foren allotjats individualment
en terraris de vidre situats dins d’'un animalari, amb la temperatura, la il-luminacié i
la humitat controlades. Els animals aixi allotjats disposaven d’aigua ad libitum i se’ls
alimentava tres vegades a la setmana amb larves de Tenebrio molitor o Zophoba morio
(ordre Coleoptera, familia Tenebrionidae).

En la major part dels casos, no fou necessari marcar de manera permanent els
animals capturats o se’ls marcava temporalment amb algun tipus de marca de pintura
(rotuladors no toxics Edding 751). Només es van marcar de manera permanent (per
amputaci6 de falanges; Langkilde & Shine, 2006; Perry et al, 2011) els exemplars de
Podarcis muralis de la poblacié d’Angostrina perqué s’hi realitza un estudi poblacional
longitudinal del qual formen part els resultats presentats al Capitol 6.
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Figura 2.8. Localitzaci6 de les poblacions mostrejades. Els asteriscs indiquen les poblacions de
Podarcis muralis. Takydromus sexlineatus no apareix al mapa per desconéixer-ne la procedéencia
originaria. Vegeu també la Taula 2.1.

Quan va ser necessari sacrificar alguns animals (e.g. estudis de transmitancia),
se’ls va aplicar una sobredosi d’anestésia (primer halota i després 15 pl/g de pes
corporal de ketamina hidroclorida 50 mg/ml) per tal de, ja inconscients, seccionar-los
I'espina dorsal. A fi de minimitzar I'impacte sobre les poblacions naturals es va prioritzar
I'is d’animals provinents d’altres experiments que no podien ser retornats al camp, o
d’animals de poblacions introduides.

L'experimentaci6 fou feta d’acord amb els parametres i requeriments del Comite
d’Etica de la Universitat de Valéncia i es va comptar amb els permisos pertinents de les
administracions respectives del Pais Valencia, les Illes Balears, els Pirineus Orientals,
Andalusia, Castella i Lle6 i la cobertura del Centro de Investigacdo em Biodiversidade
e Recursos Genéticos (Universidade do Porto), de la Universitat d’Atenes i de la
Universitat de Zagreb.
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Taula 2.1. Espécies que conformen la mostra emprada i les localitats de les poblacions estudiades,
entre parentesis la latitud i la longitud corresponents. Els individus mesurats es separen en mascles
adults (), femelles adultes (2 Q) i altres (a), on s’inclouen els juvenils, els subadults i, en algun cas,
els individus no sexats. Vegeu també la Figura 2.6. Les coordenades foren preses amb GPS o extretes
de Google Earth (Google). * Indica els taxons no descrits com a espécie formalment perd amb entitat
com per considerar-les-hi (vegeu per exemple Kaliontzopoulou et al, 2011). ** La localitat de la
mostra de Takydromus sexlineatus no esta indicada perque es desconeix com a conseqiiéncia de no
tractar-se d’'una poblacid natural. Les grandaries mostrals representen el total d’'individus capturats
i mesurats, no obstant, a les analisis posteriors les grandaries mostrals poden variar respecte

aquestes perqueé no de tots els exemplars s’han pogut obtenir sempre totes les mesures.

taxon localitat a8 @9
Gallotiinae
Gallotia atlantica Malpais de la Arena 2 2
(Peters & Doria, 1882) (28°38'N, 13°56’0)
Gallotia galloti
(Oudart, 1839)
Giiimar (28°18'N; 16°22’0) 12 7
G. g. eisentrauti Tejina (28°32’N; 16°21°0) 9 13
Psammodromus algirus 09N, (01 Q’
(Linnaeus, 1766) El Saler (39°20°N; 0°18°0) 9 3
Psammodromus hispanicus 09 (VN (101 Q’
(Fitzinger. 1826) El Saler (39°20’N; 0°18’0) 15 9
Lacertinae
Lacertini
Algyroides marchi o EIN. HoC L
(Valverde, 1958) Cazorla (37°55'N; 2°55’0) 10 2
Dalmatolacerta oxycephala . 020'N. 1Q00C’
(Duméril & Bibron, 1839) Dubrovnik (42°39’'N; 18°05’E) 2 2
Iberolacerta aurelioi ; 027N 1090’
(Arribas, 1994) Arcalis (42°37'N; 1°28’E) 8 7
Iberolacerta monticola - 02N, £ONE!
(Boulenger, 1905) San Emiliano (43°03’N; 6°06’0) 4 4
Iberolacerta cyreni ~ 0y EIN[. £0q
(Miiller & Hellmich, 1937) Pefianegra (40°25'N; 5°17°0) 3 4
Lacerta agilis ; 032N 1951’
(Linnaeus, 1758) La Fontviva (42°33'N; 1°51'E) 15 13
Lacerta bilineata . 091 "N\, 107
(Daudin, 1802) La Molina (42°21°N; 1°57’E) 2 4
Lacerta trilineata 04D N. 91027
(Bedriaga, 1886) Kalambaka (39°42’N; 21°37’E) 1 1
Lacerta schreiberi ~ 09 CIN]. £Oq T
(Bedriaga, 1878) Pefianegra (40°25'N; 5°17°0) 19 3
Podarcis bocagei 0L (VN QO
(Seoane, 1884) Moledo (41°50°’N; 8°52’0) 25 21
Podarcis carbonelli . 0L QOAD’
(Pérez-Mellado, 1981) Torreira (40°45°N; 8°42°0) 10 10
Podarcis hispanica* Valéncia (39°28N; 0°23’0) 100 34
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Podarcis hispanica tipus 2* Cazorla (37°55’N; 2°55’0) 14 7 0
Podarcis Jbel Siroua* Jbel Siroua (30°42’N; 7°37°0) 12 16 1
Podarecis liolepis
(Boulenger, 1905)
Penyagolosa (40°14’N; 0°21°0) 12 5 0
Barcelona (41°25’N; 2°08’E) 9 5 4
Podarcis hispanica tipus 1* Moledo (41°50’N; 8°52’0) 25 22 0
Podarecis lilfordi
(Glinther, 1874)
P I kuligea Cabrera (39°08'N; 2°56'E) 24 24 2
P 1 gigliolii Dragonera (39°35'N; 2°19’E) 21 20 0
P ”darfésr;"féfsfgi’;s)is Trogir (43°30'N; 16°15'E) 20 15 0
Podarcis muralis
(Laurenti 1768)
Salardi (42°42’N; 0°54'E) 24 22 0
Angostrina (42°29'N; 1°57’E) 239 103 46
La Molina (42°21'N; 1°57’E) 8 6 0
Arcalis (42°37'N; 1°29’E) 8 8 0
Penyagolosa (40°14’N; 0°21°0) 8 6 10
San Emiliano (43°03’N; 6°06’0) 8 3 0
Kalambaka (39°42’N; 21°37’E) 4 1 5
Teramo (42°39’N; 13°42’E) 3 4 1
P Od“r(césigféipg”é’jf;fi‘é33) Nauplio (37°33'N; 22°47E) 3 2 3
Podarcis pytiusensis
(Bosca, 1883)
P, p. pytiusensis Eivissa (38°54'N; 1°25’E) 22 20 0
P, p. formenterae Formentera (38°43'N; 1°23’E) 20 20 1
Podarcis sicula
(Rafinesque-Schmaltz, 1810)
P s. sicula Catania (37°30°N; 15°04’E) 5 3 2
P s. campestris Teramo (42°39°N; 13°42’E) 3 4 1
P "d"r&’; ﬁ‘ars ‘filcgl 8 Nauplio (37°34'N; 22°48'E) 4 1 0
Podarcis vaucheri
(Boulenger, 1905)
Nord d’Africa Jbel Tazzeka (34°06°N; 4°04°0) 23 24 3
Nord d’Africa Oukaimeden (31°12'N; 7°51°0) 22 19 8
Peninsula Ibérica Platja Barrosa (36°21'N; 6°10°0) 11 13 2
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S. p. chabanaudi Jbel Tazzeka (34°06°N; 4°04°0) 8 4 0
S. p. chabanaudi Oukaimeden (31°12’N; 7°51’0) 2 2 1
Jbel Tazzeka (34°07'N; 4°02°0) 10 2 2
Takydromus sexlineatus .
4 (Daudin, 1802)" SE asiatic (?) 1 3 0
Timon lepidus : 02N (10N’

(Daudin, 1802) Oliva (38°53'N; 0°07°0) 19 11 12
T”""”(]g‘gflgr‘l’g”:: 1889) Jbel Tazzeka (34°06'N; 4°04°0) 3 2 3
ZO"tOEf,()VI’l"]’g’ggﬁin 1787) La Bollosa (42°33'N; 1°59°E) 3 4 3
Eremiadini
A”“"t(‘i,’\fgfgé‘i Ci’;‘;r;)“"”ky i Oukaimeden (31°12'N; 7°51'0) 6 5 3
Aca”t’(’gggiﬁ I;‘Sl‘;’arge)”s Bou Soun (29°85'N; 9°77°0) 2 4 0
AC“”ti’S‘:ﬁgti{l lulsgb(;’;;"anus Ouarzazatte (30°86'N; 5°90°0) 4 3 1
Acantﬁgg“’gg’éffg“ggk’ Oued Massa (29°81'N; 9°65'0) 5 1 0
AC‘"’t?&‘ff’;gé‘ésvv‘i“r’é’;rfézg) Erfoud (31°54'N; 4°19°0) 4 3 1
AC“”t?gf}ﬁgg”‘l‘;%thmm El Saler (39°20°N; 0°180) 19 10 11
Acanthodactylus lineomaculatus Moulay-Bousselhaim 9 3 2

(Duméril & Bibron, 1839) (34°46'N; 6°05’0)

Aca”ti’ggﬁfg g’grl"l’égl'g)es Erg Chebbi (31°07'N; 3°97°0) 2 2 2

Amnﬂ(lgf;}ft)l’ggsg’)”““mtus Ouarzazatte (31°16'N; 5°04°0) 1 1 0

M"’””{é‘é?&’gz:’wm) Jbilet (31°73'N; 7°97°0) 0 0 1
Totals 896 572 149
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2.8 Nomenclatura de les espeécies

Ateés que els lacertids sén un grup en constant revisié i que possiblement fins a
d’aci uns anys o decades no s’aclariran les relacions filogenétiques de tots els géneres i de
totes les especies, ni quedara fixada una proposta taxonomica consensuada i definitiva,
en aquest treball ens remetem a la llista patr6 de 'Associacié Herpetoldgica Espanyola
(Montori et al, 2005; Carretero et al, 2011), per a les espécies ibériques, i als treballs
d’Arnold i col-laboradors (2007) i els del grup de J. Harris i M. A. Carretero (el més recent:
Kaliontzopoulou et al., 2011), per als noms especifics i dels géneres. Per tant, part de
la nomenclatura emprada esta pendent de ser consolidada i algunes espécies manquen
encara d'una descripcié formal. Com a referencia per als noms comuns catalans, s’ha
emprat la llista actualitzada a Rivera i col-laboradors (2011).

2.9 Nomenclatura dels colors

Pel que fa a les referéncies als diferents colors, tot i que com hem indicat més
amunt, la percepcié dels colors és totalment subjectiva en funcid del sistema sensorial
que els percep, per afavorir la comprensié ens és necessari fer referencia a colors
amb noms recognoscibles, i hem optat per emprar un sistema de nomenclatura doble.
Els noms dels colors amb lletra cursiva es refereixen a aquelles categories de colors
basades exclusivament en la percepcié humana. Els noms escrits amb lletra rodona fan
referéncia a aquelles categories basades en caracteristiques espectrals i no de percepcio
(ni humana ni dels lacertids).
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In a communication sent to you by my friend Mr. Wallace... few creatures |
know vary more in colour than Podarcis muralis, even in the same locality...

Henry Hillyer Giglioli (Nature, 19: 97-97, 05 desembre 1878)
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3.1 Introduccio

Com ja hem insistit al capitol introductori, comprendre les diferencies existents
entre els mons sensorials dels animals és crucial per a I'estudi del seu comportament
i de la seua evolucid. Pel que fa a les especies amb visié en color, les diferéncies en el
nombre i la sensibilitat espectral dels fotoreceptors presents a la retina tenen drastiques
conseqliencies en el comportament i en I'ecologia, pero també en tenen pel que afecta a
la interpretacié humana (i.e. cientifica) dels fenomens relacionats amb la visi6 en color
(e.g. Burkhardt & Finger, 1991; Endler, 1991b; Fleishman & Persons, 2001; Vorobyev
et al, 2001; Cummings et al., 2003; Stevens & Cuthill, 2005; Gémez & Théry, 2007). Un
cas molt conegut d’antropomorfisme per omissié (Burghardt, 1991; Rivas & Burghardt,
2002) és 'error repetit de negligir les diferéncies visuals entre els humans i les espécies
a estudi, particularment en el rang de 'UV al qual els humans som cecs (e.g. Bennett
et al., 1994; D’Eath, 1998; McGraw et al., 1999; Cuthill et al, 1999). Com ja hem dit, el
fet que els humans siguem incapagos de percebre aquestes longituds d’ona ha fomentat
durant molt de temps la il-lusié que la manca de sensibilitat en I'espectre UV és la norma
i no I'excepcid, si més no en els vertebrats.

En realitat, la capacitat de percebre la llum UV i de discriminar-la d’altres longituds
d’ona esta present a la majoria de grups animals amb visid en color, com els insectes o
els vertebrats. Entre els vertebrats, el sistema visual més estés (i representatiu de la
seua condici6 ancestral) inclou un tipus de con amb un fotopigment (i.e. I'opsina sensible
a les longituds d’ona curta de tipus 1, SWS1) sensible a I'UV (Yokoyama, 2002; Shi &
Yokoyama, 2003; Bowmaker, 2008; Collin et al., 2009). Aquest con és conegut com a UVS.
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Els progressos més significatius que s’han produit fins ara en I'estudi de la capacitat de
visi6 en I'espectre UV se centren principalment en les aus (e.g. Bennett & Cuthill, 1994;
Odeen & Hastad, 2003, 2009, 2010; Hastad et al., 2005a,b; Hart & Hunt, 2007; Odeen
et al, 2009, 2010, 2011a,b) i els peixos (e.g. Bowmaker & Kunz, 1987; Sillman et al,
1990; Carleton et al., 2000; Siebeck & Marshall, 2000, 2001, 2007; Siebeck et al., 2006).
També existeixen algunes dades referents a la visié UV en altres llinatges de vertebrats,
pero corresponen a poques especies (e.g. amfibis: Govardovskii & Zueva, 1974; Perry
& McNaughton, 1991; Ma et al,, 2001; Takahashi & Yokoyama, 2005; mamifers: Jacobs
et al, 1991; Winter et al, 2003; tortugues: Ventura et al, 1999; Loew & Govardovskii,
2001; cocodrils: Sillman et al, 1991; llangardaixos i serps: Alberts, 1989; Fleishman et
al., 1997; Sillman et al., 1999; Loew et al., 2002).

Diversos sén els metodes que s’han emprat per a establir la sensibilitat visual dels
vertebrats, per exemple la microespectrofotometria (MSP), I'electroretinografia (ERG) o
laidentificacié immunocitoquimica de distints tipus de fotoreceptors utilitzant anticossos
monoclonals (II) (Mollon et al., 1984; Bowmaker & Dartnall, 1980; Zhang et al, 1994). A
causa de la seua precisi6é a I'hora de mesurar la resposta de cada tipus de fotoreceptor,
la MSP és probablement el metode més popularitzat (e.g. Loew, 1994; Britt et al., 2001;
Loew etal., 1996, 2002; Carleton et al., 2000; Bowmaker et al.,, 2005; Hart & Hunt, 2007).
No obstant, com que es tracta d’'una tecnica complexa i que requereix el sacrifici dels
animals experimentals, ha estat aplicada relativament en poques especies. Una bona
alternativa a les tecniques tradicionals ha sigut I'aplicacié de les tecniques de genetica
molecular, que proporcionen un metode senzill i bastant barat per determinar la capacitat
potencial de visié UV. La sensibilitat dels pigments visuals esta estretament relacionada
amb la composici6é en aminoacids de I'opsina que contenen. De fet, existeixen un conjunt
de llocs critics en el gen de 'opsina SWS1 que sén els que determinen la sensibilitat del
fotoreceptor UVS (Yokoyama et al., 2000; Shi & Yokoyama, 2003; Takahashi & Yokoyama,
2005). Llavors, és possible de fer una prediccié indirecta amb una precisi6 més que
raonable de les longituds d’ona que absorbira I'opsina SWS1, simplement examinant la
seua seqlieéncia d’aminoacids. Aquest métode s’ha emprat per inferir I'existencia de visi6
UV en peixos (Carleton et al., 2000), aus (Wilkie et al, 1998; Odeen & Hastad, 2003,
2009, 2010; Hastad et al, 2005a,b; Odeen et al.,, 2009, 2010, 2011a,b), mamifers (Wang
et al, 2004; Hunt et al, 2009), i també en Gekko gecko (Shi & Yokoyama, 2003), i ha
sigut particularment util a I'hora de fer estudis comparats i analisis que incloguen un
gran nombre d’espécies (Wilkie et al., 1998; Carleton et al,, 2000; Odeen & Hastad, 2003,
2009, 2010; Hastad et al,, 2005a,b; Odeen et al., 2009, 2010).

En tot cas, ni la MSP ni les tecniques moleculars son suficients per garantir que
una especie determinada pot percebre estimuls en 'espectre UV. En realitat, també
és necessari mesurar la transmitancia de la cornia, la lent i els humors de I'ull perqué
tots aquests medis poden modificar la llum que arriba a la retina (Vorobyev et al,
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1998, 2001; Endler & Mielke, 2005). De fet, algunes especies de peixos que presenten
fotoreceptors sensibles a I'UV, s6n cegues a aquestes longituds d’ona perqueé les lents (o
els humors en alguns casos) les absorbeixen completament (Douglas & McGuigan, 1989;
Siebeck & Marshall, 2000, 2001, 2007; Siebeck et al., 2006). En aquestes especies, doncs,
es mantenen els fotoreceptors UVS que presentaven els seus avantpassats, pero no es
conserva la capacitat de visié en 'UV.

A banda de la transmitancia, en alguns vertebrats existeixen diversos tipus de
gotes lipidiques acolorides que se situen al segment interior dels cons, immediatament
abans de la porci6 del fotoreceptor que conté el pigment fotosensible, que igualment
filtren la llum i poden absorbir I'espectre UV. Per tant, per avaluar la capacitat de visio
d’'un animal també hem de tenir en compte l'efecte de les gotes lipidiques en la llum
que incideix sobre la retina (Partridge, 1989). Aquestes gotes lipidiques s’han descrit
en tortugues (Loew & Govardovskii 2001), en aus (Govardovskii, 1983; Goldsmith et al,
1984; Bowmaker et al., 1997; Hart et al,, 1998, 2000a,b; Hart & Vorobyev, 2005) i en
llangardaixos (Barbour et al, 2002; Loew et al.,, 2002). Cada tipus de gota lipidica esta
associat amb un tipus de fotoreceptor concret i actua com un filtre dptic que restringeix
el rang de longituds d’ona que arriba al fotoreceptor. Aquest filtratge constreny els
rangs de longituds d’ona que absorbeixen els fotopigments i possiblement afavoreix la
discriminaci6 cromatica, perqueé es redueix el solapament en les respostes dels diversos
fotopigments (Govardovskii, 1983; Vorobyev, 2003). Com que l'associacié entre gotes
lipidiques i fotoreceptors és molt estreta i es basa en les seues propietats optiques, la
caracteritzacio6 de les gotes lipidiques presents a la retina d’'un animal permet d’estimar
el nombre i el tipus de fotoreceptors que hi estan presents.

Una manera particularment eficagc d’estudiar la percepcié del color és I'ts
d’experiments comportamentals que confirmen la capacitat de discriminar entre
estimuls lluminosos que varien exclusivament en el seu rang de longituds d’ona (Kelber
etal, 2003). De fet, les dades comportamentals sovint donen la demostracié més elegant
de la capacitat de discriminar colors perque, si els experiments han estat ben dissenyats,
la resposta dels animals experimentals reflectira, en conjunt, els processos fisiologics i
neurals relacionats amb la percepcié i la discriminacio6 dels colors.

Gracies a les tecniques descrites abans, durant les darreres dues décades hem
comencataobtenir dades delavisié UV en els vertebrats, i més recentment han comencat
a fer-se estudis comparats que ens han permeés de descobrir nivells de variabilitat en la
sensibilitat UV dins de diversos llinatges. En les aus, es distingeixen dues categories en
funcié de la sensibilitat dels seus fotopigments SWS1: mentre alguns taxons presenten
la maxima sensibilitat per sota dels 400 nm (cons UVS), altres la tenen per dalt dels
400 nm (s6n per tant cons sensibles al violat, VS) (Cuthill et al., 2000c; Odeen & Héstad,
2003; Hart & Hunt, 2007). Contrariament, en els peixos s’han descrit quatre categories
en la visié en color, en funcié6 de la combinacié de la transmitancia dels diversos
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elements oculars que afecten especialment a 'UV (Siebeck & Marshall, 2000). Pel que
fa als Squamata, els geconids nocturns i les serps sén grups que presenten una gran
variabilitat de tipus de fotoreceptors i s’hi donen perdues i guanys de fotoreceptors
al llarg de la seua evoluci6 (Loew, 1994; Loew et al., 1996; Sillman et al., 1997, 1999,
2001; Taniguchia et al, 1999; Roth, 2008; Macedonia et al., 2009), pero els estudis
comparats més extensius només s’han realitzat amb el génere de Polychrotidae Anolis
(Loew etal, 2002). En aquest cas, la variabilitat trobada fou insignificant i la sensibilitat
de les diverses espécies eraindependent de les condicions luminiques dels seus (micro)
habitats i del disseny dels seus senyals visuals.

En general, entre els llangardaixos diiirns les dades disponibles suggereixen que
el seu sistema visual inclou quatre tipus de fotoreceptors sensibles al color: UVS, SS, MS
i LS (sensibles a les longituds d’ona UV, curta, mitjana i llarga respectivament), amb els
fotopigments corresponents SWS1, SWS2, MWS i LWS (Endler & Mielke, 2005; Capitol 1).
La resposta maxima dels cons UVS es dona entre els 359 nm de Crotaphytus dickersonae i
els 383 nm de Chamaeleo dilepis (Fleishman et al.,, 1993, 1997; Loew, 1994; Ellingson et al.,
1995; Loew et al.,, 1996, 2002; Bowmaker et al., 2005; Macedonia et al., 2009; Fleishman
et al., 2011). Per desgracia, els esforgos fets fins ara s’han centrat principalment en el
subordre Iguania (revisat en la Taula 3.1), mentre que el gran infraordre Scincomorpha
roman completament inexplorat amb una sola excepcié que confirma la sensibilitat a
1'UV en Platysaurus broadleyi (Fleishman et al., 2011).

En els lacértids (Scincomorpha), alguns experiments comportamentals classics han
demostrat la seua capacitat de visi6 en color en I'espectre visible huma (Wagner, 1933;
Swiezawska, 1949; Svoboda, 1969; Diicker & Rensch, 1973). Aixd no obstant, encara
que els lacertids presenten coloracions conspicues UV, sovint sexualment dicromatiques
i relacionades amb la qualitat de I'’emissor (Capitols 4, 5 i 6), fins ara cap estudi no ha
abordat la capacitat de visié en I'espectre UV en aquest grup. Només alguns resultats
comportamentals suggereixen indirectament aquesta possibilitat (Martin & Lopez, 2009;
Bajeretal,2010,2011; Olssonetal,2011), pero cal ser cautesambaquestesinterpretacions.
Per exemple, els resultats d'un experiment comportamental realitzat amb Ctenophorus
ornatus (Agamidae) suggeririen la capacitat de visi6 en 'UV en aquesta especie (LeBas
& Marshall, 2000), pero les mesures microespectrofotometriques posteriors demostraren
que aquesta especie no presenta fotoreceptors sensibles a 'UV i, per tant, es tracta d’'una
espécie cega en aquesta porci6 de I'espectre (Barbour et al., 2002).

En aquest capitol, el nostre objectiu és estudiar si els lacértids presenten visié en
I'UV, i com és de general aquesta capacitat en Lacertidae, incloent en la nostra mostra
especies representatives de tots els grans grups i dels diversos ecosistemes visuals
que ocupen. Abordant aquest tema, pretenem fer el primer estudi comparatiu extensiu
(i.e. a nivell de familia) de la visi6 UV en llangardaixos dilirns. Per fer-ho, hem adoptat
una aproximacié interdisciplinaria, adaptant per a I'estudi dels llangardaixos diversos
meétodes histologics, moleculars i comportamentals.
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Taula 3.1. Dades sobre la sensibilitat a I'UV en llangardaixos. Amax (nm) representa la longitud
d’ona de maxima estimulacié del fotoreceptor sensible a 'UV. Metodologia: BT = experiments
de comportament, ERG = electroretinografia, II = identificaci6 immunocitoquimica, MSP =
microspectrofotometria, OD = preséncia de gotes lipidiques transparents a 'UV (presumiblement
associades als fotoreceptors sensibles a I'UV), SWS1 = seqlienciacié dels gens SWS1 ex profeso,
SWS1-0R =regeneraci6 de I'opsina SWS1, SWS1-GB = seqiiencies de SWS1 disponibles a GenBank
(vegeu-ne els codis corresponents a la Taula 3.4), T = mesures de la transmitancia del medi ocular.
Taxons: S. = subordre, I. = infraordre. Fonts consultades: Alberts, 1989 (1), Bowmaker et al., 2005
(2), Ellingson et al,, 1995 (3), Fleishman et al, 1993 (4), Fleishman et al, 1997 (5), Fleishman et
al, 2011 (6), Kawamura & Yokoyama, 1996 (7), Loew, 1994 (8), Loew et al.,, 1996 (9), Loew et
al, 2002 (10), E. R. Loew dades no publicades (citat a Sillman et al.,, 1999) (11), Macedonia et al.,
2009 (12), Shi & Yokoyama, 2003 (13), Sillman et al.,, 1997 (14), Sillman et al., 1999 (15), Sillman
etal, 2001 (16), Suetal, 2006 (17), Yokoyama & Blow, 2001 (18), Yuki, T., Osamu, H., Masao, Y. &
Fumio, T. dades no publicades (19).

familia espécie Amax (nm) metodologia font
S. Iguania

Polychrotidae Polychrus marmoratus - oD 10
Anolis extremus 365 MSP 10

A. equestris - oD 10

A. sagrei 365 MSP 10

A. bahorucoensis 365 MSP 10

A. conspersus 365 MSP 10

A. garmani - oD 10

A. grahami 367 MSP 10

A. lineatopus 366 MSP 10

A. opalinus - oD 10

A. valencienni - oD 10

A. cristatellus 365 MSP 10
- ERG 4,5

A. evermanni 364 MSP 10
- ERG 4,5

A. gundlachi 365 MSP 10
- ERG 4,5

A. krugi 365 MSP 10
- ERG 4,5

A. pulchellus 367 MSP 10
- ERG 4,5

A. stratulus 366 MSP 10

- ERG 5

A. carolinensis 365 MSP 10

- SWS1 7

358 SWS1-0R 13
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Crotaphytidae Crotaphytus dickersonae 359 MSP 12
Phrynosomatidae Uta stansburiana - SWS1-GB 17
Iguanidae Dipsosaurus dorsalis - BT
Chamaeleonidae Chamaeleo dilepis 383 MSP 2
oD
T
C. calyptratus 370-380 MSP 2
oD
Furcifer pardalis 375 MSP 2
oD
E lateralis 0D 2
S. Scleroglossa
I. Gekkota
Gekkonidae Phelsuma madagascariensis - SWS1-GB 19
Gekko gekko 364 MSP 8
- SWS1 18
364 SWS1-0R 13
Hemidactylus turcicus 366 MSP 9
II
H. garnotii 363 MSP 9
II
Teratoscincus scincus 365 MSP 9
II
Sphaerodactylidae Gonatodes albogularis 362 MSP 3
ERG
T
I. Serpentes
Pythonidae Python regius 360 MSP 15
Boidae Boa constrictor imperator 357 MSP 16
Colubridae Thamnophis sirtalis 360 MSP 14
11
Masticophis flagellum 362 MSP 12
Hypsiglena torquata 365 MSP 11
I. Scincomorpha
Cordylidae Platysaurus broadleyi 364 MSP 6
ERG
oD
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3.2 Material i metodes

Com hem indicat abans, la llum és percebuda només si pot travessar el medi ocular
(incloent les gotes lipidiques, si és que n’hi ha), és absorbida pels pigments fotosensibles
dels fotoreceptors (que sén estimulats), i I'estimul que desencadena és processat pel
sistema nervios central (condicionant les decisions comportamentals). Consegiientment,
les nostres analisis han de centrar-se en tots aquests passos.

Ala Figura 3.1 es mostra la distribuci6 filogenetica dels generes inclosos en aquest
estudi. Encara que la filogénia dels lacertids no esta resolta per complet, totes les espécies
incloses en aquestes analisis corresponen a géneres monofilétics ben descrits.

3.2.1 Transmitancia del medi ocular

Les mesures de transmitancia s’obtingueren de diverses especies de lacértids
representatives de les subfamilies i tribus principals (Figura 3.1): Gallotia galloti,
Psammodromus algirus (Gallotiinae), Podarcis muralis, P. vaucheri, P. pityusensis, Timon
lepidus, Takydromus sexlineatus (Lacertinae: Lacertini) i Acanthodactylus erythrurus
(Lacertinae: Eremiadini).

Es feren mesures de mostres fresques de la majoria de les especies (G. galloti,
P algirus, P muralis, P. vaucheri, P. pityusensis i A. erythrurus). Per a obtenir aquestes
mostres, els individus foren eutanasiats per sobredosi d’anestésia i llavors I'espina dorsal
era seccionada amb unes tisores quirdrgiques per tal de garantir la mort de 'animal
abans de 'enucleaci6 dels ulls. Addicionalment, també emprarem mostres provinents
d’espécimens morts per altres causes (T lepidus i T sexlineatus), que havien estat
congelats immediatament després de la mort. Durant les mesures preliminars, també
provarem de mesurar ulls d’animals conservats quimicament (i.e. amb etanol, formol),
pero sota aquestes condicions les propietats optiques del medi intraocular quedaven
alterades i els ulls eren inservibles.

Per ales mesures de transmitancia, la metodologia aplicada és similar a la descrita
per Siebeck & Marshall (2000, 2001). Després de I'enucleaci6, s’obria una finestra a la
part posterior de l'ull, eliminant I'esclera i la retina (que era separada i muntada per
a I'observaci6 microscopica de les gotes lipidiques; vegeu-ho al segiient apartat). La
dissecci6 fou feta amb cura, per tal de retenir com a minim una porci6é de '’humor vitri
dins del globus ocular. Els ulls disseccionats foren dipositats sempre mirant cap avall
al portaulls (apartat 2.1.2, Figura 2.1). Aleshores, el portaulls era situat entre la fibra
emissora (baix) i la receptora (dalt), permetent el pas de la llum des de la cornia cap a
la part posterior (on se situa la retina en l'ull intacte). Després de les mesures de 'ull
complet, la lent i la cornia eren separades immediatament i rentades amb solucié salina
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Figura 3.1. Filogenia dels géneres de lacertids on es mostra en quins d’ells s’han realitzat els
diversos procediments experimentals. T = mesures de transmitancia; OD = tipologia de les gotes
lipidiques; SWS1 = analisi molecular del gen de 'opsina SWS1; BT = experiment de comportament.
Filogénia adaptada d’Arnold et al., 2007, Mayer & Pavlicev, 2007, i Pavlicev & Mayer, 2009. Els
numeros entre parentesis després dels noms dels géneres indiquen el nombre d’espécies acceptat
en cada genere (basat en la base de dades de www.lacerta.de); els nimeros entre parentesis
després dels codis dels procediments experimentals indiquen el nombre d’espécies estudiades
dins de cada genere. La longitud de les branques és arbitraria.
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(Cl-: 154 mEq/1; NA+: 154 mEq/1). Els espectres de les lents i les cornies s’obtingueren
de la mateixa manera que les de 'ull complet. Totes les mesures foren preses a l'aire
(Douglas & McGuigan, 1989). Els detalls de 'espectrofotometria de transmitancia els
trobareu al Capitol 2. Per tal de caracteritzar els espectres, calcularem AT, i T, que,
respectivament, expliquen a partir de quina longitud d’ona l'absorcié és major de la
meitat entre la maxima i la minima absorcions, i la proporcié de llum transmesa que
correspon al rang de 300-400 nm.

Els ulls provinents d’animals congelats presentaren la retina danyada i durant la
disseccid normalment se’'n desprenien algunes porcions. Quan aixd ocorria, obteniem
espectres alterats de les mesures de 1'ull complet (vegeu-ne un exemple a la Figura 3.3),
que havien de ser descartats. En aquests casos, vam recérrer a multiplicar els espectres
obtinguts de la cornia i de la lent per separat, com una aproximacio a la transmitancia de
I'ull complet (Siebeck & Marshall, 2000).

3.2.2 Tipologia de les gotes lipidiques

Obtinguérem dades de les gotes lipidiques de G. galloti, P. algirus, P. vaucheri, P
pityusensis, T. sexlineatus, i A. erythrurus (Figura 3.1). Després de la dissecci6, la retina era
separada de I'esclera i de la capa pigmentaria negra, i era rentada amb cura. Les retines
eren muntades en fresc en un portaobjectes que permet el pas de I'espectre UV, ajudant-
nos d’'una gota de soluci6 salina per evitar que quedaren plecs en el teixit. Emprarem
técniques de microscopia de camp clar per identificar les gotes lipidiques presents en
els ulls dels laceértids, i de microscdpia de fluorescencia per a identificar gotes lipidiques
que transmeten 'UV (Ohtsuka, 1984; Wilkie et al, 1998). A més a més, diversos filtres
acolorits combinats amb la microscopia de camp clar foren emprats per aproximar-nos
alaporci6 de I'espectre on se situa la longitud d’ona de tall (i.e. longitud d’ona a partir de
la qual no transmet) de cada gota lipidica.

Les preparacions foren observades i fotografiades amb un microscopi optic
Eclipse EB00 (Nikon) combinat amb una camera digital DXM1200F. El microscopi estava
connectat a un ordinador i les imatges foren processades i guardades amb el programa
ACT-1. Emprarem una lampada V-PS100E-2 i una lampada de pressié de mercuri super
elevada C-SHG1 per obtenir les imatges amb les técniques de camp clar i de fluorescéncia
respectivament. A més a més, per a la microscopia de fluorescencia emprarem un filtre
DAPI (espectre d’excitaci6: 340-380 nm, espill dicromatic: > 400 nm, banda de pas:
435-485 nm). A més del filtre DAPI, emprarem altres tres filtres per a I'aproximacié a
la longitud d’ona de tall de les diverses gotes lipidiques amb la microscopia de camp
clar: FITC (banda de pas: 510-550 nm), G-2A (banda de pas: > 590 nm) i Tx Red (banda
de pas: 600-660 nm). Igual que el microscopi, les lampades, els filtres, la camera i el
programa informatic sén de Nikon.
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3.2.3 Analisi molecular de I'opsina SWS1

Extraguérem el DNA total de les mostres de teixit (i.e. el fragment distal de la cua
de ca. 1 cm) amb NeasyTissue Kit (QIAGEN). Moltes de les mostres estaven conservades
en alcohol (70 o 90% ETOH depenent dels casos). La resta de les mostres estaven
congelades. Un total de 30 especies foren analitzades en aquest apartat (Figura 3.1).

Amplificarem I'exé 1 del gen de 'opsina SWS1 (292 nt amb primers, 256 nt sense
primers), perque aquest fragment inclou els 13 llocs descrits que tenen algun efecte
en la sensibilitat a I'UV (Shi & Yokoyama, 2003; Takahashi & Yokoyama, 2005): F46,
F49, T52, F86, S90, V91, T93, A97, 1109, E113, A114, L116, S118 (els nliimeros estan
estandarditzats respecte els de la rodopsina bovina). Dissenyarem primers degenerats
basats en la seqiiencia del gen de I'opsina SWS1 d’Anolis carolinensis (numero d’accés
en GenBank: AH007736.1). Els primers son SWS1.2f: 5’-CCARTACCACATCGCCCC-3’ (ales
posicions 160i177) i SWS1.VSR: 5’-GTGGCAGGTAAAARSCCY-3’ (ales posicions 4341451).

Les condicions de la PCR foren: un cicle de desnaturalitzacié (2 min a 94°C), 35
cicles d’hibridacid i extensié (30 s a 94°C, 30 s a 60°C i 90 s a 72°C), i un cicle d’extensio
final (7 min a 72 ° C) i el cicle infinit final a 4 ° C. La visualitzaci6 dels productes de
I'amplificacié fou feta en gel d’agarosa 1,4% + 5ul gelred. El High Pure PCR Product
Purification Kit (Roche) fou emprat per a la purificaci6é dels productes amplificats. Els
productes dela PCR foren seqiienciats amb el sistema ABI PRISM Big-Dye Terminator v3.1
(Applied Biosystems) amb el seqiienciador automatic ABI 3730. Tots els productes de
PCR foren seqiienciats en ambdés sentits amb els primers d’amplificaci6 i foren units per
tal d’obtenir la regié completa. Les seqiiéncies obtingudes foren verificades, corregides i
unides amb el programa STADEN. Les alineacions foren fetes amb el programa ClustalW
implementat en Mega4 v.4.0.2.

3.2.4 Experiment d’eleccid

Triarem Podarcis muralis com a espécie model perque és una espécie comuna amb
poblacions denses, en qué els mascles exhibeixen taques prominents que reflecteixen 'UV
(Capitols 4 i 6). Vint mascles adults de la poblacié d’Angostrina foren capturats durant
I'estaci6 reproductora (juny del 2010) i transportats al laboratori. Alla foren allotjats
en terraris individuals (20 x 40 x 25 cm, amplaria x longitud x altura respectivament) i
mantinguts en condicions de cicle de llum i temperatura que imitaven les condicions de
la poblacid d’origen en aquella época de I'any. Abans de les proves, els mascles passaren
dues setmanes als terraris per tal d’aclimatar-s’hi.

Dos terraris experimentals identics (70 x 40 x 30 cm, amplaria x longitud x altura
respectivament) foren dividits en dues parts (vegeu la Figura 3.2A): 'area d’estimul (S
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a la Figura 3.2A; 440 cm?) i I'area experimental (48 x 40 cm), que contenia una area de
no eleccié (NE a la Figura 3.2A; 28 x 40 cm) i dues arees d’elecci6 (E1 i E2 a la Figura
3.2A; 620 cm? cadascuna). Entre les dues arees d’eleccio es posa una separaci6é opaca
de plastic. Una meitat de I'area d’estimul estava separada de I'area d’eleccié adjacent
per un filtre que permetia el pas de I'espectre UV (UV+, Figura 3.2B, Plexiglas GS 2458,
Evonik Industries). L'altra meitat estava separada de l'altra area d’eleccié per un filtre
opac només per a I'UV (UV-, Figura 3.2B, Plexiglas GS 233, Evonik Industries).

Figura 3.2. (A) Terrari experimental: NE = area de no elecci6, E1 i E2 = arees d’elecci6, S = area
d’estimul, UVA+ i UVA- indiquen els emplacaments dels filtres que permeten el pas de I'UV i el
bloquen respectivament, linia continua horitzontal = paret opaca, linia discontinua vertical =
emplacament de la paret opaca que evita el contacte visual entre les dues sargantanes durant el
periode de 18 h previ a I'experiment. (B) Espectres de transmitancia dels dos filtres. (C) Espectre
d’irradiancia de la llum experimental.
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Abans de cada prova, els dos mascles implicats passaven les 18 hores previes al
terrari experimental, amb els refugis propis corresponents (traslladats des del terrari
d’origen), teules per termoregular i aigua disponible. El mascle experimental se situava
dins de I'area de no eleccid separada amb un plastic opac de les arees d’eleccid i el mascle
estimul era situat a 'area d’estimul. A I'area d’estimul, se situaven quatre trossos de
paper per obtenir marques quimiques del mascle estimul durant el periode previ de 18
hores, dues sota el refugi i dues sobre la teula de termoregulacié.

Immediatament abans que la prova comencara, dos trossos de paper de l'area
d’estimul eren dipositats en cada area d’eleccid, I'un provinent de la teula i I'altre del
refugi. Llavors, es retirava la separaci6 entre I'area de no eleccié i les arees d’eleccié i la
prova comencava. La duracié de cada prova fou de 5 hores durant el periode normal de
maxima activitat dels mascles de P. muralis en el camp (9-14h). La localitzaci6 del mascle
experimental es registrava cada 10 min (= un total de 30 registres per cada prova) per
part d’'un observador que desconeixia la distribuci6 dels filtres.

Els dos terraris experimentals permeteren realitzar dues proves independents
simultaniament, amb la posici6 dels filtres UV+ i UV- alternada per controlar I’efecte
de la posicio. Els terraris experimentals sempre estigueren il-luminats amb una
lampada d’espectre complet, rica en emissié de longituds d’ona entre els 300 i
els 700 nm (Reptistar, Sylvania, Loessnitz, Alemanya; Figura 2C). Entre les proves
successives, els terraris experimentals foren rentats amb etanol per evitar que hi
quedara cap estimul quimic dels mascles anteriors. Només es consideraren valides
aquelles proves en que el mascle experimental visita les dues arees d’eleccid,
cosa que en un sol cas no va ocorrer. Per analitzar les dades, emprarem el test de
Wilcoxon per a mostres aparellades. Després dels experiments, tots els animals
foren alliberats al lloc exacte on havien sigut capturats.

3.3 Resultats

3.3.1 Transmitancia del medi ocular

Totes les especies presenten medis oculars que transmeten 'UV i no hem detectat
classes diferents de transmitancia. La Figura 3.3A mostra els espectres de transmitancia de
'ull complet de les vuit especies mesurades. Les Figures 3.3B i 3.3C comparen els espectres
de I'ull complet, la cornia, la lent i 'aproximacioé cornia x lent de P muralis i T. sexlineatus
respectivament. Observeu a la Figura 3.3C l'efecte de la congelacid i de la conseglient
aparenca bruta de 'humor vitri en les mesures de I'ull complet. A la Taula 3.2 es mostren
elsvalors de AT ;i T, dels espectres obtinguts. En totes les especies, les lents son I'element
que imposa restriccions a la transmitancia en les longituds d’ona més baixa (< 350 nm).
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Figura 3.3. Espectres
mitjans de transmitancia
de l'ull complet de les vuit
especies de lacertids (A),
de l'ull complet, la cornia,
la lent i Iaproximacié
cornia x lent d’'una mostra
fresca (Podarcis muralis,
n = 4) (B), i d'una mostra
congelada  (Takydromus
sexlineatus, n = 1) (C). La
depressié en el rang 375-
450 nm és un artefacte
causat pels fragments
de la retina dissolts en
I'’humor vitri. n = grandaria
mostral (nombre d’ulls/2),
els asteriscs indiquen els
espectres de l'ull complet
obtinguts amb la integracié
dels espectres de la cornia i
delalent.
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Taula 3.2 Valors de la la fraccié de llum corresponent a les longituds d’ona UV (i.e. T,) i de la
posici6 de la longitud d’'ona del 50% de la transmitancia (i.e. AT ). Els asteriscs indiquen els
valors obtinguts per a 'ull complet calculats a partir de les transmitancies de la cornia i de la lent.
n = grandaria mostral = nombre d'ulls/2.

