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Résumé 

Natives d’Asie, d’Afrique, du Moyen-Orient et d’Australie, les palourdes asiatiques de genre 
Corbicula comptent parmi les bivalves les plus invasifs en Europe et en Amérique. Le genre a 
été décrit pour la première fois en Europe dans les années 1980 et en Amérique dans les 
années 1920. Dans leur aire d’invasion, ces palourdes ont des impacts écologiques et 
économiques énormes, telles que des dégâts aux installations industrielles, des perturbations 
des réseaux trophiques et une compétition avec les espèces natives.  

Jusqu’à aujourd’hui, il y avait peu d’indication sur quelles espèces avaient envahi l’Europe, 
leur point d’entrée et leurs routes d’invasions. En outre, la taxonomie du genre Corbicula est 
très controversée, principalement à cause d’une forte plasticité phénotypique et d’un mode de 
reproduction unique chez certaines lignées, l’androgenèse. 

L’androgenèse est une forme de reproduction unisexuée qui correspond à une hérédité 
paternelle stricte. Après la fécondation d’un ovule par un spermatozoïde non-réduit et 
biflagellé, les chromosomes maternels sont expulsés sous forme de deux globules polaires 
mais les mitochondries sont retenues dans le cytoplasme. Le sperme androgénétique peut 
aussi parasiter des oocytes de lignées de Corbicula différentes, ceci pouvant être vu comme 
une sorte de parasitisme des œufs. Ce phénomène résulte en une disjonction entre les lignées 
nucléaires et mitochondriales, ainsi qu’entre la morphologie et l’haplotype mitochondrial.  

Cette étude est la première à se focaliser de manière globale sur le genre Corbicula en Europe.  

Par une approche intégrative combinant analyses morphologiques, séquençage des gènes 
mitochondriaux COI et Cytb ainsi que génotypage au moyen de marqueurs microsatellites, 
nous avons pu clarifier la systématique du genre Corbicula en Europe et pouvons affirmer que 
seules trois lignées ne représentant qu’une très petite partie de la diversité native ont envahi 
notre continent. Ces lignées sont similaires voire identiques aux palourdes invasives en 
Amérique et à certaines lignées asiatiques. De façon surprenante, tous les individus au sein 
d’une de ces lignées sont des clones parfaits. Ils partagent des génotype, haplotype 
mitochondrial et morphotype identiques. Parmi les différentes lignées, l’une d’elles est 
largement dominante tant au point de vue de son abondance que de sa distribution, cette 
prépondérance étant certainement liée à une plus grande capacité d’adaptation 
écophysiologique et à la possession d’un « General Purpose Genotype ». Cette approche 



 

 

intégrative montre également que l’hybridation entre les différentes formes européennes est 
possible et vérifie le parasitisme des œufs. 

Ce dernier phénomène ainsi que l’observation de spermatozoïdes biflagellés tendent à prouver 
que l’androgenèse est le mode de reproduction des lignées européennes.   

Enfin, des caryotypes couplés à nos analyses des marqueurs microsatellites suggèrent que les 
formes européennes pourraient être triploïdes, cette triploïdie étant lié à l’androgenèse.   
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CHAPITRE 1 - INTRODUCTION 

1. LES INVASIONS BIOLOGIQUES 

1.1. LES ESPÈCES INVASIVES 

Les espèces invasives sont des espèces qui ont été introduites, délibérément ou 
accidentellement, au-delà de leur zone de distribution naturelle ou de leur zone naturelle de 
dispersion potentielle. Les invasions biologiques peuvent résulter de changements climatiques 
ou tectoniques ainsi que d’introductions anthropiques (Vermeij 1996). Pour être un 
envahisseur efficace, une espèce non-indigène doit posséder certaines caractéristiques telles 
que, entre autres: une variabilité génétique et une plasticité phénotypique importantes, une 
tolérance physiologique aux changements abiotiques ainsi qu’une stratégie reproductive de 
type r (Sousa et al. 2008b).    

Les invasions biologiques se déroulent suivant trois phases majeures : l’arrivée, 
l’établissement et l’intégration (Moyle & Light 1996). L’arrivée correspond à la dispersion 
des individus dans l’écosystème fraîchement envahi. L’établissement correspond au maintien 
de la population invasive, notamment par la reproduction. Enfin, le stade d’intégration est 
atteint lorsque l’espèce invasive et les relations qu’elle a établies avec les espèces natives 
influent sur la sélection (Vermeij 1996).   

Les invasions biologiques ont d’énormes impacts environnementaux, sociaux, économiques et 
culturels. Les populations d’espèces non-indigènes augmentent à l’échelle mondiale et 
constituent des menaces majeures pour la biodiversité, l’environnement et les écosystèmes 
(Sandes 2003, Leung et al. 2002). D’un point de vue économique, les espèces non-indigènes 
représentent un coût, à l’échelle mondiale, estimé à 137 milliards de dollars US par an (Leung 
et al. 2002).  

 

1.2. INVASIONS BIOLOGIQUES ET  

ECOSYSTÈMES DULÇAQUICOLES 

La décennie 2005-2015 a été décrétée, par les Nations-Unies, Décennie Internationale 
d’Action « L’eau, source de vie ». En effet, la biodiversité et les ressources biologiques des 
eaux intérieures doivent faire face à des menaces de plus en plus importantes découlant des 
activités humaines. Ces mises en danger des écosystèmes dulçaquicoles sont notamment liées 
aux invasions de ces milieux par des espèces exotiques (Dudgeon et al. 2006). On peut citer 
de nombreux cas d’introduction qui ont complètement transformé un biotope dulçaquicole. 
Parmi les plus spectaculaires, on trouve l’introduction de la perche du Nil Lates niloticus dans 
le lac Victoria, ou encore l’invasion des rivières des plaines ouest-américaines par la moule 
zébrée Dreissena polymorpha (Moyle et Light 1996).   

En eaux douces, parmi toutes les espèces introduites, seuls 10 à15% (U.S. Congress, OTA 
1993) s’établissent et deviennent envahissants. Certaines conditions sont, en effet, requises 
pour rendre une invasion fructueuse. Parmi celles-ci, on peut citer : un nombre suffisant 
d’envahisseurs ; des caractéristiques biologiques des envahisseurs, tels que leur mode de 
reproduction, favorables à l’invasion ainsi que des conditions environnementales appropriées. 
Cependant, ces conditions ne se présentent généralement que sur de courtes périodes. 
Les conditions abiotiques peuvent déterminer à elles seules le devenir d’une invasion 
biologique (Moyle & Light 1996). 
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Malgré quelques exemples spectaculaires d’introductions destructrices des écosystèmes natifs 
(voir plus haut), la plupart des cas d’invasions n’est pas associée à des extinctions massives 
des populations natives. En effet, en plus de la compatibilité entre ses propres caractéristiques 
biologiques et le milieu envahi, cette espèce doit faire face à une résistance biotique à son 
établissement dans un nouvel écosystème. Cette dernière est principalement représentée par la 
prédation et la compétition avec les espèces natives. Parmi les invasions qui ont réussi, seule 
une minorité crée des changements majeurs dans les systèmes receveurs. Cependant, la 
majorité des envahisseurs cause des changements subtils, tels que des disparitions locales ou 
des changements comportementaux ou évolutifs des espèces natives (Moyle & Light 1996).  

Bien que tous les systèmes aquatiques puissent potentiellement être envahis, tous ne 
réagissent pas pareillement aux invasions. Tout d’abord, les écosystèmes simples et à faible 
nombre d’espèces natives sont plus facilement déstabilisés que les écosystèmes complexes 
(Moyle & Light 1996). Ensuite, le niveau de perturbation de l’écosystème détermine 
également le succès d’une invasion. Les envahisseurs ont, en effet, plus de chance de s’établir 
quand les assemblages natifs d’organismes ont été temporairement perturbés ou amoindris 
(Moyle & Light 1996). De plus, la résistance biotique à l’invasion dans les systèmes d’eau 
douce se manifeste surtout dans les premiers stades du processus d’invasion. Le succès à long 
terme (intégration) d’une espèce invasive est plus probable dans un système aquatique altéré 
en permanence par l’activité humaine que dans un système légèrement perturbé.  

La sensibilité à l’invasion d’un système aquatique naturel est liée aux interactions entre la 
variabilité et la prédictibilité environnementales. En général, les envahisseurs semblent moins 
s’établir dans des environnements hautement prédictibles quel que soit leur niveau de 
variabilité et semblent plus enclins à s’installer dans des environnements à faible prédictibilité 
(Moyle & Light 1996).  

La phase critique lors d’une invasion est l’établissement. Durant cette période, c’est surtout 
l’accessibilité à la nourriture qui est limitante. Cette limitation fait des grands prédateurs 
piscivores et des organismes omnivores/détritivores les envahisseurs les plus efficaces. Les 
piscivores introduits se nourrissent d’animaux naïfs, incapables de reconnaître ces nouveaux 
prédateurs.  Les omnivores/détritivores utilisent une source de nourriture rarement limitante 
dans les systèmes aquatiques. Ces groupes trophiques ont donc généralement un accès quasi-
illimité à leurs ressources alimentaires. 

 

1.3. LES BIVALVES DULÇAQUICOLES 

Les Mollusques bivalves dulçaquicoles jouent un rôle important au sein des écosystèmes 
aquatiques (Strayer et al. 1999).  

En effet, les bivalves constituent la majorité de la biomasse zoobenthique dans de nombreux 
fleuves, rivières, lacs et estuaires et sont les filtreurs principaux de nombreux écosystèmes en 
eau peu profonde. Les taux de filtration des populations de ces mollusques peuvent être 
considérables, atteignant de 10 à 100% de la colonne d’eau par jour. On peut donc facilement 
imaginer l’impact des bivalves sur la concentration et la composition en particules en 
suspension et donc sur la structure et le fonctionnement des écosystèmes dulçaquicoles 
(Strayer et al. 1999).  

Les activités humaines altèrent également souvent la densité et la composition des 
communautés de bivalves, et transforment de ce fait la structure et le fonctionnement des 
écosystèmes. On peut lier à l’homme de brutales augmentations ou diminutions des 
populations de bivalves. Les extinctions sont essentiellement dues aux récoltes des espèces 
économiquement intéressantes ainsi qu’à la pollution et autres altérations de leurs habitats.  
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De plus, on observe simultanément une destruction des populations par l’homme et des 
introductions massives, accidentelles ou délibérées, d’espèces invasives. Ces mollusques 
envahissants développent souvent des populations très denses avec de hauts taux de filtration 
(Strayer et al. 1999).  

Bien qu’il soit avéré que les bivalves exotiques en eau douce aient un impact important sur le 
phytoplancton et les consommateurs qui en dépendent directement, le lien entre bivalves et 
écosystème est complexe et peut affecter l’écosystème de plusieurs façons. Les bivalves 
peuvent (1) enlever les particules en suspension (phytoplancton) de la colonne d’eau, (2) 
réduire les populations qui en dépendent, (3) augmenter les populations capables d’utiliser les 
bivalves ou leurs déchets, (4) libérer les ressources utilisées auparavant par le phytoplancton, 
et (5) augmenter les populations qui sont capables d’utiliser ces ressources libérées (Strayer et 
al. 1999).    

Parmi les introductions de bivalves exotiques, la plus connue et spectaculaire reste sans doute 
celle de la moule zébrée Dreissena polymorpha dans les Grands Lacs américains. Dreissena 
polymorpha est originaire du bassin Ponto-Caspien où elle vit principalement dans les lacs et 
les rivières à faible débit (Astanei et al. 2005).  Au XIXe siècle, l’espèce s’est répandue vers 
l’ouest à travers toute l’Europe, aidée par des actions anthropogéniques, telles que la 
construction de canaux lors de la révolution industrielle (Khalaski 1997, Stepien et al. 2002, 
Astanei et al. 2005). La moule zébrée fut introduite en 1986 dans la région des Grands Lacs, 
très certainement par l’intermédiaire des eaux de ballast. L’expansion initiale de l’espèce dans 
les Grands Lacs américains et les eaux intérieures américaines a été très rapide, faisant de 
Dreissena polymorpha l’invertébré benthique dominant dans ces écosystèmes (Mc Isaac 
1996). En effet, on observe des densités pouvant aller jusqu’à 750000 individus/m² dans le lac 
Erie (McIsaac 1996).      

L’introduction de D. polymorpha aux USA a causé des dommages écologiques et 
économiques non négligeables. L’espèce cause un encrassement des installations industrielles 
(prises d’eau et circuit de refroidissement des centrales électriques). On estime que les 
dommages industriels causés aux Etats-Unis par D. polymorpha coûteraient 5 milliards de 
dollars par an (Khalanski 1997). D’un point de vue écologique, D. polymorpha cause une 
clarification de l’eau, entre autre par une filtration massive de la biomasse algale et 
microzooplanctonique, cette filtration altérant également la chaîne trophique (McIsaac 1996, 
Stepien et al. 2002). On observe aussi une minéralisation des sédiments liée à la présence de 
la moule zébrée ainsi que la disparition des bivalves natifs, en particulier des Unionidae. En 
effet, Dreissena polymorpha utilise leurs ressources et occupe leur écosystème avec plus 
d’efficacité (Stepien et al. 2002).    

En 1991, les premières traces d’une seconde espèce invasive de Dreissenidae, la moule 
quagga Dreissena bugensis, ont été mise en évidence dans les Grands Lacs américains. Cette 
dernière est aussi originaire du bassin Ponto-Caspien. Récemment, elle s’est fortement 
propagée dans cette région d’Amérique du Nord et est devenue tellement abondante qu’elle 
tend à supplanter D. polymorpha (Stepien et al. 2002). En Europe occidentale, l’introduction 
de D. bugensis est très récente et semble dater de 2004 (Molloy et al. 2007). 
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1.4. LE CAS DU GENRE CORBICULA 

Avec les moules invasives du genre Dreissena, Corbicula est un des mollusques bivalves les 
plus invasifs jamais introduits aux USA (Aldridge & Müller, 2001) ainsi qu’en Europe où il a 
des impacts économiques et écologiques non-négligeables. Les genres Dreissena et Corbicula 
ont plus ou moins les mêmes conséquences sur les écosystèmes envahis et la même 
dynamique de dispersion en raison d’une majorité de caractéristiques biologiques très 
semblables (Tableau 1). Néanmoins, en Europe, Dreissena pourrait avoir un moindre impact 
en raison d’une invasion moins homogène et moins importante à certains endroits (Khalanski 
1997).   

La faune originelle des fleuves et rivières européens et nord-américains était dominée par les 
moules d’eau douce des familles des Margaritiferidae et des Unionidae et par de petites 
palourdes appartenant aux Sphaeridae. Aujourd’hui cette faune native court un grand risque, 
en grande partie suite à la compétition qui s’engage entre ces familles et les espèces invasives 
telles que Corbicula fluminea, Dreissena polymorpha et Limnoperna fortunei (Sousa et al. 
2008b). Aux Etats-Unis, la progression de Corbicula s’est accompagnée d’une régression de 
l’abondance des bivalves natifs. Dans l’estuaire du fleuve Minho au Portugal, C. fluminea est 
l’espèce dominante. Il apparaît que son essor s’est accompagné d’un appauvrissement de la 
faune en général et, plus particulièrement, de l’extinction progressive des espèces natives 
(Sousa et al. 2005). En Grande-Bretagne, Corbicula entre en compétition avec les Unionidae 
pour l’habitat et la nourriture (Aldridge & Müller, 2001). En ce qui concerne l’utilisation des 
ressources alimentaires, les corbicules sont des compétitrices très efficaces puisqu’elles ont 
des taux de filtration bien plus élevés que les espèces natives (Tableau 1, Sousa et al. 2008b). 
Leur potentiel reproducteur surpasse également largement celui des Sphaeriidae et des 
Unionidae (Tableau 1, Mouthon, 1981). De plus, les palourdes asiatiques peuvent atteindre 
des densités énormes. Dans la Seine, on trouve une centaine d’individus/m² (Vincent & 
Brancotte 2000); dans la rivière Altrhein, un peu en aval de la ville de Bâle (Suisse), les 
densités peuvent atteindre 600 individus/m² (Schmidlin & Baur); dans la Moselle, jusqu’à 
9000 individus/m², et 10000 individus/m² dans le fleuve Paraná en Argentine (Cataldo & 
Boltoskoy 1999) ainsi qu’à divers sites aux Etats-Unis. Ces grandes densités augmentent 
l’impact sur les écosystèmes, à plus forte raison, au vu de la capacité de filtration des 
corbicules. Ces animaux peuvent filtrer d’énormes quantités de particules en suspension et de 
producteurs primaires dans la colonne d’eau (Aldridge & Müller, 2001, Sousa et al. 2008b). 
Corbicula est d’ailleurs reconnue comme la cause principale du déclin du phytoplancton dans 
la rivière Potomac, aux Etats-Unis (Cohen et al. 1984) ce qui n’est pas sans conséquence sur 
le reste de la chaîne alimentaire. En Meuse belge et française, l’introduction de Corbicula 
serait aussi la cause de la chute importante de la biomasse du phytoplancton amorcée en 2002 
(Figure 1). C’est du moins l’hypothèse de notre unité de recherche (Jean-Pierre Descy, 
communication personnelle - testée pour l’instant dans un autre mémoire). En effet, aucun 
changement observé de la teneur en nutriment, du débit du fleuve ou des conditions 
météorologiques ne peuvent expliquer ces baisses surprenantes. La moule zebrée Dreissena 
polymorpha, également présente en Meuse, pourrait aussi avoir des effets importants sur le 
phytoplancton. Toutefois, depuis leur détection en 1994,  les palourdes asiatiques se sont 
fortement propagées dans le fleuve et y ont atteint des densités plus importantes que celles des 
moules zébrées (CEME-Aquapôle Ulg & URBO-FUNDP 2007).  

Outre leur influence sur le cycle des nutriments et du carbone organique dans la colonne 
d’eau, les palourdes affectent également la dynamique de la matière organique des sédiments. 
En effet, présentant une alimentation pédale, elles ont la capacité de collecter la matière 
organique des sédiments et contribuent ainsi à l’appauvrissement du contenu organique des 
sédiments (Aldridge & Müller 2001). De par leur double nutrition, les corbicules ont des 
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effets sur la faune de la colonne d’eau, ainsi que sur les organismes benthiques, en particulier 
dans les cours d’eaux où ces animaux invasifs sont présents à forte densité (Hakenkamp 
2001).   

L’invasion par les palourdes asiatiques n’est pas sans conséquence d’un point de vue 
économique. Son coût englobe les campagnes d’éradication et surtout les dommages causés 
par ces animaux aux installations industrielles. En effet, Corbicula peut bloquer les canaux de 
refroidissement des centrales électriques et thermiques, des réacteurs nucléaires ou les canaux 
d’irrigation. Les jeunes individus de faible taille pénètrent dans les circuits de prise d’eau des 
installations, y croissent et s’y développent jusqu’à éventuellement bloquer les systèmes de 
canalisation de par leur masse propre ou de par la masse de matériaux et de déchets 
biologiques qu’ils ont produits (Aldridge & Müller 2001). En France, Corbicula fluminea est 
un des principaux organismes établis dans les circuits des centrales thermiques exploitées par 
EDF. En 1990, la quantité de Corbicula retirée d’un bassin froid, de mai à fin septembre, a été 
estimée à environ 10m3 (Khalanski 1997).  

Les caractéristiques naturelles du genre Corbicula sont les causes de son succès invasif 
(Sousa et al. 2008b). Tout d’abord, il présente une stratégie reproductive favorisant son 
expansion : maturité sexuelle précoce, croissance rapide, production d’un grand nombre de 
larves (Tableau 1). De plus, certaines espèces sont hermaphrodites et asexuées. Ces propriétés 
sexuelles permettent le développement d’une nouvelle population suite à l’introduction d’un 
seul individu (McMahon 1991).  

La stratégie de colonisation de Corbicula repose en grande partie sur les stades juvéniles 
(McMahon & Williams 1986a). Ceux-ci sont capables de sécréter un filament muqueux qui 
leur permet de dériver en pleine eau et d’être entrainés par le courant. Grâce à ce pseudo-
byssus, ils se fixent également aux coques et ancres des bateaux ou à des particules en 
suspension. Ce mode de dispersion passif permet une expansion en aval du cours d’eau. 
Néanmoins, Corbicula est capable d’étendre sa distribution vers l’amont (Voelz et al. 1998). 
En effet, il est possible que les corbicules puissent se fixer aux pattes des oiseaux ou aux 
poissons (Brancotte 2002, McMahon 1982). Bien que les palourdes asiatiques ne soient pas 
capables de survivre à un passage à travers le tractus digestif de leurs prédateurs, il semblerait 
qu’elles soient capables de survivre à une régurgitation du gésier de certains canards. Ceci 
pourrait également permettre un transport sur de faibles distances à travers les terres (Aldridge 
& Müller, 2001). De plus, il existe d’autres routes d’invasion de ce genre qui sont l’eau des 
ballasts et la consommation humaine. La rapide expansion de ce genre a aussi été favorisée 
par les activités humaines qui altèrent le biotope au départ favorable aux bivalves natifs, 
optimisant ainsi les conditions de dispersion de Corbicula (McMahon 1982). Voelz et al. 
(1998) ainsi que Beran (2006) suggèrent aussi que les corbicules pourraient se déplacer vers 
l’amont grâce à une certaine mobilité intrinsèque. En effet, lors d’une étude d’un affluent du 
fleuve Savannah en Caroline du Nord, aucune des données récoltées, ni le profil de 
distribution, ni le taux de dispersion n’allaient en faveur d’une colonisation en amont par les 
activités humaines ou animales (Voelz et al. 1998).  

Il semblerait cependant que certains obstacles physiques freinent la propagation de Corbicula. 
Vincent et Brancotte (2000) montrent que le barrage de Jaulnes constitue une limite amont à 
l’expansion du genre dans la Seine. De même, les Montagnes Rocheuses et les Montagnes 
Appalaches semblent avoir freiné la propagation du genre aux Etats-Unis (McMahon 1982).  
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2. LE GENRE CORBICULA, GÉNÉRALITÉS 

2.1. DISTRIBUTION GÉOGRAPHIQUE 

Originaires d’Asie centrale ainsi que des régions tropicales et subtropicales d’Asie 
(Thaïlande, Philippines, Chine, Taiwan, Corée et Japon), du Moyen-Orient, de l’Australie et 
d’Afrique, les Corbicula ont envahi les Amériques dès les années 1920 et l’Europe à partir 
des années 1980 (Figure 2). Cependant, des espèces du genre Corbicula sont présentes dans 
les fossiles nord-américains et européens datant d’avant la dernière glaciation. En Europe, C. 
fluminalis était présent aux ères tertiaire et quaternaire et particulièrement au Pléistocène. On 
en retrouve des traces dans des gisements fossilifères et des dépôts datant de cette époque en 
France, Angleterre, Belgique, Italie, Danemark et Allemagne (Meijer & Preece 2000). Dès 
lors, les invasions récentes de ces continents peuvent être vues comme un processus de 
recolonisation plutôt qu’une véritable invasion (Sousa et al. 2008b). 

Aux Etats-Unis, le genre fut introduit accidentellement sur la côte Pacifique en 1924 en 
Colombie britannique. Il semble que cette introduction soit le fait des immigrants chinois pour 
qui Corbicula constituait une source de nourriture. En 40 ans, il s’est propagé jusqu’à la côte 
atlantique (McMahon 1982). Aujourd’hui, les palourdes ont envahi tout le continent 
américain : Amérique du Nord, Amérique Centrale et une partie de l’Amérique du Sud 
(Argentine, Brésil, Venezuela) (Brancotte 2002, Lee et al. 2005). Le genre est apparu pour la 
première fois en Amérique du Sud, dans les années 70, en Argentine et au Brésil (Ituarte 
1994, Lee et al. 2005, Bagatini 2005). Son étendue actuelle va du nord de la Patagonie 
jusqu’à l’Uruguay et le sud du Brésil. Il est plus que probable qu’elle soit également présente 
au Pérou et en Bolivie (Karayatev et al. 2007). Néanmoins, la distribution américaine des 
corbicules est limitée au nord du continent américain par des températures trop basses durant 
l’hiver (McMahon 1982).  

Il y a extrêmement peu de variabilité génétique et électrophorétique entre les populations des 
USA. Ceci suggère que la colonisation des eaux américaines par Corbicula résulterait d’un 
petit évènement fondateur initial (Hillis & Patton 1982). Il convient de nuancer cette 
affirmation puisque certaines formes de corbicules sont asexuées (Glaubrecht et al. 2003, 
2006). Ce mode de reproduction peut également expliquer l’uniformité génétique observée 
(Hedtke et al. 2008).  

En Europe, le genre Corbicula semble avoir disparu après la dernière période glaciaire du 
Würm (Meijer & Preece 2000) pour réapparaître vers la fin des années 70 et le début des 
années 80 (Mouthon 1981). 

Selon Bachmann (1997), les palourdes asiatiques auraient été introduites en Europe par 
l’intermédiaire des eaux de ballast des navires provenant du sud de l’Amérique du Nord et il 
n’y aurait de ce fait aucun lien géographique direct avec les populations de Corbicula 
asiatiques. En Europe occidentale, Corbicula a été détecté pour la première fois en France, en 
1980, dans la basse Dordogne. Ce bivalve a été simultanément observé dans l’estuaire du 
Tage au Portugal (Mouthon 1981). La distribution actuelle du genre (Figure 3) comprend la 
France, le Portugal, l’Espagne (Araujo et al. 1993), l’Italie (Ciutti & Cappelletti 2009), les 
Pays-Bas (bij de Vaate & Greijdanus-klaas 1990), l’Allemagne (Kinzelbach 1991), la 
Belgique (Swinnen et al. 1998), le Luxembourg et la Grande Bretagne où l’introduction est 
récente (Aldridge & Müller 2001). Cette distribution semble s’étendre à l’Europe centrale et 
orientale: en Autriche (von Fisher & Schultz 1999), en Pologne (Skuza et al. 2009), en 
République tchèque (Beran 2006), en Slovaquie (Vrabec et al. 2003), en Hongrie (Csányi 
1999) ainsi qu’en Bulgarie (Hubenov 2001), en Roumanie (Popa & Popa 2006), en Serbie 
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(Paunović et al. 2007) en Ukraine (Son 2007b) et en Moldavie (Munjiu & Shubernetski 
2010). On trouve également C. fluminea en Suisse (Figure 3, Schmidlin & Baur 2007). 

