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RØsumØ 

Natives d�Asie, d�Afrique, du Moyen-Orient et d�Aus tralie, les palourdes asiatiques de genre 
Corbicula comptent parmi les bivalves les plus invasifs en Europe et en AmØrique. Le genre a 
ØtØ dØcrit pour la premiŁre fois en Europe dans les annØes 1980 et en AmØrique dans les 
annØes 1920. Dans leur aire d�invasion, ces palourdes ont des impacts Øcologiques et 
Øconomiques Ønormes, telles que des dØgâts aux installations industrielles, des perturbations 
des rØseaux trophiques et une compØtition avec les espŁces natives.  

Jusqu�à aujourd�hui, il y avait peu d�indication su r quelles espŁces avaient envahi l�Europe, 
leur point d�entrØe et leurs routes d�invasions. En outre, la taxonomie du genre Corbicula est 
trŁs controversØe, principalement à cause d�une forte plasticitØ phØnotypique et d�un mode de 
reproduction unique chez certaines lignØes, l�androgenŁse. 

L�androgenŁse est une forme de reproduction unisexuØe qui correspond à une hØrØditØ 
paternelle stricte. AprŁs la fØcondation d�un ovule par un spermatozoïde non-rØduit et 
biflagellØ, les chromosomes maternels sont expulsØs sous forme de deux globules polaires 
mais les mitochondries sont retenues dans le cytoplasme. Le sperme androgØnØtique peut 
aussi parasiter des oocytes de lignØes de Corbicula diffØrentes, ceci pouvant Œtre vu comme 
une sorte de parasitisme des �ufs. Ce phØnomŁne rØsulte en une disjonction entre les lignØes 
nuclØaires et mitochondriales, ainsi qu�entre la morphologie et l�haplotype mitochondrial.  

Cette Øtude est la premiŁre à se focaliser de maniŁre globale sur le genre Corbicula en Europe.  

Par une approche intØgrative combinant analyses morphologiques, sØquençage des gŁnes 
mitochondriaux COI et Cytb ainsi que gØnotypage au moyen de marqueurs microsatellites, 
nous avons pu clarifier la systØmatique du genre Corbicula en Europe et pouvons affirmer que 
seules trois lignØes ne reprØsentant qu�une trŁs petite partie de la diversitØ native ont envahi 
notre continent. Ces lignØes sont similaires voire identiques aux palourdes invasives en 
AmØrique et à certaines lignØes asiatiques. De façon surprenante, tous les individus au sein 
d�une de ces lignØes sont des clones parfaits. Ils partagent des gØnotype, haplotype 
mitochondrial et morphotype identiques. Parmi les diffØrentes lignØes, l�une d�elles est 
largement dominante tant au point de vue de son abondance que de sa distribution, cette 
prØpondØrance Øtant certainement liØe à une plus grande capacitØ d�adaptation 
Øcophysiologique et à la possession d�un « General Purpose Genotype ». Cette approche 



 

 

intØgrative montre Øgalement que l�hybridation entre les diffØrentes formes europØennes est 
possible et vØrifie le parasitisme des �ufs. 

Ce dernier phØnomŁne ainsi que l�observation de spermatozoïdes biflagellØs tendent à prouver 
que l�androgenŁse est le mode de reproduction des lignØes europØennes.   

Enfin, des caryotypes couplØs à nos analyses des marqueurs microsatellites suggŁrent que les 
formes europØennes pourraient Œtre triploïdes, cette triploïdie Øtant liØ à l�androgenŁse.   
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Les espŁces invasives sont des espŁces qui ont ØtØ introduites, dØlibØrØment ou 
accidentellement, au-delà de leur zone de distribut ion naturelle ou de leur zone naturelle de 
dispersion potentielle. Les invasions biologiques peuvent rØsulter de changements climatiques 
ou tectoniques ainsi que d�introductions anthropiques (Vermeij 1996). Pour Œtre un 
envahisseur efficace, une espŁce non-indigŁne doit possØder certaines caractØristiques telles 
que, entre autres: une variabilitØ gØnØtique et une plasticitØ phØnotypique importantes, une 
tolØrance physiologique aux changements abiotiques ainsi qu�une stratØgie reproductive de 
type r (Sousa et al. 2008b).    

Les invasions biologiques se dØroulent suivant trois phases majeures : l�arrivØe, 
l�Øtablissement et l�intØgration (Moyle & Light 1996). L�arrivØe correspond à la dispersion 
des individus dans l�ØcosystŁme fraîchement envahi. L�Øtablissement correspond au maintien 
de la population invasive, notamment par la reproduction. Enfin, le stade d�intØgration est 
atteint lorsque l�espŁce invasive et les relations qu�elle a Øtablies avec les espŁces natives 
influent sur la sØlection (Vermeij 1996).   

Les invasions biologiques ont d�Ønormes impacts environnementaux, sociaux, Øconomiques et 
culturels. Les populations d�espŁces non-indigŁnes augmentent à l�Øchelle mondiale et 
constituent des menaces majeures pour la biodiversitØ, l�environnement et les ØcosystŁmes 
(Sandes 2003, Leung et al. 2002). D�un point de vue Øconomique, les espŁces non-indigŁnes 
reprØsentent un coßt, à l�Øchelle mondiale, estimØ à 137 milliards de dollars US par an (Leung 
et al. 2002).  

 


��� ��������	���������	��		
����������	������������	

La dØcennie 2005-2015 a ØtØ dØcrØtØe, par les Nations-Unies, DØcennie Internationale 
d�Action « L�eau, source de vie ». En effet, la bio diversitØ et les ressources biologiques des 
eaux intØrieures doivent faire face à des menaces de plus en plus importantes dØcoulant des 
activitØs humaines. Ces mises en danger des ØcosystŁmes dulçaquicoles sont notamment liØes 
aux invasions de ces milieux par des espŁces exotiques (Dudgeon et al. 2006). On peut citer 
de nombreux cas d�introduction qui ont complŁtement transformØ 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 riviŁres des plaines ouest-amØricaines par la moule 
zØbrØe Dreissena polymorpha (Moyle et Light 1996).   

En eaux douces, parmi toutes les espŁces introduites, seuls 10 à15% (U.S. Congress, OTA 
1993) s�Øtablissent 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 caractØristiques biologiques des envahisseurs, tels que leur mode de 
reproduction, favorables à l�invasion ainsi que des  conditions environnementales appropriØes. 
Cependant, ces conditions ne se prØsentent gØnØralement que sur de courtes pØriodes. 
Les conditions abiotiques peuvent dØterminer à elles seules le devenir d�une invasion 
biologique (Moyle & Light 1996). 
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MalgrØ quelques exemples spectaculaires d�introductions destructrices des ØcosystŁmes natifs 
(voir plus haut), la plupart des cas d�invasions n� est pas associØe à des extinctions massives 
des populations natives. En effet, en plus de la compatibilitØ entre ses propres caractØristiques 
biologiques et le milieu envahi, cette espŁce doit faire face à une rØsistance biotique à son 
Øtablissement dans un nouvel ØcosystŁme. Cette derniŁre est principalement reprØsentØe par la 
prØdation et la compØtition avec les espŁces natives. Parmi les invasions qui ont rØussi, seule 
une minoritØ crØe des changements majeurs dans les systŁmes receveurs. Cependant, la 
majoritØ des envahisseurs cause des changements subtils, tels que des disparitions locales ou 
des changements comportementaux ou Øvolutifs des espŁces natives (Moyle & Light 1996).  

Bien que tous les systŁmes aquatiques puissent potentiellement Œtre envahis, tous ne 
rØagissent pas pareillement aux invasions. Tout d�abord, les ØcosystŁmes simples et à faible 
nombre d�espŁces natives sont plus facilement dØstabilisØs que les ØcosystŁmes complexes 
(Moyle & Light 1996). Ensuite, le niveau de perturbation de l�ØcosystŁme dØtermine 
Øgalement le succŁs d�une invasion. Les envahisseurs ont, en effet, plus de chance de s�Øtablir 
quand les assemblages natifs d�organismes ont ØtØ temporairement perturbØs ou amoindris 
(Moyle & Light 1996). De plus, la rØsistance biotique à l�invasion dans les systŁmes d�eau 
douce se manifeste surtout dans les premiers stades du processus d�invasion. Le succŁs à long 
terme (intØgration) d�une espŁce invasive est plus probable dans un systŁme aquatique altØrØ 
en permanence par l�activitØ humaine que dans un systŁme lØgŁrement perturbØ.  

La sensibilitØ à l�invasion d�un systŁme aquatique naturel est liØe aux interactions entre la 
variabilitØ et la prØdictibilitØ environnementales. En gØnØral, les envahisseurs semblent moins 
s�Øtablir dans des environnements hautement prØdictibles quel que soit leur niveau de 
variabilitØ et semblent plus enclins à s�installer dans des environnements à faible prØdictibilitØ 
(Moyle & Light 1996).  

La phase critique lors d�une invasion est l�Øtablissement. Durant cette pØriode, c�est surtout 
l�accessibilitØ à la nourriture qui est limitante. Cette limitation fait des grands prØdateurs 
piscivores et des organismes omnivores/dØtritivores les envahisseurs les plus efficaces. Les 
piscivores introduits se nourrissent d�animaux naïfs, incapables de reconnaître ces nouveaux 
prØdateurs.  Les omnivores/dØtritivores utilisent une source de nourriture rarement limitante 
dans les systŁmes aquatiques. Ces groupes trophiques ont donc gØnØralement un accŁs quasi-
illimitØ à leurs ressources alimentaires. 

 


��� ���	��������	������������	

Les Mollusques bivalves dulçaquicoles jouent un rôl e important au sein des ØcosystŁmes 
aquatiques (Strayer et al. 1999).  

En effet, les bivalves constituent la majoritØ de la biomasse zoobenthique dans de nombreux 
fleuves, riviŁres, lacs et estuaires et sont les filtreurs principaux de nombreux ØcosystŁmes en 
eau peu profonde. Les taux de filtration des populations de ces mollusques peuvent Œtre 
considØrables, 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 ØcosystŁmes dulçaquicoles 
(Strayer et al. 1999).  

Les activitØs humaines altŁrent Øgalement souvent la densitØ et la composition des 
communautØs de bivalves, et transforment de ce fait la structure et le fonctionnement des 
ØcosystŁmes. On peut lier à l�homme de brutales augmentations ou diminutions des 
populations de bivalves. Les extinctions sont essentiellement dues aux rØcoltes des espŁces 
Øconomiquement intØressantes ainsi qu�à la pollution et autres altØrations de leurs habitats.  
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De plus, on observe simultanØment une destruction des populations par l�homme et des 
introductions massives, accidentelles ou dØlibØrØes, d�espŁces invasives. Ces mollusques 
envahissants dØveloppent souvent des populations trŁs denses avec de hauts taux de filtration 
(Strayer et al. 1999).  

Bien qu�il soit avØrØ que les bivalves exotiques en eau douce aient un impact important sur le 
phytoplancton et les consommateurs qui en dØpendent directement, le lien entre bivalves et 
ØcosystŁme est complexe et peut affecter l�ØcosystŁme de plusieurs façons. Les bivalves 
peuvent (1) enlever les particules en suspension (phytoplancton) de la colonne d�eau, (2) 
rØduire les populations qui en dØpendent, (3) augmenter les populations capables d�utiliser les 
bivalves ou leurs dØchets, (4) libØrer les ressources utilisØes auparavant par le phytoplancton, 
et (5) augmenter les populations qui sont capables d�utiliser ces ressources libØrØes (Strayer et 
al. 1999).    

Parmi les introductions de bivalves exotiques, la plus connue et spectaculaire reste sans doute 
celle de la moule zØbrØe Dreissena polymorpha dans les Grands Lacs amØricains. Dreissena 
polymorpha est originaire du bassin Ponto-Caspien oø elle vit principalement dans les lacs et 
les riviŁres à faible dØbit (Astanei et al. 2005).  Au XIXe siŁcle, l�espŁce s�est rØpandue vers 
l�ouest à travers toute l�Europe, aidØe par des actions anthropogØniques, telles que la 
construction de canaux lors de la rØvolution industrielle (Khalaski 1997, Stepien et al. 2002, 
Astanei et al. 2005). La moule zØbrØe fut introduite en 1986 dans la rØgion des Grands Lacs, 
trŁs certainement par l�intermØdiaire des eaux de ballast. L�expansion initiale de l�espŁce dans 
les Grands Lacs amØricains et les eaux intØrieures amØricaines a ØtØ trŁs rapide, faisant de 
Dreissena polymorpha l�invertØbrØ benthique dominant dans ces ØcosystŁmes (Mc Isaac 
1996). En effet, on observe des densitØs pouvant aller jusqu�à 750000 individus/m† dans le lac 
Erie (McIsaac 1996).      

L�introduction de D. polymorpha aux USA a causØ des dommages Øcologiques et 
Øconomiques non nØgligeables. L�espŁce cause un encrassement des installations industrielles 
(prises d�eau et circuit de refroidissement des centrales Ølectriques). On estime que les 
dommages industriels causØs aux Etats-Unis par D. polymorpha coßteraient 5 milliards de 
dollars par an (Khalanski 1997). D�un point de vue Øcologique, D. polymorpha cause une 
clarification de l�eau, entre autre par une filtration massive de la biomasse algale et 
microzooplanctonique, cette filtration altØrant Øgalement la chaîne trophique (McIsaac 1996, 
Stepien et al. 2002). On observe aussi une minØralisation des sØdiments liØe à la prØsence de 
la moule zØbrØe ainsi que la disparition des bivalves natifs, en particulier des Unionidae. En 
effet, Dreissena polymorpha utilise leurs ressources et occupe leur ØcosystŁme avec plus 
d�efficacitØ (Stepien et al. 2002).    

En 1991, les premiŁres traces d�une seconde espŁce invasive de Dreissenidae, la moule 
quagga Dreissena bugensis, ont ØtØ mise en Øvidence dans les Grands Lacs amØricains. Cette 
derniŁre est aussi originaire du bassin Ponto-Caspien. RØcemment, elle s�est fortement 
propagØe dans cette rØgion d�AmØrique 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 trŁs rØcente et semble dater de 2004 (Molloy et al. 2007). 
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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 oø il a 
des impacts Øconomiques et Øcologiques non-nØgligeables. Les genres Dreissena et Corbicula 
ont plus ou moins les mŒmes consØquences sur les ØcosystŁmes envahis et la mŒme 
dynamique de dispersion en raison d�une majoritØ de caractØristiques biologiques trŁs 
semblables (Tableau 1). NØanmoins, en Europe, Dreissena pourrait avoir un moindre impact 
en raison d�une invasion moins homogŁne et moins importante à certains endroits (Khalanski 
1997).   

La faune originelle des fleuves et riviŁres europØens et nord-amØricains Øtait dominØe 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 compØtition qui s�engage entre ces familles et les espŁces invasives 
telles que Corbicula fluminea, Dreissena polymorpha et Limnoperna fortunei (Sousa et al. 
2008b). Aux Etats-Unis, la progression de Corbicula s�est accompagnØe d�une rØgression de 
l�abondance des bivalves natifs. Dans l�estuaire du  fleuve Minho au Portugal, C. fluminea est 
l�espŁce dominante. Il apparaît que son essor s�est accompagnØ d�un appauvrissement de la 
faune en gØnØral et, plus particuliŁrement, de l�extinction progressive des espŁces natives 
(Sousa et al. 2005). En Grande-Bretagne, Corbicula entre en compØtition 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 compØtitrices trŁs efficaces puisqu�elles ont 
des taux de filtration bien plus ØlevØs que les espŁces natives (Tableau 1, Sousa et al. 2008b). 
Leur potentiel reproducteur surpasse Øgalement largement celui des Sphaeriidae et des 
Unionidae (Tableau 1, Mouthon, 1981). De plus, les palourdes asiatiques peuvent atteindre 
des densitØs Ønormes. Dans la Seine, on trouve une centaine d�individus/m† (Vincent & 
Brancotte 2000); dans la riviŁre Altrhein, un peu en aval de la ville de Bâle (Suisse), les 
densitØs peuvent atteindre 600 individus/m† (Schmidlin & Baur); dans la Moselle, jusqu�à 
9000 individus/m†, et 10000 individus/m† dans le fleuve ParanÆ en Argentine (Cataldo & 
Boltoskoy 1999) ainsi qu�à divers sites aux Etats-U nis. Ces grandes densitØs augmentent 
l�impact sur les ØcosystŁmes, à plus forte raison, au vu de la capacitØ de filtration des 
corbicules. Ces animaux peuvent filtrer d�Ønormes quantitØs 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 dØclin du phytoplancton dans 
la riviŁre Potomac, aux Etats-Unis (Cohen et al. 1984) ce qui n�est pas sans consØquence 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 amorcØe en 2002 
(Figure 1). C�est du moins l�hypothŁse de notre unitØ de recherche (Jean-Pierre Descy, 
communication personnelle - testØe pour l�instant dans un autre mØmoire). En effet, aucun 
changement observØ de la teneur en nutriment, du dØbit du fleuve ou des conditions 
mØtØorologiques ne peuvent expliquer ces baisses surprenantes. La moule zebrØe Dreissena 
polymorpha, Øgalement prØsente en Meuse, pourrait aussi avoir des effets importants sur le 
phytoplancton. Toutefois, depuis leur dØtection en 1994,  les palourdes asiatiques se sont 
fortement propagØes dans le fleuve et y ont atteint des densitØs plus importantes que celles des 
moules zØbrØes (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 Øgalement la dynamique de la matiŁre organique des sØdiments. 
En effet, prØsentant une alimentation pØdale, elles ont la capacitØ de collecter la matiŁre 
organique des sØdiments et contribuent ainsi à l�appauvrissement du contenu organique des 
sØdiments (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 oø ces animaux invasifs sont prØsents à forte densitØ (Hakenkamp 
2001).   

L�invasion par les palourdes asiatiques n�est pas s ans consØquence d�un point de vue 
Øconomique. Son coßt englobe les campagnes d�Øradication et surtout les dommages causØs 
par ces animaux aux installations industrielles. En effet, Corbicula peut bloquer les canaux de 
refroidissement des centrales Ølectriques et thermiques, des rØacteurs nuclØaires ou les canaux 
d�irrigation. Les jeunes individus de faible taille pØnŁtrent dans les circuits de prise d�eau des 
installations, y croissent et s�y dØveloppent jusqu�à Øventuellement bloquer les systŁmes de 
canalisation de par leur masse propre ou de par la masse de matØriaux et de dØchets 
biologiques qu�ils ont produits (Aldridge & Müller 2001). En France, Corbicula fluminea est 
un des principaux organismes Øtablis dans les circuits des centrales thermiques exploitØes par 
EDF. En 1990, la quantitØ de Corbicula retirØe d�un bassin froid, de mai à fin septembre, a ØtØ 
estimØe à environ 10m3 (Khalanski 1997).  

Les caractØristiques naturelles du genre Corbicula sont les causes de son succŁs invasif 
(Sousa et al. 2008b). Tout d�abord, il prØsente une stratØgie reproductive favorisant son 
expansion : maturitØ sexuelle prØcoce, croissance rapide, production d�un grand nombre de 
larves (Tableau 1). De plus, certaines espŁces sont hermaphrodites et asexuØes. Ces propriØtØs 
sexuelles permettent le dØveloppement d�une nouvelle population suite à l�introduction d�un 
seul individu (McMahon 1991).  

La stratØgie de colonisation de Corbicula repose en grande partie sur les stades juvØniles 
(McMahon & Williams 1986a). Ceux-ci sont capables de sØcrØter un filament muqueux qui 
leur permet de dØriver en pleine eau et d�Œtre entrainØs par le courant. Grâce à ce pseudo-
byssus, ils se fixent Øgalement 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. 
NØanmoins, Corbicula est capable d�Øtendre 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 trac tus digestif de leurs prØdateurs, il semblerait 
qu�elles soient capables de survivre à une rØgurgitation du gØsier de certains canards. Ceci 
pourrait Øgalement 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 ØtØ favorisØe 
par les activitØs humaines qui altŁrent le biotope au dØpart favorable aux bivalves natifs, 
optimisant ainsi les conditions de dispersion de Corbicula (McMahon 1982). Voelz et al. 
(1998) ainsi que Beran (2006) suggŁrent aussi que les corbicules pourraient se dØplacer vers 
l�amont grâce à une certaine mobilitØ intrinsŁque. En effet, lors d�une Øtude d�un affluent du 
fleuve Savannah en Caroline du Nord, aucune des donnØes rØcoltØes, ni le profil de 
distribution, ni le taux de dispersion n�allaient en faveur d�une colonisation en amont par les 
activitØs 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 mŒme, les Montagnes Rocheuses et les Montagnes 
Appalaches semblent avoir freinØ la propagation du genre aux Etats-Unis (McMahon 1982).  
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Originaires d�Asie centrale ainsi que des rØgions tropicales et subtropicales d�Asie 
(Thaïlande, Philippines, Chine, Taiwan, CorØe et Japon), du Moyen-Orient, de l�Australie et 
d�Afrique, les Corbicula ont envahi les AmØriques dŁs les annØes 1920 et l�Europe à partir 
des annØes 1980 (Figure 2). Cependant, des espŁces du genre Corbicula sont prØsentes dans 
les fossiles nord-amØricains et europØens datant d�avant la derniŁre glaciation. En Europe, C. 
fluminalis Øtait prØsent aux Łres tertiaire et quaternaire et particuliŁrement au PlØistocŁne. On 
en retrouve des traces dans des gisements fossilifŁres et des dØpôts datant de cette Øpoque en 
France, Angleterre, Belgique, Italie, Danemark et Allemagne (Meijer & Preece 2000). DŁs 
lors, les invasions rØcentes de ces continents peuvent Œtre vues comme un processus de 
recolonisation plutôt qu�une vØritable 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 propagØ jusqu�à la côte 
atlantique (McMahon 1982). Aujourd�hui, les palourdes ont envahi tout le continent 
amØricain : AmØrique du Nord, AmØrique Centrale et une partie de l�AmØrique du Sud 
(Argentine, BrØsil, Venezuela) (Brancotte 2002, Lee et al. 2005). Le genre est apparu pour la 
premiŁre fois en AmØrique du Sud, dans les annØes 70, en Argentine et au BrØsil (Ituarte 
1994, Lee et al. 2005, Bagatini 2005). Son Øtendue actuelle va du nord de la Patagonie 
jusqu�à l�Uruguay et le sud du BrØsil. Il est plus que probable qu�elle soit Øgalement prØsente 
au PØrou et en Bolivie (Karayatev et al. 2007). NØanmoins, la distribution amØricaine des 
corbicules est limitØe au nord du continent amØricain par des tempØratures trop basses durant 
l�hiver (McMahon 1982).  