T, AT, (nm)
espécie ull complet cornia lent ull complet lent
G. gallotia (n=2) 0,148 0,223 0,159 344,25 327,92
P, algirus (n=3) 0,156 0,184 0,167 33591 313,36
A. erythrurus (n=2) 0,151 0,199 0,152 339,54 349,68
P. muralis (n=4) 0,151 0,202 0,151 340,27 312,63
P vaucheri (n=5) 0,178 0,219 0,164 314,82 319,92
P, pityusensis (n=2) 0,167 0,2 0,16 333,01 330,47
T lepidus (n=2) 0,157* 0,19 0,151 346,79* 320,28
T sexlineatus (n=1) 0,155* 0,213 0,174 339,18* 315,18

3.3.2 Tipologia de les gotes lipidiques

Les retines de totes les espécies examinades tenen els mateixos quatre tipus de
gotes lipidiques (Figura 3.4): dos tipus aparentment transparents i dos de grocs. Els
quatre tipus han estat anomenats com a tipus transparent menut (transparent small
type, T), tipus clar gran (clear large type, C), tipus groc clar (light yellow type, LY) i tipus
groc fosc (dark yellow type, Y). A més a més, localitzarem cons dobles en queé el membre
principal presenta una gota lipidica i el membre accessori presenta un pigment groc
difas (diffuse yellow pigment, YP). La microscopia de fluorescéncia revela que els tipus
T i C es comporten de manera diferent sota la il-luminacié UV: el tipus C absorbeix les
longituds d’ona UV i emet llum fluorescent per sobre dels 400 nm, mentre que el tipus
T no absorbeix (i.e. transmet) I'UV (Figura 3.4). D’acord amb els resultats obtinguts
amb la combinaci6 de filtres optics (Taula 3.3), i prenent com a referéncia els treballs
previs amb altres especies de llangardaixos (Fleishman et al, 1993; Loew et al, 2002;
Bowmaker et al., 2005; Macedonia et al., 2009), les gotes lipidiques T, C, LY i Y difereixen
en la longitud d’ona de tall i han de ser associades amb els fotoreceptors UVS, SS, MSi LS
respectivament (Taula 3.3).

3.3.3 Analisi molecular de I'opsina SWS1

La Taula 3.4 mostra les 13 posicions critiques per a la visié UV en I'opsina SWS1.
Els 13 llocs analitzats s6n, amb només dues excepcions (L. agilis i M. simoni), idéntics
a aquells presents en 'hipotetic ancestre comu dels vertebrats que presentava visio
UV, i a aquells presents en Anolis carolinensis, una especie en que s’ha determinat la
sensibilitat espectral dels cons UVS emprant MSP (Taula 3.1). Fixeu-vos que I'inic
aminoacid que canvia respecte a A. carolinensis és el de la posicié 109 (amb un canvi
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Figura 3.4. Fotografies fetes amb tecniques de microscopia de camp clar de porcions de la
retina d’exemplars de Podarcis vaucheri (A, B), Gallotia galloti (C), Psammodromus algirus (D) i
Podarecis pityusensis (E). El mateix camp de la retina de P, pityusensis fotografiat amb microscopia
de fluoresceéncia (F). IS = segment interior (inner segment), Y = gota lipidica groc fosc, LY = gota
lipidica groc clar, C = gota lipidica clara gran, T = gota lipidica clara menuda o transparent, YP
= pigment groc difus.
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Taula 3.3. Tipus de gotes lipidiques descrites als ulls dels lacertids. T, C, LY i Y representen les
gotes lipidiques transparent, clara, groga clara i groga fosca respectivament (vegeu la Figura
3.5). Els rangs en que es troben les longituds d’ona de tall ens donen una aproximaci6 de fins
a quina posicid espectral absorbeixen la llum les gotes lipidiques (i per tant impedeixen que
arribe al fotoreceptor corresponent). U, S, M i L s6n els fotoreceptors sensibles a les longituds
d’ona UV, curtes, mitjanes i llargues respectivament, amb qué estan associats presumiblement
les gotes lipidiques descrites.

gota lipidica longitud d’ona de tall fotoreceptor
T tall < 340 nm 9)
C 340-380 nm < tall <435 nm S
LY 435 nm < tall < 485 nm M
Y 485 nm < tall < 510-550 nm L

V109I), pero és igual a I'aminoacid trobat en Gekko gecko, espéecie en qué també s’ha
demostrat visié UV amb MSP (Amax = 364, Taula 3.1). A més a més, els experiments de
mutagénesi directa en aquest lloc han demostrat que la substitucié V109A produeix
un canvi en Amax de SWS1 de només 1 nm (de 359 nm en el pigment ancestral a 360
en el mutant; Takahashi & Yokoyama, 2005). Comparant amb A. carolinensis i G. gekko,
podriem esperar que el maxim de sensibilitat en el fotoreceptor UVS es trobaria al
voltant dels 360 nm també en els lacertids.

3.3.4 Experiment d’elecci6

Els mascles de P muralis trien significativament I'area d’elecci6 amb el filtre
UV+ (n=10, test de Wilcoxon per a proves aparellades Z = -2,376, P = 0,018). El nostre
disseny experimental no permet aclarir si els mascles trien I'area il-luminada amb llum
UV (UV+) per les caracteristiques cromatiques del mascle estimul que conté o si la
trien exclusivament per les condicions d’il-luminacié que presenta. En tot cas, 'eleccio
entre les dues arees il-luminades no és a I'atzar i confirma la capacitat de P muralis per
percebre 'espectre UV.

3.4 Discussio

Els resultats obtinguts sén tots ells convergents i confirmen la hipotesi que
els lacertids s6n capacos de percebre les longituds d’ona UV. Aixi mateix, podem
considerar que la visié UV, que deu ser el caracter ancestral en la familia, esta molt ben
conservada al llarg de la filogenia i no hi presenta grans variacions. De fet, només hem
trobat una minima variabilitat entre les especies estudiades en la longitud d’ona de tall
de la transmitancia de les lents i en la presencia d’algun canvi molecular en I'opsina
d’alguna de les especies que, no obstant, no suposara grans canvis en la sensibilitat
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Taula 3.4. Aminoacids dels 13 llocs critics del gen de I'opsina SWS1. L'origen de les seqiiéncies
que no provenen d’aquest estudi sén: AH007736.1 (Kawamura & Yokoyama, 1996), DQ100325
(Su et al, 2006), AF074045.1 (Yuki, T,, Osamu, H., Masao, Y. & Fumio, T. dades no publicades) i
AY024356.1 (Yokoyama & Blow, 2001).

posicid dels aminoacids

espeécies 46 49 52 86 90 91 93 97 109 113 114 116 118 codi GenBank
Gallotia galloti F F T F S V T A I E A L S JQ917087
Psammodromus algirus F F T F S V T A I E A L S JQ917083
Dalmatolacerta oxycephala F F T F S V T A I E A L S JQ917102
Zootoca vivipara F F T F S V T A I E A L S JQ917094
Iberolacerta cyreni F F T F S V T A I E A L S JQ917100
Takydromus sexlineatus F F T F S V T A I E A L S JQ917082
Darevskia armeniaca F F T F S V T A I E A L S JQ917099
Timon lepidus F F T F S V T A I E A L S JQ917086
Timon tangitanus F F T F S V T A I E A L S JQ917101
Lacerta schreiberi F F T F S V T A I E A L S JQ917104
Lacerta bilineata F F T F S V T A I E A L S JQ917103
Lacerta agilis F F T F S V T A M E A L S JQ917095
Scelarsis perspicillata F F T F S V T A I E A L S JQ917089
Teira dugesii F F T F S V T A I E A L S JQ917096
Podarrcis liolepis F F T F S V T A I E A L S JQ917085
Podarcis vaucheri F F T F S V T A I E A L S JQ917088
Podarcis tipus 1 F F T F S V T A I E A L S JQ917105
Podarcis bocagei F F T F S V T A I E A L S ]Q917097
Podarrcis pityusensis F F T F S V T A I E A L S JQ917098
Podarcis sicula F F T F S VvV T A I E A L S JQ917081
Podarcis muralis F F T F S V T A I E A L S ]Q818254
Podarcis melisellensis F F T F S V T A I E A L S JQ917080
Meroles ctenodactylus F F T F S V T A I E A L S ]Q917077
Meroles knoxii F F T F S V T A I E A L S JQ917078
Meroles suborbitalis F F T F S V T A I E A L S JQ917079
Ophisops occidentalis F F T F S V T A I E A L S JQ917090
Atlantolacerta andreanszkyi ¥ F T F S V T A I E A L S JQ917092
Acanthodactylus erythrurus F F T F S V T A I E A L S JQ917084
Acanthodactylus boskianus F F T F S V T A I E A L S JQ917091
Mesalina simoni F F T F S V T A I E A L A JQ917093
Anolis carolinensis F F T F S V T A V E A L S AHO007736.1
Uta stansburiana F F T F S V T A I E A L S DQ100325
Phelsuma madagascariensis F F T F S Vv T S I E A L S AF074045.1
Gekko gekko F F T F A V T S I E A L S AY024356.1
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del con sensible a 'UV. La caracteritzaci6 dels tipus de gotes lipidiques presents en la
retina dels lacértids ens indica que els mateixos quatre tipus son presents a totes les
especies analitzades. D’aquests resultats podem extraure diverses conclusions sobre
les implicacions comportamentals i ecologiques de la visié en 'UV dels lacertids, aix{
com diverses generalitats sobre la sensibilitat en els llangardaixos en general i en els
llangardaixos diiirns en particular.

3.4.1 Visio UV en lacertids

Encara que, tradicionalment, els escleroglossos han estat considerats com a
predominantment quimiosensorials (e.g. Pianka & Vitt, 2003; Pough et al, 2004;
Mason & Parker, 2010), la seua percepcié visual és fonamental per a la seua biologia
i moltes son les evidéncies que refuten aquesta visi6 tan simplificada (Wagner, 1933;
Swiezawska, 1949; Svoboda, 1969; Diicker & Rensch, 1973; Cooper & Greenberg, 1992;
Olsson, 1994b,c; Olsson & Silverin, 1997; Olsson et al, 2005a,b; Lépez et al,, 2004;
Martin & Lopez, 2009; Bajer et al, 2010; vegeu la resta de capitols). Per tant, el fet que
els lacértids tinguen la capacitat de percebre I'UV té implicacions en diversos aspectes
crucials de la seua biologia.

Lavisié UV pot ser clau en la detecci6 de les preses o el reconeixementil’evitacié
dels animals aposematics. Els insectes i els aracnids, que constitueixen la major part
de la dieta dels lacértids (Arnold & Ovenden, 2002), sovint inclouen coloracions
que reflecteixen o absorbeixen I'UV de manera destacada (Oxford & Gillespie, 1998;
Kemp et al,, 2005; Lim & Li, 2007; Herberstein et al., 2009; Théry & Gomez, 2010) i
que podrien servir als lacertids en les tasques relacionades amb la localitzacié i la
discriminacio de les preses.

D’altra banda, I’evolucié dels senyals cromatics dels lacértids esta lligada a la
possessié de un sistema visual que percep I'UV i, per tant, inclou el rang UV, de la
mateixa manera que d’altres porcions de I’espectre. Aixi, doncs, les taques de color
que reflecteixen I'UV que trobem en moltes espeécies de lacértids (Font & Molina-
Borja, 2004; Molina-Borja et al., 2006; Pérez i de Lanuza & Font, 2007, 2011; Font
et al, 2009; Bajer et al.,, 2010, 2011; Olsson et al., 2011; Capitols 4, 5 i 6) tenen la
potencialitat per ser dissenyades per a la senyalitzacié com ocorre en altres families
de llangardaixos (Fleishman et al, 1993; Lappin et al, 2006; Stapley & Whiting,
2006; Whiting et al., 2006). Com a conseqiiéncia, la major part dels treballs previs
sobre la comunicacié visual dels lacertids hauran de ser revisats per tal d’avaluar
la importancia de les coloracions UV. Per exemple, 'extens estudi realitzat amb les
coloracions nupcials de L. agilis (e.g. Olsson & Silverin, 1997; Olsson, 1993, 1994a,b,c;
Anderholm et al., 2004; Olsson et al, 2005a,b), obvia durant molt de temps la
reflectancia UV dels mascles (Pérez i de Lanuza & Font, 2007; Olsson et al., 2011;
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vegeu el Capitol 5). De la mateixa manera, les funcions i les caracteristiques de les
coloracions dels lacertids que inclouen I’'UV haurien de ser revisades, per exemple, en
Psammodromus algirus (Carretero, 2002; Lopez et al., 2004), Iberolacerta monticola
(Galan, 2006, 2008, 2010), I. cyreni (antigament I. monticola; Lopez et al., 2004) o
Podarcis hispanica sensu lato (Lopez & Martin, 2001).

De fet, diverses caracteristiques de les coloracions UV dels lacertids
suggereixen un paper prominent en la comunicacio6 (Bajer et al., 2010, 2011; Olsson
et al., 2011; Capitols 4, 5, 6 i 7). Es especialment suggeridor que la sensibilitat a
I'UV dels lacertids (similar a la demostrada a altres llangardaixos dilirns; Loew,
1994; Loew et al., 2002; Shi & Yokoyama, 2003) depenga de I'opsina SWS1 amb un
maxim d’absorbancia al voltant dels 360 nm, longitud d’ona proxima als maxims
de reflectancia de la majoria de les coloracions UV dels lacertids (Font & Molina-
Borja, 2004; Pérez i de Lanuza & Font, 2007; Molina-Borja et al., 2006; Font et al,
2009; Bajer et al., 2010; Capitols 4, 5 i 6). Per tant, la percepcio de les taques UV
esdevé un aspecte fonamental en I'estudi de la comunicacié visual en els lacertids,
que mereixera la nostra especial atencié a partir d’ara.

3.4.2 Visi6 UV i visio en color en els llangardaixos

Les caracteristiques de la retina i la transmitancia del medi ocular dels lacértids
coincideixen amb les de la majoria d’espécies de llangardaixos diiirns estudiades
(Fleishman et al., 1993,1997, 2011; Loew et al.,, 2002; Bowmaker et al., 2005; Macedonia
etal, 2009). La capacitat de visi6 en 'UV és comuna a totes elles, sense que en cap cas hi
haja un filtratge selectiu de les longituds d’ona UV, com ocorre en altres grups animals,
en que el medi ocular filtra I'UV per prevenir danys en la retina (Boulton et al, 2001;
Tratsk & Thanos, 2003; Azzam et al., 2004). Un altre element compartit és I'existencia
de quatre tipus de gotes lipidiques, presumptament associats a quatre tipus de cons, aixi
com la presencia de cons dobles amb un membre principal amb una gota lipidica i un
membre accessori amb pigmentaci6 difusa. La coexisténcia de quatre tipus de cons amb
sensibilitats diferents en la retina suggereix la possibilitat que els lacértids i la resta de
llangardaixos diilirns presenten una visié en color tetracromatica.

De la mateixa manera que amb Platysaurus broadleyi (Cordylidae, Scleroglossa;
Fleishman et al., 2011), els lacertids presenten un sistema visual més semblant al dels
Iguania dilirns estudiats (pertanyents a les families Chamaeleonidae, Crotaphytidae,
Polychrotidae), que al dels geconids (Scleroglossa), més proxims filogenéticament
perd que tindrien el seu origen en un ancestre amb visié nocturna (Loew et al.,, 1996).
Aco confirma que la visi6 UV i la visi6 basada en quatre tipus de cons (potencialment
tetracromatica) és el caracter ancestral dels llangardaixos i que és compartit pels
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principals clades de llangardaixos diiirns. Els nostres resultats dupliquen el nombre
d’espécies de llangardaixos diiirns en que s’ha demostrat la visié UV. Aixi, el fort biaix en
favor de les espécies d’'Iguania queda compensat, si més no parcialment.

3.4.3. Ecologia visual dels lacértids i dels Anolis

Encara que entre els animals terrestres el sistema de visié en color esta ampliament
conservat (Chittka, 1996; Osorio & Vorobyev, 2005; Hart & Hunt, 2007; Hunt et al., 2009),
repetidament s’ha proposat que les propietats luminiques de 'ambient i les funcions de la
visié en modifiquen les caracteristiques (e.g. en la sensibilitat espectral, Lall et al., 1980;
en la freqiiencia de les gotes lipidiques; Partridge, 1989). En peixos, la dependencia per
aquests factors ha suposat que hagen anat produint-se canvis en la sensibilitat al llarg de
I'evolucié (Bowmaker, 1998; Partridge & Cummings, 1999), cosa que ha incrementat la
variabilitat dels seus sistemes sensorials.

Fins ara, els tnics estudis comparats de la visié en un grup de llangardaixos dilirns
s’havien fet amb un conjunt d’espécies del genere Anolis, propi d’habitats tropicals
(Fleishman et al., 1997; Loew et al., 2002). Loew i col-laboradors (2002) proposaren
la hipotesi que la sensibilitat visual de les diverses espécies depenia de les condicions
luminiques particulars del microhabitat de cada espécie i/o de les caracteristiques
cromatiques dels senyals visuals de cada especie (Fleishman et al., 1993). No obstant,
els seus resultats indicaren que no hi havia relacié entre la sensibilitat dels Anolis i cap
d’aquestes dues variables; aix0 els feia concloure que es tracta d’'un grup visualment
generalista i argumentaren que el factor determinant per a la sensibilitat visual dels
Anolis és la radiancia horitzontal, la qual esta homogeneitzada drasticament per la
reflectancia de la vegetacio6 verda del bosc (Fleishman et al., 1997).

El cas dels lacertids és diametralment oposat. La variabilitat en les condicions
luminiques dels habitats dels lacértids sera menor perque la majoria d’espécies ocupen
habitats oberts i assolellats, molt menys variables en la seua irradiancia que els boscos
tropicals dels Anolis (Fleishman et al, 1997). No obstant, la radiancia si que sera molt
més variable que en els ecosistemes tropicals, perque els lacértids ocupen ecosistemes
mediterranis, desertics i d’alta muntanya, amb una estructura de I’habitat molt variable
(i.e. bidimensional o tridimensional, substrats de diferents colors en funcio6 de la geologia,
diferents graus de densitat de la vegetacid, canvis estacionals en la composicid i el color de
la vegetacio, etc.). Aixi, doncs, caldria valorar com interactuen la irradiancia i la radiancia
en el disseny de la sensibilitat dels lacertids, per saber si hi ha variacions entre espécies.

De totes maneres, toti que de moment no tenim dades microespectrofotomeétriques
de cap lacertid, la constancia en el disseny de la retina i en les propietats optiques del
medi ocular suggereixen que tampoc no hi ha una gran variabilitat en la sensibilitat de les
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diverses especies de lacertids, que possiblement també seran generalistes visuals. Aixi,
doncs, durant I'evolucié dels lacertids probablement haura actuat, i continua actuant,
una seleccié estabilitzadora potent, que fa que no canvien les seues caracteristiques.
De fet, 'observacié continuada del comportament dels lacertids, ens fa sospitar que les
condicions en que estan actius (i.e. dies assolellats, periodes de temps ben il-luminats) no
solen ser limitadores per a poder discriminar els estimuls cromatics d'importancia (i.e.
alimentacio, evitacié de depredadors, comunicacig, etc.). Segons els nostres resultats, fins
i tot en la percepcid de 'espectre UV, que sembla de gran importancia per als lacértids
(vegeu els Capitols 4, 51 6) i que és la part de I'espectre visible dels llangardaixos més
sensible a la degradacié causada per 'ambient a I'hora de transmetre’s pel medi, esta
aparentment molt conservada a pesar de la varietat d’habitats que ocupen els lacertids,
i que no totes les especies presenten coloracions corporals UV.
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4.1 Introduccio

La teoria prediu que la coloraci6 dels animals evoluciona sota la influencia d’'un
compromis entre dues forces antagoniques. Per un costat, els senyals visuals tendeixen
a incrementar la conspicuitat per garantir l'eficacia de la comunicacid. Per I'altre, els
caracters de color sén seleccionats per maximitzar la cripsi, per tal de disminuir la
deteccié per part d’'observadors no desitjats. Com hem indicat anteriorment, aquestes
dues pressions selectives no actuen sempre de la mateixa manera, ni sobre tots els
individus, ni sobre totes les taques de color d’'un animal. Aquestes diferencies en el
conjunt de les forces selectives sén les que donen lloc a la gran diversitat de colors i
patrons de coloraci6 dels animals. La grandaria d'una taca de color, la seua intensitat,
el seu color i la seua distribuci6 sobre la superficie de 'animal condicionen el grau de
conspicuitat o cripsi que presenta (Endler, 1990; Gomez & Théry, 2007; Bradbury &
Vehrencamp, 2011). Per tant, la manera com fem la classificacié de les coloracions dels
animals no és trivial, sobretot si volem extraure’n conclusions respecte a la importancia
biologica d’aquestes coloracions. Només a partir d’'una classificacié6 basada en la
percepci6 dels animals, podrem fer bones prediccions sobre I’evolucié dels caracters
cromatics i testar-les.

Fins ara, tots els intents de fer una descripcié més o menys exhaustiva de la
coloracio dels lacértids s’han dut a terme emprant metodes basats en la percepcio visual
humana (Arnold, 1989; Arnold & Ovenden, 2002; Arnold et al., 2007). Les primeres guies
de camp es limitaven a presentar imatges d’'una visié dorsal dels animals (i.e. des del
punt de vista de I'observador huma), pero les guies més recents comencen a incloure
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fotografies o dibuixos de visions laterals i ventrals dels llangardaixos (E. G. Barbadillo,
1999; Arnold & Ovenden, 2002; Masé & Pijoan, 2011); aixo si, en 'espectre visible huma.

Encara que quasi totes les descripcions d’espécies o subespecies solen fer
referéncia ala coloracio6 corporal, els treballs comparatius en lacértids son molt escassos.
Segurament, les revisions taxondmiques d’Arnold (Arnold, 1989; Arnold et al., 2007), que
inclouen com a caracters morfologics valids per a la reconstruccié filogenetica alguns
trets de la coloraci6 dels lacertids (e.g. OVS, ocels), son els estudis més acurats sobre
algun aspecte de la coloraci6 dels lacertids fins al moment.

En general, les explicacions per a les diferents coloracions dels lacertids s’han
donat de manera especulativa o intuitiva, basant-se en explicacions provinents de
descripcions fetes en guies de camp o similars (Salvador, 2002; Arnold & Ovenden,
2002; Arnold et al., 2007) i, sovint, sense el suport experimental necessari. Aquestes
interpretacions destaquen aspectes relacionats amb la termoregulacié, la comunicacio,
I'evitacié dels depredadors, o expliquen de manera vaga el desenvolupament de les
coloracions, els seus canvis estacionals o el dicromatisme sexual en algunes especies
d’aquest grup (e.g. Huey & Pianka 1977; Diaz 1993; Castilla et al, 1999; Martin &
Forsman 1999; Faraone & Lo Valvo, 2006; Salvador, 2002; Aragén et al, 2004). Per
exemple, les coloracions nupcials que apareixen en diverses especies de lacértids s’han
interpretat com una adaptaci6 que permet als receptors identificar el sexe i/o I'estatus
reproductiu de 'emissor (e.g. Salvador et al., 1996; Pérez-Mellado, 1998a,c; Martin &
Forsman, 1999; Martin & Lopez, 1999, 2001; Carretero, 2002). Ara bé, aquests estudis
no han considerat objectivament les coloracions, ni les han estudiades sota un punt
de vista que els conferesca significat biologic (i.e. el dels receptors primaris de les
coloracions). Fins i tot els estudis experimentals més acurats sobre algun aspecte de
la coloracié dels lacertids (e.g. Olsson, 1993, 1994b,c; Olsson & Silverin, 1997; Martin
& Lopez, 2001; Lopez et al, 2004) han arrossegat aquesta manca d’objectivitat. La
reflectancia UV, per exemple, s’ha obviat sistematicament i se’'n desconeixia per
complet I'abast en els lacértids, com a minim fins els darrers anys (Thorpe & Richard,
2001; Font & Molina-Borja, 2004; Molina-Borja et al., 2006; Pérez i de Lanuza & Font,
2007, 2011; VAclav et al,, 2007; Font et al.,, 2009; Stuart-Fox et al, 2009; Bajer et al.,
2010, 2011; Olsson et al.,, 2011).

L'Gs de I'espectrofotometria de reflectancia ens ha permes, encara que de manera
parcial, fer la primera aproximacié6 a I'estudi objectiu de la coloracié d’aquesta familia,
aixi com realitzar la primera proposta de quines sén les classes de coloracions que
presenten. La nostra intencid en aquest capitol, és de poder descriure de manera objectiva
les coloracions presents en els lacértids, fer-ne una classificacié basada en les propietats
espectrals de les coloracions, avaluar-ne el grau de dicromatisme sexual i, adoptant una
perspectiva filogenetica (Hofmann et al., 2006, 2007b), fer una primera reconstruccio6
historica de I’evolucié d’aquestes coloracions.
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4.2 Material i metodes
4.2.1 Espectrofotometria de reflectancia i fotografia en 'UV

Hem emprat les mesures de reflectancia descrites al Capitol 2. La fotografia en I'UV
ens ha sigut d’especial ajuda a I'hora d’identificar aquelles arees amb una reflectancia
destacada en aquesta part de I'espectre.

4.2.2 Estudi de la gamma de color dels lacértids en I’espai cromatic tetraédric

Hem processat els espectres mitjans de totes les taques de color de la nostra mostra
per tal d’obtenir una valoracio global de quins color estan representats en les coloracions
dels lacertids, considerant el seu sistema de visi6 en color. Per fer-ho, hem emprat TCS i
hem calculat els volums cromatics per als dos sexes de les coloracions dorsals, ventrals i
laterals (i.e. OVS, ocels, galtes) per separat.

4.2.3 Classificacio de les coloracions en funcio dels espectres

Basant-nos en la forma dels espectres obtinguts i en la possibilitat que aquests
espectres siguen percebuts com a colors primaris o secundaris per partdelslacertids, hem
descrit un conjunt de categories de la coloraci6. Tot i que, per garantir una interpretacio6
més senzilla, la majoria dels noms de les categories que hem emprat fan referéncia als
colors percebuts pels humans, la classificacié depen estrictament de la distribuci6 de
les reflectancies entre els 300 i els 700 nm. Com que per a les categories que inclouen
reflectancia UV no existeix cap nom comu, hem optat per unir el prefix UV al nom del
color que percep l'ull huma (e.g. UV-V = ultraviolat-verd, indica un espectre percebut
com a verd pels humans amb un segon pic en I'UV; vegeu, per exemple, la Figura 5.2.1).
A més a més, per tal de classificar les coloracions dels lacértids al llarg de I’espectre,
hem emprat les variables Amax i AR ;, que sOn respectivament la longitud d’ona en que
se situa el pic de maxima reflectancia i la longitud d’ona en qué la radiancia és la meitat
entre la radiancia maxima i la minima.

4.2.4 Dicromatisme sexual

Hem valorat el dicromatisme sexual, comparant totes les variables del color
entre els sexes dins de cada espécie. S’ha de fer notar que aquestes analisis de
dicromatisme sexual només fan referéncia a diferencies cromatiques o d’intensitat
dels espectres de reflectancia, mai del patré de coloracié en conjunt o d’'una part
d’ell (i.e. porcié del cos coberta per una determinada coloracié, freqiiéncia del
caracter a la poblacid, etc.; vegeu, pero, el Capitol 7).
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4.2.5 Evolucio dels caracters de color

Hem realitzat la primera reconstruccié dels caracters ancestrals de les coloracions
dels lacertids. Aquest apartat ha de considerar-se com a provisional, perqug, a diferencia
del que ocorre amb altres grups per als quals s’ha fet aquest tipus d’analisis (Gémez
& Théry, 2004, 2007; Hofmann et al, 2006, 2007b; Nicholson et al., 2007; Prager &
Andersson, 2010; Caro et al, 2011; Gumm & Mendelson, 2011), els coneixements actuals
sobre la filogénia dels lacertids presenten importants mancances i punts controvertits
(e.g. Renoult et al, 2009a,b; Kaliontzopoulou et al.,, 2011). Per exemple, son freqilients
les incongruéncies entre els métodes de reconstruccio, o entre els fragments de DNA
analitzats (mitocondrials, nuclears), també existeix una important manca de resolucio
per tal de resoldre el que podrien ser politomies febles, sén freqilients les espécies
criptiques en diversos geéneres i segurament existeixen algunes politomies fortes
(Arnold, 1989, 1997; Capula, 1994a,b, 2002; Fu & Murphy, 1997; Castilla et al, 1998; Fu,
1998; Harris et al.,, 1998a,b, 1999, 2002a,b, 2003, 2004, 2005; Oliverio et al., 1998, 2000;
Harris & Arnold, 1999, 2000; Harris et al., 1999; Sa-Sousa et al., 1999; Fu et al., 2000;
MacCulloch et al., 2000; Murphy et al., 2000; Geniez, 2001; Harris & Sa-Sousa, 2001,
2002; Almeida et al., 2002; Lin et al., 2002; Gonzalez et al., 2003; Mayer & Arribas, 2003;
Pinho et al, 2003, 2006, 2007a,b, 2008; Arribas & Carranza, 2004; Carranza et al.,, 2004,
2006; Crochet et al, 2004; Podnar et al., 2004, 2005; Busack et al., 2005; Godinho et al,
2005, 2006; Poulakakis et al., 2005a,b; Arribas et al, 2006; Arnold et al., 2007; Geniez
et al., 2007; Makokha et al, 2007; Mayer & Pavlicev, 2007; Perera et al., 2007; Valakos
etal, 2007; Brown et al, 2008; Kapli et al, 2008; Lymberakis et al., 2008; Terrasa et al.,
2008; Renoult et al., 2009a,b; Salvi et al.,, 2010; Fitze et al,, 2011, 2012; Guo et al, 2011;
Kaliontzopoulou et al,, 2011; Kapli et al, 2011). Aixi, doncs, hem hagut de configurar
una filogénia operativa de consens, descrita a la Figura 4.1, que inclou dades parcials de
diversos treballs (Poulakakis et al.,, 2003, 2005a,b; Harris et al., 2004; Arnold et al., 2007;
Brown et al., 2008; Terrasa et al., 2008; Fonseca et al., 2008, 2009; Kaliontzopoulou et
al, 2011, 2012) i que ha estat supervisada per M. A. Carretero (CIBIO, Portugal). Com
a conseqiiencia d’aixo, algunes de les espécies per a les quals disposem de mesures de
coloraci6 no han pogut ser incloses en aquestes analisis.

Les variables de coloracié continues (i.e. calculades a partir dels espectres) que hem
considerat, corresponen a les OVS UV-blau, la coloracié ventral d'un sol pic de reflectancia
situat a longituds d’ona llarga (i.e. blanc, groc, taronja) i les coloracions dorsals (i.e. entre
el verd i el marrd). Cada un d’aquests grups de coloracions el podem considerar com a
continu per les seues caracteristiques espectrals (Figura 4.2) i, per tant, tots poden ser
comparats en una reconstruccié historica d’'una manera justificada (vegeu la Caixa 2).
No s’han considerat coloracions similars de diferents parts del cos en una mateixa analisi
(e.g. OVS UV-blau i ocels UV-blau), perqué assumim que el seu origen i possiblement les
pressions selectives que les dissenyen varien d'unes superficies a unes altres.
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Figura 4.1. Hipotesi filogenética assumida per a la reconstruccié historica dels caracters de coloracié.
Vegeu-ne els detalls al text. Ma = milions d’anys.

L'Gs de variables categoriques implica limitacions, pel fet que les categories, tot
i ser objectives, suposen assumpcions arbitraries a '’hora d’assignar-hi els espectres
(Hofmann et al, 2006). No obstant aix0, les categories ens permeten fer una millor
interpretacié que Unicament amb les variables quantitatives. A més a més, les variables
categoriques permeten incloure els policromatismes, freqiients en els lacértids, i prevenir
analisis incorrectes amb les variables espectrals (Caixa 2). Aixi, doncs, hem emprat
I'analisi comparada per a dades categdoriques basant-nos en les categories de color de la
nostra classificacié. Aquesta analisi I'hem realitzada considerant les categories de color
presents en els lacértids independentment de la seua localitzacié corporal.

La reconstruccié dels caracters ancestrals de coloracié s’ha realitzat amb el
programa Mesquite 2.74 (Maddison & Maddison, 2011). Les reconstruccions per a les
variables quantitatives s’han fet considerant el model de squared change parsimony (que
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Figura 4.2. Variacid espectral dins de cada
una de les tres agrupacions d’espectres
considerades per a les analisis: coloracions
UV-blau (A), coloracions ventrals amb un
sol pic de reflectancia situat a longituds
d’ona llarga (B), coloracié dorsal entre el
verd i el marré (C). Dins de cada agrupacié
d’espectres assumim que la variaci6 és
continua i implica canvis (representats
per les fletxes) en una o dues variables
espectrals: la localitzaci6 del pic de
reflectancia i el croma en (A), el la variacié
en croma (i.e. la caiguda de la reflectancia
cap a longituds d’ona curta) en (B) i la
localitzacié del pic de reflectancia en (C).
Els espectres corresponen a un ocel de
Timon lepidus (1), un ocel de Podarcis sicula
(2), el ventre blanc de P. hispanica tipus 1
(3), la gola blanca de Podarcis de Jbel Siroua
(4), el ventre groc de P muralis (5), la gola
taronja de P, vaucheri de Jbel Tazzeka (6), el
dors marr6 de Psammodromus algirus (7),
el dors verd de Podarcis vaucheri de Jbel
Tazzeka (8), el dors verd de P. pityusensis
pityusensis (9). Per facilitar la comprensio,
cada espectre s’ha normalitzat respecte el
valor de %max corresponent.

és el permeés per a filogenies amb politomies). Per a les reconstruccions amb variables
categoriques (i.e. coloracions amb un pic en I'UV; coloracions amb un tnic pic de longitud
d’ona llarga; vegeu els resultats), hem emprat el métode de maxima parsimonia sense
ordenar les categories, assumint que el canvi entre qualssevol de les dues categories
té el mateix cost. Hem optat per aquest model perque, tot i que les coloracions amb un
Unic pic de reflectancia de longitud d’ona llarga podrien suggerir canvis graduals entre
categories (e.g. pot hipotetizar-se que el color groc és un estat intermedi entre el blanc
i el taronja; Hofmann et al., 2007a,b), 1a manca d’informacié empirica de com podrien
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produir-se els canvis entre les categories, i la presencia de tot tipus de combinacions
de categories (i.e. policromatismes) en les espécies actuals, ens desaconsellen assumir
algun tipus d’ordre entre les categories.

Hem emprat el test descrit per Blomberg et al.,, 2003 per a caracters continus per
tal d’avaluar l'existéncia i la quantitat de senyal filogeneétic dels caracters de coloraci6
mesurats. Com que la nostra hipotesi filogenetica inclou distancies de les branques en
milions d’anys, no hem adoptat cap tipus de transformacié. L'analisi ha estat realitzada
amb PHYSIG.M per a Matlab (Blomberg et al, 2003; facilitat per T. Garland Jr) i ens ha
permes calcular I'estadistic K. Valors de K iguals a u indiquen que els trets analitzats
estan perfectament correlacionats amb la filogenia sota condicions de Brownian motion.
En general, els valors majors indiquen l'existencia de senyal filogenétic (i.e. els taxons
més emparentats mostraran valors més semblants de la variable analitzada) i els valors
menors a u indiquen una tendencia a un menor senyal filogenetic del que esperariem si
assumim Brownian motion per a la filogenia proposada. De tota manera, no sempre un
valor menor a u suposa que no existesca senyal filogenétic (Blomberg et al., 2003). Per
testar la significacid, realitzarem 1000 simulacions per comparar els valors reals de K
amb la distribuci6 de valors creats aleatoriament. Mentre un P-valor < 0,05 ens indica
'existencia de senyal filogenétic, un P-valor > 0,95 indicaria antisenyal filogenétic, és a
dir, que les espécies proximes tendeixen a diferir en els valors dels caracters analitzats.

Per estudiar si existeix algun tipus de coevolucié entre les diverses variables
quantitatives de la coloracid, emprarem l'analisi de Contrasts Independents de
Felsenstein (Felsenstein, 1985; Harvey &Pagel, 1991; Garland & Ives, 2000) amb el
paquet PDAP 1.15 per a Mesquite (Midford et al., 2005). De la mateixa manera que a les
reconstruccions dels caracters ancestrals, quan en alguna especie mancava la coloraci6
a estudi, o no era correcte fer-ne la comparaci6, I'especie ha sigut exclosa de I'analisi.
Com que les diverses variables s’han emprat en més d’una correlacié, per precaucio
hem ajustat el nivell de significaci6 pel metode seqiliencial de Bonferroni descrit per
Holm (1979), per tal de reduir el nombre de casos significatius atzarosos deguts a les
multiples comparacions.

4.3 Resultats

4.3.1 Espectrofotometria de reflectancia i fotografia en I’'UV

Les Figures 4.3, 4.4, 4.5 i 4.6 mostren exemples de 'aspecte de les coloracions
més representatives mesurades en els lacértids de la nostra mostra. La Figura 4.7
resumeix els espectres de reflectancia de part de les coloracions que trobem a les
diverses superficies de lacertids. Note’s, tant en les fotografies com en els espectres,
que les coloracions més variables, tant per la forma com per la intensitat dels espectres,
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Figura 4.3. (pagina 106). Fotos digitals convencionals de diverses especies de lacertids on
es mostra part de les coloracions mesurades de les quals es mostren els espectres a la Figura
4.7. (A) Mascle de Psammodromus algirus de Jbel Siroua (espectres 7 i 28 de la Figura 4.7). (B)
Atlantolacerta andreanszkyi (espectre 3 Figura 4.7). (C) Mascle d’Acanthodactylus erythrurus de
Jbel Tazzeka (espectres 1 i 24 Figura 4.7). (D) A. dumerili. (E) Algyroides marchi (espectres 8 i
35 Figura 4.7). (F) Iberolacerta bonnali de Benasc. (G) Mascle de Psammodromus hispanicus. (H)
Mascle de Scelarcis perspicillata chabanaudi de Jbel Oukaimeden. (I) Juvenil de Zootoca vivipara
de la Font Viva. (J) Femella de Lacerta bilineata (espectres 5 i 34 Figura 4.7). (K) Juvenil de L.
trilineata de Kalambaka. (L) Femella de Timon lepidus de Cazorla (espectre 4 Figura 4.7 i espectres
apartat 5.2). Les fotos no estan a la mateixa escala.

Figura 4.4. (pagina 107). Fotos digitals convencionals de diverses especies del genere Podarcis
on es mostra part de les coloracions mesurades de les quals es mostren els espectres a la Figura
4.7. (A) Femella de Podarcis peloponnesiaca (espectre 9 Figura 4.7). (B) Mascle de P. vaucheri de
Jbel Tazzeka (espectre 27 Figura 4.7). (C) Femella de P, pityusensis pityusensis (espectres Capitol
5). (D) Mascle de P tiliguerta de I'Alguer. (E) Mascle de P, lilfordi kuligae (espectres Capitol 5). (F)
Mascle de P. peloponnesiaca (espectre 9 Figura 4.7). (G) Mascle de P. melisellensis. (H) Mascle de P,
taurica (espectre 33 Figura 4.7). (I) Mascle (dalt) i femella (baix) de Podarcis de Jbel Siroua). (J)
Mascle de P, liolepis del Desert de les Palmes. Les fotos no estan a la mateixa escala.

Figura 4.5. (pagina 108). Fotos digitals convencionals de diverses especies de lacertids on es
mostra part de les coloracions mesurades de les quals es mostren els espectres a la Figura 4.7.
(A) Femella de Psammodromus hispanicus. (B) Mascle de Gallotia atlantica. (C) Mascle de G.
galloti galloti. (D) Mascle jove d’Acanthodactylus erythrurus. (E) Mascle d’'Iberolacerta monticola
(espectre 20 Figura 4.7). (F) Mascle d’I. aurelioi (espectres de la mateixa espécie a 16 i 22 Figura
4.7). (G) Subadult de Timon tangitana. (H) Juvenil de T. lepidus. (I) Mascle de Lacerta trilineata
(espectre 15 Figura 4.7). (J) Juvenil de L. bilineata. (K) Femella de L. bilineata (espectres 17 i 26
Figura 4.7). (L) Mascle de L. agilis (espectres a I'apartat 5.1). (M) Femella de Zootoca vivipara. Les
fotos no estan a la mateixa escala.

Figura 4.6. (pagina 109). Fotos digitals convencionals de diverses espécies del génere Podarcis
on es mostra part de les coloracions mesurades de les quals es mostren els espectres a la Figura
4.7. (A) Mascle taronja de Podarcis liolepis. (B) Mascle blanc de Pliolepis (espectre 18 Figura 4.7).
(C) Femella groga de P. liolepis. (D) Mascle de P. hispanica de Valéncia. (E) Femella de P. hispanica
de Valéncia. (F) Mascle taronja de Pvaucheri d’'Oukaimeden (espectres de la mateixa espécie a 12
i 21 Figura 4.7). (G) Mascle de P, lilfordi de I'illa de l'Aire. (H) Mascle de P. bocagei. (1) Mascle de P
hispanica tipus 1. (J) Mascle de P, carbonelli (espectre 25 Figura 4.7). (K) Mascle de P. muralis del
Penyagolosa (espectres de la mateixa espécie al Capitol 6). (L) Femella de P, sicula (espectre 13
Figura 4.7). Les fotos no estan a la mateixa escala.