En France, la diffusion de Corbicula a été extrêmement rapide : en 20 ans, il a colonisé la 
totalité des grands bassins hydrographiques français (Marescaux et al. 2010) ainsi que 
différents fleuves côtiers. Le genre est présent dans la majorité des cours d’eaux, dans certains 
lacs, ainsi que dans de nombreux canaux de navigation. Ces canaux auraient joué un rôle 
essentiel dans la propagation de Corbicula à l’intérieur du pays (Brancotte & Vincent 2002, 
Mouthon 2000, Marescaux et al. 2010). 

En Belgique, on trouve les premières traces de Corbicula, nommée à l’époque C. fluminea, 
dans la Meuse en 1994. Une autre espèce, C. fluminalis, était également signalée dans certains 
canaux, notamment en Flandres. Ces deux espèces peuvent également être trouvées en 
sympatrie (Tableau 2, Nguyen & De Pauw 2002). En une petite dizaine d’années, la 
distribution de Corbicula dans le pays s’est fortement élargie (Swinnen et al. 1998, Nguyen & 
De Pauw 2002) et le genre semble toujours en pleine expansion (Nguyen & De Pauw 2002). 
Swinnen et al. (1998) suggèrent que la colonisation a débuté par la Meuse et s’est étendue 
grâce aux canaux connecteurs et aux systèmes de canalisation des exploitations industrielles 
le long des cours d’eau.  

 

2.2. SYSTÉMATIQUE 

Les palourdes asiatiques du genre Corbicula sont reconnues comme appartenant à l’ordre des 
Veneroida et à la famille Corbiculidae. Toutefois, une grande controverse existe quant au 
nombre d’espèces de Corbicula présentes en Amérique et en Europe ainsi qu’à l’identification 
des espèces auxquelles elles appartiennent et desquelles elles découlent. Il y a en effet peu de 
caractères morphologiques permettant la discrimination des différentes espèces (Britton & 
Morton 1986). On peut tenter de distinguer ces différentes espèces par les caractères suivants: 
la couleur et la forme de la coquille ou le nombre de stries sur les valves (Figures 4 et 5, 
Brancotte & Vincent 2002). Cependant, on constate une énorme plasticité phénotypique 
(Britton & Morton 1986, Glaubrecht et al. 2003, Korniushin 2004, Sousa et al. 2008b, 
Swinnen et al. 1998) entre et au sein même des populations de palourdes asiatiques, comme 
c’est le cas pour la totalité des mollusques. On ne peut donc pas se fier uniquement à la 
morphologie pour délimiter une espèce. Outre la morphologie, la ploïdie, les préférences 
écologiques, l’haplotype mitochondrial, le génotype nucléaire ribosomal, le nombre de 
flagelles des spermatozoïdes ou encore le mode de reproduction peuvent servir de critères 
discriminants entre les différentes espèces. Toutefois, les auteurs ne s’accordent pas sur 
quelles espèces sont valides ou non et la classification varie selon le critère utilisé (Glaubrecht 
et al. 2007).  

En Amérique et en Asie, une grande quantité de noms d’espèces avait été attribuée aux 
populations de Corbicula dans un premier temps (Park et al. 2004, Prashad 1924, Prime 1864; 
1866). Par la suite, aux Etats-Unis, ces populations ne furent plus reconnues que comme 
appartenant à l’espèce C. fluminea (Britton & Morton 1979). Hillis et Patton (1982) ont 
ensuite décrit deux formes différentes qui se distinguent par leur morphologie. La première 
est caractérisée par une nacre violette et la seconde par une nacre blanche. Pour éviter la 
confusion par rapport au nom d’espèce, ces formes seront, dès lors, nommées « violette » et 
« blanche ». Outre la couleur de leur nacre, ces morphotypes se différencient également par le 
nombre de stries et la forme de la coquille. De plus, elles semblent avoir des préférences 
d’habitats différentes. Pour Britton et Morton (1986), ces formes sont des individus distincts 
d’un point de vue phénotypique mais appartenant à la même espèce qui n’est autre que C. 
fluminea. Ce polymorphisme serait dû à l’environnement. Lee et al. (2005) nomment, quant à 
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eux, ces deux morphotypes distincts forme A et forme B (Figure 4), correspondant 
respectivement à la forme blanche et à la forme violette. Ces morphotypes forment également 
des lignées distinctes au niveau du gène mitochondrial COI (Siripattrawan et al. 2000, Lee et 
al. 2005, Hedtke et al. 2008). Une troisième forme, la forme C, est également décrite en 
Amérique de Sud (Lee et al. 2005). Les haplotypes des forme A et B sont également présents 
en Asie et en Europe, sans aucune ou extrêmement peu de différence (maximum une 
mutation) dans la séquence selon la distribution géographique (Lee et al. 2005, Park & Kim 
2003, Pfenninger et al. 2002, Renard et al. 2000, Hedtke 2008). L’haplotype de la forme C 
est, quant à lui, distinct des haplotypes des formes de régions natives de Corbicula mais 
apparaît également dans les populations d’Europe occidentale (Renard et al. 2000, Hedtke et 
al. 2008). D’après Hedtke et al. (2008), la forme A et la forme B seraient dérivées, 
respectivement, de C. leana et C. fluminea, des espèces originaires d’Asie.  

En Europe, uniquement les deux espèces C. fluminea et C. fluminalis avaient été décrites. 
Renard et al. (2000) confirment la présence de ces deux espèces distinctes 
morphologiquement et du point de vue de l’haplotype mitochondrial mais décrivent une 
troisième forme dans le Rhône. Cette population (C. spec.) n’est pas distinguable 
morphologiquement de C. fluminea mais possède un haplotype mitochondrial qui lui est 
propre. Il pourrait dès lors s’agir d’une espèce cryptique. Pfenninger et al. (2002) 
reconnaissent également, dans le Rhin,  la présence de deux morphotypes différents avec 
quelques phénotypes intermédiaires. Ces formes morphologiques différentes sont nommées R 
(Round) et S (Saddle). Néanmoins, contrairement à Renard et al. (2000), ces auteurs ne 
mettent en évidence que deux clades d’haplotype distincts. Le premier correspond à celui de 
leur forme R, de la forme A des Etats-Unis et de C. fluminea telle que décrite par Renard et 
al. (2000). Le second clade comprend les individus du morphotype S mais correspond à 
l’haplotype de C. spec. de Renard et al. (2000). Cependant, morphologiquement, C. spec. 
n’est pas distinguable de C. fluminea et donc de la forme R. Une hypothèse postulée est donc 
que Renard et al. (2000) aient inversé les haplotypes de C. fluminalis qui correspondrait à la 
forme S et de C. spec. morphologiquement semblable à la forme R (Pigneur et al. subm.).  

 

2.3. MORPHOLOGIE ET ANATOMIE 

Le genre Corbicula comprend des espèces susceptibles de variations phénotypiques 
importantes, surtout au niveau de la forme, de la couleur et des sculptures de la coquille. Ce 
genre est donc caractérisé par un très grand polymorphisme. Il est communément accepté que 
les coquilles des bivalves dulçaquicoles présentent une grande plasticité pour s’adapter aux 
conditions environnementales et écologiques (Sousa et al. 2007). Ces variations 
écophénotypiques concernent également les palourdes asiatiques (Lee et al. 2005, Sousa et al. 
2007, Sousa et al. 2008a).Toutefois, un rapport entre la largeur (L) et la hauteur (H) permet de 
caractériser les différentes formes de Corbicula européennes. Si L>H, on est en présence de la 
forme R. Dans le cas contraire, on a affaire à la forme S (Tableau 3, Brancotte & Vincent 
2002, Pfenninger et al. 2002, Marescaux et al. 2010).  

Les différentes formes possèdent des coquilles pouvant aller du vert olive au brun noirâtre ou 
être jaune ou crème. La forme S, qui est nettement plus haute que large, possède des stries 
fines et serrées. Par contre la forme R, relativement arrondie et dont la longueur est plus ou 
moins égale à la hauteur, présente des stries plus espacées (Figure 5). Les juvéniles de ce 
morphotype présentent de fines stries mauves sur leur umbo, la protrusion dorsale de la 
coquille (Britton & Morton 1986, Brancotte & Vincent 2002, Marescaux et al. 2010, 
observations personnelles). Généralement le morphotype R atteint de plus grandes tailles que 
la forme S (Swinnen et al. 1998). La couleur de la coquille interne de la forme R est 
blanchâtre et parfois parsemée de marques violettes. Celle de la forme S est mauve foncé 
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(Figure 5, Marescaux et al. 2010, Mouthon 1981, observations personnelles). La troisième 
forme (C. spec.) est, comme cité précédemment, morphologiquement similaire à la forme R. 
Néanmoins, sa coquille externe est plus claire. C’est de cette particularité morphologique 
qu’elle tire son nom forme Rlc (Marescaux et al. (2010), Pigneur et al. subm.). Quant à sa 
coquille interne, elle a une couleur entre le jaune et le blanc avec moins de reflets mauves. Ses 
juvéniles montrent un sommet rose-orangé (Marescaux et al. 2010, observations 
personnelles).  

Dans le genre Corbicula, la ligne palléale et l’insertion des muscles sont très marquées sur 
l’intérieur de la coquille (Mouthon 1981).   

Aux Etats-Unis, la forme blanche (forme A) a un périostracum de couleur jaune à brune et 
une nacre blanche présentant des marques roses ou violettes (Figure 4). La forme violette 
(forme B) va du vert sombre ou noir et possède une nacre uniformément violet foncé (Hillis & 
Patton 1982, Mouthon 2000). Si on compare morphologiquement les formes américaines et 
européennes qui sont identiques au niveau de leur haplotype mitochondrial, il apparaît que 
seules la forme A américaine et la forme R européenne se ressemblent. En effet, bien que 
semblables du point de vue génétique, les formes B et Rlc montrent des morphologies très 
différentes. Ce qui est aussi le cas pour les formes C et S (cf. 1.2.2., Lee et al. 2005, Pigneur 
et al. subm.).   

Certaines populations peuvent montrer des aberrations morphologiques telles qu’une forte 
asymétrie ou des déformations des valves gauche ou droite (Vincent & Brancotte 2000, 
observations personnelles). De plus, il n’est pas rare de trouver des individus, surtout des 
adultes, dont le sommet est érodé (Mouthon 1981, observations personnelles).  

 

2.4. BIOLOGIE 

Selon Myazaki (1936), le genre Corbicula, dans sa distribution native, peut être divisé en trois 
groupes biologiques distincts (Tableau 4). Le premier comprend toutes les espèces 
monoïques, vivipares, incubant les larves au niveau de leurs hémibranchies et vivant en eau 
douce. C. fluminea et C. leana en sont les principales représentantes. Le second regroupe les 
espèces dioïques ne montrant pas d’incubation des larves et vivant également en eau douce 
telle que C. sandai. Quant au troisième groupe, il rassemble les espèces dioïques, n’incubant 
pas leurs larves et colonisant les eaux saumâtres dont C. japonica. 

C. fluminea présente une croissance différentielle en fonction de la taille ainsi que de la 
saison. Les petits individus grandissent plus rapidement que les grands et les températures 
élevées de l’eau favorisent la croissance (Dubois & Tourenq 1995, McMahon & Williams 
1986, Cataldo & Boltovskoy 1999, Morgan et al. 2003). La croissance varie donc selon le 
milieu considéré et la morphologie de l’animal, si bien qu’il est impossible de corréler de 
façon générale la taille avec l’âge (McMahon & Williams 1986). Néanmoins, les palourdes 
ont une grande capacité de croissance qui peut être associée à leurs taux d’ingestion élevés. 
Ceux-ci permettent à ces mollusques des efficacités d’assimilation et de production nettes 
importantes, supportant ainsi une croissance rapide des tissus (McMahon 2002). Ces taux 
d’assimilation élevés permettent aux corbicules d’investir plus d’énergie dans leur 
reproduction que les autres bivalves dulçaquicoles. Le genre Corbicula présente une stratégie 
de reproduction de type r (Sousa et al. 2008b). En effet, il présente une forte fécondité et une 
mortalité à l’âge adulte élevée (McMahon 2002, Sousa et al. 2008) ainsi que diverses 
caractéristiques propres à cette stratégie.  

Corbicula se nourrit majoritairement de phytoplancton comme le prouve la corrélation 
positive qui existe entre les contenus en chlorophylle et le nombre d’individus comptabilisés 
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en un endroit (Mouthon 2003). Toutefois, Mouthon (2003) a remarqué qu’on pouvait trouver 
des densités relativement importantes de palourdes sur des segments de cours d’eaux où la 
production de chlorophylle reste faible. Ceci est peut-être lié au fait que, contrairement aux 
autres mollusques d’eau douce non-natifs, le genre Corbicula est capable à la fois de se 
nourrir par filtration et par le pied par l’intermédiaire de cils. Cette propriété explique les 
capacités impressionnantes d’ingestion des corbicules. Ces animaux peuvent donc utiliser de 
manière significative les ressources en matière organique des sédiments (Hakenkamp & 
Palmer 1999). 

La température influence non seulement la croissance mais aussi la reproduction des 
palourdes asiatiques. Lorsque les températures passent au-dessus de 15°-18°C, les corbicules 
passent d’une faible croissance et d’un état non-reproductif et inactif à une forte croissance et 
un état reproductif et actif (McMahon & Williams 1986). Cependant au-dessus d’un certain 
seuil de température (voir Chapitre 1, section 2.5), la production de descendance s’arrête et la 
croissance ralentit. A partir d’un certain stade, on assiste à une augmentation de la mortalité 
(Cataldo & Boltovskoy 1999). A la lumière de ces données, il apparaît que la saisonnalité 
influe sur la croissance annuelle de ces animaux (Morgan et al. 2003).    

Les caractéristiques reproductives de Corbicula telles que sa grande capacité de reproduction 
et sa maturité sexuelle précoce (entre 3 et 9 mois (Tableau 1, Sousa et al. 2008b)), lui 
permettent de rétablir rapidement une population après un déclin massif (McMahon et 
Williams 1986).  

Tous les auteurs s’accordent sur une même durée de vie pour C. fluminea, oscillant autour de 
1,5-2 ans mais pouvant atteindre jusqu’à 3-4 ans (McMahon & Williams 1986, Morton 1986). 
Cependant,  Schmidlin et Baur (2007) ont enregistré des individus âgés de 4 à 5 ans dans 
l’Altrhein près de Mainz. C’est également le cas dans la Saône où les animaux ont une durée 
de vie de 5 ans, qui peut être associée à une moindre croissance (Mouthon 2001), l’âge 
pouvant être estimé par le nombre de stries qui correspondent à des anneaux de croissance de 
la coquille (McMahon 1983).   

 

2.5. ECOLOGIE 

Au sein du genre Corbicula, on reconnaît deux types d’habitats majeurs : certaines formes 
vivent en milieu estuarien et donc dans des eaux saumâtres, alors que les autres, plus 
nombreuses, habitent dans des eaux douces (Miyazaki 1936, Glaubrecht et al. 2003).  

Les espèces de ce genre sont assez peu exigeantes d’un point de vue écologique. C. fluminea, 
par exemple, est eurytherme, ubiquiste et peu sensible au pH. Toutefois, les hautes valeurs de 
potentiels rédox, les grandes concentrations en matière organique, la dureté de l’eau et les 
faibles concentrations en nitrate et en ammoniaque semblent favoriser la colonisation de cette 
espèce dans un habitat (Sousa et al. 2008a). Il ne semble également pas y avoir de corrélation 
entre la qualité des sédiments et l’abondance des palourdes asiatiques. Lors de leurs 
échantillonnages, Nguyen et De Pauw (2002) ont trouvé des animaux sur des sites de peu à 
fortement pollués par des contaminants organiques et des métaux lourds. Néanmoins, certains 
facteurs physico-chimiques (température, teneurs extrêmes en calcium, présence 
d’ammoniaque) sont limitants pour l’espèce (Bagatini et al. 2005). De plus, Corbicula ne vit 
que dans des eaux bien oxygénées (McMahon & Williams 1986a, Cataldo & Boltovskoy 
1999) et ne résiste pas aux salinités élevées (Sousa et al. 2008b). A des salinités supérieures à 
13 ppm, C. fluminea n’est plus capable d’osmoréguler et maintenir constantes ses 
concentrations internes en sels. Les corbicules deviennent osmoconformes et leur mortalité 
augmente progressivement avec la salinité et le temps (Morton & Tong 1985).   
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Comme cité précédemment, la température de l’eau est très critique en ce qui concerne la 
croissance des palourdes asiatiques (McMahon & Williams 1986). Dubois et Tourenq (1995) 
ont observé que dans le Canal Latéral de la Garonne, la croissance annuelle se déroule entre 
juin et septembre quand la température se situe entre 15°C et 27°C. Schmidlin et Baur (2007) 
ont enregistré le plus haut taux de croissance des populations du Rhin et de ses affluents à 
proximité de Bâle lorsque la température de l’eau est la plus élevée. De même, Britton & 
Morton (1986) n’enregistrent pas de croissance durant l’hiver chez les populations 
américaines qu’ils étudient. De plus, il semble que C. fluminea ait atteint la limite 
septentrionale de sa distribution en Amérique du Nord à cause de son intolérance pour les 
faibles températures hivernales de l’eau (McMahon 1982). Selon les auteurs, la température 
optimale de croissance varie mais elle se situe toujours autour de 20°C. Néanmoins, une trop 
grande température entraîne une létalité massive chez Corbicula. Selon les auteurs, ces 
températures létales sont supérieures à 30-37°C (McMahon & Williams 1986a, Morgan et al. 
2003). En effet, au-dessus de 25°C, Corbicula n’est plus capable de maintenir des niveaux 
aussi efficaces de métabolisme aérobie et de filtration branchiale (McMahon 1983). D’après 
McMahon et Williams (1986a), les palourdes sont capables de survivre à une augmentation de 
la température (jusqu’à une température de 43-45°C) de courte durée (15-30 min) mais sont 
peu tolérantes à un tel accroissement à long terme.  

Corbicula préfère les substrats à faible granulométrie, tels que le limon, le sable ou le gravier 
très fin, dans lesquels il peut s’enfouir. On observe rarement des substrats durs et rocheux 
colonisés par les palourdes adultes, seuls les juvéniles peuvent s’y attacher grâce au byssus 
muqueux qu’ils produisent (Bachmann 1997, Schmidlin & Baur 2007). Le genre Corbicula, 
étant en partie fouisseur, s’installerait de préférence dans un substrat meuble qui lui fournirait 
plus de nourriture qu’un substrat dur (Schmidlin & Baur 2007).  

La vitesse du courant semble aussi affecter l’apparition de C. fluminea. Schmidlin et Baur 
(2007) n’ont trouvé d’individus vivants que dans les eaux calmes voire stagnantes. De plus, 
ils ont remarqué que les animaux étaient plus nombreux près des berges des rivières et que 
leur abondance diminuait avec un courant croissant vers le milieu du cours d’eau. La force du 
courant serait déterminante dans la colonisation des palourdes asiatiques puisqu’elle 
détermine l’accès à la nourriture, et plus particulièrement au phytoplancton. 

Les habitats colonisés par Corbicula sont souvent caractérisés par une fluctuation du niveau 
de l’eau associée aux changements saisonniers en précipitations et aux potentielles 
sécheresses. Ces animaux peuvent donc être exposés à l’air. Néanmoins, contrairement aux 
espèces natives des familles des Unionidae et Sphaeridae qui sont capables de survivre 
plusieurs mois à une telle dessiccation, Corbicula est très intolérant aux périodes d’exposition 
à l’air, même de relativement courte durée (quelques jours) (McMahon 1983). Une raison de 
cette relative intolérance pourrait être le comportement unique du genre face à l’exposition à 
l’air. Pendant de courtes périodes, les valves sont entrouvertes et le manteau est directement 
exposé à l’air environnant. Ces courtes périodes alternent avec de longues périodes durant 
lesquelles les valves restent fermées, solidement scellées par du mucus durci. Pendant les 
périodes d’ouverture des valves, Corbicula maintient des taux de consommation d’oxygène 
élevés qui deviennent quasiment nuls lorsque les valves sont closes. Une hypothèse est que, 
lors de l’ouverture des valves, l’oxygène s’accumulerait au sein de la cavité palléale. Une fois 
les valves closes, l’oxygène stocké serait consommé jusqu’à la prochaine ouverture. Ce 
comportement offre aux palourdes asiatiques une protection contre la perte d’eau par 
évaporation. Néanmoins, il impose une économie en oxygène. Par ce système, Corbicula 
devrait donc avoir recours à la respiration anaérobie ce qui affecterait sa survie par une 
accumulation des déchets métaboliques jusqu’à des niveaux létaux. Par un entrebâillement 
permanent des valves, les autres bivalves ont, quant à eux, les tissus internes toujours en 
contact avec l’air. Par contre, les Unionidae et Sphaeridae présentent le système de loin le 
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plus perfectionné. En période d’exposition à l’air, ils prélèvent directement l’oxygène par 
diffusion à travers la coquille (McMahon 1983). En effet, leur coquille permet les échanges 
gazeux et donc l’élimination de certains déchets tout en limitant la perte d’eau.  

En ce qui concerne ses prédateurs, le genre est une proie de choix pour certains oiseaux tels 
que le fuligule à tête noire Aythya affinis et le fuligule morillon Aythya fuligula (Aldridge & 
Müller 2001). De nombreuses espèces de poissons telles que Cyprinus carpio, ou des 
individus des genres Ictiobus et Lepomis, se nourrissent également de palourdes asiatiques 
(Robinson & Wellborn 1988). Les Corbicula subissent également la prédation du rat musqué 
Ondatra zibethica, comme le suggèrent les milliers de coquilles vides trouvées au pied des 
aires d’alimentations du rongeur (Vincent & Brancotte 2000). 

 

2.6. CORBICULA COMME GENRE BIOINDICATEUR 

Les espèces bioindicatrices, en milieu aquatique, servent de « détecteurs » des changements 
dans l’eau qui pourraient mettre en danger la vie aquatique (Doherty 1990). Parmi les espèces 
benthiques, les bivalves sont caractérisés par de très grandes capacités de bioaccumulation des 
métaux lourds (Baudrimont et al. 1997) ce qui en fait d’excellents senseurs biologiques. 

Sousa et al. (2008b) ont proposé d’utiliser C. fluminea comme espèce bioindicatrice des 
habitats d’eau douce. En effet, elle montre des caractéristiques intéressantes pour son 
utilisation dans ce but. Tout d’abord, de par son caractère invasif,  on la trouve en très grande 
abondance et ce partout dans le monde (Sousa et al. 2008b, Doherty 1990). Cette distribution 
mondiale et ubiquiste permet de pouvoir comparer les données de monitoring 
environnemental des écosystèmes d’eau douce à échelle mondiale. Ensuite, les populations de 
corbicules sont parmi les plus importantes dans les eaux douces. En outre, on trouve les 
palourdes asiatiques dans les environnements pollués et intacts. Enfin, les grandes capacités 
de filtration de Corbicula lui permettent de prélever une grande quantité de polluants dans 
l’environnement (Sousa et al. 2008b). Corbicula est donc un bioaccumulateur efficace de 
métaux lourds, de polluants organiques et d’autres éléments potentiellement toxiques présents 
à la fois dans les sédiments et dans la colonne d’eau (Doherty 1990, Cataldo et al. 2001). Tout 
indique donc que Corbicula soit un indicateur fiable d’une quelconque pollution mais 
également d’une contamination par des parasites d’origine fécale (Miller et al. 2005).   

De nombreux exemples de l’utilisation de Corbicula pour évaluer les concentrations en 
polluants existent aussi bien en laboratoire que sur le terrain (Doherty 1990, Baudrimont et al. 
1997). Des études dans lesquelles des palourdes asiatiques furent transportées de sites non-
contaminés vers des sites contaminés ont également été menées (Doherty 1990).  

Le monitoring environnemental grâce à Corbicula passe par l’observation de la croissance et 
de la survie des juvéniles (Cataldo et al. 2001), l’analyse de la composition chimique de la 
coquille ou encore le suivi de biomarqueurs spécifiques (Vidal et al. 2002) telles que certaines 
activités enzymatiques. 
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3. CORBICULA, UNE REPRODUCTION ATYPIQUE 

Le genre Corbicula est très singulier en ce qui concerne sa reproduction. Tout d’abord, il 
présente des stratégies reproductives très différentes. Ensuite, ce genre est caractérisé par des 
propriétés de reproduction particulières: polyploïdie, sperme non-réduit et biflagellé, 
androgenèse et clonalité. Toutes ces particularités font du genre Corbicula un groupe modèle 
pour étudier les transformations des propriétés reproductrices d’un point de vue évolutif 
(Glaubrecht et al. 2003,2006). 
 

3.1. STRATÉGIES REPRODUCTIVES 

La première stratégie est rencontrée chez les populations hermaphrodites vivant en eau douce 
(Glaubrecht et al. 2003, 2006). Ces animaux incubent les larves au sein d’une poche 
marsupiale présente sur leurs hémibranchies internes (les bivalves possèdent deux paires de 
branchies) (Figure 6). Bien que les œufs possèdent un vitellus, l’épithélium de cette structure, 
par l’intermédiaire de cellules sécrétrices (Britton & Morton 1982), fournit les nutriments 
nécessaires au développement des stades larvaires. On peut donc parler à la fois de 
lécithotrophie et de matrotrophie. Ces animaux vivipares et hermaphrodites semblent se 
reproduire par un mode de reproduction très particulier sur lequel nous reviendrons plus tard: 
l’androgenèse. (Glaubrecht et al. 2006, Park & Chung 2004). Ces individus ont également la 
particularité de posséder des spermatozoïdes biflagellés.  

Néanmoins, toutes les corbicules incubant leurs larves ne se reproduisent pas par 
androgenèse. Certaines formes d’Indonésie sont sexuées. Elles incubent les larves à très court 
terme et celles-ci sont relâchées au stade pédivéligère (Glaubrecht et al. 2003, 2006). Parmi 
ces Corbicula, certaines, comme C. possoensis, présentent une incubation tetragène, c’est-à-
dire qu’elles utilisent à la fois leurs hémibranchies internes et externes (Glaubrecht et al. 
2003).  