Il y a extrŒmement peu de variabilitØ gØnØtique et ØlectrophorØtique entre les populations des 
USA. Ceci suggŁre que la colonisation des eaux amØricaines par Corbicula rØsulterait d�un 
petit ØvŁnement fondateur initial (Hillis & Patton 1982). Il convient de nuancer cette 
affirmation puisque certaines formes de corbicules sont asexuØes (Glaubrecht et al. 2003, 
2006). Ce mode de reproduction peut Øgalement expliquer l�uniformitØ gØnØtique observØe 
(Hedtke et al. 2008).  

En Europe, le genre Corbicula semble avoir disparu aprŁs la derniŁre pØriode glaciaire du 
Würm (Meijer & Preece 2000) pour rØapparaître vers la fin des annØes 70 et le dØbut des 
annØes 80 (Mouthon 1981). 

Selon Bachmann (1997), les palourdes asiatiques auraient ØtØ introduites en Europe par 
l�intermØdiaire des eaux de ballast des navires provenant du sud de l�AmØrique du Nord et il 
n�y aurait de ce fait aucun lien gØographique direct avec les populations de Corbicula 
asiatiques. En Europe occidentale, Corbicula a ØtØ dØtectØ pour la premiŁre fois en France, en 
1980, dans la basse Dordogne. Ce bivalve a ØtØ simultanØment observØ 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 oø l�introduction est 
rØcente (Aldridge & Müller 2001). Cette distribution semble s�Øtendre à l�Europe centrale et 
orientale: en Autriche (von Fisher & Schultz 1999), en Pologne (Skuza et al. 2009), en 
RØpublique tchŁque (Beran 2006), en Slovaquie (Vrabec et al. 2003), en Hongrie (CsÆnyi 
1999) ainsi qu�en Bulgarie (Hubenov 2001), en Roumanie (Popa & Popa 2006), en Serbie 
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(Paunovi� et al. 2007) en Ukraine (Son 2007b) et en Moldavie (Munjiu & Shubernetski 
2010). On trouve Øgalement C. fluminea en Suisse (Figure 3, Schmidlin & Baur 2007). 

En France, la diffusion de Corbicula a ØtØ extrŒmement rapide : en 20 ans, il a colonisØ la 
totalitØ des grands bassins hydrographiques français (Marescaux et al. 2010) ainsi que 
diffØrents fleuves côtiers. Le genre est prØsent dans la majoritØ des cours d�eaux, dans certains 
lacs, ainsi que dans de nombreux canaux de navigation. Ces canaux auraient jouØ un rôle 
essentiel dans la propagation de Corbicula à l�intØrieur du pays (Brancotte & Vincent 2002, 
Mouthon 2000, Marescaux et al. 2010). 

En Belgique, on trouve les premiŁres traces de Corbicula, nommØe à l�Øpoque C. fluminea, 
dans la Meuse en 1994. Une autre espŁce, C. fluminalis, Øtait Øgalement signalØe dans certains 
canaux, notamment en Flandres. Ces deux espŁces peuvent Øgalement Œtre trouvØes en 
sympatrie (Tableau 2, Nguyen & De Pauw 2002). En une petite dizaine d�annØes, la 
distribution de Corbicula dans le pays s�est fortement Ølargie (Swinnen et al. 1998, Nguyen & 
De Pauw 2002) et le genre semble toujours en pleine expansion (Nguyen & De Pauw 2002). 
Swinnen et al. (1998) suggŁrent que la colonisation a dØbutØ par la Meuse et s�est Øtendue 
grâce aux canaux connecteurs et aux systŁmes de canalisation des exploitations industrielles 
le long des cours d�eau.  
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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�espŁces de Corbicula prØsentes en AmØrique et en Europe ainsi qu�à l�identification 
des espŁces auxquelles elles appartiennent et desquelles elles dØcoulent. Il y a en effet peu de 
caractŁres morphologiques permettant la discrimination des diffØrentes espŁces (Britton & 
Morton 1986). On peut tenter de distinguer ces diffØrentes espŁces par les caractŁres 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 Ønorme plasticitØ phØnotypique 
(Britton & Morton 1986, Glaubrecht et al. 2003, Korniushin 2004, Sousa et al. 2008b, 
Swinnen et al. 1998) entre et au sein mŒme des populations de palourdes asiatiques, comme 
c�est le cas pour la totalitØ des mollusques. On ne peut donc pas se fier uniquement à la 
morphologie pour dØlimiter une espŁce. Outre la morphologie, la ploïdie, les prØfØrences 
Øcologiques, l�haplotype mitochondrial, le gØnotype nuclØaire ribosomal, le nombre de 
flagelles des spermatozoïdes ou encore le mode de reproduction peuvent servir de critŁres 
discriminants entre les diffØrentes espŁces. Toutefois, les auteurs ne s�accordent pas sur 
quelles espŁces sont valides ou non et la classification varie selon le critŁre utilisØ (Glaubrecht 
et al. 2007).  

En AmØrique et en Asie, une grande quantitØ de noms d�espŁces avait ØtØ attribuØe 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�espŁce C. fluminea (Britton & Morton 1979). Hillis et Patton (1982) ont 
ensuite dØcrit deux formes diffØrentes qui se distinguent par leur morphologie. La premiŁre 
est caractØrisØe par une nacre violette et la seconde par une nacre blanche. Pour Øviter la 
confusion par rapport au nom d�espŁce, ces formes seront, dŁs lors, nommØes « violette » et 
« blanche ». Outre la couleur de leur nacre, ces morphotypes se diffØrencient Øgalement par le 
nombre de stries et la forme de la coquille. De plus, elles semblent avoir des prØfØrences 
d�habitats diffØrentes. Pour Britton et Morton (1986), ces formes sont des individus distincts 
d�un point de vue phØnotypique mais appartenant à la mŒme espŁce qui n�est autre que C. 
fluminea. Ce polymorphisme serait dß 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 vio lette. Ces morphotypes forment Øgalement 
des lignØes distinctes au niveau du gŁne mitochondrial COI (Siripattrawan et al. 2000, Lee et 
al. 2005, Hedtke et al. 2008). Une troisiŁme forme, la forme C, est Øgalement dØcrite en 
AmØrique de Sud (Lee et al. 2005). Les haplotypes des forme A et B sont Øgalement prØsents 
en Asie et en Europe, sans aucune ou extrŒmement peu de diffØrence (maximum une 
mutation) dans la sØquence selon la distribution gØographique (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 forme s de rØgions natives de Corbicula mais 
apparaît Øgalement dans les populations d�Europe occidentale (Renard et al. 2000, Hedtke et 
al. 2008). D�aprŁs Hedtke et al. (2008), la forme A et la forme B seraient dØrivØes, 
respectivement, de C. leana et C. fluminea, des espŁces originaires d�Asie.  

En Europe, uniquement les deux espŁces C. fluminea et C. fluminalis avaient ØtØ dØcrites. 
Renard et al. (2000) confirment la prØsence de ces deux espŁces distinctes 
morphologiquement et du point de vue de l�haplotype mitochondrial mais dØcrivent une 
troisiŁme forme dans le Rhône. Cette population (C. spec.) n�est pas distinguable 
morphologiquement de C. fluminea mais possŁde un haplotype mitochondrial qui lui est 
propre. Il pourrait dŁs lors s�agir d�une espŁce cryptique. Pfenninger et al. (2002) 
reconnaissent Øgalement, dans le Rhin,  la prØsence de deux morphotypes diffØrents avec 
quelques phØnotypes intermØdiaires. Ces formes morphologiques diffØrentes sont nommØes R 
(Round) et S (Saddle). NØanmoins, contrairement à Renard et al. (2000), ces auteurs ne 
mettent en Øvidence 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 dØcrite 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 hypothŁse postulØe est donc 
que Renard et al. (2000) aient inversØ 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.).  
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Le genre Corbicula comprend des espŁces susceptibles de variations phØnotypiques 
importantes, surtout au niveau de la forme, de la couleur et des sculptures de la coquille. Ce 
genre est donc caractØrisØ par un trŁs grand polymorphisme. Il est communØment acceptØ que 
les coquilles des bivalves dulçaquicoles prØsentent une grande plasticitØ pour s�adapter aux 
conditions environnementales et Øcologiques (Sousa et al. 2007). Ces variations 
ØcophØnotypiques concernent Øgalement 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 
caractØriser les diffØrentes formes de Corbicula europØennes. Si L>H, on est en prØsence de la 
forme R. Dans le cas contraire, on a affaire à la f orme S (Tableau 3, Brancotte & Vincent 
2002, Pfenninger et al. 2002, Marescaux et al. 2010).  

Les diffØrentes formes possŁdent des coquilles pouvant aller du vert olive au brun noirâtre ou 
Œtre jaune ou crŁme. La forme S, qui est nettement plus haute que large, possŁde des stries 
fines et serrØes. Par contre la forme R, relativement arrondie et dont la longueur est plus ou 
moins Øgale à la hauteur, prØsente des stries plus espacØes (Figure 5). Les juvØniles de ce 
morphotype prØsentent 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). GØnØralement 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 parsemØe de marques violettes. Celle de la forme S est mauve foncØ 
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(Figure 5, Marescaux et al. 2010, Mouthon 1981, observations personnelles). La troisiŁme 
forme (C. spec.) est, comme citØ prØcØdemment, morphologiquement similaire à la forme R. 
NØanmoins, sa coquille externe est plus claire. C�est de cette particularitØ 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 
juvØniles montrent un sommet rose-orangØ (Marescaux et al. 2010, observations 
personnelles).  

Dans le genre Corbicula, la ligne pallØale et l�insertion des muscles sont trŁs marquØes sur 
l�intØrieur de la coquille (Mouthon 1981).   

Aux Etats-Unis, la forme blanche (forme A) a un pØriostracum de couleur jaune à brune et 
une nacre blanche prØsentant des marques roses ou violettes (Figure 4). La forme violette 
(forme B) va du vert sombre ou noir et possŁde une nacre uniformØment violet foncØ (Hillis & 
Patton 1982, Mouthon 2000). Si on compare morphologiquement les formes amØricaines et 
europØennes qui sont identiques au niveau de leur haplotype mitochondrial, il apparaît que 
seules la forme A amØricaine et la forme R europØenne se ressemblent. En effet, bien que 
semblables du point de vue gØnØtique, les formes B et Rlc montrent des morphologies trŁs 
diffØrentes. 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 
asymØtrie ou des dØformations 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 ØrodØ (Mouthon 1981, observations personnelles).  

 

���� ������	

Selon Myazaki (1936), le genre Corbicula, dans sa distribution native, peut Œtre divisØ en trois 
groupes biologiques distincts (Tableau 4). Le premier comprend toutes les espŁces 
monoïques, vivipares, incubant les larves au niveau de leurs hØmibranchies et vivant en eau 
douce. C. fluminea et C. leana en sont les principales reprØsentantes. Le second regroupe les 
espŁces dioïques ne montrant pas d�incubation des larves et vivant Øgalement en eau douce 
telle que C. sandai. Quant au troisiŁme groupe, il rassemble les espŁces dioïques, n�incubant 
pas leurs larves et colonisant les eaux saumâtres d ont C. japonica. 

C. fluminea prØsente une croissance diffØrentielle en fonction de la taille ainsi que de la 
saison. Les petits individus grandissent plus rapidement que les grands et les tempØratures 
ØlevØes 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 considØrØ et la morphologie de l�animal, si bien qu�il est impossible de corrØler de 
façon gØnØrale la taille avec l�âge (McMahon & Williams 1986). NØanmoins, les palourdes 
ont une grande capacitØ de croissance qui peut Œtre associØe à leurs taux d�ingestion ØlevØs. 
Ceux-ci permettent à ces mollusques des efficacitØs d�assimilation et de production nettes 
importantes, supportant ainsi une croissance rapide des tissus (McMahon 2002). Ces taux 
d�assimilation ØlevØs permettent aux corbicules d�investir plus d�Ønergie dans leur 
reproduction que les autres bivalves dulçaquicoles.  Le genre Corbicula prØsente une stratØgie 
de reproduction de type r (Sousa et al. 2008b). En effet, il prØsente une forte fØconditØ et une 
mortalitØ à l�âge adulte ØlevØe (McMahon 2002, Sousa et al. 2008) ainsi que diverses 
caractØristiques propres à cette stratØgie.  

Corbicula se nourrit majoritairement de phytoplancton comme le prouve la corrØlation 
positive qui existe entre les contenus en chlorophylle et le nombre d�individus comptabilisØs 
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en un endroit (Mouthon 2003). Toutefois, Mouthon (2003) a remarquØ qu�on pouvait trouver 
des densitØs relativement importantes de palourdes sur des segments de cours d�eaux oø la 
production de chlorophylle reste faible. Ceci est peut-Œtre liØ 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�intermØdiaire de cils. Cette propriØtØ explique les 
capacitØs impressionnantes d�ingestion des corbicules. Ces animaux peuvent donc utiliser de 
maniŁre significative les ressources en matiŁre organique des sØdiments (Hakenkamp & 
Palmer 1999). 

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

Les caractØristiques reproductives de Corbicula telles que sa grande capacitØ de reproduction 
et sa maturitØ sexuelle prØcoce (entre 3 et 9 mois (Tableau 1, Sousa et al. 2008b)), lui 
permettent de rØtablir rapidement une population aprŁs un dØclin massif (McMahon et 
Williams 1986).  

Tous les auteurs s�accordent sur une mŒme durØe de vie pour C. fluminea, oscillant autour de 
1,5-2 ans mais pouvant atteindre jusqu�à 3-4 ans (M cMahon & Williams 1986, Morton 1986). 
Cependant,  Schmidlin et Baur (2007) ont enregistrØ des individus âgØs de 4 à 5 ans dans 
l�Altrhein prŁs de Mainz. C�est Øgalement le cas dans la Saône oø les animaux ont une durØe 
de vie de 5 ans, qui peut Œtre associØe à une moindre croissance (Mouthon 2001), l�âge 
pouvant Œtre estimØ par le nombre de stries qui correspondent à des anneaux de croissance de 
la coquille (McMahon 1983).   

 

���� ������	

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 espŁces de ce genre sont assez peu exigeantes d�un point de vue Øcologique. C. fluminea, 
par exemple, est eurytherme, ubiquiste et peu sensible au pH. Toutefois, les hautes valeurs de 
potentiels rØdox, les grandes concentrations en matiŁre organique, la duretØ de l�eau et les 
faibles concentrations en nitrate et en ammoniaque semblent favoriser la colonisation de cette 
espŁce dans un habitat (Sousa et al. 2008a). Il ne semble Øgalement pas y avoir de corrØlation 
entre la qualitØ des sØdiments et l�abondance des palourdes asiatiques. Lors de leurs 
Øchantillonnages, Nguyen et De Pauw (2002) ont trouvØ des animaux sur des sites de peu à 
fortement polluØs par des contaminants organiques et des mØtaux lourds. NØanmoins, certains 
facteurs physico-chimiques (tempØrature, teneurs extrŒmes en calcium, prØsence 
d�ammoniaque) sont limitants pour l�espŁce (Bagatini et al. 2005). De plus, Corbicula ne vit 
que dans des eaux bien oxygØnØes (McMahon & Williams 1986a, Cataldo & Boltovskoy 
1999) et ne rØsiste pas aux salinitØs ØlevØes (Sousa et al. 2008b). A des salinitØs supØrieures à 
13 ppm, C. fluminea n�est plus capable d�osmorØguler et maintenir constantes ses 
concentrations internes en sels. Les corbicules deviennent osmoconformes et leur mortalitØ 
augmente progressivement avec la salinitØ et le temps (Morton & Tong 1985).   
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Comme citØ prØcØdemment, la tempØrature de l�eau est trŁs critique en ce qui concerne la 
croissance des palourdes asiatiques (McMahon & Williams 1986). Dubois et Tourenq (1995) 
ont observØ que dans le Canal LatØral de la Garonne, la croissance annuelle se dØroule entre 
juin et septembre quand la tempØrature se situe entre 15°C et 27°C. Schmidlin et Baur (2007) 
ont enregistrØ le plus haut taux de croissance des populations du Rhin et de ses affluents à 
proximitØ de Bâle lorsque la tempØrature de l�eau est la plus ØlevØe. De mŒme, Britton & 
Morton (1986) n�enregistrent pas de croissance durant l�hiver chez les populations 
amØricaines qu�ils Øtudient. De plus, il semble que C. fluminea ait atteint la limite 
septentrionale de sa distribution en AmØrique du Nord à cause de son intolØrance pour les 
faibles tempØratures hivernales de l�eau (McMahon 1982). Selon les auteurs, la tempØrature 
optimale de croissance varie mais elle se situe toujours autour de 20°C. NØanmoins, une trop 
grande tempØrature entraîne une lØtalitØ massive chez Corbicula. Selon les auteurs, ces 
tempØratures lØtales sont supØrieures 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 mØtabolisme aØrobie et de filtration branchiale (McMahon 1983). D�aprŁs 
McMahon et Williams (1986a), les palourdes sont capables de survivre à une augmentation de 
la tempØrature (jusqu�à une tempØrature de 43-45°C) de courte durØe (15-30 min) mais sont 
peu tolØrantes à un tel accroissement à long terme.   

Corbicula prØfŁre les substrats à faible granulomØtrie, tels que le limon, le sable ou le gravier 
trŁs fin, dans lesquels il peut s�enfouir. On observe rarement des substrats durs et rocheux 
colonisØs par les palourdes adultes, seuls les juvØniles peuvent s�y attacher grâce au byssus 
muqueux qu�ils produisent (Bachmann 1997, Schmidlin & Baur 2007). Le genre Corbicula, 
Øtant en partie fouisseur, s�installerait de prØfØrence 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 trouvØ d�individus vivants que dans les eaux calmes voire stagnantes. De plus, 
ils ont remarquØ que les animaux Øtaient plus nombreux prŁs des berges des riviŁres et que 
leur abondance diminuait avec un courant croissant vers le milieu du cours d�eau. La force du 
courant serait dØterminante dans la colonisation des palourdes asiatiques puisqu�elle 
dØtermine l�accŁs à la nourriture, et plus particuliŁrement au phytoplancton. 

Les habitats colonisØs par Corbicula sont souvent caractØrisØs par une fluctuation du niveau 
de l�eau associØe aux changements saisonniers en prØcipitations et aux potentielles 
sØcheresses. Ces animaux peuvent donc Œtre exposØs à l�air. NØanmoins, contrairement aux 
espŁces natives des familles des Unionidae et Sphaeridae qui sont capables de survivre 
plusieurs mois à une telle dessiccation, Corbicula est trŁs intolØrant aux pØriodes d�exposition 
à l�air, mŒme de relativement courte durØe (quelques jours) (McMahon 1983). Une raison de 
cette relative intolØrance pourrait Œtre le comportement unique du genre face à l�exposition à 
l�air. Pendant de courtes pØriodes, les valves sont entrouvertes et le manteau est directement 
exposØ à l�air environnant. Ces courtes pØriodes alternent avec de longues pØriodes durant 
lesquelles les valves restent fermØes, solidement scellØes par du mucus durci. Pendant les 
pØriodes d�ouverture des valves, Corbicula maintient des taux de consommation d�oxygŁne 
ØlevØs qui deviennent quasiment nuls lorsque les valves sont closes. Une hypothŁse est que, 
lors de l�ouverture des valves, l�oxygŁne s�accumulerait au sein de la cavitØ pallØale. Une fois 
les valves closes, l�oxygŁne stockØ serait consommØ jusqu�à la prochaine ouverture. Ce 
comportement offre aux palourdes asiatiques une protection contre la perte d�eau par 
Øvaporation. NØanmoins, il impose une Øconomie en oxygŁne. Par ce systŁme, Corbicula 
devrait donc avoir recours à la respiration anaØrobie ce qui affecterait sa survie par une 
accumulation des dØchets mØtaboliques jusqu�à des niveaux lØtaux. 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 prØsentent le systŁme de loin le 
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plus perfectionnØ. En pØriode d�exposition à l�air, ils prØlŁvent directement l�oxygŁne par 
diffusion à travers la coquille (McMahon 1983). En effet, leur coquille permet les Øchanges 
gazeux et donc l�Ølimination de certains dØchets tout en limitant la perte d�eau.  