Figura 4.7. (pagina segiient). Espectres de reflectancia representatius de les coloracions
presents als lacértids corresponents a la regié dorsal (A, B), a la regié gular (C), el ventre
(D), les OVS (E), i la regid lateral (F). Els espectres corresponen a la mitjana de les mesures
dels mascles de I'espécie que presenten la coloracié (vegeu les grandaries mostrals a la Taula
2.1). Dors marr6 clar d’Acanthodactylus erythrurus (1), dors marré clar de Podarcis carbonelli
(2), dors marré6 d’Atlantolacerta andreanskyi (3), dors verd de Timon lepidus (4), dors verd
de Lacerta bilineata (5), dors marr6 fosc d’Iberolacerta aurelioi (6), linia groga dorsal de
Psammodromus algirus (7), cap marr6 fosc d’Algyroides marchi (8), linia clara dorsal de Podarcis
peloponnesiaca (9), costat marré fosc de Zootoca vivipara (10), cap marré d’Acanthodactylus
maculatus (11), gola taronja de (ve de la pagina anterior) Podarcis vaucheri de Jbel Tazzeka
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(12), gola blanca de P, sicula sicula (13), gola groga de P. taurica (14), gola groc-UV de Lacerta
trilineata (15), gola blanca d’Iberolacerta aurelioi (16), gola verd-UV de Lacerta bilineata (17),
ventre blanc de Podarcis liolepis (18), ventre groc de P. vaucheri de Jbel Tazzeka (19), ventre
verd d’Iberolacerta monticola (20), ventre taronja de Podarcis vaucheri de Jbel Tazzeka (21),
ventre posterior groc-UV d’'Iberolacerta aurelioi (22), ventre blau-UV de Podarrcis lilfordi kuligae
(23), OVS groc-UV d’Acanthodactylus erythrurus (24), OVS blau-UV de Podarcis carbonelli (25),
0OVS verd-UV de Lacerta bilineata (26), OVS UV-blau de Podarcis vaucheri de Jbel Tazzeka (27),
ocel UV-blau de Psammodromus algirus (28), OVS blanca d’Acanthodactylus aureus (29), OVS
blanca de Takydromus sexlineatus (30), galta groga de Psammodromus algirus (31), OVS blanca
d’Atlantolacerta andreanskyi (32), llavi verd de Podarcis taurica (33), costat verd de Lacerta
bilineata (34), costat marro fosc d’Algyroides marchi (35).
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Figura 4.8. Fotos en l'espectre visible (VIS) i ultraviolat (UV) de Podarcis bocagei (A) i P.
carbonelli (B). A la dreta, els espectres corresponents al dors (a), les OVS (b) i el ventre (c)
d’ambdues espécies.

es troben situades a les regions laterals, ventrolaterals o ventrals. En canvi, les
coloracions dorsals s6n més homogénies i mai no inclouen una reflectancia destacada
en I'espectre UV. La Figura 4.8 mostra I'aspecte de les coloracions de Podarcis bocagei
i P. carbonelli en I'espectre visible huma i en I'UV, aixi com els espectres corresponents
a les coloracions principals.
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4.3.2 Estudi de la gamma de color dels lacértids en I’espai cromatic tetraédric

Ala Figura 4.9, es troben representats els punts cromatics de totes les coloracions
dels lacertids. Dels volums cromatics resultants, el de les coloracions dorsals dels
mascles és 0,00050 i el de les femelles 0,00044, el volum de les coloracions ventrals és
0,00084 per als mascles i 0,00049 per a les femelles i el volum de les coloracions laterals
és 0,00085 per als mascles i 0,00075 per a les femelles.

4.3.3 Classificacio de les coloracions en funcio dels espectres
Categories

La Taula 4.1 detalla les categories de color observades i la distribuci6 entre les
diverses especies de les coloracions mesurades de la mostra. No totes les categories
estan repartides per igual en les diverses superficies. La Figura 4.10 esquematitza la
distribucié corporal de la variabilitat en les categories del color dels lacertids.

Diverses variables sén les que defineixen les categories dels colors observades: (1)
el nombre de pics de reflectancia que inclou 'espectre (i.e. un de sol, o un de principal i
un altre de secundari), (2) una reflectancia destacada en I'espectre UV, i (3) I'amplaria del
pic de reflectancia. Aixi, en funcié d’aquestes variables, trobem colors que es diferencien
només per la ubicacié espectral del pic de reflectancia, per la presencia o absencia
d’un pic secundari en I'UV (o simplement de la reflectancia en I'UV en el cas d’algunes
coloracions blanques) o, en les coloracions amb el pic de reflectancia situat a longituds
d’ona llarga, perqué la reflectancia s’estén per un rang major o menor de longituds d’ona.
Aleshores, les categories que hem descrit son:

1) Colors amb un pic simple: blau (B), verd (V), groc (G), taronja (T), marro
(M), blanc sense reflectancia UV (b), pic que s’estén per 'UV i el blau (UV-B),
blanc amb reflectancia UV (UV-b).

2) Colors amb un pic secundari en 'UV: UV-verd (UV-V), UV-groc (UV-G).
3) Coloracions iridescents o sospitoses de ser-ho (CI).

Vercken i col-laboradors (2007) i San José (2012) descriuen mascles de Z. vivipara
amb una coloraci6 taronja amb un pic secundari en I'UV. Aquesta coloracid correspondria
a una categoria UV-taronja (UV-T), pero com que sembla ser un color rar i a la nostra
mostra no apareix cap exemplar amb coloracions taronja (i.e. 1a nostra poblaci6 de Z
vivipara esta integrament formada per animals amb el coloracions ventrals blanques),
no hem inclds aquesta categoria a I'estudi.
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Figura 4.9. Representacid en I'espai cromatic tetraedric dels punts cromatics de les coloracions
principals de les espécies considerades en aquest estudi. Els triangles representen els punts
cromatics de les femelles i els cercles, els dels mascles. Els colors dels simbols no responen a
'aspecte de les coloracions representades. En marro, les coloracions dorsals, en groc i roig les
coloracions de les femelles i els mascles respectivament i en blau clar i blau fosc les coloracions
laterals cridaneres (i.e. OVS, ocels) de les femelles i els mascles respectivament. Als requadres es
mostren els punts de cadascun dels conjunts de coloracions ampliats i per separat.
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Taula 4.1. Distribucié de les coloracions dels lacértids per especies. Les categories estan
determinades per la localitzaci6 del pic o els pics de reflectancia i per I'amplaria d’aquests. Colors
amb un pic simple: blau (B), verd (V), groc (G), taronja (T), marré (M), blanc sense reflectancia
UV (b), pic que s’estén per 'UV i el blau (UV-B), blanc amb reflectancia UV (UV-b). Colors amb
un pic secundari en 'UV: UV-verd (UV-V), UV-groc (UV-G). Coloracions iridescents o sospitoses
de ser-ho (CI). El simbol X indica la preséncia en una especie donada de, com a minim, una taca
de color assignada a una de les categories. El simbol x indica dades provinents d’altres estudis
que no coincideixen amb els resultats mostrats aci (vegeu els comentaris particulars més
endavant). En cada cel-la poden figurar dos simbols separats per una barra, el primer correspon
als mascles adults i el segon a les femelles adultes. * Martin & Lépez (2009) i Stuart-Fox et al.
(2009) presenten espectres de Lacerta schreiberi obviant la possibilitat que la coloracié nupcial
dels mascles que descriuen com a UV-blau siga de fet iridescent. ** Huyghe et al. (2007, 2009a,b,
2010a,b) descriuen en Podarcis melisellensis i Arnold & Oveden (2002) en P, peloponnesiaca tres
coloracions ventrals alternatives (blanc, groc i taronja, sense mesures objectives). *** La coloraci6
groga de P muralis esta present només a certes poblacions (vegeu també Cheylan, 1988; Sacchi et
al,, 2007a,b, 2009; Galeotti et al, 2010). **** A algunes poblacions de Zootoca vivipara també es
coneixen altres coloracions ventrals: les femelles poden ser G o T i els mascles, segons es descriu
a Vercken et al. (2007), s6n taronja amb un pic secundari en I'UV.
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especie B \' G T M b UV-B UV-V UV-G UV-b (I
Gallotiinae
G. atlantica X/X X/X X/X
G. galloti

G. g. galloti X/X X/X X/X X/X

G. g. eisentrauti X/X X/X X/X X/X /X
P, algirus X/X X/ X/X X/X X/X
P, hispanicus X/X X/X X/X X/X
Lacertinae
Lacertini
A. marchi X/X X/X
D. oxycephala X/X X/X X/X X/X
I aurelioi X/X X/X X/X
I monticola X/X X/X X/X X/
I cyreni X/X X/X X/
L. agilis X/X X/ X/X
L. bilineata X/X X/X X/X  X/X ?2?
L. trilineata X/X /X X/X X/
L. schreiberi* x/ X/X X/X X/X X/X X/X X/
P. bocagei X/ X/X X/X X/X
P, carbonelli X/X X/X X/ X/X
P, hispanica X/X X/ X/X
P, hispanica tipus 2 X/X X/X X/X X/X /X X/X
P, Jbel Siroua X/X X/X X/ /X X/X
P, liolepis X/X X/X X/X X/X X/ /X
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especie B \' G T M b UV-B UV-V UV-G UV-b (I
P, hispanica tipus 1 X/X X/X X/ X/X
P lilfordi
P I kuligea X/ X/X X/X
P 1 gigliolii X/X  X/X X/X
P. melisellensis** X/X x/x x/x X/X X/X X/X X/X
P. muralis*** X/X X/X X/X X/X X/X
P, peloponnesiaca** X/X X/ X/X
P, pytiusensis
P, p. pytiusensis X/X X/X X/X X/X
P p. formenterae X/X X/X X/X X/X X/X
P sicula
P s. sicula X/X X/X X/X X/X X/X
P s. campestris X/X X/X X/X X/X X/X
P taruica X/X X/ X/X /X X/X /X
P vaucheri
Nord d’Africa X/ X/ X/X X/X X/X X/X
Platja de la Barrosa X/X X/X X/
S. perspicillata
S. p. chabanaudi X/ X/X X/X X/
S. p. pellegrini X/X X/X X/X
T sexlineatus X/X X/X X/X
T lepidus X/X X/X X/X X/X
T tangitanus X/X X/X X/X X/X
Z. vivipara**** /x /x  X/X /X x/ X/
Eremiadini
A. andreanszkyi X/X X/X
A. aureus X/X X/X
A. boskianus X/X X/X
A. busacki X/X X/ X/ X/X
A. dumerili X/X X/X
A. erythrurus /X  X/X X/X X/X
A. lineomaculatus /X X/X X/ X/X
A. longipes X/X X/X
A. maculatus X/X X/X
taxons per categoria 4 15 14 9 46 22 25 13 32 3
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Figura 4.10. Variabilitat en les categories de color que poden presentar les diverses espécies de
lacertids en les diverses superficies corporals. El codi de color indica el nombre de categories
possibles en cada cas.

Amax i AR,

La distribuci6 dels valors de Amax (Figura 4.11A) mostra com la localitzacié dels
maxims de reflectancia és multimodal, amb diverses zones de I'espectre on es concentren
els pics principals de reflectancia: al voltant dels 365 nm, 530 nm, 655 nm i 695 nm
(encara que aquests ultims pics corresponen a espectres amb el pic situat per sobre del
limit de 'espectre visible dels lacertids, i.e. > 700 nm). Els pics secundaris es troben
tots situats en 'espectre UV, principalment entre els 350 i els 355 nm; per tant, els pics
secundaris es troben esbiaixats cap a longituds d’ona més curta respecte dels pics de les
coloracions amb un sol pic UV (test de Student: t,, = 469161, P < 0,0001). Per als valors
de AR, la distribucié és més repartida (Figura 4.11B); hi ha un conjunt d’espectres
que presenten el seu valor mitja de reflectancia en I'espectre UV que corresponen als
blancs que s’estenen per part de I'UV (i.e. els veritables blancs dels lacertids, UV-b), i
una franja de longituds d’ona entre els 500 nm i quasi els 600 nm que correspon a totes
aquelles coloracions amb el pic situat a longituds d’ona llarga, en que la reflectancia
disminueix cap a les longituds d’ona curta (i.e. M, G, T, b), que es diferencien justament
en la reflectancia a longituds d’ona mitjanes (per aix0 la distribuci6 dels valors de AR
en aquest rang és molt més repartida).

Per tant, aquestes dues variables expliquen molt bé les categories de coloracid
proposades a I'apartat anterior i permeten d’explicar la quasi totalitat de la variabilitat
en la coloracié dels lacértids de la nostra mostra.

117



Capitol 4

Els colors dels lacértids
4.3.4 Dicromatisme sexual

Ala Taula 4.2, es resumeixen els valors per a les variables de coloracié emprades,
separats per especies i també per sexes, i s'inclou ’analisi del dicromatisme sexual per
a cada variable i cada espécie. No s’aprecia cap patrd consistent en el dicromatisme
sexual per a aquestes variables, encara que en conjunt sembla que les especies de la
tribu Eremiadini s6n menys dicromatiques sexualment. Hi ha especies que apareixen

Figura 4.11. (A) Distribuci6 dels pics de reflectancia de 277 taques de color de lacértids (mascles
i femelles), amb els pics principals i els secundaris per separat. (B) AR ; de les mateixes 277
taques de color. Per tal de no sobreestimar les coloracions ventrals i dorsals, no s’hi representen
les mesures per a la pota posterior dreta i per a la cua.
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Taula 4.2. Valors obtinguts per a les variables de coloracié de les mesures de les OVS, el ventre i
el dors de les espécies estudiades. Quan les coloracions mesurades no estan presents en alguna
especie o en algun dels dos sexes s’'indica amb un guié. Si tot i no existir la coloraci6, n’existeix
una d’espectralment equivalent, les cel-les corresponents es presenten en gris clar (e.g. els ocels
UV-blau de Psammodromus algirus). Quan la coloracié present no és comparable amb la resta per
tractar-se d'una coloracié corresponent a altres categories de color (e.g. coloracions ventrals amb
un pic secundari en 1'UV), les cel-les corresponents es presenten en gris fosc. En aquest darrer
cas, per a les OVS els valors de Amax representen la localitzacié del maxim de reflectancia del
pic secundari i per al ventre representen la del pic principal. Per tal d’evitar confusions, a les
coloracions amb dos pics de reflectancia s’han obviat els valors corresponents a aquelles variables
que impliquen una interpretacio diferent de la de les coloracions amb un sol pic (e.g. A, ; 0 MC en
les coloracions ventrals amb un pic secundari en 'UV no sén comparables amb les de la resta de
coloracions ventrals amb un sol pic de reflectancia situat a longituds d’ona llarga). Els estadistics
fan referéncia a les comparacions intersexuals dins de cada espeécie. En aquells casos en que la
manca de valors impedeix fer-ne I'analisi, s'indica el dicromatisme (D) causat per la presencia
de categories de color diferents o la manca d’aquest (ND) perqueé les coloracions presents en
els dos sexes sén equivalents. Els resultats significatius per a les comparacions entre els sexes
s’'indiquen en negreta. El nivell de significaci6 s’indica amb asteriscs: * = P < 0,05; **= P < 0,01; ***
= P < 0,001. Baix de cada seccid corresponent a una coloraci6 es comptabilitza el total de taxons
sexualment dicromatics per cada variable. Psa = Psammodromus algirus; Psh = P. hispanicus; Gg
= Gallotia galloti; Ga = G. atlantica; Ic = Iberolacerta cyreni; la = I. aurelioi; Im = I. monticola; Sp =
Scelarcis perspicillata chabanaudi; PvA = Podarcis vaucheri d’Andalusia; PvT = P. vaucheri de Jbel
Tazzeka; P]S = Podarcis de Jbel Siroua; PV = Podarcis de Valéncia; Ph2 = P. hispanica tipus 2; Pc =
P. carbonelli; Pb = P. bocagei; Ph1 = P. hispanica tipus 1; Pli = P. liolepis; Pt = P. taurica; Pme = P.
melisellensis; Pp = P. peloponnesiaca; Ps = P. sicula; Pmu = P. muralis; Plk = P, lilfordi kuligae; Plg =
P lilfordi giglioli; Ppp = P. pityusensis pityusensis; Ppf = P, pityusensis formenterae; Amr = Algyroides
marchi; Zootoca vivipara = Zv; Tl = Timon lepidus; Tt = T tangitanus; La = Lacerta agilis; Ls = L.
schreiberi; Lb = L. bilineata; Ts = Takydromus sexlineatus; Aan = Atlantolacerta andreanszkyi; Aau =
Acanthodactylus aureus; Abo = A. boskianus; Abu = A. busacki; Ad = A. dumerili; Ae = A. erythrurus;
Ali = A. lineomaculatus; Alo = A. longipes; Amc = A. maculatus.
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Ts i ND i ND ND
Aan i ND i ND ND
Aau i ND i ND ND
Abo i ND i ND ND
Ad : ND . ND ND
Ae
Ali
Alo i ND i ND ND
Amc i ND i ND ND
total 21 22 19
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63242 B 35549 . 0,53+0,01 B 720461 B
Abo opii1g Z7071 g57iq3 0 Fie=002 0 gosioo0 Fie=001  gozigy Fie=007
670+4 B 43129 B 0,50+0,00 _ 635+56 )
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com a dicromatiques per a unes i/o altres variables, per la preséncia d’'unes o altres
coloracions (e.g. presencia d’OVS UV-blau en els mascles, perd no en les femelles de
moltes especies de Podarcis; vegeu també la Taula 4.1) o, fins i tot, hi ha especies
que hem de considerar no dicromatiques sexualment, si més no per als caracters
considerats (vegeu també el Capitol 7). Com ja hem fet notar abans, la reduida grandaria
mostral per a part de les especies de la nostra mostra suposa que alguns dels resultats
hagen de valorar-se amb compte i, en aquests casos, els resultats podrien distar del
dicromatisme sexual real. De totes maneres, podem concloure que la major part de
coloracions sexualment dicromatiques impliquen les OVS UV-b i en menor mesura les
coloracions ventrals.

4.3.5 Evolucio dels caracters de color

Les Figures 4.12 i 4.13 mostren la reconstruccid historica d’algunes de les variables
quantitatives que descriuen els caracters del color analitzats. Les reconstruccions
suggereixen que els lacértids actuals provenen d'un ancestre comt amb valors intermedis
per a quasi totes les seues variables, excepte per a les variables de la tonalitat. Els valors
de la intensitat del ventre i el dors tendeixen a incrementar-se, especialment en els
Eremiadini, mentre que en la resta de grups els canvis respecte a I'ancestre s6n menors.
Com que és en els Lacertini que es concentren les coloracions G i T, el croma (calculat
com a AR ;) d’aquestes especies tendeix a ser major en general. Els grans canvis en la
tonalitat (mesurada com a H) es donen només en algunes branques, la majoria terminals,
que corresponen a les especies que adopten coloracions poc comunes (e.g. UV-G o UV-V
en el ventre; V en el dors). La majoria de les variables de la coloracidé dels lacértids
estudiades sén labils i mostren molt poc senyal filogenetic (Taula 4.3).

La Taula 4.4 mostra els resultats de les correlacions entre variables quantitatives
del color. Hi ha un alt grau de correlacié entre les coloracions dels dos sexes (totes
les variables de les coloracions compartides donen lloc a correlacions altament
significatives). En pocs casos, les variables de les diferents coloracions dels mascles
correlacionen entre elles. En canvi, les coloracions ventrals i dorsals de les femelles si
que estan correlacionades en quasi totes les seues variables.
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Figura 4.12. Reconstrucci6 dels valors de Qt de les OVS UV-blau i de les coloracions del ventre
amb un tunic pic de longitud d’ona llarga dels mascles de les espécies de lacértids incloses a la
nostra hipotesi filogenética. Els extrems de les branques terminals que no estan acompanyats
d’un requadre corresponen als taxons als que manquen les OVS UV-blau o que presenten altres
tipus de coloraci6 ventral (i.e. amb un pic secundari en 'espectre UV o amb un tnic pic en 'UV
com a Podarrcis lilfordi kuligae).

Ala Figura 4.14, es representa la reconstrucci6 historica de les categories de color
amb presencia d'un pic UV (i.e. UV-B, UV-V, UV-G) per a mascles i femelles, i a la Figura
4.15 la reconstrucci6 de les categories de color amb un dnic pic situat en longituds d’ona
llarga (i.e. UV-b, b, G, T).

4.4 Discussio

Encara que al Capitol 7 és on analitzarem en profunditat I'accié de les principals
forces selectives que afecten I’evolucio de les coloracions dels lacertids, la classificacio
feta aci ens permet de fer una valoracio6 objectiva de la seua variabilitat i subratllar quins
son els processos que subjauen a aquesta variabilitat. Com ja hem repetit en diverses
ocasions, la variabilitat entre les coloracions dels animals esta imposada pel fet que
cada especie (o fins i tot cada poblacié o cada sexe) respon a un conjunt de pressions
selectives particulars, al llarg d’'una historia evolutiva determinada. L'estudi de la
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Figura 4.13. Reconstrucci6é dels valors de Amax del dors dels mascles i de les femelles de les
especies de lacértids incloses a la nostra hipotesi filogenética. Valors de Amax per sota dels 587,69
nm van associats a coloracions que nosaltres percebem com a verdes, per sobre dels 604,87 nm
observem les coloracions com a marrons.

diversitat de les coloracions que trobem en els lacértids podra ajudar-nos a determinar
quins tipus de pressions les han dissenyades.

4.4.1 Categoritzacié dels colors dels lacértids

La classificacié objectiva de les coloracions dels lacertids revela una complexitat
major del que hauriem pogut esperar fins ara. Aixd es deu principalment al fet de considerar
'espectre visible dels lacertids per compte de 'huma. Aixi, la variabilitat en la reflectancia
en l'espectre UV implica practicament duplicar el nombre de categories de color que hem
de considerar, ja que hem trobat diverses coloracions amb pics secundaris en 'UV o, si més
no, una reflectancia UV important. Fins ara, aquestes coloracions les hauriem classificades
conjuntament amb d’altres, percebudes com a semblants per a l'ull huma, pero sense
reflectancia en I'UV. Per exemple, les categories V i UV-V a ull nu les classificariem com a verd,
les categories G i UV-G com a groc, i les categories b i UV-b, com a blanc. A més, la diversitat de
blaus que hem descobert, els quals inclouen coloracions potencialment iridescents (vegeu la
Caixa 2 i el Capitol 5), incrementen la variabilitat de les coloracions dels lacertids.
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Taula 4.3. Estadistics que expliquen el senyal filogenetic per a les variables de les principals
coloracions dels lacertids. Per a I'evolucié de les OVS UV-blau només s’han considerat els mascles.
Els P-valors son la probabilitat de produir per atzar un valor de MSE igual o menor que I'observat,
basat en 1000 permutes en PHYSIG (Blomberg et al, 2003). En negreta els estadistics de les
variables amb senyal filogenetic estadisticament significatiu.

variable sexe K MSE observat P-valor N

- m 0,591 0,841 0,197 42

0,584 0,831 0,199 42

m 0,581 0,827 0,180 42

» f f 0,601 0,856 0,207 42
3 m 0,587 0,835 0,200 42
¢ f 0,581 0,827 0,161 42

m 0,588 0,837 0,164 42

o f 0,787 1,120 0,001 42

- m 0,726 1,012 0,025 35

f 0,398 0,556 0,791 36

m 0,519 0,729 0,400 35

hos f 0,624 0,870 0,139 36

E ; m 0,679 0,954 0,065 35
@ f 0,615 0,858 0,165 36
m 0,676 0,938 0,076 35

Me f 0,590 0,824 0,225 36

m 0,804 1,129 0,003 35

o f 0,737 1,029 0,013 36

Amax 0,707 1,022 0,072 20

@ H 0,594 0,859 0,220 20
© Cyy 2,350 3,398 <0,00001 20
Qt 0,418 0,604 0,590 20

Les categories que hem fet sén semblants a les que s’han descrit en estudis
comparats fets amb altres vertebrats amb visi6 UV i potencialment tetracromatics,
com les aus i els peixos (e.g. Marshall, 2000a; Eaton & Lanyon, 2003; Marshall et al,
2003a; Andersson et al.,,2007; Gomez & Théry, 2007). Per exemple, la classificacié que
fan Marshall i col-laboradors dels colors dels peixos que habiten els esculls hawaians,
descriu dos grans tipus d’espectres equivalents als que hem trobat en els lacertids (i
que aquests autors fan extensius a aus i flors). Un tipus esta constituit pels espectres
amb forma d’esglad (step-shaped spectra), que descriuen els grocs i rojos dels peixos,
espectralment molt semblants a les nostres categories G o T. L'altre tipus correspon als
espectres que dibuixen un pic unic de reflectancia (peak-shaped spectra) dels verds, blaus,
violats i UV dels peixos, molt semblants als nostres V i UV-B. Les coloracions amb un pic
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Taula 4.4. Coeficients de correlaci6 (r) dels contrasts independents de Felsenstein. Significacio
després de la correccié de Holm-Bonferroni per a comparacions multiples P-valor: * < 0,05; **
< 0,01; *** < 0,001. Entre parentesis els graus de llibertat. En les correlacions entre coloracions
diferents V = coloracié ventral, D = coloraci6 dorsal, croma indica lamesura de croma corresponent

a cada coloracio (i.e. Cy, MC o C).
ambdos sexes entre coloracions
Amax 0,86*** (32) mascles femelles
» H 0,82*** (32) Amax 0,16 (11) -
3 C 0,72%** (32) ~ H 0,30 (11) -
Qt 0,60*** (32) % croma -0,18 (11) -
Amax  0,78%* (25) Qt 0,76*%* (11) -
® Ays 0,87*** (25) - Amax -0,11 (13) -
‘5 H 0,89%+* (25) >< H 0,35 (13) -
> MC 0,84%(25) 2 croma  -0,46* (13) i
Qt 0,58%** (25) Qt 0,78*** (13) -
Amax 0,29 (25) 0,47** (26)
a H 0,20 (25) 0,58%%* (26)

>  croma -0,02 (25) -0,01 (26)
Qt 0,58*** (25)  0,57*** (26)

secundari en 'UV que acompanya un pic principal de longitud d’ona mitjana o llarga,
també son freqiients entre aus i peixos, encara que, a diferéncia del que hem observat
en els lacértids, com a minim en alguns peixos apareixen taques amb un pic secundari,
situat entre els 400 i els 500 nm (Marshall, 2000a; Marshall et al., 2003a).

Aixi,doncs,lainclusié del’espectre UV ésfonamental peralacorrectaclassificacié
de les coloracions dels lacértids. De no incloure I'UV, estariem perdent gran part de la
informacid. De fet, les coloracions amb un pic de reflectancia en I'espectre UV estan
molt ben representades en els lacértids: un 52% dels taxons estudiats presenten
coloracions UV-B (que és la tercera categoria més estesa després de les coloracions
M i UV-b), i un 83% dels taxons presenten coloracions amb un pic de reflectancia
en I'UV, bé siga Gnic o secundari (i.e. excloent UV-b). A més a més, les coloracions
amb pics secundaris en I'UV sén les Gniques amb més d’un pic. L'estimulacié que
provocara aquest tipus de coloracions afectara més d’un tipus de con, i segurament
sera percebuda com a colors diferents i independents d’aquells colors que estan
associats nicament a un sol mecanisme sensorial (i.e. colors primaris, associats
a l'estimulacié d’un sol tipus de con). Aixi, doncs, molt probablement aquestes
coloracions seran percebudes com a colors secundaris (resultat de 'estimulacié de
més d’un con; Cuthill et al., 2000b,c; Jones et al, 2001; Ham et al., 2007). En tot cas,
les coloracions amb pics en I’'UV no sén cap excepcié dels lacertids i, de fet, es troben
també molt repartides en molts altres grups de llangardaixos. Per exemple, sén el
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Figura 4.14. Reconstrucci6 de la preséncia de les coloracions amb pics en I'UV, independentment
de la seua localitzaci6 corporal. UV-B, UV-V, UV-G representen respectivament les coloracions amb
un pic en 'UV-blau, amb el pic principal en el verd i un de secundari en 'UV, i amb el pic principal
en el groc i un pic secundari UV. Sense UV indica les espécies que no presenten cap coloracid
amb un pic en I'UV. CI? indica coloracions potencialment iridescents. En els mascles, el caracter
ancestral és la presencia de taques UV-B, que es perden (o modifiquen a UV-G) en Eremiadini (1).
Alguns Lacertini també perden aquest caracter o passen a tenir coloracions UV-G (2). La coloracié
UV-V és ancestral en Lacerta (3) encara que també apareix a algunes espécies de Gallotiinae

tipus de coloracions que trobem en els ventalls gulars de moltes espeécies del génere
Anolis, on actuen com a senyals cromatics (Macedonia, 1999, 2001; Fleishman &
Persons, 2001; Macedonia, 2001; Leal & Fleishman, 2002; Stoehr & McGraw, 2001;
Thorpe & Stenson, 2003; Leal & Fleishman, 2004).

A banda de la importancia de considerar l’espectre UV, el probable
tetracromatisme dels lacertids potser els permetra percebre com a colors
(secundaris) diferents estimuls que el nostre sistema visual considera dins d’una
mateixa categoria. Aixi, doncs, les categories de color que hem assignat a les
coloracions de longitud d’ona llarga en funcié del croma (i.e. T, G i b, perd també
M), totes elles semblants en la forma espectral, podrien veure’s incrementades si la
capacitat de discriminar colors per part dels lacertids els permetera de discriminar
altres categories dins d’aquesta variabilitat (no necessariament assimilables a les
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Figura 4.15. Reconstruccié de les coloracions amb el pic de reflectancia situat en longituds
d’ona llarga, independentment de la seua localitzacié corporal. UV-b, b, G, T sén respectivament
les categories blanc amb reflectancia en I'UV, blanc sense reflectancia en I'UV, groc i taronja. El
caracter ancestral de mascles i femelles és UV-b. (1) marca el punt en que els mascles comencen a
adoptar coloracions diferents a I'ancestral, que coincideix amb la politomia dels Lacertini. En les
femelles, 'ancestre comu dels Lacertini (2) és blanc sense reflectancia en 'UV (b).

nostres categories) (Kelber et al., 2003; Hofmann et al., 2006). De tota manera, fins
ara no disposem de cap dada que explique com discriminen els lacertids aquest tipus
d’estimuls i caldra aprofundir-hi amb futurs esforcos, principalment amb estudis de
discriminaci6 d’estimuls.

4.4.2 Distribucid corporal de les coloracions dels lacertids

Una altra de les conclusions que podem extraure dels nostres resultats és que la
topologia de les taques de color tampoc sembla casual (Figura 4.10). Les zones ventrals
s6n molt variables respecte a les categories de color que poden presentar els lacertids
(amb 9 de les 11 categories descrites). Les superficies dorsals, en canvi, son les menys
variables (amb 2 categories de les 11). Ara bé, la major variabilitat la trobem sobre
la superficie ventrolateral, ja que hi conflueixen les coloracions dorsals i ventrals, i
hi apareixen altres elements acolorits, exclusius d’aquesta regié (e.g. ocels i OVS amb
coloracions UV), que n‘augmenten la complexitat.
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Aquestadistribuci6é delavariabilitat en els patrons de coloracié delslacertids podria
estar relacionada amb dos factors. En primer lloc, les superficies ventrals i ventrolaterals
normalment queden amagades a observadors potencials no desitjats (e.g. depredadors);
en segon lloc, aquestes superficies son les que estan implicades directament en les
exhibicions socials (Verbeek, 1972; Cooper & Greenberg, 1992; Diaz, 1993; Lopez et al.,
2004). En canvi, les coloracions dorsals sén les més homogenies i conservades entre
les diverses especies (vegeu-ne més detalls al Capitol 7). Les coloracions ventrals i
ventrolaterals haurien evolucionat sota pressions relacionades amb la seleccié sexual o
el manteniment de I'aillament especific, fendmens que han produit dissenys equivalents
en altres grups de llangardaixos amb senyals cromatics conspicus situats lateralment,
0 que es mostren de manera condicional i (quasi) privada (Whiting et al., 2003, 2006;
Stuart-Fox & Ord, 2004; Stuart-Fox et al., 2006b; Nicholson et al., 2007).

4.4.3 Dicromatisme sexual

Els nostres resultats confirmen que els lacertids sén un grup eminentment
dicromatic sexualment. Cooper i Greenberg (1992) indiquen que, de les especies de
lacertids de que disposen de dades, un 38% s6n sexualment dicromatiques. La nostra
mostra, en qué trobem alguna mena de dicromatisme sexual en un 72,5% de les espécies,
demostra que l'abast d’aquest tipus de dicromatisme és molt major del que creiem
fins ara. Encara que algunes espécies presenten dicromatismes sexuals en les seues
coloracions dorsals i ventrals, en general aquestes superficies sén poc dicromatiques
sexualment. En canvi, en les coloracions laterals i ventrolaterals és on es concentra el
major nombre de dicromatismes sexuals que hem trobat en les especies de la nostra
mostra, i la presencia de coloracions amb pics UV n’és responsable en gran part.

El dicromatisme sexual que hem trobat en la majoria d’especies podria explicar-se
pel fetque elslacértids tenen un sistema d’aparellament poliginandric (Olsson etal., 1996;
Olsson & Madsen, 1998; Pianka & Vitt, 2003; Fitze et al., 2005). En les especies en que
existeixen diferéncies molt pronunciades en I'eficacia reproductora dels mascles, actua
una forta pressio de seleccié que afavoreix 'ornamentacié sexual, cosa que repercuteix
en un increment en el dicromatisme sexual (Andersson, 1994; Kirkpatrick & Ryan, 1991;
Owens & Bennett, 1997). De fet, en molts grups d’aus s’ha demostrat que el sistema
d’aparellament condiciona el grau del dicromatisme sexual (Mgller & Birkhead, 1994;
Owens & Bennett, 1994, 1997; Dunn et al, 2001; Badyaev & Hill, 2003). Els sistemes
poliginics, en qué es troba una gran variabilitat en I'éxit reproductor dels mascles, s6n
els que donen lloc a les especies més dicromatiques sexualment (Irwin, 1994; Badyaev &
Hill, 2003), fet que observem en els lacertids (Capitol 7).

Les causes d’aquest dicromatisme tan generalitzat s6n molt variades. En alguns
casos, hi ha taques de color exclusives dels mascles, en altres casos les taques apareixen
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en els dos sexes, pero ho fan amb una grandariai/o una freqiiéncia diferents (normalment
sén més nombroses i freqiients en els mascles), i per Ultim, poden existir diferéncies
espectrals (i.e. de tonalitat, croma o intensitat) entre els sexes. El dicromatisme sexual
d’unes i altres especies també diferira en funcié de la naturalesa dels trets del color que
son dicromatics, ja que les forces selectives que promouen el dicromatisme poden ser
diferents, segons que es tracte de coloracions estructurals o pigmentaries, del tipus de
pigment, etc. (McGraw et al., 2002; Badyaev & Hill, 2003). Per exemple, Owens i Hartle
(1998), a la seua mostra de 73 espécies d’ocells, troben que el dicromatisme sexual
basat en coloracions estructurals esta relacionat amb la paternitat fora de la parella,
perd que el dicromatisme basat en melanines es relaciona amb el grau del biaix entre
els sexes en les cures parentals (vegeu també el Capitol 6). A més a més, també s’han
descrit diversos tipus de dicromatisme sexual per a una Unica especie (Hofmann et al,,
2007c), cosa que observem en especies de la nostra mostra, com per exemple Podarcis
vaucheri o Acanthodactylus lineomaculatus (Taula 4.2). Aixi, doncs, encara que el més
probable és que el dicromatisme sexual dels lacertids estiga, si més no en part, relacionat
amb les funcions comunicatives d’algunes de les seues coloracions i la seua relacié amb
la seleccié sexual (Capitols 6 i 7), pareix que, segons els taxons, pot diferir la font de
variabilitat que s’explota per tal de generar aquest dicromatisme, i que els diversos
tipus de dicromatisme responen a processos selectius diferents. Les reconstruccions
historiques dels caracters de color indiquen que l'ancestre comu dels lacértids molt
probablement no era dicromatic ventralment ni dorsalment, encara que sembla que sf
que seria sexualment dicromatic per la presencia d’OVS UV-B només en els mascles.

No obstant el dicromatisme generalitzat dels lacertids, el nostre estudi comparat
mostra que hi ha una semblanca intraespecifica molt marcada entre les variables de
les coloracions de mascles i femelles. De fet, els valors obtinguts per a les variables
del color estan positivament correlacionats per als dos sexes en totes les variables
espectrals, tant de les coloracions dorsals com de les ventrals. Per tant, a grans trets,
les coloracions d’ambdés sexes evolucionen paral-lelament i en un mateix sentit.
Aix0 suggereix que factors historics (en aquelles variables que han mostrat alt senyal
filogenétic) i/o ecologics (en les que no han mostrat senyal filogenétic) impedeixen
que es distancien excessivament les coloracions de mascles i femelles de la mateixa
especie. A més a més, pot haver casos en qué una taca de color present en un sexe
siga conseqiiéncia de les fortes pressions de seleccié que actuen sobre l'altre sexe.
Molts dels processos fisiologics implicats en el desenvolupament de I'ornamentacio
sexual sén compartits per ambdos sexes, i 'efecte d’'un procés selectiu que haja actuat
prolongadament sobre un sexe podria conduir a la seua expressid en I'altre (Kimball &
Ligon, 1999). Un exemple d’aixo podrien ser les OVS UV-B, presents en els mascles de
la majoria d’espécies, si més no de Gallotinae i Lacertini, que apareixen també en les
femelles d’algunes especies (principalment, en part de les espécies de Podarcis), pero
en cap cas no apareixen només en les femelles.
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Una altra diferéncia notable entre els sexes és que les caracteristiques espectrals
de les coloracions de les diverses parts del cos semblen evolucionar independentment
en els mascles, pero no en les femelles, en que apareixen fortes correlacions entre
les coloracions ventrals i dorsals. L'inica variable que es presenta correlacionada en
els mascles, de manera generalitzada, és la intensitat. Aixi, doncs, en general podem
considerar que la divergencia en les variables cromatiques entre les coloracions
conspicues (i.e. ventrals i ventrolaterals, vegeu el Capitol 6) i les coloracions criptiques
(i.e. dorsals, Capitol 6) és major en els mascles, cosa que ens fa pensar, una vegada més,
que les pressions relacionades amb fendmens com la comunicacié i la seleccié sexual
serien més fortes en aquest sexe.

4.4.4 Reconstruccio historica de les coloracions dels lacértids

Els resultats de les reconstruccions dels caracters de la coloraci6 dels lacértids ens
suggereixen que el seu ancestre comu tenia una coloracié dorsal marré, presentava un
ventre UV-b i taques UV-B, possiblement OVS. Des d’aquest ancestre hauria anat produint-
se tot un seguit de canvis en les propietats cromatiques dels colors, canvis de categoria
de color i també la perdua d’alguns caracters, com per exemple de les OVS UV-B en els
Eremiadini i en alguns generes de Lacertini. Quasi tots els caracters de la coloraci6 dels
lacértids s6n labils i només algunes variables presenten senyal filogenétic. De manera que
la majoria dels canvis s’han produit de manera repartida al llarg de la filogenia.

En general, les coloracions criptiques dorsals sén molt poc variables, tot i que
trobem una relativa variacio en les propietats cromatiques entre les coloracions marrons
(Capitol 7). A partir de I'ancestre marrd, només alguns clades adopten una coloracié
verda (i.e. Timon i Lacerta, algunes espécies de Podarcis), possiblement responent a
condicions ambientals particulars (vegeu, aixo no obstant, el Capitol 7).

Pel que fa a les coloracions conspicues amb un unic pic de longitud d’ona llarga (i.e.
UV-b, b, G, T), que conformen les coloracions ventrals principalment, el caracter ancestral
de mascles ifemelles és UV-b. Les diferéncies espectrals entre les quatre coloracions tenen
presumiblement una base pigmentaria, i potser el caracter ancestral, UV-b correspon
a 'absencia de qualsevol pigment (Fox et al., 2003). A partir d’aquest caracter, que és
mantingut pels Gallotiinae i Eremiadini, els Lacertini adopten una coloracié blanca (i.e.
b, sense reflectancia UV), que és el tret ancestral per a les femelles i possiblement també
per als mascles, si més no per a Podarcis. Les altres dues coloracions, G i T, apareixen a les
branques terminals de gran part dels generes estudiats. En alguns casos, com en gran part
de les Podarcis ibériques, es produeix un retorn al caracter UV-b per a la coloraci6 ventral.

Aquests canvisenles coloracions ventrals, molt probablementes deuenal’expressio
de pigments en els xantofors, a variacions en la seua concentracid, o a canvis quimics en
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les molecules dels pigments. De tota manera, els policromatismes intraespecifics, molt
freqiients en les espécies de la tribu Lacertini (e.g. Figura 4.15), ens indiquen que en
molts casos el que es produeix no és una substitucio6 de la coloracio, sin6 la incorporacio
de nous colors a les poblacions, que conviuen amb el caracter ancestral sense que cap
dels morfos siguen desplagats (com a minim, en part de les poblacions; Capitol 6 i Caixa
3). Per tant, la variacié en el contingut pigmentari dels xantofors del tegument moltes
vegades es donara a nivell intrapoblacional.

Pel que fa a les coloracions estructurals dels lacértids, representades per les
coloracions amb un pic de reflectancia en 'UV (i.e. principalment UV-B, pero també
UV-V i UV-G), observem que el caracter ancestral dels mascles és la presencia de
taques UV-B. Aquestes canvien a UV-G o desapareixen en els Eremiadini, i en algunes
espécies i generes dels Lacertini. La coloracié UV-V apareix en algunes especies de
Gallotiinae, com ara Psammodromus hispanicus i Gallotia atlantica. La coloracié UV-V
també apareix com a caracter ancestral del genere Lacerta, que és I'inic en que trobem
de manera simultania coloracions UV-V i UV-G. Les coloracions amb un pic UV de les
femelles apareixen en un nombre menor d’espeécies i, quan ho fan, coincideixen amb les
categories presents en els mascles.

En aquest cas, el canvi de UV-B a UV-V o0 UV-G deu estar produit per 'addici6 d’algun
pigment als xantofors que absorbiria part de les longituds d’ona mitja-curta (Fox et al.,
2003). Observem, pero, un menor nombre de canvis i una menor variabilitat respecte
a l'evolucié de les coloracions pigmentaries conspicues. A més a més, no existeixen
polimorfismes poblacionals per a aquest tipus de coloracions. Per exemple, en la nostra
mostra només hem trobat de manera anecddtica alguns mascles de Podarcis hispanica
de Valéncia amb coloracions anomales a les seues OVS (i.e. UV-V i UV-G, per compte de
UV-B). D’altra banda, en el genere Lacerta, la presencia de coloracions UV-V i UV-G no
ha d’interpretar-se com un policromatisme poblacional, ja que ambdues coloracions
apareixen simultaniament en superficies corporals diferents d’'un mateix exemplar.