La seconde stratégie de reproduction décrite dans le genre Corbicula concerne les animaux 
dioïques qui colonisent les eaux saumâtres, ainsi que C. sandai, une espèce lacustre 
endémique au lac Biwa (Japon) (Glaubrecht et al. 2003). Ces individus présentent une 
reproduction strictement sexuée. De plus, les palourdes de ce type relâchent des larves libres 
et nageuses qui n’ont pas été préalablement incubées (Byrne et al. 2000, Glaubrecht et al. 
2003, 2006). Quant à leurs spermatozoïdes, ils sont monoflagellés. Cette stratégie 
reproductive, proche de celle des bivalves marins, pourrait constituer un caractère ancestral, 
comme le suggère Byrne et al. (2000).  
 

3.2. MORPHOLOGIE FONCTIONNELLE REPRODUCTIVE ET 

GAMETOGÉNÈSE CHEZ LES ESPÈCES HERMAPHRODITES  

Au sein du genre Corbicula, les hermaphrodites sont simultanés. Néanmoins, les structures 
reproductrices femelles se développent avant les structures mâles. Ensuite, celles-ci coexistent 
chez l’individu (Kraemer et al. 1986, Kraemer 1984).  

Chez C. fluminea et C. leana, les gonades situées entre les diverticules digestifs et les couches 
fibromusculaires externes (Park & Chung 2004, Kraemer & Lott 1977) sont formées de 
follicules soit oogéniques, soit spermatogéniques ou encore hermaphrodites (Park & Chung 
2004, Kraemer et al. 1986), ces derniers produisant des oocytes et des spermatozoïdes. 
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Le tissu  reproducteur mâle est en large minorité par rapport au tissu femelle. Il ne constitue, 
en effet, que 15% de la masse folliculaire (Kraemer & Lott 1977). Des cellules muqueuses 
sont associées au tissu reproducteur (Park & Chung 2004). Ces cellules sécrétrices apportent 
des nutriments aux embryons et semblent jouer un rôle dans le passage des juvéniles hors des 
branchies (Byrne et al. 2000). 

Les gamètes mâles et femelles, bien que produits dans des parties différentes du tissu 
reproducteur, sont éjectés par les mêmes conduits, les gonoductes (Kraemer & Lott 1977). 

Parallèlement au développement des gonades, on assiste à une expansion du tissu nerveux lié 
au tissu reproducteur (Kraemer 1984, Kraemer et al. 1986). Dans un premier temps, il y a une 
innervation importante des lèvres des gonoductes qui sont les premières structures à 
apparaître. Une fois que les follicules sont bien étendus, des agrégats de corps neuronaux 
apparaissent et constitueront les ganglions folliculaires. Ceux-ci permettraient la coordination 
de la production de gamètes, la maturation du sperme, la fécondation interne croisée et 
l’autofécondation (Kraemer 1984, Kraemer et al. 1986). Soulignons néanmoins que la 
fécondation croisée est privilégiée (Kraemer & Galloway 1986). 

Les follicules oogéniques et hermaphrodites sont le siège de l’oogenèse qui est continue, dès 
la maturité sexuelle, et tout au long de la vie (Park & Chung 2004, Byrne et al. 2000). La 
spermatogenèse, quant à elle, a lieu dans les follicules spermatogéniques et hermaphrodites. 
Contrairement à l’oogenèse, la production de gamètes mâles est saisonnière, ces saisons étant 
le début du printemps et le début de l’été (Kraemer et Galloway 1986). Elle diminue avec une 
atrophie des follicules spermatogéniques à intervalle régulier et semble être liée à la 
température de l’eau (Park & Chung 2004, Kraemer et al. 1986, Kraemer & Galloway 1986).   
 

3.3. CYCLE DE VIE DES ESPÈCES VIVIPARES 

La fécondation a lieu dans la cavité palléale (Sousa et al. 2008b). Cette fécondation peut, dès 
lors, être considérée comme interne. Ensuite, les larves sont incubées dans le marsupium des 
hémibranchies internes (Park & Chung 2004). Un très grand nombre de larves peut être 
incubé dans les hémibranchies des corbicules (Figure 6). Chez C. madagascariensis et C. 
australis, ce nombre oscille entre 500 et 3000 embryons (Glaubrecht et al. 2006, Byrne et al. 
2000). Ces larves présentent aussi un développement très rapide (Figure 7, Kraemer & 
Galloway 1986). 

Chez les formes hermaphrodites, à l’exception de C. australis chez qui elle est continue 
pendant 8 mois (Byrne et al. 2000), la reproduction est biannuelle (Kraemer & Galloway 
1986, McMahon & Williams 1986a, McMahon & Williams 1986, Britton & Morton 1986). 
En effet, on observe chez Corbicula fluminea deux périodes d’incubation de larves au niveau 
des hémibranchies internes des adultes : l’une au printemps-début de l’été, l’autre à la fin de 
l’été-automne (Mouthon 2001, Aldridge & McMahon 1978). L’occurrence des fraies peut 
parfois diverger de ce schéma (Doherty et al. 1987, McMahon & Williams 1986a, Dubois & 
Tourenq 1995, Morgan et al. 2003, Mouthon 2001, Vidal et al. 2002). Morgan et al. (2003) 
n’ont observé qu’un pic de reproduction dans les populations de palourdes asiatiques du 
fleuve Connecticut, aux Etats-Unis. Dubois & Tourenq (1995), quant à eux, ont mis en 
évidence trois pics de recrutement des juvéniles chez les populations de C. fluminea dans la 
zone profonde du Canal Latéral de la Garonne près de Toulouse. Le nombre de périodes de 
reproduction sur l’année varie d’un écosystème à l’autre. Ces fluctuations peuvent être liées 
aux températures de l’eau ainsi qu’à l’accessibilité des ressources de nourriture (Sousa et al. 
2008b). Le nombre de recrutement peut également diminuer si le cours d’eau montre des 
périodes de crues sévères ou si la période hivernale est plus longue (Morgan et al. 2003).    



CHAPITRE 1 - INTRODUCTION  

 18 

Lors de la fraie, les larves migrent à travers les branchies vers la poche du siphon exhalant où 
les contractions de la musculature palléale permettent leur éjection. Le relâchement des larves 
est sous le contrôle de la température de l’eau ainsi que la teneur en oxygène dissous. Ces 
facteurs sont, en effet, déterminants dans le « timing » du développement. Le début de la fraie 
coïncide avec la période à laquelle la température de l’eau passe au dessus de 20°C (Kraemer 
& Galloway 1986). Expérimentalement, on peut induire la libération des larves en augmentant 
la température de l’eau de 20° à 26°C (Komaru et al. 2000). La taille des pontes semble 
corrélée à la taille de la coquille de l’adulte (Byrne et al. 2000). 

Chez C. fluminea, l’incubation se prolonge jusqu’à un stade avancé du développement de la 
progéniture et les larves sont relâchées au stade juvénile. Elles sont encore très petites, entre 
200µm et 250µm (Britton & Morton 1986) mais sont complètement formées et possèdent une 
coquille (Glaubrecht et al. 2006). Seul le stade juvénile est adapté à la dispersion. En effet, les 
stades précédents souffrent de la pression osmotique ou ont une motilité limitée (Byrne et al. 
2000). Une fois largués dans la colonne d’eau, les juvéniles s’ancrent aux sédiments, à la 
végétation ou à des surfaces dures, grâce à leur pseudo-byssus. Ces juvéniles peuvent aussi 
être re-suspendus pour des courants turbulents et dispersés sur de longues distances en aval 
(Sousa et al. 2008b). 

 

3.4. REPRODUCTION UNISEXUÉE 

L’unisexualité est caractérisée par une hérédité nucléaire soit strictement maternelle, soit 
strictement paternelle, ainsi que par très peu de recombinaison génétique (Grebelnyi 2009). 
Un tel mode de reproduction apparaît chez divers groupes animaux mais est relativement rare 
au sein des vertébrés. Parmi ces derniers, on ne trouve des espèces unisexuées que chez les 
poissons et les amphibiens (Tableau 5, Grebelnyi 2009, Lombardi 1998). L’unisexualité 
semble être rendue possible par une ou plusieurs aberrations des mécanismes 
gamétogénétiques pré-méiotiques et méiotiques, comme le révèle la ploïdie des gamètes chez 
les espèces unisexuées (Lombardi 1998, Komaru et al. 1997). La majorité des taxons 
unisexués sont exclusivement composés de femelles et sont supposés être parthénogénétiques. 
Cependant, d’autres types de reproduction et d’hérédité unisexuée ont été décrits. Ces modes 
de reproduction sont la gynogenèse, l’hybridogenèse et l’androgenèse (Grebelnyi 2009).  

Lors de la parthénogenèse, il n’y a pas de fécondation et l’œuf se développe sans participation 
d’un spermatozoïde. Le génome maternel est donc transmis à la descendance sans aucun 
changement. La descendance d’une population gynogénétique est issue d’œufs non fertilisés 
mais dont le développement a néanmoins été stimulé par des spermatozoïdes. Ceux-ci 
pénètrent dans l’œuf mais le pronucleus mâle est très vite éliminé (Grebelnyi 2009). La 
différence entre la gynogenèse et l’hybridogenèse réside dans le fait que dans le second cas, 
les jeunes proviennent d’œufs fécondés. Cette descendance est uniquement constituée de 
femelles et lors de l’oogenèse, les chromosomes provenant du père sont éliminés. Les œufs 
matures ne contiennent donc que le matériel génétique maternel. Par conséquent, ces œufs ne 
pourront produire la génération suivante que s’ils sont fécondés par les spermatozoïdes d’un 
mâle d’une espèce proche. L’androgenèse, quant à elle, pourrait être considérée comme 
l’opposé de la gynogenèse. En effet, un spermatozoïde pénètre l’œuf mais très vite, le 
pronucleus femelle est expulsé (Grebelnyi 2009, Komaru 1998). Chez Corbicula, qui est un 
des très rares genres animaux à présenter ce type de reproduction, la progéniture ne garde que 
les chromosomes du spermatozoïde non réduit.  
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3.5. ANDROGENÈSE  

C’est en observant de la polyploïdie chez Corbicula, que des scientifiques ont émis 
l’hypothèse d’une reproduction unisexuée chez cet animal (Komaru et al. 1997, Komaru & 
Konishi 1999). Dans un premier temps, ils ont penché en faveur d’une reproduction par 
gynogenèse. En effet, C. leana est triploïde (Komaru et al. 1997). Ce nombre inhabituel de 
chromosomes peut être expliqué par le fait que chez les individus gynogénétiques, les œufs 
sont généralement non réduits. De plus, la gynogenèse est un phénomène légèrement plus 
fréquent que l’androgenèse dans le monde animal (Tableau 6, Komaru et al. 1997). 
Néanmoins, Komaru et al. (1997) mettent en évidence que les spermatozoïdes de cette espèce 
ainsi que ceux de C. fluminea (Komaru & Konishi 1999) ont une même quantité d’ADN que 
les cellules somatiques. L’observation de l’expulsion des chromosomes maternels sous forme 
de globules polaires ainsi que l’absence de formation d’un pronucleus femelle vient étayer la 
thèse d’une reproduction par androgenèse (Figure 8, Komaru et al. 1998, 2000). L’expulsion 
du matériel génétique maternel commence dès l’anaphase de la première division de méiose. 
La seconde division ne se produit pas et le zygote résulte de la mitose du pronucleus mâle, 
lui-même issu d’un spermatozoïde non réduit (Komaru et al. 2000). La descendance sera donc 
génétiquement identique au spermatozoïde dont elle est issue. Dans le genre Corbicula, chez 
les espèces androgénétiques, on a observé ce mode de reproduction chez des individus 
diploïdes, triploïdes et tétraploïdes (Komaru & Konishi 1999, Qiu et al. 2001).    

Bien que l’androgenèse puisse être induite expérimentalement chez certaines espèces, de très 
rares cas naturels ont été décrits dans le règne animal (McKone & Halpern 2003). On a 
observé de l’androgenèse chez la petite fourmi de feu, Wasmannia auropunctata, chez qui les 
mâles produisent d’autres mâles par clonage (Queller 2005, Fournier et al. 2005). Il en est de 
même chez les hybrides entre les phasmes Bacillus rossius et Bacillus grandii (Mantovani & 
Scali 1992). Dans le règne végétal, le cyprès du Sahara, Cupressus dupreziana présente 
également ce mode de reproduction (Pichot et al. 2001). L’androgenèse se produit également, 
à faible fréquence, lors de croisements contrôlé chez le colza Brassica napus (Chen and 
Heneen 1989). 

L’expansion des gènes de l’androgenèse aboutit toujours à une fixation qui mène 
majoritairement à l’extinction de la population. Cependant, chez les individus 
hermaphrodites, comme Corbicula, l’autofécondation limite ce risque d’extinction (McKone 
& Halpern 2003).  

La présence d’un œuf lors de l’androgenèse est nécessaire pour fournir les ressources 
indispensables au développement de la progéniture. Les ressources femelles sont donc des 
facteurs limitant la capacité de reproduction androgénétique au sein d’une population 
(McKone & Halpern 2003). Néanmoins, chez Corbicula, le sperme androgénétique a la 
capacité de parasiter les oocytes d’autres espèces, ou de formes proches, pour profiter des 
nutriments maternels tout en étant capables d’en expulser le génome nucléaire. Ce phénomène 
de parasitisme a été mis en évidence dans des populations où l’on observe une disjonction 
génétique entre le matériel nucléaire et mitochondrial (Figure 9, Park et al. 2002, Pfenninger 
et al. 2002, Lee et al. 2005, Hedtke et al. 2008, Pigneur et al. subm.). Hedtke & Hillis (2011) 
ont nommé cette disjonction mismatch cytonucléaire. Entre espèces proches, cette capacité 
confère à celles qui sont androgénétiques un avantage par rapport à celles qui sont sexuées. 
Ceci pourrait également expliquer pourquoi, malgré le risque d’extinction qu’elle amène, 
l’androgenèse est maintenue chez certains animaux, comme Corbicula, où plusieurs espèces 
au sein du même genre semble se reproduire par androgenèse (Hedtke et al. 2008, McKone & 
Halpern 2003).  

Pourquoi l’androgenèse n’a-t-elle été décrite que dans 3 taxons animaux? Une raison est que 
ce mode de reproduction est effectivement très rare ce qui est lié au risque d’extinction après 
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fixation des allèles propre à l’androgenèse. Une autre raison est qu’elle est difficile à détecter. 
En effet, il faut absolument passer par des analyses génétiques et cytologiques pour la mettre 
en évidence. De plus, les mutations nécessaires à l’apparition d’un génotype androgénétique 
pourraient être moins fréquentes que celles causant la gynogenèse. Néanmoins, ces deux 
modes de reproduction sont quasiment également répandus et diversifiés (Tableau 6). Par 
ailleurs, la plupart des biologistes n’ont pas envisagé l’androgenèse comme étant un mode de 
reproduction possible (McKone & Halpern 2003).  

D’un point de vue cytologique, chez la palourde asiatique, les chromosomes maternels sont 
expulsés sous forme de deux corps polaires (Figure 8, Komaru et al. 1998, Komaru et al. 
2000). Ceci pourrait résulter d’une modification au niveau des sites d’attachement des 
centrosomes lors de la méiose ainsi que de l’orientation particulière de l’axe méiotique. Chez 
Corbicula leana, une espèce androgénétique, l’axe méiotique est parallèle à la surface 
cellulaire alors qu’il y est perpendiculaire chez la plupart des bivalves ainsi que chez les 
corbicules sexuées (Komaru et al. 2000, Obata et al. 2006). Par ailleurs, chez les corbicules 
androgénétiques, les deux centrosomes semblent attachés au cortex cellulaire, ce qui explique 
l’orientation du fuseau (Komaru et al. 2006). A l’opposé, chez les palourdes asiatiques 
sexuées, un seul centrosome est attaché au cortex, le second restant au centre de l’œuf (Obata 
et al. 2006). Ishibashi et al. (2002) ont également montré l’implication du cytosquelette dans 
les mécanismes d’androgenèse chez Corbicula. Ces auteurs ont traité des œufs de C. leana 
avec de la cytochalasine D, une substance inhibant la polymérisation d’actine et donc la 
formation des corps polaires. Les centrosomes méiotiques ainsi que les chromosomes 
maternels sont retenus dans le cytoplasme de ces œufs et les pronuclei femelles se constituent. 
La méiose continue alors jusqu’à la seconde division. Le maintien des centrosomes maternels 
au sein du cytoplasme de l’œuf semble nécessaire à la poursuite de la méiose. En effet, chez 
Corbicula comme chez de nombreuses autres espèces animales, les centrosomes paternels 
sont inactifs lors de cette division (Ishibashi et al. 2002). Le résultat obtenu par Ishibashi et 
al. (2002) suggèrent que chez C. leana, le système régulant la seconde méiose est encore 
fonctionnel. A contrario, Ishibashi & Komaru (2006) en réalisant la même expérience chez C. 
fluminea observent une deuxième division méiotique abortive. Cette ségrégation aberrante 
pourrait découler de mutations des facteurs régulant la méiose dont certains ne sont pas 
essentiels chez les individus androgénétiques.   

 

3.6. ANDROGENÈSE ET SYSTÉMATIQUE 

L’androgenèse ajoute une difficulté supplémentaire à l’établissement d’une taxonomie claire 
au sein du genre Corbicula. En effet, ce mode de reproduction peut mener à l’observation de 
disjonction génétique noyau/mitochondrie. Lee et al. (2005) ont, en effet, mis en évidence des 
individus ayant le morphotype et le génotype nucléaire de la forme A mais le génotype 
mitochondrial de la forme B. Hedtke et al. (2008) ont observé un évènement similaire ainsi 
que son contraire (des individus de forme B avec des haplotypes mitochondriaux de la forme 
A). Les auteurs expliquent cette observation par le phénomène de parasitisme des œufs 
précédemment décrit (Figure 9). Dans ce cas, il y aurait eu une capture du génome 
mitochondrial après qu’un spermatozoïde de la forme A ait parasité un œuf d’une palourde de 
la forme B. L’androgenèse et ses conséquences au point de vue génétique démontrent que les 
analyses du génome mitochondrial ne sont pas suffisantes pour étudier génétiquement les 
espèces androgénétiques telles que Corbicula. Par ailleurs, comme précisé auparavant, la 
morphologie ne suffit également pas et il est préférable de combiner les marqueurs génétiques 
nucléaires et mitochondriaux aux quelques caractères morphologiques bien distincts pour 
décrire des espèces androgénétiques.   
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3.7. SPERMATOZOÏDE BIFLAGELLE NON REDUIT  

Comme cité précédemment, on trouve au sein du genre Corbicula deux formes différentes de 
spermatozoïdes. Les premiers sont monoflagellés alors que les seconds sont biflagellés. La 
morphologie des gamètes mâles semble être corrélée au mode de reproduction (Komaru & 
Konishi 1996). Les individus dioïques à reproduction sexuée montrent des spermatozoïdes 
monoflagellés. Ceux-ci ont, comme attendu, une ploïdie réduite. Ce type de spermatozoïde est 
considéré comme primitif au sein du genre. Les corbicules hermaphrodites et se reproduisant 
par androgenèse présentent, quant à elles, des spermatozoïdes biflagellés et non-réduits.  

Des spermatozoïdes biflagellés ont été décrits chez quelques familles de poissons téléostéens 
(Mattei 1988, Matos et al. 2002), chez certains amphibiens (Aguiar et al. 2003) et insectes 
(Dallai et al. 2001). Les plathelminthes parasites montrent également des spermatozoïdes 
possédant deux axonèmes (Justine et al. 1985, Pamplona-Basilio et al. 2001). Néanmoins, un 
spermatozoïde peut développer deux flagelles lors de la spermatogenèse ou résulter de la 
fusion de deux spermatozoïdes différents, comme c’est le cas chez certains insectes 
aptérygotes (Dallai et al. 2001). Suite à ce « pairing », le spermatozoïde présentera alors 2 
acrosomes et 2 noyaux.    

Dans le genre Corbicula, hormis leurs deux flagelles, chacun possédant son propre centriole, 
les spermatozoïdes biflagellés possèdent d’autres modifications par rapport aux 
spermatozoïdes « normaux ».  Leur tête et leur noyau sont plus allongés et ces gamètes ne 
possèdent pas de pièce médiane distincte. De plus, le long des flagelles, on voit une structure 
ailée qui pourrait augmenter l’efficacité de flagellation et/ou la pénétration de la gelée autour 
des oocytes (Komaru & Konishi 1996). D’après les mêmes auteurs, ces spermatozoïdes 
modifiés représenteraient un caractère évolué des palourdes hermaphrodites.  

Les deux flagelles des spermatozoïdes de Corbicula sont de même longueur et capables tous 
les deux de battre. Leur motilité est activée par l’AMP cyclique (AMPc) et le GMP cyclique 
(GMPc) (Howard et al. 2004). Ces nucléotides sont, en effet, des seconds messagers 
importants dans la régulation de la flagellation chez les animaux. Bien que ces flagelles soient 
tous les deux capables de mouvement, leurs profils (inflexion et longueur d’onde) de 
battement sont différents.   
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4. POLYPLOÏDIE 

4.1. POLYPLOÏDISATION : GÉNÉRALITÉS 

La polyploïdisation qui correspond à l’addition d’un ou plusieurs sets complets de 
chromosomes et donc à une augmentation de la taille du génome, est une des mutations les 
plus extrêmes qui peut toucher un patrimoine génétique. Néanmoins, les plantes à fleurs et les 
vertébrés seraient issus d’ancêtres polyploïdes (Otto 2007), la polyploïdisation constituant un 
des moteurs principaux de l’évolution des angiospermes. Une ou deux duplications complètes 
du génome seraient à l’origine des vertébrés (Hypothèse 2R). De plus, la lignée des poissons 
téléostéens aurait subi une duplication complète du génome supplémentaire après leur 
divergence d’avec les mammifères (Jaillon et al. 2004).   

La polyploïdie peut causer de graves anomalies développementales chez les mammifères et 
les oiseaux. Pourtant, elle est très bien tolérée par un grand nombre d’eucaryotes. Moins 
répandue dans le règne animal et souvent associée à une reproduction asexuée, on en relève 
quelques 200 cas, majoritairement chez les invertébrés, mais aussi chez les amphibiens et les 
poissons (Gong et al. 2004, Otto 2007).  

Même si elle est bien présente chez de nombreuses espèces animales, la polyploïdisation 
réduit souvent la fertilité et/ou la survie. Cependant, certaines espèces polyploïdes sont 
capables de produire une descendance viable, comme c’est le cas pour l’huître du Pacifique 
Crassostrea gigas 3n (Gong et al. 2004, Guo & Allen 1994) ou encore Corbicula 3n 
(Okamoto & Arimoto 1986, Park et al. 2000, Skuza et al. 2009, Qiu et al. 2001) et 4n (Qiu et 
al. 2001).  

La polyploïdie peut aussi amener des avantages non-négligeables. Tout d’abord, les 
duplicatas de gènes introduits par polyploïdisation sont soumis à une moindre pression de 
sélection que les gènes présents en une seule copie. Dès lors, ils peuvent développer, à long 
terme, de nouvelles fonctions (néofonctionnalisation). Des variations génomiques impossibles 
dans les lignées diploïdes peuvent apparaître chez les individus polyploïdes. Ces 
modifications des caractères génétiques des polyploïdes peuvent être bénéfiques et, par 
exemple, leur permettre une meilleure adaptation à un environnement particulier (Otto 2007). 
Ensuite, la polyploïdie permet de masquer les mutations délétères d’un set haploïde. Cet 
avantage n’est pas absolu puisqu’au cours du temps, les allèles mutants s’accumulent bien 
plus chez les individus polyploïdes que chez les diploïdes. Enfin, de manière générale, la 
taille des cellules augmente avec celle du génome. Ceci est particulièrement vrai pour les 
mollusques bivalves. Induire artificiellement une polyploïdisation chez ces animaux 
représente donc un intérêt commercial (Gerard et al. 1994, Gong et al. 2004, Otto 2007).  

 

4.2. POLYPLOÏDISATION AU SEIN DU GENRE CORBICULA 

Chez Corbicula, des individus diploïdes, triploïdes et tétraploïdes ont été décrits (Tableau 7, 
Hedtke et al. 2008, Komaru et al. 1997, Okamoto & Arimoto 1986, Park et al. 2000, Skuza et 
al. 2009, Qiu et al. 2001). Okamoto & Arimoto (1986) ont mis en évidence le nombre de 
chromosomes suivant pour 3 espèces japonaises. C. japonica possède 38 chromosomes, C. 
sandaï  36 et C. leana 54. Ces nombres correspondent à un set haploïde de 18 chromosomes. 
En effet, C. leana présente 3 jeux de 18 homologues. D’après ces auteurs ainsi que Skuza et 
al. (2009), C. sandaï pourrait être l’espèce ancestrale ayant donné naissance à C. japonica, 
elle-même ayant engendré C. leana. Un des facteurs de l’évolution, chez Corbicula, aurait 
donc été la polyploïdisation.  
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En Europe, on a relevé uniquement des individus diploïdes et triploïdes. Pfenninger et al. 
(2002) ont obtenu un caryotype de 36 chromosomes quels que soient le morphotype, le 
génotype et l’haplotype mitochondrial analysés alors que Skuza et al. (2009) ont observé un 
caryotype de 54 chromosomes chez des populations polonaises de C. fluminalis. Ces 
caryotypes peuvent être divisés en 18 groupes de 2 ou 3 chromosomes semblables 
phénotypiquement. Ceci suggère que 18 semble être le nombre haploïde chez Corbicula.  

L’hybridation in situ sur les « Nucleolar Organizing Regions » (NOR) permet également de 
mettre en évidence de la triploïdie (Skuza et al. 2009, Hedtke et al. 2008). En effet, la forme 
A d’Amérique (Hedtke et al. 2008) ainsi que C. fluminalis (Skuza et al. 2009) en Pologne 
présentent 3 NOR. Sachant qu’on trouve un organisateur nucléolaire par set haploïde, ces 
palourdes sont donc triploïdes. 

Chez Corbicula, la ploïdie semble être liée au mode de reproduction. Les palourdes asiatiques 
polyploïdes, ou tout au moins triploïdes, sont hermaphrodites et semblent se reproduire par 
androgenèse (Okamoto & Arimoto 1986, Komaru et al. 1997, Hedtke et al. 2008). La 
perturbation de la méiose menant à la formation de gamètes non-réduits et l’autofécondation 
possible liée à cette stratégie reproductive joueraient un rôle dans la polyploïdie de certaines 
espèces de Corbicula (Okamoto & Arimoto 1986). Skuza et al. (2009) suggèrent également 
un lien entre polyploïdie et adaptation à de nouveaux habitats chez la palourde asiatique, en se 
basant sur le fait que les individus polyploïdes ont une plus grande faculté d’expansion que 
leurs ancêtres diploïdes. Ces auteurs proposent également le nombre et la morphologie des 
chromosomes comme critère supplémentaire de détermination des espèces de ce genre. 