En ce qui concerne ses prØdateurs, le genre est une proie de choix pour certains oiseaux tels 
que le fuligule à tŒte noire Aythya affinis et le fuligule morillon Aythya fuligula (Aldridge & 
Müller 2001). De nombreuses espŁces de poissons telles que Cyprinus carpio, ou des 
individus des genres Ictiobus et Lepomis, se nourrissent Øgalement de palourdes asiatiques 
(Robinson & Wellborn 1988). Les Corbicula subissent Øgalement la prØdation du rat musquØ 
Ondatra zibethica, comme le suggŁrent les milliers de coquilles vides trouvØes au pied des 
aires d�alimentations du rongeur (Vincent & Brancotte 2000). 
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Les espŁces bioindicatrices, en milieu aquatique, servent de « dØtecteurs » des changements 
dans l�eau qui pourraient mettre en danger la vie aquatique (Doherty 1990). Parmi les espŁces 
benthiques, les bivalves sont caractØrisØs par de trŁs grandes capacitØs de bioaccumulation des 
mØtaux lourds (Baudrimont et al. 1997) ce qui en fait d�excellents senseurs biologiques. 

Sousa et al. (2008b) ont proposØ d�utiliser C. fluminea comme espŁce bioindicatrice des 
habitats d�eau douce. En effet, elle montre des caractØristiques intØressantes pour son 
utilisation dans ce but. Tout d�abord, de par son caractŁre invasif,  on la trouve en trŁs grande 
abondance et ce partout dans le monde (Sousa et al. 2008b, Doherty 1990). Cette distribution 
mondiale et ubiquiste permet de pouvoir comparer les donnØes de monitoring 
environnemental des ØcosystŁmes d�eau douce à Øchelle 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 polluØs et intacts. Enfin, les grandes capacitØs 
de filtration de Corbicula lui permettent de prØlever une grande quantitØ de polluants dans 
l�environnement (Sousa et al. 2008b). Corbicula est donc un bioaccumulateur efficace de 
mØtaux lourds, de polluants organiques et d�autres ØlØments potentiellement toxiques prØsents 
à la fois dans les sØdiments 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 
Øgalement d�une contamination par des parasites d�origine fØcale (Miller et al. 2005).   

De nombreux exemples de l�utilisation de  Corbicula pour Øvaluer les concentrations en 
polluants existent aussi bien en laboratoire que sur le terrain (Doherty 1990, Baudrimont et al. 
1997). Des Øtudes dans lesquelles des palourdes asiatiques furent transportØes de sites non-
contaminØs vers des sites contaminØs ont Øgalement ØtØ menØes (Doherty 1990).  

Le monitoring environnemental grâce à Corbicula passe par l�observation de la croissance et 
de la survie des juvØniles (Cataldo et al. 2001), l�analyse de la composition chimique de la 
coquille ou encore le suivi de biomarqueurs spØcifiques (Vidal et al. 2002) telles que certaines 
activitØs enzymatiques. 
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Le genre Corbicula est trŁs singulier en ce qui concerne sa reproduction. Tout d�abord, il 
prØsente des stratØgies reproductives trŁs diffØrentes. Ensuite, ce genre est caractØrisØ par des 
propriØtØs de reproduction particuliŁres: polyploïdie, sperme non-rØduit et biflagellØ, 
androgenŁse et clonalitØ. Toutes ces particularitØs font du genre Corbicula un groupe modŁle 
pour Øtudier les transformations des propriØtØs reproductrices d�un point de vue Øvolutif 
(Glaubrecht et al. 2003,2006). 
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La premiŁre stratØgie est rencontrØe chez les populations hermaphrodites vivant en eau douce 
(Glaubrecht et al. 2003, 2006). Ces animaux incubent les larves au sein d�une poche 
marsupiale prØsente sur leurs hØmibranchies internes (les bivalves possŁdent deux paires de 
branchies) (Figure 6). Bien que les �ufs possŁdent un vitellus, l�ØpithØlium de cette structure, 
par l�intermØdiaire de cellules sØcrØtrices (Britton & Morton 1982), fournit les nutriments 
nØcessaires au dØveloppement des stades larvaires. On peut donc parler à la fois de 
lØcithotrophie et de matrotrophie. Ces animaux vivipares et hermaphrodites semblent se 
reproduire par un mode de reproduction trŁs particulier sur lequel nous reviendrons plus tard: 
l�androgenŁse. (Glaubrecht et al. 2006, Park & Chung 2004). Ces individus ont Øgalement la 
particularitØ de possØder des spermatozoïdes biflagellØs.  

NØanmoins, toutes les corbicules incubant leurs larves ne se reproduisent pas par 
androgenŁse. Certaines formes d�IndonØsie sont sexuØes. Elles incubent les larves à trŁs court 
terme et celles-ci sont relâchØes au stade pØdivØligŁre (Glaubrecht et al. 2003, 2006). Parmi 
ces Corbicula, certaines, comme C. possoensis, prØsentent une incubation tetragŁne, c�est-à-
dire qu�elles utilisent à la fois leurs hØmibranchies internes et externes (Glaubrecht et al. 
2003).  

La seconde stratØgie de reproduction dØcrite dans le genre Corbicula concerne les animaux 
dioïques qui colonisent les eaux saumâtres, ainsi q ue C. sandai, une espŁce lacustre 
endØmique au lac Biwa (Japon) (Glaubrecht et al. 2003). Ces individus prØsentent une 
reproduction strictement sexuØe. De plus, les palourdes de ce type relâchent des larves libres 
et nageuses qui n�ont pas ØtØ prØalablement incubØes (Byrne et al. 2000, Glaubrecht et al. 
2003, 2006). Quant à leurs spermatozoïdes, ils sont  monoflagellØs. Cette stratØgie 
reproductive, proche de celle des bivalves marins, pourrait constituer un caractŁre ancestral, 
comme le suggŁre Byrne et al. (2000).  
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Au sein du genre Corbicula, les hermaphrodites sont simultanØs. NØanmoins, les structures 
reproductrices femelles se dØveloppent 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 situØes entre les diverticules digestifs et les couches 
fibromusculaires externes (Park & Chung 2004, Kraemer & Lott 1977) sont formØes de 
follicules soit oogØniques, soit spermatogØniques 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 minoritØ par rapport au tissu femelle. Il ne constitue, 
en effet, que 15% de la masse folliculaire (Kraemer & Lott 1977). Des cellules muqueuses 
sont associØes au tissu reproducteur (Park & Chung 2004). Ces cellules sØcrØtrices apportent 
des nutriments aux embryons et semblent jouer un rô le dans le passage des juvØniles hors des 
branchies (Byrne et al. 2000). 

Les gamŁtes mâles et femelles, bien que produits dans des parties diffØrentes du tissu 
reproducteur, sont ØjectØs par les mŒmes conduits, les gonoductes (Kraemer & Lott 1977). 

ParallŁlement au dØveloppement des gonades, on assiste à une expansion du tissu nerveux liØ 
au tissu reproducteur (Kraemer 1984, Kraemer et al. 1986). Dans un premier temps, il y a une 
innervation importante des lŁvres des gonoductes qui sont les premiŁres structures à 
apparaître. Une fois que les follicules sont bien Øtendus, des agrØgats de corps neuronaux 
apparaissent et constitueront les ganglions folliculaires. Ceux-ci permettraient la coordination 
de la production de gamŁtes, la maturation du sperme, la fØcondation interne croisØe et 
l�autofØcondation (Kraemer 1984, Kraemer et al. 1986). Soulignons nØanmoins que la 
fØcondation croisØe est privilØgiØe (Kraemer & Galloway 1986). 

Les follicules oogØniques et hermaphrodites sont le siŁge de l�oogenŁse qui est continue, dŁs 
la maturitØ sexuelle, et tout au long de la vie (Park & Chung 2004, Byrne et al. 2000). La 
spermatogenŁse, quant à elle, a lieu dans les follicules spermatogØniques et hermaphrodites. 
Contrairement à l�oogenŁse, la production de gamŁtes mâles est saisonniŁre, ces saisons Øtant 
le dØbut du printemps et le dØbut de l�ØtØ (Kraemer et Galloway 1986). Elle diminue avec une 
atrophie des follicules spermatogØniques à intervalle rØgulier et semble Œtre liØe à la 
tempØrature de l�eau (Park & Chung 2004, Kraemer et al. 1986, Kraemer & Galloway 1986).   
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La fØcondation a lieu dans la cavitØ pallØale (Sousa et al. 2008b). Cette fØcondation peut, dŁs 
lors, Œtre considØrØe comme interne. Ensuite, les larves sont incubØes dans le marsupium des 
hØmibranchies internes (Park & Chung 2004). Un trŁs grand nombre de larves peut Œtre 
incubØ dans les hØmibranchies 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 prØsentent aussi un dØveloppement trŁs 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 pØriodes d�incubation de larves au niveau 
des hØmibranchies internes des adultes : l�une au printemps-dØbut de l�ØtØ, l�autre à la fin de 
l�ØtØ-automne (Mouthon 2001, Aldridge & McMahon 1978). L�occurrence des fraies peut 
parfois diverger de ce schØma (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 observØ 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 
Øvidence trois pics de recrutement des juvØniles chez les populations de C. fluminea dans la 
zone profonde du Canal LatØral de la Garonne prŁs de Toulouse. Le nombre de pØriodes de 
reproduction sur l�annØe varie d�un ØcosystŁme à l�autre. Ces fluctuations peuvent Œtre liØes 
aux tempØratures de l�eau ainsi qu�à l�accessibilit Ø des ressources de nourriture (Sousa et al. 
2008b). Le nombre de recrutement peut Øgalement diminuer si le cours d�eau montre des 
pØriodes de crues sØvŁres ou si la pØriode hivernale est plus longue (Morgan et al. 2003).    
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Lors de la fraie, les larves migrent à travers les branchies vers la poche du siphon exhalant oø 
les contractions de la musculature pallØale permettent leur Øjection. Le relâchement des larves 
est sous le contrôle de la tempØrature de l�eau ainsi que la teneur en oxygŁne dissous. Ces 
facteurs sont, en effet, dØterminants dans le « timing » du dØveloppement. Le dØbut de la fraie 
coïncide avec la pØriode à laquelle la tempØrature de l�eau passe au dessus de 20°C (Kraemer 
& Galloway 1986). ExpØrimentalement, on peut induire la libØration des larves en augmentant 
la tempØrature de l�eau de 20° à 26°C (Komaru et al. 2000). La taille des pontes semble 
corrØlØe à la taille de la coquille de l�adulte (Byrne et al. 2000). 

Chez C. fluminea, l�incubation se prolonge jusqu�à un stade avancØ du dØveloppement de la 
progØniture et les larves sont relâchØes au stade juvØnile. Elles sont encore trŁs petites, entre 
200µm et 250µm (Britton & Morton 1986) mais sont co mplŁtement formØes et possŁdent une 
coquille (Glaubrecht et al. 2006). Seul le stade juvØnile est adaptØ à la dispersion. En effet, les 
stades prØcØdents souffrent de la pression osmotique ou ont une motilitØ limitØe (Byrne et al. 
2000). Une fois larguØs dans la colonne d�eau, les juvØniles s�ancrent aux sØdiments, à la 
vØgØtation ou à des surfaces dures, grâce à leur pseudo-byssus. Ces juvØniles peuvent aussi 
Œtre re-suspendus pour des courants turbulents et dispersØs sur de longues distances en aval 
(Sousa et al. 2008b). 
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L�unisexualitØ est caractØrisØe par une hØrØditØ nuclØaire soit strictement maternelle, soit 
strictement paternelle, ainsi que par trŁs peu de recombinaison gØnØtique (Grebelnyi 2009). 
Un tel mode de reproduction apparaît chez divers groupes animaux mais est relativement rare 
au sein des vertØbrØs. Parmi ces derniers, on ne trouve des espŁces unisexuØes que chez les 
poissons et les amphibiens (Tableau 5, Grebelnyi 2009, Lombardi 1998). L�unisexualitØ 
semble Œtre rendue possible par une ou plusieurs aberrations des mØcanismes 
gamØtogØnØtiques prØ-mØiotiques et mØiotiques, comme le rØvŁle la ploïdie des gamŁtes chez 
les espŁces unisexuØes (Lombardi 1998, Komaru et al. 1997). La majoritØ des taxons 
unisexuØs sont exclusivement composØs de femelles et sont supposØs Œtre parthØnogØnØtiques. 
Cependant, d�autres types de reproduction et d�hØrØditØ unisexuØe ont ØtØ dØcrits. Ces modes 
de reproduction sont la gynogenŁse, l�hybridogenŁse et l�androgenŁse (Grebelnyi 2009).  

Lors de la parthØnogenŁse, il n�y a pas de fØcondation et l��uf se dØveloppe sans participation 
d�un spermatozoïde. Le gØnome maternel est donc transmis à la descendance sans aucun 
changement. La descendance d�une population gynogØnØtique est issue d��ufs non fertilisØs 
mais dont le dØveloppement a nØanmoins ØtØ stimulØ par des spermatozoïdes. Ceux-ci 
pØnŁtrent dans l��uf mais le pronucleus mâle est tr Łs vite ØliminØ (Grebelnyi 2009). La 
diffØrence entre la gynogenŁse et l�hybridogenŁse rØside dans le fait que dans le second cas, 
les jeunes proviennent d��ufs fØcondØs. Cette descendance est uniquement constituØe de 
femelles et lors de l�oogenŁse, les chromosomes provenant du pŁre sont ØliminØs. Les �ufs 
matures ne contiennent donc que le matØriel gØnØtique maternel. Par consØquent, ces �ufs ne 
pourront produire la gØnØration suivante que s�ils sont fØcondØs par les spermatozoïdes d�un 
mâle d�une espŁce proche. L�androgenŁse, quant à el le, pourrait Œtre considØrØe comme 
l�opposØ de la gynogenŁse. En effet, un spermatozoïde pØnŁtre l��uf mais trŁs vite, le 
pronucleus femelle est expulsØ (Grebelnyi 2009, Komaru 1998). Chez Corbicula, qui est un 
des trŁs rares genres animaux à prØsenter ce type de reproduction, la progØniture ne garde que 
les chromosomes du spermatozoïde non rØduit.  
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C�est en observant de la polyploïdie chez Corbicula, que des scientifiques ont Ømis 
l�hypothŁse d�une reproduction unisexuØe chez cet animal (Komaru et al. 1997, Komaru & 
Konishi 1999). Dans un premier temps, ils ont penchØ en faveur d�une reproduction par 
gynogenŁse. En effet, C. leana est triploïde (Komaru et al. 1997). Ce nombre inhabituel de 
chromosomes peut Œtre expliquØ par le fait que chez les individus gynogØnØtiques, les �ufs 
sont gØnØralement non rØduits. De plus, la gynogenŁse est un phØnomŁne lØgŁrement plus 
frØquent que l�androgenŁse dans le monde animal (Tableau 6, Komaru et al. 1997). 
NØanmoins, Komaru et al. (1997) mettent en Øvidence que les spermatozoïdes de cette espŁce 
ainsi que ceux de C. fluminea (Komaru & Konishi 1999) ont une mŒme quantitØ d�ADN que 
les cellules somatiques. L�observation de l�expulsi on des chromosomes maternels sous forme 
de globules polaires ainsi que l�absence de formation d�un pronucleus femelle vient Øtayer la 
thŁse d�une reproduction par androgenŁse (Figure 8, Komaru et al. 1998, 2000). L�expulsion 
du matØriel gØnØtique maternel commence dŁs l�anaphase de la premiŁre division de mØiose. 
La seconde division ne se produit pas et le zygote rØsulte de la mitose du pronucleus mâle, 
lui-mŒme issu d�un spermatozoïde non rØduit (Komaru et al. 2000). La descendance sera donc 
gØnØtiquement identique au spermatozoïde dont elle est issue. Dans le genre Corbicula, chez 
les espŁces androgØnØtiques, on a observØ ce mode de reproduction chez des individus 
diploïdes, triploïdes et tØtraploïdes (Komaru & Konishi 1999, Qiu et al. 2001).    

Bien que l�androgenŁse puisse Œtre induite expØrimentalement chez certaines espŁces, de trŁs 
rares cas naturels ont ØtØ dØcrits dans le rŁgne animal (McKone & Halpern 2003). On a 
observØ de l�androgenŁse chez la petite fourmi de feu, Wasmannia auropunctata, chez qui les 
mâles produisent d�autres mâles par clonage (Quelle r 2005, Fournier et al. 2005). Il en est de 
mŒme chez les hybrides entre les phasmes Bacillus rossius et Bacillus grandii (Mantovani & 
Scali 1992). Dans le rŁgne vØgØtal, le cyprŁs du Sahara, Cupressus dupreziana prØsente 
Øgalement ce mode de reproduction (Pichot et al. 2001). L�androgenŁse se produit Øgalement, 
à faible frØquence, lors de croisements contrôlØ chez le colza Brassica napus (Chen and 
Heneen 1989). 

L�expansion des gŁnes de l�androgenŁse aboutit toujours à une fixation qui mŁne 
majoritairement à l�extinction de la population. Ce pendant, chez les individus 
hermaphrodites, comme Corbicula, l�autofØcondation limite ce risque d�extinction (McKone 
& Halpern 2003).  

La prØsence d�un �uf lors de l�androgenŁse est nØcessaire pour fournir les ressources 
indispensables au dØveloppement de la progØniture. Les ressources femelles sont donc des 
facteurs limitant la capacitØ de reproduction androgØnØtique au sein d�une population 
(McKone & Halpern 2003). NØanmoins, chez Corbicula, le sperme androgØnØtique a la 
capacitØ de parasiter les oocytes d�autres espŁces, ou de formes proches, pour profiter des 
nutriments maternels tout en Øtant capables d�en expulser le gØnome nuclØaire. Ce phØnomŁne 
de parasitisme a ØtØ mis en Øvidence dans des populations oø l�on observe une disjonction 
gØnØtique entre le matØriel nuclØaire 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 nommØ cette disjonction mismatch cytonuclØaire. Entre espŁces proches, cette capacitØ 
confŁre à celles qui sont androgØnØtiques un avantage par rapport à celles qui sont sexuØes. 
Ceci pourrait Øgalement expliquer pourquoi, malgrØ le risque d�extinction qu�elle amŁne, 
l�androgenŁse est maintenue chez certains animaux, comme Corbicula, oø plusieurs espŁces 
au sein du mŒme genre semble se reproduire par androgenŁse (Hedtke et al. 2008, McKone & 
Halpern 2003).  

Pourquoi l�androgenŁse n�a-t-elle ØtØ dØcrite que dans 3 taxons animaux? Une raison est que 
ce mode de reproduction est effectivement trŁs rare ce qui est liØ au risque d�extinction aprŁs 
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fixation des allŁles propre à l�androgenŁse. Une autre raison est qu�elle est difficile à dØtecter. 
En effet, il faut absolument passer par des analyses gØnØtiques et cytologiques pour la mettre 
en Øvidence. De plus, les mutations nØcessaires à l�apparition d�un gØnotype androgØnØtique 
pourraient Œtre moins frØquentes que celles causant la gynogenŁse. NØanmoins, ces deux 
modes de reproduction sont quasiment Øgalement rØpandus et diversifiØs (Tableau 6). Par 
ailleurs, la plupart des biologistes n�ont pas envisagØ l�androgenŁse comme Øtant un mode de 
reproduction possible (McKone & Halpern 2003).  

