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RESUME

Le genre Jaera comprend 19 espéces ou sous-espéces, pour la
plupart européennes, dont les formes nouvelles Jaera istri,
]. nordmanni nordmanni, J. n. occidentalis et J. n. illyrica.
Il est possible de retracer leur phylogénie. Les événements
cladogénétiques subis par ce groupe apparaissent étroitement
corrélés i la formation des bassins méditerranéens et aux
glaciations.

ABSTRACT

The genus Jaera includes 19 species or subspecies, mostly
endemic to Europe. The new forms Jaera istri, J. nordmanni
nordmanni, |, n. occidentalis, and J. n. illyrica are described.
The phylogeny of this group can be inferred. The clado-
genetic events leading to its differentiation appear closely
correlated to the origin of the Mediterranean basin and to
the glacial periods.

I. INTRODUCTION

11 est fréquent qu'un groupe dont la systématique
est déja établie nécessite une révision taxonomique
par suite d’'un intérét accru qu'il suscite dans d’au-
tres domaines de la recherche.

Il en va ainsi du genre Jaera Leach (1814). On
pourrait le croire bien connu aprés les études de
systématique descriptive réalisées il y a quelques
dizaines d’années par Kesselydk (1938), Birstein
(1951) et Karaman (1953). Mais, dés cette épo-
que, ces organismes font l'objet d’investigations
croissantes dans le domaine de la biologie des
populations, qui remettent en cause ces travaux.

Forsman (1944, 1949) découvre chez [aera
albifrons des ,races” différant entre elles par leur
comportement sexuel, et que Bocquet (1953) éléve
au rang d’'espéces jumelles, avant d’entreprendre
I'étude génétique de leur spéciation, poursuivie
depuis par Lécher (1967), Prunus (1968), Cléret
(1970) et Cariou (1977).

D’autres auteurs élargissent ensuite au plan éco-
logique I'étude de ce complexe spécifique (Nay-
lor & Haahtela, 1966, 1967; Naylor & Slinn, 1958;
Jazdzewski, 1969; Jones, 1972a & b; Jones &
Naylor, 1971; Sjoberg, 1967, 1969, 1970; Steele &
Steele, 1972).

La reprise chez d’autres ,,espéces” de Kesselyik
des travaux réalisés sur ]. albifrons, met encore en
évidence de nouveaux complexes spécifiques (Le-
mercier, 1960; Veuille, 1977; Veuille & Kocatas,
sous presse). Ces études ne se limitent pas a révéler
dans un groupe animal une diversité insoupgonnée.
Elles font surtout apparaitre un foisonnement de
formes & statut ,,juxtaspécifique’” (Bocquet, 1972),
permettant de cerner au plus prés le processus de
spéciation et d’en démonter le mécanisme. Elles
permettent entre autre, et c’est le but de ce travail,
d’utiliser la localisation géographique souvent trés
stricte des espéces de Jaera pour mettre en relation
leur radiation évolutive et les événements géologi-
ques qui 'ont accompagnée, voire déterminée.

On suspecte en effet depuis G. O. Sars (1897)
que I'évolution des Jaera est contemporaine de
Ihistoire de la Méditerranée. Dans cette perspec-
tive, les travaux de Valkanov (1938), Bacesco
(1948) et Kothé (1968) ont prouvé que Jaera
sarsi est une forme typique de la faune ponto-
caspienne.

Poursuivant cette idée, mes observations m’ont
permis de constater que le genre Jaera dans son
ensemble peut étre subdivisé en différents groupes
d’especes apparentées ayant une origine géographi-
que commune. Ces conclusions m’ont amené i
reprendre I'étude synthétique du genre. Ce travail
ne vise donc pas au premier chef la description
d’espéces nouvelles ou l'étude détaillée de leur
morphologie; il se limitera souvent & rappeler les
données disséminées dans d'autres publications.
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Son objet est avant tout de repenser la systémati-
que des Jaera en partant de bases nouvelles permet-
tant d’en retracer histoire et de retrouver son
association 4 la genése des mers européennes.

II. MATERIEL ET METHODES

Depuis leur premicre mention par Leach (1814),
les Jaera ont fait I'objet de nombreuses descriptions
dont les critéres se sont modifiés au fil du temps.
L’étude des espéces jumelles a fait porter récem-
ment la recherche des caractéres discriminants au
niveau des différenciations sexuelles externes,
jusqu'alors négligées. C'est pourquoi je me suis
basé en premier lieu sur I'observation de mes
propres spécimens, pour ne faire appel aux publi-
cations d’autres auteurs que lorsque les figures
fournies permettaient d’éliminer toute ambiguité
quant au statut taxonomique réel des formes dé-
crites. I s’agit toujours de descriptions récentes. Ce
tri améne 4 négliger de nombreuses localités citées
dans la littérature, mais garantit I'exactitude des
points retenus.

Une fois les espéces définies, la reconstruction
de leur phylogénie pose un délicat probléme de
méthodologie. Plusieurs tentatives d’objectivation
des ,,caractéres” empiriques de la systématique ont
été proposées dans ce but, dont la taxonomie nu-
mérique (Sokal & Sneath, 1963) et la méthode
cladistique de Hennig (1966). Malheureusement,
la taxonomie numérique ne permet pas de traiter
les phénoménes de convergence, comme c’est le cas
des espéces affines de [. sarsi et de |. massiliensis,
qui possédent en commun de nombreux caracteres
manifestement acquis de fagon indépendante (voir
ci-aprés).

L'autre défaut de la méthode numérique est
dattribuer le méme poids a tous les caractéres, ce
qui entraine une redondance lorsque ces caractéres
coévoluent, comme il advient généralement des
caractéres sexuels. Etant donné l'importance de
ceux-ci dans la systématique des Jaera, on risquait
de déséquilibrer fortement les distances calculées.

Quant 4 la méthode de Hennig, elle m’a semblé
difficile & appliquer aux Jaera. Dans d’autres gen-
res, ou 4 des niveaux taxonomiques plus élevés,
il est souvent possible de définir sans ambiguité
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des caractéres ,,apomorphes’” et ,,plésiomorphes”.
Mais I'évolution d'un caractére au sein d’'un genre
reléve parfois, comme chez Jaera, d'un foisonne-
ment et d’un éparpillement désordonné dans lequel
il est malaisé de distinguer des types ancestraux
et transformés.

Jai préféré suivre une démarche méthodologi-
que consistant 4 retrouver dans un premier temps
les relations entre les espéces, sans a priori sur le
sens de I'évolution des caractéres. Le jeu de con-
struction imaginaire consistant a représenter gra-
phiquement les apparentements entre espéces perd
alors le nom d’,,arbre”, les figures horizontales ou
verticales n’ayant plus de signification implicite.

La classification des espéces n’est alors possible
qu'avec un effectif minimum de quatre: en effet,
trois espeéces ne peuvent étre groupées que d'une
seule maniére, selon une figure en ,,Y” dont
chaque taxon occuperait I'une des branches. Toutes
les permutations sont équivalentes: que I'une des
trois formes considérées soit morphologiquement
différente des deux autres peut aussi bien signifier
qu'elle est plus ,,ancienne” que tenir au fait qu'elle
a évolué plus vite, ou différemment, 4 partir de
I'ancétre commun ou de l'une des autres formes.