Chez les palourdes  androgénétiques où le génome maternel est expulsé, les spermatozoïdes 
non réduits représentent un moyen de maintenir le niveau de ploïdie. Cependant, les 
mécanismes d’élévation de la ploïdie restaient inconnus dans les espèces androgénétiques de 
Corbicula. Récemment, Komaru et al. (2006) ont observé une seconde division de méiose et 
la formation d’un pronucléus femelle chez certains individus de C. fluminea, une espèce 
androgénétique. Ils postulent qu’une fois que l’androgenèse s’est établie chez les formes 
diploïdes, une élévation subséquente de la ploïdie ne peut se faire que par la rétention des 
globules polaires. Cette affirmation est confirmée par Komaru et al. 2001, 2006. Ces auteurs 
ont, en effet, observé une extrusion incomplète du matériel génétique maternel après 
fécondation d’un ovule par un spermatozoïde d’une autre forme. Lors de la première méiose, 
si un seul centrosome est attaché au cortex cellulaire, seul un premier corps polaire sera 
formé. Le second globule polaire et un pronucleus femelle peuvent alors se former après la 
deuxième division. Dans ce cas, après fécondation, un zygote triploïde émergerait puisque le 
spermatozoïde dont il provient est diploïde. La non-formation d’un seul des globules polaires 
peut donc résulter en l’augmentation de la ploïdie. Chez Corbicula, l’élévation de la ploïdie 
serait due à la formation d’un pronucléus femelle, évènement rare, plutôt qu’à des évènements 
d’hybridation comme c’est le cas chez les vertébrés (Komaru et al. 2006).  

L’impact de la polyploïdie chez les palourdes androgénétiques reste toujours inconnu. 
Néanmoins, chez ces individus, la polyploïdisation permettrait de maintenir les allèles 
fonctionnels lorsque des allèles non-fonctionnels s’accumulent (Ishibashi & Komaru 2006).  
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CHAPITRE 2 - OBJECTIFS DU MÉMOIRE 

Etant donné les difficultés taxonomiques rencontrées dans l’étude de Corbicula, une première 
partie de ce mémoire tend à clarifier la systématique du genre en Europe. Ce travail a donc 
pour but de dénombrer les formes européennes ainsi que d’établir les relations 
phylogénétiques entre-elles et avec d’autres formes ou espèces présentes ailleurs dans le 
monde. En menant cette étude phylogéographique, nous voulons déterminer les routes 
d’invasion des lignées des palourdes du genre Corbicula invasives. Ceci est d’autant plus 
pertinent que Corbicula est un des organismes les plus envahissants dans les écosystèmes 
dulçaquicoles. En effet, depuis le début du XXe siècle, certaines espèces de palourdes 
asiatiques se sont propagées depuis leur distribution native sur tout le continent américain et 
en Europe. Ces études phylogénétiques de diverses populations européennes se baseront sur 
l’analyse des gènes mitochondriaux suivant : le gène de la cytochrome oxydase sous-unité I 
(COI) et du cytochrome b (Cyt b) mais également sur des marqueurs microsatellites 
nucléaires. Ces populations auront été, auparavant, caractérisées morphologiquement.    

Les palourdes asiatiques sont également très singulières du point de vue de leur reproduction : 
certaines espèces se reproduisent par androgenèse. Afin de déterminer le mode reproductif 
des populations de corbicules européennes, nous en analyserons le sperme. En effet, il existe 
un lien entre morphologie des spermatozoïdes et mode de reproduction, les spermatozoïdes 
biflagellés n’étant rencontrés que chez les individus androgénétiques.  

La polyploïdisation semble également avoir joué un grand rôle dans l’évolution du genre 
Corbicula. En Asie, des populations diploïdes, triploïdes et tétraploïdes ont été décrites. 
Néanmoins, on sait peu de chose sur la ploïdie des formes européennes (Pfenninger et al. 
2002, Skuza et al. 2009). Ce mémoire s’attèlera donc aussi à déterminer la ploïdie 
d’individus de la Meuse par la réalisation d’un caryotype. De plus, déterminer la ploïdie de 
populations européennes nous renseignera également sur le mode de reproduction de ces 
individus. En effet, il semble y avoir un lien entre polyploïdie et androgenèse.   
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CHAPITRE 3 - MATÉRIEL ET MÉTHODES 

1. SPÉCIMENS ÉTUDIÉS 

Dans le tableau 8 et l’annexe 1 sont présentées les différentes populations européennes de 
Corbicula étudiées dans ce mémoire, ainsi que le morphotype supposé de ces populations, le 
nombre d’individus étudiés dans chaque analyse étant repris dans le tableau 9. Marescaux et 
al. (2010) ont échantillonné les individus de la Seine en avril 2009 en sondant le fond du 
fleuve au moyen d’une épuisette. Les autres individus nous ont été fournis par J. Mouthon 
(Doubs et Saône, France), P. Laforge (Vidourle), N. Spann (fleuve New Bedford, UK), R. 
Sousa (estuaires du fleuve Minho et du fleuve Lima, Portugal), C. Ayres (bassin de Minho, 
Espagne) et N. Perrin (Lac de Neuchâtel, Suisse) (Annexe 1). Les individus échantillonnés 
ont été conservés dans de l’éthanol. 

En ce qui concerne l’analyse des marqueurs microsatellites, aux populations précédentes, 
nous avons ajouté 9 populations dont l’haplotype mitochondrial avait déjà été étudié par 
Marescaux 2010 (Annexe 2).  

 

2. ANALYSES MORPHOLOGIQUES 

Nous avons mesuré les trois variables morphométriques suivantes : la hauteur, la plus grande 
dimension dorsoventrale; la largeur, la dimension antéropostérieure maximale  et l’épaisseur 
de la coquille, la plus grande épaisseur de la paire de valves (Figure 10, Britton & Morton 
1982). Les mesures ont été réalisées au moyen d’un pied à coulisse (SOMEX-0,1mm). Nous 
avons également compté le nombre de stries pour chaque individu. Vingt individus pour 
chaque population ont été mesurés ou tous les individus si moins de 20 avaient été 
échantillonnés. De plus, des observations générales (forme, couleur, niveau d’érosion…) des 
coquilles externe et interne ont été notées.  

A partir de ces données morphométriques, nous avons réalisé des analyses en composantes 
principales (ACP) grâce au progiciel ade4 (Université Lyon 1) sur le logiciel de statistique R-
2.11.0. La première analyse a été effectuée sur les ratios suivants : nombre de stries/hauteur, 
hauteur/épaisseur, largeur/épaisseur et hauteur/largeur.  La seconde analyse fut réalisée sur les 
logarithmes en base 10 de la largeur, de la hauteur et de l’épaisseur de la coquille ainsi que sur 
le ratio nombre de stries/hauteur. 

L’ACP est un outil statistique qui permet l’analyse de jeux de données multivariés. Elle utilise 
les mathématiques pour transformer un nombre de variables corrélées en variables non-
corrélées, les composantes principales, et en limiter le bruit.  
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3. ISOLATION DES SPERMATOZOÏDES 

Ce protocole a été modifié d’après Britton & Morton 1982, Guo & Allen 1994, Howard et al. 
2004 et Marescaux 2010 (mémoire).   

Les individus conservés dans l’éthanol ont été ouverts en faisant attention à ne pas déchirer 
l’hépatopancréas. La masse viscérale a été dégagée du manteau et des branchies (Figure 11), 
et tranchée quasiment tangentiellement. De cette manière,  nous avons pu récupérer les 
gonades qui sont diffuses à la surface de la masse viscérale. Le tissu excisé a été placé dans un 
tube eppendorf 1,5ml, dans lequel on a ajouté de la collagénase diluée dans du Roswell Park 
Memorial Institute medium (RPMI-1640, Sigma Aldrich) jusqu’à une concentration de 
1mg/ml. Une fois les gonades humidifiées, elles ont été cisaillées. Ensuite, nous avons ajouté 
la solution collagénase-RPMI au tissu pour atteindre un volume final de 600µl. Le tissue 
excisé a été incubé à 45°C jusqu’à dégradation complète. Après dégradation, les échantillons 
ont été centrifugés pendant  3 minutes à 3000rpm. Une goutte de culot a été pipetée, déposée 
sur une lame de verre et couverte d’une lamelle. Les lames ont été observées au moyen d’un 
microscope à contraste de phase (Leica Leitz LaborluxS), à grossissement 100 fois et sous 
immersion. Pour chaque population, 4 individus ont été analysés, à l’exception de la 
population de la Seine, où 2 individus ont été analysés faute d’un échantillon suffisant, et de 
la population de la Saône (forme R) pour laquelle on a étudié 8 individus (Tableau 8). 

 

4. ANALYSES GÉNÉTIQUES 

4.3. DISSECTION 

Pour chacun des 20 individus par population, les muscles adducteurs et le pied (Figure 11) ont 
été prélevés et stockés dans des tubes eppendorfs à -20°C jusqu’à l’extraction de l’ADN.  

 

4.4. EXTRACTION D’ADN 

L’ADN a été extrait des muscles adducteurs, à l’exception de l’échantillon Db2 (pied), au 
moyen du kit d’extraction DNeasy Blood and Tissue Kit (QIAGEN) selon le protocole de ce 
kit (Annexe 3), à l’exception d’une digestion à la RNase A après lyse complète des tissus. 
Seuls six individus par population ont été extraits (Tableau 8). Les 6 individus appartenant 
aux populations Vidourle, Saône forme R et Saône forme S ont été extraits en automatisant 
l’utilisation du kit sur la machine QIAcube (QIAGEN).   

 

4.5. AMPLIFICATION DES GÈNES CIBLES MITOCHONDRIAUX 

(TABLEAU 9) 

L’ADN extrait a servi de support à une réaction en chaîne par polymérase (PCR). Deux gènes 
cibles mitochondriaux ont été amplifiés par PCR : le gène Cytochrome oxydase I (COI) et le 
gène Cytochrome b (Cyt b). Des contrôles positif et négatif ont été introduits lors de chaque 
amplification. Le contrôle positif est un échantillon ayant déjà été amplifié avec succès et à la 
taille de fragment requise. Le contrôle négatif était une réaction sans ADN.  

Après une dénaturation initiale de 4 minutes à 94°C, la PCR se poursuivait par 30 cycles 
composés des 3 étapes suivantes : dénaturation de 45 secondes à 94°C, 45 secondes 
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d’hybridation (42° pour le gène Cyt b et 45° pour le gène COI) et 45 secondes d’extension à 
72°C. Le programme se terminait par une extension finale de 10 minutes à 72°C. La PCR a 
été réalisé dans un volume total de 25µl incluant respectivement 0,5 ou 1 µl d’ADN pour Cyt 
b ou COI. Le mix PCR était composé d’eau stérile, de tampon Taq 1× (Promega), de 0,2mM 
de nucléotides (Promega), de 0,5µM de chacune des différentes amorces (IDT Integrated 
DNA Technology) et de 0,1 unité de Taq DNA Polymerase (Promega). Les produits PCR ont 
été colorés au SYBR safe (Invitrogen) et isolés sur des gels d’agarose 1% révélés sous 
lumière UV.   

 

4.6. ANALYSES DES SÉQUENCES 

Pour la plupart des produits d’amplification, seul un brin a été séquencé. Cependant, pour 
chaque gène cible, cinq échantillons provenant de populations différentes (Es1, Db1, Db21, 
Uk1 et S1) ont été séquencés dans les deux sens. Le séquençage a été réalisé auprès de la 
firme Macrogen Korea sous les conditions de BigDyeTM terminator.  Les produits PCR, 
préalablement purifiés, y ont été passés au séquenceur automatique 3730XL (Applied 
Biosystem). 

Les séquences obtenues ont été corrigées et alignées manuellement grâce à BioEdit (version 
7.09). Ces séquences ont été regroupées en haplotypes. Les séquences de mauvaise qualité ont 
été éliminées avant de construire les phylogénies. Afin de déterminer les modèles évolutifs de 
substitution nucléotidique pour construire les phylogénies, nous avons utilisé le programme 
jModelTest0.1 (Posada 2008). Les phylogénies COI et Cyt b furent inférées en utilisant les 
méthodes de Neighbor Joining, de Maximum likelihood et d’inférence bayésienne. Les 
phylogénies par Neighbor Joining ont été construites en utilisant Mega 4 (Tamura et al. 
2007), celles par Maximum likelihood en utilisant PhyML 3.0. (Guindon & Gascuel 2003) et 
l’inférence bayésienne en utilisant MrBayes v.3.2.1. (Huelsenbeck & Ronquist 2001). La 
fiabilité des arbres est estimée par une approche de bootstrap avec 1000 réplicas. En ce qui 
concerne l’inférence bayésienne, la fiabilité est basée sur les probabilités postérieures.  

Neocorbicula limosa (Corbiculidae) a été utilisé comme outgroup pour la phylogénie basée 
sur le gène COI. Etant donné qu’aucune séquence du gène cytochrome b de Corbiculidae 
n’est accessible sur GenBank, on a utilisé le bivalve Arctica islandica (Arcticidae) comme 
outgroup pour la phylogénie basée sur le gène Cyt b.  

Afin de déterminer les variations nucléotidiques entre nos séquences, nous avons utilisé le 
logiciel DnaSP (Rozas & Rozas 1995). 

Le programme Network 4.5.1.6. (Flux engineering) nous a finalement permis de construire 
des réseaux d’haplotypes par la méthode de Median Joining (Bandelt et al. 1995).  

   

4.7. AMPLIFICATION DES MOTIFS MICROSATELLITES  

(TABLEAU 10) 

Rappelons que, pour ces analyses microsatellites, de nouvelles populations ont été ajoutées. 
Ces populations sont celles analysées d’un point de vue mitochondrial par Marescaux (2010) 
(Tableau 8, Annexe 2).  

L’ADN extrait a servi de support à une réaction en chaîne par polymérase (PCR). Dix motifs 
microsatellites cibles ont été amplifiés par PCR.  

Après une dénaturation initiale de 4 minutes à 94°C, la PCR se poursuivait par 35 cycles 
composés des 3 étapes suivantes : dénaturation de 45 secondes à 94°C, 45 secondes 
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d’hybridation à 53°C et 45 secondes d’extension à 72°C. Le programme se terminait par une 
extension finale de 12 minutes à 72°C. La PCR a été réalisée dans un volume total de 10µl 
incluant 1 µl d’ADN. Le mix PCR était composé d’eau stérile, de tampon Taq 1× (Promega), 
de 0,2mM de nucléotides (Promega), de 0,5µM de chacune des différentes amorces (IDT 
Integrated DNA Technology) et de 0,1 unités de Taq DNA Polymerase (Promega), l’amorce 
forward étant fluorescente (6-FAM) et pourvue d’une PGI-tail GTTTCTT. Les produits PCR 
ont ensuite été dilués 200 fois. Si la quantité d’ADN obtenue après PCR était faible, la 
dilution était adaptée et revue à la baisse. À 1µl de produits PCR dilués on a ajouté 10µl de 
formamide Hi-Di (Applied Biosystems) et 0,1µl de marqueur de taille GeneScan-500 (LIZ) 
(Applied Biosystems). Chacun de ces échantillons a ensuite été génotypé sur le séquenceur à 
capillaires ABI 3130xl (Applied Biosystems) et les résultats ont été analysés par le 
programme GeneMapper (Applied Biosystems).  

Quatre autres loci (Cl5, ClB08, ClG08 et ClF04) ont été utilisés pour une analyse plus 
approfondie des individus à morphotype intermédiaire de la Seine et de l’individu Uk3, de 
potentiels hybrides entre les formes R et S. Ces marqueurs permettent de discriminer les deux 
formes précédentes par une simple visualisation sur gel. Les conditions de PCR étaient 
identiques à celles citées ci-dessus. Néanmoins, aucune des deux amorces utilisées dans ce 
cas n’était ni fluorescente ni pourvue d’une PIG-tail.  

Ensuite, nous avons procédé à une analyse statistique, l’analyse factorielle des 
correspondances (AFC) grâce au progiciel ade4 (Université Lyon 1) sur le logiciel de 
statistique R-2.11.0. L’AFC permet d’analyser des tableaux de contingences. Un tel tableau 
croise 2 variables qualitatives. A l’intersection de deux variables qualitatives se trouve 
l’effectif caractérisé par l’une et l’autre variable. L'AFC détermine les dépendances entre les 
lignes et les colonnes du tableau. Une représentation graphique (un plan factoriel) permet de 
visualiser les relations les plus importantes. Dans le cas qui nous préoccupe, les variables 
qualitatives étaient d’une part, les différents allèles microsatellites rencontrés lors de cette 
étude et d’autre part, les formes de corbicules étudiées. Notre tableau de contingence était, en 
fait, une matrice de présence-absence (0-1), chaque ligne correspondant à une forme de 
Corbicula, et chaque colonne à un allèle observé (Annexe 14).  

   

5. ANALYSE DE LA PLOÏDIE 

5.1. CARYOTYPES 

Le protocole utilisé dans ce mémoire a été développé d’après les protocoles de caryotype sur 
bivalves de Cornet et al. 1993 (M. edulis), Guo & Allen 1994 (C. gigas), Komaru et al. 1997 
(Corbicula), Le Marrec-Croq et al. 1999 (P. maximus), Quinn et al. 1999 (D. polymorpha), 
Park et al. 2000 (Corbicula), Boroń et al. 2004 (D. polymorpha), Lee et al. 2005 (Corbicula) 
et Skuza et al. 2009 (Corbicula). Les précieux conseils de Mme S. Rombout de l’IPG  
(Institut de pathologie et de génétique) à Gosselies où nous avons passé une journée 
d’apprentissage des techniques de caryotypage, nous ont également permis d’améliorer notre 
protocole .  

Les caryotypages ont été réalisés sur des individus vivants du morphotype R récoltés aux  
écluses de Tailfer (50° 24’ N 04° 54’ E) et de Dinant (50° 15' N 04° 54' Est) sur la Meuse 
belge.  

Dans un premier temps, nous avons tenté de réaliser nos caryotypes à partir de tissu 
directement prélevé sur des corbicules vivantes. On injectait aux corbicules 100µl de chlorure 
de cobalt (CoCl2) 0,5%. Ce dernier, en bloquant certaines étapes de la respiration cellulaire, 
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provoque une hypoxie des tissus et, de ce fait, induit une prolifération cellulaire. L’incubation 
au CoCl2 durait entre 50 et 60 heures. Au terme de celle-ci, on injectait encore aux individus 
0,25ml de colchicine 0,1% qu’on laissait incuber toute une nuit. Durant tout ce temps, les 
animaux étaient gardés vivants dans de l’eau de Meuse aérée et nourris avec les algues 
Dictyosphaerium ehrenbergianum et Chlorella vulgaris. Les branchies étaient ensuite 
disséquées et soumises à un traitement permettant la réalisation d’un caryotype (quasiment 
similaire à celui décrit ci-après). Cependant, l’index mitotique étant très faible chez Corbicula 
(Skuza et al. 2009) et cette technique ne donnant pas de bons résultats, nous avons préféré 
ajouter une étape de culture cellulaire.  

Après récolte des individus, ceux-ci ont été disséqués et les branchies prélevées. Le tissu a été  
lavé 3 fois pendant 20 min avec du milieu de culture 4 fois plus concentré en antibiotiques 
que le milieu utilisé pour la culture proprement dite (Annexe 4). Le tissu a ensuite été rincé et 
placé dans une boîte de Pétri dans quelques gouttes de milieu normal. Les branchies ont été 
cisaillées au scalpel. Le contenu de la boîte de Pétri a été récupéré par aspiration au travers 
d’une aiguille fine (23 – 25G) pour éviter les morceaux trop gros. Les fins fragments 
tissulaires ont été déposés dans des tubes Falcon de 15ml dans 3 ml de milieu. Les tubes ont 
été conservés légèrement inclinés pendant au moins 6 jours à 18°C (±1°C) à l’obscurité. Le 
pH et les éventuelles contaminations étaient contrôlés quotidiennement grâce au phénol red, 
l’indicateur de pH présent dans le milieu, ce dernier ayant été changé maximum tous les 4 
jours. Après 6 ou 7 jours de culture, de la colchicine était ajoutée à une concentration finale de 
0,1% au milieu pour bloquer la division cellulaire et la culture était maintenue pendant encore 
12 heures. 

Les cellules étaient alors prêtes pour le caryotypage. Les tubes ont été centrifugés 10 minutes 
à 1200rpm et le surnageant aspiré. Les cellules ont subi dans un premier temps un traitement 
hypotonique consistant à les laisser dans 7 ml de KCl 0,075M préalablement préchauffé à 
37°C pendant 30 minutes. Le KCl a été ajouté goutte à goutte sur vortex. Ensuite, les 
différents tissus ont été centrifugés à 1200 rpm pendant 10 minutes et le surnageant a été 
aspiré. Les cellules ont ensuite été fixées au moyen de 5 ml de fixatif de Carnoy (mix frais 
méthanol ou éthanol absolu:acide acétique glacial 3:1) qui a été ajouté goutte à goutte. Elles 
ont incubé pendant 15 minutes sous hotte à température ambiante dans le fixatif puis ont été 
centrifugées à 1200rpm pendant 10 minutes. Cette opération a été répétée deux fois mais sans 
étape d’incubation. Ensuite, les cellules ont été remises en suspension dans du fixatif.  

Trois gouttes de ces suspensions ont été déposées depuis une hauteur de 10-15cm sur des 
lames préalablement nettoyées à l’alcool et placées sur du papier humide, cette dernière étape 
permettant une meilleure diffusion de la suspension cellulaire sur la lame. Les lames ont 
séché à l’air libre, idéalement pendant 1 jour et 1 nuit. Les lames ont ensuite été plongées 
dans un bain de GIEMSA 2% pendant 15 minutes avant d’être rincées à l’eau distillée pour 
enlever l’excès de colorant. Les lames ont enfin été séchées au papier buvard et observées au 
microscope (Leica Leitz LaborluxS) à grossissement 100 fois.  
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CHAPITRE 4 - RÉSULTATS 

1. MORPHOLOGIE 

Selon la description de Marescaux et al. (2010), toutes les populations étudiées ici semblent 
constituées d’individus appartenant à une des trois formes européennes décrites jusqu’à 
présent (formes R, S ou Rlc) (Tableau 3, Figure 5), à l’exception des individus provenant de 
la Seine. Ces derniers présentent un morphotype intermédiaire entre les formes R et S. La 
forme arrondie de leur coquille est typique du morphotype R. Leur umbo arbore des marques 
violettes comme chez les juvéniles R. Cependant, ces individus présentent aussi des attributs 
de la forme S, tels que des stries fines et serrées, ainsi qu’une coquille interne violet foncé 
(Figure 12).   

Quel que soit le paramètre considéré par l’analyse en composantes principales considérée, 
88% des individus sont regroupés dans le même cluster (Figure 13, points bleus et verts). 
Cette observation n’est pas surprenante puisque la majorité des populations étudiées sont 
considérées comme appartenant aux formes R ou Rlc (Tableau 8), qui sont difficilement 
distinguables morphologiquement. Néanmoins, lorsqu’on considère l’analyse prenant en 
compte les ratios entre les différentes variables, les individus du morphotype Rlc se 
regroupent en marge du cluster comprenant les individus du morphotype R (Figure 13 A). 
Cette distinction se marque sur l’axe 2 qui est fortement corrélé aux variables 
« Hauteur/Largeur » et « Hauteur/Epaisseur » (Annexe 5). En effet, les individus du 
morphotype Rlc présentent des ratios « Hauteur/Largeur » et « Hauteur/Epaisseur » 
significativement plus faible que ceux des individus du morphotype R (Annexe 6, p-
value<0.05).  

Quelle que soit l’ACP considérée, la population de la Saône appartenant au morphotype S 
forme un groupe distinct d’un point de vue morphologique (Figure 13, points noirs). Dans la 
première ACP, prenant en compte les ratios entre les différentes mesures, cette différence de 
la population Saône S se marque sur l’axe 1 (Figure 13A). Cet axe est principalement corrélé 
aux ratios « nombre de stries/hauteur » et « largeur/épaisseur » (Annexe 5). Dans la seconde 
analyse, dont les variables sont le « nombre de stries/hauteur » et les logarithmes des hauteur, 
longueur et largeur, la différence est marquée sur le second axe en composante principale 
(Figure 13B), lui aussi principalement corrélé au ratio « nombre de stries/hauteur » (Annexe 
7).  

Dans la seconde ACP, il est également évident que les trois individus de la Seine forment un 
groupe distinct sur l’axe 2 (Figure 13B, points rouges), essentiellement corrélé au ratio 
« nombre de stries/hauteur ». Cette dernière variable est celle ayant le plus de poids dans les 
deux analyses (Annexe 5 et 7).  

Ces ACP confirment ce qui a été observé auparavant : les trois individus de la Seine et ceux 
du morphotype S ont un nombre et une répartition des stries significativement différents des 
autres populations contenant les formes R et Rlc (Annexe 8, p-value<0.05). Ces individus 
présentent, en effet, un rapport « nombre de stries/hauteur » plus élevé.    

Certains individus (Po7, Es4 and Uk12) provenant de différentes populations sont, selon la 
première ACP (Figure 13A), distincts de ce qui semble être une morphologie générale pour le 
morphotype R auquel ils appartiennent. L’individu Es4 présente un plus petit ratio 
hauteur/épaisseur. Po7 a des plus grands ratios hauteur/épaisseur et largeur/épaisseur, tandis 
que Uk12 en a de plus petits. Po7 semble donc être plus aplati que la moyenne, alors qu’Uk12 
est plus épais.  
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Lorsqu’on envisage l’ACP 2, l’individu Es19 se distingue sur le second axe en composante 
principale, celui-ci étant principalement corrélé au ratio nombre de stries/hauteur (Figure 13B, 
Annexe 7). En effet, pour cet individu, ce rapport est très faible. Cet individu a un nombre de 
stries beaucoup plus faible que la moyenne de ceux des autres individus de taille comparable 
du morphotype R auquel il appartient (10 stries contre une moyenne de 19,83 pour une 
hauteur moyenne de 12,3mm, alors que l’individu Es19 mesure 13,2mm de haut). 