D�un point de vue cytologique, chez la palourde asiatique, les chromosomes maternels sont 
expulsØs sous forme de deux corps polaires (Figure 8, Komaru et al. 1998, Komaru et al. 
2000). Ceci pourrait rØsulter d�une modification au niveau des sites d�attachement des 
centrosomes lors de la mØiose ainsi que de l�orientation particuliŁre de l�axe mØiotique. Chez 
Corbicula leana, une espŁce androgØnØtique, l�axe mØiotique est parallŁle à la surface 
cellulaire alors qu�il y est perpendiculaire chez la plupart des bivalves ainsi que chez les 
corbicules sexuØes (Komaru et al. 2000, Obata et al. 2006). Par ailleurs, chez les corbicules 
androgØnØtiques, les deux centrosomes semblent attachØs au cortex cellulaire, ce qui explique 
l�orientation du fuseau (Komaru et al. 2006). A l�opposØ, chez les palourdes asiatiques 
sexuØes, un seul centrosome est attachØ au cortex, le second restant au centre de l��uf (Obata 
et al. 2006). Ishibashi et al. (2002) ont Øgalement montrØ l�implication du cytosquelette dans 
les mØcanismes d�androgenŁse chez Corbicula. Ces auteurs ont traitØ des �ufs de C. leana 
avec de la cytochalasine D, une substance inhibant la polymØrisation d�actine et donc la 
formation des corps polaires. Les centrosomes mØiotiques ainsi que les chromosomes 
maternels sont retenus dans le cytoplasme de ces �u fs et les pronuclei femelles se constituent. 
La mØiose continue alors jusqu�à la seconde division. Le maintien des centrosomes maternels 
au sein du cytoplasme de l��uf semble nØcessaire à la poursuite de la mØiose. En effet, chez 
Corbicula comme chez de nombreuses autres espŁces animales, les centrosomes paternels 
sont inactifs lors de cette division (Ishibashi et al. 2002). Le rØsultat obtenu par Ishibashi et 
al. (2002) suggŁrent que chez C. leana, le systŁme rØgulant la seconde mØiose est encore 
fonctionnel. A contrario, Ishibashi & Komaru (2006) en rØalisant la mŒme expØrience chez C. 
fluminea observent une deuxiŁme division mØiotique abortive. Cette sØgrØgation aberrante 
pourrait dØcouler de mutations des facteurs rØgulant la mØiose dont certains ne sont pas 
essentiels chez les individus androgØnØtiques.   
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L�androgenŁse ajoute une difficultØ supplØmentaire à l�Øtablissement d�une taxonomie claire 
au sein du genre Corbicula. En effet, ce mode de reproduction peut mener à l� observation de 
disjonction gØnØtique noyau/mitochondrie. Lee et al. (2005) ont, en effet, mis en Øvidence des 
individus ayant le morphotype et le gØnotype nuclØaire de la forme A mais le gØnotype 
mitochondrial de la forme B. Hedtke et al. (2008) ont observØ un ØvŁnement 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 phØnomŁne de parasitisme des �ufs 
prØcØdemment dØcrit (Figure 9). Dans ce cas, il y aurait eu une capture du gØnome 
mitochondrial aprŁs qu�un spermatozoïde de la forme A ait parasitØ un �uf d�une palourde de 
la forme B. L�androgenŁse et ses consØquences au point de vue gØnØtique dØmontrent que les 
analyses du gØnome mitochondrial ne sont pas suffisantes pour Øtudier gØnØtiquement les 
espŁces androgØnØtiques telles que Corbicula. Par ailleurs, comme prØcisØ auparavant, la 
morphologie ne suffit Øgalement pas et il est prØfØrable de combiner les marqueurs gØnØtiques 
nuclØaires et mitochondriaux aux quelques caractŁres morphologiques bien distincts pour 
dØcrire des espŁces androgØnØtiques.   
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Comme citØ prØcØdemment, on trouve au sein du genre Corbicula deux formes diffØrentes de 
spermatozoïdes. Les premiers sont monoflagellØs alors que les seconds sont biflagellØs. La 
morphologie des gamŁtes mâles semble Œtre corrØlØe au mode de reproduction (Komaru & 
Konishi 1996). Les individus dioïques à reproductio n sexuØe montrent des spermatozoïdes 
monoflagellØs. Ceux-ci ont, comme attendu, une ploïdie rØduite. Ce type de spermatozoïde est 
considØrØ comme primitif au sein du genre. Les corbicules hermaphrodites et se reproduisant 
par androgenŁse prØsentent, quant à elles, des spermatozoïdes biflagellØs et non-rØduits.  

Des spermatozoïdes biflagellØs ont ØtØ dØcrits chez quelques familles de poissons tØlØostØens 
(Mattei 1988, Matos et al. 2002), chez certains amphibiens (Aguiar et al. 2003) et insectes 
(Dallai et al. 2001). Les plathelminthes parasites montrent Øgalement des spermatozoïdes 
possØdant deux axonŁmes (Justine et al. 1985, Pamplona-Basilio et al. 2001). NØanmoins, un 
spermatozoïde peut dØvelopper deux flagelles lors de la spermatogenŁse ou rØsulter de la 
fusion de deux spermatozoïdes diffØrents, comme c�est le cas chez certains insectes 
aptØrygotes (Dallai et al. 2001). Suite à ce « pairing », le spermatozoïde p rØsentera alors 2 
acrosomes et 2 noyaux.    

Dans le genre Corbicula, hormis leurs deux flagelles, chacun possØdant son propre centriole, 
les spermatozoïdes biflagellØs possŁdent d�autres modifications par rapport aux 
spermatozoïdes « normaux ».  Leur tŒte et leur noyau sont plus allongØs et ces gamŁtes ne 
possŁdent pas de piŁce mØdiane distincte. De plus, le long des flagelles, on voit une structure 
ailØe qui pourrait augmenter l�efficacitØ de flagellation et/ou la pØnØtration de la gelØe autour 
des oocytes (Komaru & Konishi 1996). D�aprŁs les mŒmes auteurs, ces spermatozoïdes 
modifiØs reprØsenteraient un caractŁre ØvoluØ des palourdes hermaphrodites.  

Les deux flagelles des spermatozoïdes de Corbicula sont de mŒme longueur et capables tous 
les deux de battre. Leur motilitØ est activØe par l�AMP cyclique (AMPc) et le GMP cyclique 
(GMPc) (Howard et al. 2004). Ces nuclØotides sont, en effet, des seconds messagers 
importants dans la rØgulation 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 diffØrents.   
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La polyploïdisation qui correspond à l�addition d�u n ou plusieurs sets complets de 
chromosomes et donc à une augmentation de la taille  du gØnome, est une des mutations les 
plus extrŒmes qui peut toucher un patrimoine gØnØtique. NØanmoins, les plantes à fleurs et les 
vertØbrØs seraient issus d�ancŒtres polyploïdes (Otto 2007), la polyploïdisation constituant un 
des moteurs principaux de l�Øvolution des angiospermes. Une ou deux duplications complŁtes 
du gØnome seraient à l�origine des vertØbrØs (HypothŁse 2R). De plus, la lignØe des poissons 
tØlØostØens aurait subi une duplication complŁte du gØnome supplØmentaire aprŁs leur 
divergence d�avec les mammifŁres (Jaillon et al. 2004).   

La polyploïdie peut causer de graves anomalies dØveloppementales chez les mammifŁres et 
les oiseaux. Pourtant, elle est trŁs bien tolØrØe par un grand nombre d�eucaryotes. Moins 
rØpandue dans le rŁgne animal et souvent associØe à une reproduction asexuØe, on en relŁve 
quelques 200 cas, majoritairement chez les invertØbrØs, mais aussi chez les amphibiens et les 
poissons (Gong et al. 2004, Otto 2007).  

MŒme si elle est bien prØsente chez de nombreuses espŁces animales, la polyploïdisation 
rØduit souvent la fertilitØ et/ou la survie. Cependant, certaines espŁces 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-nØgligeables. Tout d�abord, les 
duplicatas de gŁnes introduits par polyploïdisation sont soumis à une moindre pression de 
sØlection que les gŁnes prØsents en une seule copie. DŁs lors, ils peuvent dØvelopper, à long 
terme, de nouvelles fonctions (nØofonctionnalisation). Des variations gØnomiques impossibles 
dans les lignØes diploïdes peuvent apparaître chez les individus polyploïdes. Ces 
modifications des caractŁres gØnØtiques des polyploïdes peuvent Œtre bØnØfiques et, par 
exemple, leur permettre une meilleure adaptation à un environnement particulier (Otto 2007). 
Ensuite, la polyploïdie permet de masquer les mutations dØlØtŁres d�un set haploïde. Cet 
avantage n�est pas absolu puisqu�au cours du temps,  les allŁles mutants s�accumulent bien 
plus chez les individus polyploïdes que chez les diploïdes. Enfin, de maniŁre gØnØrale, la 
taille des cellules augmente avec celle du gØnome. Ceci est particuliŁrement vrai pour les 
mollusques bivalves. Induire artificiellement une polyploïdisation chez ces animaux 
reprØsente donc un intØrŒt commercial (Gerard et al. 1994, Gong et al. 2004, Otto 2007).  
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Chez Corbicula, des individus diploïdes, triploïdes et tØtraploïdes ont ØtØ dØcrits (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 Øvidence le nombre de 
chromosomes suivant pour 3 espŁces japonaises. C. japonica possŁde 38 chromosomes, C. 
sandaï  36 et C. leana 54. Ces nombres correspondent à un set haploïde de  18 chromosomes. 
En effet, C. leana prØsente 3 jeux de 18 homologues. D�aprŁs ces auteurs ainsi que Skuza et 
al. (2009), C. sandaï pourrait Œtre l�espŁce ancestrale ayant donnØ naissance à C. japonica, 
elle-mŒme ayant engendrØ C. leana. Un des facteurs de l�Øvolution, chez Corbicula, aurait 
donc ØtØ la polyploïdisation.  
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En Europe, on a relevØ uniquement des individus diploïdes et triploïdes. Pfenninger et al. 
(2002) ont obtenu un caryotype de 36 chromosomes quels que soient le morphotype, le 
gØnotype et l�haplotype mitochondrial analysØs alors que Skuza et al. (2009) ont observØ un 
caryotype de 54 chromosomes chez des populations polonaises de C. fluminalis. Ces 
caryotypes peuvent Œtre divisØs en 18 groupes de 2 ou 3 chromosomes semblables 
phØnotypiquement. Ceci suggŁre que 18 semble Œtre le nombre haploïde chez Corbicula.  

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

Chez Corbicula, la ploïdie semble Œtre liØe au mode de reproduction. Les palourdes asiatiques 
polyploïdes, ou tout au moins triploïdes, sont hermaphrodites et semblent se reproduire par 
androgenŁse (Okamoto & Arimoto 1986, Komaru et al. 1997, Hedtke et al. 2008). La 
perturbation de la mØiose menant à la formation de gamŁtes non-rØduits et l�autofØcondation 
possible liØe à cette stratØgie reproductive joueraient un rôle dans la polyploïdie de certaines 
espŁces de Corbicula (Okamoto & Arimoto 1986). Skuza et al. (2009) suggŁrent Øgalement 
un lien entre polyploïdie et adaptation à de nouvea ux habitats chez la palourde asiatique, en se 
basant sur le fait que les individus polyploïdes ont une plus grande facultØ d�expansion que 
leurs ancŒtres diploïdes. Ces auteurs proposent Øgalement le nombre et la morphologie des 
chromosomes comme critŁre supplØmentaire de dØtermination des espŁces de ce genre. 

Chez les palourdes  androgØnØtiques oø le gØnome maternel est expulsØ, les spermatozoïdes 
non rØduits reprØsentent un moyen de maintenir le niveau de ploïdie. Cependant, les 
mØcanismes d�ØlØvation de la ploïdie restaient inconnus dans les espŁces androgØnØtiques de 
Corbicula. RØcemment, Komaru et al. (2006) ont observØ une seconde division de mØiose et 
la formation d�un pronuclØus femelle chez certains individus de C. fluminea, une espŁce 
androgØnØtique. Ils postulent qu�une fois que l�androgenŁse s�est Øtablie chez les formes 
diploïdes, une ØlØvation subsØquente de la ploïdie ne peut se faire que par la rØtention des 
globules polaires. Cette affirmation est confirmØe par Komaru et al. 2001, 2006. Ces auteurs 
ont, en effet, observØ une extrusion incomplŁte du matØriel gØnØtique maternel aprŁs 
fØcondation d�un ovule par un spermatozoïde d�une autre forme. Lors de la premiŁre mØiose, 
si un seul centrosome est attachØ au cortex cellulaire, seul un premier corps polaire sera 
formØ. Le second globule polaire et un pronucleus femelle peuvent alors se former aprŁs la 
deuxiŁme division. Dans ce cas, aprŁs fØcondation, un zygote triploïde Ømergerait puisque le 
spermatozoïde dont il provient est diploïde. La non-formation d�un seul des globules polaires 
peut donc rØsulter en l�augmentation de la ploïdie. Chez Corbicula, l�ØlØvation de la ploïdie 
serait due à la formation d�un pronuclØus femelle, ØvŁnement rare, plutôt qu�à des ØvŁnements 
d�hybridation comme c�est le cas chez les vertØbrØs (Komaru et al. 2006).  

L�impact de la polyploïdie chez les palourdes androgØnØtiques reste toujours inconnu. 
NØanmoins, chez ces individus, la polyploïdisation permettrait de maintenir les allŁles 
fonctionnels lorsque des allŁles non-fonctionnels s�accumulent (Ishibashi & Komaru 2006).  
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Etant donnØ les difficultØs taxonomiques rencontrØes dans l�Øtude de Corbicula, une premiŁre 
partie de ce mØmoire tend à clarifier la systØmatique du genre en Europe. Ce travail a donc 
pour but de dØnombrer les formes europØennes ainsi que d�Øtablir les relations 
phylogØnØtiques entre-elles et avec d�autres formes ou espŁces prØsentes ailleurs dans le 
monde. En menant cette Øtude phylogØographique, nous voulons dØterminer les routes 
d�invasion des lignØes des palourdes du genre Corbicula invasives. Ceci est d�autant plus 
pertinent que Corbicula est un des organismes les plus envahissants dans les ØcosystŁmes 
dulçaquicoles. En effet, depuis le dØbut du XXe siŁcle, certaines espŁces de palourdes 
asiatiques se sont propagØes depuis leur distribution native sur tout le continent amØricain et 
en Europe. Ces Øtudes phylogØnØtiques de diverses populations europØennes se baseront sur 
l�analyse des gŁnes mitochondriaux suivant : le gŁne de la cytochrome oxydase sous-unitØ I 
(COI) et du cytochrome b (Cyt b) mais Øgalement sur des marqueurs microsatellites 
nuclØaires. Ces populations auront ØtØ, auparavant, caractØrisØes morphologiquement.    

Les palourdes asiatiques sont Øgalement trŁs singuliŁres du point de vue de leur reproduction : 
certaines espŁces se reproduisent par androgenŁse. Afin de dØterminer le mode reproductif 
des populations de corbicules europØennes, nous en analyserons le sperme. En effet, il existe 
un lien entre morphologie des spermatozoïdes et mode de reproduction, les spermatozoïdes 
biflagellØs n�Øtant rencontrØs que chez les individus androgØnØtiques.  

La polyploïdisation semble Øgalement avoir jouØ un grand rôle dans l�Øvolution du genre 
Corbicula. En Asie, des populations diploïdes, triploïdes et tØtraploïdes ont ØtØ dØcrites. 
NØanmoins, on sait peu de chose sur la ploïdie des formes europØennes (Pfenninger et al. 
2002, Skuza et al. 2009). Ce mØmoire s�attŁlera donc aussi à dØterminer la ploïdie 
d�individus de la Meuse par la rØalisation d�un caryotype. De plus, dØterminer la ploïdie de 
populations europØennes nous renseignera Øgalement sur le mode de reproduction de ces 
individus. En effet, il semble y avoir un lien entre polyploïdie et androgenŁse.   
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Dans le tableau 8 et l�annexe 1 sont prØsentØes les diffØrentes populations europØennes de 
Corbicula ØtudiØes dans ce mØmoire, ainsi que le morphotype supposØ de ces populations, le 
nombre d�individus ØtudiØs dans chaque analyse Øtant repris dans le tableau 9. Marescaux et 
al. (2010) ont ØchantillonnØ les individus de la Seine en avril 2009 en sondant le fond du 
fleuve au moyen d�une Øpuisette. Les autres individus nous ont ØtØ 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) (A nnexe 1). Les individus ØchantillonnØs 
ont ØtØ conservØs dans de l�Øthanol. 

En ce qui concerne l�analyse des marqueurs microsatellites, aux populations prØcØdentes, 
nous avons ajoutØ 9 populations dont l�haplotype mitochondrial avait dØjà ØtØ ØtudiØ par 
Marescaux 2010 (Annexe 2).  
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Nous avons mesurØ les trois variables morphomØtriques suivantes : la hauteur, la plus grande 
dimension dorsoventrale; la largeur, la dimension antØropostØrieure maximale  et l�Øpaisseur 
de la coquille, la plus grande Øpaisseur de la paire de valves (Figure 10, Britton & Morton 
1982). Les mesures ont ØtØ rØalisØes au moyen d�un pied à coulisse (SOMEX-0,1mm). Nous 
avons Øgalement comptØ le nombre de stries pour chaque individu. Vingt individus pour 
chaque population ont ØtØ mesurØs ou tous les individus si moins de 20 avaient ØtØ 
ØchantillonnØs. De plus, des observations gØnØrales (forme, couleur, niveau d�Ørosion�) des 
coquilles externe et interne ont ØtØ notØes.  

A partir de ces donnØes morphomØtriques, nous avons rØalisØ des analyses en composantes 
principales (ACP) grâce au progiciel ade4 (Universi tØ Lyon 1) sur le logiciel de statistique R-
2.11.0. La premiŁre analyse a ØtØ effectuØe sur les ratios suivants : nombre de stries/hauteur, 
hauteur/Øpaisseur, largeur/Øpaisseur et hauteur/largeur.  La seconde analyse fut rØalisØe sur les 
logarithmes en base 10 de la largeur, de la hauteur et de l�Øpaisseur 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 donnØes multivariØs. Elle utilise 
les mathØmatiques pour transformer un nombre de variables corrØlØes en variables non-
corrØlØes, les composantes principales, et en limiter le bruit.  
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Ce protocole a ØtØ modifiØ d�aprŁs Britton & Morton 1982, Guo & Allen 1994, Howard et al. 
2004 et Marescaux 2010 (mØmoire).   

Les individus conservØs dans l�Øthanol ont ØtØ ouverts en faisant attention à ne pas dØchirer 
l�hØpatopancrØas. La masse viscØrale a ØtØ dØgagØe du manteau et des branchies (Figure 11), 
et tranchØe quasiment tangentiellement. De cette maniŁre,  nous avons pu rØcupØrer les 
gonades qui sont diffuses à la surface de la masse viscØrale. Le tissu excisØ a ØtØ placØ dans un 
tube eppendorf 1,5ml, dans lequel on a ajoutØ de la collagØnase diluØe dans du Roswell Park 
Memorial Institute medium (RPMI-1640, Sigma Aldrich) jusqu�à une concentration de 
1mg/ml. Une fois les gonades humidifiØes, elles ont ØtØ cisaillØes. Ensuite, nous avons ajoutØ 
la solution collagØnase-RPMI au tissu pour atteindre un volume final de 600µl. Le tissue 
excisØ a ØtØ incubØ à 45°C jusqu�à dØgradation complŁte. AprŁs dØgradation, les Øchantillons 
ont ØtØ centrifugØs pendant  3 minutes à 3000rpm. Une goutte de culot a ØtØ pipetØe, dØposØe 
sur une lame de verre et couverte d�une lamelle. Les lames ont ØtØ observØes au moyen d�un 
microscope à contraste de phase (Leica Leitz Laborl uxS), à grossissement 100 fois et sous 
immersion. Pour chaque population, 4 individus ont ØtØ analysØs, à l�exception de la 
population de la Seine, oø 2 individus ont ØtØ analysØs faute d�un Øchantillon suffisant, et de 
la population de la Saône (forme R) pour laquelle o n a ØtudiØ 8 individus (Tableau 8). 
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Pour chacun des 20 individus par population, les muscles adducteurs et le pied (Figure 11) ont 
ØtØ prØlevØs et stockØs dans des tubes eppendorfs à -20°C jusqu�à l�extraction de l�ADN.  
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L�ADN a ØtØ extrait des muscles adducteurs, à l�exception de l�Øchantillon 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 aprŁs lyse complŁte des tissus. 
Seuls six individus par population ont ØtØ extraits (Tableau 8). Les 6 individus appartenant 
aux populations Vidourle, Saône forme R et Saône fo rme S ont ØtØ extraits en automatisant 
l�utilisation du kit sur la machine QIAcube (QIAGEN).   
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L�ADN extrait a servi de support à une rØaction en chaîne par polymØrase (PCR). Deux gŁnes 
cibles mitochondriaux ont ØtØ amplifiØs par PCR : le gŁne Cytochrome oxydase I (COI) et le 
gŁne Cytochrome b (Cyt b). Des contrôles positif et nØgatif ont ØtØ introduits lors de chaque 
amplification. Le contrôle positif est un Øchantillon ayant dØjà ØtØ amplifiØ avec succŁs et à la 
taille de fragment requise. Le contrôle nØgatif Øtait une rØaction sans ADN.  

AprŁs une dØnaturation initiale de 4 minutes à 94°C, la PCR se poursuivait par 30 cycles 
composØs des 3 Øtapes suivantes : dØnaturation de 45 secondes à 94°C, 45 secondes 
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d�hybridation (42° pour le gŁne Cyt b et 45° pour l e gŁne COI) et 45 secondes d�extension à 
72°C. Le programme se terminait par une extension f inale de 10 minutes à 72°C. La PCR a 
ØtØ rØalisØ dans un volume total de 25µl incluant respectivement 0,5 ou 1 µ l d�ADN pour Cyt 
b ou COI. Le mix PCR Øtait composØ d�eau stØrile, de tampon Taq 1× (Promega), de 0,2mM 
de nuclØotides (Promega), de 0,5µM de chacune des diffØrentes amorces (IDT Integrated 
DNA Technology) et de 0,1 unitØ de Taq DNA Polymerase (Promega). Les produits PCR ont 
ØtØ colorØs au SYBR safe (Invitrogen) et isolØs sur des gels d�agarose 1% rØvØlØs sous 
lumiŁre UV.   
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Pour la plupart des produits d�amplification, seul un brin a ØtØ sØquencØ. Cependant, pour 
chaque gŁne cible, cinq Øchantillons provenant de populations diffØrentes (Es1, Db1, Db21, 
Uk1 et S1) ont ØtØ sØquencØs dans les deux sens. Le sØquençage a ØtØ rØalisØ auprŁs de la 
firme Macrogen Korea sous les conditions de BigDyeTM terminator.  Les produits PCR, 
prØalablement purifiØs, y ont ØtØ passØs au sØquenceur automatique 3730XL (Applied 
Biosystem). 