La coloracié UV-B és un caracter molt conservat en els lacértids i, en cas de no estar
present, normalment és substituida per coloracions amb un pic secundari en I'UV. Aquest
fet, unit al marcat senyal filogenetic que hem trobat en el croma de les OVS UV-B, suggereix
que les taques de color UV juguen un paper important en la biologia dels lacertids. En
general, la importancia de les coloracions UV rau en el fet que per a molts observadors
no desitjats poden passar desapercebudes i, a la vegada, maximitzen la seua deteccié per
part dels receptors dels senyals (Guilford & Harvey, 1998; Cummings et al., 2003; Hastad
et al, 2005b). Alhora, en tractar-se d'un tipus de coloraci6 estructural, potencialment util
per a la senyalitzacié honesta i poc freqiient en els ambients naturals dels lacértids, cosa
que la fa molt conspicua, la coloracié UV és un bon candidat com a senyal cromatic (vegeu-
ne una discussi6 detallada al Capitol 6). Tot aco podria explicar la practica ubiqtitat de
les coloracions UV en els lacertids, si més no entre les especies de Gallotiinae i Lacertini.
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Finalment, cal fer constar que, ara com ara, no disposem de dades suficients per a
valorar de quina manera els esdeveniments historics que acompanyen 'origen i expansid
dels lacértids poden haver condicionat I'evolucié de les seues coloracions. En un futur, la
incorporacié de noves dades i una esperable millora en la resolucié de la filogenia de la
familia, ens ajudaran a testar hipotesis relacionades amb la historia evolutiva del grup. Per
exemple, la diversificacié dels Lacertini en Eurasia i dels Eremiadini a ’Africa a partir d'un
origen comy, i els diversos fluxos d’espécies d’'un i altre grup per 'Estret de Gibraltar (e.g.
Arnold, 1989; Harris & Arnold, 2000; Harris et al,, 2002b, 2004; Carranza et al., 2006; Kapli
et al.,, 2008), podrien haver condicionat el disseny dels patrons de coloracié dels lacertids
(e.g. el grau de conspicuitat i de dicromatisme sexual, en les dues tribus de Lacertinae).

L'aillament causat per la insularitat en moltes especies mediterranies, o el fet que
altres espécies hagen passat llargs periodes histdrics restringides en refugis del sud
d’Europa durant les glaciacions, des dels quals després han passat a estendre la seua
distribucié i a diversificar-se, també hauran condicionat el disseny de les coloracions
i la seua variabilitat dins dels diversos clades (Poulakakis et al, 2003; Carranza et al.,
2004; Brown et al.,, 2008; Runemark et al, 2010). Només a mesura que anirem tenint una
mostra més completa i una filogenia més concreta, podrem aprofundir en aquest tipus
d’estudis sobre I'evolucié de les coloracions dels caracters cromatics dels lacertids.

4.4.5 Corol-lari

Tot i que hem obtingut resultats concloents, la poca resolucié en la filogenia dels
Lacertini pot estar enterbolint les nostres analisis. De fet, per exemple amb la simple
eliminacié arbitraria de Takydromus sexlineatus o Zootoca vivipara, aconseguim una
resolucié molt major en les reconstruccions del caracters cromatics. Aixi, esperem que,
a mesura que anirem incorporant noves dades, que vagen resolent la politomia situada
en la base d’aquest clade, podrem obtenir reconstruccions més precises de 'evolucié de
les coloracions dels lacértids.

No obstant, els nostres resultats demostren que existeix una gran variabilitat en
la coloracié dels lacertids i ens permeten detectar tot un seguit d’escenaris evolutius
diferents en que la combinacié de les pressions selectives ambientals i socials haura
generat solucions diferents i alternatives per al disseny dels caracters cromatics de
les diferents espécies de lacértids. Al capitol segiient, aprofundim en alguns aspectes
destacats de la coloraci6 d’algunes de les especies analitzades que representen casos
d’estudi interessants. L'lis de la nostra metodologia amb aquestes espécies, que podriem
qualificar de molt estudiades i fins i tot d’emblematiques, ens ha permeés de descobrir
(i corregir) diversos errors i mancances que afectaven el coneixement de les seues
coloracions i de la seua biologia.
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Caixa 2. Cauteles amb l'’espectrofotometria: mals usos i
males interpretacions

Basant-nos en els resultats que hem obtingut i en I'experiéncia acumulada en I'as
de I'espectrofotometria de reflectancia i 'analisi de les seues mesures, podem apuntar
diversos camps en que cal actuar amb molta cautela a 'hora d’'interpretar els resultats
(Galvan & Sanz, 2010) i en queé seran necessaris futurs avancos. Els punts d’interés més
destacats son: (a) les coloracions iridescents, (b) 'obtencié d’espectres quimericsi (c) la
determinaci6 correcta de categories discretes del color.

(a) Iridescéncia

Algunes superficies dels animals tenen la particularitat de ser iridescents (McGraw,
2004; Loyau et al., 2007; Rutowski et al., 2007; Maia et al., 2009; Doucet & Meadows,
2009; Meadows et al., 2009; Wilts et al., 2011). Es a dir, les caracteristiques espectrals
de la llum que reflecteixen aquestes superficies varien en funcié de I'angle en qué hi
incideix la llum i en funcié de 'angle en qué sén percebudes. Aquestes coloracions, com
ja hem esmentat, s6n un tipus particular de coloracid estructural (Kinoshita et al., 2008;
Meadows et al., 2009). No tenim cap constancia fefaent de la presencia de coloracions
iridescents en els lacertids, pero alguns resultats i algunes observacions ens fan sospitar
que en algunes espécies hi son presents (Taula 4.1). Qualsevol observador atent haura
detectat que en algunes espécies de lacertids, com ara Podarcis hispanica o P. muralis, la
coloracid dorsal dels individus de vegades es percep més verdosa i de vegades es percep
totalment marré, simplement variant I'angle amb que veiem les sargantanes. Aquest
fet ja és suficientment suggeridor per a sospitar que aquesta superficie dorsal es tracta
d’una superficie iridescent.

Pero aix0 no és tot. Algunes coloracions blaves particulars d’alguns lacertids, com
les cares i els caps blaus d’algunes especies del génere Lacerta, sembla que amaguen
molt més del que esperariem a simple vista. Aquestes coloracions, mesurades a Lacerta
schreiberi amb un angle de 90° respecte a la superficie, han donat lloc a espectres de
reflectancia singularment rars, amb un pic principal sobre els 587 nm i un de secundari
menys definit sobre els 351 nm (Figura C.2.1; Martin & Lopez, 2009; Stuart-Fox et al,
2009). Per a una coloraci6 blava o UV-blau esperariem un pic simple situat entre els
300 i els 450 nm aproximadament (Taula 4.1, Figura 4.7). De moment, no disposem
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Figura C.2.1. Espectre de
reflectancia mitja de la coloracié
blava del cap dels mascles de
Lacerta schreiberi (n = 19)
mesurada amb la fibra receptora
de lespectrofotometre situada
a 90° respecte la superficie dels
animals.

de cap mesura adequada per a valorar si aquesta és una coloracié iridescent o no,
pero la fotografia pot donar-nos-en alguna pista. Quan els mascles de L. schreiberi
son fotografiats amb llum natural (cosa que suposa un angle diferent de 1’angle recte
respecte a 'objectiu de la camera), les imatges resultants mostren la coloracié blava
cridanera i caracteristica d’aquestes especies. En canvi, quan les fotos es prenen amb la
il-luminaci6 complementaria d'un flaix fotografic acoblat a la camera (i.e. il-luminaci6
perpendicular a les superficies blaves), les imatges obtingudes mostren una coloraci6
blanca o blanquinosa molt brillant. Aquesta segona aparenca és a la que esperariem que
corresponguera un espectre de reflectancia pres a 90° respecte a la superficie, tal com
el de la Figura C2.1: amb una reflectancia important al llarg de gran part de I'espectre.
Per tant, fins que no disposem de mesures espectrofotometriques fetes variant I'angle
d’incidencia i de percepci6 de la llum, caldra ser cautes amb les interpretacions d’aquest
tipus de coloracions i els seus espectres, perque, tot i que donen resultats positius en
els estudis fets fins ara (Martin & Lopez, 2009; Stuart-Fox et al,, 2009), la interpretacio
biologica podria ser inadequada.

(b) Mal us de I'espectrofotometria i obtencié d’espectres quimeérics

Quan mesurem taques de color menors que l'area del feix de llum de la fibra
emissora de 'espectrofotometre, o les mesures les prenem a les vores de les taques
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Figura C.2.2. (A) Espectres legitims del ventre groc i d'una OVS UV-blau d’un mascle de Podarcis muralis
de la poblacié d’Angostrina. (B) Espectre quimeric resultant de mesurar conjuntament part de la superficie
ventral groga i part de 'OVS UV-blau, que presenta caracteristiques intermedies a les dels espectres legitims
d’origen, i que recorda a la coloracié ventral UV-groc de, per exemple, Iberolacerta aurelioi.

de color, és facil obtenir espectres que inclouen part de la reflectancia de més d’'una
superficie acolorida diferent. En casos com aquests, la mesura espectral que obtenim
presenta propietats intermedies respecte a les dels espectres que hauriem obtingut de
les dues superficies implicades per separat. Lespectre obtingut, doncs, no correspon
a cap coloracié natural de la superficie del animal. A¢o és el que anomenem espectres
quimerics, que, tot i correspondre a un color que hipotéticament pot existir, no provenen
de la nostra mostra (Figura C2.2). El fet de considerar aquest tipus d’espectres introdueix
molt de soroll en les analisis i d6na lloc a interpretacions erronies. Per exemple, Calsbeek
i col-laboradors (2010) critiquen les seues propies analisis quan estudien la variabilitat
fenotipica de la coloraci6 ventral de P muralis (vegeu també la Figura C.2.3, el Capitol 6
i la Caixa 3), perqueé els animals amb fenotips intermedis presenten escates intercalades
de més d’un color que no poden ser aillades a ’hora de ser mesurades, cosa que dona lloc
a espectres quimerics i a resultats que no podem considerar com a valids.

Possiblement, en els estudis fets amb altres grups d’animals que presenten patrons
de coloracié amb taques molt més grans que les dels lacertids, aquest problema és d'una
importancia menor. En el nostre cas, pero, és crucial estar-hi previnguts i és fonamental
adoptar una postura conservadora a I'hora d’incloure les mesures espectrals obtingudes.
Fer una inspeccio6 visual d’aquestes mesures abans d’incloure-les en cap analisi sol ser
suficient i probablement representa la millor opcio.
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(c) Interpretacions erronies de les categories del color

Errar en la classificacid dels espectres obtinguts en categories de color justificades
fisicament i biologicament pot donar lloc a resultats confusos o directament falsos. Per
exemple, la possibilitat que existesquen diversos fenotips de color alternatius en les
femelles de Zootoca vivipara de la poblacié6 de Mont Lozére (Massis Central frances;
Vercken et al., 2007; Vercken & Clobert, 2008a,b) ha generat una forta controversia
metodologica i d’interpretacié dels resultats (Cote et al, 2008; Vercken et al, 2008).
Deixant de costat la possible existéncia d’estrategies alternatives en la reproduccio,
associades als morfotipus de color, 0 aspectes com la plasticitat fenotipicailareversibilitat
de la coloracio, la discussid sobre els morfotipus alternatius en Z. vivipara ens brinda un
bon exemple de com d'important és interpretar correctament els resultats obtinguts amb
I'espectrofotometria i de les possibles interpretacions contradictories que se’n poden
derivar. En un primer treball, Vercken i col-laboradors (2007) proposen l'existéncia de
tres morfotipus de color alternatius, taronja, groc i intermedi, basant-se en resultats
espectrofotometrics. En la replica que hi fan Cote i col-laboradors (2008), I'is de dades
espectrofotometriques els serveix per desmentir I’existencia de tres morfotipus de color i
defensen que es tracta només d’'un fenomen de variaci6 continua entre els animals grocs i
els animals taronja. Finalment, Vercken i col-laboradors (2008), en la seua contrareplica,
menystenen els resultats basats en I'espectrofotometria, tot indicant que els individus
assignats al morfotipus intermedi presenten simultaniament tant escates grogues com
taronja i que una sola mesura espectrofotometrica no es pot copsar aquesta variabilitat,
i queda descartada com una mesura valida (vegeu I'apartat (b) d’aquesta Caixa).

En realitat, per tal de saber si la variabilitat espectral ha d’incloure’s en una
mateixa categoria de color, o ha d’assignar-se a categories diferents, ens cal algun
tipus de demostracié experimental que faga pales si els observadors perceben com a
categories diferents o no els diferents estimuls. Es a dir, cal saber si els animals estudiats
perceben les diverses coloracions com a colors primaris o secundaris, o si per contra,
no sén capacos de distingir-les com a categories cromatiques independents. Mentre
no disposem d’aquestes dades, el maxim que podem fer és prendre les mesures amb
prudencia i fer-ne algun tipus de valoracié restringida a les variables espectrals,
acompanyada de la inspecci6 visual dels espectres i tenint en compte tota la informacio
disponible del sistema sensorial dels animals a estudi. Per exemple, per als morfotipus
de color de P muralis de la poblaci6 d’Angostrina (vegeu el Capitol 6) podem fer una
analisi discriminant emprant les variables Q, Amax i MC (Figura C2.3) que ens ddna
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com a resultat un 87,6% de casos ben classificats respecte a la classificacio original. No
obstant aix0, aquesta analisi només ens indica que, basant-nos estrictament en variables
fisiques, obtenim una bona classificaci6 i que els espectres s6n diferents, perd no com
son percebuts per les sargantanes (tot i que per la disposicié de les sensibilitats dels
diversos cons dels llangardaixos diiirns -Figura 1.1- sospitem que els tres espectres
donaran lloc a respostes sensorials clarament diferenciades).

Figura C.2.3. Distribuci6 de les
coloracions corresponents als tres
morfotipus de color de la poblacié de
Podarcis muralis d’Angostrina en funcid
de les tres variables que descriuen el
color: croma (en aquest cas el croma de
les longituds d’ona mitjanes 400-600 nm,
MC), intensitat (Qt) i tonalitat (en aquest
cas la longitud d’ona del pic de maxima
reflectancia, Amax).
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5.1 Introduccio

De la descripci6 objectiva de la coloracié dels lacertids poden extreure’s diverses
conclusions d’interes. Aci aprofundim en tres casos d’estudi que exemplifiquen la
importancia d’evitar l'antropomorfisme per omissié i avaluar objectivament les
coloracions dels animals. Els exemples que proposem els hem triat perqueé es refereixen
a especies a qué s’han dedicat molts esforgos previs i que sén, d’'una o altra manera,
emblematiques dins de I'estudi dels lacértids. La importancia d’aquests exemples rau,
a més de la seua novetat, en les conseqiliéncies que tenen els estudis objectius de la
coloracié a I'hora d’estudiar les pressions de selecci6 relacionades amb I’evoluci6 de
les coloracions. Els tres exemples son: 1) la reflectancia en 'espectre UV de la coloracid
nupcial dels mascles de Lacerta agilis, que possiblement és el caracter de coloracié més
estudiat en un lacertid (pagina 147), 2) el dicromatisme sexual criptic en els ocels del
llangardaix ocel-lat, Timon lepidus (pagina 152), i 3) la diversitat de les coloracions
blaves dels lacértids i el policromatisme en I'UV en Podarcis lilfordi, una especie
extremadament variable en el seu cromatisme, a causa de la seua evolucié associada a
la insularitat (pagina 164).

El punt d’'uni6 d’aquests exemples el trobem en la importancia d’ampliar I'espectre
de longituds d’ona rellevants per als lacertids pel costat de les longituds UV i al fet que
en tots els casos obri la porta a estudis relacionats amb la comunicaci6. La reflectancia
en I'UV ha estat molt estudiada en aus i peixos, grups en que s’ha demostrat que és
important per a la comunicacié (Bennett & Cuthill, 1994; Bennett et al, 1994, 1996,
1997; Andersson et al., 1998; Cuthill et al., 2000a; Macias Garcia & Burt de Perera, 2002;

145



Capitol 5

Tres casos d’estudi

Siitari et al., 2002, 2007; Smith et al, 2002; Cummings et al., 2003; Losey, 2003; Siebeck
et al, 2006; Partridge & Cuthill, 2010). Per contra, només un petit nombre d’estudis ha
examinat la funcié de la reflectancia en I'UV en els llangardaixos. La primera constancia
d’'una coloracié UV en llangardaixos és la que donen els ventalls gulars de diverses
espécies del genere Anolis (Fleishman et al, 1993). La coloracié dels ventalls gulars,
tot incloent la reflectancia en I'UV, és crucial per a la senyalitzacié i el reconeixement
especific (Nicholson et al, 2007), pero també s’ha demostrat una funcié comunicativa
de la reflectancia en I'UV en altres llangardaixos (Lappin et al, 2006; Stapley & Whiting,
2006; Whiting et al, 2006; Bajer et al, 2010, 2011).

Pel que en sabem, la reflectancia UV es troba extensament representada en les
coloracions de molts iguanids i agamids (Fleishman et al,, 1993; LeBas & Marshall, 2000;
Blomberg et al, 2001; Fleishman & Persons, 2001; Macedonia, 2001; Stoehr & McGraw,
2001; Thorpe, 2002; Macedonia et al, 2003; Thorpe & Stenson, 2003). Diversos treballs
recents, aixi com els resultats presentats en aquesta tesi, revelen que els patrons de
coloraci6 de molts lacértids també inclouen una reflectancia important en 'UV (Thorpe
& Richard, 2001; Font & Molina-Borja, 2004; Molina-Borja et al, 2006; Pérez i de Lanuza
& Font, 2007, 2011; Hawlena, 2009; Font et al,, 2009; Martin & Lépez, 2009; Bajer et al,
2010; Olsson et al, 2011).
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5.2 Reflectancia UV en la coloracio nupcial de
Lacerta agilis
5.2.1 Introduccio

El llangardaix pirinenc, Lacerta agilis, té un dels majors rangs de distribucid
dels lacertids, ja que s’estén des del llac Baikal fins als Pirineus i des del S de Suecia
fins a Grecia (Bischoff, 1988). Potser per aixd és també una de les espécies de lacertid
més estudiades i existeix un gran volum de bibliografia referent a la seua morfologia,
la seua fisiologia, la seua ecologia i el seu comportament (e.g. Bischoff, 1984, cita
aproximadament 150 articles referents a I'especie). L. agilis és una espécie amb un
dicromatisme sexual molt marcat, present en gran part de la seua distribucié (Arnold
& Ovenden, 2002). Aquest dicromatisme es fa especialment patent durant 'estaci6
reproductora, en que les femelles mantenen el patré de coloracié que presenten la resta
de I'any, amb taques grises, marrons i negres, pero els mascles, que també sén grisos,
marrons i negres dorsalment, exhibeixen una coloraci6 ventral i lateral verda brillant,
que actua de coloraci6 nupcial (Figura 5.2.1). Durant aquest periode, els mascles lluiten
per accedir a les femelles i, després de la copula, mostren comportaments de guarda de
la femella i repel-leixen altres mascles. En els combats, els mascles s’aproximen al rival
amb el cos alcat sobre les quatre potes i comprimit sagitalment, i el dors arquejat amb el
cap inclinat cap a baix i la gola distesa, mostrant especialment la coloracié nupcial lateral
i ventrolateral (Kitzler, 1941; Olsson, 1992, 1994a; Weyrauch, 2005).
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Figura 5.2.1. Coloracié d'un mascle de Lacerta agilis (dalt) i d’'una femella (baix) en epoca
reproductora. La coloraci6 nupcial verda dels mascles és la que té, en tota la seua superficie, un
pic secundari situat en I'espectre UV.

L. agilis és possiblement I'espécie de lacértid de qué disposem de més informacio
pel que fa a la relacié entre coloracié i comportament. Els treballs realitzats per Olsson
i col-laboradors amb una poblaci6é de L. agilis del sud de Suécia han demostrat que la
grandariai/olaintensitat dela coloracid verda dels mascles potactuar com un senyal honest
de I'habilitat en el combat del portador (Olsson, 1994a; Olsson & Silverin, 1997), o com un
indicador de la seua qualitat genetica (Olsson et al, 2005a,b). L'area coberta per la coloracio
verda s'incrementa al-lomeétricament amb la grandaria corporal, i la seua saturacié (i.e.
croma) esta correlacionada amb el pesila condicié corporal (Olsson, 1993). Els mascles als
quals se’ls incrementa artificialment la superficie verda, tenen més possibilitats de guanyar
els combats provocats experimentalment al laboratori (Olsson, 1994b) i tenen un major
exit reproductor al camp (Anderholm et al, 2004). La grandaria de la superficie verda dels
mascles esta correlacionada negativament amb la durada de la guarda (Olsson et al, 2000),
i els mascles amb un genotip amb un complex d’histocompatibilitat principal (Major
Histocompatibility Complex, MHC) més divers tenen una coloracié nupcial més extensa i
intensa (Olsson et al., 2005a). Pel que sembla, les femelles es veuen atretes per aquells
mascles que presenten un genotip per al MHC diferent del propi (Olsson et al, 2003), i
responen als mascles amb una coloracié “millorada” artificialment, tot ajustant la inversio
materna i el sex ratio de les cries (Olsson et al., 2005b).
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Per desgracia, tots els estudis que hem detallat al paragraf anterior han estat
realitzats utilitzant métodes i tecniques optimitzades per a la visié6 humana (e.g. cartes
de color de Munsell (Munsell color, 1976) per a calcular el croma, fotografia en color
convencional, mescles de colorants per imitar a ull nu ~-huma- la coloracié nupcial
dels mascles de L. agilis, etc.). Per tant, no s’han tingut en compte les diferéncies
potencialment importants entre el nostre sistema visual i el de L. agilis. Atés que sabem
que la percepcid de la llum UV esta molt estesa entre els lacértids, ha sigut fonamental
revisar les caracteristiques de la coloraci6é nupcial dels mascles de L. agilis de manera
objectiva i considerant tot el seu espectre visible.

Fins fa poc, només alguns estudis recents havien emprat tecniques objectives com
I'espectrofotometria de reflectancia per avaluar la coloracio de L. agilis i de les pintures
emprades per manipular la coloracié nupcial (Anderholm et al, 2004; Olsson et al,
2005b). Aquests estudis, citant dades espectrofotomeétriques no publicades, afirmaven
que no existia cap tipus de reflectancia destacada en I'espectre UV en els mascles de
les poblacions sueques de L. agilis, i justificaven 'experimentaci6 feta fins aleshores i
les tecniques emprades. No obstant, els resultats espectrals que presentem tot seguit
foren els primers publicats per a I'espécie i demostraven que, contrariament al que
defensaven aquests autors, la coloracié nupcial verda dels mascles de L. agilis exhibeix
un pic secundari singularitzat en I'espectre UV (Pérez i de Lanuza & Font, 2007).

5.2.3 Material i métodes

Hem mesurat amb espectrofotometria de reflectancia una mostra de L. agilis de la
Cerdanya (vegeu-ne els detalls al Capitol 2 i la grandaria mostral a la Figura 5.2.2).

5.2.3 Resultats

Ala Figura 5.2.2 es mostren els espectres de reflectancia dels exemplars mesurats.
Les coloracions dorsals de mascles i femelles de L. agilis no difereixen espectralment per
sota dels 400 nm. En canvi, la superficie lateral i ventral dels mascles mostra un doble
pic de reflectancia: el principal en I'espectre verd i el secundari en I'UV. Al pic principal,
responsable del verd percebut per 1'ull huma, el valor mitja per a Amax és de 546,13 +
7,09 nm per a la coloracié ventral i de 536,69 * 2,93 nm per a la coloraci6 lateral, mentre
que el pic UV el té situat en els 359,30 + 2,75 nm per a la coloracié ventral i 353,86 + 3,02
per a la lateral. El pic principal és més brillant que el secundari i la superficie ventral
és més brillant que les escates laterals. Al ventre, el valor mitja per a %max és 49,84 +
3,07 per al pic principal, mentre que el secundari la té del 29,16 + 2,33. Lateralment, el
pic verd té un 28,27 * 2,32 de %max i el pic UV del 12,46 * 0,88. Els valors mesurats
de %max es diferencien estadisticament per a les dues superficies (test de la ¢t per a
mostres emparellades, pic principal;, t,, = 10,33, P < 0,0001; pic secundari: ¢, = 9,33,
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Figura 5.2.2. Espectres de reflectancia de Lacerta agilis i dels fons naturals comuns del seu
habitat (vegetaci6 i sol). Barres d’error = + 1SEM.

P < 0,0001) i per a Amax del pic secundari (test dels rangs amb signe de Wilcoxon, Z =
-3,58, P < 0,001), pero no aixi per a Amax del pic principal (test dels rangs amb signe de
Wilcoxon, Z = -0,46, P = 0,65). Per tant, les superficies que presenten la coloracié nupcial
dels mascles es diferencien entre elles en el pic secundari (aquest es troba més esbiaixat
cap a longituds d’ona menors en la coloracid lateral), pero no en el principal.

5.2.4. Discussio

La coloracié nupcial dels mascles de L. agilis és altament reflectant en 'UV
proxim, com a minim a les poblacions del Pirineu, de manera similar a d’altres espécies,
com per exemple dels géneres Gallotia (Thorpe & Richard, 2001; Font & Molina-Borja,
2004; Molina-Borja et al, 2006) o Podarcis (vegeu Figura 4.7). De fet, l1a coloraci6 verda
de L. agilis produeix espectres similars als de la coloraci6 ventral de L. bilineata o dels
ocels verd de Gallotia atlantica de Fuerteventura (Figura 4.7), amb un pic secundari al
voltant dels 360 nm.

La reflectancia UV dels mascles de L. agilis els fa més conspicus a receptors amb
sensibilitat a longituds d’ona per sota dels 400 nm (com els lacértids, vegeu el Capitol
3). Aixi, la reflectancia UV podria actuar com un amplificador del senyal (Hasson, 1989)
millorant la percepcié visual de la coloracié nupcial (Cummings et al, 2006; Lappin et
al, 2006). El fet que aquesta coloraci6 se situa lateralment i ventralment, quedant aixi
relativament oculta excepte per a determinades posicions i moviments (e.g. compressio
sagital), és també consistent amb aquesta possible funci6 per a la senyalitzaci6é (Olsson,
1992). Defet, totique els treballs previs fets amb poblacions sueques de L. agilis semblaven
indicar que la coloracié nupcial dels mascles d’aquestes poblacions no reflectien en
I'UV, arran del nostre treball, el grup d’Olsson ha repreés els estudis de la coloracié de L.
agilis emprant meétodes objectius de mesura, i ha detectat que els mascles de les seues
poblacions d’estudi si que reflecteixen en I'UV i que aquesta reflectancia és crucial a I’hora
de dissuadir els rivals i aconseguir un major nombre de copules (Olsson et al, 2011).
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Per altra part, la reflectancia en I'UV fa que hagem de rebutjar una hipotesi en
concret sobre el valor adaptatiu de la coloracié verda dels mascles: que les coloracions
verdes tenen una funci6 criptica en moments en qué ’herba de I'habitat on s’exhibeixen
els llangardaixos presenta aquest color (i.e.la primaverai el principi de I'estiu). En realitat,
I'herba absorbeix quasi totalment la radiacié6 UV i per tant, la coloracié nupcial dels
mascles de L. agilis no pot ser criptica, si més no per als depredadors amb visié UV com
les aus o les serps que sembla que s6n els més importants per a'especie (Martin & Lépez,
1990; Pérez-Mellado, 1998a; Salvador & Pleguezuelos, 2002; observacions personals).

Swiezawska (1949), en estudiar la discriminaci6 dels colors dins 'espectre visible
huma, va trobar que L. agilis és especialment sensible a les regions espectrals dels nostres
groc i verd. Swiezawska explicava que aquesta sensibilitat major respecte a aquestes
coloracions estaria relacionada amb la coloracié nupcial dels mascles de L. agilis. No
obstant, encara que desconeixem quina reflectancia presentarien els estimuls emprats
en aquells experiments, caldria incorporar estimuls UV, verd i UV-verd diferenciats per
avaluar les preferéncies cromatiques de I'espécie.
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5.3 Dicromatisme sexual criptic en Timon lepidus
5.3.1 Introduccié

Com ja hem vist de manera repetida, les diferéncies entre sexes s6n una
font de variaci6 ben coneguda en les coloracions corporals de molts animals.
La contribuci6 de les longituds d’ona de l'espectre UV al dicromatisme sexual
en vertebrats, pero, ha estat relativament poc estudiada. Treballs recents han
demostrat que algunes espeécies d’aus sén dicromatiques, tant en I’espectre visible
huma com en I'UV (Andersson & Amundsen, 1997; Keyser & Hill, 1999; Mays et al,
2004). En canvi, altres ho s6n unicament en I'UV (i.e. dicromatisme sexual criptic;
Mahler & Kempenaers, 2002; Eaton & Lanyon, 2003). Per exemple, la mallerenga
blava [Cyanistes (Parus) caeruleus] és sexualment més dicromatica en 'UV que en
la resta de I'’espectre (Andersson et al, 1998; Hunt et al., 1998), i els mascles so6n
els que reflecteixen molt més I'UV. De la mateixa manera, en alguns lacertids, com
ara Gallotia galloti, la coloracié conspicua lateral i ventrolateral és sexualment
dicromatica en I’'UV (vegeu Taula 4.2), i s6n molt més brillants en I'UV les taques
dels mascles que les de les femelles (Molina-Borja et al., 2006).

El llangardaix ocel-lat, Timon lepidus, és sexualment dimorfic, especialment en
la grandaria del cap, que és molt major en els mascles que no en les femelles, i en les
proporcions corporals (Brafia, 1996; Pérez-Mellado, 1998b). La coloraci6 corporal figura
d’'una manera destacada en les descripcions de la variaci6 ontogenética i geografica
d’aquesta espécie (Mateo & Castroviejo, 1991; Mateo & Ldpez-Jurado, 1994), pero
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I'evidéncia al voltant del dicromatisme sexual és equivoca. Les primeres descripcions
indicaven que el dicromatisme sexual en I'especie és lleu o inexistent (Bischoff et al,
1984). Pel contrari, Arnold & Ovenden (2002) apunten que les femelles presenten una
coloracié menys brillanti tenen menys ocels blaus que els mascles. En tot cas, no es tracta
d’una espécie de lacertid exageradament dicromatica, com poden ser-ho altres espécies
proximes filogeneticament, com Lacerta schreiberi o L. viridis (Arnold & Ovenden,
2002). De totes maneres, un defecte que presenten totes les descripcions fetes fins ara
de la coloracio6 de T. lepidus és que es basen en tecniques subjectives, sense considerar
les possibles diferéncies en la percepcio visual entre els lacértids i els humans.

Un dels trets més destacats de la coloracié del llangardaix ocel-lat, i que 1li déna
el nom, és la preséncia de diverses series d’ocels conspicus a ambdds costats dels
individus adults. Normalment, els ocels estan envoltats d’escates d’altres colors que
n’incrementen la conspicuitat (per a I'ull huma). A més dels ocels, T. lepidus també pot
presentar escates ventrals externes (OVS) d’'un aspecte similar al dels ocels (Arnold,
1989; vegeu el Capitol 4). En T lepidus, tant els ocels com les OVS no blanques apareixen
com a blaves per a 'observador huma. Aquestes taques de color sén particularment
conspicues en determinats contextos mitjancant posicions i moviments (i.e. compressio
sagital, arqueig del dors) durant exhibicions estereotipades dirigides a conespecifics
i depredadors potencials, cosa que suggereix una possible funcié en la comunicaci6
(Weber, 1957; Vicente, 1987).

Prenent com a referenciala nostra hipotesi que algunes coloracions dels lacertids
poden tenir funcions comunicatives, és raonable pensar que aquest pot ser el cas també
de les coloracions conspicues de T lepidus. L'evoluci6 i el manteniment de sistemes
estables de comunicacié requereixen que els senyals siguen fiables (i.e. que la variacio
en algunes caracteristiques del senyal -grandaria, freqiiéncia, intensitat- estiga
correlacionada de manera consistent amb algun atribut de I'emissor o de 'ambient;
Searcy & Nowicki, 2005; Capitol 6). Els patrons de coloracié extravagants o sexualment
dimorfics sovint transmeten informacio relativa a la qualitat de I'’emissor (Forsman &
Appelqvist, 1999; Ellers & Boggs, 2003), i els treballs previs amb llangardaixos han
mostrat que, com a minim, alguns senyals cromatics sén trets infalsificables dependents
dela condici6 que reflecteixen la qualitat fenotipica (Whiting et al., 2003). Per exemple,
com hem vist més amunt amb els mascles de L. agilis, la grandaria i la saturacio de la
coloracio6 nupcial estan fortament correlacionades amb la massa corporal i la condici6
fisica, dos caracters que actuen com a bons predictors de I'éxit en els combats entre
mascles (Olsson, 1994a,c).

5.2.2 Material i métodes

Un total de 42 exemplars de llangardaix ocel-lat foren capturats a diversos
tarongerars del terme d’Oliva (Taula 2.1), entre I'abril i el juliol, i a 'octubre, dels anys
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2004 i 2005. Aquesta poblacié pertany a la subespecie T lepidus nevadensis (verificat
per J. A. Mateo), que es troba restringida al sud-est de la Peninsula Ibérica. Els individus
foren sexats inequivocament en funci6 de la grandaria relativa i la forma del cap. E1 SVL
mitja + SEM fou de 197,38 + 3,68 mm per als mascles (rang 176-217 mm) i de 179,67 *
3,51 mm per a les femelles (rang 167-200 mm), grandaries que corresponen a individus
adults i sexualment madurs en aquesta especie (Cheylan, 1984; Castilla & Bauwens,
1989; Mateo & Castanet, 1994).

Grandaria dels ocels i de la superficie coberta pels ocels

De cada llangardaix de la mostra comptarem el nombre d’ocels blaus i d’'OVS
blaves a cada costat del cos. També mesurarem l'area de cada ocel a partir de fotos
estandarditzades encolor (RGB) d’altaresolucié d’ambdés costats de cadallangardaix
amb el programa de domini lliure per a analisi d'imatges ImageTool, versié 3.0
(Dove, 2002). De les imatges digitals, mesurarem I’area de cada ocel individualment,
aixi com I'area total que ocupaven tots els ocels al costat corresponent de 'animal.
A més a més, calcularem l'area relativa coberta pels ocels com la proporcié de la
silueta (i.e. excloent el cap, la cua, les potes i les escates ventrals) ocupada per ocels
(i.e. la suma de l'area de tots els ocels del costat del cos corresponent). A la Figura
5.3.1A, trobareu un exemple de quin és el perimetre considerat per a quantificar la
superficie lateral per tal de fer aquest calcul.

Analisi espectral

Dels espectres de reflectancia vam calcular Qt, Amax, i C, i C , com a dues mesures
complementaries de croma, ja que entre els 300 i els 400 nm i els 500 i 600 nm es troba
la maxima reflectancia i la maxima variabilitat (vegeu-ne els resultats).

Analisi estadistica

Per tal d’estudiar la variaci6 intersexual en la coloraci6, primerament utilitzarem
una tde Student per amostres independents per comparar els valors mitjans per a mascles
i femelles del nombre d’ocels, I'area total lateral coberta per ocels i el nombre d’OVS. Per
comparar la grandaria dels ocels, cada llangardaix contribui amb un tnic valor calculat
com la mitjana de la grandaria (en mm?) de tots els ocels mesurats d’aquest individu.
També utilitzarem tests de la ¢ per comparar la grandaria (i.e. SVL, pes corporal) dels
masclesiles femelles. Com que els mascles de lamostra eren majors que les femelles (vegeu
els resultats), en aquells casos en que el test de la t donava lloc a resultats significatius,
emprarem l'analisi de covariancia (ANCOVA), amb la variable SVL com a covariable, per
avaluar si les diferencies sexuals persistien després de fer la correcci6 per la grandaria.
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Figura 5.3.1. Mascle de Timon lepidus fotografiat blocant I'UV (A) i permetent només el pas de
I'UV (B). Les arees blanques en (B) son reflectants en I'UV (ocels i OVS). La linia en (A) delimita

I'area emprada per calcular la superficie relativa coberta pels ocels (Taula 5.3.1).
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Analitzarem la relaci6 entre els trets de la coloraci6é (nombre, grandaria i superficie
total de I'area coberta pels ocels i el nombre d’OVS) i les variables morfometriques (SVL,
BCI, HL i HW) mitjanc¢ant correlacions de Pearson. Com que la grandaria del cap esta
correlacionada positivament amb la grandaria corporal en els llangardaixos, avaluarem
la relacié entre la grandaria del cap (HL, HW) i els trets de la coloraci6, utilitzant
correlacions parcials de primer ordre controlant per a SVL, per tal de sostraure I'efecte
de la grandaria corporal.

Utilitzarem el test de la t per comparar les variables morfomeétriqueside coloracio
entre sexes, i correlacions de Pearson per avaluar les possibles associacions de les
variables de la coloracid per a un ocel representatiu (el tercer ocel de la tercera filera del
costat esquerre dels llangardaixos, present a tots els exemplars i facilment mesurable)
amb les variables morfomeétriques i de condicié fisica.

Tots els valors analitzats amb les ANCOVA i les correlacions foren transformats
previament amb logaritmes decimals per tal d’ajustar-los a les assumpcions de
normalitat i d’homoscedasticitat. Aplicarem el métode de Holm-Bonferroni per tal de
reduir el nombre de casos significatius atzarosos deguts a les multiples comparacions.
Els P-valors reflecteixen tests de dues cues.

5.2.3 Resultats
Grandaria dels ocels, distribucié i aparenga per a l'ull huma

El dors i els costats de T lepidus estan coberts per escates granulars practicament
de la mateixa grandaria. Els ocels de la nostra mostra eren elements aproximadament
circulars de grandaria variable, que ocupaven de dues a 47 escates granulars. Els ocels
es troben situats regularment, formant una trama de dues a quatre fileres per sis a 15
columnes distribuides entre la inserci6 de les potes davanteres i les posteriors (Figura
5.3.1) i recobreixen entre un 7% i un 13% dels flancs dels llangardaixos (Taula 5.3.1).

Els ocels de la filera més dorsal queden restringits a la meitat posterior de
I’abdomen. Per a 'ull huma, cada ocel és uniformement blau i sovint conté una o dues
escates negres, localitzades centralment. Les vores dels ocels sén clarament delimitades,
provoquen un fort contrast sobre el color de fons i de vegades estan encerclades per un
marc verd, groc o marrd. Tots els mascles tenen quatre fileres d’ocels a cada costat,
mentre que les femelles en tenen entre dues i quatre. Els mascles tenen de set a 15
columnes i les femelles de set a 10 per cada costat.Tant els mascles com les femelles
son simetrics en el nombre de fileres, perd no necessariament en el de columnes. Cap
mascle i només dues femelles de la mostra tenien el mateix nombre d’ocels als dos
costats del cos. En ambdds sexes, aproximadament la meitat dels individus tenien més
ocels al costat dret i I'altra meitat a I'esquerre.
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Taula 5.3.1 Estadistics descriptius i tests de les diferéncies entre sexes per als quatre trets de la
coloracié mesurats en Timon lepidus. A cada casella es mostra la mitjana + SEM per a cada variable.
Les diferéncies entre els sexes s’han mesurat amb un test de la t per a mostres independents i,
en el cas de la grandaria mitjana dels ocels i I'area coberta per ocels, per analisis de covariancia
(no mostrades), amb SVL com a covariable. Els nombres entre parentesis per a I'area coberta per
ocels indica el percentatge de l'area lateral dels llangardaixos coberta per ocels. N = grandaria
mostral per a cada grup. Els valors que romanen significatius després de la correccié de Holm-
Bonferroni per a tests multiples s’indiquen en negreta.

nombre d’'ocels grandaria mitjana areacobertaper nombre d’OVS

sexe N (rang) ocels (mm?) ocels (mm?) UV-blau (rang)

£
5 44 9-12 250+22(18-39) 14,1+1,2 386 + 61 (12,8) 5,9 + 0,6 (4-10)
§- Q9 6-10 19,6 +2,1(10-31) 8,7+0,7 158 + 27 (7,1) 4,1+0,7 (0-7)
]
g 33 915 252:18(17-42) 13,5+1,7 393 + 84 (11,7) 5,1+ 0,5 (0-8)
5 29 7-11 19,119 (9-28) 8,3+0,8 165 + 30 (7,7) 4,7+ 0,6 (0-7)
comparacions t,, =193 t.=321 t.=3,09 t,, = 1,65

entre sexes P=0,07 P=0,007 P=0,011 P=0,12

Els mascles eren més grans (SVL, t,, = 3,17, P < 0,004; massa corporal, t,, = 5,57, P <
0,001) i tenien ocels majors que els de les femelles (Taula 5.3.1). Tot i que generalment els
mascles tenien més ocels que les femelles, 1a diferéncia no fou estadisticament significativa.
Quan les diferencies en la grandaria foren controlades estadisticament (ANCOVA), cap
de les diferéncies intersexuals detectades amb els tests de la ¢ no assolia la significaci6
estadistica. No existeix, per tant, dimorfisme sexual en els valors corregits per la grandaria,
cosa que suggereix que les diferéncies entre mascles i femelles, en la grandaria mitjana dels
ocels i en I'area total lateral coberta pels ocels, son degudes a les diferéncies de grandaria
corporal i no poden considerar-se estrictament com un cas de dicromatisme sexual.

Nombre d’0OVS, distribucid i aparenga per a I'ull huma

Al contrari que les escates granulars que recobreixen els costats i el dors, les escates
ventrals de T lepidus sén rectangulars i estan organitzades en fileres longitudinals. Les
OVS so6n sovint menors que la resta d’escates ventrals i apareixen com a blaves o blanques
a l'ull huma. El color de les OVS blanques no es pot diferenciar a ull nu del de les escates
més ventrals. Les OVS blaves es troben repartides al llarg del cos, aproximadament alineades
amb les columnes d’ocels de la zona lateral del mateix costat. Algunes OVS blaves no ho s6n
en la seua totalitat, sovint son blaves a la seua part més dorsal i blanques a la part ventral.
Ocasionalment, la coloracié blava s’estén des de les OVS cap a la part dorsal de 'escata veina
de la segiient filera (i.e. més ventral). A cap femella li mancaren completament les OVS blaves,
pero dues en presentaven un nombre extraordinariament baix (una i tres, respectivament).
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Fotografia en l'ultraviolat i espectrofotometria de reflectancia

Les fotografies en 'UV revelaren que la reflectancia en I'espectre UV esta associada
als ocels lateralsiventrolaterals blaus, ales OVS blaves i, en alguns casos, a algunes escates
aillades entre els ocels més ventrals (Figura 5.3.1B). Totes les taques que reflecteixen
I'UV estan associades a diferents tonalitats de blau per a 'ull huma. Els espectres de
reflectancia confirmaren que els ocels i les OVS blaves reflecteixen en I'UV, sent el color
blau que percep 'ull huma el resultat de la cua de la reflectancia que des de I'UV cau cap
alongituds d’ona majors (Figura 5.3.2). Per tant, aquestes coloracions, cal considerar-les
com a UV-blau. La inspeccié visual de les fotografies en 'UV i els espectres de reflectancia
de la resta de superficies no mostren cap altre pic de reflectancia en 'UV en la resta de
les coloracions presents a T lepidus (Figura 5.3.2E). Les OVS blanques tenen el seu pic
de reflectancia al voltant dels 639,62 * 6,90 nm, mentre que les OVS UV-blau el tenen
en l'espectre UV. L'espectre de reflectancia de les OVS UV-blau és similar al dels ocels
ventrals (compareu els espectres de la Figura 5.3.24, B, C amb els de la Figura 5.3.2D) i,
en els mascles, té un pic de reflectancia principal i un de secundari amb Amax de 388,02 +
1,44nmi548,47 + 3,29 nm, respectivament. Encara que els seus espectres de reflectancia
tenen una forma semblant, les OVS UV-blau presenten, en conjunt, una major intensitat
que els ocels (Taula 5.3.2).