Ces ambiguités ne peuvent disparaitre qu'a
condition de disposer de quatre espéces. On peut
classer celles-ci en les distribuant de facon ima-
ginaire, soit aux différents sommets d'un ,, X", si
aucune affinité n’est décelable, soit selon un , H”,
si elles possedent deux & deux des caractéres alter-
natifs en commun: les apparentements suggérés
par cette figure changent en effet selon les posi-
tions respectives attribuées 4 chacun des taxons.
Cette méthode peut alors étre poursuivie en inté-
grant progressivement d'autres espéces et en multi-
pliant les branchements.

Cette procédure est plus générale que la classi-
fication cladistique, laquelle peut étre dérivée de
la précédente en disposant deux sémaphorons syn-
apomorphes aux extrémités d'une méme ,,jambe”
du ,,H", les deux autres branches portant respec-
tivement une espéce plésiomorphe, et I'enracine-
ment du groupe étudié dans le reste du monde
animal: 'hypothése implicite est alors que I'espéce
plésiomorphe posséde en commun avec la con-
dition ancestrale quelque caractére primitif alter-
natif de celui qui a permis de regrouper les deux
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formes les plus ,évoluées”. La différence tient
au fait que dans la présentation que I'utilise, aucun
critére de ,,progrés” n’intervient, par suite d'une
incertitude sur le sens d’évolution du caractére
étudié: le temps n’est pas pris en compte au mo-
ment de l'analyse, mais seulement aprés et de
maniére facultative.

Un seul couple de caractéres discriminants peut
étre retenu pour I'étude d'un événement clado-
génétique, sous réserve que la biologie de ces
caractéres soit suffisamment connue pour permet-
tre d’écarter les cas de convergence. C'est pourquoi
ce travail s’est largement inspiré d'une étude an-
térieure portant sur la biologie de la reproduction
chez Jaera (Veuille, 1978a & b). La motivation
originelle en est I'évolution considérable suivie par
la sexualité des espéces de ce genre. Mais il faut
remarquer en outre qu'aucune modification de
cette fonction ne peut étre versatile, par suite des
contraintes sélectives qui convergent i ce niveau.
La bonne connaissance théorique des phénoménes
de sexualité, étudiés concurremment par plusieurs
disciplines telles que I'écologie, I'éthologie et la
physiologie, confére i leur étude une certaine
transparence et une relative sireté d'interprétation.
Ce n'est pas le cas pour d’autres caractéres dis-
criminants couramment retenus par la systémati-
que, tels que la chaetotaxie et les critéres de forme,
aux niveaux desquels les convergences évolutives
sont fréquentes et imprévisibles.

I1I. LE GENRE JAERA

Les Jaera sont des Isopodes Asellotes Parasellides
de la famille des Janiridae. Leur taille varie de
1 4 5 mm. Leur corps est trés aplati du fait de sa
compression dorso-ventrale et d'un pelstatisme
variable mais parfois trés développé qui distend
sur les cotés des marges latérales du corps au point
que les pleurépiméres débordent I'insertion des
péréiopodes. Pour cette raison, il n'y a pas de
plaques coxales visibles en vue dorsale. Les marges
latérales du pléotelson sont également étirées, sauf
au niveau des uropodes, trés courts, qui sont logés
dorsalement dans une encoche unique de I'abdo-
men, non visible chez le jeune, mais de profondeur
croissante avec la taille de I'individu ou de I'espéce:
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a peine distincte chez Jaera hopeana, elle est trés
profondément creusée chez les grands miles de
Jaera nordmanni.

Parmi les appendices caractéristiques du genre,
il faut signaler les antennules, toujours trés courtes,
qui ne portent que de une 4 trois aesthétasques.

La morphologie des piéces buccales est d'un type
généralisé (Lemercier, 1955; Veuille, 1977).

Les mandibules ont une ,,spine-row”’, ainsi qu’-
une lacinia mobilis sur celle de gauche. Le palpe
de trois articles porte deux soies sur le second.

La maxillule présente un précoxopodite élargi
et un court coxopodite, avec quatre soies sur 1'en-
dite et douze phanéres pectinés sur le basipodite.
La maxille porte quatre soies sur chacun des lobes
du basipodite. Les péréiopodes de la premiére paire
portent deux ongles sur leur dactylopodite et leur
coxopodite est fusionné au premier segment.

Les autres péréiopodes portent fondamentale-
ment, sauf chez les trois espéces ponto-caspiennes,
trois ongles sur le dactylopodite et un ergot trian-
gulaire sur le propodite. Leur coxopodite est in-
dépendant du thorax.

Les pléopodes respiratoires ont été décrits par
Lemercier (1960). Leur principal caractére géné-
rique est 'absence totale des longues soies distales
qui existent chez les autres Parasellides, a I'excep-
tion du genre lass.

Les lais semblent trés proches des Jaera par
leurs pléopodes respiratoires et leurs antennules
courtes. Ils offrent en outre des ressemblances
écologiques et comportementales frappantes avec
J. hopeana. lls se distinguent des Jaera par la
présence de plaques coxales et I'absence d’encoche
dorsale du pléotelson, ces deux caractéres découlant
de I'absence de pelstatisme.

On considérera donc que les Jaera s’insérent
dans la famille des Janiridae au niveau des lais.
Mais au sein des Jaera eux-mémes, différents
groupes de parenté peuvent étre mis en évidence.

Un premier groupe, que j'appellerai ,,Atlanti-
que” rassemble les cinq formes de la super-espéce
Jaera albifrons. 11 s’agit de Jaera albifrons, Jaera
ischiosetosa, Jaera posthirsuta, Jaera prachirsuta et
Jaera forsmani.

Un second groupe, ,,méditerranéen”, comprend
les espéces Jaera italica, Jaera schellenbergi, [aera
nordmanni (comprenant plusieurs formes géogra-
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phiques), Jaera nordica (comprenant plusieurs
formes géographiques), Jaera massiliensis et [aera
bocqueti.

Le groupe ponto-caspien sera constitué par Jaera
Sarsi, Jaera caspica et Jaera istri.

Le quatriéme groupe comprend la seule espéce
Jaera hopeana.

Cette classification évite de recourir aux caté-
gories subgénériques habituellement employées
dans la mesure ot un tel groupe qui efit été qualifié
de sous-genre par la systématique descriptive serait
rangé comme super-espéce par la systématique
évolutive (groupe atlantique), alors que tel autre
,»sous-genre’’ aurait compris simultanément en son
sein des super-espéces et de ,,bonnes” espéces
(groupe méditerranéen). Ces deux types de systé-
matique emploient une nomenclature trinominale
différente dont la confrontation eat apporté plus
de confusion que de clarté, d’autant plus que le
nom d’une sous-espéce de Jaera nordmanni eiit
alors requis I'emploi d’'une nomenclature pentano-
minale... A une précision excessive de la classifica-
tion, j'ai donc préféré la mise en évidence des
relations phylogéniques réelles.