Les sØquences obtenues ont ØtØ corrigØes et alignØes manuellement grâce à BioEdit (version 
7.09). Ces sØquences ont ØtØ regroupØes en haplotypes. Les sØquences de mauvaise qualitØ ont 
ØtØ ØliminØes avant de construire les phylogØnies. Afin de dØterminer les modŁles Øvolutifs de 
substitution nuclØotidique pour construire les phylogØnies, nous avons utilisØ le programme 
jModelTest0.1 (Posada 2008). Les phylogØnies COI et Cyt b furent infØrØes en utilisant les 
mØthodes de Neighbor Joining, de Maximum likelihood et d�infØrence bayØsienne. Les 
phylogØnies par Neighbor Joining ont ØtØ construites en utilisant Mega 4 (Tamura et al. 
2007), celles par Maximum likelihood en utilisant PhyML 3.0. (Guindon & Gascuel 2003) et 
l�infØrence bayØsienne en utilisant MrBayes v.3.2.1. (Huelsenbeck & Ronquist 2001). La 
fiabilitØ des arbres est estimØe par une approche de bootstrap avec 1000 rØplicas. En ce qui 
concerne l�infØrence bayØsienne, la fiabilitØ est basØe sur les probabilitØs postØrieures.  

Neocorbicula limosa (Corbiculidae) a ØtØ utilisØ comme outgroup pour la phylogØnie basØe 
sur le gŁne COI. Etant donnØ qu�aucune sØquence du gŁne cytochrome b de Corbiculidae 
n�est accessible sur GenBank, on a utilisØ le bivalve Arctica islandica (Arcticidae) comme 
outgroup pour la phylogØnie basØe sur le gŁne Cyt b.  

Afin de dØterminer les variations nuclØotidiques entre nos sØquences, nous avons utilisØ le 
logiciel DnaSP (Rozas & Rozas 1995). 

Le programme Network 4.5.1.6. (Flux engineering) nous a finalement permis de construire 
des rØseaux d�haplotypes par la mØthode de Median Joining (Bandelt et al. 1995).  
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Rappelons que, pour ces analyses microsatellites, de nouvelles populations ont ØtØ ajoutØes. 
Ces populations sont celles analysØes d�un point de vue mitochondrial par Marescaux (2010) 
(Tableau 8, Annexe 2).  

L�ADN extrait a servi de support à une rØaction en chaîne par polymØrase (PCR). Dix motifs 
microsatellites cibles ont ØtØ amplifiØs par PCR.  

AprŁs une dØnaturation initiale de 4 minutes à 94°C, la PCR se poursuivait par 35 cycles 
composØs des 3 Øtapes suivantes : dØnaturation de 45 secondes à 94°C, 45 secondes 
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d�hybridation à 53°C et 45 secondes d�extension à 7 2°C. Le programme se terminait par une 
extension finale de 12 minutes à 72°C. La PCR a ØtØ rØalisØe dans un volume total de 10µl 
incluant 1 µl d�ADN. Le mix PCR Øtait composØ d�eau stØrile, de tampon Taq 1× (Promega), 
de 0,2mM de nuclØotides (Promega), de 0,5µM de chacune des diffØrentes amorces (IDT 
Integrated DNA Technology) et de 0,1 unitØs de Taq DNA Polymerase (Promega), l�amorce 
forward Øtant fluorescente (6-FAM) et pourvue d�une PGI-tail GTTTCTT. Les produits PCR 
ont ensuite ØtØ diluØs 200 fois. Si la quantitØ d�ADN obtenue aprŁs PCR Øtait faible, la 
dilution Øtait adaptØe et revue à la baisse. À 1µl de produits PCR diluØs on a ajoutØ 10µl de 
formamide Hi-Di (Applied Biosystems) et 0,1µl de ma rqueur de taille GeneScan-500 (LIZ) 
(Applied Biosystems). Chacun de ces Øchantillons a ensuite ØtØ gØnotypØ sur le sØquenceur à 
capillaires ABI 3130xl (Applied Biosystems) et les rØsultats ont ØtØ analysØs par le 
programme GeneMapper (Applied Biosystems).  

Quatre autres loci (Cl5, ClB08, ClG08 et ClF04) ont ØtØ utilisØs pour une analyse plus 
approfondie des individus à morphotype intermØdiaire 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 prØcØdentes par une simple visualisation sur gel. Les conditions de PCR Øtaient 
identiques à celles citØes ci-dessus. NØanmoins, aucune des deux amorces utilisØes dans ce 
cas n�Øtait ni fluorescente ni pourvue d�une PIG-tail.  

Ensuite, nous avons procØdØ à une analyse statistique, l�analyse factorielle des 
correspondances (AFC) grâce au progiciel ade4 (Univ ersitØ Lyon 1) sur le logiciel de 
statistique R-2.11.0. L�AFC permet d�analyser des t ableaux de contingences. Un tel tableau 
croise 2 variables qualitatives. A l�intersection de deux variables qualitatives se trouve 
l�effectif caractØrisØ par l�une et l�autre variable. L’AFC dØtermine les dØpendances entre les 
lignes et les colonnes du tableau. Une reprØsentation graphique (un plan factoriel) permet de 
visualiser les relations les plus importantes. Dans le cas qui nous prØoccupe, les variables 
qualitatives Øtaient d�une part, les diffØrents allŁles microsatellites rencontrØs lors de cette 
Øtude et d�autre part, les formes de corbicules ØtudiØes. Notre tableau de contingence Øtait, en 
fait, une matrice de prØsence-absence (0-1), chaque ligne correspondant à une forme de 
Corbicula, et chaque colonne à un allŁle observØ (Annexe 14).  

   

�� �������	��	��	��)���	

��
� ���������	

Le protocole utilisØ dans ce mØmoire a ØtØ dØveloppØ d�aprŁs 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), Boro� et al. 2004 (D. polymorpha), Lee et al. 2005 (Corbicula) 
et Skuza et al. 2009 (Corbicula). Les prØcieux conseils de Mme S. Rombout de l�IPG  
(Institut de pathologie et de gØnØtique) à Gosselies oø nous avons passØ une journØe 
d�apprentissage des techniques de caryotypage, nous ont Øgalement permis d�amØliorer notre 
protocole .  

Les caryotypages ont ØtØ rØalisØs sur des individus vivants du morphotype R rØcoltØs aux  
Øcluses de Tailfer (50° 24� N 04° 54� E) et de Dina nt (50° 15’ N 04° 54’ Est) sur la Meuse 
belge.  

Dans un premier temps, nous avons tentØ de rØaliser nos caryotypes à partir de tissu 
directement prØlevØ sur des corbicules vivantes. On injectait aux corbicules 100µl de chlorure 
de cobalt (CoCl2) 0,5%. Ce dernier, en bloquant certaines Øtapes de la respiration cellulaire, 
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provoque une hypoxie des tissus et, de ce fait, induit une prolifØration 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 Øtaient gardØs vivants dans de l�eau de Meuse aØrØe et nourris avec les algues 
Dictyosphaerium ehrenbergianum et Chlorella vulgaris. Les branchies Øtaient ensuite 
dissØquØes et soumises à un traitement permettant la rØalisation d�un caryotype (quasiment 
similaire à celui dØcrit ci-aprŁs). Cependant, l�index mitotique Øtant trŁs faible chez Corbicula 
(Skuza et al. 2009) et cette technique ne donnant pas de bons rØsultats, nous avons prØfØrØ 
ajouter une Øtape de culture cellulaire.  

AprŁs rØcolte des individus, ceux-ci ont ØtØ dissØquØs et les branchies prØlevØes. Le tissu a ØtØ  
lavØ 3 fois pendant 20 min avec du milieu de culture 4 fois plus concentrØ en antibiotiques 
que le milieu utilisØ pour la culture proprement dite (Annexe 4). Le tissu a ensuite ØtØ rincØ et 
placØ dans une boîte de PØtri dans quelques gouttes de milieu normal. Les branchies ont ØtØ 
cisaillØes au scalpel. Le contenu de la boîte de PØtri a ØtØ rØcupØrØ par aspiration au travers 
d�une aiguille fine (23 � 25G) pour Øviter les morceaux trop gros. Les fins fragments 
tissulaires ont ØtØ dØposØs dans des tubes Falcon de 15ml dans 3 ml de milieu. Les tubes ont 
ØtØ conservØs lØgŁrement inclinØs pendant au moins 6 jours à 18°C ( –1°C) à l�obscuritØ. Le 
pH et les Øventuelles contaminations Øtaient contrôlØs quotidiennement grâce au phØnol red, 
l�indicateur de pH prØsent dans le milieu, ce dernier ayant ØtØ changØ maximum tous les 4 
jours. AprŁs 6 ou 7 jours de culture, de la colchicine Øtait ajoutØe à une concentration finale de 
0,1% au milieu pour bloquer la division cellulaire et la culture Øtait maintenue pendant encore 
12 heures. 

Les cellules Øtaient alors prŒtes pour le caryotypage. Les tubes ont ØtØ centrifugØs 10 minutes 
à 1200rpm et le surnageant aspirØ. Les cellules ont subi dans un premier temps un traitement 
hypotonique consistant à les laisser dans 7 ml de K Cl 0,075M prØalablement prØchauffØ à 
37°C pendant 30 minutes. Le KCl a ØtØ ajoutØ goutte à goutte sur vortex. Ensuite, les 
diffØrents tissus ont ØtØ centrifugØs à 1200 rpm pendant 10 minutes et le surnageant a ØtØ 
aspirØ. Les cellules ont ensuite ØtØ fixØes au moyen de 5 ml de fixatif de Carnoy (mix frais 
mØthanol ou Øthanol absolu:acide acØtique glacial 3:1) qui a ØtØ ajoutØ goutte à goutte. Elles 
ont incubØ pendant 15 minutes sous hotte à tempØrature ambiante dans le fixatif puis ont ØtØ 
centrifugØes à 1200rpm pendant 10 minutes. Cette opØration a ØtØ rØpØtØe deux fois mais sans 
Øtape d�incubation. Ensuite, les cellules ont ØtØ remises en suspension dans du fixatif.  

Trois gouttes de ces suspensions ont ØtØ dØposØes depuis une hauteur de 10-15cm sur des 
lames prØalablement nettoyØes à l�alcool et placØes sur du papier humide, cette derniŁre Øtape 
permettant une meilleure diffusion de la suspension cellulaire sur la lame. Les lames ont 
sØchØ à l�air libre, idØalement pendant 1 jour et 1 nuit. Les lames ont ensuite ØtØ plongØes 
dans un bain de GIEMSA 2% pendant 15 minutes avant d�Œtre rincØes à l�eau distillØe pour 
enlever l�excŁs de colorant. Les lames ont enfin ØtØ sØchØes au papier buvard et observØes au 
microscope (Leica Leitz LaborluxS) à grossissement 100 fois.  
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Selon la description de Marescaux et al. (2010), toutes les populations ØtudiØes ici semblent 
constituØes d�individus appartenant à une des trois formes europØennes dØcrites jusqu�à 
prØsent (formes R, S ou Rlc) (Tableau 3, Figure 5), à l�exception des individus provenant de 
la Seine. Ces derniers prØsentent un morphotype intermØdiaire 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 juvØniles R. Cependant, ces individus prØsentent aussi des attributs 
de la forme S, tels que des stries fines et serrØes, ainsi qu�une coquille interne violet foncØ 
(Figure 12).   

Quel que soit le paramŁtre considØrØ par l�analyse en composantes principales considØrØe, 
88% des individus sont regroupØs dans le mŒme cluster (Figure 13, points bleus et verts). 
Cette observation n�est pas surprenante puisque la majoritØ des populations ØtudiØes sont 
considØrØes comme appartenant aux formes R ou Rlc (Tableau 8), qui sont difficilement 
distinguables morphologiquement. NØanmoins, lorsqu�on considŁre l�analyse prenant en 
compte les ratios entre les diffØrentes 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 corrØlØ aux variables 
« Hauteur/Largeur » et « Hauteur/Epaisseur » (Annexe 5). En effet, les individus du 
morphotype Rlc prØsentent 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 considØrØe, 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 
premiŁre ACP, prenant en compte les ratios entre les diffØrentes mesures, cette diffØrence de 
la population Saône S se marque sur l�axe 1 (Figure  13A). Cet axe est principalement corrØlØ 
aux ratios « nombre de stries/hauteur » et « largeur/Øpaisseur » (Annexe 5). Dans la seconde 
analyse, dont les variables sont le « nombre de stries/hauteur » et les logarithmes des hauteur, 
longueur et largeur, la diffØrence est marquØe sur le second axe en composante principale 
(Figure 13B), lui aussi principalement corrØlØ au ratio « nombre de stries/hauteur » (Annexe 
7).  

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

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

Certains individus (Po7, Es4 and Uk12) provenant de diffØrentes populations sont, selon la 
premiŁre ACP (Figure 13A), distincts de ce qui semble Œtre une morphologie gØnØrale pour le 
morphotype R auquel ils appartiennent. L�individu Es4 prØsente un plus petit ratio 
hauteur/Øpaisseur. Po7 a des plus grands ratios hauteur/Øpaisseur et largeur/Øpaisseur, tandis 
que Uk12 en a de plus petits. Po7 semble donc Œtre plus aplati que la moyenne, alors qu�Uk12 
est plus Øpais.  
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Lorsqu�on envisage l�ACP 2, l�individu Es19 se dist ingue sur le second axe en composante 
principale, celui-ci Øtant principalement corrØlØ au ratio nombre de stries/hauteur (Figure 13B, 
Annexe 7). En effet, pour cet individu, ce rapport est trŁs 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). 
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Dans cette analyse, quatre individus par population ont ØtØ ØtudiØs, en gØnØral. Toutefois, 
nous n�avons analysØ la morphologie des spermatozoïdes de deux spØcimens uniquement 
pour la population de la Seine, faute d�un Øchantillon assez grand. Pour la population de la 
Saône forme R, huit individus ont ØtØ analysØs, afin d�augmenter la probabilitØ d�observer des 
spermatozoïdes dans cette population (Tableau 8). 

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

GrossiŁrement, au microscope optique, les spermatozoïdes flagellØs de Corbicula prØsentent 
seulement une tŒte allongØe effilØe et le plus souvent lØgŁrement incurvØe ainsi qu�un (ou 
deux) flagelle(s). Il n�y a pas de piŁce mØdiane distincte entre la tŒte et le flagelle. Tous les 
spermatozoïdes examinØs correspondent à cette description. Aucun dimorphisme n�a ØtØ 
observØ.   

Nous avons observØ des spermatozoïdes sans flagelle, monoflagellØs et biflagellØs (Figure 14) 
chez toutes les populations positives. Nous avons Øgalement trouvØ quelques gamŁtes mâles 
possØdant un trŁs court flagelle (entre 5 et 10% de la longueur maximale du flagelle). Les 
populations pour lesquelles seuls des juvØniles ont ØtØ rØcoltØs (Seine, Suisse) prØsentent aussi 
des spermatozoïdes.  

L�abondance relative exacte de chaque type de morphologie de sperme n�a pas ØtØ chiffrØe. 
Cependant, les spermatozoïdes sans flagelle Øtaient bien plus nombreux que les 
monoflagellØs, eux-mŒmes surpassant, en  nombre, les biflagellØs.  

Nos observations n�ont pas rØvØlØ de diffØrence de morphologie ou d�abondance entre les 
spermatozoïdes des diffØrentes formes europØennes.  
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Les sØquences de Cyt b sont longues de 351 bp, polymorphique à 13 sites et groupØes en 3 
haplotypes diffØrents (Annexe 9). L�haplotype 1 (H1) correspond au morphotype R, alors que 
l�haplotype 2 est liØ au morphotype Rlc. NØanmoins, deux individus du Doubs (Db1 et Db3) 
dØcrits comme appartenant, d�un point de vue morphologique, à la forme R prØsentent des 
haplotypes mitochondriaux de la forme Rlc (H2). La dØtermination du morphotype des 
individus Db1 et Db3 a ØtØ basØe 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 partagØ par les individus du morphotype S et les individus 
du morphotype intermØdiaire de la Seine. 
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L�haplotype 1 est le plus courant parmi les populations ØtudiØes ; il correspond à 74% de 
toutes les sØquences, soit 45 sØquences sur 61 (Annexe 17). NØanmoins, l�individu Su2 de la 
forme R prØsente une sØquence lØgŁrement diffØrente de celle de l�haplotype 1. Les deux 
sØquences diffŁrent à seulement 3 sites aux extrØmitØs des sØquences oø la dØtermination des 
bases correctes est malaisØe. DŁs lors, nous avons retirØ cet individu Su2 de cette analyse.  

Quelle que soit la mØthode phylogØnØtique utilisØe, nous avons obtenu des topologies d�arbre 
similaires (Figure 15). Etant donnØ l�absence de sØquences de Cyt b de Corbicula accessibles 
sur GenBank, nous n�avons pas pu comparer nos sØquences à d�autres pour le gŁne Cyt b. 
NØanmoins, par alignement manuel, nous avons trouvØ nos sØquences du gŁne Cyt b 
exactement identiques à celles de Marescaux 2010 (m Ømoire). Notre sØquence de l�haplotype 
1 (H1) est identique aux sØquences de la forme R de Marescaux 2010 (mØmoire). La forme 
Rlc de ce dernier montre la mŒme sØquence du gŁne Cyt b que notre haplotype 2 (H2), alors 
que ses sØquences de la forme S sont identiques à notre haplotype 3 (H3).  

La phylogØnie Cyt b nous permet de distinguer 3 lignØes gØnØtiques distinctes, celles-ci 
correspondant aux trois morphotypes distincts (Figure 15). Nous n�avons pas pu trouver de 
sØquence de Cyt b de Corbiculidae sur les bases de donnØes. DŁs lors, nous avons choisi 
comme outgroup Arctica islandica qui fait partie de l�ordre Veneroida, auquel appartient 
Øgalement le genre Corbicula.  

La phylogØnie (Figure 15) montre que les formes R et Rlc sont plus proches entre elles que de 
la forme S. Ceci est confirmØ par le rØseau d�haplotypes (Figure 16). Ce rØseau nous indique 
Øgalement le nombre de mutations sØparant les sØquences de deux formes europØennes. Les 
formes R et Rlc diffŁrent par 5 mutations, les formes R et S par 9 mutations et les formes Rlc 
et S par 10 mutations (Figure 16).    
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Les sØquences du gŁne COI obtenues chez un total de 62 individus ont une longueur 
d�approximativement 668 pb et sont groupØes en seulement 3 haplotypes distincts. Ces 
haplotypes sont polymorphiques à 22 sites rØpartis tout au long de la sØquence (Annexe 10). 
L�haplotype 1� (H1�) est le plus commun et correspo nd au morphotype R, alors que 
l�haplotype 2� (H2�) est liØ au morphotype Rlc. Les deux individus du Doubs Db1 et Db3, 
morphologiquement de la forme R, prØsentent Øgalement, pour le gŁne mitochondrial COI, 
l�haplotype (H2�) de la forme Rlc. L�haplotype 3� ( H3�) est associØ au morphotype S et est 
rencontrØ au sein de la population de la Seine prØsentant un morphotype particulier.  

Les haplotypes H1� et H3� diffŁrent par 14 substitutions, les haplotypes H1� et H2� par 18 
substitutions et enfin, les haplotypes H2� et H3� p ar 13 substitutions (Annexe 10).  

Par alignement manuel, nous avons trouvØ nos sØquences du gŁne COI exactement identiques 
à certaines sØquences accessibles sur GenBank (Figure 17, Annexe 11). Notre sØquence de 
l�haplotype 1� (H1�) est identique aux sØquences de la forme R de Pigneur et al. (subm.) et 
Pfenninger et al. (2002) ainsi qu�à la sØquence asiatique de C. leana (Japon) et à la sØquence 
de la forme A amØricaine. La forme Rlc de Pigneur et al. (subm.) et C. subplanata, une 
espŁce sexuØe des fleuves indonØsiens, montrent la mŒme sØquence du gŁne COI que notre 
haplotype 2� (H2�). Cet haplotype 2� se regroupe av ec l�haplotype de la forme amØricaine B. 
En effet, l�haplotype Rlc (H2�) semble Œtre un variant mineur de l�haplotype de la forme B 
amØricaine. Entre ceux-ci, seul un site diffŁre (0,16% de diffØrences). Les sØquences de la 
forme S de Pigneur et al. (subm.) et Pfenninger et al. (2002) ainsi que la sØquence de la forme 
C amØricaine, trouvØe uniquement en AmØrique du Sud, sont identiques à notre haplotype 3� 
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(H3�). En rØsumØ, les trois haplotypes rencontrØs en Europe se retrouvent en AmØrique et 
deux parmi eux (H1� et H2�) sont Øgalement trouvØs en Asie.  

Pour construire notre phylogØnie, nous avons introduit 23 autres sØquences (Annexe 11), dont 
celle de l�outgroup Neocorbicula limosa (Corbiculidae). Ces sØquences ont ØtØ choisies pour 
reprØsenter les diffØrents groupes Øcologiques de Corbicula et couvrir l�aire d�origine extrŒme 
orientale ainsi que l�aire des sites d�invasion du genre.    

Les mØthodes d�infØrence bayØsienne et de Maximum Likelihood donnent des topologies 
d�arbre trŁs similaires (Figure 17). La phylogØnie montre deux clades divergents. L�un 
comprenant les formes estuariennes (C. japonica) et l�autre les formes dulçaquicoles. C. 
madagascariensis forme un taxon frŁre par rapport aux autres taxons d�eau douce. Au sein du 
clade dulçaquicole, les formes exclusivement lacust res forment un groupe distinct. A côtØ de 
ces espŁces lacustres, les formes dulçaquicoles se regroupent en trois clades majeurs, chacun 
de nos haplotypes europØens Øtant 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 lignØes androgØnØtiques, mises en 
Øvidence par la prØsence de spermatozoïdes biflagellØs. En fait, pour les clades de notre 
haplotype H1� et de notre haplotype H2�, nous const atons que des espŁces sexuØes et 
unisexuØes cohabitent au sein d�un mŒme clade d�eau douce (Figure 17B).  