Dicromatisme sexual en els espectres de reflectancia

Els ocels de mascles i femelles son similars en la intensitat de la seua reflectancia i
en les dues mesures de croma, pero difereixen considerablement en la localitzacié del pic
de reflectancia (Taula 5.3.2, vegeu també la Taula 4.2). Els ocels dels mascles presenten el
pic més esbiaixat cap a I'UV que els de les femelles i tenen el pic de reflectancia situat en
I'espectre UV (Amax: 386,58 * 0,89 nm). Per contra, els ocels de les femelles tenen el seu
pic de reflectancia situat a I'espectre visible huma (Amax: 413,41 + 1,68 nm).

En els mascles, els ocels més dorsals tenen un unic pic de reflectancia, mentre
que els ocels més ventrals inclouen un segon pic amb un Amax de 547,03 + 3,07 nm
(Figura 5.3.2). Els ocels dorsals també reflecteixen amb una menor intensitat que els
ventrals (Taula 5.3.2). Aquest gradient dorsoventral en la reflectancia va acompanyat
de canvis en la percepciéo humana dels ocels, en que, per als mascles, va des d'un blau
fosc dorsalment, fins a un blau clar o blanquinds (i.e. menys saturat) ventralment. Els
espectres de reflectancia dels OVS UV-blau dels mascles estaven més esbiaixats cap a
I'UV, i tenien més C_, que els de les femelles (Taula 5.3.2).

Relacid entre les caracteristiques del color i els indicadors de qualitat

Tant la grandaria mitjana dels ocels com la superficie total coberta pels ocels
correlacionaren positivament amb I'SVL en els mascles, pero no en les femelles (Figura
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Figura 5.3.2. Espectres de reflectancia de mascles i femelles de Timon lepidus: (A) 4t ocel de la
linia superior del costat dret, (B) 3r ocel de la linia mitja del costat dret, (C) 2n ocel de la linia
inferior del costat dret, (D) OVS i (E) coloracions dorsals i ventrals considerant mascles i femelles
en conjunt. Linies verticals: barres d’error (+ 1 SEM).

5.3.3, Taula 5.3.3). El nombre d’ocels i OVS UV-blau, en canvi, no correlacionava amb
SVL en cap dels dos sexes (Taula 5.3.3). Aixi, els mascles majors tenien ocels més grans
i una major area recoberta per ocels que els mascles menuts, perd no necessariament
més ocels o més OVS UV-blau (Figura 5.3.3). Cap correlacié de les caracteristiques del
color (i.e. nombre, grandaria i superficie dels ocels, i nombre d’OVS) amb BCI o HW no
fou estadisticament significativa després de la correcci6 de Holm-Bonferroni (en tots els
casosr<10,86|, P> 0,03). De la mateixa manera, no trobarem una correlaci6 significativa
entre Qt, Amax, Cyy 1 C,, del tercer ocel de la tercer filera d’ocels i cap de les variables
indicadores de la qualitat (en tots els casos r < |0,45|, P > 0,15; Taula 5.3.3).

5.2.4 Discussio

Els llangardaixos ocel:lats compten amb ornaments molt elaborats i tenen grans
ulls optimitzats per a I'agudesa visual (Bischoff et al, 1984; Hall, 2008). Els resultats
d’aquest estudi mostren que els ocels conspicus i les OVS blaves que caracteritzen
I'espécie son en realitat UV-blau i que, per tant, una caracteritzacié de la coloracid
d’aquesta espécie basada inicament en la percepcié humana és incompleta.
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Taula 5.3.2. Mitjanes dels valors de Qt, Cyp Ciy Amax dels ocels iles OVS de Timon lepidus dels dos
sexes + SEM. Les files d’ocels estan ordenades de més ventrals a més dorsals (i.e. la primera fila
és lamés ventral, directament per sobre de la fila d’'OVS). Els ocels i les OVS dins de cada fila estan
numerats en sentit rostrocaudal. Les grandaries mostrals varien perqueé la reflectancia d’algunes
de les taques només s’han pogut mesurar en un subconjunt de la mostra (e.g. els ocels eren massa
menuts per a ser mesurats correctament). Els valors que romanen significatius després de la
correcci6 de Holm-Bonferroni per a tests multiples estan en negreta.

348 Qt t C t C t Amax t

uv GY

e (x10%) P (x107?) P (x10?) P (nm) P

Costatesquerre
3afila, 3r ocel 17 183+1,0 103 257+11 085 260+08 1,14 386+4 -291
11 16711 031 24117 041 244+13 026 4138 0,01
2afila, 3r ocel 17 216+14 151 25009 164 26507 081 381+2 -416
10 19,1+87 0,14 22,7+12 0,11 255+10 043 410+7 0,002
1afila, 2n ocel 12 258=+16 165 229+12 132 281+06 1,15 384+5 -3,58
7 21,6+2,0 0,12 205%+13 021 269+09 027 417+9 0,002
1aOVSUV-blau 14 393+32 0,28 222+0,7 0,09 28706 33 3842 -257
9 380+26 078 221+12 093 25508 0,004 403+7 0,03
Costat dret
3afila, 4t ocel 13 189+10 091 270+10 1,72 24807 041 379+2 -3,39
11 173+15 038 239+15 01 243+x10 069 406z8 0,005
2afila, 2n ocel 17 22,020 1 23,709 1,28 279%0,8 1 381+3 -3,49
8 189+14 033 21,712 0,15 265+08 033 413+9 0,007
1a fila 2n ocel 13 273+21 167 221+09 142 297+08 188 3812 -432
8 221+18 011 20112 0,17 273+09 008 4188 0,003
1laOVSUV-blau 11 394+44 033 21907 025 28505 349 384+2 -293
8 378+20 075 214+13 081 25407 0,003 407+8 0,02

Per a un observador huma, els ocels dels mascles de T. lepidus no pareixen diferents
dels de les femelles. Aix0 no obstant, els resultats obtinguts demostren que tant els ocels
com les OVS son sexualment dicromatics, particularment en el rang UV. Aquest fet suggereix
que els llangardaixos ocel-lats s6n més dicromatics (per a ells o per a altres animals amb
visio en 'UV) del que pareix a un observador huma. Tot i els avancos recents en 'estudi
de les coloracions sexualment dimorfiques en els llangardaixos (Wiens, 1999; Wiens et
al, 1999; Macedonia et al., 2002, 2004), ben poc es coneixia fins ara del dicromatisme
sexual basat en I'UV en aquest grup de vertebrats. En realitat, els estudis previs (Cooper
& Greenberg, 1992) podrien haver subestimat la importancia del dicromatisme sexual
en els llangardaixos per no haver tingut en compte les diferencies en la part de I'espectre
invisible per als humans (Cuthill et al., 1999; Eaton, 2005; Capitol 4). Levidéncia disponible
suggereix |'existéncia de, com a minim, tres tipus de dicromatisme sexual en les coloracions
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Figura 5.3.3. Relacions entre els trets de la coloracid i la grandaria corporal (SVL) en Timon
lepidus dels mascles (cercles) i de les femelles (triangles). Els valors de C, corresponen al 3r ocel
de la 3a filera d’ocels del costat esquerre. Ltinica correlacié que roman significativa després de la
correcci6 de Holm-Bonferroni és la de la grandaria dels ocels (Taula 5.3.3). Les linies corresponen
al model lineal que millor s’ajusta a les dades (standard major axis).

UV, considerant només els lacertids. En alguns casos, les taques de color amb reflectancia
en I'UV s6n presents només en els mascles o sén molt més abundants en els mascles que
en les femelles. Aquest és el cas dels ocels i les OVS en molts lacértids (vegeu Capitol 4). Per
exemple, els mascles de Psammodromus algirus tenen més ocels UV-blau que les femelles
(Salvador & Veiga, 2008). Encara que aquests autors no els descriuen com a tal, perque no
empren técniques espectrofotométriques, considerem que els ocels de la seua mostra s6n
com els de la Figura 4.7 (grafica 28) i, en Podarcis muralis del Pirineu oriental, el 92,3%
dels mascles tenen OVS UV-blau, mentre que només el 30,2% de les femelles els presenten
(vegeu Capitol 6). Un segon tipus de dicromatisme sexual fou descrit recentment en Gallotia
galloti de Tenerife (Molina-Borja et al, 2006). En aquesta espécie, les taques laterals
i ventrolaterals UV-blau dels mascles son més brillants (i.e. reflecteixen amb una major
intensitat) que les de les femelles (Figura 2 de Molina-Borja et al., 2006). Els llangardaixos
ocel-lats il-lustren encara un tercer tipus de dicromatisme sexual: en aquest cas, els ocels
UV-blau dels mascles i de les femelles tenen aproximadament la mateixa intensitat, pero
els dels mascles tenen el seu pic de reflectancia desplagat 20-30 nm cap a 'UV, en relacié a
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Taula 5.3.3. Resultats de les correlacions de Pearson per als trets del color i les mesures de SVL
(dades transformades amb logaritmes). Les dades espectrals corresponen al 3r ocel de la 3a fila
del costat esquerre. Les grandaries mostrals varien entre 9 i 14 per als mascles i entre 61 9 per a
les femelles. Els valors que romanen significatius després de la correccié de Holm-Bonferroni per
a tests multiples apareixen en negreta.

33 {2 43 ?L
r P r P r P r P
nombre d’ocels 0,45 0,16 -0,12 0,72 Qt -0,27 0,36 0,36 0,34
grandaria mitjana dels
0,79 0,01 0,21 0,70 C 0,09 0,75 0,06 0,89
ocels uv
area coberta per ocels 0,78 0,01 0,14 0,79 C -0,02 096 -0,03 0,94

GY

nombre d’OVS UV-blau 0,57 0,05 -0,01 0,99 Amax 0,04 0,88 0,08 0,83

les femelles. Aixi, les diferencies sexuals poden ser el resultat de diferencies en el nombre,
la grandaria, la tonalitat o la intensitat de les taques UV. Caldran nous estudis per escatir
les pressions selectives que son responsables del dicromatisme sexual en 'UV, tant en els
lacértids com en altres llangardaixos.

Quina és la funcié o quines sén les funcions dels ocels i les OVS? La possibilitat
que s’ha proposat més sovint en els estudis sobre la coloracié dels llangardaixos els
assignaria una funcié comunicativa en interaccions intraespecifiques agonistiques o
sexuals (Cooper & Greenberg, 1992). Algunes taques acolorides conspicues transmeten
informacio relativa a I'espécie, el sexe o l'estatus reproductiu de I'individu (Galan, 2000;
Hager, 2001). També hi ha evidencia que els senyals cromatics poden ser importants per
a l'eleccié de parella (Hamilton & Sullivan, 2005), o funcionar com a senyals d’estatus,
de I'habilitat per al combat o de I'agressivitat (Olsson, 1994b,c; Whiting et al., 2003;
Anderholm et al., 2004). La selecci6 per una senyalitzacié efectiva sovint afavoreix
patrons de coloracié conspicus i la teoria dels senyals prediu que un senyal visual es més
conspicu com més contrasta amb altres parts del cos, o amb el fons en que s’exhibeix
(Endler, 1990; vegeu el Capitol 6). Les taques UV-blau dels llangardaixos ocel-lats sén
responsables de generar un patr6 marcadament conspicu per tres raons. Primerament,
el blau és cromaticament conspicu superposat sobre la pell verda i marré del voltant i,
també, perque pocs objectes naturals son blaus, sobre la vegetaci6 i els substrats de fons
que conformen I’escenari en qué els senyals cromatics del llangardaix ocel-lat poden ser
percebuts. En segon lloc, les marques circulars amb un gran contrast entre la regié central
i la regié circumdant s6n molt efectives a I'’hora d’estimular els camps receptius de la
retina dels vertebrats i son, per tant, més conspicues per al sistema visual de molts dels
vertebrats que actuen com a receptors potencials que altre tipus de marques (Stevens,
2005; Stevens et al., 2007). Finalment, els ocels i les OVS blaves reflecteixen de manera
molt marcada en I'UV, cosa que suposa que esdevinguen més conspicus quan es veuen
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superposats sobre fons que no reflecteixen I'UV, com a minim per als animals amb visi6 en
I'UV. A més a més, la localitzacio6 de les taques UV-blau les fa particularment visibles quan
son exhibides als conespecifics o als depredadors terrestres durant les exhibicions amb
el cos comprimit sagitalment, cosa plenament consistent amb una funcié comunicativa.

En aquelles espécies en que hi ha diferéncies sexuals en la coloracid, les coloracions
conspicues poden jugar un paper en el reconeixement sexual (Cooper & Burns, 1987;
Cooper & Vitt, 1988). En G. galloti, les taques UV-blau sexualment dicromatiques
poden funcionar com a senyals que faciliten el reconeixement sexual (Molina-Borja
et al, 2006). De la mateixa manera, els ocels i les OVS UV-blau del llangardaix ocel-lat
podrien permetre el reconeixement del sexe dels conespecifics, particularment durant
les interaccions a curta distancia o en ambients amb poca intensitat luminica (e.g. als
refugis), escenaris en queé les longituds d’ona UV sén mas eficaces. Per altra banda, quan
hi ha una variabilitat intrasexual en la coloracid, s’ha suggerit que aquestes diferéncies
podrien transmetre informacid relativa a caracteristiques intrinseques de I'individu (e.g.
edat, dominancia, habilitat en el combat). Existeix evidencia que relaciona la grandaria
i/o les caracteristiques espectrals de les taques de color i la qualitat individual dels
llangardaixos, encara que es coneix ben poc del paper que hi juga la reflectancia en I'UV
(vegeu, per9, el Capitol 6). En I'especie Platysaurus broadleyi, la tonalitat i la intensitat
de la coloraci6 UV de la gola sén emprades per senyalitzar I'habilitat en el combat
durant la fase de valoracié en els combats entre mascles (Stapley & Whiting, 2006;
Whiting et al., 2006). En G. galloti, 'area total coberta per taques UV-blau és major en els
mascles més grans (i.e. més pesats), i tant la grandaria corporal com I'area total coberta
per taques UV-blau sén predictors significatius de la dominancia i de I'habilitat en el
combat (Huyghe et al., 2005). En el llangardaix ocel-lat, hem demostrat que els mascles
més grans (normalment més vells) tenen els ocels més grans i I'area total coberta per
ocels és també major que la dels mascles menors (normalment més joves), cosa que
suggereix que aquests trets podrien funcionar com a indicadors de la grandaria o I’edat,
i possiblement també transmeten informacié sobre I'habilitat per al combat.
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5.4 Els lacertids blaus i els blaus dels lacertids.
Policromatisme UV en Podarecis lilfordi

5.4.1 Introduccio

Encara que els vertebrats exhibeixen colors de tots els tipus coneguts, les
coloracions blaves sén relativament infreqlients entre els reptils i els amfibis (Bagnara
et al, 2007). No obstant, alguns escatosos mostren coloracions blaves molt cridaneres,
distribuides per tot el seu cos, o per grans porcions d’aquest (per a un exemple
particularment exagerat, vegeu la Foto 3 del material suplementari de Macedonia et al.,
2009; Figura 5.4.1). De llangardaixos amb el cos blau, n"han estat identificats a les families
Agamidae (e.g. Acanthocerus atricollis), Crotaphytidae (e.g. Crotaphytus dickersonae),
Polychrotidae (e.g. Anolis gorgonae), Gekkonidae (e.g. Lygodactylus williamsi), Teiidae
(e.g. Cnemidophorus lemniscatus), Lacertidae (e.g. Podarcis sicula caerulea) i també en
algunes serps (e.g. Calliophis bivirgatus).

Molts lacértids no s6n blaus completament, perd, per contra, posseeixen taques
blaves discretes en algunes escates molt concretes dels seus flancs, o associades al
cap, com per exemple gran part de les espécies analitzades aci (vegeu el Capitol 4). En
moltes espécies de la subfamilia Gallotinae i en la tribu Lacertini les taques blaves estan
localitzades a les OVS i en forma d’ocels a la regi6é dels muscles o els flancs (Arnold,
1989; Arnold & Ovenden, 2002; Arnold et al., 2007). Les goles blaves i els caps blaus sén
també presents en diverses espécies (e.g. Algyroides nigropunctatus, Lacerta schreiberi),
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Figura 5.4.1. Mascle adult de Crotaphytus dickersonae de Kino Nuevo prop de Isla Tiburon. Foto
de Paul S. Hamilton que acompanya com a material suplementari de Macedonia et al., 2009.

i les cues blaves o blavenques s6n comunes entre els juvenils de diversos generes (e.g.
Podarcis, Iberolacerta, Acanthodactylus, Omanosaura) (Arnold & Ovenden, 2002;
Hawlena, 2009) (Figura 5.4.2).

Les coloracions blaves dels lacértids de que tenim constancia que presenten el seu
maxim de reflectancia per sota dels 400 nm (i s6n per tant UV-blau; vegeu el Capitol 4),
inclouen els ocels i les OVS blaves (Thorpe & Richard, 2001; Font & Molina-Borja, 2004;
Molina-Borja et al.,, 2006; Font et al., 2009) les goles i els caps blaus (Thorpe & Richard,
2001; Font & Molina-Borja, 2004; Molina-Borja et al., 2006; Martin & Lépez, 2009; Bajer
etal.,, 2010) i les cues blaves (Hawlena, 2009).

El patr6 de coloracié comu en els Lacertini menuts i mitjans, que hem descrit
anteriorment, consisteix en taques UV-blau discretes restringides a algunes zones del
cos (flancs, area gular, cua), perd també hi ha casos ben documentats de lacértids en qué
la coloracio blava s’estén per zones més grans del tegument, fins i tot cobrint la totalitat
de la superficie corporal (Arnold & Ovenden, 2002; Corti & Lo Cascio, 2002; Galan, 2006,
2010; Arribas et al.,, 2008; Fulgione et al., 2008). En general, la coloracié blava és veu
afavorida per la melanitzaci6 de la dermis (Bagnara et al., 2007) i sembla particularment
comuna en lacértids insulars (Bauwens & Castilla, 1998; Corti & Lo Cascio, 2002; Raia
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Figura 5.4.2. Distribuci6 filogenetica de les coloracions blaves presents en els géneres de
Gallotiinae i Lacertini. Per tal de simplificar, els géneres d’Eremiadini es presenten agrupats
perqué només algunes especies presenten coloracions blaves. Els noms en negre indiquen
els géneres amb el patré comu de Gallotiinae i Lacertini (ocels i/o OVS UV-blau). Les estrelles
indiquen altres superficies blaves com la gola o el cap. Els asteriscs indiquen les cues blaves en
els juvenils (i també en els adults en algunes espécies). Els llangardaixos indiquen els generes en
que com a minim alguna espécie o subespecie presenta un fenotip blau (i.e. amb grans superficies
blaves). La filogenia esta basada en Arnold et al. (2007). Els caracters de color estan basats en
Arnold & Oveden (2002), Arnold et al. (2007), Corti & Lo Cascio (2002), Galan (2006, 2010),
Bagnara et al. (2007), Arribas et al. (2008), Raia et al. (2010) i en dades propies.

et al, 2010). Encara que els lacertids amb el cos blau han inspirat moltes i diverses
interpretacions (revisades a Fulgione et al., 2008), sorprenentment s’han realitzat pocs
estudis empirics i la mesura i I'analisi objectives d’aquestes coloracions blaves s6n
totalment inexistents.

Amb la intencié d’estudiar les coloracions blaves dels lacertids, tot descrivint-ne
de manera quantitativa les caracteristiques espectrals, ens fixarem en una subespécie
blava de la sargantana balear, Podarcis lilfordi, especie que habita illes menudes i illots
de la costa de Mallorca i Menorca (Illes Balears). Ens hem centrat en P, lilfordi, perque
presenta poblacions amb una coloracié blava i poblacions amb el patré de coloraci6
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comu dels Lacertini (ventralmentrogenques o blanquesiamb OVS UV-blau) en altresilles
de la seua distribuci6. Amb intencié d’ampliar I'’estudi comparatiu, també presentem
en detall dades espectrals de les altres especies cridanerament blaves incloses en la
nostra mostra. Un segon objectiu de I'estudi és emprar la modelitzacié del sistema
visual per tal d’avaluar la conspicuitat de la coloracié blava des de la perspectiva d’'un
llangardaix i explorar les consequiéncies d’exhibir la coloracié blava des del punt de
vista de les pressions selectives associades a les coloracions conspicues (Fleishman
et al., 1997; Quinn & Hews, 2000, 2003; Fleishman & Persons, 2001; Macedonia et al,,
2004, 2009; Husak et al., 2006).

5.4.2 Material i métodes
Espécies d’estudi i presa de dades

Les dues poblacions estudiades de P, lilfordi corresponen a P. lilfordi kuligae,
de I'llla Gran de l'arxipélag de Cabrera, que té una coloraci6é dorsal variable negra
o verd fosc i les superficies ventral i ventrolateral blau fosc (Figura 5.4.3B, D, F), i P
lilfordi gigliolii, de 'illa de la Dragonera, que exhibeix la tipica coloracié dels Lacertini
de grandaria menuda-mitjana (i.e. excloent Lacerta i Timon): dors verd o marré,
OVS blaves i ventre i gola d’un taronja intens (Figura 5.4.3.A, C, E). P. lilfordi gigliolii
pertany al grup basal de les P, lilfordi de Mallorca (Brown et al., 2008; Terrasa et al.,
2008), i probablement és el taxon germa de l'extinta subespeécie de l'illa Major de
Mallorca. També s’inclouen els espectres d’altres lacertids blaus per tal d’avaluar la
generalitat de les caracteristiques observades a P. lilfordi kuligae. Aquestes especies
son: P, pityusensis formenterae de l'illa de Formentera (Illes Pitilises), que presenta els
flancs blavosos (Figura 5.4.3H), D. oxycephala de la ciutat de Dubrovnik (Croacia) i dos
mascles adults blaus de S. perspicillata chabanaudi de les muntanyes de Jbel Tazzeka
(Marroc) (Figura 5.4.3G). Les dues darreres espécies presenten una coloracié ventral
blava d’aparenca metal-lica, diferent de la coloraci6é present a les taques blaves dels
flancs (i.e. ocels i OVS UV-blau) presents a la resta de Lacertini. Vegeu-ne les localitats
exactes de procedencia a la Taula 2.1.

Analisi del color i del contrast

Amb l'objectiu de descriure la coloracié de P. lilfordi, P. pityusensis formenterae,
D. oxycephala, i S. perspicillata chabanaudi, de cada espectre hem calculat les variables
Amax i %max. Com que totes les OVS UV-blau de P, lilfordi i P. pityusensis formenterae
tenien la mateixa forma espectral, hem restringit les analisis a la segona OVS UV-blau del
costat dret (facilment identificable, normalment més gran que la primera i present a tots
els individus mesurats). Per raons similars, en D. oxycephala i S. perspicillata chabanaudi
les mesures es restringiren a l'escata situada al mig del costat dret.
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Figura 5.4.3. (A) Mascle de Podarcis lilfordi gigliolii. (B) Mascle de P, lilfordi kuligae. (C) OVS de
P lilfordi gigliolii. (D) OVS de P, lilfordi kuligae. (E) Coloracié ventral de P, lilfordi gigliolii (femella
dalt, mascle baix). (F) Coloracié ventral de P. lilfordi kuligae (femella dalt, mascle baix). (G)
Detall de la coloracid blava d’alguns mascles de Scelarcis perspicillata chabanaudi. (H) Coloracié
blavenca lateral de Podarcis pityusensis formenterae.

Per tal d’avaluar el grau de conspicuitat i de cripsi, hem emprat les mesures de CC
i IC descrites al Capitol 2, basades en I'espai cromatic d’Endler i Mielke (2005) emprant
TetraColorSpace (Stoddard & Prum, 2008). Les comparacions es realitzaren entre: 1)
OVS i la roca calcaria corresponent a cada poblacio, 2) ventre i roca calcaria, i 3) OVS i
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ventre. Les dues primeres mesures permeten estimar la cripsi/conspicuitat generada
per les coloracions de les sargantanes sobre els fons naturals. La tercera comparacio
representa una mesura intraindividual (i.e. corporal) del contrast.

Analisi estadistica

Les diferencies en la localitzacié del pic (i.e. Amax), la intensitat (%max), CC, IC
i els volums del color entre sexes i poblacions foren testades estadisticament. Amb
el test de Shapiro-Wilk comprovarem la normalitat de les dades, i posteriorment
emprarem I’ANOVA d’un factor o de dos factors en aquells casos en qué assumiem la
normalitat de les dades. La transformacié amb logaritmes no va resoldre la manca de
normalitat de la resta de mostres i emprarem el test de Mann-Whitney. Els P-valors
reflecteixen tests de dues cues.

5.4.3 Resultats

Els espectres representatius de P. lilfordi es mostren a la Figura 5.4.4A,B. La
Taula 5.4.1 mostra els estadistics descriptius per a Amax i %max. Les superficies
ventrals de P, lilfordi kuligae tenen el pic de reflectancia al voltant dels 390 nm tant
en els mascles com en les femelles i, per tant, la seua coloracié ventral és UV-blau. No
obstant aixo0, les comparacions entre les OVS i el ventre, ambdues superficies amb
una coloracié que hem de descriure com a UV-blau, mostren diferéncies en la forma
dels espectres. El pic de reflectancia de les OVS UV-blau es troba localitzat a longituds
d’ona menors i és més intens que la coloracié ventral. Els espectres de reflectancia
de les OVS UV-blau de les dues subespécies de P. lilfordi s6n molt semblants, amb
només algunes variacions menors en la localitzaci6 del pic de maxima reflectancia
en els mascles (Taules 5.4.1 i 5.4.2).

Els espectres deles superficies blaves de les altres especies de la mostra difereixen
de les de P, lilfordi. Només les OVS UV-blau de P. pityusensis formenterae tenen un tnic
pic de reflectancia en el rang UV (Amax = 366,58 + 1,55 nm per a les femelles i 370,16
+ 1,57 nm per als mascles; Figura 5.4.4C) similar al de les OVS UV-blau tipiques dels
Lacertini de grandaria menuda-mitjana. Els flancs blaus d’aquesta subespecie de P
pityusensis tenen el pic de reflectancia a Amax = 546,13 + 5,16 nm (femelles) i a 530,3
+ 2,36 nm (mascles), amb una reflectancia en 'UV minima (Figura 5.4.4C). Per a D.
oxycephala, Arnold i col-laboradors (2007) suggeriren que la coloracié ventral podria
estar emmascarant la coloracio de les tipiques OVS blaves. Els espectres mostren
que ambdues superficies, ventre i OVS, sén en realitat indistingibles i la seua forma
espectral és completament diferent de la de les OVS UV-blau tipiques dels Lacertini de
grandaria menuda-mitjana. De fet, la coloracié blava de D. oxycephala té dos pics de
reflectancia diferents: el de major reflectancia es localitza entre els 620 i els 665 nm,
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Taula 5.4.1. Valors (mitjana = 1 SEM) de Amax i Y%omax de Podarcis lilfordi gigliolii y P, lilfordi kuligae.

ventre OVS UV-blau
Amax (nm) %max Amax (nm) %max

Q9  661,31+4,47 52,22+1,90 362,88+ 1,76 40,88 + 2,36
P. lilfordi gigliolii

dd  658,13+3,53 48,90 + 2,39 366,33 + 1,58 51,10 £ 2,42

Q9  397,12+3,13 36,66 £ 2,25 363,20+ 1,70 45,33 £ 3,06
P. lilfordi kuligae

dd  396,45+7,05 38,31+2,41 362,76 + 1,65 53,01 £2,41

Taula 5.4.2. Estadistics de les comparacions d’interes per a Amax i %max de Podarcis lilfordi
gigliolii i P, lilfordi kuligae. n.s. = resultat no significatiu.

P. lilfordi kuligae P. lilfordi gigliolii
ventre 0VS UV-blau
?e 34 2L aa
Amax P, lilfordi kuligae Z=-5,22 Z=-5,35 Z=-0,04 Z=-2,16
UV-blue OVS P<0,001 P<0,001 n.s. P=0,03
o%max P. lilfordi kuligae F=4,56 F=17,36 F=1,27 F=0,08
0 UV-blue OVS P=0,04 P<0,001 n.s n.s.

Taula 5.4.3. Valors (mitjana + 1 SEM) del contrast cromatic (CC) i del contrast d’intensitat (IC) de
Podarcis lilfordi gigliolii (G) i P, lilfordi kuligae (K) i els corresponents estadistics. ** = P < 0,01; ***
= P < 0,001; n.s. = resultat no significatiu.

Figura 5.4.4. Espectres de reflectancia dels mascles i les femelles de: (A) Podarcis lilfordi gigliolii
i (B) P lilfordi kuligae, i dels respectius fons (i.e. roca calcaria). (C) Espectres de reflectancia
dels mascles i femelles de P. pityusensis formenterae. (D) Espectres de reflectancia dels mascles
i les femelles considerats en conjunt de Dalmatolacerta oxycephala i dels mascles de Scelarcis
perspicillata chabanaudi. Linies verticals: barres d’error (+ 1 SEM).

mentre que el secundari es troba entre els 340 i els 350 nm (Figura 5.4.4D). Encara que
la coloracid blava de S. perspicillata chabanaudi aparentment és molt similar a la de D.
oxycephala, té un Unic pic de reflectancia al voltant dels 539 nm i reflecteix ben poc,
tant en longituds d’ona curta com llarga (Figura 5.4.4D).

En P lilfordi gigliolii, la combinacié del ventre taronja i les OVS UV-blau genera
un major contrast cromatic si la comparem amb la mateixa combinaci6 per a P, lilfordi
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OVS UV-blau vs ventre OVS UV-blau vs fons ventre vs fons
P9 G 34,89 + 2,08 38,35+ 1,55 7,30 £ 0,78
PPK 21,28 £ 1,94 40,93 + 1,25 24,96 + 1,25
CC
» 336G 36,50 £ 2,15 39,70 £ 1,38 8,87 + 1,88
% 33K 19,60 + 1,69 43,32+ 1,35 28,60 + 1,04
:g P9 G -0,25 + 0,04 0,02 +£0,03 0,27 £ 0,02
Q9K -0,21 £ 0,04 -0,03+£0,03 0,19 £ 0,03
IC
33 G -0,12 £ 0,03 0,14 + 0,03 0,24 + 0,03
43K -0,12 £ 0,03 0,05+ 0,02 0,17 £ 0,03
poblacié F o, =91,23% Fl= 19,14x** Flo= 835,67***
7 CC sexe F1,67 =0,01; n.s. FL67 =0,02; n.s. FL67 =3,06; n.s.
‘5 interaccié F1 6= 0,20; n.s. F1 6= 0,21; n.s. F1 6= 0,03; n.s.
= . , .
% poblacié Fl ;=041 ns. F;=19,193%* F = 27,64
IC sexe F ,=10,45%* F o =1773% F ;=001 ns.
interaccio Flo= 1,32; n.s. Flo= 0,66; n.s. Fl= 0,49; n.s.
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Figura 5.4.5. Volums cromatics de Podarcis lilfordi gigliolii i P, lilfordi kuligae. u, s, m, | representen
respectivament la sensibilitat relativa dels cons sensibles a les longituds d’ona UV, curta, mitja i
llarga. Els vértexs del tetraedre representen la percepci6 dels espectres hipotétics que provoquen
I'estimulacié maxima de només un tipus de con i no estimulen la resta (e.g. vértex u: estimulacié
del con U =1, estimulacié del con S = estimulaci6 del con M = estimulaci6 del con L = 0). Els punts
blaus representen la posicié dels punts cromatics: 1 = cap, 2 = dors, 3 = gola, 4 = ventre, 5 = OVS
UV-blau (e.g. en les femelles de P, lilfordi gigliolii, 1a posici6 del cap ve donada pels segiients valors
d’estimulaci6: u=0,2317,s=0,234,m=0,2462,1=0,2881, que son representats a ’espai cromatic
tetraédric per les segiients coordenades cartesianes: X=0,0331,Y=-0,0105,Z =-0,0183). L'area
acolorida delimitada pels punts cromatics representa el volum cromatic. Els punts taronja, verds
i morats representen respectivament els punts cromatics de P. pityusensis formenterae, Scelarcis
perspicillata chabanaudi i Dalmatolacerta oxycephala, a = ventre, b = OVS, c = flanc.

kuligae, pero el contrast cromatic produit pel ventre i el fons natural és major en P, lilfordi
kuligae (Taula 5.4.3). Els contrasts entre les OVS UV-blau i el fons natural s6n similars en
les femelles d’ambdues subespécies, pero no en els mascles (Taula 5.4.3).
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Els volums del color son similars en ambdues subespécies de P. lilfordi. No hem
trobat cap diferéncia significativa per al factor poblaci6 (F, ;, = 0,90), per al factor sexe
(F g, = 2,11) ni per a la interaccié (F, 4, = 1,78) (en tots els casos P > 0,05). De totes
maneres, la seua localitzacié en I'espai tetraedric difereix (Figura 5.4.5). Les nostres
dades indiquen que P, lilfordi gigliolii és una subespecie sexualment dicromatica: les
femelles tenen el pic de reflectancia de les OVS UV-blau a longituds d’ona menors (¥, ,, =

9,147,P<0,01)iel seuvolum del color és major (Z=-2,045, P < 0,05) que el dels mascles.
Les altres comparacions no foren estadisticament significatives.

5.4.4 Discussio

Els nostres resultats revelen nivells de complexitat préviament insospitats en
les coloracions blaves, com a minim per als lacertids, i hem de considerar-los com una
advertencia en contra de les generalitzacions precipitades. Dues conclusions principals
podem extreure d’aquest estudi. La primera és que els lacertids, encara que siga només
en certes especies, subespecies o fenotips, mostren una gran varietat de coloracions
blaves espectralment diferents, que sovint sén indistingibles o molt similars per a I'ull
huma. Pel que fa ala segona, aquestes coloracions blaves diferents han estat conformades
probablement per forces selectives diferents.

Els lacertids blaus i els blaus dels laceértids

Fixant-nos en els blaus percebuts pels humans, els lacértids posseeixen com
a minim tres classes de coloracions espectralment diferents: (1) les taques UV-blau,
caracteritzades per un unic pic en 'UV proxim (OVS UV-blau de moltes espécies de
Podarcis -vegeu també els Capitols 4 i 6- i la coloracié ventral de P, lilfordi kuligae),
(2) les superficies blaves metal-liques, caracteritzades per un pic de reflectancia
principal situat a longituds d’ona llarga i un de secundari en I'UV (D. oxycephala) i (3) les
superficies blaves sense reflectancia en I'UV, amb un unic pic de reflectancia al voltant
dels 540 nm (flancs de P, pityusensis formenterae i superficies ventrals de S. perspicillata
chabanaudi). Aixi, les coloracions blaves de diferents parts del cos o de diferents
especies poden diferir en les seues caracteristiques espectrals i, potencialment, podrien
servir per a diferents funcions, o bé ser el resultat de régims selectius diferents. A més
a més, molt possiblement caldria incloure dues categories més, encara que rares, a la
classificacio feta al capitol anterior.

Els espectres de reflectancia de les OVS UV-blau de P, lilfordi i P. pityusensis s6n
semblants als d’altres lacertids (Gallotia, Podarcis, Iberolacerta i Timon, Capitol 4).
Atesa la seua distribuci6 generalitzada i la seua preséncia en el grup basal Gallotinae, la
possessio de les OVS UV-blau sembla ser la condicid ancestral per als lacértids (Capitol
4). Les OVS UV-blau romandrien amb les mateixes caracteristiques en la majoria dels
géneres, cosa que suggereix que poden estar sotmeses a seleccié estabilitzadora,
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possiblement perqué juguen un paper important en la comunicacio6 social (Capitols 6 i
7). En canvi, les altres coloracions blaves trobades als lacértids semblen caracters nous
i independents que han evolucionat sota condicions particulars, com per exemple la
insularitat (Bauwens & Castilla, 1998; Corti & Lo Cascio, 2002; Bagnara et al, 2007;
Fulgione et al, 2008; Raia et al, 2010).

Produccié de la reflectancia en I'UV i les coloracions blaves de la pell dels lacértids

Les coloracions blaves o UV-blau dels lacertids podrien ser el resultat de canvis
en la concentracié dels pigments i/o de modificacions en els iridofors a les escates que
normalment mostren altres coloracions (vegeu la Caixa 1 per a una millor comprensi6
de la naturalesa de la producci6 dels colors en els llangardaixos). Els animals axantics,
en els quals la concentracié dels pigments que reflecteixen les longituds d’ona llarga
en els xantofors es veu reduida, sén molt sovint blaus (Bagnara et al, 2007). Aixi, per
exemple, Arribas i col-laboradors (2008) especulen raonablement amb la hipotesi que
una disminucié en la concentracié dels pigments dels xantofors podria ser responsable
de la coloracié blava d’alguns exemplars de certes poblacions d’Iberolacerta. Els treballs
realitzats amb els llangardaixos del genere Sceloporus (Phrynosomatidae) han revelat
que la coloracio blava pot també ser resultat d’'un increment en la quantitat de melanina
als melanofors dérmics, mitjancada per un increment en els nivells de testosterona
(Hews & Quinn, 2003; Quinn & Hews, 2003). De fet, les coloracions corporals blaves han
estat considerades com una forma de melanisme (Raia et al,, 2010).

L'explicacié més parsimoniosa per a la producci6 de les coloracions blaves en
els lacértids implica la combinacié de canvis en els xantdfors i en els melanofors.
A part que els pigments que reflecteixen longituds d’ona llarga no han de ser
expressats als xantofors dels llangardaixos blaus, un increment en el nombre de
melanofors i/o en la seua concentracié de melanina (associats a la maduresa sexual
ial'increment corresponent dels nivells de testosterona; Bauwens & Castilla, 1998)
facilita I’absorcié de totes les longituds d’ona no reflectides pels iridofors. D’acord
amb aquest model, les diferencies espectrals entre les diverses coloracions blaves
en distintes parts del cos o distintes espécies podria estar causada per la grandaria
i I'organitzacié dels paquets de guanina dels iridofors i/o per les variacions en la
concentracié de melanina dels melanofors.

Llangardaixos blaus: adaptacié o subproducte?

Tradicionalment, s’ha defensat que la seleccié sexual afavoreix les coloracions
conspicues i 'ornamentacié exagerada, particularment en els mascles, mentre que la
seleccié natural tendeix a afavorir les coloracions criptiques i a reduir 'ornamentaci6
(Bradbury & Vehrencamp, 2011). En els llangardaixos, el compromis entre la seleccié
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natural i la selecci6é sexual sovint déna com a resultat individus relativament criptics
dorsalment (presumiblement, la part del cos més exposada als depredadors visuals
aeris o de grans dimensions), perd amb coloracions laterals i ventrolaterals conspicues,
que poden actuar com a senyals relativament privats, que sén revelats només als
conespecifics mitjancant exhibicions estereotipades durant les interaccions socials (e.g.
Whiting et al, 2006; vegeu el Capitol 6). De manera consistent amb el model proposat de
senyals socials, les coloracions blaves es localitzen sovint als flancs o a I'area gular (e.g.
Quinn & Hews, 2000; Molina-Borja et al, 2006). Una excepcid a aquest patré general és
el d’aquelles especies amb tot, o com a minim una gran part del cos, de color blau.

Les explicacions del significat ultim de les coloracions blaves del cos en els
llangardaixos son controvertides. L'evolucid6 de patrons de coloracié conspicus en
poblacions insulars ha estat tradicionalment explicada per la relaxaci6 en les pressions de
depredacié que normalment s’esperen en aquests ambients. De manera alternativa, Raia
i col-laboradors (2010) suggereixen que la coloraci6 blava podria ser un subproducte no
adaptatiu de la seleccié per alts nivells de receptors de melanocortina, que ocorre sota
condicions insulars particulars (i.e. una densitat poblacional baixa i/o fluctuant). Per
contra, I'analisi feta per Macedonia i col-laboradors (2009), basada en I’ecologia sensorial,
suggereix que els dorsos i flancs blaus de les poblacions costaneres de Crotaphytus
dickersonae podrien tenir una funcio criptica quan elsllangardaixos s6n vistos superposats
contra el cel o la mar (Figura 5.4.1). De fet, aquestes dues hipotesis no sén mituament
excloents, ja que la funcid criptica podria haver-se assolit com una funcié secundaria (i.e.
una exaptaci6) d’una coloracié préviament no funcional.

Les nostres analisis contribueixen amb nous elements al debat. Si considerem
les mesures de contrast fetes amb els lacértids analitzats aci, una funcié criptica de
les coloracions blaves sembla plausible només per a la coloraci6 lateral blavenca i que
no reflecteix 'UV de P. pityusensis formenterae (similar a la coloracié dorsal i lateral
dels exemplars blaus de C. dickersonae). Aquesta hipotesi perd, no és raonable per a
les coloracions predominantment UV de P lilfordi kuligae perqué el component UV
de la radiancia del cel i de la mar és relativament baix (Macedonia et al., 2009; Figura
6.5). En realitat, el contrast generat per les superficies UV-blau sobre el fons suggereix
I'acci6 selectiva de pressions relacionades amb l'increment de la detectabilitat (i,
potencialment, la senyalitzacio).

Implicacions en la detectabilitat i la possible funcié comunicativa de les coloracions UV-blau

L'evoluci6 i el manteniment de sistemes estables de comunicaci6 exigeixen senyals
fiables, i.e. que hi haja una correlacié entre la variacié en una o diverses caracteristiques
del senyal (e.g. intensitat, tonalitat, grandaria de la taca de color, etc.) i algun atribut de
I'emissor o de I'ambient del qual el receptor puga extreure algun benefici en detectar-lo
(vegeu el Capitol 6). Aquesta correlacié és la que fa que la resposta del receptor al senyal
cromatic siga adaptativa (Searcy & Nowicki, 2005; Font & Carazo, 2010). S’ha suggerit que
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les coloracions estructurals conspicues de les aus tenen una funcié com a trets dependents
de la condici6 de I'emissor i poden proporcionar informacié honesta sobre la seua qualitat
(e.g. estabilitat en el desenvolupament), condicio, viabilitat i carrega parasitaria (Keyser &
Hill, 1999; Doucet & Montgomerie, 2003; Peters et al., 2007; Shawkey et al., 2007; Siitari et
al., 2007). Els colors estructurals dels llangardaixos podrien funcionar de manera similar
gracies a la seua dependéncia de l'organitzacié dels paquets de guanina. En diverses
especies de Sceloporus, les taques ventrolaterals blaves actuen com a senyals socials
que els mascles dirigeixen a les femelles o a uns altres mascles (Cooper & Burns, 1987;
Quinn & Hews, 2000; Hews & Quinn, 2003), i I'agressivitat intrasexual correlaciona amb
I'expressio del fenotip blau (Hews & Quinn, 2003). De manera similar, la qualitat individual
dels mascles sembla estar relacionada amb les OVS UV-blau de Podarcis muralis, espécie
en que les OVS amb un croma UV major apareixen als mascles amb millors condicions per
al combat (vegeu aquest estudi al Capitol 6).