Les quatre ,,groupes” présentés ci-dessus par
anticipation seront définis tour a tour par leurs
caractéres sexuels et géographiques, qui permettent
une comparaison membre 3 membre.

Mais il existe d’autres caractéres qu'il est diffi-
cile de récapituler a chaque fois, soit qu'ils n’of-
frent de particularité notable que dans un petit
nombre d’espéces, soit qu'ils gagnent i étre com-
parés simultanément dans toutes les formes. Il faut
cependant les mentionner, et pour éviter les des-
criptions fastidieuses et ne pas obliger le lecteur a
de nombreux renvois, je les considérerai ci-dessous
globalement et de maniére comparative:

— Les marges latérales du corps sont garnies
d’épines alternativement longues et courtes chez
]. bopeana, dans le groupe atlantique et dans le
groupe méditerranéen, i I'exception de . massi-
liensis et |. bocgueti. Ces deux derniéres espéces
et celles du groupe ponto-caspien offrent au
contraire des phanéres courtes, égales et densement
serrées (figs. 5, 7, 8, 9).

— L’antennule porte trois aesthétasques chez J.
hopeana, deux dans le groupe atlantique et une
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dans les groupes méditerranéen et ponto-caspien.
— Les dactylopodites des pattes 2 4 7 portent deux
ongles dans le groupe ponto-caspien et trois ongles
dans les autres.

— Le maxillipéde (fig. 1) posséde un lobe élargi
au niveau de ses trois articles proximaux, et un
lobe étroit, dans les groupes atlantique et médi-
terranéen, a I'exception de [. bocqueti et |. massi-
liensis. Chez ces deux espéces et dans le groupe
ponto-caspien, le palpe s’amincit et le lobe s’élargit
corrélativement, pour former une lame couvrant les
pi¢ces buccales. Le maxillipéde de |. hopeana est
intermédiaire. Le lobe posséde deux rangées de
soies, sauf dans le groupe ponto-caspien, ou la
plus distale disparait.

— Le rapport des tailles des articles distal et
proximal de la troisiéme paire de pléopodes (fig.
2) décroit, quand on passe successivement de .
hopeana, aux espéces atlantiques, puis aux espéces
méditerranéennes considérées dans I'ordre suivant:
|. #talica; |. schellenbergi; |. nordmanni et |. nor-
dica; |. massiliensis et . bocqueti. Cela est dii au
fait qu'avec I'amincissement progressif de la taille
des pléopodes 1 et 2 chez ces derniéres espéces, le
pléopode 3 acquiert peu 4 peu une fonction oper-
culaire pour protéger la chambre respiratoire.
L’exopodite acquiert alors une forme arrondie, sauf
chez |. massiliensis et |. bocqueti on, comme dans
le groupe ponto-caspien, il s'allonge en pointe
pour coiffer une chambre respiratoire cordiforme.

1. JAERA HOPEANA

Jaera hopeana Costa, 1853

Jaera hopeana Costa, 1853,

Jaera kroyeri Rossi, 1906.

Jaera charrieri Monod, 1925.
Jaera hospitalis Verhoeff, 1943,
Jaera stagnoensis Verhoeff, 1949,
Jaera sulcata Verhoeff, 1949,
Jaera dalmatica Verhoeff, 1949,

Description. — A I'état adulte, Jaera ho-
peana mesure de 1 2 2 mm, la femelle étant plus
grande que le mile. Les pleurépiméres, peu dé-
veloppés, sont garnis de puissantes épines insérées
sur une cuticule épaisse.

Comme dans toutes les especes, les pléopodes 1,
premiére paire d’appendices copulateurs, sont fu-
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sionnés et constituent le préopercule (fig. 4a).
Celui-ci est trés élargi 4 sa base et s’amincit distale-
ment pour former deux minces palettes arrondies
au niveau desquelles naissent les cornes copula-
trices, longues, recourbées, et pourvue de trois
épines & leur apex.

Au repos, ces cornes sont protégées par le pléo-
pode 2, dont elles épousent la forme arrondie
(fig. 4b). Cette seconde paire d’appendices sexuels
porte le fouet copulateur aussi long que les cornes
du préopercule dans lesquelles il pénétre lors de
I'insémination. Il est logé au repos dans une gaine

Fig. 1. Maxillipédes: a, Jaera italica; b, [. istri; ¢, ]. massiliensis; d, ]. hopeana.
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Fig. 2. Pléopodes 3 mailes: a, Jaera massiliensis; b, |. nordmanni occidentalis; c, J. schellenbergi, d, J. italica; e, J. albifrons;

f, J. hopeana; g, ]. istri.

couverte d’expansions cuticulaires que forme I'exo-
podite fusionnée au sympodite du pléopode 2.

L'orifice copulateur des femelles est constitué,
comme chez tous les Jaera, d’'une invagination de
la cuticule & I'intérieur du corps, conduisant i la
spermathéque (Veuille, 1978b). A chaque cycle
sexuel, la femelle de ]. hopeana synthétise un
nouvel ,,organe cuticulaire” mais conserve les pré-
cédents qui se trouvent alignés en série 4 I'intérieur
de 'organisme.

Les péréiopodes du mile et de la femelle sont
semblables, sauf au niveau du quatriéme segment
thoracique, dont les appendices sont transformés
chez le mile en crochets nuptiaux courts et trapus
(fig. 3b). Les males utilisent parfois ces crochets
pour se maintenir en position téte-béche sur le dos

de la femelle, mais il n'est pas encore possible
d’'affirmer qu’il s’agit d'un comportement copula-
teur. Ils tiennent les jeunes de stade I dans cette
position 4 leur sortie du marsupium (fig. 3a). Ces
néonates, qui sont indifféremment des deux sexes,
se nourissent tandis que le male les maintient sur
un Sphaerome: il pourrait s’agir d'un comporte-
ment paternel ou alloparental de soins aux jeunes
mais sa parenté avec le comportement précopula-
teur des autres especes est si frappante que I'on
ne saurait exclure sa possible fonction reproductrice
tant que la copulation n’aura pas été observé chez
. hopeana.

Les |. hopeana sont ectocommensaux des Iso-
podes Flabelliferes de I'espece S phaeroma serratum
(Fabricius, 1787), et vivent mélés 4 leurs popula-
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Fig. 3. a, Mile de Jaera hopeana maintenant un jeune de stade 1 en position téte-béche a l'aide des péréiopodes 4; b, péréio-
pode 4 mile de J. bopeana; ¢, péréiopode 4 femelle de J. hopeana.
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tions, tant6t sous les mémes rochers littoraux,
tantot sur les Sphaeromes eux-mémes. En élevage,
ils paraissent se nourrir de la faune fixée a la
cuticule de ceux-ci.

Distribution géographique. — On
trouve J. hopeana dans tous les bassins méditerra-
néens: Mer Egée (Veuille & Kocatas, sous presse),
Meéditerranée occidentale, Adriatique (observations
personnelles), Afrique du Nord (Prunus & Pan-
toustier, 1976). Monod (1925) la signale sur les
cotes marocaines de I' Atlantique, et Naylor (1972)
dans la Manche.