Au sein du groupe dulçaquicole, certains clades de Corbicula ne sont pas supportØs par de 
fortes valeurs de bootstrap. DŁs lors, nous avons dØcidØ de construire un rØseau à partir des 
haplotypes de ces formes, à l�exception de celui de  C. madagascariensis, afin d�approfondir 
les relations entre ces lignØes (Figure 18). Les sØquences ont ØtØ raccourcies afin qu�elles 
soient toutes de longueur Øgale. De ce fait, le pattern de regroupement est quelque peu 
diffØrent de celui obtenu avec l�arbre phylogØnØtique. La forme S europØenne et C. australis 
ne sont plus regroupØes. D�aprŁs le rØseau,  C. moltkiana est plus correlØe au cluster de la 
forme Rlc. Enfin, C. possoensis n�apparaît plus comme liØe aux autres espŁces lacustres. 
NØanmoins, l�organisation gØnØrale des taxons d�eau douce du genre Corbicula est confirmØe 
par le rØseau.   

Il n�est pas pertinent de dØterminer le nombre de mutations sØparant les diffØrentes sØquences 
à partir de ce rØseau. En effet, les sØquences ont ØtØ fortement raccourcies pour les besoin de 
cette analyse ce qui a causØ une perte d�information.    

Les faibles valeurs supportant les branches de cette phylogØnie reflŁtent une grande similitude 
de sØquences du gŁne mitochondrial COI entre les espŁces de Corbicula considØrØes, en 
particulier les espŁces dulçaquicoles. Cette homologie rØvŁle une divergence rØcente entre ces 
formes. Afin de dØterminer l�Øpoque de divergence des formes europØennes, nous avons 
appliquØ le principe de l�horloge molØculaire à cette phylogØnie, le taux de mutation du gŁne 
COI Øtant estimØ à 0.6% (Baldwin et al.1996). D�aprŁs cette vitesse de mutation, les formes R 
et S auraient divergØ il y a environ 3,8 millions d�annØes et les formes R et Rlc il y a 4,8 
millions d�annØes. Les formes Rlc et S, quant à elles, se seraient sØparØes il y a 3,4 millions 
d�annØes. Ces nombres d�annØes situe la divergence des formes europØennes au PliocŁne.   

Au terme de ces analyses phylogØnØtiques, nous pouvons affirmer que seules trois lignØes 
androgØnØtiques semblent avoir envahi l�Europe.  

 

 

 



CHAPITRE 4 � RÉSULTATS  

 34 

���� ��������������	

Les 10 loci utilisØs dans cette Øtude sont polymorphiques entre formes (Annexe 12, Tableau 
12). En ce qui concerne le locus ClB03, l�allŁle 239 est partagØ par les trois formes, mais les 
formes R et S en possŁde un supplØmentaire identique (233). Pour le locus ClE01, les formes 
R et Rlc ont les mŒmes allŁles. Il en est de mŒme 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 Øtude testØs 
chacun 2 fois. La non-amplification de certains loci de la forme S n�est pas surprenante Øtant 
donnØ que la banque enrichie en microsatellites a ØtØ construite pour la forme R (Pigneur et 
al. in press). Trois de ces 10 loci sont hØtØrozygotes chez toutes les formes (ClC08, ClC01 et 
ClA02). En plus de ces derniers, les formes R et S possŁdent respectivement 3 (ClA03, 
ClB03, ClD12) et 4 autres loci hØtØrozygotes (ClD12, ClC12, ClB11, ClB03), alors que la 
forme Rlc n�en possŁde qu�un seul supplØmentaire (ClB11).       

Dans cette analyse, 81 individus appartenant au morphotype R ont ØtØ ØtudiØs, contre 9 pour 
le morphotype Rlc et seulement 6 pour le morphotype S. A ces spØcimens, nous avons encore 
à ajouter les 2 individus au morphotype intermØdiaire de la Seine. De façon tout à fait 
remarquable, on observe que tous les individus d�un mŒme morphotype prØsentent 
exactement les mŒmes allŁles et ce pour tous les loci considØrØs (Tableau 12). Plus 
prØcisØment, les 81 individus du morphotype R venant de 8 populations europØennes 
diffØrentes, à l�exception d�un potentiel hybride (voir plus loin), partagent exactement le 
mŒme gØnotype (et haplotype � voir sections 3.1 et 3.2 de ce chapitre). Ceci constitue un 
rØsultat remarquable et mØrite d�Œtre soulignØ. Ce rØsultat est Øgalement obtenu au sein du 
morphotype S et Rlc quoique l�Øchantillonnage fßt restreint à une seule population pour 
chacun de ces morphotypes.  

L�analyse microsatellite nous a permis de mettre en Øvidence certaines exceptions à 
l�observation gØnØrale ØnoncØe ci-dessus (Tableau 12).  

Tout d�abord, nous avons observØ des disjonctions « matØriel gØnØtique nuclØaire-
morphotype/ matØriel gØnØtique mitochondrial » (Tableau 12). L�individu Db1 du 
morphotype R du Doubs prØsente un haplotype mitochondrial Rlc, quel que soit le gŁne 
mitochondrial considØrØ, mais un gØnotype et un morphotype caractØristiques de la forme R. 
L�individu Gard 2 (Marescaux 2010, mØmoire), quant à lui, montre un haplotype 
mitochondrial R, quel que soit le gŁne mitochondrial considØrØ, mais un morphotype et des 
marqueurs nuclØaires de la forme Rlc (Tableau 12).   

Ensuite, Øtudier les microsatellites nous permet Øgalement de mettre en Øvidence de possibles 
hybrides entre formes europØennes diffØrentes. Les individus de la Seine prØsentant un 
morphotype intermØdiaire et un haplotype semblable à celui de la forme S se caractØrisent par 
des allŁles nuclØaires à la fois de la forme R et de la forme S (Tableau 12, Figures 19 et 20), 
ces derniers Øtant majoritaires. De façon trŁs intØressante, l�individu Uk3 de Grande-Bretagne 
prØsente un haplotype mitochondrial (COI et Cyt b) de la forme R ainsi qu�un morphotype R, 
mais est caractØrisØ par des marqueurs nuclØaires à la fois de la forme S et de la forme R, 
ceux-ci Øtant les plus nombreux (Tableau 12, Figures 19 et 20). 

De plus, un individu du morphotype R du Doubs (Db3) Øtant totalement identique aux autres 
corbicules de cette population prØsente un haplotype mitochondrial Rlc et un gØnotype 
Øgalement caractØristique de la forme Rlc. 

Afin de visualiser nos rØsultats microsatellites, nous avons rØalisØ une analyse factorielle des 
correspondances (AFC). Celle-ci permet la dØtermination de la dØpendance entre les variables 
allŁles et formes. Cette analyse (Figure 20) confirme que les hybrides Uk3 (Royaume-Uni), 
S1 et S2 (Seine) sont intermØdiaires aux formes R et S, Uk3 Øtant plus proche de la forme R 



CHAPITRE 4 � RÉSULTATS  

 35 

contrairement à S1 et S2 qui sont plus proches de l a forme S. Grâce à cette analyse, nous 
pouvons trŁs vite constater ce que nous voyions dØjà lors d�une premiŁre lecture des rØsultats. 
Certains allŁles sont communs à tous les individus. Il s�agit de ceux situØs au centre du plan et 
regroupØ dans la lettre B (L311-ClB11, L274-ClD12, L239-ClB03, L175-ClC01). Nous 
remarquons aussi que certains allŁles ne sont partagØs que par deux formes (L213-ClE01, 
reprØsentØ par la lettre A ; L112-ClA02, reprØsentØ par le lettre C�). Finalement, certains 
allŁles permettent de discriminer les 3 formes europØennes puisqu�on ne les trouve que chez 
une d�entre elles (Figure 20, allŁles reprØsentØs par des chiffres).  

Nous pouvons Øgalement confirmer ce qui avait dØjà ØtØ trouvØ grâce à nos analyses 
phylogØnØtiques et de morphologie de sperme : les populations de Corbicula ayant envahi 
l�Europe semblent clonales (androgØnØtiques). En effet, sans clonalitØ, le nuage de point du 
plan factoriel serait bien plus riche en points, ØclatØ et homogŁne. En effet, on peut penser que 
s�ils Øtaient sexuØs, presque tous les 98 individus ØtudiØs ici seraient gØnØtiquement diffØrents 
et donc seraient reprØsentØs par un point diffØrent sur le plan. De plus, le nombre de variables 
« allŁles » serait beaucoup plus important, Øtant donnØ la diversitØ gØnØtique dans les 
populations sexuØes. Or, nous observons une situation dans laquelle tous les individus se 
groupent en cinq variables (3 formes et 2 hybrides) et oø certains allŁles sont reprØsentØs par 
le mŒme point (Annexe 15). La dØpendance entre forme et allŁles est, de plus, importante au 
regard de la proximitØ des points sur le plan factoriel.        

Enfin, trois allŁles sont visibles pour les formes R et S respectivement pour les loci ClA03 et 
ClC08. Ceci suggŁre une possible triploïdie, voire une ploïdie supØrieure, au sein de ces 
formes.  
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Cette expØrience fut assez peu concluante et nØcessite encore quelques mises au point. En 
effet, sur 87 lames ØtudiØes, nous n�avons observØ que 6 plaques mØtaphasiques exploitables 
(Figure 21). De maniŁre gØnØrale, il y a trŁs peu de plaques mØtaphasiques par rapport au 
nombre de noyaux visibles. Ces plaques, si elles sont prØsentes, sont abîmØes ou montrent des 
chromosomes superposØs et donc difficilement comptables.      

Deux des mØtaphases exploitables comptait 24 chromosomes, deux autres 34, une 35 et la 
derniŁre dØnombrait 52 chromosomes (Figure 21). 

NØanmoins, Øtant donnØ que le nombre haploïde du genre Corbicula semble Œtre de 18, le 
nombre de 24 chromosomes observØs pour certaines plaques mØtaphasiques rØsulte 
certainement d�un mauvais Øtalement. DŁs lors, seules les mØtaphases comptant 34, 35 et 52 
chromosomes devraient Œtre prises en compte (Figures 21 et 22).   
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L�analyse en composantes principales de donnØes morphomØtriques a dØjà ØtØ utilisØe, au sein 
du genre Corbicula, pour rØaliser un regroupement d�individus selon leur morphologie 
(Pfenninger et al. 2002, Pigneur et al. subm.). NØanmoins, les variables utilisØes dans ces 
Øtudes sont diffØrentes des nôtres. Ici, l�ACP nous a permis de mettre en Øvidence diffØrents 
groupes morphologiques au sein des populations europØennes de Corbicula ØtudiØes. Dans 
une ACP, l�Øtape de compression des variables corrØlØes en variables non-corrØlØes implique 
une perte d�information. Cette mØthode n�est donc pas toujours la meilleure analyse 
statistique pour regrouper des individus. Cependant, elle prØsente le grand avantage d�Œtre 
simple et de permettre un regroupement rapide. En utilisant le logarithme ou les ratios des 
diffØrentes dimensions mesurØes, on limite les biais dus aux diffØrences de taille individuelle.  

Notre analyse confirme que les morphotypes R et Rlc ne sont pas distinguables 
morphomØtriquement, bien que le morphotype Rlc semble avoir des ratios « hauteur/largeur » 
et « hauteur/Øpaisseur » lØgŁrement diffØrent de ceux du morphotype R (Figure 13A, Annexe 
6). NØanmoins, cette observation doit Œtre considØrØe avec prØcaution. En effet, la proportion 
d�individus Rlc dans cette Øtude est trop faible pour pouvoir conclure à un morphotype 
extrŒme de la forme R (12 individus du morphotype Rlc contre 162 individus du morphotype 
R). De plus, les biais liØs à la taille individuelle ne peuvent pas Œtre complŁtement ØvitØs. La 
distinction morphologique entre les morphotypes R et Rlc reste principalement basØe 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 
expliquØe par la prØsence d�individus morphologiquement diffØrents des morphotypes R/Rlc 
particuliŁrement en ce qui concerne la variable « nombre de stries/hauteur ». Ce rØsultat n�est 
pas Øtonnant puisque les stries fines et serrØes de la forme S sont une de ces principales 
caractØristiques morphologiques (Tableau 3, Brancotte & Vincent 2002, Pfenninger et al. 
2002, Marescaux et al. 2010).   

Bien que toutes les populations ØtudiØes 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 prØsentent toutes des diffØrences conchologiques plus ou moins marquØes. Ces variations 
concernent la morphologie de la coquille, la couleur ou les sculptures. Cette observation 
confirme la grande plasticitØ phØnotypique observØe chez le genre Corbicula, comme chez les 
bivalves en gØnØral. Au sein des bivalves, cette plasticitØ rØsulte sans doute d�adaptations à 
diffØrentes conditions environnementales et Øcologiques (Sousa et al. 2007). Ces variations 
ØcophØnotypiques 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 dØtache du cluster R/Rlc en raison de son faible nombre 
de stries par rapport à sa taille. Bien que plus gr and que les autres juvØniles de cette Øtude 
(une hauteur de 13,2 mm contre une hauteur moyenne de 10,17mm), ce spØcimen en prØsente 
Øgalement 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�Øvaluation 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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Trois sortes de spermatozoïdes (sans flagelle, monoflagellØs et biflagellØs) ont ØtØ observØes 
dans toutes les populations ØtudiØes, à l�exception de la population espagnole et de celle de la 
Saône morphotype R (Tableau 11). Cette absence de s perme peut Œtre liØe à la pØriode de 
rØcolte des individus. En effet, si la pØriode de rØcolte ne correspond pas à celle de 
reproduction, aucun spermatozoïde ne sera prØsent. Ceci est d�autant plus vrai que la 
spermatogenŁse chez Corbicula est un phØnomŁne saisonnier et dØpendant de la tempØrature 
de l�eau (Kraemer & Galloway 1986).  

Konishi et al. (1998) ont dØcrit les diffØrents stades de la spermatogenŁse chez Corbicula 
(spermatogonies, spermatocytes, spermatides et spermatozoïdes), ceux-ci Øtant trŁs distincts 
morphologiquement. Les spermatides moyennes pourraient correspondre à ce que nous avons 
dØcrit comme spermatozoïde sans flagelle alors que les spermatides tardives pourraient Œtre 
les spermatozoïdes monoflagellØs. En effet, selon ces auteurs, les spermatides ont une tŒte 
allongØe comme les spermatozoïdes matures et, durant leur derniŁre phase de dØveloppement, 
le premier flagelle apparaît et commence à croître.  Ce que nous avons considØrØ Œtre des 
spermatozoïdes avec un trŁs petit flagelle pourrait donc Œtre des spermatides avec un premier 
flagelle en croissance. Les spermatozoïdes biflagellØs que nous avons observØs possŁdent une 
tŒte allongØe et deux flagelles approximativement 2,5 fois aussi long que la tŒte. Ils 
correspondent aux spermatozoïdes matures tels que dØcrits par Konishi et al. (1998). Nous 
sommes conscients que les manipulations appliquØes pour dØgrader les tissus et collecter les 
spermatozoïdes peuvent avoir causØ des cassures de flagelle. Cependant, si cela expliquait 
l�observation des diffØrents types de spermatozoïde, nous aurions trouvØ plus de morphologie 
de gamŁtes mâles diffØrentes, telles que des spermatozoïdes avec deux flagelles courts ou 
avec des flagelles de longueur diffØrentes. Une Øtude histologique dØtaillØe de la 
spermatogenŁse chez Corbicula peut nous aider à rØsoudre ce problŁme et dØterminer si les 
spermatozoïdes de palourdes asiatiques sont de vrais biflagellØs. En effet, les spermatozoïdes 
biflagellØs peuvent rØsulter de la fusion de deux gamŁtes diffØrents (Dallai et al. 2001). 
Cependant, le pairing ne semble pas Œtre l�origine des spermatozoïdes biflagellØs chez 
Corbicula. Si tel Øtait le cas, les spermatozoïdes prØsenteraient 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 pronuclØus mâle est observØ lors de la fØcondation (Komaru et al. 
1997). Il serait Øgalement intØressant de ne rØcolter que des spermatozoïdes matures en 
induisant la fraie. Ceci est possible par une augmentation de la tempØrature (Komaru et al. 
2000). 

Dans le genre Corbicula, la morphologie des spermatozoïdes semble Œtre liØe au mode de 
reproduction. Les espŁces gonochoriques avec une reproduction sexuØe montrent des 
spermatozoïdes monoflagellØs tandis que les individus androgØnØtiques et hermaphrodites en 
prØsentent des biflagellØs (Komaru & Konishi 1996). De plus, la quantitØ relative d�ADN 
contenu dans le noyau de spermatozoïdes biflagellØs est identique à celle des cellules 
somatiques (Komaru et al. 1997, Komaru & Konishi 1999, Park & Chung 2004). Au sein des 
Bivalves, les spermatozoïdes biflagellØs sont uniques aux corbiculidØs androgØnØtiques 
(Byrne et al. 2000, Kraemer 1983, Komaru & Konishi 1996). Leur morphologie est modifiØe 
par rapport au type de spermatozoïde dØcrit pour la plupart des bivalves. Ce dernier est 
monoflagellØ et considØrØ comme ancestral et primitif. Hormis le second flagelle, les 
modifications sont une tŒte allongØe et une structure ailØe le long des flagelles (Komaru & 
Konishi 1996), qui n�a pas pu Œtre observØe dans cette Øtude. Ces modifications pourraient 
augmenter l�efficacitØ de flagellation et la pØnØtration dans les oocytes.  
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Mais ces changements morphologiques semblent surtout Œtre associØs au mode de 
reproduction spØcialisØ qu�est l�androgenŁse. En effet, au sein du genre Corbicula, on n�a 
jusqu�à prØsent observØ des spermatozoïdes biflagellØs que chez les palourdes 
androgØnØtiques (Komaru & Konishi 1996). NØanmoins, les mØcanismes Øvolutifs sous-
jacents à l�apparition de ces spermatozoïdes chez l es lignØes androgØnØtiques restent 
inconnus.   

La prØsence de spermatozoïdes biflagellØs, mŒme quelques uns, dans toutes les populations 
europØennes de palourdes asiatiques ØtudiØes suggŁre que l�androgenŁse est leur mode de 
reproduction. Une Øtude prØcØdente (Marescaux 2010, mØmoire) a notØ la prØsence de 
spermatozoïdes biflagellØs chez les trois morphotypes français ØtudiØs R, Rlc et S.    

Finalement, nous avons observØ des juvØniles, parfois mesurant moins de 10mm, prØsentant 
des spermatozoïdes. Cette observation confirme la maturitØ sexuelle trŁs prØcoce chez 
Corbicula.  
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Quel que soit le gŁne considØrØ, nos haplotypes couvrent trois lignØes mitochondriales 
phylogØnØtiquement distinctes (Figures 15 et 17). Sauf de rares exceptions au sein de chacune 
de ces lignØes, tous les individus de toutes les populations ØtudiØes sont identiques pour le 
gŁne envisagØ et appartiennent à un morphotype donnØ. Nous nous devons d�insister sur ce 
rØsultat marquant: en Europe, on n�observe pas de variation gØnØtique au sein d�un 
morphotype donnØ correspondant à une lignØe mitochondriale particuliŁre. Par exemple, tous 
les individus du morphotype R possŁdent le mŒme haplotype mitochondrial qui est 
exclusivement associØ à ce morphotype R, cette observation Øtant vrai pour les autres formes 
europØennes. Ce manque de variation gØnØtique avait dØjà ØtØ constatØ auparavant (Renard et 
al. (2000), Marescaux 2010, Pigneur et al. subm.). Au contraire, Pfenninger et al. (2002) ont 
trouvØ 43 haplotypes COI diffØrents pour 61 individus. NØanmoins, Pigneur et al. subm., 
aprŁs avoir alignØ leurs sØquences avec celles de Pfenninger et al. (2002) montrent que ces 
derniŁres prØsentaient de nombreuses ambigüitØs, notamment au niveau de leur contenu en 
bases indØterminØes (N). Ce manque de variation au sein d�une lignØe Corbicula a Øgalement 
ØtØ observØ chez les formes invasives amØricaines (Siripattrawan et al. 2000, Lee et al. 2005).   

On observe aussi une forte similitude de sØquences entre les diffØrents haplotypes europØens. 
Cette faible diversitØ mitochondriale suggŁre que ces trois formes ont divergØ rØcemment, ce 
que nous avons confirmØ en appliquant le principe de l�horloge molØculaire à la phylogØnie 
basØe sur le gŁne COI. Renard et al. 2000 avaient dØjà obtenu des dates de divergence entre 
les formes europØennes similaires aux nôtres. Cette similitude de sØquences peut Œtre 
gØnØralisØe à toutes les formes de Corbicula dulçaquicoles, ce qui justifie les faibles valeurs 
de bootstrap obtenues en construisant la phylogØnie à partir de COI (Figure 17).  