 

2. ANALYSE DES SPERMATOZOÏDES 

Dans cette analyse, quatre individus par population ont été étudiés, en général. Toutefois, 
nous n’avons analysé la morphologie des spermatozoïdes de deux spécimens uniquement 
pour la population de la Seine, faute d’un échantillon assez grand. Pour la population de la 
Saône forme R, huit individus ont été analysés, afin d’augmenter la probabilité d’observer des 
spermatozoïdes dans cette population (Tableau 8). 

Nous avons trouvé des spermatozoïdes au sein de toutes les populations étudiées sauf chez les 
individus d’Espagne et du morphotype R de la Saône pour lesquels nous n’en avons observé 
aucun (Tableau 11).  

Grossièrement, au microscope optique, les spermatozoïdes flagellés de Corbicula présentent 
seulement une tête allongée effilée et le plus souvent légèrement incurvée ainsi qu’un (ou 
deux) flagelle(s). Il n’y a pas de pièce médiane distincte entre la tête et le flagelle. Tous les 
spermatozoïdes examinés correspondent à cette description. Aucun dimorphisme n’a été 
observé.   

Nous avons observé des spermatozoïdes sans flagelle, monoflagellés et biflagellés (Figure 14) 
chez toutes les populations positives. Nous avons également trouvé quelques gamètes mâles 
possédant un très court flagelle (entre 5 et 10% de la longueur maximale du flagelle). Les 
populations pour lesquelles seuls des juvéniles ont été récoltés (Seine, Suisse) présentent aussi 
des spermatozoïdes.  

L’abondance relative exacte de chaque type de morphologie de sperme n’a pas été chiffrée. 
Cependant, les spermatozoïdes sans flagelle étaient bien plus nombreux que les 
monoflagellés, eux-mêmes surpassant, en  nombre, les biflagellés.  

Nos observations n’ont pas révélé de différence de morphologie ou d’abondance entre les 
spermatozoïdes des différentes formes européennes.  

 

3. ANALYSES PHYLOGÉNÉTIQUES 

3.1. HAPLOTYPES CYT B 

Les séquences de Cyt b sont longues de 351 bp, polymorphique à 13 sites et groupées en 3 
haplotypes différents (Annexe 9). L’haplotype 1 (H1) correspond au morphotype R, alors que 
l’haplotype 2 est lié au morphotype Rlc. Néanmoins, deux individus du Doubs (Db1 et Db3) 
décrits comme appartenant, d’un point de vue morphologique, à la forme R présentent des 
haplotypes mitochondriaux de la forme Rlc (H2). La détermination du morphotype des 
individus Db1 et Db3 a été basée sur observations. En effet, l’analyse en composantes 
principales ne permet pas de distinguer avec certitude les morphotypes R et Rlc (Figure 13). 
L’haplotype 3 (H3), quant à lui, est partagé par les individus du morphotype S et les individus 
du morphotype intermédiaire de la Seine. 
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L’haplotype 1 est le plus courant parmi les populations étudiées ; il correspond à 74% de 
toutes les séquences, soit 45 séquences sur 61 (Annexe 17). Néanmoins, l’individu Su2 de la 
forme R présente une séquence légèrement différente de celle de l’haplotype 1. Les deux 
séquences diffèrent à seulement 3 sites aux extrémités des séquences où la détermination des 
bases correctes est malaisée. Dès lors, nous avons retiré cet individu Su2 de cette analyse.  

Quelle que soit la méthode phylogénétique utilisée, nous avons obtenu des topologies d’arbre 
similaires (Figure 15). Etant donné l’absence de séquences de Cyt b de Corbicula accessibles 
sur GenBank, nous n’avons pas pu comparer nos séquences à d’autres pour le gène Cyt b. 
Néanmoins, par alignement manuel, nous avons trouvé nos séquences du gène Cyt b 
exactement identiques à celles de Marescaux 2010 (mémoire). Notre séquence de l’haplotype 
1 (H1) est identique aux séquences de la forme R de Marescaux 2010 (mémoire). La forme 
Rlc de ce dernier montre la même séquence du gène Cyt b que notre haplotype 2 (H2), alors 
que ses séquences de la forme S sont identiques à notre haplotype 3 (H3).  

La phylogénie Cyt b nous permet de distinguer 3 lignées génétiques distinctes, celles-ci 
correspondant aux trois morphotypes distincts (Figure 15). Nous n’avons pas pu trouver de 
séquence de Cyt b de Corbiculidae sur les bases de données. Dès lors, nous avons choisi 
comme outgroup Arctica islandica qui fait partie de l’ordre Veneroida, auquel appartient 
également le genre Corbicula.  

La phylogénie (Figure 15) montre que les formes R et Rlc sont plus proches entre elles que de 
la forme S. Ceci est confirmé par le réseau d’haplotypes (Figure 16). Ce réseau nous indique 
également le nombre de mutations séparant les séquences de deux formes européennes. Les 
formes R et Rlc diffèrent par 5 mutations, les formes R et S par 9 mutations et les formes Rlc 
et S par 10 mutations (Figure 16).    

 

3.2. HAPLOTYPES COI 

Les séquences du gène COI obtenues chez un total de 62 individus ont une longueur 
d’approximativement 668 pb et sont groupées en seulement 3 haplotypes distincts. Ces 
haplotypes sont polymorphiques à 22 sites répartis tout au long de la séquence (Annexe 10). 
L’haplotype 1’ (H1’) est le plus commun et correspond au morphotype R, alors que 
l’haplotype 2’ (H2’) est lié au morphotype Rlc. Les deux individus du Doubs Db1 et Db3, 
morphologiquement de la forme R, présentent également, pour le gène mitochondrial COI, 
l’haplotype (H2’) de la forme Rlc. L’haplotype 3’ (H3’) est associé au morphotype S et est 
rencontré au sein de la population de la Seine présentant un morphotype particulier.  

Les haplotypes H1’ et H3’ diffèrent par 14 substitutions, les haplotypes H1’ et H2’ par 18 
substitutions et enfin, les haplotypes H2’ et H3’ par 13 substitutions (Annexe 10).  

Par alignement manuel, nous avons trouvé nos séquences du gène COI exactement identiques 
à certaines séquences accessibles sur GenBank (Figure 17, Annexe 11). Notre séquence de 
l’haplotype 1’ (H1’) est identique aux séquences de la forme R de Pigneur et al. (subm.) et 
Pfenninger et al. (2002) ainsi qu’à la séquence asiatique de C. leana (Japon) et à la séquence 
de la forme A américaine. La forme Rlc de Pigneur et al. (subm.) et C. subplanata, une 
espèce sexuée des fleuves indonésiens, montrent la même séquence du gène COI que notre 
haplotype 2’ (H2’). Cet haplotype 2’ se regroupe avec l’haplotype de la forme américaine B. 
En effet, l’haplotype Rlc (H2’) semble être un variant mineur de l’haplotype de la forme B 
américaine. Entre ceux-ci, seul un site diffère (0,16% de différences). Les séquences de la 
forme S de Pigneur et al. (subm.) et Pfenninger et al. (2002) ainsi que la séquence de la forme 
C américaine, trouvée uniquement en Amérique du Sud, sont identiques à notre haplotype 3’ 
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(H3’). En résumé, les trois haplotypes rencontrés en Europe se retrouvent en Amérique et 
deux parmi eux (H1’ et H2’) sont également trouvés en Asie.  

Pour construire notre phylogénie, nous avons introduit 23 autres séquences (Annexe 11), dont 
celle de l’outgroup Neocorbicula limosa (Corbiculidae). Ces séquences ont été choisies pour 
représenter les différents groupes écologiques de Corbicula et couvrir l’aire d’origine extrême 
orientale ainsi que l’aire des sites d’invasion du genre.    

Les méthodes d’inférence bayésienne et de Maximum Likelihood donnent des topologies 
d’arbre très similaires (Figure 17). La phylogénie montre deux clades divergents. L’un 
comprenant les formes estuariennes (C. japonica) et l’autre les formes dulçaquicoles. C. 
madagascariensis forme un taxon frère par rapport aux autres taxons d’eau douce. Au sein du 
clade dulçaquicole, les formes exclusivement lacustres forment un groupe distinct. A côté de 
ces espèces lacustres, les formes dulçaquicoles se regroupent en trois clades majeurs, chacun 
de nos haplotypes européens étant inclus dans l’un d’entre eux (Figure 17A). Il convient 
cependant de constater que le clade incluant la forme S n’est pas soutenu de fortes valeurs de 
bootstrap.   

On trouve au sein des trois clades majeurs d’eau douce des lignées androgénétiques, mises en 
évidence par la présence de spermatozoïdes biflagellés. En fait, pour les clades de notre 
haplotype H1’ et de notre haplotype H2’, nous constatons que des espèces sexuées et 
unisexuées cohabitent au sein d’un même clade d’eau douce (Figure 17B).  

Au sein du groupe dulçaquicole, certains clades de Corbicula ne sont pas supportés par de 
fortes valeurs de bootstrap. Dès lors, nous avons décidé de construire un réseau à partir des 
haplotypes de ces formes, à l’exception de celui de C. madagascariensis, afin d’approfondir 
les relations entre ces lignées (Figure 18). Les séquences ont été raccourcies afin qu’elles 
soient toutes de longueur égale. De ce fait, le pattern de regroupement est quelque peu 
différent de celui obtenu avec l’arbre phylogénétique. La forme S européenne et C. australis 
ne sont plus regroupées. D’après le réseau,  C. moltkiana est plus correlée au cluster de la 
forme Rlc. Enfin, C. possoensis n’apparaît plus comme liée aux autres espèces lacustres. 
Néanmoins, l’organisation générale des taxons d’eau douce du genre Corbicula est confirmée 
par le réseau.   

Il n’est pas pertinent de déterminer le nombre de mutations séparant les différentes séquences 
à partir de ce réseau. En effet, les séquences ont été fortement raccourcies pour les besoin de 
cette analyse ce qui a causé une perte d’information.    

Les faibles valeurs supportant les branches de cette phylogénie reflètent une grande similitude 
de séquences du gène mitochondrial COI entre les espèces de Corbicula considérées, en 
particulier les espèces dulçaquicoles. Cette homologie révèle une divergence récente entre ces 
formes. Afin de déterminer l’époque de divergence des formes européennes, nous avons 
appliqué le principe de l’horloge moléculaire à cette phylogénie, le taux de mutation du gène 
COI étant estimé à 0.6% (Baldwin et al.1996). D’après cette vitesse de mutation, les formes R 
et S auraient divergé il y a environ 3,8 millions d’années et les formes R et Rlc il y a 4,8 
millions d’années. Les formes Rlc et S, quant à elles, se seraient séparées il y a 3,4 millions 
d’années. Ces nombres d’années situe la divergence des formes européennes au Pliocène.   

Au terme de ces analyses phylogénétiques, nous pouvons affirmer que seules trois lignées 
androgénétiques semblent avoir envahi l’Europe.  
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3.3. MICROSATELLITES 

Les 10 loci utilisés dans cette étude sont polymorphiques entre formes (Annexe 12, Tableau 
12). En ce qui concerne le locus ClB03, l’allèle 239 est partagé par les trois formes, mais les 
formes R et S en possède un supplémentaire identique (233). Pour le locus ClE01, les formes 
R et Rlc ont les mêmes allèles. Il en est de même entre les formes S et Rlc pour les loci 
ClC01, ClA02 et ClB11. En ce qui concerne les loci ClA01 et ClA03, on n’a jamais obtenu 
d’amplification pour la forme S pour aucun des 6 individus de la forme S de cette étude testés 
chacun 2 fois. La non-amplification de certains loci de la forme S n’est pas surprenante étant 
donné que la banque enrichie en microsatellites a été construite pour la forme R (Pigneur et 
al. in press). Trois de ces 10 loci sont hétérozygotes chez toutes les formes (ClC08, ClC01 et 
ClA02). En plus de ces derniers, les formes R et S possèdent respectivement 3 (ClA03, 
ClB03, ClD12) et 4 autres loci hétérozygotes (ClD12, ClC12, ClB11, ClB03), alors que la 
forme Rlc n’en possède qu’un seul supplémentaire (ClB11).       

Dans cette analyse, 81 individus appartenant au morphotype R ont été étudiés, contre 9 pour 
le morphotype Rlc et seulement 6 pour le morphotype S. A ces spécimens, nous avons encore 
à ajouter les 2 individus au morphotype intermédiaire de la Seine. De façon tout à fait 
remarquable, on observe que tous les individus d’un même morphotype présentent 
exactement les mêmes allèles et ce pour tous les loci considérés (Tableau 12). Plus 
précisément, les 81 individus du morphotype R venant de 8 populations européennes 
différentes, à l’exception d’un potentiel hybride (voir plus loin), partagent exactement le 
même génotype (et haplotype – voir sections 3.1 et 3.2 de ce chapitre). Ceci constitue un 
résultat remarquable et mérite d’être souligné. Ce résultat est également obtenu au sein du 
morphotype S et Rlc quoique l’échantillonnage fût restreint à une seule population pour 
chacun de ces morphotypes.  

L’analyse microsatellite nous a permis de mettre en évidence certaines exceptions à 
l’observation générale énoncée ci-dessus (Tableau 12).  

Tout d’abord, nous avons observé des disjonctions « matériel génétique nucléaire-
morphotype/ matériel génétique mitochondrial » (Tableau 12). L’individu Db1 du 
morphotype R du Doubs présente un haplotype mitochondrial Rlc, quel que soit le gène 
mitochondrial considéré, mais un génotype et un morphotype caractéristiques de la forme R. 
L’individu Gard 2 (Marescaux 2010, mémoire), quant à lui, montre un haplotype 
mitochondrial R, quel que soit le gène mitochondrial considéré, mais un morphotype et des 
marqueurs nucléaires de la forme Rlc (Tableau 12).   

Ensuite, étudier les microsatellites nous permet également de mettre en évidence de possibles 
hybrides entre formes européennes différentes. Les individus de la Seine présentant un 
morphotype intermédiaire et un haplotype semblable à celui de la forme S se caractérisent par 
des allèles nucléaires à la fois de la forme R et de la forme S (Tableau 12, Figures 19 et 20), 
ces derniers étant majoritaires. De façon très intéressante, l’individu Uk3 de Grande-Bretagne 
présente un haplotype mitochondrial (COI et Cyt b) de la forme R ainsi qu’un morphotype R, 
mais est caractérisé par des marqueurs nucléaires à la fois de la forme S et de la forme R, 
ceux-ci étant les plus nombreux (Tableau 12, Figures 19 et 20). 

De plus, un individu du morphotype R du Doubs (Db3) étant totalement identique aux autres 
corbicules de cette population présente un haplotype mitochondrial Rlc et un génotype 
également caractéristique de la forme Rlc. 

Afin de visualiser nos résultats microsatellites, nous avons réalisé une analyse factorielle des 
correspondances (AFC). Celle-ci permet la détermination de la dépendance entre les variables 
allèles et formes. Cette analyse (Figure 20) confirme que les hybrides Uk3 (Royaume-Uni), 
S1 et S2 (Seine) sont intermédiaires aux formes R et S, Uk3 étant plus proche de la forme R 
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contrairement à S1 et S2 qui sont plus proches de la forme S. Grâce à cette analyse, nous 
pouvons très vite constater ce que nous voyions déjà lors d’une première lecture des résultats. 
Certains allèles sont communs à tous les individus. Il s’agit de ceux situés au centre du plan et 
regroupé dans la lettre B (L311-ClB11, L274-ClD12, L239-ClB03, L175-ClC01). Nous 
remarquons aussi que certains allèles ne sont partagés que par deux formes (L213-ClE01, 
représenté par la lettre A ; L112-ClA02, représenté par le lettre C…). Finalement, certains 
allèles permettent de discriminer les 3 formes européennes puisqu’on ne les trouve que chez 
une d’entre elles (Figure 20, allèles représentés par des chiffres).  

Nous pouvons également confirmer ce qui avait déjà été trouvé grâce à nos analyses 
phylogénétiques et de morphologie de sperme : les populations de Corbicula ayant envahi 
l’Europe semblent clonales (androgénétiques). En effet, sans clonalité, le nuage de point du 
plan factoriel serait bien plus riche en points, éclaté et homogène. En effet, on peut penser que 
s’ils étaient sexués, presque tous les 98 individus étudiés ici seraient génétiquement différents 
et donc seraient représentés par un point différent sur le plan. De plus, le nombre de variables 
« allèles » serait beaucoup plus important, étant donné la diversité génétique dans les 
populations sexuées. Or, nous observons une situation dans laquelle tous les individus se 
groupent en cinq variables (3 formes et 2 hybrides) et où certains allèles sont représentés par 
le même point (Annexe 15). La dépendance entre forme et allèles est, de plus, importante au 
regard de la proximité des points sur le plan factoriel.        

Enfin, trois allèles sont visibles pour les formes R et S respectivement pour les loci ClA03 et 
ClC08. Ceci suggère une possible triploïdie, voire une ploïdie supérieure, au sein de ces 
formes.  

 

4. CARYOTYPAGE 

Cette expérience fut assez peu concluante et nécessite encore quelques mises au point. En 
effet, sur 87 lames étudiées, nous n’avons observé que 6 plaques métaphasiques exploitables 
(Figure 21). De manière générale, il y a très peu de plaques métaphasiques par rapport au 
nombre de noyaux visibles. Ces plaques, si elles sont présentes, sont abîmées ou montrent des 
chromosomes superposés et donc difficilement comptables.      

Deux des métaphases exploitables comptait 24 chromosomes, deux autres 34, une 35 et la 
dernière dénombrait 52 chromosomes (Figure 21). 

Néanmoins, étant donné que le nombre haploïde du genre Corbicula semble être de 18, le 
nombre de 24 chromosomes observés pour certaines plaques métaphasiques résulte 
certainement d’un mauvais étalement. Dès lors, seules les métaphases comptant 34, 35 et 52 
chromosomes devraient être prises en compte (Figures 21 et 22).   
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CHAPITRE 5 - DISCUSSION  

1. MORPHOLOGIE 

L’analyse en composantes principales de données morphométriques a déjà été utilisée, au sein 
du genre Corbicula, pour réaliser un regroupement d’individus selon leur morphologie 
(Pfenninger et al. 2002, Pigneur et al. subm.). Néanmoins, les variables utilisées dans ces 
études sont différentes des nôtres. Ici, l’ACP nous a permis de mettre en évidence différents 
groupes morphologiques au sein des populations européennes de Corbicula étudiées. Dans 
une ACP, l’étape de compression des variables corrélées en variables non-corrélées implique 
une perte d’information. Cette méthode n’est donc pas toujours la meilleure analyse 
statistique pour regrouper des individus. Cependant, elle présente le grand avantage d’être 
simple et de permettre un regroupement rapide. En utilisant le logarithme ou les ratios des 
différentes dimensions mesurées, on limite les biais dus aux différences de taille individuelle.  

Notre analyse confirme que les morphotypes R et Rlc ne sont pas distinguables 
morphométriquement, bien que le morphotype Rlc semble avoir des ratios « hauteur/largeur » 
et « hauteur/épaisseur » légèrement différent de ceux du morphotype R (Figure 13A, Annexe 
6). Néanmoins, cette observation doit être considérée avec précaution. En effet, la proportion 
d’individus Rlc dans cette étude est trop faible pour pouvoir conclure à un morphotype 
extrême de la forme R (12 individus du morphotype Rlc contre 162 individus du morphotype 
R). De plus, les biais liés à la taille individuelle ne peuvent pas être complètement évités. La 
distinction morphologique entre les morphotypes R et Rlc reste principalement basée sur la 
couleur de la nacre (Figure 5, Tableau 3). Les populations de la Saône morphotype S et de la 
Seine forment des clusters distincts du groupe R/Rlc (Figure 13B). Cette distinction est 
expliquée par la présence d’individus morphologiquement différents des morphotypes R/Rlc 
particulièrement en ce qui concerne la variable « nombre de stries/hauteur ». Ce résultat n’est 
pas étonnant puisque les stries fines et serrées de la forme S sont une de ces principales 
caractéristiques morphologiques (Tableau 3, Brancotte & Vincent 2002, Pfenninger et al. 
2002, Marescaux et al. 2010).   

Bien que toutes les populations étudiées ici, à l’exception de celles de la Seine et de la Saône 
(morphotype S), contiennent des individus de la forme R ou Rlc (Doubs morphotype Rlc), 
elles présentent toutes des différences conchologiques plus ou moins marquées. Ces variations 
concernent la morphologie de la coquille, la couleur ou les sculptures. Cette observation 
confirme la grande plasticité phénotypique observée chez le genre Corbicula, comme chez les 
bivalves en général. Au sein des bivalves, cette plasticité résulte sans doute d’adaptations à 
différentes conditions environnementales et écologiques (Sousa et al. 2007). Ces variations 
écophénotypiques concernent aussi clairement les palourdes asiatiques du genre Corbicula 
(Lee et al. 2005, Sousa et al. 2007, Sousa et al. 2008a).  

L’individu Es 19 du morphotype R se détache du cluster R/Rlc en raison de son faible nombre 
de stries par rapport à sa taille. Bien que plus grand que les autres juvéniles de cette étude 
(une hauteur de 13,2 mm contre une hauteur moyenne de 10,17mm), ce spécimen en présente 
également des attributs tels qu’une coquille plus claire et des marques mauves sur l’umbo. La 
jeunesse de cet individu pourrait expliquer son rapport « nombre de stries/hauteur » faible. 
Ceci confirme que l’évaluation de l’âge des palourdes asiatiques du genre Corbicula 
uniquement par la taille n’est pas fiable et qu’il vaut mieux tenir compte du nombre de stries 
(McMahon 1983, McMahon & Williams 1986). 
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2. MORPHOLOGIE DES SPERMATOZOÏDES 

Trois sortes de spermatozoïdes (sans flagelle, monoflagellés et biflagellés) ont été observées 
dans toutes les populations étudiées, à l’exception de la population espagnole et de celle de la 
Saône morphotype R (Tableau 11). Cette absence de sperme peut être liée à la période de 
récolte des individus. En effet, si la période de récolte ne correspond pas à celle de 
reproduction, aucun spermatozoïde ne sera présent. Ceci est d’autant plus vrai que la 
spermatogenèse chez Corbicula est un phénomène saisonnier et dépendant de la température 
de l’eau (Kraemer & Galloway 1986).  

Konishi et al. (1998) ont décrit les différents stades de la spermatogenèse chez Corbicula 
(spermatogonies, spermatocytes, spermatides et spermatozoïdes), ceux-ci étant très distincts 
morphologiquement. Les spermatides moyennes pourraient correspondre à ce que nous avons 
décrit comme spermatozoïde sans flagelle alors que les spermatides tardives pourraient être 
les spermatozoïdes monoflagellés. En effet, selon ces auteurs, les spermatides ont une tête 
allongée comme les spermatozoïdes matures et, durant leur dernière phase de développement, 
le premier flagelle apparaît et commence à croître. Ce que nous avons considéré être des 
spermatozoïdes avec un très petit flagelle pourrait donc être des spermatides avec un premier 
flagelle en croissance. Les spermatozoïdes biflagellés que nous avons observés possèdent une 
tête allongée et deux flagelles approximativement 2,5 fois aussi long que la tête. Ils 
correspondent aux spermatozoïdes matures tels que décrits par Konishi et al. (1998). Nous 
sommes conscients que les manipulations appliquées pour dégrader les tissus et collecter les 
spermatozoïdes peuvent avoir causé des cassures de flagelle. Cependant, si cela expliquait 
l’observation des différents types de spermatozoïde, nous aurions trouvé plus de morphologie 
de gamètes mâles différentes, telles que des spermatozoïdes avec deux flagelles courts ou 
avec des flagelles de longueur différentes. Une étude histologique détaillée de la 
spermatogenèse chez Corbicula peut nous aider à résoudre ce problème et déterminer si les 
spermatozoïdes de palourdes asiatiques sont de vrais biflagellés. En effet, les spermatozoïdes 
biflagellés peuvent résulter de la fusion de deux gamètes différents (Dallai et al. 2001). 
Cependant, le pairing ne semble pas être l’origine des spermatozoïdes biflagellés chez 
Corbicula. Si tel était le cas, les spermatozoïdes présenteraient probablement deux acrosomes 
et deux noyaux, ce qui n’est pas le cas chez les palourdes asiatiques (Figure 23, Konishi et al. 
1998). De plus, un seul pronucléus mâle est observé lors de la fécondation (Komaru et al. 
1997). Il serait également intéressant de ne récolter que des spermatozoïdes matures en 
induisant la fraie. Ceci est possible par une augmentation de la température (Komaru et al. 
2000). 

Dans le genre Corbicula, la morphologie des spermatozoïdes semble être liée au mode de 
reproduction. Les espèces gonochoriques avec une reproduction sexuée montrent des 
spermatozoïdes monoflagellés tandis que les individus androgénétiques et hermaphrodites en 
présentent des biflagellés (Komaru & Konishi 1996). De plus, la quantité relative d’ADN 
contenu dans le noyau de spermatozoïdes biflagellés est identique à celle des cellules 
somatiques (Komaru et al. 1997, Komaru & Konishi 1999, Park & Chung 2004). Au sein des 
Bivalves, les spermatozoïdes biflagellés sont uniques aux corbiculidés androgénétiques 
(Byrne et al. 2000, Kraemer 1983, Komaru & Konishi 1996). Leur morphologie est modifiée 
par rapport au type de spermatozoïde décrit pour la plupart des bivalves. Ce dernier est 
monoflagellé et considéré comme ancestral et primitif. Hormis le second flagelle, les 
modifications sont une tête allongée et une structure ailée le long des flagelles (Komaru & 
Konishi 1996), qui n’a pas pu être observée dans cette étude. Ces modifications pourraient 
augmenter l’efficacité de flagellation et la pénétration dans les oocytes.  
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Mais ces changements morphologiques semblent surtout être associés au mode de 
reproduction spécialisé qu’est l’androgenèse. En effet, au sein du genre Corbicula, on n’a 
jusqu’à présent observé des spermatozoïdes biflagellés que chez les palourdes 
androgénétiques (Komaru & Konishi 1996). Néanmoins, les mécanismes évolutifs sous-
jacents à l’apparition de ces spermatozoïdes chez les lignées androgénétiques restent 
inconnus.   

La présence de spermatozoïdes biflagellés, même quelques uns, dans toutes les populations 
européennes de palourdes asiatiques étudiées suggère que l’androgenèse est leur mode de 
reproduction. Une étude précédente (Marescaux 2010, mémoire) a noté la présence de 
spermatozoïdes biflagellés chez les trois morphotypes français étudiés R, Rlc et S.    