Remarques phylogéniques. — Mal-
gré son appartenance incontestable au genre Jaera,
|. hopeana differe beaucoup des autres espéces par
sa biologie et sa morphologie. Elle posséde en com-
mun avec le groupe atlantique le faible pelstatisme,
le dimorphisme de la taille en faveur des femelles
et la conservation par la femelle, d’un cycle sexuel
sur I'autre, des anciens organes cuticulaires et des
produits génitaux requs dans sa spermathéque
(Veuille, 1978b).

Elle a de nombreuses affinités avec le genre Iais,
également ectocommensal des Sphaeromides (Men-
zies & Barnard, 1951; Hurley, 1956; Rotramel,
1975), qui posséde le méme comportement ,,pater-
nel” (Coineau, 1971). La présence de ce genre
dans I'Antarctique et I'Indo-pacifique contraste
avec la distribution méditerranéenne de J. hopeana
dont Il'isolement date sans doute de I'individuali-
sation de la Méditerranée.

2. LE GROUPE ATLANTIQUE

Description. — Cet ensemble est constitué
par la super-espéce Jaera albifrons, trés étudiée,
dont je rappellerai ci-dessous les caractéres princi-
paux:

La femelle, longue de 5 mm en moyenne, est
presque deux fois plus grande que le mile. Leur
pelstatisme est médiocre. Le préopercule des méles
montre sa plus grande largeur 4 son extrémité
distale et affecte la forme d'un ,, T (fig. 4d); il
porte & ce niveau des cornes assez courtes dirigées
antérieurement et deux mucrons proéminents i
ses angles distaux externes.
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Les pléopodes 2 se signalent par un exopodite
en forme de lamelle arrondie détachée du sympo-
dite (fig. 4c). Les deux paires d’appendices copu-
lateurs sont identiques dans les différentes espéces.
Elles sont coaptées pour former au repos un oper-
cule recouvrant les pléopodes respiratoires.

L'organe copulateur des femelles est également
identique entre les espéces. Ceest un ensemble
pluristratifié constitué par la rétention, d’un cycle
sexuel sur l'autre, d’organes cuticulaires empilés
en ,,oignon” (Veuille, 1978b).

Ce groupe compte cinq espéces interfécondes
dont les femelles sont semblables, mais dont les
miles différent par les peignes sexuels. Ceux-ci
sont constitués par des soies que portent les péréio-
podes des trois paires antérieures, chez [, praebir-
suta et [. forsmani, ou les paires 6 et 7, chez |.
ischiosetosa, [. albifrons et [. posthirsuta. Ces
especes se distinguent alors par les articles sur les-
quels s’implantent ces formations (voir la mono-
graphie de Bocquet, 1953). Les paires 4 et 5 sont
sexuellement indifférenciées, mais permettent au
mile de se maintenir en position ,,téte-béche” sur
le dos de la femelle lors de la parade sexuelle.

On distingue:

Jaera albifrons Leach, 1814

= Jaera albifrons sensu Bocquet, 1953; Jaera albi-
frons syei Bocquet, 1953. Cette espéce a dans I'At-
lantique nord une distribution septentrionale qui
va de la frontiére franco-espagnole 4 la Nouvelle
Angleterre, incluant la Baltique, Ia Mer Blanche et
le Groénland.

Jaera ischiosetosa Forsman, 1949
Ayant la méme distribution.

Jaera praehirsuta Forsman, 1949
Ayant la méme distribution.

Jaera posthirsuta Forsman, 1949

Cette espéce est exclusivement nord-américaine.
Les populations sont situées d’'une part sur la cote
est des Etats-Unis, au sud de Boston, et d’autre
part dans les refuges thermiques 4 faune relicte
post-glaciaire de la cite est du Canada (Veuille,
1976).
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Jaera forsmani Bocquet, 1953
Espéce endémique de la Manche et la Mer d'Ir-
lande (Naylor, 1972).

Remarques phylogéniques. — Les
cinq espéces sont trés proches les unes des autres
et il est difficile d’en retrouver la phylogénie. Il
est tentant de les diviser selon que les variants
sexuels se situent sur les péréiopodes postérieurs
ou sur les pattes antérieures, cette derniére dis-
position rappelant les différenciations sexuelles des
males du groupe méditerranéen résume sans doute
I'état ancestral. Par I'étude des distances généti-
ques, Cariou (1977) établit deux groupes d’affini-
tés, l'un constitué de J. praehirsuta et |. forsmani,
'autre étant formé de |. ischiosetosa et |. albifrons.

3. LE GROUPE MEDITERRANEEN

Description. — A linverse du groupe at-
lantique, les espéces méditerranéennes se recon-
naissent entre elles par les caractéres sexuels pri-
maires des miles. Les variants sexuels se rapportent
au contraire au méme type de base, caractéristique
de tout le groupe. Ils ne subissent de variations que
dans les cas peu nombreux ou des espéces ou leurs
sous-espéces se rencontrent en condition sympa-
trique.

Le pelstatisme est accusé, surtout chez le male,
qui est 2 la fois plus long et plus large que la
femelle.

Les pléopodes 1 varient d’une espéce 4 I'autre
selon une évolution qui voit les cornes du préoper-
cule changer d’orientation. Encore longues et re-
courbées en ,, T chez Jaera italica, elles se raccour-
cissent et se redressent postérieurement chez les
autres espéces pour former un préopercule en
forme de ,,)Y".

Les pléopodes 2 possédent un exopodite lamel-
leux arrondi, et un fouet copulateur de longueur
variable corrélée i celle des cornes du préopercule
dans lesquelles elles coulissent lors de I'insémina-
tion.

Ces deux paires d’appendices diminuent simul-
tanément de taille et perdent leur fonction oper-
culaire au profit des pléopodes 3.

L'orifice copulateur des femelles est un organe
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unique, rejeté & chaque cycle sexuel avec I'exuvie
du stade sans oostégites. Sa profondeur est fonc-
tion de la longueur des cornes copulatrices du
mdle de méme espéce (Veuille, 1978b).

Les trois paires de pattes antérieures portent de
longues soies constituant des peignes sexuels sur
le propodite, carpopodite, méropodite, ischiopodite
(Kesselyik, 1938), sauf chez |. bocquet; (Veuille
& Kocatas, sous presse), dont les appendices cor-
respondants sont glabres (c’est 4 tort que Kesselyak
mentionne aussi leur absence chez [. schellen-
bergi). Chez de grands individus de certaines espé-
ces, les mémes différenciations apparaissent aussi
chez les femelles ou sur d’autres péréiopodes des
mdles, mais leur usage systématique est limité.

Les péréiopodes de la quatriéme paire sont
courts et transformés en crochets nuptiaux armés
de plusieurs rangées d’épines sur le carpopodite.
Ils se referment comme une pince pour tenir la
femelle pendant la copulation. Celle-ci se fait,
comme chez les autres [zera, en position téte-béche,
le mile tenant sous lui le dos de la femelle. Pen-
dant la précopulation, il tourne vers lui la face
ventrale de la femelle, la téte étant orientée vers
I'avant du mile, en utilisant sa taille supérieure
pour la maintenir entre ses pattes au moyen des
péréiopodes 4 (fig. 5a).