Notre laboratoire a ØtØ un des premiers à sØquencer le gŁne du Cytochrome b de Corbicula. 
Yamada et al. 2010 ont Øgalement utilisØ les sØquences du gŁne Cyt b pour Øtudier les 
relations entre C. fluminea et C. leana au Japon. Ces auteurs montrent que ces palourdes qui 
avaient ØtØ dØcrites comme des espŁces diffØrentes d�aprŁs leur phØnotype ne sont en fait pas 
distinguables du point de vue gØnØtique. Cette Øtude jette donc un doute supplØmentaire sur la 
taxonomie du genre Corbicula et confirme qu�une classification de ce genre uniquement 
basØe sur la morphologie est totalement biaisØe.  
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Notre analyse des sØquences du gŁne mitochondrial Cyt b nous permet de confirmer ce qui 
avait ØtØ auparavant dØmontrØ pour le gŁne COI : la prØsence 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.). NØanmoins, selon le gŁne envisagØ, la relation entre ces trois lignØes diffŁre 
lØgŁrement. En effet, si on considŁre le gŁne 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 phylogØnie par COI. Ceci pourrait Œtre 
dß à des diffØrences dans les processus de substitutions (synonymes et non-synonymes) entre 
les deux gŁnes. Pesole et al. (1999) ont mis en Øvidence une grande variabilitØ des taux de 
mutations entre divers gŁnes mitochondriaux chez les mammifŁres. D�aprŁs leurs rØsultats, il 
semble que le taux de substitutions non-synonymes soit celui qui diffŁre le plus entre les 
gŁnes, les gŁnes cytochrome oxydase Øtant ceux Øvoluant le moins rapidement. NØanmoins, il 
faut remarquer que le n�ud liant les formes Rlc et S dans la phylogØnie basØe sur COI n�est 
pas supportØ par de hautes valeurs de bootstrap.  

Pour la phylogØnie COI, nous avons inclus des sØquences du gŁne COI de Corbicula obtenues 
via la base de donnØes GenBank (Annexe 11) dans le but de caractØriser les relations entre les 
diffØrents haplotypes rencontrØs dans le monde. De façon trŁs intØressante, nous avons pu 
constater que les mŒmes haplotypes sont trouvØs en Europe et en AmØrique, dans l�aire 
d�invasion, ainsi qu�en Asie, dans l�aire d�origine  du genre Corbicula. Ceci avait dØjà ØtØ, en 
partie, rØvØlØ par de prØcØdentes Øtudes (Siripattrawan et al. 2000, Hedtke et al. 2008).  

La forme R,  semble Œtre la lignØe la plus commune en Europe. En effet, nous observons une 
beaucoup plus grande frØquence de l�haplotype liØ à ce morphotype (74% des individus 
ØtudiØs gØnØtiquement). De façon remarquable, la forme A, parfaitement identique du point de 
vue mitochondrial à la forme R, est prØdominante sur le continent amØricain (Lee et al. 2005). 
Cela pourrait Œtre dß à une plus grande capacitØ d�adaptation Øcophysiologique de cette lignØe 
qui a envahi l�AmØrique du Nord et l�Europe et qui peut atteindre des densitØs trŁs ØlevØes à 
certains endroits (jusqu�à 10.000 individus/m† (Cataldo & Boltoskoy 1999)). La forme R 
pourrait probablement Œtre la premiŁre à avoir envahi l�Europe. Une prØcØdente Øtude de 
Marescaux et al. (2010) a ØtudiØ le genre Corbicula dans tous les bassins hydrographiques 
français et Øgalement constatØ que la forme R Øtait la plus courante ainsi que la plus largement 
distribuØe, alors que les autres formes Øtaient rencontrØes en des lieux bien dØlimitØs.  

Par ailleurs, les haplotypes R (H1�) et Rlc (H2�) s emblent trŁs proches ou identiques, d�un 
point de vue gØnØtique, à des formes retrouvØes en Asie (Park & Kim 2003) et en AmØrique 
(Siripattrawan et al. 2000, Hedtke et al. 2008) (Figure 17). Ceci suggŁre que certaines formes 
asiatiques natives ont ØtØ capables d�envahir l�AmØrique et puis l�Europe et s�y dØvelopper 
soit en raison d�une plus grande tolØrance Øcologique ou parce qu�elles Øtaient originellement 
Øtablies dans des zones favorisant l�apparition d�espŁces invasives : cours d�eau oø le trafic 
fluvial est intense, lieux condensant des activitØs humaines� La forme S europØenne 
similaire à la forme C amØricaine ne rencontre aucune correspondance en ExtrŒme Orient 
(Park & Kim 2003). Cette forme europØenne S pourrait nØanmoins partager l�haplotype 
mitochondrial d�une espŁce native d�Afrique, d�Asie centrale et du Moyen-Orient, rØgions qui 
n�ont pas ØtØ ØtudiØes dans ce mØmoire.  

Les formes amØricaines et europØennes partagent Øgalement diverses propriØtØs biologiques 
telles que des spermatozoïdes biflagellØs et une possible triploïdie (Tableau 8, Lee et al. 2005, 
Hedtke et al. 2008, Skuza et al. 2008). Tous ces rØsultats coïncident avec l�hypothŁse selon 
laquelle le genre Corbicula serait arrivØ en Europe par les eaux de ballast des bateaux en 
provenance des AmØriques (Bachmann 1997, Renard et al. 2000). Cependant, il faut signaler 
qu�il n�y a pas de reflet phØnotypique particulier de cette proximitØ entre les formes 
europØennes et amØricaines, sauf pour les formes A et R.  
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Notre phylogØnie construite à partir du gŁne COI, comme le rØseau d�haplotypes, ne montre 
aucun regroupement gØographique au sein de genre Corbicula. Ceci reflŁte la distribution 
cosmopolite du genre (Pigneur et al. subm.). Cependant, soulignons que les clades observØs 
semblent clairement correspondre à des prØfØrences Øcologiques diffØrentes, les formes 
estuariennes divergeant des formes dulçaquicoles. C. japonica est la seule espŁce d�eau 
saumâtre reprØsentØe ici, mais l�espŁce chinoise C. fluminalis, distincte de C. fluminalis telle 
que dØcrite en Europe, est l�autre reprØsentant connu de ce groupe (Park & Kim 2003). 
Toutefois, Korniushin 2004 suggŁre que ces deux dØnominations pourraient Œtre synonymes 
et dØcrire la mŒme espŁce.  

Au sein du clade d�eau douce, les formes exclusivement lacustres forment un groupe bien 
distinct. En effet, les corbicules indonØsiennes exclusivement lacustres, C. anomioides, C. 
matannensis, C. loehensis et C.possoensis, forment un groupe monophylØtique avec C. 
sandai, une espŁce endØmique du lac Biwa au Japon (Glaubrecht et al. 2003). La rØpartition 
des corbicules indonØsiennes et des autres clades (Figure 17) suggŁrent que la diversitØ de 
sØquences au sein du genre Corbicula est liØe à l�Øcologie et non à la gØographie ou au mode 
de reproduction. En effet, ces espŁces indonØsiennes prØsentent une reproduction particuliŁre : 
elles sont sexuØes mais incubent leurs larves (Glaubrecht et al. 2003). NØanmoins, C. 
javanica et C. subplanata, d�autres reprØsentantes de ces espŁces sexuØes, se groupent avec 
des formes androgØnØtiques, respectivement dans le cluster de la forme R et celui de la forme 
Rlc (Figure 17). Par contre, ces espŁces ne sont pas strictement lacustres et peuvent vivre 
aussi bien dans des lacs que dans des cours d�eau, comme leurs consoeurs europØennes et 
amØricaines (Glaubrecht et al. 2003). De plus, C. sandai est le seul reprØsentant connu des 
palourdes asiatiques sexuØes d�eau douce ne montrant pas d�incubation. NØanmoins, elle est 
phylogØnØtiquement trŁs proche d�espŁces ayant une reproduction diffØrente mais vivant dans 
des milieux identiques.  

Enfin, notre phylogØnie dØmontre clairement que l�androgenŁse est apparue indØpendamment 
au sein de chacun des trois principaux clades dulça quicoles non lacustres. Ce mode de 
reproduction au sein du genre Corbicula est donc polyphylØtique. Ceci confirme ce qui avait 
ØtØ observØ auparavant par Hedtke et al. 2008. 

Le clade d�eau douce inclut donc des lignØes sexuØes et androgØnØtiques. Les lignØes sexuØes 
sont restreintes à la distribution native alors que  les formes androgØnØtiques se sont dispersØes 
avec succŁs depuis leur aire d�origine en Europe et aux AmØriques. De plus, on constate que 
seule une faible fraction de la diversitØ gØnØtique prØsente en Asie est retrouvØe dans l�aire 
d�invasion. Ceci indique que l�androgenŁse pourrait donc favoriser l�invasion (Pigneur et al. 
subm.).      
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Bien que les loci d�ADN mitochondrial soient souvent utilisØs lors d�Øtudes phylogØnØtiques, 
seuls, ils ne sont pas pertinents pour l�Øtude d�une espŁce androgØnØtique comme Corbicula, 
en raison des possibles mismatchs ADN mitochondrial/ADN nuclØaire (voir chapitre 1, 
section 3.6). Afin d�Øclaircir les relations phylogØnØtiques entre les palourdes asiatiques du 
genre Corbicula, il est impØratif d�Øgalement sØlectionner des marqueurs nuclØaires. Nous 
avons optØ pour les microsatellites en raison des nombreux avantages qu�ils prØsentent: 
codominance, neutralitØ face à la sØlection, grand polymorphisme, facilitØ de dØtection (Reece 
et al. 2004).  

 



CHAPITRE 5 � DISCUSSION  

 41 

Les microsatellites ont ØtØ beaucoup utilisØs au sein des bivalves (Bierne et al. 1998, Geist et 
al. 2003, Reece et al. 2004, Zhang et al. 2005) et mŒme chez des bivalves invasifs d�eau 
douce comme la moule quagga Dreissena rostriformis (Therriault et al. 2005). NØanmoins, 
notre laboratoire est le premier à avoir dØveloppØ des marqueurs microsatellites sur les 
palourdes du genre Corbicula (Pigneur et al. subm.). Auparavant, leur gØnome nuclØaire avait 
ØtØ caractØrisØ par des gŁnes nuclØaires 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 nuclØaires confirment la prØsence de trois lignØes de palourdes 
asiatiques en Europe, dØjà constatØe grâce à la phylogØnie mitochondriale. On constate, 
Øtonnamment, qu�au sein d�une mŒme forme, absolument tous les individus prØsentent 
exactement les mŒmes allŁles. Pour simplifier, tous les individus appartenant à une mŒme 
lignØe nuclØaire (gØnotype) sont des clones parfaits, chacun Øtant associØ à un haplotype 
mitochondrial particulier. Ceci indique une absence de divergence gØnØtique entre les 
populations europØennes de Corbicula appartenant à la mŒme forme, qui pourrait Œtre mise en 
relation avec le mode de reproduction de ces animaux (Pigneur et al. in press). Par ailleurs, 
cette surprenante identitØ de marqueur n�est pas limitØe aux seules formes europØennes. En 
effet, les dix marqueurs microsatellites utilisØs dans cette Øtude permettent Øgalement la 
discrimination des formes amØricaines. On constate que les individus de la forme A 
amØricaine prØsentent exactement les mŒmes allŁles que ceux de la forme R europØennes 
(Pigneur et al. in press). Toutefois, cette observation doit Œtre confirmØe sur un plus grand 
nombre d�individus amØricains mais semble, d�ores et dØjà, parfaitement confirmer les 
rØsultats obtenus pour le gØnome mitochondrial (Figure 17) et semble suggØrer que le mŒme 
clone invasif se retrouve en AmØrique et en Europe (Pigneur et al. in press). Par contre, les 
formes B amØricaines et Rlc europØennes, dont les haplotypes ne diffŁrent que d�une paire de 
bases, ont des gØnotypes ainsi que des morphotypes trŁs diffØrents (Pigneur et al. in press). 
DŁs lors, Pigneur et al. subm. suggŁrent que ces formes pourraient partager le mŒme ADN 
mitochondrial à cause de l�androgenŁse et du parasi tisme des �ufs mais descendraient de 
lignØes paternelles diffØrentes.  

De tels cas Øtonnants de non variabilitØ des marqueurs microsatellites ont ØtØ observØs chez 
certaines autres espŁces. Chez le puceron du melon Aphys gossypii, au sein d�une mŒme 
classe gØnotypique, tous les individus prØsentent exactement les mŒmes marqueurs 
microsatellites (Fuller et al. 1999). Schilder et al. (1999) ont constatØ le mŒme phØnomŁne 
chez la fourmi Platythyrea punctata. NØanmoins, mŒme si plusieurs populations ont ØtØ 
ØtudiØes pour les deux espŁces prØcØdentes, la distribution gØographique investiguØe Øtait 
assez rØduite. 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 dØcrire 
d�espŁce animale chez qui l�absence de diversitØ gØnØtique est si abondamment et largement 
distribuØe (Europe, AmØrique, Asie ?) que dans le genre Corbicula. De maniŁre Øgalement 
intØressante, la majoritØ des escargots d�eau douce de l�espŁce Melanoides tuberculata 
prØsentant un morphotype donnØ ont le mŒme gØnotype (Samadi et al. 1999). Ceci est une 
situation similaire à celle des palourdes asiatique s du genre Corbicula, dans laquelle un 
morphotype est associØ à un gØnotype particulier, tous les individus Øtant des clones parfaits 
au sein d�un mŒme groupe (sauf exceptions, voir plus loin). Il est important de souligner que, 
comme les corbicules, tous les animaux prØcØdemment citØs se reproduisent en partie de 
façon unisexuØe. A côtØ d�une reproduction sexuØe ponctuelle, ils sont tous capables de 
parthØnogenŁse. Ce qui renforce encore le lien entre reproduction non sexuØe et uniformitØ 
gØnØtique.  

Les marqueurs microsatellites utilisØs dans cette Øtude ont ØtØ dØveloppØs sur la forme R 
(Pigneur et al. in press). On constate toutefois qu�ils peuvent Œtre amplifiØs et exploitØs chez 
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les autres formes europØennes Rlc et S. Ceci renforce la faible diversitØ gØnØtique entre ces 
lignØes et l�hypothŁse selon laquelle elles auraient divergØ rØcemment.  

Les microsatellites sont des marqueurs frØquemment utilisØs pour Øtudier la structure 
gØnØtique d�une population (Balloux & Lugon-Moulin 2002). Ces Øtudes de la gØnØtique des 
populations permettent de caractØriser l�Øvolution d�une population, par exemple de 
dØterminer la migration ou encore le niveau de consanguinitØ 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 gØnØtique de population. Ces logiciels 
procŁdent, entre autres, à des F-statistiques Øvaluant la diversitØ gØnØtique au sein d�une 
population (Weir & Cockerham 1984). Ces logiciels peuvent encore vØrifier si l�Øquilibre de 
Hardy-Weinberg est respectØ au sein d�une population. Cependant, au sein de chacune des 
populations de Corbicula ØtudiØes dans ce mØmoire, tous les individus partagent exactement 
les mŒmes allŁles. Cette caractØristique vraisemblablement inhØrente aux palourdes asiatiques 
androgØnØtiques du genre Corbicula rend toute analyse de la gØnØtique des populations 
inutile. La seule analyse à laquelle nous pouvons p rocØder est l�Øvaluation des distances 
gØnØtiques entre ces populations (Annexe 16).         

L�analyse microsatellite nous a Øgalement permis de mettre en Øvidence des phØnomŁnes de 
mismatch cytonuclØaire (Hedtke & Hilis 2011). En effet, l�individu Db1 du Doubs prØsente 
un haplotype mitochondrial Rlc, un gØnotype R et un morphotype R, tandis qu�on observe le 
contraire pour l�individu Gard 2. Chez les formes amØricaines, de telles disjonctions ont ØtØ 
observØes 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 phØnomŁne a Øgalement ØtØ observØ entre 
les formes R et S vivant en sympatrie dans le Rhin (Pfenninger et al. 2002) ainsi qu�entre ces 
mŒmes formes dans la Seine et dans la Meuse (Pigneur et al. subm.). C�est donc la premiŁre 
fois ici qu�on observe une disjonction gØnome nuclØaire/gØnome mitochondrial entre les 
formes R et Rlc. Dans la riviŁre Doubs, ces formes vivent en sympatrie, condition nØcessaire 
à l�apparition d�une disjonction. Ces disjonctions sont dues au phØnomŁne du parasitisme des 
�ufs: le sperme androgØnØtique a la capacitØ de parasiter les oocytes d�espŁces ou de formes 
proches pour profiter des nutriments maternels tout en Øtant capable d�en expulser le gØnome 
nuclØaire. La femelle de l�autre espŁce sert alors de mŁre porteuse, comme c�est le cas chez 
les phasmes du genre Bacillus (Grebelnyi 2009). Entre formes proches, cette capacitØ confŁre 
dŁs lors à celles qui sont androgØnØtiques un avantage par rapport à celles qui sont sexuØes. 
Au vu des mismatchs cytonuclØaires dØcrits au sein du genre Corbicula, on peut suggØrer que 
le phØnomŁne de capture d��uf se produit entre toutes formes vivant en sympatrie et n�est pas 
limitØ à certaines formes particuliŁres.  

Chez un genre androgØnØtique comme Corbicula oø des mismatchs cytonuclØaires (Hedtke & 
Hillis 2011) apparaissent, il est impØratif de combiner des donnØes mitochondriales et 
nuclØaires afin de discriminer les individus. L�AFC nous a permis de trouver certains allŁles 
discriminants (Figure 20). NØanmoins, le gØnotypage est coßteux et prend du temps. Comme 
solution à ces inconvØnients, Pigneur et al. in press ont montrØ qu�une simple visualisation sur 
gel de l�amplification du locus ClC08 permet de diffØrencier les gØnotypes des diffØrentes 
formes europØennes ainsi que la forme B amØricaine. Cette visualisation sur gel doit toutefois 
Œtre couplØe avec une analyse traditionnelle des haplotypes mitochondriaux afin de mettre en 
Øvidence les mismatchs noyau/mitochondrie.         

Si on se penche sur l�hØtØrozygotie des populations ØtudiØes, on constate que, pour les loci 
envisagØs, les formes R et S (respectivement 6/11 et 7/11 loci hØtØrozygotes) semblent plus 
hØtØrozygotes que la forme Rlc (4/11 loci hØtØrozygotes). Ceci pourrait expliquer pourquoi 
ces deux  premiŁres formes sont les plus rØpandues en Europe. En effet, l�hØtØrozygotie au 
sein de ce genre se reproduisant par reproduction clonale serait, avec de potentielles 
hybridations et captures partielles de gØnome (voir chapitre 5, section 3.3), la seule variabilitØ 
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gØnØtique. Cela permettrait Øgalement de masquer les allŁles rØcessifs dØlØtŁres. NØanmoins, 
on ne peut tirer de telles conclusions Øtant donnØ le trŁs faible nombre de marqueurs analysØs 
à l�Øchelle du gØnome. De plus, certains n�ont pas ØtØ amplifiØs ou ont donnØ des rØsultats 
ambigus chez certains individus notamment ceux prØsentant une disjonction (Tableau 12). Il 
serait cependant intØressant de comparer l�hØtØrozygotie des palourdes asiatiques asexuØes 
avec celle des sexuØes. En effet, on s�attend à observer une augmentation de l�hØtØrozygotie 
dans les lignØes asexuØes. Cette plus grande hØtØrozygotie a deux raisons principales. Tout 
d�abord, une hØtØrozygotie importante peut survenir si les lignØes asexuØes proviennent de 
l�hybridation de deux espŁces relativement diffØrenciØes. Ensuite, l�effet de la divergence 
mutationnelle est unanimement reconnu. Au sein des lignØes asexuØes, les deux ou plusieurs 
allŁles d�un mŒme locus Øvoluent indØpendamment et accumulent des mutations diffØrentes 
au cours du temps. Les microsatellites, en particulier, ont un haut taux de mutation (Birky 
1996). D�aprŁs Birky (1996), la divergence entre les diffØrents allŁles d�un locus permet 
d�estimer l�âge des lignØes asexuØes.  
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Tous les individus de la Seine ØtudiØs ici montrent un phØnotype trŁs atypique mixant des 
propriØtØs morphologiques des deux formes R et S. NØanmoins, ces individus ont exactement 
les mŒmes sØquences des gŁnes mitochondriaux que la forme S. Sur base de notre analyse 
gØnØtique se basant sur les gŁnes mitochondriaux, ces individus de la Seine appartiennent à la 
lignØe de la forme S, mais pas du point de vue morphologique ni du point de vue des 
marqueurs nuclØaires. Ils montrent, en effet, des allŁles à la fois de la forme R et de la forme 
S. Comme citØ dans la section prØcØdente, dans le genre Corbicula, des mismatchs 
morphotype/gØnome mitochondrial avaient dØjà ØtØ dØcrits (Lee et al. 2005, Hedtke et al. 
2008, Pigneur et al. subm.), ceux-ci correspondent aux disjonctions entre le matØriel 
gØnØtique nuclØaire et le matØriel gØnØtique mitochondrial que nous avons observØes. Dans 
les Øtudes prØcØdentes, des individus ayant le morphotype d�une forme prØsentaient 
l�haplotype mitochondrial d�une autre forme mais on  n�observait jamais de morphotype 
intermØdiaire entre deux formes. Seuls Pfenninger et al. (2002) ont observØ un phØnomŁne 
similaire au nôtre. Sur un certain tronçon du Rhin oø les formes R et S vivent en sympatrie, 
les auteurs ont trouvØ des individus du morphotype R, du morphotype S, mais Øgalement des 
individus prØsentant un morphotype intermØdiaire. Tous ces individus sont groupØs en 
seulement deux clades d�haplotypes  mitochondriaux, l�un associØ au morphotype R et l�autre 
au morphotype S. Par contre, ces individus sont groupØs en trois gØnotypes, chacun 
correspondant à un morphotype particulier (Pfenning er et al. 2002).   