Les coloracions altament contrastades milloren la detectabilitat dels senyals
i poden facilitar-ne la discriminabilitat i la memorabilitat (Rowe, 1999; Bradbury
& Vehrencamp, 2011), i, alhora, permeten la transmissié de senyals complexos
(Candolin, 2003; Partan & Marler, 2005; Bradbury & Vehrencamp, 2011). En els
Lacertini de grandaria menuda-mitjana, el patré de color tipic combina les longituds
d’ona curta (i.e. OVS UV-blau) amb les longituds d’ona llarga (e.g. ventre rosa, groc,
taronja), donant lloc a un patré molt contrastat (aquest tema es tracta extensament al
Capitol 6). Comparat amb aquest patré general, les OVS UV-blau de P, lilfordi kuligae
estan envoltades d’escates també UV-blau, que provoquen un patré relativament poc
contrastat cromaticament i en intensitat, el qual podria causar una disminuci6 en la
seua eficacia. No obstant, les comparacions de la cripsi/conspicuitat entre les dues
subespécies de P, lilfordi suggereixen que els seus patrons de coloracié podrien actuar
com un compromis de detectabilitat. Mentre que P, lilfordi gigliolii té una conspicuitat
corporal major que P, lilfordi kuligae, la gran superficie UV-blau que presenta P. lilfordi
kuligae maximitza el contrast cromatic contra els fons naturals en qué no hi ha cap
objecte que reflectesca aquestes longituds d’ona (Uy & Endler, 2004).

Consideracions finals

Estem lluny d’entendre l'evolucié de les coloracions blaves dels lacértids,
probablement perqué tenen multiples funcions i origens evolutius. Els esforcos futurs
hauran de centrar-se en I'estudi de la influencia dels nivells hormonals en I'expressio6
de les coloracions UV-blau i les conseqiiéncies comportamentals d’aquests canvis de
color. Aixi mateix, aconseguir dades de la poblacions blaves de P, sicula caerulea i P. sicula
klemmeri podria ajudar-nos a valorar la generalitat dels patrons blaus en Podarcis i a
complementar amb dades espectrals als estudis fets pel grup de Fulgione i col-laboradors
(Fulgione et al., 2008; Raia et al., 2010).
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5.5. Visio de conjunt

Els estudis precedents sdn tres bons exemples de la importancia d’estudiar els
caracters de color considerant les particularitats sensorials dels receptors primaris
dels senyals cromatics, que son els que, de fet, més condicionen I’evolucié de la majoria
de les coloracions dels animals (Bennett & Cuthill, 1994; Bennett et al., 1994; Cuthill et
al., 2000b; Eaton, 2005). Els herpetolegs 'han errada sovint, assumint que la percepcio
visual dels llangardaixos és similar alanostraique, per tant, elsllangardaixos percebran
les seues taques de color de la mateixa manera com les percebem nosaltres. Ateses
les grans diferéncies en la percepcié visual entre llangardaixos i humans (Capitols 1
i 3), aquesta assumpcié és incorrecta en la majoria dels casos. Els nostres resultats
suposen haver de reconsiderar hipotesis prévies fetes amb espécies molt estudiades,
de les quals es considerava que teniem uns bons coneixements.

El resultat més important d’aquests estudis és que, a conseqiiéncia d’'incloure
I'espectre UV en l'estudi dels lacertids, hem descobert multiples fonts de variabilitat
cromatica que podem relacionar principalment amb fenomens implicats en la
comunicacio. Aquest fet, pero, no ens hauria de sorprendre gens, ja que coneixem molts
casos semblants en altres grups de llangardaixos (Fleishman et al, 1993; Lappin et al,
2006; Stapley & Whiting, 2006; Whiting et al,, 2006; Nicholson et al, 2007), i constitueix
un argument més en contra de la dicotomia simplista entre els Iguania visuals i els
Scleroglossa quimiosensorials. De fet, si afegim els nostres resultats als altres estudis
amb llangardaixos (Fleishman et al, 1993; LeBas & Marshall, 2000; Blomberg et al,
2001; Fleishman & Persons, 2001; Macedonia, 2001; Stoehr & McGraw, 2001; Thorpe,
2002; Macedonia et al., 2003; Thorpe & Stenson, 2003), sembla que les coloracions UV
estan molt esteses entre aquest grup de reptils (Capitol 4), cosa que els equipara a grups
molt més estudiats fins al moment en que, per exemple respecte a les aus, es parla de la
ubiqiiitat de les coloracions UV (Eaton & Lanyon, 2003).
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6.1. Introduccio

Generalment, la seleccié natural promou el camuflatge dels animals, els quals
solen adoptar coloracions criptiques, disruptives o mitjancant el fenomen de la
masquerade (Lythgoe, 1979; Endler, 1980, 1983, 2006; Cuthill et al., 2005; Merilaita
& Lind, 2005; Buresch et al, 2011), i només afavoreix les coloracions cridaneres
quan estan relacionades amb la comunicacié (Leimar et al, 1986; Ruxton et al,
2004; Mappes et al., 2005; Merilaita & Tullberg, 2005; Tullberg et al, 2005; Stevens
& Ruxton, 2012). La comunicaci6 fomenta de manera generalitzada les coloracions
conspicues (ornamental colorations). Per tant, quan una coloracié té una funcio
comunicativa, s’estableix un compromis entre pressions de seleccié divergents o fins
i tot de signe oposat, entre la necessitat, per part dels animals, de ser detectats pels
receptors dels senyals, i la necessitat de dificultar la detecci6 per part dels observadors
no desitjats (eavesdroppers) (Endler, 1983; Andersson, 1994; Stuart-Fox et al., 2003;
Bradbury & Vehrencamp, 2011). Aquest compromis evolutiu ha donat lloc a diversos
tipus d’adaptacions. Entre els llangardaixos, és molt conegut el cas dels Anolis, que
aconsegueixen maximitzar la conspicuitat dels seus senyals cromatics enfront dels
conespecifics i disminuir la deteccié per part dels depredadors, perque presenten les
coloracions cridaneres localitzades al ventall gular, una estructura retractil que només
despleguen de forma discrecional en les exhibicions que realitzen durantlesinteraccions
socials (Fitch & Hillis, 1984; Font & Rome, 1990; Losos & Chu, 1998; Rand & Williams,
1970; Nicholson et al., 2007). Altres llangardaixos presenten collarets, crestes o altre
tipus d’estructures acolorides que despleguen tinicament durant les seues interaccions
(Watkins, 1998; Stuart-Fox & Ord, 2004; Ord & Stuart-Fox, 2006). Uns altres tenen la
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capacitat de variar la seua coloracié instantaniament en funci6 del context (Stuart-Fox
etal, 2006a,b, 2007). Aquest tipus de senyals és el que coneixem com a senyals privats,
perqueé son perceptibles principalment (i de vegades exclusivament) pels destinataris
desitjats, perd no per la resta de receptors potencials (Espmark et al, 2000). Altres
grups de llangardaixos no tenen estructures anatdomiques com els ventalls gulars, pero
també disposen de senyals cromatics privats. Aquests llangardaixos presenten les seues
coloracions conspicues i sexualment dicromatiques restringides a zones ventrolaterals
i ventrals, que son visibles per part dels conespecifics (i sovint només en contextos
socials), pero no pels depredadors, especialment per aquells que normalment veuen els
llangardaixos dorsalment (Stuart-Fox et al, 2004; Whiting et al.,, 2006). Aco és el que
podem observar, per exemple, en la major part de lacértids.

La teoria de la comunicaci6 estableix que, per entendre el disseny evolutiu dels
senyals, hem de prestar atencié tant al seu disseny tactic (i.e. d’eficacia), com al seu
disseny estrategic (i.e. de contingut) (Dawkins & Guilford, 1991; Guilford & Dawkins,
1991; Bradbury & Vehrencamp, 2011). L'eficacia dels senyals ve donada per la seua
detectabilitat, la seua discriminabilitat i, en ocasions, per la seua memorabilitat
(Rowe, 1999; Bradbury & Verhencamp, 2011). Es a dir, els senyals han de tenir unes
caracteristiquestals queafavoresquenlaseuadeteccididiferenciacié delarestad’estimuls
semblants que els envolten, i, fins i tot, poden requerir algun tipus d’aprenentatge previ,
per tal de ser plenament eficacos. El contingut dels senyals fa referéncia a I'existéncia de
correlacions entre la variacié en una o diverses caracteristiques del senyal (e.g. intensitat,
tonalitat, grandaria de la taca de color, etc.) i algun atribut de ’emissor o de 'ambient
del qual el receptor puga extreure algun benefici en detectar-lo (Searcy & Nowicki,
2005; Font & Carazo, 2010; Bradbury & Verhencamp, 2011). Atés que els interessos
d’emissors i receptors no solen coincidir, la seleccié afavorira aquells emissors que
proporcionen la informacié sobre ells mateixos o sobre I'ambient que més els beneficia
(i.e. que n'incrementa l'eficacia biologica), encara que siga falsa o inexacta. Pero aixo,
alhora, genera una pressio de seleccid sobre els receptors, que eventualment deixaran de
respondre als senyals si el fet de respondre-hi els suposa un prejudici (i.e. en disminueix
I'eficacia biologica). Generalment, es considera que, perqué un senyal siga evolutivament
estable, ha de ser (de mitjana) verag o fiable. De no ser aixi, els receptors deixarien de
respondre-hi. Pero, quins mecanismes evolutius garanteixen '’honestedat dels senyals
dels animals? La majoria de les explicacions disponibles giren al voltant de la idea
que, per a ser honestos, els senyals han de ser costosos. El conflicte d’interessos entre
emissor i receptor imposa que els senyals hagen de ser honestos, i aquesta honestedat
generalment s’ha explicat perqueé alguns trets del senyal estan associats a alts costos de
produccid, manteniment i/o exhibicio, relacionats amb el contingut del missatge (Hill,
1996; Grether & Grey, 1996; Jawor & Breitwisch, 2003; Stuart-Fox et al., 2003; Doucet &
Meadows, 2009). Aquesta relaci6 és la que fa que la resposta del receptor al senyal siga
adaptativa i, per tant, que es mantinguen els senyals en el sistema.

182

Capitol 6

Eficacia i contingut de les coloracions dels laceértids

Els estudis sobre les coloracions dels animals han contribuit d’'una manera
destacada als avancos en la teoria de la comunicacié, i han permeés d’identificar les
pressions relacionades, tant amb I'eficacia com amb el contingut dels senyals cromatics
(e.g. Cott, 1940; Endler, 1978, 1980, 1983, 1991; Leimar et al, 1986; Hanlon et al,
1999; Gamberale-Stille & Guilford, 2004; Endler & Mielke, 2005; Merilaita & Tullberg,
2005; Tullberg et al.,, 2005; Darst et al., 2006; Delhey et al., 2007; Doucet et al., 2007;
Gomez & Théry, 2007). Quan el disseny dels senyals respon a pressions relacionades
amb la comunicacié i la seleccié sexual, tant el disseny tactic com I'estrategic tendeixen a
fomentar trets exagerats, molt contrastats, i ornamentacions complexes (Endler, 1991a,
1992; Endler & Théry, 1996), principalment en els mascles (Hoelzer, 1989; Heywood,
1989; Andersson, 1994; Mgller & de Lope, 1994; Petrie, 1994; Endler & Houde, 1995;
Hasselquist et al., 1996; Baird et al., 1997; Owens & Hartley, 1998; Hoffman & Boulin,
2000; Seehausen et al, 1999; Cuthill et al, 2000b; Kwiatkowski & Sullivan, 2002;
Smith et al., 2002). Per tant, les coloracions conspicues dels mascles sovint transmeten
informaci6 relativa a la seua qualitat i sén emprades per la comunicacid, tant amb altres
mascles com amb les femelles (Andersson, 1994; Hoffman & Boulin, 2000; Seehausen et
al., 1999; Cuthill et al., 2000b; Smith et al, 2002). La viabilitat, ’habilitat en el combat,
la motivacié, la qualitat del territori, la resistencia als parasits o uns bons gens per a la
descendéncia son trets dels mascles que poden ser senyalitzats a través de la coloracio
(Hill, 1991; Hoglund et al, 1992; Mgller & de Lope, 1994; Olsson, 1994b; Petrie, 1994;
Hasselquist et al., 1996; Olsson et al., 2005a,b; Dijkstra et al., 2007; Loyau et al., 2007). La
conseqliéncia inevitable de I'is d’aquest tipus de senyals és 'aparici6é de dicromatismes
sexuals marcats (com els que hem vist als capitols 4 i 5) en aquelles espécies que empren
senyals cromatics durant el festeig o en la competici6 per a I'accés a les femelles.

Encara que la funcié comunicativa de les coloracions dels lacértids ha estat
tradicionalment subestimada, aquesta familia mostra patrons de coloracié complexos
(vegeu els capitols 4, 51 7), compostos per coloracions conspicues, que impliquen tant
coloracions estructurals com pigmentaries. Recentment, s’ha demostrat que els grocs i
rojos de Zootoca vivipara deuen el seu aspecte espectral al contingut de carotenoides del
tegument (Fitze et al,, 2009; San José, 2012). En canvi, les coloracions UV-blau de les OVS i
dels ocels dorsolaterals de moltes especies de Podarcis estan produides estructuralment
(Spearman & Riley, 1969; Caixa 1). Aquestes coloracions conspicues, doncs, sén els
candidats més idonis per a actuar com a senyals cromatics en els lacértids, de 1a mateixa
manera que ho fan en molts altres vertebrats (e.g. Badyaev & Hill, 2000, 2002; Grether et
al, 2001, 2008; Siefferman & Hill, 2003, 2004; Blount & McGraw, 2008).

Enaquest capitol, presentem la primeraanalisi integral dela coloracié dels lacértids
feta utilitzant metodes objectius i de modelitzaci6 visual. La nostra espécie model ha sigut
Podarcis muralis, que presenta la coloraci6 tipica dels Lacertini de grandaria menuda-
mitjana. Aquesta especie ens ha permes d’estudiar quines coloracions, tant pigmentaries
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com estructurals, responen a pressions de selecci6 relacionades amb el disseny tactic
(considerant les diverses particularitats de la seua ecologia visual) i amb el disseny
estratégic. La nostra hipotesi de partida era que les coloracions ventrolaterals i ventrals
que els mascles dels lacértids exhibeixen durant les seues interaccions socials (perd que
queden ocultes en altres contexts i a altres observadors) sén les més conspicues i estan
relacionades amb la qualitat de l'individu (condition-dependent). Per contra, esperem
que les coloracions dorsals siguen les que, en I’ecosistema de P muralis, proporcionen
la millor cripsi (i.e. segons el sistema sensorial dels eavesdroppers tetracromats). Els
nostres objectius concrets han sigut: 1) estudiar el grau de cripsi/conspicuitat de les
coloracions ventrals, ventrolaterals i dorsals de P muralis en ambdos sexes, i 2) establir
les relacions entre les coloracions de P muralis i les variables que expliquen la condici6
fisica i la qualitat per al combat dels mascles d’aquesta espeécie.

6.2. Material i metodes
6.2.1. Espeécie

Podarcis muralis és I'espécie del seu génere amb una major distribuci6 geografica.
La trobem repartida per quasi tot Europa, des del nord de la Peninsula Ibérica fins a
les costes occidentals de la Mar Negra i el nord-oest de Turquia. N’existeixen, a més a
més, diverses poblacions disjuntes a les peninsules del nord de la Mediterrania, aixi com
nombroses poblacions insulars (Cheylan, 1988; Arnold & Ovenden, 2002; Corti & Lo
Cascio, 2002; Pleguezuelos et al., 2002). Se la troba des del nivell del mar fins els 2200
m d’altitud (Arnold & Ovenden, 2002). També ha estat introduida a algunes localitats de
Nord-America (Allan et al., 2006).

Al nord de la seua area de distribucid, aquesta espécie habita zones obertes i
assolellades amb acumulacions de roques. A I'extrem sud, queda restringida a zones
muntanyoses, tant a zones rocalloses com a talussos i clarianes o boscos de coniferes.
També viu en ambients antropitzats. Aprofita principalment superficies rocoses per
termoregular, perd també troncs i construccions humanes. A les zones on sén presents
altres sargantanes que exploten millor els ambients rupicoles (e.g. P. liolepis), queden
excloses de les zones rocoses i verticals (Arnold & Ovenden, 2002). La seua alimentacio
esta constituida principalment per insectes i aracnids, i els seus depredadors naturals
principals son alguns ofidis i algunes aus, encara que també apareixen a la dieta
d’alguns mamifers (Pérez-Mellado, 1998d). Com ja hem indicat més amunt, les relacions
filogenetiques dins la familia Lacertidae, i en concret en el génere Podarcis, no estan
completament aclarides encara, pero, tot i que la posicié de P muralis és particularment
confusa (e.g. Harris & Arnold, 1999; Poulakakis et al., 2003), cap estudi filogenetic en
qliestiona la validesa especifica.
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Com altres especies de lacértids euroasiatics, P muralis esta descrita com una
espéecie sexualment dicromatica per a 'ull huma i el seu patré de coloracié és prou
constant al llarg de quasi tota la seua area de distribuci6é (Arnold & Ovenden, 2002).
Es tracta d’'una especie que constitueix un model excel-lent per estudiar la coloracié
dels lacértids (i d’altres llangardaixos), perqueé és una especie diiirna, habita ambients
tipics de molts llangardaixos, se la sol trobar en densitats poblacionals elevades i
ocupa un lloc ecoldgic clau en les cadenes trofiques. A més a més, és un bon model per
a estudiar la coloraci6 dels lacértids en concret, perque mostra el patré comu de les
especies menudes i mitjanes dels Lacertini: una coloracié dorsal marré criptica i una
coloraci6 ventral conspicua -com a minim a I'ull huma- que inclou la preséncia de OVS
UV-blau (Capitol 4).

El patr6 dorsal de P muralis és més complex en els mascles, que normalment
hi mostren punts negres, grisos i marrons, i sén molt freqilients els animals amb patré
reticulat. En les femelles, el reticle és rar i el que solen presentar s6n dues bandes
dorsolaterals fosques (Pérez-Mellado, 1998d; Arnold & Ovenden, 2002). En els mascles,
la gola i el ventre normalment presenten coloracions blanc, taronja, i/o groc en algunes
poblacions (Cheylan, 1988; Sacchi et al, 2007a,b, 2009; Galeotti et al., 2010; Font et
al, 2010; Calsbeek et al., 2010) acompanyades de punts negres, marrons o rogencs. Les
femelles normalment presenten una coloracio6 ventral blanca o rosada i, quan és taronja
(o groga), aquesta coloracié normalment es troba restringida a la gola. Aixi mateix,
els punts negres a les escates ventrals de les femelles sén molt rars o inexistents. Per
la seua part, les OVS UV-blau s6n predominants en els mascles i rares (i menors) en
les femelles. Els ocels dorsolaterals apareixen només en alguns mascles i mai en les
femelles. Pel que en sabem, no hi ha cap estudi que descriga cap variaci6 estacional en
la coloracié d’aquesta espécie.

Per fer aquest estudi, ens hem centrat en la poblacié d’Angostrina (al'’Alta Cerdanya,
Pirineu oriental; Taula 2.1). L'area d’estudi es troba entre els 1350 i els 1700 m d’altitud,
a la solana del massis del Carlit. Esta situada a les dues morrenes que delimiten la Vall
d’Angostrina i al turé on es troba situat el santuari de Bell-lloc, abragant les zones baixes
de pasturai diversos camps de conreu abandonats de les localitats d’Angostrina, Vilanova
de les Escaldes i Dorres. Aquesta poblacié gaudeix d'unes condicions menys extremes
que les d’altres punts dels Pirineus per les caracteristiques particulars de la Cerdanya
(que és una gran cubeta quasi plana, que presenta una orientacié E-O) i pel fet de ser
una poblaci6 situada a la solana. A més a més, I'abandé dels usos humans tradicionals
ha donat lloc a una gran area desforestada molt assolellada, on abunda I'estrat rocallds.
La poblacié és quasi continua, repartida per marges de camps i camins, les roques de
les morrenes i dels prats, i a les construccions humanes. Les roques s6n principalment
esquists i granits. L'estudi s’ha realitzat durant I'epoca reproductora (i.e. primavera)
entre els anys 2005 i 2008. En aquesta poblacid, conviuen individus de tres morfotipus
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Figura 6.1. Coloracions representatives dels tres morfotipus principals dels individus adults
de les poblacions de Podarcis muralis de la Cerdanya i zones adjacents. Dalt a l'esquerra,
coloracié dorsolateral d’'un mascle adult. Dalt a la dreta, coloracié dorsolateral d’'una femella
adulta. Al mig, 'aspecte de la coloracié ventral dels tres morfotipus principals en els mascles.
Baix, els mateixos morfotipus en les femelles. Note’s que en les femelles les coloracions groga i
taronja només ocupen la gola i només en alguns casos molt excepcionals algunes escates ventrals
anteriors apareixen com a taronja.
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Figura 6.2.

Freqiiéncies poblacionals
dels morfotipus de color
principals per a mascles
i femelles d’Angostrina.
Morfotipus: B = blanc, G
=groc, T = taronja. Per tal
de facilitar la comprensi6
no es presenten els
morfotipus intermedis.
Entre  parentesis la
grandaria mostral per a
cada any. N = el nombre
total d’animals d’un sexe.

principals de color, que es diferencien en la seua coloracié ventral blanca, groga i taronja

(Figura 6.1), tot i que apareixen en proporcions molt menors individus amb fenotips

intermedis (i.e. blanc/taronja i groc/taronja). Els tres morfotipus principals es troben
ben representats a la poblaci6 al llarg del temps (Figura 6.2).

Tots els animals capturats foren sexats inequivocament per les proporcions del

cap i del cos, per la presencia de porus femorals desenvolupats i pel gruix de la base
de la cua (on se situen els hemipenis). Els exemplars joves (i.e. amb menys de 56 mm
de SVL) foren exclosos per tal de garantir que tots els individus presentassen la seua
coloracio ventral completament desenvolupada (Pérezide Lanuza, G., Font, E. & Carazo,
P. en preparacio). Els exemplars amb fenotips intermedis també foren exclosos. En
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total, hem mesurat 246 mascles adults i 98 femelles adultes. Amb la intencid d’evitar la
pseudoreplicacio, abans de retornar els llangardaixos als seus murs, tots els individus
foren numerats o pintats amb un codi tnic de punts de color i foren marcats mitjancant
I'amputacio de falanges (Langkilde & Shine, 2006; Perry et al., 2011) per tal de garantir
la seua identificacié en properes primaveres. No tots els animals han contribuit a totes
les mesures, perque no tots mostren totes les coloracions o bé algunes de les seues
taques de color eren massa menudes (e.g. OVS < 2 mm de diametre) per poder obtenir-
ne mesures adequades (Caixa 2).

6.2.2. Analisi de les coloracions

Hem obtingut mesures espectrals de les superficies més representatives de
P. muralis (i.e. gola, ventre, OVS i dors) i dels fons naturals més comuns d’aquesta
poblacio: el substrat rocos (i.e. esquists, granits) i la molsa, que P muralis molt sovint
utilitza per a termoregular. També hem mesurat la resta de coloracions comunes sobre
les roques (i.e. liquens de diverses coloracions), que, tot i ser freqiients, representen
taques disperses i menudes respecte a la grandaria corporal dels animals. Aix{ mateix,
hem pres mesures d’irradiancia en diverses condicions d’il-luminacio i en els diversos
llocs freqiientats pels llangardaixos.

Per tal de descriure les coloracions de P muralis, hem emprat les mesures de la
tonalitat, la intensitat i el croma de I'analisi per segments cromatics (CS; Endler, 1990) i
algunes modificacions segons el tipus de coloracid. En resum, les variables emprades han
sigut H i Amax (emprades alternativament segons I'analisi), Qt i MC per a les coloracions
ventrals; Amax, Qt i C, per a les OVS UV-B; Amax, Qtii C per a les dorsals (vegeu-ne els
detalls al Capitol 2).

6.2.3. Cripsi/conspicuitat

A partir dels espectres, hem calculat el contrast d’intensitat (IC) i, emprant la
sensibilitat espectral de Platysaurus broadleyi com a model del sistema visual dels
llangardaixos dilirns del subordre Scleroglossa (també valid com a model d’altres
tetracromats), hem calculat el contrast cromatic (CC) amb TetraColorSpace (vegeu-
ne els detalls al Capitol 2). Per tal de realitzar aquests calculs, hem considerat’efecte
de la llum ambiental sobre la percepcié de les coloracions. Per fer-ho, hem emprat
un espectre d’irradiancia representatiu d’'un dia assolellat (i.e. 10:17h, orientaci6
S amb la fibra col-lectora paral-lela al sol i perpendicular als murs que ocupa P.
muralis, perqué és en aquest sentit que les sargantanes reben la major part de la
il-luminaci6é durant la seua activitat diaria; vegeu els resultats), ja que considerem
que aquestes condicions son les que corresponen als moments de maxima activitat
de P. muralis durant la primavera.
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6.2.4. Condicid fisica i qualitat individual dels mascles

Hem emprat I'index de condici6 corporal (BCI) i la for¢ca de mossegada (BF) com a
mesures de la qualitat individual dels mascles (vegeu-ne els detalls al Capitol 2).

6.2.5. Analisi estadistica

Previament a les analisis, totes les variables del color foren transformades
amb logaritmes decimals, i testades per assumir o rebutjar les premisses de
normalitat i d’homoscedasticitat. En aquells casos en que podiem assumir
aquestes premisses, hem emprat 'ANOVA de dos factors amb el sexe i el fenotip
del color com a factors fixes, la resta de variables les hem analitzades amb el test
de Scheirer-Ray-Hare (Sokal & Rohlf, 2009). Per a les comparacions post-hoc,
aplicarem la correccié de Holm-Bonferroni.

A fi d’estudiar la relaci6 entre les variables de la coloracié i les variables
morfometriques i de condici6 fisica, en primer lloc férem una aproximaci6 preliminar
amb correlacions de Pearson, per tal d’establir quines eren les variables de color de
major importancia. Segons aquestes analisis i I'exploracié visual de les dades, les
variables dela coloracié dorsal no estan correlacionades amb les variables relacionades
amb la qualitat dels mascles. Aixi, doncs, vam optar per excloure les tres variables
corresponents al dors de les analisis seglients, per tal de reduir el nombre total de
variables. Com que la coloraci6 present al ventre i a la gola dels mascles de P muralis
és idéntica (vegeu la Figura 6.3), només hem emprat les dades referents a la gola com
a mesura de la coloracié ventral, amb l'objectiu de reduir encara més el conjunt de
variables analitzades simultaniament.

Emprarem '’ANOVA d’un factor per testar si existeixen diferencies significatives en
BCI i BF entre els tres morfos de color. Com que els resultats d’aquestes analisis no foren
significatius (vegeu els resultats), considerarem la nostra mostra de manera unitaria, per
tal de detectar quines son les variables clau de la gola i de les OVS UV-blau associades a BCI
i BE. Per fer-ho, realitzarem dues analisis separades emprant models lineals generalitzats
(GLM) amb errors basats en una distribucié gaussiana i en una funcié link d’identitat.
Els models inicials inclogueren les segiients variables: gola-Qt, gola-MC, OVS-Amax,
0VS-Qti OVS-C . gola-H fou eliminada abans de realitzar les analisis de GLM perque els
diagrames de dispersié suggerien colinealitat amb gola-M(C, que fou confirmada amb
un test de correlacié de Pearson (r? = 0,95, P < 0,001). El model d’avaluacio, de selecci6
i el model mitja foren realitzats amb R v. 2.14.0 (R Development Core Team), emprant
una avaluacié exhaustiva de tots els models candidats amb glmulti v. 1.04 (Calcagno &
Mazancourt, 2010). Emprarem I'avaluaci6 exhaustiva en absencia d’'una hipdtesi sensible
a priori sobre quina combinaci6 de variables del color i les seues interaccions podrien
representar models de rellevancia biologica per a les nostres dades. El model mitja fou
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Figura 6.3. Espectres de reflectancia dels mascles i les femelles de Podarcis muralis d’Angostrina
corresponents a la segona OVS del costat dret (A), al dors (B), a les coloracions de la gola (C) i a
les del ventre (D). Les linies continues corresponen als mascles, les discontinues a les femelles.
Per a les coloracions de la gola i el ventre, el gris clar representa el morfo blanc, el gris fosc el
morfo groc i el negre el morfo taronja. Linies verticals: barres d’error (+ 1 SEM). Consulteu les
grandaries mostrals a la Taula 6.1.

calculat per a un subconjunt de models candidats, que es va limitar al conjunt de models
ordenats segons els valors del criteri d’informacié d’Akaike (AICc) obtinguts (els valors
menors indiquen una millor bondat de I'ajust), amb un pes acumulat de < 0,95 (Burnham
etal,2011; Symonds & Moussalli, 2011). Aquest procediment per calcular el model mitja
introdueix incertesa sobre quin és el model més apropiat per determinar els coeficients
i les variancies de les covariables rellevants. Per tal de garantir una analisi robusta, les
variables amb outliers foren winsoritzades quan fou necessari (a = 0,01-0,03). Llavors, les
variables transformades foren testades per assegurar que la winsoritzacié no havia afectat
significativament la seua distribucié. Emprarem el paquet LDdiag com a ferramenta de
diagnosi per avaluar les distribucions adequades de I'error aixi com les funcions link
adequades en cada cas. Els models de BF amb un error basat en una distribucié gaussiana
i una funci6 link d’identitat estaven sobredispersats, per la qual cosa reajustarem els
models amb errors basats en una distribucié Gamma i una funcié loglink, cosa que dona
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lloc a ajusts sense sobredispersié observable i unes millors estimacions mitjanes. En
qualsevol cas, les covariables del color que apareixen com a rellevants foren les mateixes,
independentment de la distribucid de I'error i el link emprat (vegeu els resultats).

6.3. Resultats

Les dades espectrofotométriques de les coloracions més representatives de
P. muralis d’Angostrina es mostren a la Figura 6.3 i la Taula 6.1 (vegeu també altres
resultats per a I'espécie, corresponents a la poblaci6 de Salardd a la Taula 4.2, i també
a la Figura 7.2). Els espectres dels diversos fons naturals de 1’habitat que ocupa la
poblacié es mostren a la Figura 6.4 i els espectres d’irradiancia a la Figura 6.5. Les dades
morfomeétriques i de la qualitat dels mascles es mostren a la Taula 6.2.

6.3.1. Analisi de les coloracions
Coloracio dorsal

Tots els animals presenten coloracions dorsals de fons marrons (i.e. categoria
M, vegeu el Capitol 4; Figura 6.3), més o menys reticulades en el cas dels mascles, que
sén molt homogenies per tota aquesta superficie. Aquestes coloracions sén fosques,
presenten el seu maxim de reflectancia a longituds d’ona llarga (Taula 6.1) i només es
diferencien entre els sexes en el valor de Qt, cosa que ens indica que les femelles sén més
fosques que els mascles (Figura 6.6).

Gola i ventre

Les corbes de reflectancia corresponents a la coloracié blanca de la gola i el ventre
(Figura 6.3) mostren que només sén blanques per a 'ull huma. Per a una sargantana,
no ho seran (i.e. no estimularan de manera equivalent els quatre tipus de fotoreceptors
simultaniament), atesa la baixa reflectancia en I'espectre UV. Els tres colors ventrals es
diferencien significativament entre ells, especialment en els valors de croma (Figura 6.6),
pero el taronja de mascles i femelles no és diferent, ni el groc. Només el blanc del ventre
és dicromatic en l'espectre UV (reflexa més en les femelles que en els mascles), cosa que
nosaltres no som capacos de percebre a ull nu (Figura 6.3 i Figura 6.6). La variacié que
trobem en les variables espectrals de les diverses coloracions ventrals no és continua, cosa
que justifica la seua classificacié com a morfotipus diferents (Figura C2.3; Caixa 3).

OVS UV-blau

Aquestes taques apareixen principalment en els mascles, on sén més nombroses,
grans i amb una coloracié més homogeénia. Les femelles no en presenten més que en
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Taula 6.1. Mitjanes + 1SEM de les variables espectrals de Podarcis muralis de la poblacié
d’Angostrina (entre parentesis el rang respectiu). En moltes de les femelles que presentaven
OVS UV-blau aquestes eren massa menudes per a ser mesurades correctament (i.e. taques
menors a 2 mm de diametre). Per tant, només s’hi ha pogut emprar la mostra completa (n =
24) per a extreure sense possibilitat d’error la mesura de Amax; d’aquestes femelles, hem hagut
de restringir les mesures de Qt i C;, a un subconjunt (n = 15; indicat amb un asterisc). m =
mascles, f = femelles. Per ala gola i el ventre es donen els valors mitjans globals i desglossats per
morfotipus (B = blanc, G = groc, T = taronja).

Qtx10? Amax (nm) croma
MC
m 361+7 654+2 0,46+0,01
B (n=98) 408+10 (216-536) 654+3 (605-696) 0,52+0,00 (0,47-0,57)
G (n=62) 346+12 (244-521) 651+3 (606-681) 0,46+0,00 (0,40-0,52)
é T (n=86) 324+12 (155-536) 656+2 (605-660) 0,40+0,01 (0,31-0,53)
f 384+8 662+2 0,47+0,01
B (n=44) 411+9 (311-576) 665+2 (637-699) 0,50 0,00 (0,47-0,53)
G (n=28) 390+14 (243-520) 660+3 (629-686) 0,47+0,00 (0,43-0,51)
T (n=17) 302+15 (203-434) 661+3 (638-680) 0,40+0,01 (0,33-0,46)
MC
m 481+9 637%2 0,48+0,00
% B (n=91) 514+13 (325-729) 6323 (586-678) 0,52+0,00 (0,47-0,59)
2  G(n=54) 490+18 (254-642) 634+4 (587-681) 0,49+0,00 (0,45-0,56)
T (n=80) 442+13 (260-702) 6432 (605-679) 0,43+0,01 (0,34-0,52)
f (n=98) 505+8 (302-671) 642+1 (605-680) 0,50+0,00 (0,46-0,55)
CUV
% m (n=208) 401+6 (246-649) 373%1 (356-400) 0,33+0,00 (0,21-0,45)
f (n=24) 354+15 (136-494)* 382+3 (350-404) 0,24+0,01 (0,18-0,42)*
C
é m (n=133) 105+4 (469-330) 636+2 (600-687) 0,31+0,01 (0,16-0,46)
f (n=92) 9143 (47-175) 638+2 (603-689) 0,29+0,01 (0,18-0,41)

Taula 6.2. Valors mitjans (+ SEM) de les variables morfologiques dels mascles de la poblacié de
Podarcis muralis d’Angostrina. Entre parentesis figuren els rangs.

massa corporal (g) SVL (mm) HW (mm) BF (N)
6,61+0,08 65,65+0,26 10,88+0,05 1,01£0,01 489+9
(3,4-10,6) (56-76) (8,9-12,89) (0,76-1,38)  (264-798)

n =223 n=223 n =223 n =223 n=113
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Figura 6.4. Espectres de
reflectancia dels fons tipics de
la poblacié d’Angostrina que s6n
d'importancia per a Podarcis
muralis: esquist (1), granit -blanc-
(2), granit -gris- (3), liquen sec
sobre esquist (4), liquen gris
fresc (i.e. humit) sobre granit (5),
liquen gris clar sobre granit (6),
liquen groc sobre esquist (7),
liquen taronja sobre esquist (8) i
molsa (9). Vegeu la importancia
de cadascuna de les coloracions
de fons al text.

Figura 6.5. (A) espectres
d’irradiancia obtinguts als bancals
habitats per Podarcis muralisun dia
assolellat del mes de juny de 2010;
mati (1), vesprada (2) i migdia
assolellat sobre la superficie de la
roca (3). (B) els mateixos espectres
normalitzats respecte el valor
maxim d’irradiancia per facilitar la
comparaci6 de la seua forma.
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algun cas i, tot i que normalment sén massa menudes per poder obtenir-ne mesures
espectrofotometriques correctes, les mesures que hem pogut obtenir indiquen que hi
ha diferéncies espectrals importants entre els sexes (Figura 6.3 i Figura 6.6). Les OVS
UV-blau estan normalment intercalades entre escates amb la coloraci6 ventral, i sovint
estan acompanyades per taques negres. Les taques UV-blau moltes vegades no ocupen la
totalitat de I'OVS que, en part pot ser del color del ventre o bé negra. En conjunt, podem
dir que les OVS UV-blau constitueixen I'’element més variable de la coloracié de P. muralis.

Fons naturals

Totes les coloracions obtingudes dels fons naturals donen lloc a espectres de
reflectancia poc lluents (i.e. intensos), relativament plans i que no solen sobrepassar del
20% de reflectancia per a cap longitud d’ona. El maxim de reflectancia quasi sempre
esta situat en el rang de les longituds d’ona llarga, i totes les roques, liquens i vegetals
mesurats presenten nivells baixos de reflectancia per sota dels 400 nm (Figura 6.4).

6.3.1. Dicromatisme sexual

Les diferéncies cromatiques entre els sexes i entre els morfotipus de coloracid
ventral es mostren a la Figura 6.6. En les coloracions de la gola hem trobat diferencies
significatives en Qt entre els sexes i els morfotipus, perd no entre les coloracions del
ventre. Les OVS UV-blau dels mascles son més brillants que les d’aquelles femelles que
en presenten. Hem trobat diferéncies en Amax només en les OVS UV-blau perque en els
mascles els valors es troben esbiaixats cap a longituds d’ona més baixes. Encara que no
trobem quasi diferéncies emprant Amax com a mesura de la tonalitat, si emprarem H, els
resultats serien semblants als del croma per a les coloracions de la gola i el ventre (dades
no mostrades). Per ultim, hem trobat diferencies significatives en les mesures de croma
respectives de totes les coloracions ventrals i de les OVS UV-blau.

6.3.2 Cripsi/conspicuitat

La Figura 6.7 mostra els punts cromatics de les mesures espectrals de P muralis. Els
punts cromatics del dors son els més pareguts als dels fons naturalsiels de les OVS els més
diferents. La Figura 6.8 mostra les mesures de CC i de IC. La combinacié de coloracions
cromaticament més conspicua en 'escenari visual de P muralis esta provocada per les
OVS UV-blau dels mascles superposades a les superficies ventrals. A més a més, existeixen
diferéncies en CC entre els morfotipus i els sexes, i el patré més conspicu és aquell en que
intervé la coloracio6 ventral taronja. Les OVS UV-blau sobre el dors i sobre els fons naturals
també generen alts nivells de CC, tot incrementant el dicromatisme sexual, perque els
mascles sdn més conspicus que les femelles. Les superficies dorsals sén menys conspicues
i el dicromatisme sexual és insignificant. Les coloracions ventrals també difereixen en CC
quan es veuen sobre els fons naturals, i el morfotipus taronja és el més contrastat.
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Figura 6.6. Diferencies entre
sexes i morfotipus per a les
variables del color de la gola
(g), el ventre (v), les OVS
UV-blau (OVS) i el dors (d).
MC = croma de les longituds
d’ona mitjanes; CUV = croma
en l'espectre UV; C = croma
calculat amb la classificaci6
de segments (pagina 59). Les
barres amb un color uniforme
corresponen als mascles, les
ratllades a les femelles. Per a la
gola i el ventre els morfotipus
de color blanc, groc i taronja
apareixen representats per b, g
i t respectivament. Vegeu el text
per als detalls estadistics per a
cadascuna de les comparacions.
La significaci6 ve indicada
per * =P < 0,05; * = P<0,01;
***% = P < 0,001. Els asteriscs
en gris corresponen a les
comparacions post-hoc. Linies
verticals: barres d’error (*+ 1
SEM). Consulteu les grandaries
mostrals a la Taula 6.1.
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Figura 6.7. Representacié en I'espai cromatic tetraédric dels punts cromatics de les coloracions
principals de Podarcis muralis d’Angostrina, basant-nos en la percepci6 visual de Platysaurus
broadleyi. Als requadres de baix, els punts del dors, les OVS UV-blau i el ventre, ampliats i per
separat. Els rombes grisos, repetits a totes les grafiques, indiquen els punts dels fons naturals
(i.e. roques, liquens, molsa). Els triangles indiquen els punts de les femelles i els cercles els dels
mascles. Per al ventre, els colors dels simbols indiquen el morftipus.

Eficacia i contingut de les coloracions dels laceértids

Figura 6.8. Contrasts cromatics (CC) i contrasts d’'intensitat (IC) de les coloracions de Podarcis
muralis de la poblacié d’Angostrina. Les barres amb colors uniformes representen els mascles
i les ratllades les femelles. Els morfotipus de la coloracié ventral blanc, groc i taronja estan
representats respectivament per gris clar, gris fosc i negre. Contrasts amb el substrat segons els
fons: e = esquist, g = granit, m = molsa. Contrasts corporals: 1 = contrast generat pel ventre i el
dors, 2 = contrast generat per les OVS UV-blau i el dors, 3 = contrast generat per les OVS UV-blau
i el ventre. Els asteriscs negres indiquen la significacié de 'ANOVA de dos factors o el test de
Scheirer-Ray-Hare. Les barres verticals indiquen la significacié de les proves post-hoc: gris clar =
P < 0,05, gris fosc=P < 0,01, negre = P < 0,001. Barres d’error = + 1SEM.
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Pel que fa a I'analisi de IC, 1a combinaci6 entre les OVS UV-blau i el ventre és la que
genera un menor contrast, perd trobem diferéncies significatives entre morfotipus i sexes.
Tant les OVS UV-blau com el ventre generen valors elevats de IC contra els fons naturals,
perqueé sén superficies molt més brillants i, a més, generen un marcat dicromatisme sexual.
Els valors de IC entre el dors i els fons naturals no mostren diferencies lligades al sexe i els
substrats més comuns (i.e. esquists i granit) sé6n més brillants que les superficies dorsals.