Jaera italica Kesselyak, 1938

On reconnait cette espéce aux pléopodes copula-
teurs en forme de ,,T” du mile (Veuille, 1978a)
et au long article proximal de l'exopodite des
pléopodes 3 (fig. 2d). ]. italica vit en milieu sau-
métre, dans les lacs cotiers ou au débouché des
riviéres. Sa répartition géographique se limite 4
la partie orientale de la Méditerranée, avec une
faible pénétration dans la partie méridionale des
autres bassins. Elle comprend la Mer du Levant
et le sud de la Mer Egée (Veuille & Kocatas, sous
presse), la Créte (Schmalfuss, 1975), la Gréce
(Strouhal, 1942), le sud de I Adriatique (observa-
tions personnelles; Kesselyik, 1938; Karaman,
1953; Sket, 1969), et le Cap Bon, 4 la pointe
nord-est de la Tunisie (Prunus & Pantoustier,
1976). Elle est absente de la Méditerranée occi-
dentale et des régions nord de I'Adriatique et de
la Mer Egée. "
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Jaera schellenbergi Kesselyik, 1938

Cette forme se distingue des espéces dont le
pléopode 1 est redressé en direction caudale par
ses mucrons et ses cornes copulatrices relativement
longs, et par I'élargissement subdistal des préopet-
cules, qui simule encore la forme évasée que 1'on
trouve chez les espéces 4 organe copulateur en
»I (fig. 4g).

J. schellenbergi habite les lacs saumitres et les
sources karstiques littorales du Kvarner et du
Golfe de Venise, 4 I'extrémité septentrionale de
I'Adriatique (Kesselyik, 1938; Karaman, 1953;
Sket, 1969). C'est une région aux hivers rudes et
au climat plus froid que celle que colonise |. italica.
Les deux espéces, I'une au nord, l'autre au sud,
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s'excluent mutuellement de part et d’autre d'une
frontiére passant par le Lac de Proklian, prés de
Chibenik (Yougoslavie), bras de mer aux eaux
saumitres ol elles cohabitent dans des stations
différentes.

Jaera nordmanni (Rathke, 1837)

= Jaera (nordmanni) nordmanni; Lemercier, 1960.
Selon la description de Lemercier, cette espéce se
reconnait 4 son préopercule aux bords subparalléles
se terminant par deux mucrons pointus, et flanqué
de deux petites cornes subdistales orientées cau-
dalement. Cette forme typique ne se rencontre
que dans les populations de la Méditerranée
occidentale.

Fig. 5. a, Couple de Jaera italica en préparation 3 la copulation: le mile maintient la femelle au moyen des péréiopodes 4
(vue ventrale); b, mile de J. bocqueti en vue ventrale montrant les protubérances des segments 2 et 3 (fléches),
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Les mucrons manquent chez les miles des trois
stations prospectées sur la céte Dalmate (fig. 4f)
et leurs cornes sont courtes. Les exemplaires turcs
décrits par Veuille & Kocatas (sous presse) dif-
férent quant 4 eux par leurs mucrons de taille
médiocre et leurs cornes trés recourbées vers l'axe
du corps.

Enfin, les populations des Agores montrent des
cornes recourbées vers la marge du préopercule
(Veuille, 1977) avec des mucrons trés détachés.
Les populations d'une méme province sont sem-
blables, sans intergradations entre elles, par suite
de l'absence des populations intermédiaires pou-
vant faire la jonction d’un bassin 4 I'autre. L'espéce
est donc scindée en quatre groupes morphologique-
ment caractérisables dont il convient de faire les
quatre sous-espéces [. nordmanni nordmanni (Mer
Egée et Mer Noire), |. nordmanni illyrica n. ssp.
(Adriatique), J. nordmanni occidentalis n. ssp.
(Méditerranée occidentale) et |. nordmanni guer-
nei Veuille, 1977 (Agores).

Les exemplaires turcs on été récoltés dans la Mer
Noire et la Mer Egée, au sud de la péninsule
d’Izmir. Ceux de I'Adriatique proviennent d’une
étroite bande cdtiére des environs de Split, allant
de Jadrtovac a Drvenik (Yougoslavie), soit dans la
partie nord de la distribution de |. #alica. Les
]. nordmanni occidentalis se situent i I'ouest d'une
limite approximative passant par Tunis. Les sta-
tions saumdtres de Jaera situées plus au sud abritent
invariablement . #talica. Il semble que cette espéce
limite ainsi I'extension méridionale des |. nord-
manni. dont l'aire de répartition se trouve frag-
mentée puisque les bassins de la Méditerranée
communiquent entre eux par le sud: I'absence de
migrations qui en résulte rend compte du début
de différenciation morphologique des quatre sous-
especes. [. nordmanni est une espéce d’eau sau-
mitre comme [. italica et |. schellenberg:. Elle
s’observe en sympatrie avec J. talica dans la seule
localité de Drvenik (Dalmatie), au débouché
marin d'un ruisseau ou les deux populations vivent
cote A cote, les |. nordmanni en amont des |. /talica.
La forme guernei colonise les riviéres de I'archipel
des Acores, de la cote 4 une altitude de 500 m.

Le type de ]. n. #llyrica est un mile de 1,72 mm,
originaire de Jadrtovac (Yougoslavie) et déposé
au Muséum National d’Histoire Naturelle, Paris.
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Le type de |. n. occidentalis est un mile de
1,72 mm, originaire de Calvi (Corse), déposé au
Muséum National d’'Histoire Naturelle, Paris.

Jaera nordica Lemercier, 1958

= Jaera (nordmanni) nordica; Lemercier, 1960.
Dans la description de Lemercier cette espéce se
distingue des |. nordmanni par I'implantation per-
pendiculaire des cornes copulatrices sur le préoper-
cule. Les mucrons manquent dans la sous-espéce
J. nordica insulana Veuille, 1977.

J. nordica nordica est connue des eaux saumatres
supralittorales de la Manche et de la cote basque.
J. nordica insulana vit dans les riviéres d’eau
douce des Acores.

Jaera massiliensis Lemercier, 1958

= Jaera (nordmanni) massiliensis; Lemercier,
1960. Le préopercule de cette espéce est assez
semblable 4 celui de |. nordica (Lemercier, 1960),
mais les deux espéces se distinguent facilement par
leur morphologie. Les épines courtes et égales de
la marge latérale du corps, le maxillipéde au lobe
élargi (fig. 1c), le pléotelson cordiforme de la
femelle et les pléopodes 3 allongés (fig. 2a),
caractéres qui rappelleront ceux des espéces ponto-
caspiennes, les différencient des espéces |. nord-
manni et |. nordica, pourtant trés proches.

Le mile posséde en outre des tubercules externes
en relief sur la face ventrale des 2éme et 3éme
segments thoraciques (fig. 5b). Ces protubérances
creuses qui manquent chez les espéces précédentes
sont placées au niveau ou se loge la téte de la
femelle pendant la précopulation, et jouent sans
doute un rdle lors de celle-ci.