Finalement, nous avons observé des juvéniles, parfois mesurant moins de 10mm, présentant 
des spermatozoïdes. Cette observation confirme la maturité sexuelle très précoce chez 
Corbicula.  

 

3. ANALYSES GÉNÉTIQUES 

3.1. PHYLOGÉNIE MITOCHONDRIALE DE CORBICULA  

Quel que soit le gène considéré, nos haplotypes couvrent trois lignées mitochondriales 
phylogénétiquement distinctes (Figures 15 et 17). Sauf de rares exceptions au sein de chacune 
de ces lignées, tous les individus de toutes les populations étudiées sont identiques pour le 
gène envisagé et appartiennent à un morphotype donné. Nous nous devons d’insister sur ce 
résultat marquant: en Europe, on n’observe pas de variation génétique au sein d’un 
morphotype donné correspondant à une lignée mitochondriale particulière. Par exemple, tous 
les individus du morphotype R possèdent le même haplotype mitochondrial qui est 
exclusivement associé à ce morphotype R, cette observation étant vrai pour les autres formes 
européennes. Ce manque de variation génétique avait déjà été constaté auparavant (Renard et 
al. (2000), Marescaux 2010, Pigneur et al. subm.). Au contraire, Pfenninger et al. (2002) ont 
trouvé 43 haplotypes COI différents pour 61 individus. Néanmoins, Pigneur et al. subm., 
après avoir aligné leurs séquences avec celles de Pfenninger et al. (2002) montrent que ces 
dernières présentaient de nombreuses ambigüités, notamment au niveau de leur contenu en 
bases indéterminées (N). Ce manque de variation au sein d’une lignée Corbicula a également 
été observé chez les formes invasives américaines (Siripattrawan et al. 2000, Lee et al. 2005).   

On observe aussi une forte similitude de séquences entre les différents haplotypes européens. 
Cette faible diversité mitochondriale suggère que ces trois formes ont divergé récemment, ce 
que nous avons confirmé en appliquant le principe de l’horloge moléculaire à la phylogénie 
basée sur le gène COI. Renard et al. 2000 avaient déjà obtenu des dates de divergence entre 
les formes européennes similaires aux nôtres. Cette similitude de séquences peut être 
généralisée à toutes les formes de Corbicula dulçaquicoles, ce qui justifie les faibles valeurs 
de bootstrap obtenues en construisant la phylogénie à partir de COI (Figure 17).  

Notre laboratoire a été un des premiers à séquencer le gène du Cytochrome b de Corbicula. 
Yamada et al. 2010 ont également utilisé les séquences du gène Cyt b pour étudier les 
relations entre C. fluminea et C. leana au Japon. Ces auteurs montrent que ces palourdes qui 
avaient été décrites comme des espèces différentes d’après leur phénotype ne sont en fait pas 
distinguables du point de vue génétique. Cette étude jette donc un doute supplémentaire sur la 
taxonomie du genre Corbicula et confirme qu’une classification de ce genre uniquement 
basée sur la morphologie est totalement biaisée.  
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Notre analyse des séquences du gène mitochondrial Cyt b nous permet de confirmer ce qui 
avait été auparavant démontré pour le gène COI : la présence de seulement trois haplotypes 
distincts en Europe (Renard et al. 2000, Marescaux 2010, Pigneur et al. subm.) ainsi que la 
dominance de la forme R (Pfenninger et al. 2002, Marescaux et al. 2010, Pigneur et al. 
subm.). Néanmoins, selon le gène envisagé, la relation entre ces trois lignées diffère 
légèrement. En effet, si on considère le gène Cyt b, la forme Rlc est la plus proche de la forme 
R, alors qu’elle est plus proche de la forme S selon la phylogénie par COI. Ceci pourrait être 
dû à des différences dans les processus de substitutions (synonymes et non-synonymes) entre 
les deux gènes. Pesole et al. (1999) ont mis en évidence une grande variabilité des taux de 
mutations entre divers gènes mitochondriaux chez les mammifères. D’après leurs résultats, il 
semble que le taux de substitutions non-synonymes soit celui qui diffère le plus entre les 
gènes, les gènes cytochrome oxydase étant ceux évoluant le moins rapidement. Néanmoins, il 
faut remarquer que le nœud liant les formes Rlc et S dans la phylogénie basée sur COI n’est 
pas supporté par de hautes valeurs de bootstrap.  

Pour la phylogénie COI, nous avons inclus des séquences du gène COI de Corbicula obtenues 
via la base de données GenBank (Annexe 11) dans le but de caractériser les relations entre les 
différents haplotypes rencontrés dans le monde. De façon très intéressante, nous avons pu 
constater que les mêmes haplotypes sont trouvés en Europe et en Amérique, dans l’aire 
d’invasion, ainsi qu’en Asie, dans l’aire d’origine du genre Corbicula. Ceci avait déjà été, en 
partie, révélé par de précédentes études (Siripattrawan et al. 2000, Hedtke et al. 2008).  

La forme R,  semble être la lignée la plus commune en Europe. En effet, nous observons une 
beaucoup plus grande fréquence de l’haplotype lié à ce morphotype (74% des individus 
étudiés génétiquement). De façon remarquable, la forme A, parfaitement identique du point de 
vue mitochondrial à la forme R, est prédominante sur le continent américain (Lee et al. 2005). 
Cela pourrait être dû à une plus grande capacité d’adaptation écophysiologique de cette lignée 
qui a envahi l’Amérique du Nord et l’Europe et qui peut atteindre des densités très élevées à 
certains endroits (jusqu’à 10.000 individus/m² (Cataldo & Boltoskoy 1999)). La forme R 
pourrait probablement être la première à avoir envahi l’Europe. Une précédente étude de 
Marescaux et al. (2010) a étudié le genre Corbicula dans tous les bassins hydrographiques 
français et également constaté que la forme R était la plus courante ainsi que la plus largement 
distribuée, alors que les autres formes étaient rencontrées en des lieux bien délimités.  

Par ailleurs, les haplotypes R (H1’) et Rlc (H2’) semblent très proches ou identiques, d’un 
point de vue génétique, à des formes retrouvées en Asie (Park & Kim 2003) et en Amérique 
(Siripattrawan et al. 2000, Hedtke et al. 2008) (Figure 17). Ceci suggère que certaines formes 
asiatiques natives ont été capables d’envahir l’Amérique et puis l’Europe et s’y développer 
soit en raison d’une plus grande tolérance écologique ou parce qu’elles étaient originellement 
établies dans des zones favorisant l’apparition d’espèces invasives : cours d’eau où le trafic 
fluvial est intense, lieux condensant des activités humaines… La forme S européenne 
similaire à la forme C américaine ne rencontre aucune correspondance en Extrême Orient 
(Park & Kim 2003). Cette forme européenne S pourrait néanmoins partager l’haplotype 
mitochondrial d’une espèce native d’Afrique, d’Asie centrale et du Moyen-Orient, régions qui 
n’ont pas été étudiées dans ce mémoire.  

Les formes américaines et européennes partagent également diverses propriétés biologiques 
telles que des spermatozoïdes biflagellés et une possible triploïdie (Tableau 8, Lee et al. 2005, 
Hedtke et al. 2008, Skuza et al. 2008). Tous ces résultats coïncident avec l’hypothèse selon 
laquelle le genre Corbicula serait arrivé en Europe par les eaux de ballast des bateaux en 
provenance des Amériques (Bachmann 1997, Renard et al. 2000). Cependant, il faut signaler 
qu’il n’y a pas de reflet phénotypique particulier de cette proximité entre les formes 
européennes et américaines, sauf pour les formes A et R.  
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Notre phylogénie construite à partir du gène COI, comme le réseau d’haplotypes, ne montre 
aucun regroupement géographique au sein de genre Corbicula. Ceci reflète la distribution 
cosmopolite du genre (Pigneur et al. subm.). Cependant, soulignons que les clades observés 
semblent clairement correspondre à des préférences écologiques différentes, les formes 
estuariennes divergeant des formes dulçaquicoles. C. japonica est la seule espèce d’eau 
saumâtre représentée ici, mais l’espèce chinoise C. fluminalis, distincte de C. fluminalis telle 
que décrite en Europe, est l’autre représentant connu de ce groupe (Park & Kim 2003). 
Toutefois, Korniushin 2004 suggère que ces deux dénominations pourraient être synonymes 
et décrire la même espèce.  

Au sein du clade d’eau douce, les formes exclusivement lacustres forment un groupe bien 
distinct. En effet, les corbicules indonésiennes exclusivement lacustres, C. anomioides, C. 
matannensis, C. loehensis et C.possoensis, forment un groupe monophylétique avec C. 
sandai, une espèce endémique du lac Biwa au Japon (Glaubrecht et al. 2003). La répartition 
des corbicules indonésiennes et des autres clades (Figure 17) suggèrent que la diversité de 
séquences au sein du genre Corbicula est liée à l’écologie et non à la géographie ou au mode 
de reproduction. En effet, ces espèces indonésiennes présentent une reproduction particulière : 
elles sont sexuées mais incubent leurs larves (Glaubrecht et al. 2003). Néanmoins, C. 
javanica et C. subplanata, d’autres représentantes de ces espèces sexuées, se groupent avec 
des formes androgénétiques, respectivement dans le cluster de la forme R et celui de la forme 
Rlc (Figure 17). Par contre, ces espèces ne sont pas strictement lacustres et peuvent vivre 
aussi bien dans des lacs que dans des cours d’eau, comme leurs consoeurs européennes et 
américaines (Glaubrecht et al. 2003). De plus, C. sandai est le seul représentant connu des 
palourdes asiatiques sexuées d’eau douce ne montrant pas d’incubation. Néanmoins, elle est 
phylogénétiquement très proche d’espèces ayant une reproduction différente mais vivant dans 
des milieux identiques.  

Enfin, notre phylogénie démontre clairement que l’androgenèse est apparue indépendamment 
au sein de chacun des trois principaux clades dulçaquicoles non lacustres. Ce mode de 
reproduction au sein du genre Corbicula est donc polyphylétique. Ceci confirme ce qui avait 
été observé auparavant par Hedtke et al. 2008. 

Le clade d’eau douce inclut donc des lignées sexuées et androgénétiques. Les lignées sexuées 
sont restreintes à la distribution native alors que les formes androgénétiques se sont dispersées 
avec succès depuis leur aire d’origine en Europe et aux Amériques. De plus, on constate que 
seule une faible fraction de la diversité génétique présente en Asie est retrouvée dans l’aire 
d’invasion. Ceci indique que l’androgenèse pourrait donc favoriser l’invasion (Pigneur et al. 
subm.).      

 

3.2. GÉNOTYPAGE DE CORBICULA :  

ANALYSES DE MARQUEURS MICROSATELLITES. 

Bien que les loci d’ADN mitochondrial soient souvent utilisés lors d’études phylogénétiques, 
seuls, ils ne sont pas pertinents pour l’étude d’une espèce androgénétique comme Corbicula, 
en raison des possibles mismatchs ADN mitochondrial/ADN nucléaire (voir chapitre 1, 
section 3.6). Afin d’éclaircir les relations phylogénétiques entre les palourdes asiatiques du 
genre Corbicula, il est impératif d’également sélectionner des marqueurs nucléaires. Nous 
avons opté pour les microsatellites en raison des nombreux avantages qu’ils présentent: 
codominance, neutralité face à la sélection, grand polymorphisme, facilité de détection (Reece 
et al. 2004).  
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Les microsatellites ont été beaucoup utilisés au sein des bivalves (Bierne et al. 1998, Geist et 
al. 2003, Reece et al. 2004, Zhang et al. 2005) et même chez des bivalves invasifs d’eau 
douce comme la moule quagga Dreissena rostriformis (Therriault et al. 2005). Néanmoins, 
notre laboratoire est le premier à avoir développé des marqueurs microsatellites sur les 
palourdes du genre Corbicula (Pigneur et al. subm.). Auparavant, leur génome nucléaire avait 
été caractérisé par des gènes nucléaires multi-copies (28S et ITS-1) ainsi que du typage 
d’allozymes (Renard et al. 2000, Park et al. 2002, Pfenninger et al. 2002, Lee et al. 2005, 
Hedtke et al. 2008) 

Nos analyses des marqueurs nucléaires confirment la présence de trois lignées de palourdes 
asiatiques en Europe, déjà constatée grâce à la phylogénie mitochondriale. On constate, 
étonnamment, qu’au sein d’une même forme, absolument tous les individus présentent 
exactement les mêmes allèles. Pour simplifier, tous les individus appartenant à une même 
lignée nucléaire (génotype) sont des clones parfaits, chacun étant associé à un haplotype 
mitochondrial particulier. Ceci indique une absence de divergence génétique entre les 
populations européennes de Corbicula appartenant à la même forme, qui pourrait être mise en 
relation avec le mode de reproduction de ces animaux (Pigneur et al. in press). Par ailleurs, 
cette surprenante identité de marqueur n’est pas limitée aux seules formes européennes. En 
effet, les dix marqueurs microsatellites utilisés dans cette étude permettent également la 
discrimination des formes américaines. On constate que les individus de la forme A 
américaine présentent exactement les mêmes allèles que ceux de la forme R européennes 
(Pigneur et al. in press). Toutefois, cette observation doit être confirmée sur un plus grand 
nombre d’individus américains mais semble, d’ores et déjà, parfaitement confirmer les 
résultats obtenus pour le génome mitochondrial (Figure 17) et semble suggérer que le même 
clone invasif se retrouve en Amérique et en Europe (Pigneur et al. in press). Par contre, les 
formes B américaines et Rlc européennes, dont les haplotypes ne diffèrent que d’une paire de 
bases, ont des génotypes ainsi que des morphotypes très différents (Pigneur et al. in press). 
Dès lors, Pigneur et al. subm. suggèrent que ces formes pourraient partager le même ADN 
mitochondrial à cause de l’androgenèse et du parasitisme des œufs mais descendraient de 
lignées paternelles différentes.  

De tels cas étonnants de non variabilité des marqueurs microsatellites ont été observés chez 
certaines autres espèces. Chez le puceron du melon Aphys gossypii, au sein d’une même 
classe génotypique, tous les individus présentent exactement les mêmes marqueurs 
microsatellites (Fuller et al. 1999). Schilder et al. (1999) ont constaté le même phénomène 
chez la fourmi Platythyrea punctata. Néanmoins, même si plusieurs populations ont été 
étudiées pour les deux espèces précédentes, la distribution géographique investiguée était 
assez réduite. Elle comprenait uniquement le Sud de la France dans le cas d’A. gossypii, une 
partie des Caraïbes et la Floride dans le cas de P. punctata. De ce fait, on ne peut pas décrire 
d’espèce animale chez qui l’absence de diversité génétique est si abondamment et largement 
distribuée (Europe, Amérique, Asie ?) que dans le genre Corbicula. De manière également 
intéressante, la majorité des escargots d’eau douce de l’espèce Melanoides tuberculata 
présentant un morphotype donné ont le même génotype (Samadi et al. 1999). Ceci est une 
situation similaire à celle des palourdes asiatiques du genre Corbicula, dans laquelle un 
morphotype est associé à un génotype particulier, tous les individus étant des clones parfaits 
au sein d’un même groupe (sauf exceptions, voir plus loin). Il est important de souligner que, 
comme les corbicules, tous les animaux précédemment cités se reproduisent en partie de 
façon unisexuée. A côté d’une reproduction sexuée ponctuelle, ils sont tous capables de 
parthénogenèse. Ce qui renforce encore le lien entre reproduction non sexuée et uniformité 
génétique.  

Les marqueurs microsatellites utilisés dans cette étude ont été développés sur la forme R 
(Pigneur et al. in press). On constate toutefois qu’ils peuvent être amplifiés et exploités chez 
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les autres formes européennes Rlc et S. Ceci renforce la faible diversité génétique entre ces 
lignées et l’hypothèse selon laquelle elles auraient divergé récemment.  

Les microsatellites sont des marqueurs fréquemment utilisés pour étudier la structure 
génétique d’une population (Balloux & Lugon-Moulin 2002). Ces études de la génétique des 
populations permettent de caractériser l’évolution d’une population, par exemple de 
déterminer la migration ou encore le niveau de consanguinité au sein de cette population. Des 
logiciels, tels qu’Arlequin (Excoffier et al. 2005) et GENETIX 4.05 (Belkhir et al. 1996-
2004) permettent de calculer les indices standards de génétique de population. Ces logiciels 
procèdent, entre autres, à des F-statistiques évaluant la diversité génétique au sein d’une 
population (Weir & Cockerham 1984). Ces logiciels peuvent encore vérifier si l’équilibre de 
Hardy-Weinberg est respecté au sein d’une population. Cependant, au sein de chacune des 
populations de Corbicula étudiées dans ce mémoire, tous les individus partagent exactement 
les mêmes allèles. Cette caractéristique vraisemblablement inhérente aux palourdes asiatiques 
androgénétiques du genre Corbicula rend toute analyse de la génétique des populations 
inutile. La seule analyse à laquelle nous pouvons procéder est l’évaluation des distances 
génétiques entre ces populations (Annexe 16).         

L’analyse microsatellite nous a également permis de mettre en évidence des phénomènes de 
mismatch cytonucléaire (Hedtke & Hilis 2011). En effet, l’individu Db1 du Doubs présente 
un haplotype mitochondrial Rlc, un génotype R et un morphotype R, tandis qu’on observe le 
contraire pour l’individu Gard 2. Chez les formes américaines, de telles disjonctions ont été 
observées entre les formes A et B (Lee et al. 2005, Hedtke et al. 2008) ainsi qu’entres les 
formes C et B (Lee et al. 2005). En Europe, un tel phénomène a également été observé entre 
les formes R et S vivant en sympatrie dans le Rhin (Pfenninger et al. 2002) ainsi qu’entre ces 
mêmes formes dans la Seine et dans la Meuse (Pigneur et al. subm.). C’est donc la première 
fois ici qu’on observe une disjonction génome nucléaire/génome mitochondrial entre les 
formes R et Rlc. Dans la rivière Doubs, ces formes vivent en sympatrie, condition nécessaire 
à l’apparition d’une disjonction. Ces disjonctions sont dues au phénomène du parasitisme des 
œufs: le sperme androgénétique a la capacité de parasiter les oocytes d’espèces ou de formes 
proches pour profiter des nutriments maternels tout en étant capable d’en expulser le génome 
nucléaire. La femelle de l’autre espèce sert alors de mère porteuse, comme c’est le cas chez 
les phasmes du genre Bacillus (Grebelnyi 2009). Entre formes proches, cette capacité confère 
dès lors à celles qui sont androgénétiques un avantage par rapport à celles qui sont sexuées. 
Au vu des mismatchs cytonucléaires décrits au sein du genre Corbicula, on peut suggérer que 
le phénomène de capture d’œuf se produit entre toutes formes vivant en sympatrie et n’est pas 
limité à certaines formes particulières.  

Chez un genre androgénétique comme Corbicula où des mismatchs cytonucléaires (Hedtke & 
Hillis 2011) apparaissent, il est impératif de combiner des données mitochondriales et 
nucléaires afin de discriminer les individus. L’AFC nous a permis de trouver certains allèles 
discriminants (Figure 20). Néanmoins, le génotypage est coûteux et prend du temps. Comme 
solution à ces inconvénients, Pigneur et al. in press ont montré qu’une simple visualisation sur 
gel de l’amplification du locus ClC08 permet de différencier les génotypes des différentes 
formes européennes ainsi que la forme B américaine. Cette visualisation sur gel doit toutefois 
être couplée avec une analyse traditionnelle des haplotypes mitochondriaux afin de mettre en 
évidence les mismatchs noyau/mitochondrie.         

Si on se penche sur l’hétérozygotie des populations étudiées, on constate que, pour les loci 
envisagés, les formes R et S (respectivement 6/11 et 7/11 loci hétérozygotes) semblent plus 
hétérozygotes que la forme Rlc (4/11 loci hétérozygotes). Ceci pourrait expliquer pourquoi 
ces deux  premières formes sont les plus répandues en Europe. En effet, l’hétérozygotie au 
sein de ce genre se reproduisant par reproduction clonale serait, avec de potentielles 
hybridations et captures partielles de génome (voir chapitre 5, section 3.3), la seule variabilité 
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génétique. Cela permettrait également de masquer les allèles récessifs délétères. Néanmoins, 
on ne peut tirer de telles conclusions étant donné le très faible nombre de marqueurs analysés 
à l’échelle du génome. De plus, certains n’ont pas été amplifiés ou ont donné des résultats 
ambigus chez certains individus notamment ceux présentant une disjonction (Tableau 12). Il 
serait cependant intéressant de comparer l’hétérozygotie des palourdes asiatiques asexuées 
avec celle des sexuées. En effet, on s’attend à observer une augmentation de l’hétérozygotie 
dans les lignées asexuées. Cette plus grande hétérozygotie a deux raisons principales. Tout 
d’abord, une hétérozygotie importante peut survenir si les lignées asexuées proviennent de 
l’hybridation de deux espèces relativement différenciées. Ensuite, l’effet de la divergence 
mutationnelle est unanimement reconnu. Au sein des lignées asexuées, les deux ou plusieurs 
allèles d’un même locus évoluent indépendamment et accumulent des mutations différentes 
au cours du temps. Les microsatellites, en particulier, ont un haut taux de mutation (Birky 
1996). D’après Birky (1996), la divergence entre les différents allèles d’un locus permet 
d’estimer l’âge des lignées asexuées.  

 

3.3. HYBRIDATION 

Tous les individus de la Seine étudiés ici montrent un phénotype très atypique mixant des 
propriétés morphologiques des deux formes R et S. Néanmoins, ces individus ont exactement 
les mêmes séquences des gènes mitochondriaux que la forme S. Sur base de notre analyse 
génétique se basant sur les gènes mitochondriaux, ces individus de la Seine appartiennent à la 
lignée de la forme S, mais pas du point de vue morphologique ni du point de vue des 
marqueurs nucléaires. Ils montrent, en effet, des allèles à la fois de la forme R et de la forme 
S. Comme cité dans la section précédente, dans le genre Corbicula, des mismatchs 
morphotype/génome mitochondrial avaient déjà été décrits (Lee et al. 2005, Hedtke et al. 
2008, Pigneur et al. subm.), ceux-ci correspondent aux disjonctions entre le matériel 
génétique nucléaire et le matériel génétique mitochondrial que nous avons observées. Dans 
les études précédentes, des individus ayant le morphotype d’une forme présentaient 
l’haplotype mitochondrial d’une autre forme mais on n’observait jamais de morphotype 
intermédiaire entre deux formes. Seuls Pfenninger et al. (2002) ont observé un phénomène 
similaire au nôtre. Sur un certain tronçon du Rhin où les formes R et S vivent en sympatrie, 
les auteurs ont trouvé des individus du morphotype R, du morphotype S, mais également des 
individus présentant un morphotype intermédiaire. Tous ces individus sont groupés en 
seulement deux clades d’haplotypes  mitochondriaux, l’un associé au morphotype R et l’autre 
au morphotype S. Par contre, ces individus sont groupés en trois génotypes, chacun 
correspondant à un morphotype particulier (Pfenninger et al. 2002).   

Nos individus de la Seine présentent un génotype mêlant des allèles des formes R et S. De 
plus, l’individu Uk3 du Royaume-Uni, bien que d’un phénotype et d’un haplotype 
mitochondrial complètement similaires à ceux de la forme R, présente des allèles nucléaires 
mixtes entre les formes R et S.       

Ces génotypes intermédiaires peuvent être le résultat d’une hybridation entre les deux formes. 
L’hybridation peut paraître improbable chez ces individus très certainement androgénétiques. 
En effet, lors de l’androgenèse, le génome maternel est toujours expulsé. Néanmoins, Komaru 
et al. 2006 ont observé chez de rares individus de C. fluminea des fécondations tout à fait 
semblables à celle des espèces sexuées. Dans ce cas, le fuseau méiotique a la même 
orientation que lors d’une reproduction sexuée, ce qui prévient l’expulsion du matériel 
génétique maternel. Les pronuclei mâle et femelle sont donc formés. Cette fécondation 
aberrante pour l’androgenèse pourrait contribuer à la maintenance de la lignée maternelle 
(Komaru et al. 2006). De plus, Hedtke et al. (2008) ont décrit des phénomènes de parasitisme 
des œufs et de capture partielle du génome maternel lors de l’androgenèse. S’il y a 
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effectivement une extrusion incomplète accidentelle du génome maternel après fécondation 
d’un ovule par un spermatozoïde androgénétique d’une autre forme de Corbicula, on 
assisterait à une capture partielle du génome nucléaire maternel, la descendance héritant 
d’ADN nucléaire des deux parents.  

Dans ces deux cas, il serait intéressant d’investiguer la ploïdie de ces individus hybrides et de 
la comparer avec celle des individus de chacun des formes concernées vivant dans la même 
population. En effet, l’hybridation comme l’extrusion partielle du génome maternel 
causeraient une élévation de la ploïdie (Komaru et al. 2006, Hedtke et al. 2008). De fait, par 
rapport à la situation normale dans l’androgenèse, ces individus hériteraient de chromosomes 
supplémentaires.   

Les deux phénomènes d’hybridation, bien que rares (Hedtke et al. 2008), sont possibles pour 
les individus intermédiaires de la Seine, puisque les formes R et S y vivent en sympatrie 
(Marescaux et al. 2010), condition préalable à l’hybridation comme au parasitisme des œufs. 
Cependant, en Grande-Bretagne, seule la forme R décrite comme C. fluminea semble avoir 
été répertoriée (Elliott & zu Ermgassen 2008) alors qu’Uk3 possède des allèles des formes R 
et S. Il faudrait donc investiguer la distribution du genre Corbicula en Grande-Bretagne. On 
peut, en effet, exclure des erreurs d’analyse expliquant le pattern génétique de cet individu. 
Tant du point de vue mitochondrial que du point de vue nucléaire, Uk3 a été analysé deux fois 
en obtenant toujours le même résultat. Néanmoins, on ne peut pas rejeter l’hypothèse d’une 
potentielle contamination lors de l’extraction d’ADN de cet individu. Il faudrait dès lors 
analyser de nouveau cet individu après une nouvelle extraction.     

De façon intéressante, le phénotype de l’individu Uk3 ne permet pas de prédire une 
potentielle hybridation. Ce spécimen semble, en effet, exactement pareil aux autres 
représentants du morphotype R. On pourrait parler d’hybridation cryptique (Pfenninger et al. 
2002). 