6.3.3. Condicié fisica i qualitat individual dels mascles
Correlacions

A la taula Taula 6.3, es mostren els resultats per a les correlacions de Pearson
entre les variables cromatiques de la gola, les OVS UV-blau i el dors, amb les variables
morfometriques (SVL i HW) i de qualitat dels mascles (BCI, BF). Només les variables
corresponents a la coloracié de la gola i les OVS UV-blau donen lloc a correlacions

Taula 6.3. Resultats de les correlacions de Pearson entre les variables morfometriques i les
variables de les coloracions dels mascles de Podarcis muralis. En negreta els resultats significatius
per a un nivell de significacié del 0,05. En fons gris les correlacions que romanen significatives
després d’aplicar la correccié de Holm-Bonferroni. Entre paréntesis la grandaria mostral.

SVL BCI HW BF

r=0091  r=0141 r=0162  r=-0,105
OVS-Amax P=0,198 P=0,046 P=0,022 P=0279
(201) (201) (201) (109)

r=-0,203 r=0,078 r=-0,334 r=-0,012
0VSs-Qt P=0,004 P=0,268 P=0,000 P=0,021

(201) (201) (201) (109)
r=0120  r=-0202  r=0,012 r=0,082
0VS-C,, P=0091 P=0,004 P=0861 P=0,398
(201) (201) (201) (109)
r=-0,195 r=0191  r=-0,021  r=-0,017
gola-H P=0,006 P=0,007 P=0767 P=0871
(199) (199) (199) (99)

r=-0,266 r=0077 r=-0,281 r=-0,022
gola-Qt P=0,000 P=0277 P=0,000 P=0,831
(199) (199) (199) (99)

r=-0,224 r=0,199 r=-0111  r=0,011
gola-MC P=0,001 P=0,005 P=0,117  P=0917
(199) (199) (199) (99)

r=0,098 r=-0,046 r=0,210
dors-Amax P=0,372 P=0,675 P=0,054 -

(85) (85) (85)
r=0,004 r=0,022 r=-0,022
dors-Qt P=0971  P=0843 P=0,838 -
(85) (85) (85)
r=0,036 r=0,001 r=0,082
dors-C P=0,744  P=0994  P=0455 -
(85) (85) (85)
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significatives amb les variables morfometriques i de qualitat dels mascles. Moltes de les
variables de les coloracions de la gola i les OVS UV-blau no apareixen com a significatives
després de la correccié de Holm-Bonferroni, perd si que mostren una clara tendéncia a
la significaci6. Les coloracions dorsals no presenten cap tipus de relacié amb cap de les
variables emprades, encara que no s’aplique la correccié de Holm-Bonferroni.

Variables del color associades amb la condicié corporal

LANOVA no revela diferencies significatives en BCI entre els morfotipus (F,, , =
1,926, P = 0,148). El nostre procediment de seleccié de models dona lloc, amb un interval
de confianca del 95%, només a dos models (el millor, BCI ~ 1 + gola-MC, AICc = -346,21,
w, = 0,54; model 2, BCI ~ 1 + gola-MC + gola-Qt, AICc = -344,63, w, = 0,25; w, acumulat =
0,79), pero hem inclos també el tercer model en el conjunt (model 3, BCI ~ 1 + gola-MC
+ gola-Qt + gola-MC*gola-Qt, AICc = -344,18, w, = 0,20), perque presenta un AAICc de
només 2,02. El pes d’Akaike acumulat en conjunt per als tres models candidats fou de
0,98, cosa que suggereix que la incertesa en la seleccié dels models fou relativament baixa,
particularment tenint en compte que els tres models sén molt similars. El seglient millor
model després d’aquests tres presenta un w, = 0,01, i un AAICc = 7,56, valors que fan que
hagem de rebutjar aquest model del conjunt candidat. Els tres models del conjunt candidat
inclouen només variables de color de la gola, i gola-MC apareix com I'inica variable d’'una
gran importancia relativa (Taula 6.4). Gola-MC és també I'tinic terme inclds en el millor
model d’ajust, on apareix com un factor d’alta significacié (P = 0,005; Taula 6.4).

Taula 6.4. Estimacions dels coeficients mitjans i importancia relativa del pes de les variables de color
dela golailes OVS UV-blau associades a I'index de condici6 corporal (BCI). Les variables amb un pes de
major importancia es mostren en negreta. Els P-valors associats corresponen al millor model glm (i.e.
menor AlICc). El model mitja fou calculat sobre I'interval de confianca dels models candidats (i.e. n = 3).

Termes Coeficient Variancia incondicional Importancia P-valor

gola-Qt 1,31x10° 9,07x1012 0,45 na

gola-MC 0,437 0,0592 1 0,005
Intercepci6 0,811 0,0119 1 <0,001

Variables del color associades amb la for¢a de mossegada

LANOVA no revela diferencies significatives en BF entre els morfotipus (F,  , = 0,265,
P = 0,768). El nostre procediment de seleccié de models dona lloc, amb un interval de
confianga del 95%, a un conjunt de 83 models (acc. w, = 0.95). El millor model tenia un
molt baix pes d’/Akaike (BF ~ 1 + OVS-C, + OVS-Amax + gola-MC + OVS-C * OVS-Amax; AlCc
=1140,90, w, = 0,05), fet que indica que la incertesa en la selecci6 de models és molt més
elevada en aquest cas que no enl'anterior. Només dues variables de color tenen relativament
una gran importancia, i totes dues corresponen a les OVS UV-blau (i.e. OVS-C i OVS-Amax;
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Taula 6.5). OVS-C, també presenta el coeficient mitja més alt, cosa que suggereix que és la
variable de color amb una associacié més forta amb el BF (Taula 6.5). Ambdues variables i
la seua interacci6 estan incloses com els tinics termes significatius en el millor model ajustat
(OVS-C,,, P=0,033;0VS-Amax, P = 0,049; OVS-C  *OVS-Amax, P = 0,033; Taula 6.5).

uv’
Taula 6.5. Estimacions dels coeficients mitjans i importancia relativa del pes de les variables de
colordelagolailes OVS UV-blau associades ala for¢a de mossegada (BF). El model mitja fou calculat
sobre un interval de confianca del 95% dels models candidats. Les variables de major importancia
es mostren en negreta. Els P-valors associats corresponen al millor model glm (i.e. menor AICc). E1
model mitja fou calculat amb un interval de confianca del 95% dels models candidats (i.e. n= 83).

Termes Coeficient  Variancia incondicional Importancia  P-valor
0VS-C,, *0VS-Amax -0,073 7,69x10 0,49 0,033
gola-MC 1,98 2,15x10* 0,53 0,836
gola-Qt 3,19x10° 3,27x10° 0,62 na
0vs-C,, 2,74x10! 1,05x103 0,69 0,033
OVS-Amax 2,6x10 9,74x10* 0,79 0,049
Intercepcié -3,64 1,34x10? 1,00 <0,001

En conjunt, el croma de les coloracions ventrals esta relacionat amb la condicié
corporal, mentre que la tonalitat i el croma en I'UV de les OVS UV-blau estan relacionats
amb la forca de mossegada.

6.4. Discussio

La nostra aproximacio al disseny de les coloracions de Podarcis muralis demostra
una clara dicotomia entre les propietats visuals de les coloracions dorsals i de les
coloracions ventrals i ventrolaterals (Stuart-Fox et al.,, 2004). Les coloracions dorsals
son les més criptiques respecte als fons naturals, tant cromaticament com en funcio
de la seua intensitat, i no mostren cap relacié6 amb la qualitat dels mascles. En canvi,
les coloracions ventrals i ventrolaterals son les més conspicues (especialment la filera
d’OVS que combina la coloracié ventral i la coloracié UV-blau) i si que estan relacionades
amb la qualitat dels mascles. Aixi, doncs, les seues coloracions ventrals i ventrolaterals
compleixen els requeriments de detectabilitat i relacié amb el contingut caracteristics
dels senyals cromatics (Bradbury & Verhencamp, 2011). Aquesta dualitat entre les
coloracions dorsals i les coloracions ventrals en les sargantanes del génere Podarcis
sembla estar relacionada amb el punt de vista des del qual les sargantanes sén vistes
pels diversos observadors amb que interactuen. Mentre els conespecifics, que sén els
destinataris de les exhibicions socials dels mascles, normalment se situen lateralment
respecte a I'emissor, la majoria de depredadors (principalment les aus) els veuen des de
dalt, des d’on les coloracions conspicues ventrals i ventrolaterals queden ocultes.
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Els moviments i els canvis en les posicions que acompanyen les interaccions
socials dels lacértids (i.e. agressié entre competidors, interaccions amb les femelles)
maximitzen 1'exhibici6 de les superficies conspicues, sobretot la gola i la superficie
ventrolateral (Verbeek, 1972; Cooper & Greenberg, 1992; Diaz, 1993; Lopez et al,
2004; Pough et al., 2004; observacions personals), de manera similar al que ocorre
amb altres espécies de llangardaixos (e.g. Meyers et al., 2006; Whiting et al., 2006).
Aquestes interaccions solen produir-se a curta distancia i amb els animals situats en
el mateix pla. Els mascles adults estenen les potes davanteres, expandeixen la gola,
es comprimeixen sagitalment, eleven el cos i se situen perpendicularment respecte
al receptor (aggressive display, imponieren, imponierhaltung) (Kitzler, 1941; Olsson,
1992, 1994a; Weyrauch, 2005; Figura 6.9). En altres contexts, com ara la locomocid
o la termoregulacid (possiblement quan I'animal és més vulnerable a la depredaci?),
les superficies conspicues romanen parcialment o totalment ocultes, com ocorre per
exemple amb altres llangardaixos, com ara Sceloporus undulatus (Cooper & Burns,
1987). Aixi, per a una sargantana, les coloracions gular i ventrolateral d'un conespecific
son facilment detectables, com a minim en les circumstancies en que tenen lloc les
interaccions socials, pero per a uns altres observadors situats de manera diferent,
aquestes coloracions passaran parcialment o totalment desapercebudes. Per tant,
I'exhibici6é condicional de les superficies ventrals i ventrolaterals, similar a I’exhibicid
discrecional dels ventalls gulars dels Anolis, fa que aquestes superficies siguen idonies
per a allotjar aquelles coloracions més conspicues, exagerades i complexes.

Figura 6.9. (A) Exhibicié (aggressive diplay, imponieren) d’'un mascle de Podarcis en que es fan
patents la coloraci6 ventral (gris clar) i la coloraci6 de les OVS (gris fosc). (B) Exhibicié mutua
(face-off/lateral orientation) de dos mascles durant un combat en que els dos individus mostren
la seua coloracié conspicua simultaniament com a part dels comportaments associats a l'escalada
agressiva. Dibuixos basats en fotografies de Podacir liolepis, autor: E. Font.

201



Capitol 6

Eficacia i contingut de les coloracions dels laceértids

Els nostres resultats indiquen que la superficie ventrolateral de P muralis mostra
les dues coloracions més conspicues trobades al’espécie i que la combinaci6 de longituds
d’'ona curta i de longituds d’ona llarga que s’hi déna esdevé el patré de coloraci6
més conspicu de l'ecosistema visual de la poblacié estudiada. Aquesta conspicuitat
és molt major en el patr6é dels mascles (més complex i contrastat cromaticament), i
doéna lloc a un marcat dicromatisme sexual. Aquest fet suggereix que les coloracions
ventrals i ventrolaterals en aquesta especie estan dissenyades per pressions selectives
relacionades amb la selecci6 sexual (Andersson, 1994; Hill, 1994; Endler & Houde, 1995;
Baird et al., 1997; Bennett & Owens, 2002; Kwiatkowski & Sullivan, 2002; Stuart-Fox &
Ord, 2004). Com que, tradicionalment, s’ha considerat que en els lacértids la selecci6
sexual esta guiada principalment per la competencia entre els mascles (Edsman, 1990;
Olsson, 1994a,b,c; Olsson & Madsen, 2001; Carazo et al., 2011), podem sospitar que
aquest fenomen sera el que actuara d’'una manera més forta sobre les caracteristiques
cromatiques de les coloracions conspicues, que principalment podrien considerar-se
com un armament (vegeu el Capitol 7).

De la mateixa manera, les relacions que hem trobat entre les variables cromatiques de
les coloracions ventral i de les OVS UV-blau dels mascles, i els trets que indiquen la condicié
fisica (BCI) i I'habilitat per al combat (i.e. BF), suggereixen que aquests trets inclouen
informaci6 sobre la qualitat individual dels mascles que poden transmetre a altres mascles
(o a les femelles), tot actuant com a senyals cromatics. Els costos associats a la produccio, el
manteniment i 'exhibicid de les coloracions conspicues dels lacertids (Olsson, 1993; Salvador
etal, 1996; Zuk & Kolluru, 1998; Martin & Forsman, 1999; Martin & Lopez, 2001; Stuart-Fox et
al,, 2003; Fitze et al,, 2009) servirien per garantir-ne 'honestedat com a senyals de la qualitat
dels mascles (Searcy & Nowicki, 2005), com ocorre en altres espécies de llangardaixos (e.g.
Lappin etal.,, 2006; Stapley & Whiting, 2006; Whiting et al., 2006; Olsson etal,2011; Bajer et al.,
2010, 2011) i en molts altres taxons (Hoglund et al., 1992; Mgller & de Lope, 1994; Hill, 1996;
Fitzpatrick, 1998; Keyser & Hill, 2000; Grether et al, 2001; Navara & Hill, 2003; Siefferman
& Hill, 2004; Dijkstra et al.,, 2007). Per tant, els receptors d’aquests senyals serien capacos
d’avaluar les caracteristiques de I'emissor a través dels trets visuals. En Gallotia gallloti, per
exemple, la grandaria de les taques UV-blau esta positivament relacionada amb I'habilitat per
al combat (Huyghe et al,, 2005). En Lacerta schreiberi, encara que no s’ha trobat una relaci6
entre la condicid fisica i la coloracid, si que s’ha demostrat que els valors de croma de les
coloracions ventrals i laterals sén bons indicadors de la capacitat per al combat dels mascles
(Stuart-Fox et al., 2009). Aquestes relacions entre la qualitat dels mascles i els parametres de
les coloracions conspicues pot explicar-se com un fenomen de comunicaci6é honesta, causat
pels costos associats a les coloracions conspicues. Aixi, només els mascles d’'una millor qualitat
podran maximitzar I'expressié dels senyals, fent-los més conspicus i complexos (Zahavi,
1975; Hamilton & Zuk, 1982; Kodric-Brown & Brown, 1984; Andersson, 1994; Bradbury &
Vehrencamp, 2011). Com ja hem indicat més amunt, encara que tradicionalment els estudis
sobre els senyals cromatics han pecat d’'un marcat carotenoide-centrisme (Kemp et al,, 2012),
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recentment s’ha demostrat que tant les coloracions pigmentaries com les estructurals poden
funcionar com a senyals honestos de manera equiparable (Hill, 1996; Keyser & Hill, 1999,
2000; Senar 1999; Pryke et al., 2001; Grether et al, 2001; Andersson et al., 2002; Doucet,
2002; Hill, 2002; Griffith et al., 2003; Pryke et al.,, 2002; Navara & Hill, 2003; Saks et al., 2003;
Hill & McGraw 2006; Boughman, 2007; Dijkstra et al, 2007; Loyau et al,, 2007; Siitari et al,
2007; Blount & McGraw, 2008; Gautier et al., 2008; Morales et al,, 2008). De fet, en els lacertids
trobem aquests dos tipus de produccié de coloracions conspicues (Caixa 1), i és la quantitat de
llum ultraviolada reflectida per les OVS UV-blau la que estaria relacionada amb la qualitat per
al combat dels mascles de Podarcis muralis (Figura 6.10).

6.4.1 Importancia de les coloracions UV per als lacértids

Diverses propietats de les coloracions UV les fan especialment interessants per
a la comunicacié mitjancada per senyals cromatics (Hausmann et al., 2002). De fet, les
coloracions UV sén importants en la comunicacié de moltes espécies (e.g. Bennett et al,,
1997; Cuthill et al., 2000b; Siitari et al., 2002; Smith et al., 2002; Bleiweiss, 2004; Siebeck,
2004). A diferéncia del que ocorre amb les longituds d’ona llarga, les longituds d’ona
curta (i.e. UV) es transmeten molt millor a distancies curtes que llargues, perque I'efecte
de la dispersid de les particules en suspensié és més important com menor és la longitud

Figura 6.10. Espectres de reflectancia de les OVS UV-blau dels mascles de Podarcis muralis
d’Angostrina (linies fines). La linia discontinua correspon a I'espectre mitja. La linia negra correspon
al'individu amb una forga de mossegada major (i.e. major C ), i la linia grisa fosca a I'individu amb
lamenor for¢a de mossegada (i.e. menor C, ). Els espectres estan normalitzats respecte la intensitat.
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d’ona dels fotons. Aquest fet fa que les coloracions UV siguen especialment utils per a la
comunicacié de proximitat, perque permet la seua transmissié fins al receptor desitjat,
perd en minimitza la d’altres possibles receptors situats a distancies majors (Lythgoe,
1979; Burkhardt, 1989; Bennett & Cuthill, 1994; Andersson, 1996). Aquest seria el cas
de la majoria de lacertids, en queé les interaccions socials son a distancies curtes, pero
la majoria dels seus depredadors els detecten des de grans distancies (e.g. moltes aus;
Pérez-Mellado, 1998d).

Fins i tot, les coloracions UV podrien actuar com a senyals ocults quan els
observadors no desitjats no les poden percebre (Guilford & Harvey, 1998; Cummings
et al, 2003; Hastad et al., 2005b) de la mateixa manera que altres espécies empren les
vocalitzacions ultrasoniques que no poden percebre els seus depredadors (Brudzynski
& Fletcher, 2010). La conseqiiéncia d’emprar senyals ocults com aquests és que els
emissors poden incrementar la intensitat i la complexitat dels senyals, tot evitant un
increment en la seua deteccid per part dels depredadors, gracies a la relaxaci6 en els
compromisos derivats de la deteccié per part dels diversos tipus d’observadors dels
senyals. Les taques que reflecteixen 'UV sén especialment detectables per als sistemes
sensibles a aquesta porcié de I'espectre, perque aquestes longituds d’ona sén molt poc
freqlients entre les coloracions dels habitats naturals dels lacertids i, per tant, s’hi veuran
molt contrastades. En conjunt, segons els nostres resultats amb P. muralis, les coloracions
UV son les responsables dels contrasts més detectables cromaticament.

Per ultim, encara que es tracte d'una consideracié purament especulativa, com
que les longituds d’ona curta es transmeten relativament millor que la resta en certes
condicions de poca il-luminacié (Endler, 1993; Hut et al., 2000; Lavigne et al., 2006), en
situacions en queé la transmissio del senyal es produeix dins els caus dels lacertids o a
I'ombra de les pedres o la vegetacié (on és possible que es resolguen moltes de les seues
interaccions socials), els senyals UV podrien tenir una especial utilitat.

6.4.2 Senyals complexos en Podarcis muralis

Estudis recents han suggerit que diferents components d’un senyal podrien
donar informacié sobre diferents aspectes de la qualitat fenotipica de 'emissor (Rowe,
1999; Badyaev et al, 2001; McGraw et al.,, 2002; Candolin, 2003; Partan & Marler, 2005;
Bradbury & Vehrencamp, 2011), que transmeten informacio a receptors diferents (Brooks
& Couldridge, 1999), o que els receptors empren els diferents components en funci6 del
context comunicatiu (Calkins & Burley, 2003). Per tant, molts senyals cromatics han de ser
estudiats considerant-los com a senyals multicomponent (Grether et al.,, 2004; Bradbury
& Vehrencamp, 2011). Aixi, és possible que dues coloracions que es presenten alhora
actuen com a dos components d'un senyal complex. Aco és el que podria estar ocorrent
amb les coloracions conspicues de la regi6 ventrolateral de P muralis, el qual combina les
coloracions pigmentaries ventrals amb les coloracions estructurals de les OVS UV-blau.
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Una possibilitat és que les dues coloracions conspicues de P muralis podrien estar
actuant com a senyals repetits (backup signals). No obstant aix0, els nostres resultats
mostren que el croma de les coloracions ventrals, produides per pigments, esta fortament
relacionat amb la condicié corporal, mentre que la tonalitat de les OVS UV-blau i la seua
reflectancia relativa en I'UV (i.e. C; ) estan relacionades amb la for¢a de mossegada. Aixo
suggereix que ambdues coloracions transmetran informacié de trets diferents de la qualitat
individual dels mascles i, per tant, estaran sotmeses a pressions selectives diferents.

L'Gs de pigments per a comunicar la condici6é corporal pot estar relacionat amb
el fet que els pigments mostren una forta dependeéncia de certs processos fisioldgics o,
fins i tot, de la dieta, cosa que els fa bons candidats per a la senyalitzacié honesta de
trets com l’estat fisiologic i la condici6 fisica de 'emissor a curt termini (Navara & Hill,
2003; Clotfeltera et al., 2007; Blount & McGraw, 2008; Fitze et al.,, 2009). Per contra, les
coloracions estructurals, atesos els mecanismes de desenvolupament que les produeixen,
permetrien la senyalitzacié de trets relacionats amb la qualitat a llarg termini en els
animals (Fitzpatrick, 1998; Keyser & Hill, 2000; Doucet, 2002; Doucet & Montgomerie,
2003; Kemp & Rutowski, 2007). Aixi, doncs, sembla que les coloracions pigmentaries
ventrals de P muralis podrien estar relacionades amb la comunicacié de l'estat actual
dels individus, ja que es relacionen amb la seua condici6 fisica, que és un tret dependent
del pes i, per tant, de I'estat de salut, d’'una correcta alimentaci6 i hidratacio, etc. D’altra
banda, la coloracié UV-blau de les OVS esta relacionada amb la for¢ca de mossegada, un
tret de la qualitat dels individus estretament relacionat amb la conformacié i la grandaria
de crani (Herrel et al, 1999; Huyghe et al, 2009b), que dependran d'un correcte
desenvolupament anatomic.

A més a més, com que les coloracions conspicues dels mascles sén mostrades
d’'una manera molt similar, tant a altres mascles com a les femelles, aquestes coloracions
podrien estar transmetent més d’'un missatge en funcié del receptor; i potser haurien de
considerar-se simultaniament com un armament (en un context de competéncia entre
mascles) i un ornament (per atraure femelles) (Berlund et al., 1996). D’altra banda,
la variabilitat en les coloracions ventrals podria estar també transmetent informacid
diferent en funcié de cada morfotipus. La conspicuitat resultant d’aquest patré varia
significativament, cosa que suggereix la possibilitat que existesquen diferéncies en
I'eficacia biologica dels portadors d’aquestes coloracions, en funcié del seu morfotipus
(Caixa 3) i també podria comportar la transmissi6é de senyals diferents en funci6 de les
coloracions implicades (e.g. en funci6 del tipus de pigments que les generen) i fins i tot
en funcid del receptor i del seu propi morfotipus.

6.4.3 Explicacions alternatives per a la coloraci6 dorsal

Els resultats presentats aci suggereixen que el disseny de les coloracions dorsals
esta deslligat de qualsevol pressid selectiva relacionada amb la comunicacid. Aco és
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degut al fet que son superficies molt menys conspicues que les superficies ventrals i
ventrolaterals (especialment pel que fa a la conspicuitat acromatica, i.e. d’intensitat) i no
presenten cap relacié amb la qualitat individual.

Les coloracions dorsals sén més fosques que les dels fons naturals més emprats
per P muralis (i.e. esquist, granit), cosa que suggereix una forta dependéncia de la
termoregulacié. Aixi, una coloracié dorsal més fosca afavorira la captacié d’energia,
perque absorbiraun nombre major de fotons respecte aquelles superficies que siguen més
clares (Crisp et al., 1979; Bittner et al., 2002; Lutterschmidt et al., 2003; Randriamahazo
& Moki, 2005). Aquesta restriccid és la que podria estar impedint un nivell de cripsi
major (i.e. una major semblanca entre la coloraci6 dorsal i les coloracions del substrat).
A més a més, tot i que el dicromatisme sexual en les coloracions dorsals és minim i molt
menor que el que trobem en les altres superficies, el dicromatisme basat en els valors
de IC si que és general, i les femelles s6n més fosques que els mascles i, en conseqiiéncia,
més conspicues. Dues raons complementaries podrien explicar aquest fet. La primera
és que les femelles tendeixen a exhibir-se menys que els mascles, fet que pot comportar
que les pressions causades per la depredaci6 siguen menors per a elles. La segona és que
les femelles tinguen majors requeriments de termoregulacid, imposats per la gestacié.

De totes maneres, encara que els nostres resultats no donen suport a I'is de les
coloracions dorsals en la comunicacié, no hem de deixar de considerar altres hipotesis al
respecte. Per exemple, el patré de reticulacié podria jugar un paper en el reconeixement
sexual a llarga distancia o, fins i tot, en el reconeixement individual (per tractar-se de
patrons complexos i singularitzats; Olsson, 1994a). Per altra part, tot i que les coloracions
dorsals depenen de la preséncia de melanina en el tegument (Fox & Vevers, 1960; Cooper
& Greenberg, 1992), que tradicionalment s’ha acceptat que responen a pressions selectives
menys fortes que altres pigments (Badyaev & Hill, 2000), es coneixen diversos casos en qué
els colors implicats en la comunicaci6 estan produits per algun tipus de melanina (Jawor
& Breitwisch, 2003). Com que les nostres analisis només han considerat les propietats
espectrals de les coloracions (no tenen en compte, per exemple, la distribuci6, la superficie
relativa que ocupen, o la forma del patré de les taques negres del reticulat), no podem
descartar algun tipus de funcié comunicativa de les superficies dorsals.

6.4.4 Generalitzacio dels resultats

Aquests resultats es circumscriuen a una poblacié d'una espécie del génere
Podarcis. No obstant, veient com estan de conservats els trets principals del patré de
coloraci6é dels Gallotinae i els Lacertini de grandaria menuda/mitjana (Capitols 4 i
7), les nostres conclusions poden fer-se facilment extensives, encara que només siga
en part, a la majoria de les espécies que componen aquests grups. Al segiient capitol,
incloem, entre altres coses, un estudi comparat del dicromatisme sexual i dels patrons
conspicus dels lacértids.
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Caixa 3. Policromatismes en els lacertids

Com hem vist en aquest capitol, les coloracions ventrals de Podarcis muralis
poden presentar tres morfotipus principals (i dos d’intermedis menys freqiients) en la
poblaci6 d’Angostrina, com també en moltes altres poblacions de la Cerdanya (Pérez i de
Lanuza, dades sense publicar). Aquest fenomen s’ha descrit també a altres poblacions
de P muralis del Pirineu (Calsbeek et al, 2010), de la Peninsula Italica (Sacchi et al.,
2007a,b, 2009; Galeotti et al, 2010) i d’algunes illes mediterranies (Cheylan, 1988); aixi
com a P. melisellensis (Huyghe et al., 2007, 2009a,b, 2010a,b) i P. gaigeae (Runemark
et al, 2010). Durant el nostre estudi, també hem pogut detectar el mateix tipus de
policromatisme en P. vaucheri i P, liolepis (Pérez i de Lanuza, dades sense publicar). Les
caracteristiques cromatiques de cada un dels morfotipus s6n practicament identiques
entre mascles i femelles. El dicromatisme sexual en aquest tipus de coloracions pero,
ve marcat per la superficie corporal que ocupen les coloracions diferents a la blanca i, a
més a més, els diversos morfotipus no presenten les mateixes freqiiéncies poblacionals
per als mascles i les femelles (Figura 6.2 per a dades de la poblaci6 d’Angostrina). Ara
bé, les diverses coloracions alternatives donen lloc a patrons de conspicuitat diferents
i, per tant, presumiblement aniran associades a compromisos evolutius diferents (i.e.
detectabilitat per part de receptors no desitjats, perd també inversions metaboliques
diferents relatives a la produccié de cada tipus de coloracid).

Un dels reptes més importants en biologia evolutiva és poder comprendre
els mecanismes geneétics i els processos implicats en el manteniment de la variaci6
fenotipica, incloent els polimorfismes cromatics (Roulin, 2004; Pryke & Griffith, 2007;
McKinnon & Pierotti, 2010). Encara que sén diversos els processos evolutius que poden
subjaure als policromatismes (Roulin, 2004; Bond, 2007; Gray & McKinnon, 2007;
Roulin & Bize, 2007), en el cas dels lacertids els estudis s’han centrat principalment en
la recerca de sindromes fenotipiques associades al policromatisme (Sinervo & Calsbeek,
2006; Calsbeek et al., 2010).

Possiblement és inevitable que un policromatisme com el de les tres
coloracions ventrals de molts lacertids ens faca pensar que el mecanisme
subjacent que el manté estable puga ser semblant al complex sistema descrit en
la sargantana nord-americana Uta stansburiana (Phrynosomatidae), que presenta
tres morfotipus alternatius genéticament determinats en la coloracié de la gola (i.e.
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taronja, blau i groc). En aquesta especie, cadascun dels morfotipus esta associat a
una estratégia reproductiva diferent, ’eficacia evolutiva de la qual és dependent
de les freqiiéncies poblacionals que presenten els tres fenotips (Sinervo & Lively,
1996; Sinervo & Zamudio, 2001; Sinervo et al., 2007). Es el que coneixem com al
sistema de pedra-paper-tisora, en el qual els mascles taronja sén els més agressius
i patrullen grans territoris, els blaus patrullen territoris reduits i s6n poc agressius,
perd guarden assiduament les femelles amb que copulen, i els mascles grocs
presenten un comportament tipic de sneaker, i.e. no defensen cap territori ni cap
parella, pero es dediquen a deambular pels territoris d’altres mascles i copulen
amb les femelles d’aquests territoris quan els és possible. El comportament
agressiu dels taronja els beneficia enfront dels blaus a I’hora d’aconseguir copules,
per contra, ’associaci6 estreta amb les femelles dels blaus impedeix les copules
esporadiques amb els grocs, i al seu torn, els grocs tenen moltes oportunitats
de copular amb les femelles dels territoris dels taronja perqué aquests han de
patrullar grans arees amb moltes femelles. Aixi doncs, si els mascles taronja sén
dominants a la poblacid, els grocs es veuran afavorits i n"augmentara la proporcio
a les seglients generacions, llavors els blaus es veuran afavorits i proliferaran,
donant lloc a una situaci6 en que els taronja es veuen afavorits, tot tancant-se el
cicle sense que cap dels morfotipus haja sigut exclos.

En el cas dels lacértids bé podria estar ocorrent un cas semblant (Sinervo et al,
2007; Vercken et al., 2007) i diversos soén els grups que ho han volgut estudiar des
d’aquest punt de vista (Huyghe et al., 2007, 2009a, 2010b; Sacchi et al., 2007b, 2009;
Calsbeek et al., 2010; Galeotti et al., 2010). No obstant, els resultats no s6n gens clars
i ens calen més esforcos per tal d’aclarir si el manteniment dels policromatismes dels
lacertids esta relacionat amb la coexisténcia de més d’'una estrategia alternativa d’algun
tipus. Alternativament, altres mecanismes evolutius podrien explicar el fenomen del
policromatisme. Per exemple, un sistema reproductiu basat en el mate assesment, en
que I'aparellament no siga independent per als diversos morfotipus de color, podria
contribuir a mantenir l'estabilitat del policromatisme (Lank, 2002; Galeotti et al,
2003; Roulin, 2004; Gray & McKinnon, 2007; Pryke & Griffith, 2007; Roulin & Bize,
2007). Mitjancant evidéncia comportamental, hem pogut establir que en la poblacié
trimorfica de P. muralis d’Angostrina el morfotipus de color de mascles i femelles
emparellats no és aleatori (test de Fischer, P < 0,001), i son predominants les parelles
homomorfiques (test Binomial, n = 94, k = 69, P < 0,001) (Pérez i de Lanuza, G., Font,
E., Carazo, P, en preparacio). Els nostres resultats demostren I'existencia d’assortative
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mating positiu en aquesta poblacio, mecanisme que podria ser suficient per explicar
’existencia del policromatisme o, si més no, per contribuir a la seua estabilitat.

De totes maneres, encara estem molt lluny de comprendre per complet la
complexitat del fenomen dels policromatismes en els lacertids. Desconeixem totalment
per qué apareixen aquests policromatismes d'una manera tan repetida en diverses
poblacions i espécies i, sobretot, per qué es mantenen al llarg del temps de manera
estable quan el que esperariem és que el morfotipus nou (i.e. groc) desapareguera si és
menys eficac biologicament, o acabara desplacant els altres morfotipus si és que ho és
més. Caldra doncs fer nous i majors esforcos, i estudiar quines restriccions ecologiques
afecten I'aparici6 de poblacions trimorfiques, coneixer si realment existeixen estrategies
alternatives d’algun tipus associades als morfotipus, coneixer les bases quimiques i
genetiques del policromatisme, estudiar els costos de produccié i manteniment que duen
associats els tres morfotipus, si varien entre ells, etc. En definitiva, els policromatismes
dels lacertids representen un llarg cami per recorrer encara dins la biologia evolutiva
que sembla molt prometedor.

209



Capitol 7

Seleccio natural i seleccio sexual en
I’evolucio de les coloracions dels lacertids



Capitol 7

Seleccié natural i seleccio sexual en 'evolucio de les coloracions dels lacertids

7.1 Introduccio

Com hem vist al capitol anterior, la selecci6 natural i la seleccié sexual interactuen
al’hora de dissenyar les coloracions dels animals, i ho fan de manera diferent en funcio
de la localitzacié de les diverses coloracions i de les funcions que aquestes tenen. La
seleccié sexual i la comunicacié intraespecifica sén considerades normalment com a
forces que promouen la conspicuitat, mentre que el risc de depredaci6 afavoreix les
coloracions criptiques (Macedonia et al, 2002; Stuart-Fox et al, 2003, 2004; Husak
et al.,, 2006). Les coloracions conspicues dels llangardaixos, situades normalment en
una posicié lateral o ventrolateral, son visibles gairebé exclusivament des del punt
de vista del llangardaix i sovint han evolucionat per a la senyalitzaci6. Per exemple,
molts llangardaixos mostren ocels conspicus als seus flancs, que apareixen només en
els mascles o hi sén de major grandaria, més nombrosos o més conspicus que en les
femelles, cosa que suggereix un origen relacionat amb la selecci6 sexual (e.g. Stuart-Fox
& Ord, 2004; Capitol 6).

Els resultats obtinguts amb la nostra poblaci6 d’Angostrina de Podarcis
muralis fan extensives per a aquesta especie les conclusions obtingudes per a uns
altres llangardaixos, que apunten a una drastica dicotomia entre les coloracions
dorsals, amb funcié de camuflatge, i les coloracions ventrals i ventrolaterals, amb
funcié comunicativa (Stuart-Fox & Ord, 2004). No obstant, per tal de poder avaluar
la generalitat de les nostres conclusions per al conjunt dels lacertids, i per poder
explorar altres hipotesis complementaries que se’n deriven, hem hagut de recérrer
a I'ds de I'analisi comparada.
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L'ds de técniques d’analisi comparada pot servir-nos, per exemple, per estudiar
I’evolucioé de les coloracions criptiques, les quals suposem que estan modelades per
la seleccié natural. En aquest cas, hem hipotetitzat que les coloracions dorsals dels
lacértids tenen una funcid criptica i que, per I'accié de la selecci6 natural, tendeixen a
semblar-se a les coloracions dels fons naturals. Aquesta hipotesi haura de ser valida,
tant si considerem espeécies diferents, com si considerem diverses poblacions d’'una
mateixa espécie que ocupen habitats diferents des del punt de vista de la seua ecologia
visual (e.g. Macedonia et al, 2004, 2009). Aixi mateix, 'ds de metodes d’analisi
comparada ens pot servir per analitzar I’evoluci6 de les coloracions que depenen de
la selecci6 sexual (e.g. Owens & Hartley, 1998; Figuerola & Green, 2000; Dunn et al,,
2001; Badyaev & Hill, 2003). Per avaluar I’efecte de la seleccié sexual, no obstant, hem
de recorrer a algun tipus de variable que ens puga servir per valorar la intensitat amb
que actua aquest tipus de selecci6.

Laseleccid sexual éssovintresponsable del’evolucié de caracters sexualssecundaris
exageratsidonallocadimorfismes sexuals de tot tipus, en els quals els mascles son els que
normalment desenvolupen les estructures més complexes i cridaneres (Darwin, 1871;
Andersson, 1994; Bradbury & Vehrencamp, 2011). Aixi, doncs, la seleccié sexual sovint
promoura coloracions espectralment dimorfiques (i.e. dicromatismes sexuals), pero, a
més, promoura patrons de coloracié més complexos en els mascles, incrementant-hi la
conspicuitat. Per tal d’avaluar si el disseny de les coloracions conspicues dels lacertids
és fruit de la selecci6 sexual, haurem d’estudiar si existeix algun tipus de coevolucio
entre el dicromatisme sexual i la intensitat de la seleccié sexual. Tradicionalment, el
dimorfisme sexual en la grandaria corporal (sexual size dimorphism, SSD) s’ha emprat
com una mesura indirecta de la intensitat de la seleccié sexual (Badyaev & Hill, 2000;
Ord et al.,, 2001; Morrow & Pitcher, 2003; Stuart-Fox & Ord, 2004; Fairbairn et al., 2007).
Aixo és degut al fet que una forta evidéncia empirica indica que el SSD és el resultat
de la competéncia per aconseguir parelles o altre tipus de recursos (Andersson, 1994;
Fairbairn et al., 2007). En els llangardaixos, la competencia entre els mascles és el factor
principal que guia I'evolucié del SSD, la qual serveix com un index de la intensitat de la
seleccié intrasexual (Ord et al., 2001; Cox et al., 2003).

D’altra banda, la conspicuitat no només depen de les caracteristiques espectrals de
les diverses coloracions que presenta un animal, sin6 de com interactuen visualment entre
elles (i.e. contrasts cromatics i d’intensitat). Per tant, les dues coloracions responsables de
la major conspicuitat (e.g.les OVS UV-blau i de les coloracions ventrals amb predominanga
de les longituds d’ona llarga en moltes especies del genere Podarcis) potser no s’ expressen
independentment i coevolucionen a I'’hora d’incrementar la conspicuitat en aquelles
espécies que evolutivament han hagut de tendir cap a una major conspicuitat.

Aixi, doncs, el nostre objectiu en aquest capitol és multiple. Per un costat, pretenem
estudiar la relacio6 entre les coloracions dorsals i les coloracions de fons (i.e. accié de la
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seleccid natural). Aquest estudi inclou una analisi comparada interespecifica (controlada
per la filogenia) i una analisi intraespecifica, considerant les diverses poblacions de P
muralis incloses en la nostra mostra (sense considerar la filogénia). Per un altre costat,
per tal d’estudiar I'efecte de la selecci6 sexual sobre les coloracions, volem testar si una
major intensitat de la selecci6 sexual (calculada mitjangant SSD) esta associada a un grau
major de dicromatisme sexual en els lacertids. Aixi mateix, pretenem avaluar si els dos
elements que generen la major conspicuitat dels lacertids (i.e. coloracions UV laterals i
coloracions ventrals no blanques) es troben sota un procés de coevolucié considerant
una mostra de lacertids el més gran i diversa possible.

7.2 Material i metodes
7.2.1 Coloracions dorsals i selecci6 natural: analisi interespecifica

De la mateixa manera que al Capitol 4, hem emprat I'analisi de contrasts
independents per avaluar la relaci6 entre les variables cromatiques de les coloracions
dorsals dels lacertids i les dels substrats naturals dels seus habitats. Atés que quasi
totes les variables de les coloracions dorsals no presenten senyal filogenétic (Taula 4.3),
simultaniament hem realitzat correlacions convencionals de Pearson.

Paral-lelament, hem calculat el contrast cromatic (CC) que generen el dors, el
ventre i les OVS (o els ocels en aquelles espéecies sense OVS UV-blau, pero si amb ocels
OVS UV-blau) quan se superposen sobre les coloracions dels fons naturals en tots els
taxons de la nostra mostra. Per valorar si les diferents zones del cos estan associades
a graus diferents de CC, hem realitzat tests de Friedman per a mostres relacionades
associats a proves dels rangs amb signe de Wilcoxon com a tests post-hoc. Identificant
quina coloracié és cromaticament la més criptica (i.e. menor CC) de les tres, hem
realitzat tests de la G considerant les tres categories independentment, i també hem
considerat el contrast dorsal enfront dels altres dos contrasts en conjunt, atenent al
fet que tant el contrast de les OVS com el de les coloracions ventrals corresponen a
coloracions conspicues.

7.2.2 Coloracions dorsals i selecci6 natural: analisi intraespecifica

Amb analisis de correlacid, hem testat la possibilitat que existesca algun tipus
d’adaptacio local al medi en les coloracions criptiques, suposadament relacionades amb
el camuflatge. Per tal de fer-ho, ens hem centrat en les variables que defineixen el color
(Qt, C i H) de les coloracions dorsals de Podarcis muralis i de les coloracions de les
roques més comunes per a cadascun dels habitats corresponents de les vuit poblacions
de la nostra mostra (Salardu, Angostrina, La Molina, Arcalis, Penyagolosa, San Emiliano,
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Kalambaka i Teramo). Hem triat aquesta espécie perque a la nostra mostra comptem
amb dades d’'un bon nombre de poblacions diferents, ben repartides per gran part de
la seua area de distribucid (vegeu la descripci6 de les poblacions i de les arees d’estudi
en el Capitol 2). Com que el dicromatisme sexual en les coloracions dorsals és minim en
aquesta espeécie (vegeu els resultats), hem considerat les mesures de mascles i femelles
en conjunt, excepte per a les poblacions d’Angostrina i de San Emiliano. En aquests casos
en que hi ha algun tipus de dicromatisme en les coloracions dorsals, hem emprat només
les mesures corresponents als mascles, perqué teniem un nombre major d’exemplars
mesurats d’aquest sexe i perqué assumim que els mascles son els que pateixen una
major pressio selectiva per depredacid, ja que durant la seua activitat normal s’exposen
més que les femelles.

7.2.3 Seleccio sexual i dicromatisme sexual
Dimorfisme sexual

Per a cada espécie, hem emprat com a mesura del dimorfisme sexual I'index SSD,
calculat com el valor mitja de SVL dels mascles adults dividit pel valor mitja de les femelles
adultes (Lovich & Gibbons, 1992; Smith, 1999; vegeu una discussié sobre possibles
alternatives a Cox et al., 2003). Les mesures de SVL preses per tal de calcular I'index SSD
provenen de dades propies, pero també se n’han recopilat de diverses fonts (Palacios et
al, 1974; Galan, 1984; Carretero & Llorente, 1994; Maragou et al., 1999; Ziegler et al,
1999; Castilla & Bauwens, 2000; Rua & Galan, 2003; Amat et al., 2000; Molina-Borja &
Rodriguez-Domiinguez, 2004; Arribas & Galan, 2005; Busack et al, 2005; Carretero et
al., 2006a,b; Kaliontzopoulou et al., 2006, 2007; Vanhooydonck et al.,, 2007; Lymberakis
etal., 2008; Arribas, 2010; Fitze et al, 2010; ]. C. Brito, P. A. Crochet, A. Kaliontzopoulou i
A. Mateo, comunicaci6 personal), prioritzant per a cada espécie la grandaria mostral i la
proximitat a la poblaci6 analitzada en aquest estudi.