]. massiliensis est une espéce littorale marine
colonisant tous les bassins méditerranéens (Mer
Egée, Adriatique, Méditerranée centrale et occiden-
tale). Lemercier (1968), la signale 3 Madére.

Jaera bocqueti Veuille & Kocatas n. sp.

Cette espéce est jumelle de ]. massiliensis et ne
s'en distingue que par I'absence de soies sur les
trois paires antérieures de péréiopodes et I'orienta-
tion caudale des cornes des préopercules (Veuille &
Kocatas, sous presse). Elle est connue d’une station
littorale de I'ile de Bozcaada, au sud du détroit des
Dardanelles (Mer Egée).
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Le type est un mile de 2,78 mm, déposé au
Muséum National d’'Histoire Naturelle, Paris.

Remarques phylogéniques. — Les
espéces méditerranéennes de Jaera forment un
groupe trés diversifié, ol [. italica constitue une
forme charniére avec les autres groupes d'une part,
et avec [. schellenbergi de I'autre. Les espéces res-
tantes forment un sous-ensemble trés homogeéne
dont le préopercule, malgré ses variations, reste trés
semblable. Lemercier les a rassemblées en une
super-espéce ,,Jaera nordmanni”, incluant [. (nord-
manni) nordmanni, |. (nordmanni) nordica et |.
(nordmanni) massiliensis. Cette classification doit
étre abandonnée puisque chaque membre de cette
super-espéce constitue un complexe spécifique i
part entiére: |. massiliensis s'avére posséder une
espéce jumelle |. bocqueti; quant A |. nordmanni
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et . nordica, elles connaissent une division en
sous-espéces, dont au moins les formes des Agores
possédent suffisamment de caractéristiques mor-
phologiques (voir Veuille, 1977) pour faire sus-
pecter un degré élevé de différenciation évolutive
qui ne pourra étre étudié que par des techniques
génétiques.

4. LE GROUPE PONTO-CASPIEN

Description. — Dans les trois espéces de ce
groupe, les deux sexes sont de longueur semblable
et montrent un pelstatisme accusé.

Le préopercule, étroit 4 sa base, s'évase vers le
sommet pour donner par une courbure réguliére
deux cornes qui se déploient vers I'extérieur (fig.
6¢c-¢). La bordure distale de I'organe montre deux
lames semi-circulaires dépourvues de mucrons.

Fig. 6. a, Pléopode 2 de Jaera caspica; b, pléopode 2 de J. istri; c, préopercule de ]. istri; d, préopercule de J. caspica;

e, préopercule de J. sarsi.
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Le pléopode 2, qui porte le fouet copulateur,
ressemble 4 celui des Jaera atlantiques et méditer-
ranéennes bien que I'exopodite, bien dégagé du
corps de I'appendice, s’étire en une lamelle pointue
vers les marges externes (fig. Ga-b). Ces deux
paires de pléopodes sont de méme longueur que la
chambre respiratoire et ont au repos une fonction
operculaire.

L'organe cuticulaire de la femelle, comme chez
les espéces de la Méditerranée, est une poche sim-
ple constituée d'une couche unique perdue et re-
constituée a chaque cycle sexuel.

Il n’y a pas de dimorphisme sexuel au niveau
des péréiopodes, normalement glabres. A peine
observe-t-on I'apparition de quelques soies surnu-
méraires, courtes et droites, sur les trois paires de
péréiopodes antérieurs des grands mailes de [aera
istri (fig. 8b).

Aucun appendice ne semble avoir de fonction
spécifique lors de la précopulation, durant laquelle
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le mile se maintient sur le dos de la femelle,
souvent perpendiculairement au corps de celle-ci.
La copulation se fait en position téte-béche.
D’autres caractéres morphologiques ont été sig-
nalés précédemment: 1'élargissement du lobe du
maxillipéde, la garniture du corps constituée d’é-
pines courtes et nombreuses, la chambre respira-
toire cordiforme, surtout accusée chez [. istri, la
présence de deux ongles sur tous les péréiopodes.

Jaera istri n. sp.
Le pléotelson de cette espece est court et ovale;
il se différencie peu de celui de la femelle.

Les cornes du préopercule, assez courtes, poin-
tent perpendiculairement a I'axe du corps (fig. 6¢).

L’appendice proximal de I'endopodite du pléo-
pode 2 posséde un ergot en relief sur l'origine
distale de la caréne qui s'étire sur toute la longueur
de I'article (fig. 6b).

La localité type de cette espéce est 2 Kladovo

Fig. 7. a, Mile de Jaera istri; b, femelle de J. istri; c, pléotelson de la femelle en vue ventrale; d, pléotelson du maile en

vue ventrale.
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en avant des Portes de Fer du Danube. Il est
vraisemblable que les ,,Jaera sarsi” signalées dans
ce fleuve par de nombreux auteurs appartiennent
A cette espéce. Sa distribution irait alors de la Rou-
manie 4 la frontiére austro-allemande.

Le type est un mile de 1,98 mm, déposé au Mu-
séum National d’'Histoire Naturelle de Paris.

Jaera sarsi Valkanov, 1938

Le pléotelson mile de Jaera sarsi est rendu qua-
drangulaire par son allongement longitudinal (fig.
8a). Le préopercule est de dimensions considéra-
bles avec des cornes plus longues que chez [. istr7,
paralléles & I'axe du corps et pointant vers I'avant
(fig. Ge).

L’article proximal de I'endopodite du pléopode
2 est dépourvu de processus sclérifié.

Cette espece vit en Bulgarie, ol elle colonise les
étendues saumitres supralittorales qui bordent la
Mer Noire. Valkanov (1938), le signale dans le
Lac de Gebedze. Les exemplaires que je décris
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proviennent d'un échantillon du Lac de Schabla
que m’a adressé le Dr. Abadieva.

Jaera caspica Kesselyik, 1938

= Jaera sarsi caspica Kesselyik, 1938. Cette espéce
ressemble 4 Jaera istri, mais I'allongement du pléo-
telson est moins accusé et lui donne une forme
subcirculaire (fig. 9a). Cette disposition semble
également associée 2 la taille imposante du préoper-
cule, avec de longues cornes dirigées vers I'avant
du corps (fig. 6d).

Contrairement aux adultes, les immatures ne
présentent pas de petites épines sur la bordure du
corps, mais des soies de taille inégale, parfois trés
longues, qui disparaissent 4 la maturité sexuelle
(fig. 9b).

Les exemplaires ayant servi a cette description
proviennent de draguages effectués dans la Cas-
pienne, 4 la hauteur de Tchecheng, par le Dr.
Baguyrov.

Fig. 8. a, Mile de Jaera sarsi; b, péréiopode 2 mile de J. issri; ¢, péréiopode 2 femelle de J. istri.

14
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Fig. 9. a, Mile de Jaera caspica; b, juvénile de la méme espéce; ¢, femelle; d, pléotelson mile en vue ventrale.