Les différents « hybrides » de cette étude montrent des haplotypes de formes différentes, 
l’haplotype S pour les intermédiaires de la Seine et l’haplotype R pour Uk3. Ceci indique que 
chacune de ces formes peut servir de femelle parasitée.  

L’hybridation est rendue possible par la faible divergence génétique entre les trois formes 
européennes. Dès lors, Pigneur et al. subm. suggèrent que Corbicula en Europe peut être 
considéré comme un complexe d’espèces polymorphique comprenant trois groupes distincts.   

 

4. PLOÏDIE 

Les individus polyploïdes sont couramment identifiés par comptage des chromosomes et/ou 
en quantifiant leur contenu en ADN. Le caryotypage, la cytométrie de flux ainsi que le 
densitométrie Feulgen sont largement utilisés dans ces buts. L’avantage du caryotypage est 
qu’il donne des informations sur la structure des chromosomes et permet de détecter de 
l’aneuploïdie. Chez Corbicula, la ploïdie ou tout au moins la quantité d’ADN a déjà été 
déterminée par plusieurs techniques différentes : tout d’abord, la microfluorométrie (Komaru 
et al. 1997, Komaru & Konishi 1998), ensuite le caryotypage (Komaru et al. 1997, Park et al. 
2000, Pfenninger et al. 2002,  Lee et al. 2005, Skuza et al. 2009). Néanmoins, la cytométrie 
de flux peut également être envisagée comme cela a déjà été fait chez divers autres bivalves 
(Guo & Allen 1994, Rodriguez-Juiz et al. 1996).    

Les résultats obtenus par caryotypage dans cette étude ne permettent pas de déterminer avec 
certitude la ploïdie de la forme R en Meuse, faute de métaphases exploitables. De plus, nos 
résultats suggèrent deux ploïdies possibles : de la triploïdie et de la diploïdie (Figure 22). 
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Komaru & Konishi 1999 ont obtenu des résultats similaires chez C. fluminea dans le fleuve 
Keelung à Taiwan où ils observent des spécimens triploïdes et diploïdes (Tableau 7). En 
comparaison, Pfenninger et al. (2002) ont trouvé dans le Rhin des individus de la forme R 
diploïdes. Toutefois, on rencontre en Europe des palourdes triploïdes de la forme S en 
Pologne (Skuza et al. 2009). Les résultats de ce mémoire, en particulier les 3 allèles observés 
pour le locus ClC08 dans la forme S, vont dans la même direction que ceux de Skuza et al. 
2009. De plus, lors de l’analyse des microsatellites, nous avons constaté que le locus ClA03 
présentait 3 allèles chez tous les individus de la forme R étudiés. Ceci est donc une indication 
de triploïdie. Les autres loci pourraient également être triploïdes. En effet, le génotypage tel 
que nous l’avons effectué ne permet pas de dénombrer les allèles si ceux-ci sont similaires. En 
résumé, si un organisme triploïde est homozygote à un locus, nous n’observons qu’un pic à la 
taille donnée et non trois. Il paraît logique d’observer de la polyploïdie chez ces organismes à 
reproduction clonale, comme l’androgenèse. En effet, la polyploïdisation, en fournissant des 
gènes dupliqués, pourrait assurer la diversification mais aussi avoir un effet de dilution des 
mutations délétères (Comai 2005).    

Les deux ploïdies possibles peuvent être expliquées par le fait qu’au sein de la population de 
la Meuse, tous les individus ne pourraient pas avoir les mêmes nombres de chromosomes. 
Cette hétérogénéité de ploïdies dans une population pourrait avoir pour cause la coexistence 
de palourdes d’origines différentes ou encore l’hybridation et la capture partielle du génome 
maternel lors de l’androgenèse, comme indiqué dans la section précédente (Komaru et al. 
2006, Hedtke et al. 2008). Les raisons qui viennent d’être citées pourraient également 
expliquer des variations de ploïdie au sein d’un individu et être liées à notre choix de tissu à 
utiliser. Rappelons, en effet, que les larves de Corbicula androgénétique sont incubées dans 
les branchies. Or, suite à une hybridation, les cellules du parent et des enfants pourraient avoir 
des nombres de chromosomes différents.    

Bien que notre expérience n’ait pas été concluante, il reste important de réaliser des 
caryotypes des différentes lignées du genre Corbicula. Tout d’abord, le nombre et la 
morphologie des chromosomes pourrait servir à clarifier la taxonomie de ce genre (Skuza et 
al. 2009). Ensuite, mettre en évidence de la polyploïdie ou une élévation de ploïdie au sein 
d’une population permet également de confirmer l’androgenèse (Komaru et al. 2006). Dans 
cette optique, les améliorations apportées à notre protocole sont pertinentes. Le principal 
progrès réalisé est le passage à la culture cellulaire. De fait, l’index mitotique chez Corbicula 
est très faible (Skuza et al. 2009). Cependant, nous ne pouvions pas choisir d’analyser les 
gonades, tissu connu pour se diviser plus, en raison de la ploïdie certainement différente entre 
les gamètes mâles et les gamètes femelles (Komaru & Konishi 1999, Komaru et al. 2006).  
De nouvelles modifications pourraient toutefois encore être apportées à notre protocole 
expérimental. Tout d’abord, l’ajout d’un fongicide dans le milieu protègerait mieux nos 
cultures des contaminations. Ensuite, une synchronisation des cultures cellulaires pourrait 
augmenter la probabilité d’obtenir des cellules en métaphase lorsqu’on leur injecte la 
colchicine.  
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5. ANDROGENÈSE 

Tout au long de cette étude, nous avons accumulé des indications d’une reproduction par 
androgenèse chez les palourdes asiatiques du genre Corbicula en Europe. Nous pouvons dès 
lors conclure avec une quasi-certitude que l’androgenèse est leur mode de reproduction.  

Premièrement, nous avons observé des spermatozoïdes biflagellés rencontrés uniquement 
chez les espèces androgénétiques au sein des palourdes asiatiques.  

Deuxièmement, les analyses génétiques révèlent une structure polyclonale de la population de 
Corbicula en Europe, structure très probablement lié à un mode de reproduction non sexué. 

Troisièmement, ces mêmes analyses génétiques ont mis en évidence des phénomènes de 
mismatch morphologie-génome nucléaire/génome mitochondrial. De telles observations sont 
révélatrices du parasitisme des œufs chez des corbicules androgénétiques (Hedtke et al. 
2008). Ajoutons qu’au fil de cette étude, il nous est de plus en plus apparu que le parasitisme 
des œufs chez Corbicula n’est peut-être pas un phénomène si rare qu’il n’y paraît. En effet, 
dans chacun des lieux étudiés pour ce mémoire où différentes formes étaient trouvées en 
sympatrie, on observe une disjonction génome nucléaire/génome mitochondrial. Ce 
parasitisme et la potentielle capture partielle du génome maternelle qui en résulte permettrait 
aux populations androgénétiques de générer de la diversité génétique, étant donné que les 
génomes nucléaires maternel et paternel sont mêlés et que le génome nucléaire paternel se 
retrouve associé à un nouveau génome mitochondrial. De plus, en termes de stratégie, 
parasiter l’ovule d’une autre forme permet d’économiser des ressources allouées à la 
reproduction.  

Quatrièmement, le caryotypage aurait également dû nous renseigner sur le mode de 
reproduction des corbicules en Europe. Malheureusement, les résultats de caryotype obtenus 
dans ce mémoire ne permettent pas de renforcer l’hypothèse d’androgenèse. Néanmoins, de la 
polyploïdie a déjà été observée en Europe (Tableau 8, Skuza et al. 2009) et nous avons 
observé des loci nucléaires avec trois allèles différents.  

Pour encore appuyer l’androgenèse, nous devrions nous pencher sur le contenu en ADN des 
spermatozoïdes. En effet, les spermatozoïdes androgénétiques ont la même quantité d’ADN 
que les cellules somatiques (Komaru et al. 1997, Komaru & Konishi 1999). Des études 
histologiques et cytologiques de la reproduction pourraient également nous aider à confirmer 
ce mode de reproduction, en visualisant l’expulsion des chromosomes maternels (Komaru et 
al. 1998, Komaru et al. 2000). De telles études nous permettraient également de visualiser que 
seuls les chromosomes dérivés du pronucleus mâle constituent la métaphase de la première 
division des zygotes (Komaru et al. 1998). 
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6. SUPER CLONE ET  

“GENERAL PURPOSE GENOTYPE” 

De façon tout à fait remarquable, il apparaît dans cette étude que tous les individus du genre 
Corbicula en Europe ne présentent que trois génotypes. Chacun de ces génotypes est 
logiquement associé à un morphotype mais également à un haplotype mitochondrial 
particulier (sauf mismatch cytonucléaire et hybridation). Ajoutons que la forme R européenne 
est absolument identique à la forme A américaine. Nous pouvons sans aucun doute parler de 
superclones dans le cas des palourdes asiatiques invasives en Europe et en Amérique. Les 
superclones sont des génotypes prédominants au sein d’un taxon, largement distribués et 
persistants dans le temps (Castañeda et al. 2010). De plus, on constate que les écosystèmes 
dulçaquicoles américains et européens ont été envahis par les corbicules androgénétiques, les 
lignées sexuées semblant retreintes à leur aire d’origine.    

Des superclones ont également été décrits chez les pucerons du genre Aphis, notamment  
Aphis gossypii dont on a discuté dans la section 3.2 de ce chapitre (Fuller et al. 1999, 
Vorburger et al. 2003, Castañeda et al. 2010). Ces derniers, comme nous l’avons souligné 
dans la section 3.2 de ce chapitre, se reproduisent par parthénogenèse. 

Comment pouvons-nous expliquer la persistance et l’abondance de ces superclones et lignées 
asexuées ?  Bien que l’asexualité apporte un avantage démographique immédiat, on imagine 
mal le maintien dans le temps de lignées asexuées par rapport à leurs parents sexués. Pour 
cause, les espèces sexuées auraient des avantages non négligeables en ce qui concerne une 
adaptation rapide aux changements abiotiques et biotiques de l’habitat (théorie de la reine 
rouge) et aux mutations délétères (rochet de Müller) étant donné qu’à chaque génération, de 
nouvelles combinaisons génétiques sont créés et des mutations sont aléatoirement éliminées 
(Judson & Normack 1996, Vorburger et al. 2003).  

Une distribution et une capacité d’invasion plus grandes pourraient être dues à une plus 
grande efficacité de reproduction des lignées asexuées (Van Doninck et al. 2002). De plus, 
chez les asexués hermaphrodites, comme les corbicules androgénétiques, la colonisation est 
favorisée par le fait qu’un seul individu pourrait potentiellement établir une nouvelle 
population (McMahon 1991). En effet, chez Corbicula, l’autofécondation est possible 
(Kraemer et al. 1986). Néanmoins, le succès de ces superclones peut aussi s’expliquer par 
leur possession d’un génotype « tout usage », un « General Purpose Genotype » (GPG) (Van 
Doninck et al. 2002, Vrijenhoek & Parker 2009). Le terme GPG a été proposé par Baker 
(1965) pour décrire les génotypes présentant de larges tolérances environnementales menant à 
une distribution géographique plus étendue que celle de leurs parents sexués (Vorburger et al. 
2003, Vrijenhoek & Parker 2009). Ces génotypes sont le résultat d’une sélection clonale dans 
des environnements temporairement variables, sachant que chez les organismes asexués la 
sélection agit sur des interactions épistatiques au sein d’un génome complet et non sur des 
gènes individuels (Vorburger et al. 2003, Vrijenhoek & Parker, 2009). Dès lors, après 
plusieurs générations, la sélection naturelle fixera certains clones ayant une tolérance plus 
élevée que la moyenne (Vrijenhoek & Parker, 2009). Selon White 1973 in Vrijenhoek & 
Parker 2009, ces génotypes seraient également particulièrement plastiques phénotypiquement, 
remplaçant ainsi le polymorphisme génétique par des adaptations physiologiques.  

Ce modèle de GPG est parfaitement applicable au genre Corbicula, dans lequel seulement 
trois clones asexués ont envahi et colonisé quasiment tous les écosystèmes d’eau douce en 
Europe et probablement aussi en Amérique pour l’un d’entre eux.    
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CHAPITRE 6 - CONCLUSION ET 

PERSPECTIVES 

1. CONCLUSION 

Trois lignées ou formes de palourdes asiatiques du genre Corbicula, au sein desquelles tous 
les individus sont strictement identiques du point de vue mitochondrial et nucléaire, ont 
envahi l’Europe avec succès. Bien qu’elles semblent appartenir à un clade différent au sein 
des espèces dulcicoles, de possibles hybridations font que ces lignées peuvent être 
considérées comme appartenant à un même complexe polymorphique d’espèces et pourraient 
même représenter une seule espèce cryptique de Corbicula. La grande similitude des 
séquences des gènes mitochondriaux et des génotypes nucléaires entre ces lignées 
européennes indique une divergence récente, estimée comme datant du Pliocène.  

Etonnamment, ces lignées européennes sont retrouvées en Asie, dans la distribution native, 
ainsi qu’en Amérique, l’autre zone d’invasion du genre Corbicula. Pour l’une d’entre elle 
(Forme R/A), on peut sans aucun doute parler d’un « superclone » qui aurait colonisé avec 
succès la quasi-totalité de la distribution actuelle du genre. Ces lignées invasives largement 
distribuées et ne représentant qu’une faible proportion de la diversité dans l’aire d’origine, 
montrent en effet un mode de reproduction unisexué très particulier, l’androgenèse. Ceci 
suggère que l’androgenèse confère un avantage non négligeable sans doute grâce à un 
avantage reproductif et la possibilité qu’un « clone prometteur » avec des tolérances 
environnementales élevées (« General Purpose Genotype ») apparaisse et soit maintenu. 

De façon très surprenante, ces formes européennes invasives sont toujours, sauf quelques 
exceptions, une combinaison particulière d’un morphotype, d’un génotype et d’un haplotype. 
Malgré un morphotype propre à une forme, le genre Corbicula est caractérisé par une grande 
plasticité phénotypique. Cette diversité phénotypique et très certainement physiologique, 
servirait à compenser un extraordinaire manque de diversité génétique au sein de ces lignées. 
Ce peu de diversité génétique est lié au mode de reproduction des lignées européennes. De 
possibles « General Purpose Genotypes » expliqueraient la grande plasticité phénotypique 
rencontrée au sein du genre Corbicula en Europe. En effet, ces génotypes dominants 
compenseraient le peu de polymorphisme génétique par des adaptations physiologiques. 

L’androgenèse peut également contribuer aux exceptions à la règle suivante chez les 
corbicules invasives : un morphotype particulier est toujours associé aux mêmes haplotype et 
génotype particuliers. En effet, le parasitisme des œufs avec ou sans capture partielle du 
génome maternel associe un génotype-morphotype avec un haplotype mitochondrial différent. 
Bien que ce phénomène complique davantage la taxonomie du genre Corbicula, il contribue, 
avec l’hybridation, à la génération de diversité génétique. Le parasitisme des œufs pourrait 
également favoriser l’expansion des lignées androgénétiques en leur permettant d’économiser 
des ressources allouées à la reproduction. 

Les formes européennes pourraient également être triploïdes, ce qui, dans le contexte de 
l’androgenèse, peut leur conférer un avantage en assurant leur diversification mais aussi en 
diluant les mutations délétères.    

En résumé, nous pouvons affirmer que trois clones du genre Corbicula, très largement 
distribués, ont envahi  l’Europe. Ces clones tirent certainement leur capacité d’invasion de 
leur mode particulier de reproduction, l’androgenèse, et de leurs larges tolérances 
écologiques.  
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2. PERSPECTIVES 

Un des objectifs de ce mémoire était de déterminer les routes d’invasion du genre Corbicula 
en Europe. Notre étude phylogéographique ne nous permet cependant pas encore d’affirmer 
que l’invasion se soit réalisée d’Asie en Europe en passant par les Amériques comme il est 
communément pensé (Bachmann 1997, Renard et al. 2000). Cette incapacité de tracer une 
potentielle route d’invasion provient de la similitude génétique entre les formes européennes, 
américaines et certaines formes asiatiques. De plus, dans la distribution native, seule la 
situation en Extrême Orient est bien connue. Il nous reste encore à investiguer les populations 
natives d’Afrique, d’Asie centrale et du Moyen-Orient, en se focalisant surtout sur les zones 
frontalières entre la distribution native et l’aire d’invasion telles que la Turquie ou le bassin 
Ponto-Caspien.  

Nous avions également comme objectif de déterminer la ploïdie du genre Corbicula en 
Europe. Au vu de précédentes études, de nos résultats de génotypage et de caryotypage, nous 
pouvons suggérer que les palourdes asiatiques en Europe seraient principalement diploïdes ou 
triploïdes. Néanmoins, cet aspect doit encore être approfondi en améliorant les techniques de 
caryotypage ou en passant à d’autres techniques comme la cytométrie de flux. Déterminer la 
ploïdie des lignées invasives de manière extensive nous permettrait de vérifier l’hypothèse 
selon laquelle les espèces polyploïdes possèderaient une plus grande capacité d’invasion que 
les espèces diploïdes (Skuza et al. 2009). 

D’après cette étude, il semble que l’androgenèse soit indissociable voire nécessaire au 
caractère invasif des palourdes asiatiques du genre Corbicula. Cependant, il est possible que 
certaines formes sexuées soient également invasives. Il faudrait dès lors vérifier, à plus grande 
échelle, le mode de reproduction des formes invasives (morphologie des spermatozoïdes, 
ploïdie,…). Une telle étude nous permettrait d’affirmer ou d’infirmer l’hypothèse stipulant 
que l’androgenèse représente un avantage en termes d’invasion. Dans ce contexte, il faut 
souligner qu’aucune étude n’a jamais comparé les lignées androgénétiques avec les lignées 
sexuées, au point de vue de leurs tolérances écologiques, de leur efficacité de reproduction,… 
Pour l’instant, seule une possible autofécondation tend à prouver que les formes unisexuées 
sont mieux équipées pour être des envahisseurs efficaces. Il reste donc à analyser plus en 
profondeur les populations sexuées dans leur distribution native et à les traquer dans les zones 
envahies.  

Dans l’avenir, outre approfondir l’étude des zones frontalières entre la distribution native et 
l’aire d’invasion, il serait judicieux d’investiguer l’androgenèse dont on ne connait finalement 
pas assez pour en comprendre son origine et son évolution au sein du genre Corbicula. On 
peut affirmer que ce mode de reproduction est associé à des spermatozoïdes biflagellés 
(Komaru & Konishi 1996), à un parasitisme d’œufs et ses conséquences (Hedtket et al. 2008) 
ainsi qu’à une élévation de la ploïdie (Komaru et al. 1996, Hedtke et al. 2008). De plus, on 
possède certaines indications sur les mécanismes cytologiques de l’androgenèse (Komaru et 
al. 2000). Néanmoins, les points développés dans les paragraphes suivants doivent encore être 
éclaircis. 

Tout d’abord, ce mémoire démontre que la fécondation d’un ovule d’une forme 
androgénétique par le spermatozoïde d’une autre forme androgénétique est possible. 
Toutefois, nous n’avons pu, faute d’échantillons suffisants, établir une fréquence 
d’hybridation ni affirmer que les spermatozoïdes d’une forme sont plus enclins à parasiter les 
ovules d’une autre, ou encore si des spermatozoïdes androgénétiques sont capables de 
parasiter des ovules de formes sexuées. Dès lors, il conviendrait d’analyser les génomes 
nucléaires et mitochondriaux d’un grand nombre d’individus provenant de populations où 
différentes lignées sont trouvées en sympatrie. Si on observe bien une forme plus encline à 
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parasiter les autres, il faudra alors se pencher sur les possibles molécules ou mécanismes 
favorisant cette attraction. Le maintien de corbicules de différentes formes dans un même 
aquarium nous permettrait d’observer la « mécanique d’accouplement » de ces animaux. Il 
semble cependant compliqué de faire se reproduire ces palourdes mais surtout de maintenir 
leur progéniture vivante en captivité.    

Ensuite, nous pourrions confirmer l’androgenèse par des études histologiques et cytologiques 
de la fécondation, en visualisant l’expulsion des chromosomes maternels. De telles études 
nous permettraient également de montrer que seuls les chromosomes dérivés du pronucleus 
mâle constituent la métaphase de la première division des zygotes. 

Enfin, nous avons aussi mis en évidence la présence de spermatozoïdes biflagellés mais nous 
sommes toujours incapables de décrire comment ils sont formés. La première étape devrait 
être de récolter des spermatozoïdes qui seraient, sans nul doute, des spermatozoïdes matures. 
Pour ce faire, il suffit de provoquer la fraie par une élévation de la température. Si tous les 
gamètes récoltés sont biflagellés, une étude histologique détaillée de la spermatogenèse 
s’imposera afin de déterminer comment apparaît le second flagelle et comment des 
spermatozoïdes avec une ploïdie similaire aux cellules somatiques sont produits. En effet, des 
précédentes études présument que les spermatozoïdes biflagellés ne sont pas réduits. (Komaru 
& Konishi 1996). Nous voudrions donc découvrir le processus qui aboutit, à partir de cellules 
souches diploïdes, aux spermatozoïdes mâles diploïdes chez les corbicules androgénétiques et 
à des gamètes mâles haploïdes chez les corbicules sexuées. En parallèle, il serait également 
pertinent de vérifier la ploïdie des spermatozoïdes biflagellés androgénétiques en Europe où 
de telles études n’ont jamais été menées. Ceci pourrait être réalisé par cytométrie de flux. 

Malgré un éclaircissement de la phylogéographie, de la taxonomie et du mode reproductif du 
genre Corbicula en Europe, il reste encore beaucoup de points à élucider avant que ces 
animaux ne nous révèlent tous leurs mystères. Parmi ceux-ci, on peut citer les mécanismes 
d’androgenèse et comment ce mode de reproduction est viable à long terme, les routes 
d’invasion de ces palourdes, la situation dans les zones de la distribution native non encore 
bien étudiées,…  

Parmi les perspectives citées ci-dessus, certaines font l’objet d’un nouveau projet doctoral de 
notre unité de recherche.   
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Annexe 1 : Origine et morphotype des populations de Corbicula étudiées. 
 
 
Pays Site Année Echantillonneur Morphotype
Espagne Bassin du Minho - étangs de 

Centeans (42º07' N 8º37W)
sept-09 C. Ayres R

France Doubs juil-09 J. Mouthon R
France Doubs juil-09 J. Mouthon Rlc
France Seine avr-09 Marescaux et al.  (2010) Intermédiaire
France Saône 2009 J. Mouthon R
France Saône 2009 J. Mouthon S
France Vidourle 2009 P. Laforge R
Portugal Estuaire du Lima R. Sousa R
Portugal Estuaire du Minho R. Sousa R
Royaume-Uni Fleuve New Bedford, Sutton Gault nov-09 N. Spann R
Suisse Plage de Gletterens, Lac de 

Neufchâtel
sept-09 N. Perrin R
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Annexe 2 : Haplotype mitochondrial des populations étudiées par Marescaux 
2010 (mémoire).

Individu Haplotype
C.som1-6 H1 (R)
Mos 1-6 H1 
CNB2, CNB5, CNB6 H1 
Loi1-3 H1
Cha1, Cha3, Cha5 H1
Tar2, Tar3, Tar4 H1
Her1-3 H1
Gar1-3 H1
Gard2-3 H1
Gard5-6 H1
Gard1 H2 (Rlc)
Gard4 H2
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Annexe 3 : Protocole du DNeasy Blood & Tissue Kit (QIAGEN). 

1. Cut tissue (up to 25 mg) into small pieces, and place in 1,5 ml microcentrifuge tube. 
Add 180µl Buffer ATL. 

2. Add 20µl proteinase K. Mix by vortexing, and incubate at 56°C until completely 
lysed. Vortex occasionally during incubation, or place in a thermomixer, in a shaking 
water bath, or on a rocking platform. (Facultative: add 4µl RNase A and incubate at 
room temperature for few minutes) 

3. Vortex for 15s. Add 200µl Buffer AL to the sample. Mix thoroughly by vortexing. 
Then add 200µl ethanol (96-100%). Mix again thoroughly. 

4. Pipet the mixture into a DNeasy Mini spin column in a 2ml collection tube. Centrifuge 
at ≥6000×g (8000rpm) for 1 min. Discard flow-through and collection tube. 

5. Place the spin column in a new 2 ml collection tube. Add 500µl Buffer AW1. 
Centrifuge for 1 min at ≥6000×g. Discard flow-through and collection tube. 

6. Place the spin column in a new 2 ml collection tube. Add 500µl Buffer AW2. 
Centrifuge for 3 min at 20000×g (14000rpm). Discard flow-through and collection 
tube. 

7. Transfer the spin column to a new 1,5ml or 2ml microcentrifuge tube, and add 200µl 
Buffer AE for elution. Incubate for 1min at room temperature. Centrifuge for 1min at 
≥6000×g. 
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Annexe 4 : Composition du milieu de culture. 

 
� RPMI-1640 avec phénol red 
� 15mM HEPES 
� 10% FCS (fetal calf serum)  
� 2mM L-glutamine 
� 100U/ml – 100µg/ml Pénicilline-Streptomycine
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Annexe 5 : Graphiques annexes à l’Analyse en Composantes Principales 1 
(« nombre de stries/hauteur », « hauteur/largeur », « hauteur/épaisseur » et 
« largeur/épaisseur »). A. Graphique (histogramme) des valeurs propres, B. 
Cercle des corrélations selon les composantes principales 1 et 2 et tableau 
représentant la valeur de ces corrélations. 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

A 

B 

Comp1 Comp2
S/H -0,7111145 0,00584663
H/L -0,7111086 0,68140915
H/E 0,7246018 0,66818379
L/E 0,9624763 0,00472358

S/H H/L H/E L/E 
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Annexe 6 : Résultats du Test t de Student indépendant comparant la moyenne 
des variables « nombre de stries/hauteur », « hauteur/largeur », 
« hauteur/épaisseur » et « largeur/épaisseur »entre les morphotypes R et Rlc 
(analyse effectuée sur le logiciel R 2.11.0). 
 