Dicromatisme sexual

Una de les variables que podem obtenir a partir del TCS és la mesura del volum
cromatic. Si comparem els volums cromatics de masclesifemelles d'una mateixa espécie,
podem obtenir un calcul del dicromatisme sexual. Stoddard & Stevens (2011) fan un
calcul similar quan valoren la semblanca en la coloraci6 entre els ous dels hostes i dels
parasits en espécies amb postes parasitades per Cuculus canorus. Ara bé, la forma dels
volums cromatics que obtenim per als lacértids difereix de la que s’obté per a moltes
aus. En realitat, els volums dels lacértids solen dibuixar una cunya estreta (vegeu la
Figura 7.1), definida principalment per tres vertexs que corresponen a les coloracions
UV, ales de longituds d’ona llarga de les coloracions ventrals i a les coloracions dorsals.
Per tant, operar amb els volums dels lacértids presenta limitacions matematiques.
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Com a alternativa, hem optat per projectar els punts dels dos volums de cada espécie
(de mascles i femelles) a un Unic pla, generant dos poligons cromatics. Les projeccions
s’han realitzat per un procediment estandard d’ajust del model linial. Les projeccions
ens permeten calcular un index del dicromatisme sexual (sexual dichromatism index,
SDI) de la manera seglient:

SDI = Ai/(Am +Af - Ai)

on Am i Af son les arees dels poligons cromatics de mascles i femelles respectivament i Ai
és I'area d’interseccid. Els valors baixos de SDI representen alts nivells de dicromatisme
sexual. Un valor de 1 representa la coincidéncia total entre les coloracions de mascles i
femelles, i per tant I’abséncia de dicromatisme.

Els volums a partir dels quals hem projectat els poligons cromatics provenen dels
espectres mitjans de cada zona del cos, mesurada després d’haver eliminat les mesures
quimeriques i d’haver descartat les coloracions anomales que pogueren presentar
alguns exemplars. Els punts cromatics s’han calculat obviant I'espectre d’irradiancia, per
tal de tractar totes les espécies per igual (i.e. independentment de ’habitat luminic que
habiten), cosa que no esta contraindicada metodologicament (Goldsmith, 1990). Per a
la mesura de I'index de cada espécie, també hem obtingut una mesura de la variancia
generada per projectar els punts dels dos volums sobre un mateix pla, per tal de controlar
si els volums es troben allunyats en el TCS i la projeccié suposa una alteracié important
dels punts cromatics. Tots els calculs i les projeccions es realitzaren amb el programa
Mathematica 8 (Wolfram, Champaign, USA).

Figura 7.1. Projeccié dels punts cromatics de I'espai cromatic tetraedric (TCS) en un pla. TCS:
dues vistes dels volums cromatics, separats per sexes, de la mostra de Podarcis melisellensis
obtinguts amb TetraColorSpace. a, b, ¢, indiquen alguns dels punts cromatics que defineixen els
volums (a del volum de les femelles, b i c del dels mascles) en ambdues vistes. Poligons cromatics:
projecci6 dels punts cromatics a un espai bidimensional (a, b’ i ¢’ representen les projeccions
bidimensionals de a, b i ¢). Am i Af sén les arees dels poligons cromatics de mascles i femelles
respectivament i Ai és I'area de la interseccié. Am, Afi Ai s6n les arees emprades per calcular SDI.
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Analisi comparada

Hem pres la hipotesi filogenética representada a la Figura 4.1 per dur a
terme una analisi de contrasts independents (Felsenstein, 1985; Garland & Ives,
2000) amb el paquet PDAP 1.15 (Midford et al., 2005) implementat en Mesquite
2.74 (Maddison & Maddison, 2011). Hem realitzat dues analisis alternatives, I'una
incloent tots els taxons disponibles i I'altra excloent les subespecies de Podarcis
lilfordi, per tal de prevenir les possibles distorsions causades per les particularitats
de I'evoluci6 insular d’aquestes subespécies que habiten illes menudes i mostren
coloracions atipiques (Capitol 5).

7.2.4 Coevoluci6 de les coloracions conspicues

Per tal d’avaluar si existeix una coevolucié entre les coloracions conspicues
ventrolaterals i/o laterals (i.e. OVS i ocels UV-B, UV-V, UV-G) i les coloracions ventrals
més conspicues (i.e. T o G en el seu defecte), hem hagut de recérrer a una classificaci6
categorica d’aquestes coloracions. En aquest cas, hem fet extensives les categories de
color descrites al Capitol 4, assumint que 'aspecte a ull nu de les coloracions observades
a les especies per a les quals no disposem de dades espectrals ens permet assimilar-les
a les categories corresponents obtingudes de les coloracions que componen la nostra
mostra. Tot i que cal ser cautes amb aquesta categoritzacio, considerem que la nostra
mostra és prou amplia i diversa perque 'error causat per aquesta metodologia haja de
ser considerat com a reduit. En tot cas, aquestes sén les uniques dades disponibles fins
ara per poder realitzar aquesta analisi.

La informaci6 sobre la coloracid s’ha extret de les fotos emmagatzemades a bases
de dades comlacerta.de (2011), Mazzei & Pimpinelli (2002), i Bergendorfi col-laboradors
(2004), d’observacions propies, i de les descripcions i el material grafic de diverses guies
de camp (Andreu et al, 1998; Barbadillo, 1999; Arnold & Ovenden, 2002; Corti & Lo
Cascio, 2002; Arnold et al., 2007; Salvador, 2002; Mas6 & Pijoan, 2011). En els casos
en que hi ha una variabilitat important en les coloracions, hem optat per la coloracié
considerada com a tipica (e.g. la coloraci6 de la subespécie més estesa; la coloracié de
les subespecies continentals en el cas d’espécies amb subespécies insulars). Les espécies
amb policromatismes generalitzats les hem classificades segons la coloraci6 més
conspicua que presenten (e.g. taronja > groc > blanc per a les coloracions ventrals; vegeu
el Capitol 6). En la classificacid, només s’han considerat les coloracions dels mascles, per
ser normalment el sexe que presenta un patré més complex i que conté les coloracions
més conspicues, presumiblement perque esta més subjecte a pressions selectives
relacionades amb la seleccid sexual (vegeu els Capitols 4 i 6, i els resultats d’aquest
mateix capitol). A I'Annex (pagina 285) trobareu la categoritzaci6 de les coloracions de
les 135 espécies incloses en aquesta analisi.
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La reconstruccié dels caracters ancestrals de les coloracions conspicues laterals i
ventrals s’ha realitzat mitjancant I'algoritme de maxima verosimilitud implementat en
Mesquite 2.74 (Maddison & Maddison, 2011). La correlaci6 entre aquests dos caracters
categorics I'hem realitzada amb el métode de Pagel (1994; Gumm & Mendelson, 2011),
també amb Mesquite. El nivell de significacié s’ha calculat generant 1000 simulacions.
Per fer aquestes analisis, hem considerat una hipotesi filogenetica de consens el més
completa possible (sintetitzant la informacié proporcionada per Harris et al., 1998a,b,
1999; 2002; 2005; Fu, 2000; Harris & Arnold, 2000; Murphy et al., 2000; Lin et al., 2002;
Carranzaetal., 2004; Gordinho et al., 2005; Poulakakis et al., 2005a,b; Arnold et al., 2007;
Makokha et al., 2007; Lymberakis et al., 2008; Kaliontzopoulou et al., 2011). Atesos els
problemes que encara hi ha per resoldre definitivament la filogénia dels lacértids, ens
hem vist obligats a obviar la longitud de les branques, cosa que no necessariament ha de
suposar un problema per a I'analisi (Grafen, 1989; Garland 1992; Clobert et al., 1998).

7.3 Resultats

7.3.1 Coloracions dorsals i selecci6 natural: analisi interespecifica

En les analisis de contrasts independents entre les variables cromatiques de les
coloracions dels lacertids i les de les coloracions de 'ambient no hem trobat cap relacio
significativa (Taula 7.1). Les correlacions de Pearson no sén significatives en cap cas (en
tots els casos -0,205 <r< 0,295, P> 0,05).

No obstant, les coloracions més criptiques no es distribueixen aleatoriament per
les diverses superficies corporals, tant en els mascles (G = 13,100, P=0,0014) com en les
femelles (G = 16,464, P = 0,0003). Les coloracions més criptiques sén, en la major part
dels casos, les dorsals per a les femelles (G = 11,888, P = 0,0026), i trobem una tendencia
semblant en el cas dels mascles (G = 5,344, P = 0,069). A la Taula 7.2, es resumeixen

Taula 7.1. Resultats de les analisis de contrasts independents per a les variables de les coloracions
dorsals de mascles (m) i femelles (f) dels lacertids i les variables respectives de les coloracions
dels fons naturals. Els graus de llibertat per a totes les correlacions és 32.

r P
m 0,111 0,243
tonalitat (H)

0,007 0,483

m 0,099 0,266
croma (C)
f 0,142 0,185
m 0,188 0,118
intensitat (Qt)
0,150 0,173
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Taula 7.2. Valors i estadistics descriptius corresponents als calculs del contrast cromatic (CC) L. schreiberi 0,142 0,066 0,094 0,096 0,037 0,030
entre el dors, el ventre i les OVS respecte els fons naturals propis de cada especie. Els valors amb
un asterisc corresponen a mesures fetes amb els punts cromatics dels ocels i no de les OVS perque L. bilineata 0,180 0,104 0,096 0,099 0,142 0,155
en aquestes especies no existeixen OVS UV-blau pero si ocels UV-blau. En gris els valors menors T sexlineatus 0,037 0,052 0,023 0,015 0,044 0,025
de CC per a cada subgrup (i.e. taxon i sexe). )
A. andreanszkyi 0,056 0,022 0,024 0,035 0,017 0,034
mascles femelles A. aureus 0,028 0,102 0,086 0,029 0,107 0,080
dors ventre 0ovsS dors ventre ovs A. boskianus 0,045 0,088 0,074 0,054 0,090 0,083
Ps. algirus 0,018 0,064 0,253* 0,040 0,064 0,208* A. busacki 0,049 0,080 0,048 0,071 0,096 0,090
Ps. hispanicus 0,027 0,102 0,137 0,016 0,109 0,100 A. dumerili 0,100 0,109 0,054 0,097 0,115 0,053
G. galloti 0,066 0,031 0,170 0,111 0,069 0,156 A. erythrurus 0,028 0,110 0,075 0,039 0,114 0,109
G. atlantica 0,010 0,016 0,086 0,051 0,029 0,052 A. lineomaculatus 0,030 0,154 0,143 0,044 0,166 0,112
L cyreni 0,058 0,064 0,097 0,049 0,051 0,043 A. longipes 0,276 0,205 0,218 0,034 0,158 0,105
I aurelioi 0,060 0,084 0,104 0,035 0,083 0,100 A. maculatus 0,030 0,107 0,095 0,053 0,114 0,065
I monticola 0,010 0,022 0,198 0,005 0,029 0,027 nombre taxons min. CC 25 12 6 27 10 5
S. perspicillata 0,035 0,063 0,060 0,029 0,016 0,022 % taxons min. CC  58,1% 27,96% 14,0% 62,8% 25,6% 11,6%
P vaucheri Andalusia 0,058 0,054 0,225 0,055 0,063 0,087 mitjana CC 0,068 0,079 0,143 0,052 0,072 0,101
P vaucheri Tazza 0,107 0,058 0,151 0,070 0,011 0,015 rang CC 0,01-0,37 0,01-0,36 0,02-0,31 0,01-0,14 0,01-0,17 0,02-0,31
P Jebel Sirwa 0,053 0,039 0,139 0,040 0,043 0,042
P Valencia 0,023 0,093 0,212 0,025 0,102 0,098 Taula 7.3. Comparacions entre els contrasts cromatics generats pel dors, el ventre i les OVS
P, hispanica tipus 2 0,022 0,044 0,199 0,040 0,072 0,058 (o ocels UV-blau) amb la coloracié de fons. Consulteu els valors de cada taxon i els estadistics
P carbonelli 0.105 0,012 0.158 0,093 0,026 0,024 descriptius dels tres contrasts cromatics a la Taula 7.2.
P bocagei 0,212 0,173 0,183 0,117 0,128 0,105 mascles femelles
P, hispanica tipus 1 0,031 0,046 0,122 0,032 0,046 0,039 test de Friedman x*>=14,558 P=0,0007 x*=17,628 P=0,0001
P liolepis 0,028 0,071 0,186 0,018 0,075 0,042 tests post-hoc
P, taurica 0,104 0,020 0,115 0,114 0,036 0,146 ventrevs dors  Z=-1,286 1. 7=-2367 P=0,018
P. melisellensis 0,367 0,359 0,191 0,049 0,044 0,051 OVSvsdors Z=-4075 P=0,00005 Z=-4172 P=0,00003
P, peloponnesiaca 0,018 0,036 0,160 0,052 0,081 0,085 OVSvs ventre  Z=-3,749 P=0,0002 7Z=-1,655 n.s.
P sicula 0,025 0,101 0,225 0,031 0,099 0,181
P muralis 0,029 0061 0213 0,036 0,049 0159 els resultats de les comparacions entre els contrasts del dors, el ventre i les OVS. A la
B lilfordi kuligae 0,030 0.172 0,313 0,027 0,138 0,309 Taula 7.3, es mostren els resultats dels tests de Friedman per a les comparacions entre
F lilfordi giglioli 0,085 e 0,312 0,091 Be 0,314 els contrasts per a cada sexe. Els contrasts cromatics no presenten senyal filogeneétic,
P pityusensis pityusensis 0,071 0,028 0,198 0,067 0,025 0,152 excepte per a les OVS dels mascles (K = 0,73, P = 0,027; per al dors dels mascles K = 0,74,
P, pityusensis formenterae 0,033 0,047 0,213 0,026 0,044 0,179 P =0,055; per alaresta 0,40 <K< 0,64, 0,107 <P< 0,759).
A. marchi 0,032 0,086 0,113 0,029 0,090 0,137
Z.vivipara 0,014 0,073 0,041 0,024 0,021 0,050 7.3.2 Coloracions dorsals i selecci6 natural: analisi intraespecifica
T lepidus 0,020 0,076 0,169 0,024 0,074 0,178
T tangitanus 0,149 0,034 0.146* 0.141 0,064 0172+ Les comparacions intersexuals de les coloracions dorsals només han estat
L. agiis 0,044 0,036 g Py 0,063 0,064 significatives per a Qt de les poblacions de San Emiliano (F , = 5,386, P = 0,045) i

d’Angostrina (F =5,120,

1,187

=4,041, P=0,046),iper a Cdelapoblacié dAngostrina (F

1,187

220 221



Capitol 7

Seleccié natural i seleccio sexual en 'evolucio de les coloracions dels lacertids

Figura 7.2. Correlacions entre les variables del color (Qt, C i H) de la coloraci6 dorsal i la
coloracié dels fons naturals de totes les poblacions de Podarcis muralis de 1a nostra mostra. Baix
a la dreta els espectres de reflectancia de la coloracié dorsal de mascles i femelles de totes les
poblacions estudiades.

P=0,025). Com hem avancat més amunt, per a aquestes variables hem emprat només els
valors dels mascles en les correlacions segiients.

Els valors de H de les coloracions del dors de P muralis i dels substrats naturals mostren
una relaci6 significativa (correlacié de Pearson: r = 0,852, P = 0,007). Per a, Qt el resultat no
és significatiu, perd mostra tendéncia cap a la significacié (correlacié6 Spearman: r = 0,667,
P =0,071); no aixi C (correlaci6 de Pearson: r = 0,068, P = 0,873). A la Figura 7.2 es mostren
graficament aquestes relacions i els espectres de reflectancia del dors de totes les poblacions
separats per sexes. Cal fixar-se en el fet que els valors de Qt del dors de cada poblaci6é s6n
sempre menors (i.e. més foscos) que els dels substrats corresponents.

7.3.3 Seleccio sexual i dicromatisme sexual

Cap de les projeccions dels volums cromatics als poligons cromatics, no presenta una
variancia major de 0,0019. A la Figura 7.3, es representen els valors de SSD i SD actualsiles
reconstruccions histdriques corresponents. Cap de les dues variables no presenta senyal
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Figura 7.3. Evoluci6 del dicromatisme sexual (SDI) i del dimorfisme sexual en la grandaria (SSD)
en els lacértids. El color de les branques indica els nivells de SDD i SDI. My = milions d’anys.

filogenétic (SSD: K = 0,578, P = 0,218; SDI: K = 0,560, P = 0,364). El resultat de I'analisi de
contrasts independents és significatiu, tant si hi incloem les dues subespecies de P, lilfordi
(r=-0,280, P=0,037, graus de llibertat: 32) com si les excloem (r=-0,384, P = 0,008, graus
de llibertat: 30). Aquesta relaci6 ens indica que, a major grandaria dels mascles respecte les
femelles, major és el dicromatisme sexual de I'especie.

7.3.4 Coevoluci6 de les coloracions conspicues

Ala Figura 7.4 es mostra la reconstruccio6 dels caracters conspicus. Segons aquesta
reconstruccid, 'ancestre comu dels lacertids presentava taques conspicues UV (OVS
i/o ocels), pero 'origen de les coloracions ventrals conspicues és incert, encara que si
que apareix a I'ancestre comu de Lacertini. Les taques UV es perden quasi totalment als
Eremiadini des d’'un primer moment en la seua radiacid. Hi ha una correlaci6 significativa
entre les coloracions laterals conspicues i les coloracions ventrals conspicues (la
diferencia entre les verosimilituts del model de quatre parametres i el model de vuit
parametres és 4,166, P = 0,039).
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Figura 7.4. Reconstruccié de
les coloracions conspicues dels
lacértids. Al'arbre del'esquerra,
les coloracions ventrolaterals
i laterals, al de la dreta, les
ventrals. Vegeu-ne els detalls
a l'Annex. El trag¢ negre indica
la presencia de les coloracions
més conspicues, d'un o altre
tipus, i el blanc la seua abséncia.
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7.4 Discussio

Els nostres resultats assenyalen que la dicotomia entre les coloracions dorsals
criptiques i les coloracions ventrolateral i ventrals conspicues pot generalitzar-se al
conjunt de la familia Lacertidae. Tot i que les coloracions dorsals, que son les que queden
exposades a observadors no desitjats, no mostren cap correlacié amb les coloracions dels
substrats de I'ambient, a nivell interpoblacional aquesta relacié si que existeix, si més no
per al nostre model, Podarcis muralis. En aquest cas, sembla haver una adaptacio local de
les coloracions criptiques que, toti ser les menys variables (intra- i interpoblacionalment),
presenten una variabilitat que s’ajusta ales variacions cromatiques (i, possiblement, també
a les d’intensitat) de les coloracions dels diferents substrats que els lacértids empren
per termoregular, interactuar o alimentar-se. En totes les poblacions de P muralis, les
coloracions dorsals son més fosques que les dels substrats, cosa que suggereix I'existéncia
d’un llindar en la cripsi per a la intensitat, imposat molt probablement per pressions
relacionades amb la termoregulacié (Pearson, 1977; Mcnab, 2002; Angilletta, 2009). Aixo
podria estar relacionat amb el fet que, a diferencia del que ocorre en altres especies de
llangardaixos (Halpern & Lowe, 1968; Cloudsley-Thompson, 1971, 1991; Sherbrooke
et al,, 1994), els lacertids presenten una baixa capacitat metacromatica, com a minim a
curt termini. D’altra banda, encara que no hi haja una relacié significativa generalitzada
entre les variables de les coloracions dorsals i les de 'ambient, les coloracions dorsals, en
conjunt, sén les més criptiques cromaticament d’entre les diverses superficies acolorides.
Aco demostra que aquestes coloracions sén les que estan més sotmeses a la seleccié
natural i, alhora, probablement suporten la menor carrega relacionada amb la selecci6
sexual de totes les coloracions dels lacertids.

Per I'altre costat, les coloracions ventrals i ventrolaterals, que queden amagades als
observadors no desitjats, pero que s6n exhibides durant les interaccions socials, mostren
una clara relacié amb la intensitat de la selecci6 intrasexual. De fet, el dimorfisme sexual
en la grandaria corporal és un bon predictor del grau de dicromatisme sexual en els
lacertids. Aquesta conclusié pareix robusta donada la gran diversitat d’espécies incloses
en la nostra mostra (Fairbairn et al., 2007). Aixi, '’evolucié dels patrons de coloracié dels
lacertids sembla que depén de les mateixes pressions selectives que s’han descrit als
llangardaixos del subordre Iguania (Cox et al., 2003, Stuart-Fox & Ord 2004).

Com que I'elecci6 directa de parella per part de les femelles és relativament rara en
els llangardaixos, sovint s’ha assumit que I'SSD esta dirigit per la selecci6 intrasexual. En
els lacertids, la dominancia social esta fortament influenciada per la grandaria corporal,
la qual confereix avantatges durant els combats entre mascles, que es tradueixen en un
increment de 'éxit reproductor (e.g. Lopez et al,, 2002; Huyghe et al., 2005). La relacio6
entre SSD i el dicromatisme sexual en els lacertids suggereix que el patré de coloracié juga
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un paper crucial en la competencia entre els mascles en aquesta familia d’escleroglossos. La
coloracid corporal pot proporcionar pistes valuoses sobre la condici6 dels mascles (a través
d’alguns trets cromatics correlacionats amb la condicid fisica o les capacitats individuals;
Capitol 6) i pot millorar la valoraci6 de I'oponent durant les interaccions agonistiques. De
fet, moltes exhibicions emprades en els combats dels mascles, tals com la depressio de la
gola, la compressid sagital o la presentacid del costat, sembla que actuen per revelar les
coloracions conspicues als rivals (e.g. Stuart-Fox et al., 2009; Bajer et al., 2011; Figura 6.9).

En Iguania, I'SSD esta associatala complexitat dels senyals visualsial dicromatisme
sexual (Ord et al., 2001; Stuart-Fox & Ord, 2004). En els agamids en particular, I'SSD esta
correlacionat amb el dicromatisme sexual només en les superficies corporals amagades.
les quals assumim que tenen una funcié principal en la comunicaci6, com ara la gola,
el pit o el ventre (Stuart-Fox & Ord 2004). Els nostres resultats, no obstant, mostren
una relacié entre SSD i el dicromatisme sexual per al patré de coloracié en conjunt,
considerant tant les superficies exposades com les amagades, tot i estar subjectes a
pressions selectives diferents. En realitat, basant-nos en les nostres dades espectrals
(Capitol 4), les diferéncies sexuals en els lacertids es deuen principalment a taques
de color presents només en els mascles, o a taques presents en els dos sexes, pero
que hi presenten diferéncies cromatiques. Les taques de color exclusives dels mascles
n’'incrementen la variabilitat cromatica, tot generant patrons més complexos i incloent
taques amb maxims de reflectancia en el rang UV, que podrien servir-los com a senyals
ocults enfront d’observadors no desitjats sense visid en I'UV (e.g. Capitols 51 6).

Per ultim, el fet que les dues coloracions més conspicues que presenten els
lacertids estiguen estretament relacionades al llarg de la radiacié dels lacertids refor¢a
la hipotesi que es tracta de coloracions implicades en la comunicacié. Aixi, sembla que
aquestes coloracions evolucionen de manera conjunta per tal de donar lloc a patrons que
generen els majors contrasts (Capitol 6). La manca d’aquestes coloracions en quasi totes
les especies dels Eremiadini podria estar relacionada amb el fet que la majoria habiten
ambients desértics o molt arids, on les fortes pressions imposades per la depredacio
deuen desplacar el compromis entre ser detectats pels conespecifics i ser detectats per
observadors no desitjats cap a I’eliminacié quasi total de les coloracions que augmenten
la conspicuitat (Cloudsley-Thompson, 1999; Rosenblum et al., 2010).

Com a corol-lari, podem dir que, en conjunt, tots aquests resultats desmenteixen la
dicotomia tradicional entre els Iguania visuals i els Scleroglossa quimiosensorials (Pough
et al, 2004; Pianka & Vitt, 2003; Mason & Parker, 2010). De fet, podem concloure que,
com a minim per als lacértids, ’evolucié dels seus caracters cromatics ha de considerar-
se de la mateixa manera que a les especie d’Iguania estudiades, i que molts dels seus
patrons de coloraci6 funcionen com senyals cromatics plenament equiparables als que
presenten les espécies d’aquests grups.
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Gracias a la vida que me ha dado tanto.
Me dio dos luceros que, cuando los abro,
Perfecto distingo lo negro del blanco,

Y en el alto cielo su fondo estrellado

Y en las multitudes el hombre que yo amo.

Violeta Parra (Gracias a la vida, en Las Ultimas Composiciones, 1966)
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Els resultats d’aquesta tesi ens aporten una informacié integral i innovadora
sobre el disseny i 'evoluci6 de dos aspectes clau de la biologia dels lacertids, la visi6 en
color i el disseny de les coloracions, amb conseqiiéncies importants en un gran espectre
de fenomens fonamentals per a aquesta familia de llangardaixos dilirns, com ara la
comunicacio, l'evitacié de depredadors, perdo també l'alimentacio, la termoregulaci6
i d’altres. Aixo és degut al fet que la tesi introdueix una serie d’eines conceptuals i
metodologiques que fan possible, per primera vegada, un estudi sistematic de la coloracio
en un grup de llangardaixos que ens ha permeés caracteritzar objectivament la variabilitat
present en aquest grup, en funci6 de factors com el sexe, 'espécie o la poblaci6.

La visi6 dels lacertids, lluny del que s’havia assumit tradicionalment, els permet
de percebre I'espectre ultraviolat proxim (UV) i, a més a més, és un sistema de visi6 en
color, molt probablement tetracromatic (Capitol 3). Aquest sistema de visi6 esta molt
conservat en la familia i segurament n’és el caracter ancestral. Es tracta d’'un sistema
visual practicament idéntic al dels altres llangardaixos ditlirns estudiats (del subordre
[guania principalment; e.g. Loew et al., 2002), molt més semblant a aquests que a d’altres
més proxims filogeneticament, perd que han sofert profundes modificacions com a
conseqliencia d’'una historia evolutiva en qué s’han produit canvis cap a la nocturnitat
(e.g. geconids; e.g. Loew, 1994; Loew et al., 1996).

D’altra banda, les coloracions dels lacértids son més complexes i variades del que
s’havia reconegut fins al moment. Aixd es deu al fet que, fins ara, els estudis sobre les
coloracions dels lacértids s’havien realitzat des d'una perspectiva humana, sense tenir
en compte la percepci6 visual dels llangardaixos. L'adopcid de técniques objectives de
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mesura del color que consideren les particularitats del sistema sensorial dels lacértids
(e.g. visié tetracromatica, sensibilitat en 'espectre UV) ens ha permeés de reconéixer la
complexitat real de la diversitat de coloracions en aquesta familia (Capitol 4). Alhora, ens
ha possibilitat de fer la primera reconstruccid historica de 'evolucié de la coloracié dels
lacertids, la qual suggereix que, des d'un ancestre comd amb un dors marrdg, un ventre
blanc amb reflectancia en 'UVila presencia de taques UV-blau com a caracter conspicu, ha
donatlloc a tot un seguit de clades amb una coloracié més complexa i conspicua (e.g. molts
Lacertini) i a d’altres amb un patr6é menys conspicu (i.e. principalment molts Eremiadini)
(Capitol 4). Aixi mateix, el nostre enfocament objectiu per a la mesura i I'analisi de les
coloracions dels lacertids ha posat al descobert una série d’errades en estudis anteriors
sobre algunes de les especies més emblematiques de la familia (Capitol 5).

El disseny cromatic del patré de coloraci6 dels lacértids respon a pressions
selectives diferents segons la seua ubicacié en la superficie dels animals, el sexe
o l'espécie (Capitols 4 i 7). De manera clara, els lacertids sén un grup dicromatic
sexualment (Capitols 4, 5, 6 i 7), molt més del que s’havia proposat fins ara (Cooper
& Greenberg, 1992). Aquest dicromatisme, pero, s’aconsegueix de molt diverses
maneres, si bé en general sembla respondre a la forta selecci6 intrasexual a que
es veuen sotmeses les espécies d’aquesta familia (Olsson et al.,, 1996; Olsson &
Madsen, 1998; Pianka & Vitt, 2003; Fitze et al., 2005). L'adopci6é de coloracions
conspicues s’explica per I'is que tenen, principalment, en la comunicacié per a
resoldre conflictes entre mascles. De fet, I'is del métode comparat ens ha permes
de demostrar que, en aquelles especies en qué actua amb més forca la seleccid
intrasexual, els mascles tendeixen a adoptar patrons de coloracié6 més complexos i
conspicus, que donen lloc a nivells majors de dicromatisme sexual (Capitol 7).

Mentre que les coloracions dorsals, que s6n les menys dicromatiques
sexualment (Capitol 4), tenen una funcid criptica (Capitols 6 i 7) i no estan
relacionades amb la comunicacié (Capitol 6), les coloracions conspicues ventrals
i ventrolaterals tenen una relacié directa amb la comunicaci6 i representen la
font de variabilitat més important de les coloracions dels lacertids (Capitols 4 i
7). La ubicaci6 de les coloracions conspicues dels lacertids en les regions ventrals
i laterals, que son les que exhibeixen en contexts socials (perd no en uns altres
contexts), i que queden ocultes o quasi ocultes als eavesdroppers (Kitzler, 1941;
Olsson, 1992, 1994a; Weyrauch, 2005; Stuart-Fox et al., 2009; Bajer et al., 2011),
ens indica amb claredat que aquestes coloracions tenen una gran importancia en la
resolucié dels conflictes agonistics i les interaccions intersexuals (Capitol 7). L'as
d’aquests senyals cromatics ocults és similar al que fan altres llangardaixos diiirns,
que empren senyals cromatics associats a altres superficies o altres estructures
anatomiques (Whiting et al., 2003, 2006; Stuart-Fox & Ord, 2004; Stuart-Fox et al.,
2006b; Nicholson et al., 2007).
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El patré de coloraci6 més comu entre els lacertids combina en la seua regié
ventrolateral coloracions pigmentaries, dominades per les longituds d’ona llarga, i
coloracionsestructurals,enquéabundenleslongitudsd’ona curta (UV principalment).
En Podarcis muralis, els trets cromatics d’aquestes coloracions responen a les
necessitats imposades pel disseny tactici el disseny estrategic dels senyals (Dawkins
& Guilford, 1991; Guilford & Dawkins, 1991; Bradbury & Vehrencamp, 2011; Capitol
6). Es a dir, aquestes coloracions tenen unes propietats dptiques tals, que generen els
majors contrasts cromatics (especialment la combinacié de les OVS UV-blau sobre la
coloraci6 ventral taronja), cosa que les fa especialment detectables i discriminables
(i.e. disseny tactic). Pero, a més a més, aquest patré permet transmetre informacié
de la qualitat de I'’emissor (i.e. disseny estrategic). Les coloracions pigmentaries
conspicues estan correlacionades amb la condici6 fisica dels mascles i, per tant,
podrien estar facilitant informaci6 sobre I’estat de salut actual (i.e. a curt termini)
de 'emissor. La quantitat relativa d’UV reflectit per les OVS UV-blau dels mascles de
P. muralis correlaciona amb la forca de mossegada, cosa que fa d’aquesta coloracié
un bon indicador de la seua capacitat per al combat i, com que aquest és un caracter
estructural que depén d’un correcte desenvolupament anatomic, de la qualitat dels
individus a llarg termini (Capitol 6).

La combinaci6 d’aquestes dues coloracions conspicues (pigmentaries per un costat
i estructurals per 'altre), que incrementen la conspicuitat del patr6 en conjunt i faciliten
informacions diferents i complementaries, sembla respondre a pressions selectives
relacionades amb la comunicacié en els lacértids en general. Els nostres resultats
demostren que aquests dos tipus de coloracié no han evolucionat independentment al
llarg de la filogenia dels lacertids: aquelles espécies que presenten una de les coloracions
conspicues solen presentar l'altra, cosa que suggereix que el que es promou és el patro
conspicu en conjunt (Capitol 7).

A grans trets, podem dir que els nostres resultats desafien la concepci6 tradicional
que divideix els llangardaixos en un clade principalment visual, i.e. el subordre Iguania,
i en un clade quimiosensorial, i.e. el subordre Scleroglossa, en qué la visié i I'is de trets
acolorits i altres senyals visuals en la comunicacid tindrien una importancia secundaria
o insignificant (Pianka & Vitt, 2003; Pough et al, 2004; Mason & Parker, 2010). L'estudi
de les coloracions dels lacertids que hem fet apunta al fet que, a més de ser una familia
en queé la quimiorecepcié és fonamental per a molts aspectes clau de la seua biologia
(relacions socials, alimentacio, deteccié de depredadors, comportament espacial, etc.),
la visi6 també hi juga un paper crucial, que no pot menystenir-se de cap de les maneres.
Especialment, si no volem incorrer, entre molts altres errors, en aquells associats a
I'antropomorfisme per omissio, cosa que suposaria desfer part del cami avancat.
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Conclusions

1. Els lacertids sén capacos de percebre com estimuls visuals les longituds d’ona
per sota de 400 nm, en I’espectre ultraviolat proxim. Aquest és el caracter ancestral en la
familia i esta molt conservat.

2. Laretina dels lacertids, que coincideix amb la de la majoria de llangardaixos
diiirns, inclou quatre tipus de cons diferents, cosa que suggereix que posseeixen una
visié tetracromatica.

3. La metodologia objectiva per caracteritzar les coloracions dels lacertids que
hem desenvolupat, ha revelat una gran complexitat, insospitada fins ara, en la gamma de
colors d’aquesta familia. Aquesta complexitat es deu principalment a la variabilitat en la
reflectancia en 'espectre UV.

4. Les coloracions amb un pic de reflectancia en I'espectre UV s6n quasi ubiqiies
en els laceértids.

5. La major variabilitat en les coloracions dels lacértids la trobem sobre les
superficies lateral i ventrolateral i, en menor mesura, sobre les superficies ventrals. Les
superficies dorsals s6n les menys variables.

6. Els lacértids sén una familia sexualment dicromatica, encara que hi ha diversos
tipus de dicromatisme en funci6 de les variables que implica. Els mascles solen ser el
sexe que posseeix una coloracié més complexa i conspicua.

7. Les coloracions més criptiques es troben a les superficies dorsals, mentre que
les més conspicues es troben en posicio ventral i ventrolateral. Les dues coloracions més
conspicues dels lacertids, i.e. la juxtaposicié entre les coloracions ventrals de longitud
d’ona llarga i les coloracions UV-blau de les OVS o els ocels, donen lloc al patré de
coloracié més cridaner en I'escenari visual dels lacertids.

8. La coloraci6 ventral de longitud d’ona llarga i 1a de les OVS UV-blau de Podarcis
muralis estan relacionades amb la qualitat de l'individu, pero en senyalitzen trets
diferents. La coloracié ventral pigmentaria esta relacionada amb la senyalitzacié de
la condici6 fisica dels mascles i possiblement la qualitat a curt termini. La coloracio
estructural de les OVS UV-blau esta relacionada amb la senyalitzaci6 de I'estabilitat en
el desenvolupament i la qualitat a llarg termini.
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9. Existeix una correlacié entre les coloracions dorsals i les coloracions dels fons
naturals de les diverses poblacions de P. muralis, cosa que suggereix una adaptacio local
d’aquestes coloracions criptiques i una forta dependencia de la seleccié natural.

10. Aquelles especies sotmeses a una seleccié intrasexual més forta tendeixen
a presentar un grau major de dicromatisme sexual, cosa que indica que el patré de
coloraci6 juga un paper crucial en la competéncia entre els mascles en els lacertids.

11. Les coloracions dels lacértids no poden ser considerades com a un tret
menor o residual de la seua biologia. Els nostres resultats contradiuen amb forca
la concepcié acceptada tradicionalment de la divisié dicotomica entre els Iguania
visuals i els Scleroglossa quimiosensorials.
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con sensible a
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cC

cel-lules sensibles a la llum
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I'espectre electromagnétic
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Annex

Categories de color deles 135 especies de lacértids emprades per al’analisi de la coevolucié de les coloracions
conspicues. Les categories s’han extret de diverses fonts (vegeu la pagina 218). Excepte per a les especies
de la nostra mostra (indicades en gris i per a les que la caracteritzacié es basa exclusivament en les analisis
espectrals), les categories s’han assignat a partir de fotos i dibuixos assumint que aquestes coloracions s6n
equivalents a les de les mesures objectives. Les categories per a la gola sén: 0 = blanc, 1 = groc, 2 = taronja,
3 = UV-blau; per al ventre: 0 = blanc, 1 = groc 2 = taronja; per a les OVS, els ocels i les coloracions laterals
amb un pic principal o secundari en I'UV: 0 = absencia, 1 = UV-groc/UV-verd, 2 = UV-blau; per a la cara: 0 =
abseéncia de coloracions conspicues, 1 = UV-groc/UV-verd, 2 =roig, 3 = UV-blau. Els guions indiquen aquelles
coloracions per a les quals no hem pogut obtenir cap dada. L'asterisc indica la possible coloracié iridescent
de Dalmatolacerta oxycephala.

espécie gola ventre [0S ocels lateral cara

0 0 0

Acanthodactylus aureus 0 0
Acanthodactylus blanfordi
Acanthodactylus boskianus
Acanthodactylus busacki
Acanthodactylus cantoris
Acanthodactylus dumerilli
Acanthodactylus erythrurus
Acanthodactylus grandis
Acanthodactylus lineomaculatus
Acanthodactylus longipes
Acanthodactylus maculatus
Acanthodactylus orientalis
Acanthodactylus pardalis

Acanthodactylus robustus

o O O O O O © o o o o o o o
o O O O O O © o o o o o o o
o O O O B O B O B O O B = o o
o O O O ©o © N O FPBr O o »r o

o ©O O © O O ©o o o o o o o o
o © ©oO ©o © © B o B o o »r o o

Acanthodactylus schmidti
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espeécie gola ventre ovs ocels lateral cara

0 0

Acanthodactylus schreiberi 0 0
Acanthodactylus scutellatus
Adolfus africanus

0
1
Adolfus jacksoni 0
0

=]
o o o o o

0
0 0
0 0
0 0
0 0

o o o o

Algyroides fitzingeri

Algyroides moreoticus
Algyroides nigropunctatus
Anatolacerta danfordi

Apathya cappadocica

S N N W =
N © N N
N © O N O
S N O O O
o ©o o o o
S © O w o

Archaeolacerta bedriagae

Darevskia caucasica
Darevskia clarkorum
Darevskia mixta
Darevskia parvula
Darevskia praticola
Darevskia raddei
Darevskia rudis
Darevskia saxicola
Darevskia valentini
Dinarolacerta mosorensis
Eremias arguta
Eremias grammica
Eremias intermedia
Eremias montana
Eremias multiocellata
Eremias persica
Eremias przewalskii
Eremias strauchi

Eremias suphani

o O O O O O O O O O B B O Bk O Bk N o = O
OO O O O O O O O O O Bk B O Bk Bk P N O =B =
O O O O O O O O O O N N B N N O N P, NN
N © N N O B O O O O N N P N N O O P, N N
o ©O O ©O O O O O O O O O o o o o o o o o
o O O ©O O O O O O O O O O o o o o o o o

Eremias velox

Gallotia caesaris caesaris 0 0 2 2 0 0
Gallotia intermedia 0 0 0 0 0 0
Gallotia simonyi 0 0 1 1 0 0
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espécie gola ventre ovs ocels lateral cara
Gallotia stehlini 2 0 0 0 0 2
Gastropholis prasina 1 1 0 0 1 0
Heliobolus spekii 0 0 0 0 0 0
Hellenolacerta graeca 2 2 2 2 0 0
Holaspis laevis 0 2 0 0 0 0
Iberolacerta aranica 0 0 0 0 0 0

Iberolacerta bonnali 0 0 0 0 0 0

Iberolacerta horvathi 0 1 0 0 0 0

Iberolacerta martinezricai 1 1 2 2 0 0

Ichnotropis bivittata 0 0 0 1 1 0

Iranolacerta brandtii 0 0 1 1 1 1

Lacerta media 1 1 1 0 2 3
Lacerta pamphylica 3 1 1 0 1 3

Lacerta strigata 1 1 1 0 1 1

Lacerta viridis 3 1 1 0 1 1
Latastia longicaudata 0 0 0 1 0 0
Meroles anchietae 0 0 0 0 0 0
Meroles cuneirostris 0 0 0 0 0 0
Meroles reticulatus 0 0 0 0 0 0
Mesalina guttulata 0 0 0 0 0 0
Mesalina olivieri 0 0 0 0 0 0
Mesalina rubropunctata 0 0 0 0 0 0
Nucras intertexta 0 0 0 1 0 0
Nucras lalandii 0 0 0 1 0 0
Nucras tessellata 0 0 0 0 1 0
Ophisops beddomii 1 0 0 0 2 1
Parvilacerta fraasii 0 0 0 1 0 0
Parvilacerta parva 1 1 2 2 0 0
Phoenicolacerta laevis 2 2 2 0 0 3
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espeécie gola ventre ovs ocels lateral cara

Podarcis cretensis 2 2 1 1 0 0
Podarcis erhardii 2 2 1 0 0
Podarecis filfolensis 2 2 1 0 0 0
Podarcis gaigeae 1 1 1 0 0
Podarcis Galera 0 0 0 0 0 0

[
'

(=]

o

Podarcis levendis 1 1

Podarcis milensis 0 0 1 1 0 0

Podarcis raffonei 0 0 - - 0 0

Podarecis tiliguerta Corsega 2 2 1 1 0 0
Podarcis tiliguerta Sardenya 2 2 1 1 0 0

Podarcis Tunisa 2 2 - 0 0 0

Podarcis waglerianus 2 2 1 1 0 0

Takydromus amurensis 0 0 0 0 0 0
Takydromus dorsalis 1 1 0 0 0 0
Takydromus septentrionalis 0 0 0 0 1 0

Takydromus smaragdinus
Takydromus tachydromoides

Takydromus toyamai

o o o o
- o = o
o o o o
o o o o
= o o o
o o o o

Teira dugesii

w
o
[u=y
=
(=)
w

Timon pater

N
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espécie gola ventre ovs ocels lateral cara
Timon princeps 2 0 1 1 0 2
Tropidosaura essexi 0 0 0 0 0 0
Tropidosaura gularis 0 0 0 0 0 0
Tropidosaura lineoocellata 0 0 0 1 0 0
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