Remarques phylogéniques. — la
découverte de ce groupe est liée 2 la description
donnée par G. O. Sars (1897) d’une ,,Jaera nord-
manni”’ de Bakou, identifiée ultérieurement par la
littérature comme une Jaera sarsi. En fait, G. O.
Sars ne figure pas sur ses planches le préopercule
qui seul permettrait de déterminer le spécimen,
mais la représentation en vue dorsale qu'il donne
de P'animal exclut son appartenance a4 I'espéce
Jaera caspica, et en ferait plutét une forme affine
de Jaera istri. 11 serait également intéressant de
pouvoir donner une diagnose précise des ,,Jaera
sarsi” signalées dans le Bug, le Dniepr, le Dniestr,
le Don, la Volga et I'Oural par Birstein (1951)
et Lyakhov & Mordukhai-Boltovskoi (1973). La
difficulté de se procurer tout le matériel disponible
de ce groupe fait que toute la richesse n'en est
peut-étre pas entiérement appréciée.

La présence de ce groupe dans les grands fleuves
ponto-caspiens, dans la Caspienne et dans les lacs

cotiers de la Mer Noire en font un groupe relicte
typique de I'ancienne Paratéthys.

Les deux formes affines [. sarsi et ]. caspica
vivent en eau saumitre, tandis que la forme danu-
bienne [. istri est une espéce d’eau douce.

Ce groupe se distingue des autres Jaera par
I'absence de dimorphisme sexuel secondaire. La
taille et la forme du préopercule le rapprochent des
espéces atlantiques, tandis que I'organe cuticulaire
unistratifié, le cycle sexuel femelle et le pelstatisme
I'apparentent au groupe méditerranéen.

IV. EVOLUTION DU GENRE JAERA

La partie descriptive de cette révision a dégagé
entre les quatre groupes naturels de Jaera des
apparentements qui permettent d'en retrouver la
phylogénie (fig. 10). J. hopeana, proche des lais
et de la base des Jaera, se rapproche du groupe



BIJDRAGEN TOT DE DIERKUNDE, 49 (2) - 1979

211

. albifrons

. ischiosetosa groupe atlantique

. posthirsuta
. praehirsuta
. forsmani

(super-espéce J. albifrons )

L N W .

. italica

L

Janiridae

. Schellenbergi

J. nordmanni
groupe

. méditerranéen
. nordica

J. bocqueti
J. massiliensis

J. sarsi groupe
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Fig. 10. Relations cladogénétiques vraisemblables entre les Jzera, selon la morphologie et la biologie sexuelle, et datations
envisagées d'aprés la biogéographie. Les droites n’ont pas valeur de distance. 1, Isolement de la Méditerranée au Miocéne (20
millions d’années A.P.); 2, isolement de la Paratéthys (15 M.A.); 3, formation du ,,Lago-mare” au Messinien (5,2 M.A.);
4, formation du lac des Carpathes (1,5 M.A.); 5, interglaciaire Riss-Wiirm. Les événements cladogénétiques situés 4 la droite
du point 4 sont liés aux glaciations.

atlantique par sa biologie sexuelle femelle et le
dimorphisme de la taille. Ce dernier constitue 2
son tour la charniére avec les deux autres groupes.
De ceux-ci, C'est I'ensemble ponto-caspien qui rap-
pelle le plus la super-espéce |. albifrons, par la
morphologie de son préopercule, tandis qu'il s'ap-
parente aux espéces méditerranéennes par l'organe
cuticulaire unistratifié et le cycle sexuel de la
femelle.

Le premier événement cladogénétique de I'évo-
lution des Jaera a donc été I'individualisation de la
lignée de |. hopeana, suivie de celle du groupe
atlantique, qui se sépara alors de 'ancétre commun
des groupes méditerranéen et ponto-caspien, dont
le dernier garde le plus de caractéres primitifs.

A de rares exceptions prés, ce genre est typique-
ment européen et s’organise en groupes de parentés
homogénes dont chacun occupe une province ma-
rine déterminée, avec peu de recouvrements. Ce
parallélisme entre la classification des Jaera et
I'agencement spatial des mers européennes met en

PYYYYS CEETTIIYY (XY

évidence le réle de celui-ci dans I'évolution du
groupe: I'histoire de la spéciation des Jaera semble
avoir été sous la dépendance des événements géolo-
giques contemporains de leur radiation.

Liée 4 I'Océan Indien jusqu'au Miocéne, la
Téthys s’en sépare (20 millions d’années A.P.) et
s'individualise en deux bras, la Méditerranée et la
Paratéthys, communiquant entre elles et avec I'At-
lantique (Hsii et al., 1977). Puis la Paratéthys, qui
couvre I'Europe orientale, s’isole (15 M.A.) et
devient un ,lac-mer” aux eaux dessalées. Dans
cette mer se constitue la faune saumitricole ,,ponto-
caspienne”, qui se maintient jusqu’a nos jours mal-
gré la courte transgression méditerranéenne du
Messinien (5,2 M.A.). Au Pléistocéne, la régres-
sion de la Paratéthys permet I'individualisation du
lac des Carpathes (0,5 4 1,5 M.A.), vaste étendue
d’eau douce correspondant & l'actuel bassin du
Danube. La Caspienne devient un refuge pour la
faune saumitricole tandis que la Mer Noire forme
un lac d’eau douce jusqu'au postglaciaire, ot I'ou-
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verture du Bosphore le transforme en mer, isolant
quelques espéces ponto-caspiennes dans les lacs et
estuaires de sa cdte occidentale.

Au cours de toute cette période, la Paratéthys
reste coupée de la Méditerranée qui, aprés son
isolement d’avec I’Atlantique (6 M.A.), subit une
,crise de salinité” et un désséchement total, sauf
pendant quelques 100.000 ans, ou le surcreusement
du lit des fleuves yougoslaves causé par la profon-
deur du bassin asséché, draine une partie des eaux
ponto-caspiennes et apporte dans le ,,Lago-Mare”
quelques espéces de la Paratéthys.

L'ouverture du détroit de Gibraltar (5,2 M.A.)
provoque la transgression de I'Atlantique dans les
régions asséchées ou saumitres de la Méditerranée
qui deviendra, 4 dater du Pliocéne, une mer de
salinité normale.

L’histoire des Jaera semble suivre le cours de ces
événements géologiques.

Lors de la jonction des continents africain et
eurasiatique, qui isole la Méditerranée de I'Océan
Indien, la lignée primitive des J. hopeana, exclusive-
ment européennes, a pu se séparer des lais de
I'Indo-pacifique. C'est probablement i cette pé-
riode que s’individualise le genre [aera, et que
s'effectue la séparation entre la condition sans
doute ancestrale de ceux qui vivent sur les Sphae-
romes (]. hopeana), et la lignée des trois autres
groupes, qui tout en restant littoraux, vivent libre-
ment 4 la face inférieure des pierres.