 

S/H by Forme 
t=-1.3232 df=152 p-value=0.1878 
alternative hypothesis: true difference in means is not equal to 0 
95 percent confidence interval:  -0.24707565  0.04887302 
Mean in group R 1.342525 
Mean in group Rlc 1.441626 

 
 

H/L by Forme 
t=4.4295 df=151 p-value=1.803e-05 
alternative hypothesis: true difference in means is not equal to 0 
95 percent confidence interval:  0.03946928 0.10303199 
Mean in group R 0.9088460 
Mean in group Rlc 0.8375954 

 
 

H/E by Forme 
t=3.2891 df=151 p-value=0.001251 
alternative hypothesis: true difference in means is not equal to 0 
95 percent confidence interval:  0.0421415 0.1689375 
Mean in group R 1.399441 
Mean in group Rlc 1.293901 

 
 

L/E by Forme 
t=-0.0959 df=151 p-value=0.9237 
alternative hypothesis: true difference in means is not equal to 0 
95 percent confidence interval:  -0.08678586  0.07874863  
Mean in group R 1.544427 
Mean in group Rlc 1.548446 

 



ANNEXES  

A-7 

Annexe 7 : Graphiques annexes à l’Analyse en Composantes Principales 2 
[« nombre de stries/hauteur », log(hauteur), log(largeur) et log(épaisseur)]. A. 
Graphique (histogramme) des valeurs propres, B. Cercle des corrélations selon 
les composantes principales 1 et 2 et tableau représentant la valeur de ces 
corrélations. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

A 

B 

Comp1 Comp2
S/H 0,7296221 0,68253539
log[H] -0,9740645 0,20042804
log[L] -0,9891891 0,03521068
log[E] -0,9468419 0,2829755

S/H Log(H) Log(L) Log(E) 
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Annexe 8 : Résultats du Test t de Student indépendant comparant la moyenne de 
la  variable « nombre de stries/hauteur » entre les groupes de morphotypes R-
Rlc et S-intermédiaires Seine (analyse effectuée sur le logiciel R 2.11.0). 
 
 

 
S/H by Forme 
t=-18.3406 df=175 p-value<2.2e-16 
alternative hypothesis: true difference in means is not equal to 0 
95 percent confidence interval:  -1.0917212 -0.8795909  
Mean in group R/Rlc 1.350247 
Mean in group S/Seine 2.335903 
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Annexe 9 : Analyses des séquences du gène mitochondrial Cytochrome b (Cyt 
b). A. Fragment amplifié du gène Cyt b sur gel d’agarose, B. Alignement des 
séquences des formes R, Rlc et S. 

 
 
  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 

500kb 

Su1-6 Po5-10 Po13-18 S1   S3    +   - A 

H1 
H2 
H3 

B 



ANNEXES  

A-10 

Annexe 10: Analyses des séquences du gène mitochondrial Cytochrome 
oxydase sous-unité I (COI) A. Fragment amplifié du gène COI sur gel 
d’agarose, B. Alignement des séquences des formes R, Rlc et S. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 

  

H1’ 
H2’ 
H3’ 

B 

Es1-6 Db1-6 Db21-26 
500kb 

A 
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Annexe 11: Séquences accessibles sur GenBank du gène mitochondrial COI 
d’espèces Corbicula et des 2 outgroups utilisées dans cette étude. 

 
 

Attribution taxonomique Location Gène Numéro d'accession
A Form USA COI AF519495
B form USA COI AF519511
C form USA COI AF519508
R Form Europe COI GU721082
S Form Europe COI GU721083
Rlc Form Europe COI GU721084
Corbicula  sp.  S Europe COI AY097281
Corbicula  sp.  R Europe COI AY097275
C. leana Japon COI AF196268
C. sp China COI AF457994
C. sandai Japan COI AF196273
C. japonica Japan COI AF367441
C. australis Australia COI AF196274
C. fluminea USA COI U47647
C. madagascariensis Madagascar COI AF196275
C. javanica Indonesia COI AF457993
C. loehensis Southeast Asia COI AY275666
C. matannensis Southeast Asia COI AY275665
C. anomioides Indonesia COI DQ285605
C. subplanata Indonesia COI DQ285603
C. possoensis Southeast Asia COI AY275662
C. moltkiana Southeast Asia COI AY275657
Neocorbiclua limosa Argentina COI AF196277
Arctica islandica Norway Cytb AF202105  
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Annexe 12: Caractéristiques des séquences microsatellites étudiées (la PIG-tail est soulignée).  
Locus  n° accession GenBank Motif répété Amorces (5'-3') M orphotype  taille de l'allèle (bp) 

ClA01 HQ121488 (gt)9 F:FAM-GTTTCTTGAGGGATATGGGGTTCAG R 198 
    R:GCGCACGTTTTCGTGATA S   
        Rlc 196 

ClA02 HQ121489 (tg)17 F:FAM-GTTTCTTGCTGTTTTTCTCTATTGTTGT R 110-114 
    R:GCTTTTCTATTTAGTGTACTCTG S 112-116 
        Rlc 112-116 

ClA03 HQ121490 (tg)14 F:FAM-GTTTCTTGCGAAGGAAATCTGCTA R 189-192-194 
    R:ACTGGAAACAGTTCTTCATTTT S   
        Rlc 190 

ClB03 HQ121491 (ac)6(agta)7 F:FAM-GTTTCTTACGATCTTCGTGTTATCAAAG R 233-239 
    R:TTTAGGTGTTGCTGCATGT S 233-239 
        Rlc 239 

ClB11 HQ121492 (ca)9 F:FAM-GTTTCTTCCTCTCGTCACGGGCATTT R 311 
    R:CTCTCCCGGCATATTTTTGT S 311-313 
        Rlc 311-313 

ClC01 HQ121493 (gt)7 F:FAM-GTTTCTTAATTCATGCAGCTCAAGG R 175-179 
    R:CTTGCCAACCAGAGCTTA S 173-175 
        Rlc 173-175 

ClC08 HQ121494 (ct)18(ct)8 F:FAM-GTTTCTTGCAAATCGACACAACAGA R 216-220 
    R:ATCGACAAAAGAGCCATT S 260-305-315 
        Rlc 303-305 

ClC12 HQ121495 (ac)7 F:FAM-GTTTCTTGCAAATCGACACAACAGA R 226 
    R:ATCGACAAAAGAGCCATT S 226-228 
        Rlc 230 

ClD12 HQ121497 (gtgc)3 F:FAM-GTTTCTTGTGCCAAATTGCGTTACT R 274-278 
    R:TTTTGAAGAAAAGTGTTATGTTG S 264-274 
        Rlc 274 

ClE01 HQ121498 (tg)8 F:FAM-GTTTCTTAAAACGGGATAGTGACAGAA R 213 
    R:CCAGGTTTGCATTATGTTT S 209 
        Rlc 213 
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Annexe 13: Exemple d’électrophérogramme des résultats microsatellites 
(Individu Tar3 - loci C01 et C08). 
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Annexe 14: Analyse factorielle des correspondances : tableau de données. 
 

L110 L112 L114 L116 L173 L175 L179 L189 L190 L192 L194 L196 L198 L209 L21 3 L215 L219 L226 L228 L230 L233 L239 L260 L264 L274 L278 L303 L3 05 L311 L313 L315

R 1 0 1 0 0 1 1 1 0 1 1 0 1 0 1 1 1 1 0 0 1 1 0 0 1 1 0 0 1 0 0

Rlc 0 1 0 1 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 0 1 0 1 0 0 1 0 1 1 1 1 0

S 0 1 0 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 1 1 0 1 1 1 1 1 0 0 1 1 1 1

Seine1 1 0 1 0 1 1 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 1 1 0 1 1 1 1 1 0 0 1 1 1 0

Seine2 1 0 1 0 1 1 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 1 1 0 1 1 1 1 1 0 0 1 1 1 0

Uk3 0 0 1 0 0 1 1 1 0 1 1 0 1 1 0 1 1 1 1 0 1 1 0 1 1 0 0 0 1 0 0
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Annexe 15: Analyse factorielle des correspondances : répartition des modalités 
sur les axes 1 et 2. Les points représentent la position (en abscisse) des 
différentes variables (en ordonnée) sur chaque axe. Les points parfaitement 
alignés sur un axe représentent donc des variables qui se superposent sur le plan 
factoriel selon cet axe. 
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Annexe 16: Distances génétiques de Nei 1972  entre les différentes formes 
européennes et les individus hybrides de la Seine par le logiciel GENETIX 4.05 
(Belkhir et al. 1996-2004).  
 
 

R Rlc Seine S
R 0 0,705 0,558 0,997
Rlc (9) 0,705 0 1,151 0,817
Seine (2) 0,558 1,151 0 0,245
S (6) 0,997 0,817 0,245 0
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Annexe 17: Récapitulatif des analyses génétiques. 
 

 

Individu Haplotype mitochondrial Génotype
Es1 R R
Es2 R R
Es3 R R
Es4 R R
Es5 R R
Es6 R R
Db1 Rlc R
Db2 R R
Db3 Rlc Rlc
Db4 R R
Db5 R R
Db6 R R
Db21 Rlc Rlc
Db22 Rlc Rlc
Db23 Rlc Rlc
Db24 Rlc Rlc
Db25 Rlc Rlc
Db26 Rlc Rlc
Su1 R R
Su2 R R
Su3 R R
Su4 R R
Su5 R R
Su6 R R

S1 S S-R

S3 S S-R

Uk1 R R
Uk2 R R
Uk3 R R-S
Uk4 R R
Uk5 R R
Uk6 R R
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Po5 R R
Po6 R R
Po7 R R
Po8 R R
Po9 R R
Po10 R R
Po13 R R
Po14 R R
Po15 R R
Po16 R R
Po17 R R
Po18 R R
Sa1 R R
Sa2 R R
Sa3 R R
Sa4 R R
Sa5 R R
Sa6 R R
Sa21 S S
Sa22 S S
Sa23 S S
Sa24 S S
Sa25 S S
Sa26 S S
Vd1 R R

Vd2 R R

Vd3 R R

Vd4 R R

Vd5 R R

Vd6 R R
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Tableau 1: Caractéristiques biologiques de quelques  communautés écologiquement 
importantes de bivalves dulçaquicoles (d’après McMa hon 1983, Hornbach et al. 1984, 

Ludyanskiy et al. 1993, Boltovskoy et al. 1995, Ravera & Sprocati 1997, Strayer et al. 1999, Yu & 
Culver 1999, Zotin & Vladimirova 2001, Karatayev et al. 2007b, Korniushin 2007, Sousa et al. 

2008). 
 
Famille Biomasse 

(coquille-
masse sèche 
libre ; g/m²) 

Durée de 
vie 

Taux de 
filtration 
(ml.ind -1.h-1) 

Fécondité 
(juvéniles/adulte/an)  

Maturité 
sexuelle 

Unionidae 1-10 10 – 20 
ans 

60,8 - 490 7500 – 25000 parfois 
jusqu’à 106 mais 
larves ectoparasites 
obligatoires 

3 – 4 ans 

Sphaeriidae 0.02-2 1 – 5 ans 
voire plus 

4 - 13 6 - 136 6 mois – 1 
an 

Corbiculidae 1-30 1 – 5 ans 374-613  En moyenne 68000 3 – 9 mois 
Dreisseniidae 0.5-20 3 – 5 ans 116 – 234 275000 – 300000 

parfois jusqu’à 106 
œufs/an  

3 – 11 mois 
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Figure 1: Dynamique du phytoplancton en Meuse, mesurée en quan tité de chlorophylle a/litre A. à 
Ham-sur-Meuse, B. à Namêche (Prof. JP Descy, comm. pers.). 
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Figure 2: A. Distribution mondiale native (gris clair) et env ahie (gris fo ncé) du genre Corbicula 
(Glaubrecht et al. 2007). 

 

Figure 3: Distribution européenne du genre Corbicula et date de son premier enregistrement dans 
chaque pays. 
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Tableau 2: Lieux où les différentes formes européen nes de Corbicula sont trouvées en 
sympatrie.  

Cours d'eau Pays Formes en sympatrie Références
Seine France R et S Marescaux et al . 2010
Gard France R et Rlc Marescaux et al . 2010
Rhône France R et Rlc Pigneur et al . subm.
Moselle France R et S Renard et al . 2000
Meuse Belgique R et S Pigneur et a l. subm.
Canal Albert Belgique R et S Swinnen et al . 1998
Canal Bocholt-Herentals Belgique R et S Swinnen et al . 1998
Rhin Pays-Bas R et S Renard et al . 2000
Danube Allemagne R et S Tittizer & Taxacher 1997
Danube Hongrie R et S Csányi 1999
Danube Serbie R et S Paunović et al . 2007
Save Serbie R et S Paunović et al . 2007
Fleuve Oder Pologne R et S Łabęcka et al . 2005
Lac de Garde Italie R et S Ciutti & Cappelletti 2009  
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Figure 4: Morphologie des formes américaines . A. Forme A , B. Forme C , C. Forme B (Lee et al. 
2005). 
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Tableau 3: caractéristiques morphologiques des form es européennes de Corbicula. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 

Figure 5: Vue de la coquille ex terne et interne des trois formes européennes de Corbicula. A. Forme R , 
B. Forme Rlc, C. Forme S (III) (Marescaux et al. 2010). 

Forme Dimension Stries Nacre Umbo 
(juvéniles)

R Largeur>Hauteur Espacées Blanchâtre à 
marques violettes 

Stries mauves

Rlc Largeur>Hauteur Espacées Blanchâtre à 
jaunâtre

Rose-orangé

S Largeur<Hauteur Fines et serrées Mauve foncé
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C. fluminea, C. fluminalis, C.leana C. sandai C. japonica
monoïque dioïque dioïque
vivipare ovipare ovipare
incubation des larves pas d'incubation des larves pas d'incubation des larves
eaux douces eaux douces eaux saumâtres

Tableau 4: Caractéristiques biologiques de différentes espèc es de Corbicula 
(d’après Myazaki 1936).  
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Figure 6: Branchies en période d'incubation .  A. C. matannensis, B. C. possoensis. La flèche indique les 
larves dans l’hémibranchie externe  (Korniushin & Glaubrecht 2003).  
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Figure 7: Développement larvaire chez Corbicula fluminea (d'après Kraemer & Galloway 
1986, Kraemer et al. 1986, Sousa et al. 2008b). 
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Tableau 5: Exemples de vertébrés unisexués (d'après  Grebelnyi 2009). 

Le poisson rouge sauvage 
Carassius auratus gibelio 
Les poissons tropicaux des genres 
Poecilia et Poeciliopsis
Les urodèles du genre Ambystoma 
(individus triploïdes uniquement)

Les loches de rivière Cobitis 
Les poissons du genre Poeciliopsis

La grenouille verte Rana esculenta

Gynogenèse

Hybridogenèse

 

 

 



FIGURES  

 

Tableau 6: Comparaison de la gynogenèse et de l'and rogenèse en terme de diversité 
taxonomique (d’après Grebelnyi 2009). 

Gynogenèse Androgenèse
Le poisson rouge sauvage 
Carassius auratus gibelio 

Les palourdes asiatiques du 
genre Corbicula

Les poissons tropicaux du 
genre Poecilia 

La petite fourmi de feu 
Wasmannia auropunctata  

Les poissons tropicaux du 
genre Poeciliopsis

Hybrides entre les phasmes 
Bacillus rossius et Bacillus 
grandii

Les urodèles du genre 
Ambystoma  (individus 
triploïdes uniquement)

Le cyprès du Sahara Cupressus 
dupreziana

Les loches de rivière 
Cobitis sp.
Le coléoptère Ptinus 
mobilis  
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Figure 8: Expulsion du matériel génétique maternel chez C. leana (modifié d'après Komaru et 
al. 1998). La flèche montre le pronucleus mâle. La bar re d'échelle vaut 50µm. 
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Figure 9: Parasitisme des oeufs et disjonction géno me nucléaire-morphotype/génome 
mitochondrial. 
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Tableau 7: Caryotypes d'espèces d'Europe, des Etats -Unis et d'Asie (modifié d'après Skuza et al. 2009). 

 

 

Taxons Origine géographique Nombre de chromosomes Réfé rences
C. fluminea Corée, Lac Uiam  54 (3n) Park et al.  2000

Chine, région de Anyue 54 (3n) Qiu et al.  2001
Chine, région de Anyue 72 (4n) Qiu et al.  2001
Japon, crique Shishigatani 2n Ishibashi et al.  2003
Taiwan, Fleuve Keelung 2n, 3n Komaru & Konishi 1999

C. leana Japon, Lac Biwa 54 (3n) Okamoto & Arimoto 1986
C. papyracea Corée, Lac Uiam     54 (3n) Park et al.  2000
C. papyracea colorata Corée, réservoir Changpyung  Dam 38 (2n) Park et al.  2000
C. japonica Japon, Fleuve Yodo 38 (2n) Okamoto & Arimoto 1986
C. sandai Japon, Lac Biwa 36 (2n) Okamoto & Arimoto 1986
C. fluminalis Poland, Fleuve Odra 54 (3n) Skuza et al.  2009
Forme R et S européennes Allemagne, Fleuve Rhin 36(2n) Pfenninger et al.  2002
Forme A américaine USA 54 (3n) Lee et al.  2005, Hedtke et al . 2008
Forme B américaine USA 54 (3n) Lee et al.  2005, Hedtke et al . 2008
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Tableau 8: Nombre d’individus étudiés par populatio n pour chacune des analyses et leur 
morphotype présumé.  

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 10: Dimensions mesurées pour l'analyse morphologique . 
 

Population Morphotype Morphologie Spermatozoïdes Cytb COI Microsatellites
Espagne R 20 4 6 6 6
Doubs R R 20 4 6 6 6
Doubs Rlc Rlc 20 4 6 6 6
Royaume-Uni R 20 4 6 6 6
Suisse R 20 4 6 6 6
Portugal (Lima) R 12 4 6 6 6
Portugal (Minho) R 20 4 6 6 6
Seine Intermédiaire 3 2 2 2 2
Saône R R 19 8 6 6 6
Saône S S 20 4 6 6 6
Vidourle R 20 4 6 6 6
Canal de la Somme R Marescaux 2010 Marescaux 2010 Marescaux 2010 Marescaux 2010 6
Loire R Marescaux 2010 Marescaux 2010 Marescaux 2010 Marescaux 2010 3
Moselle R Marescaux 2010 Marescaux 2010 Marescaux 2010 Marescaux 2010 6
Tarn R Marescaux 2010 Marescaux 2010 Marescaux 2010 Marescaux 2010 3
Hérault R Marescaux 2010 Marescaux 2010 Marescaux 2010 Marescaux 2010 3
Canal Nantes Brest R Marescaux 2010 Marescaux 2010 Marescaux 2010 Marescaux 2010 3
Charente R Marescaux 2010 Marescaux 2010 Marescaux 2010 Marescaux 2010 3
Gard R R Marescaux 2010 Marescaux 2010 Marescaux 2010 Marescaux 2010 6
Gard Rlc Rlc Marescaux 2010 Marescaux 2010 Marescaux 2010 Marescaux 2010 3
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Figure 11: Anatomie des palourdes asiatiques du gen re Corbicula (d’après Britton & Morton 1982) . 
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Tableau 9: Paramètres PCR des amplifications des gè nes mitochondriaux (Marescaux 2010, 
mémoire). 

Gène Amorces Taille 
(Pb) 

Conditions PCR  
(30 cycles) 

                                                                                                                                                                                                         
Cyt b 

CytB-R (5’ AANAGGAARTAYCAYTCNGGYTG 3’) 

CytB-F (5’ TGTGCRGCNACYGTWATYACTAA 3’) 

(Merritt et al. 1998) 

± 430 94° - 4 min 
94° - 45 sec 
42° - 45 sec 
72° - 45 sec 
72° - 10 min 
10° - Pause 

CO I LCO 1490 (5‘ GGTCAACAAATCATAAAGATATTGG 3’) 

HCO 2198 (5’ TAAACTTCAGGGTGACCAAAAAATCA 3’) 

(Former et al. 1994) 

±700 94° - 4 min 
94° - 45 sec 
45° - 45 sec 
72° - 45 sec 
72° - 10 min 
10° - Pause 
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Tableau 10: Paramètres PCR des amplifications des m otifs microsatellites. 

Locus 
microsatellites  

Amorces  Conditions PCR  
(35 cycles) 

ClA01 Annexe 12 

ClA02                                                                                                                                           Annexe 12 

ClA03 Annexe 12 

ClB03 Annexe 12 

ClB11 Annexe 12 

ClC01 Annexe 12 

ClC08 Annexe 12 

ClC12 Annexe 12 

ClD12 Annexe 12 

ClE01 Annexe 12 

Cl5 F (5’-AGGCATGGGTGTTGTACG-3’) 

R (5’-CCACTCTTGTCTAAGTTGCAG-3’) 

ClB08 F (5’-AGGCATGGGTGTTGTACG-3’) 

R (5’-GTTTCTTTTTTTATATGTTTGTT-3’) 

ClG08 F (5’-ACAGGCTTGATTCTGACG-3’) 

R (5’-ACAAGGAATAACAACCTCCA-3’) 

ClF04 F(5’-CATTGTTCTGGTCATTGCT-3’) 

R (5’-AGATCGGTTCCTTTCACA-3’) 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
94° - 4 min 
94° - 45 sec 
53° - 45 sec 
72° - 45 sec 
72° - 10 min 
10° - Pause 
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Figure 13: Résultats de l’Analyse en Composantes Principales  sur les variables morphologiques 
des populations européennes de Corbicula. A. ACP sur les ratios hauteur/épaisseur,  
largeur/épaisseur, hauteur/largeur, nombre de strie s/hauteur, B. ACP sur log(hauteur), log(largeur), 
log(épaisseur) et sur le ratio nombres de stries/ha uteur. Chaque individu est représenté par un 
point distinct. 

Figure 12: Vues ex terne et interne de l’ individu S1 du morphotype intermédiaire de la 
Seine. 
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Tableau 11: Types de spermatozoïdes observés. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

A B C 
10µm 

Figure 14: Morphologie des spermatozoïdes de Corbicula. A. Spermatozoïde aflagellé de la 
population Rlc du Doubs, B. Spermatozoïde monoflage llé de la population du Royaume-Uni, C.  
Spermatozoïde biflagellé de la population de la Sei ne.  

Population Aflagellé Monoflagellé Biflagellé
Espagne X X X
Portugal 
(Lima)

�        �        �        

Portugal 
(Minho)

�        �        �        

Doubs R �        �        �        
Doubs Rlc �        �        �        
Seine �        �        �        
Saône R X X X
Saône S �        �        �        
Vidourle �        �        �        
Royaume-Uni �        �        �        
Suisse �        �        �        
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Figure 15: Phylogénie par Maximum Likelihood basée sur la séquence du gène mitochondrial 
Cytb (351bp). Les nombres aux nœuds indiquent pour les nombres situés au-dessus de la 
barre oblique, les valeurs des probabilités postéri eures (BI) et pour les nombres situés en 
dessous de la barre obliques, les valeurs de bootst rap pour 1000 réplicas (ML ). 
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Figure 16: Réseau d'haplotype construit avec Networ k 4.5.1.6 à partir des séquences du gène 
mitochondrial Cytb. Les nombres rouges indiquent un e mutation.  
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Figure  17 : A. Phylogénie par Maximum Likelihood basée sur la  séque nce du gène mitochondrial COI (668pb ). Les n ombres aux nœuds indiquent pour les nombres 
situés au-dessus de la barre oblique, les valeurs d es probabilités postérieures (BI) et pour les nombr es situés en dessous de la barre obliques, les vale urs de 
bootstrap pour 1000 réplicas (ML), B. Même phylogén ie que A, représentant les formes androgénétiques p ar des spermes biflagellés et les formes sexuées sa ns 
marquage (d’après Konishi et al. 1998, Byrne et al. 2001, Lee et al. 2005, Hedtke et al. 2008) 
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Figure 18: Réseau d'haplotype construit avec Networ k 4.5.1.6 à partir des séquences du gène 
mitochondrial COI des espèces de Corbicula dulçaquicoles. Les nombres en rouge indiquent 
une mutation.
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Tableau 12: Résumé des analyses microsatellites pou r Corbicula en Europe, utilisant 10 loci. 
Les allèles en gras sont les allèles communs à tous  les individus. 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figure 19: Comparaison entre les hybrides présumés (S1, S3 et Uk3), la forme R et la forme S 
pour 4 marqueurs microsatellites différents. A. Hyb rides de la Seine (S1 et S3) dont le pattern 
sur gel est identique à celui de la forme S, B. Hyb ride Uk3 du Royaume-Uni dont le pattern sur 
gel est identique à celui de la forme R.  

 
 

Locus R S Rlc Rlc/R    
(Gard2)

R/Rlc    
(Db1)

Inte rm é dia ire s 
Se ine

Inte rm édia ire  
Uk3

ClA01 198 196 196 198 198 198
ClA02 110-114 112-116 112-116 112-116 ? 109-113 114
ClA03 189-192-194 190 190 192-194 189-192-194
ClB03 233-239 233-239 239 239 233-239 233-239 233-239
ClB11 311 311 -313 311-313 311-313 311 311-313 311
ClC01 175 -179 173-175 173-175 173-175 175-179 173-175 ?
ClC08 215-219 260-305-315 303-305 ? 215-219 260-305-315 216-220
ClC12 226 226-228 230 230 226 226-228 226-228
ClD12 274 -278 264-274 274 274 ? 264-274 264-274
ClE01 213 209 213 213 213 209 209

R 

Rlc 

S 

A 

Locus 
Cl5

Locus 
ClB08
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ClG08

Locus 
ClF04

a b ca b ca b ca b c
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Figure 20: Plan factoriel de l'Analyse F actorielle des Correspondances. L es allèles dans les ellipses sont ceux qui permette nt de discriminer la 
forme correspondant à la couleur dans laquelle ils sont entourés. Les lettres en majuscules indiquent les allèles non discrimants et donc 
communs à deux ou trois formes.  
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Figure 21: Résultats du caryotypage. 

 
 
 

      
 
 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 22: Métaphases de la forme R de Corbicula en Meuse belge . A. Diploïde (35 chromosomes) , 
B. Triploïde (52 chromosomes). 
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Figure 23: Comparaison entre u n spermatozoïde de Corbicula et un spermatozoïde résultant 
d'un pairing. A. Spermatozoïde et détails d’un sper matozoïde de C. fluminea (Kornishi et al. 
1998), B. Tête d’un  spermatozoïde de Tricholepidion  gertschi Wygodzynsky (Dallai et al. 2001). 
a. acrosome N. noyau PR. région postérieure de la t ête. 