L’individualisation de la Paratéthys (15 M.A.)
et I'asséchement de la Méditerranée scindent alors
ces populations en deux lignées, selon qu'elles
vivent dans les mers d’Europe orientale ou dans
I'Atlantique. De ces derniéres dérivent les Jaera
albifrons. Les rivages de l'océan subissent peu de
remaniements pendant la plus grande partie de
cette période et offrent peu d’opportunités de spé-
ciation. Mais au Pléistocéne, les variations conti-
nuelles du niveau des mers et des lignes du rivage,
le déplacement des zones climatiques tant6t bras-
sent et tant6t séparent les populations: de 1a dé-
coule vraisemblablement la différenciation récente
de ces animaux encore groupés en une ,,super-
espéce” aux formes interfécondes: ce qui s'est
produit alors est illustré de nos jours par la distri-
bution disjointe des ]. posthirsuta américaines (fig.
11), repliées au sud lors de la derniére glaciation
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Fig. 11. Distribution de Jaera posthirsuta, montrant la dis-
jonction postglaciaire de son aire de répartition en deux
groupes de populations séparées par les eaux froides et
exposées du nord-est des Etats Unis.

et dont certaines populations ayant remonté les
cotes vers le nord lors de l'optimum climatique
postglaciaire (6000 A.P.) se sont vues coupées
du reste de I'espéce par la formation du courant du
Labrador (Veuille, 1976).

La lignée paralléle qui poursuit son évolution
dans la Paratéthys est I'ancétre commun des grou-
pes méditerranéen et ponto-caspien. Cela explique
I'adaptation saumitricole de toutes ces espéces,
exceptées [. massiliensis et [. istri.

Le premier événement cladogénétique subi par
le groupe ponto-caspien, et qui individualise I'es-
peéce du Danube . /str7 est apparemment lié & la
formation du lac des Carpathes (1,5 M.A.); I'autre
lignée donnera |. sarsi, de la cote Bulgare, et .
caspica, de la Caspienne. De nombreux auteurs,
dont Zenkevitch (1957) et Mordukhai-Boltovskoi
(1964) soulignent la fréquente parenté entre les
couples d’especes ou de sous-espéces qui vivent
parallélement dans la mer Caspienne et les lacs et
estuaires relictuels des cotes de la Mer Noire. Il est
tentant d'inférer de ces observations biogéographi-
ques qu'a l'instar du reste de la faune ponto-cas-
pienne, la spéciation de [. sarsi et [. caspica est
d’origine glaciaire: I'ancétre de ces deux formes,
réfugié dans la Caspienne, aurait colonisé la Mer
Noire a l'interglaciaire Riss-Wiirm, utilisant le
détroit temporairement ouvert entre les deux mers
par l'actuelle vallée de la Manytch (Mordukhai-
Boltovskoi, 1964). La fermeture de ce passage,
puis la transgression méditerranéenne auraient
isolé ces deux espéces dans leur disposition actuelle
(fig. 12).
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Fig. 12, Répartition des espéces ponto-caspiennes Jaera istri (cercles), J. sarsi (cartés) et J. caspica (triangles). Les popula-
tions de ce groupe d’'espéces signalées avant leur révision systématique sont également indiquées (étoiles). Les limites approxi-

matives de la Paratéthys sont tracées en tireté,

Les Jaera venues de la Paratéthys n’ont pu s'éta-
blir en Méditerranée que par la seule communica-
tion possible: celle du Messinien, ou le ,Lago-
Mare” (5,2 M.A.) se constitue dans une partie
de ce bassin, drainant les espéces des mers orien-
tales qui donneront la faune relicte d’origine
marine du relief karstique des Balkans. Les Jaera
de cette lignée resteront un groupe principalement
inféodé aux multiples petites stations d’eau sau-
mitre disséminées le long du rivage. Leur capacité
de vivre en eau de mer (qu'atteste la possibilité
d’élever des souches de laboratoire dans ce milieu)
leur permet une bonne aptitude i la colonisation
et au repeuplement de ces poches d’eau saumatres
d’existence souvent temporaire: C'est cette possi-
bilité qui a permis & |. nordmanni et |. nordica de
peupler les Acores, ol elles remplacent la faune
habituelle des Aselles et des Gammares dulcaqui-
coles (Monod, 1975), incapables de traverser 'im-
mensité océanique qui sépare I'archipel volcanique
du continent. L’importante diversification du grou-
pe méditerranéen, qui voit se former dix espéces
et sous-espéces en une période de cinq millions
d’années, ne doit donc pas étre recherchée dans des
mécanismes d’isolement de nature écologique.

Les espéces se distribuent I'espace méditerranéen

selon une zonation latitudinale (figs. 13, 14, 15).
J. italica occupe le sud des bassins, |. nordmanni
vit plus au nord et J. schellenbergi colonise le cul-
de-sac septentrional de I'Adriatique. Si cette zona-
tion a vraisemblablement été un caractére constant
de ces espéces, sa disposition actuelle est forcément
récente: |. nordmanni n’est présente en Mer Noire
que depuis I'ouverture du Bosphore au cours du
postglaciaire. Sa présence dans la zone centrale de
I'Adriatique date de la méme époque puisque
la moitié nord de cette mer était émergée pendant
la glaciation de Wiirm. Les trois groupes disjoints
de ]. nordmanni qui occupent la Méditerranée ont
dé avoir autrefois une distribution plus méridio-
nale. Avec les glaciations et le déplacement des
zones climatiques, la zonation des Jaeraz a di se
déplacer vers le sud, permettant la jonction des
populations des différents bassins. Le réchauffe-
ment du climat au postglaciaire, entrainant la re-
montée vers le nord des peuplements, a isolé les
J. nordmanni des trois bassins, fermés au sud par
I'expansion analogue des [. 7talica. De cette migra-
tion résulte l'éclatement géographique de cette
espéce et le processus de sub-spéciation en cours.

|. schellenbergi ne pouvait occuper pendant la
glaciation wiirmienne que le sud de I'Adriatique,
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Fig. 13. Répartition disjointe des populations de Jazera nordmanni, montrant les quatre sous-espéces gwernei (A), occiden-
talis (B), illyrica (C) et nordmanni (D).

Fig. 14. Distribution de Jaera italica,
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Fig. 15. Distribution de Jaera nordica nordica (A), ]. nordica insulana (B) et J. schellenbergi (C).

a l'instar de l'espéce précédente, et a connu les
mémes migrations que cette espéce. Sa parenté
étroite avec |. nordmanni améne I'hypothése que sa
spéciation résulte d'un méme processus, advenu
lors d'une glaciation antérieure. Il est méme pos-
sible que les multiples situations d’allopatrie entre-
tenues par les glaciations dans une mer aussi cloi-
sonnée que I'est la Méditerranée soient entiérement
responsables de la diversification des Jaera médi-
terranéennes,

I1 résulte de I'ensemble de ces constatations que
les faits géologiques actuellement connus peuvent
rendre compte de fagon satisfaisante de la spécia-
tion allopatrique des espéces de Jaera: la formation
des mers européennes, résultant des événements
tectoniques de la fin du tertiaire, a entrainé une
premiére diversification du genre. Les formes iso-
lées dans chaque bassin ont été 4 I'origine des trois
grands groupes actuels, que les glaciations ont a
leur tour différenciés en de nombreuses espéces:
I'ére glaciaire, loin d’avoir été la cause d’un appau-
vrissement de la faune préexistante, semble donc
avoir été, dans ce cas précis, un puissant facteur
d’évolution.
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