Nos individus de la Seine prØsentent un gØnotype mŒlant des allŁles des formes R et S. De 
plus, l�individu Uk3 du Royaume-Uni, bien que d�un phØnotype et d�un haplotype 
mitochondrial complŁtement similaires à ceux de la forme R, prØsente des allŁles nuclØaires 
mixtes entre les formes R et S.       

Ces gØnotypes intermØdiaires peuvent Œtre le rØsultat d�une hybridation entre les deux formes. 
L�hybridation peut paraître improbable chez ces ind ividus trŁs certainement androgØnØtiques. 
En effet, lors de l�androgenŁse, le gØnome maternel est toujours expulsØ. NØanmoins, Komaru 
et al. 2006 ont observØ chez de rares individus de C. fluminea des fØcondations tout à fait 
semblables à celle des espŁces sexuØes. Dans ce cas, le fuseau mØiotique a la mŒme 
orientation que lors d�une reproduction sexuØe, ce qui prØvient l�expulsion du matØriel 
gØnØtique maternel. Les pronuclei mâle et femelle sont donc formØs. Cette fØcondation 
aberrante pour l�androgenŁse pourrait contribuer à la maintenance de la lignØe maternelle 
(Komaru et al. 2006). De plus, Hedtke et al. (2008) ont dØcrit des phØnomŁnes de parasitisme 
des �ufs et de capture partielle du gØnome maternel  lors de l�androgenŁse. S�il y a 



CHAPITRE 5 � DISCUSSION  

 44 

effectivement une extrusion incomplŁte accidentelle du gØnome maternel aprŁs fØcondation 
d�un ovule par un spermatozoïde androgØnØtique d�une autre forme de Corbicula, on 
assisterait à une capture partielle du gØnome nuclØaire maternel, la descendance hØritant 
d�ADN nuclØaire des deux parents.  

Dans ces deux cas, il serait intØressant d�investiguer la ploïdie de ces individus hybrides et de 
la comparer avec celle des individus de chacun des formes concernØes vivant dans la mŒme 
population. En effet, l�hybridation comme l�extrusi on partielle du gØnome maternel 
causeraient une ØlØvation de la ploïdie (Komaru et al. 2006, Hedtke et al. 2008). De fait, par 
rapport à la situation normale dans l�androgenŁse, ces individus hØriteraient de chromosomes 
supplØmentaires.   

Les deux phØnomŁnes d�hybridation, bien que rares (Hedtke et al. 2008), sont possibles pour 
les individus intermØdiaires de la Seine, puisque les formes R et S y vivent en sympatrie 
(Marescaux et al. 2010), condition prØalable à l�hybridation comme au parasitisme des �ufs. 
Cependant, en Grande-Bretagne, seule la forme R dØcrite comme C. fluminea semble avoir 
ØtØ rØpertoriØe (Elliott & zu Ermgassen 2008) alors qu�Uk3 possŁde des allŁles 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 gØnØtique de cet individu. 
Tant du point de vue mitochondrial que du point de vue nuclØaire, Uk3 a ØtØ analysØ deux fois 
en obtenant toujours le mŒme rØsultat. NØanmoins, on ne peut pas rejeter l�hypothŁse d�une 
potentielle contamination lors de l�extraction d�AD N de cet individu. Il faudrait dŁs lors 
analyser de nouveau cet individu aprŁs une nouvelle extraction.     

De façon intØressante, le phØnotype de l�individu Uk3 ne permet pas de prØdire une 
potentielle hybridation. Ce spØcimen semble, en effet, exactement pareil aux autres 
reprØsentants du morphotype R. On pourrait parler d�hybridation cryptique (Pfenninger et al. 
2002). 

Les diffØrents « hybrides » de cette Øtude montrent des haplotypes de formes diffØrentes, 
l�haplotype S pour les intermØdiaires de la Seine et l�haplotype R pour Uk3. Ceci indique que 
chacune de ces formes peut servir de femelle parasitØe.  

L�hybridation est rendue possible par la faible divergence gØnØtique entre les trois formes 
europØennes. DŁs lors, Pigneur et al. subm. suggŁrent que Corbicula en Europe peut Œtre 
considØrØ comme un complexe d�espŁces polymorphique comprenant trois groupes distincts.   
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Les individus polyploïdes sont couramment identifiØs par comptage des chromosomes et/ou 
en quantifiant leur contenu en ADN. Le caryotypage, la cytomØtrie de flux ainsi que le 
densitomØtrie Feulgen sont largement utilisØs dans ces buts. L�avantage du caryotypage est 
qu�il donne des informations sur la structure des chromosomes et permet de dØtecter de 
l�aneuploïdie. Chez Corbicula, la ploïdie ou tout au moins la quantitØ d�ADN a dØjà ØtØ 
dØterminØe par plusieurs techniques diffØrentes : tout d�abord, la microfluoromØtrie (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). NØanmoins, la cytomØtrie 
de flux peut Øgalement Œtre envisagØe comme cela a dØjà ØtØ fait chez divers autres bivalves 
(Guo & Allen 1994, Rodriguez-Juiz et al. 1996).    

Les rØsultats obtenus par caryotypage dans cette Øtude ne permettent pas de dØterminer avec 
certitude la ploïdie de la forme R en Meuse, faute de mØtaphases exploitables. De plus, nos 
rØsultats suggŁrent deux ploïdies possibles : de la triploïdie et de la diploïdie (Figure 22). 



CHAPITRE 5 � DISCUSSION  

 45 

Komaru & Konishi 1999 ont obtenu des rØsultats similaires chez C. fluminea dans le fleuve 
Keelung à Taiwan oø ils observent des spØcimens triploïdes et diploïdes (Tableau 7). En 
comparaison, Pfenninger et al. (2002) ont trouvØ 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 rØsultats de ce mØmoire, en particulier les 3 allŁles observØs 
pour le locus ClC08 dans la forme S, vont dans la mŒme direction que ceux de Skuza et al. 
2009. De plus, lors de l�analyse des microsatellites, nous avons constatØ que le locus ClA03 
prØsentait 3 allŁles chez tous les individus de la forme R ØtudiØs. Ceci est donc une indication 
de triploïdie. Les autres loci pourraient Øgalement Œtre triploïdes. En effet, le gØnotypage tel 
que nous l�avons effectuØ ne permet pas de dØnombrer les allŁles si ceux-ci sont similaires. En 
rØsumØ, si un organisme triploïde est homozygote à un locus, nous n�observons qu�un pic à la 
taille donnØe et non trois. Il paraît logique d�observer de la polyploïdie chez ces organismes à 
reproduction clonale, comme l�androgenŁse. En effet, la polyploïdisation, en fournissant des 
gŁnes dupliquØs, pourrait assurer la diversification mais aussi avoir un effet de dilution des 
mutations dØlØtŁres (Comai 2005).    

Les deux ploïdies possibles peuvent Œtre expliquØes par le fait qu�au sein de la population de 
la Meuse, tous les individus ne pourraient pas avoir les mŒmes nombres de chromosomes. 
Cette hØtØrogØnØitØ de ploïdies dans une population pourrait avoir pour cause la coexistence 
de palourdes d�origines diffØrentes ou encore l�hybridation et la capture partielle du gØnome 
maternel lors de l�androgenŁse, comme indiquØ dans la section prØcØdente (Komaru et al. 
2006, Hedtke et al. 2008). Les raisons qui viennent d�Œtre citØes pourraient Øgalement 
expliquer des variations de ploïdie au sein d�un individu et Œtre liØes à notre choix de tissu à 
utiliser. Rappelons, en effet, que les larves de Corbicula androgØnØtique sont incubØes dans 
les branchies. Or, suite à une hybridation, les cel lules du parent et des enfants pourraient avoir 
des nombres de chromosomes diffØrents.    

Bien que notre expØrience n�ait pas ØtØ concluante, il reste important de rØaliser des 
caryotypes des diffØrentes lignØes du genre Corbicula. Tout d�abord, le nombre et la 
morphologie des chromosomes pourrait servir à clari fier la taxonomie de ce genre (Skuza et 
al. 2009). Ensuite, mettre en Øvidence de la polyploïdie ou une ØlØvation de ploïdie au sein 
d�une population permet Øgalement de confirmer l�androgenŁse (Komaru et al. 2006). Dans 
cette optique, les amØliorations apportØes à notre protocole sont pertinentes. Le principal 
progrŁs rØalisØ est le passage à la culture cellulaire. De fait, l�index mitotique chez Corbicula 
est trŁs 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 diffØrente entre 
les gamŁtes mâles et les gamŁtes femelles (Komaru & Konishi 1999, Komaru et al. 2006).  
De nouvelles modifications pourraient toutefois encore Œtre apportØes à notre protocole 
expØrimental. Tout d�abord, l�ajout d�un fongicide dans le milieu protŁgerait mieux nos 
cultures des contaminations. Ensuite, une synchronisation des cultures cellulaires pourrait 
augmenter la probabilitØ d�obtenir des cellules en mØtaphase lorsqu�on leur injecte la 
colchicine.  
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Tout au long de cette Øtude, nous avons accumulØ des indications d�une reproduction par 
androgenŁse chez les palourdes asiatiques du genre Corbicula en Europe. Nous pouvons dŁs 
lors conclure avec une quasi-certitude que l�androgenŁse est leur mode de reproduction.  

PremiŁrement, nous avons observØ des spermatozoïdes biflagellØs rencontrØs uniquement 
chez les espŁces androgØnØtiques au sein des palourdes asiatiques.  

DeuxiŁmement, les analyses gØnØtiques rØvŁlent une structure polyclonale de la population de 
Corbicula en Europe, structure trŁs probablement liØ à un mode de reproduction non sexuØ. 

TroisiŁmement, ces mŒmes analyses gØnØtiques ont mis en Øvidence des phØnomŁnes de 
mismatch morphologie-gØnome nuclØaire/gØnome mitochondrial. De telles observations sont 
rØvØlatrices du parasitisme des �ufs chez des corbicules androgØnØtiques (Hedtke et al. 
2008). Ajoutons qu�au fil de cette Øtude, il nous est de plus en plus apparu que le parasitisme 
des �ufs chez Corbicula n�est peut-Œtre pas un phØnomŁne si rare qu�il n�y paraît. En effet, 
dans chacun des lieux ØtudiØs pour ce mØmoire oø diffØrentes formes Øtaient trouvØes en 
sympatrie, on observe une disjonction gØnome nuclØaire/gØnome mitochondrial. Ce 
parasitisme et la potentielle capture partielle du gØnome maternelle qui en rØsulte permettrait 
aux populations androgØnØtiques de gØnØrer de la diversitØ gØnØtique, Øtant donnØ que les 
gØnomes nuclØaires maternel et paternel sont mŒlØs et que le gØnome nuclØaire paternel se 
retrouve associØ à un nouveau gØnome mitochondrial. De plus, en termes de stratØgie, 
parasiter l�ovule d�une autre forme permet d�Øconomiser des ressources allouØes à la 
reproduction.  

QuatriŁmement, le caryotypage aurait Øgalement dß nous renseigner sur le mode de 
reproduction des corbicules en Europe. Malheureusement, les rØsultats de caryotype obtenus 
dans ce mØmoire ne permettent pas de renforcer l�hypothŁse d�androgenŁse. NØanmoins, de la 
polyploïdie a dØjà ØtØ observØe en Europe (Tableau 8, Skuza et al. 2009) et nous avons 
observØ des loci nuclØaires avec trois allŁles diffØrents.  

Pour encore appuyer l�androgenŁse, nous devrions nous pencher sur le contenu en ADN des 
spermatozoïdes. En effet, les spermatozoïdes androgØnØtiques ont la mŒme quantitØ d�ADN 
que les cellules somatiques (Komaru et al. 1997, Komaru & Konishi 1999). Des Øtudes 
histologiques et cytologiques de la reproduction pourraient Øgalement 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 Øtudes nous permettraient Øgalement de visualiser que 
seuls les chromosomes dØrivØs du pronucleus mâle constituent la mØtaphase de la premiŁre 
division des zygotes (Komaru et al. 1998). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



CHAPITRE 5 � DISCUSSION  

 47 

$� �����	����	��		
/�������	������	�������0	

De façon tout à fait remarquable, il apparaît dans cette Øtude que tous les individus du genre 
Corbicula en Europe ne prØsentent que trois gØnotypes. Chacun de ces gØnotypes est 
logiquement associØ à un morphotype mais Øgalement à un haplotype mitochondrial 
particulier (sauf mismatch cytonuclØaire et hybridation). Ajoutons que la forme R europØenne 
est absolument identique à la forme A amØricaine. Nous pouvons sans aucun doute parler de 
superclones dans le cas des palourdes asiatiques invasives en Europe et en AmØrique. Les 
superclones sont des gØnotypes prØdominants au sein d�un taxon, largement distribuØs et 
persistants dans le temps (Castaæeda et al. 2010). De plus, on constate que les ØcosystŁmes 
dulçaquicoles amØricains et europØens ont ØtØ envahis par les corbicules androgØnØtiques, les 
lignØes sexuØes semblant retreintes à leur aire d�origine.    

Des superclones ont Øgalement ØtØ dØcrits chez les pucerons du genre Aphis, notamment  
Aphis gossypii dont on a discutØ dans la section 3.2 de ce chapitre (Fuller et al. 1999, 
Vorburger et al. 2003, Castaæeda et al. 2010). Ces derniers, comme nous l�avons soulignØ 
dans la section 3.2 de ce chapitre, se reproduisent par parthØnogenŁse. 

Comment pouvons-nous expliquer la persistance et l�abondance de ces superclones et lignØes 
asexuØes ?  Bien que l�asexualitØ apporte un avantage dØmographique immØdiat, on imagine 
mal le maintien dans le temps de lignØes asexuØes par rapport à leurs parents sexuØs. Pour 
cause, les espŁces sexuØes auraient des avantages non nØgligeables en ce qui concerne une 
adaptation rapide aux changements abiotiques et biotiques de l�habitat (thØorie de la reine 
rouge) et aux mutations dØlØtŁres (rochet de Müller) Øtant donnØ qu�à chaque gØnØration, de 
nouvelles combinaisons gØnØtiques sont crØØs et des mutations sont alØatoirement ØliminØes 
(Judson & Normack 1996, Vorburger et al. 2003).  

Une distribution et une capacitØ d�invasion plus grandes pourraient Œtre dues à une plus 
grande efficacitØ de reproduction des lignØes asexuØes (Van Doninck et al. 2002). De plus, 
chez les asexuØs hermaphrodites, comme les corbicules androgØnØtiques, la colonisation est 
favorisØe par le fait qu�un seul individu pourrait potentiellement Øtablir une nouvelle 
population (McMahon 1991). En effet, chez Corbicula, l�autofØcondation est possible 
(Kraemer et al. 1986). NØanmoins, le succŁs de ces superclones peut aussi s�expliquer par 
leur possession d�un gØnotype « tout usage », un « General Purpose Genotype » (GPG) (Van 
Doninck et al. 2002, Vrijenhoek & Parker 2009). Le terme GPG a ØtØ proposØ par Baker 
(1965) pour dØcrire les gØnotypes prØsentant de larges tolØrances environnementales menant à 
une distribution gØographique plus Øtendue que celle de leurs parents sexuØs (Vorburger et al. 
2003, Vrijenhoek & Parker 2009). Ces gØnotypes sont le rØsultat d�une sØlection clonale dans 
des environnements temporairement variables, sachant que chez les organismes asexuØs la 
sØlection agit sur des interactions Øpistatiques au sein d�un gØnome complet et non sur des 
gŁnes individuels (Vorburger et al. 2003, Vrijenhoek & Parker, 2009). DŁs lors, aprŁs 
plusieurs gØnØrations, la sØlection naturelle fixera certains clones ayant une tolØrance plus 
ØlevØe que la moyenne (Vrijenhoek & Parker, 2009). Selon White 1973 in Vrijenhoek & 
Parker 2009, ces gØnotypes seraient Øgalement particuliŁrement plastiques phØnotypiquement, 
remplaçant ainsi le polymorphisme gØnØtique par des adaptations physiologiques.  

Ce modŁle de GPG est parfaitement applicable au genre Corbicula, dans lequel seulement 
trois clones asexuØs ont envahi et colonisØ quasiment tous les ØcosystŁmes d�eau douce en 
Europe et probablement aussi en AmØrique pour l�un d�entre eux.    
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Trois lignØes ou formes de palourdes asiatiques du genre Corbicula, au sein desquelles tous 
les individus sont strictement identiques du point de vue mitochondrial et nuclØaire, ont 
envahi l�Europe avec succŁs. Bien qu�elles semblent appartenir à un clade diffØrent au sein 
des espŁces dulcicoles, de possibles hybridations font que ces lignØes peuvent Œtre 
considØrØes comme appartenant à un mŒme complexe polymorphique d�espŁces et pourraient 
mŒme reprØsenter une seule espŁce cryptique de Corbicula. La grande similitude des 
sØquences des gŁnes mitochondriaux et des gØnotypes nuclØaires entre ces lignØes 
europØennes indique une divergence rØcente, estimØe comme datant du PliocŁne.  

Etonnamment, ces lignØes europØennes sont retrouvØes en Asie, dans la distribution native, 
ainsi qu�en AmØrique, 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 colonisØ avec 
succŁs la quasi-totalitØ de la distribution actuelle du genre. Ces lignØes invasives largement 
distribuØes et ne reprØsentant qu�une faible proportion de la diversitØ dans l�aire d�origine, 
montrent en effet un mode de reproduction unisexuØ trŁs particulier, l�androgenŁse. Ceci 
suggŁre que l�androgenŁse confŁre un avantage non nØgligeable sans doute grâce à un 
avantage reproductif et la possibilitØ qu�un « clone prometteur » avec des tolØrances 
environnementales ØlevØes (« General Purpose Genotype ») apparaisse et soit maintenu. 

De façon trŁs surprenante, ces formes europØennes invasives sont toujours, sauf quelques 
exceptions, une combinaison particuliŁre d�un morphotype, d�un gØnotype et d�un haplotype. 
MalgrØ un morphotype propre à une forme, le genre Corbicula est caractØrisØ par une grande 
plasticitØ phØnotypique. Cette diversitØ phØnotypique et trŁs certainement physiologique, 
servirait à compenser un extraordinaire manque de d iversitØ gØnØtique au sein de ces lignØes. 
Ce peu de diversitØ gØnØtique est liØ au mode de reproduction des lignØes europØennes. De 
possibles « General Purpose Genotypes » expliqueraient la grande plasticitØ phØnotypique 
rencontrØe au sein du genre Corbicula en Europe. En effet, ces gØnotypes dominants 
compenseraient le peu de polymorphisme gØnØtique par des adaptations physiologiques. 

L�androgenŁse peut Øgalement contribuer aux exceptions à la rŁgle suivante chez les 
corbicules invasives : un morphotype particulier est toujours associØ aux mŒmes haplotype et 
gØnotype particuliers. En effet, le parasitisme des �ufs avec ou sans capture partielle du 
gØnome maternel associe un gØnotype-morphotype avec un haplotype mitochondrial diffØrent. 
Bien que ce phØnomŁne complique davantage la taxonomie du genre Corbicula, il contribue, 
avec l�hybridation, à la gØnØration de diversitØ gØnØtique. Le parasitisme des �ufs pourrait 
Øgalement favoriser l�expansion des lignØes androgØnØtiques en leur permettant d�Øconomiser 
des ressources allouØes à la reproduction. 

Les formes europØennes pourraient Øgalement Œtre triploïdes, ce qui, dans le contexte de 
l�androgenŁse, peut leur confØrer un avantage en assurant leur diversification mais aussi en 
diluant les mutations dØlØtŁres.    

En rØsumØ, nous pouvons affirmer que trois clones du genre Corbicula, trŁs largement 
distribuØs, ont envahi  l�Europe. Ces clones tirent certainement leur capacitØ d�invasion de 
leur mode particulier de reproduction, l�androgenŁse, et de leurs larges tolØrances 
Øcologiques.  
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Un des objectifs de ce mØmoire Øtait de dØterminer les routes d�invasion du genre Corbicula 
en Europe. Notre Øtude phylogØographique ne nous permet cependant pas encore d�affirmer 
que l�invasion se soit rØalisØe d�Asie en Europe en passant par les AmØriques comme il est 
communØment pensØ (Bachmann 1997, Renard et al. 2000). Cette incapacitØ de tracer une 
potentielle route d�invasion provient de la similitude gØnØtique entre les formes europØennes, 
amØricaines et certaines formes asiatiques. De plus, dans la distribution native, seule la 
situation en ExtrŒme Orient est bien connue. Il nous reste encore à investiguer les populations 
natives d�Afrique, d�Asie centrale et du Moyen-Orie nt, en se focalisant surtout sur les zones 
frontaliŁres entre la distribution native et l�aire d�invasion telles que la Turquie ou le bassin 
Ponto-Caspien.  

Nous avions Øgalement comme objectif de dØterminer la ploïdie du genre Corbicula en 
Europe. Au vu de prØcØdentes Øtudes, de nos rØsultats de gØnotypage et de caryotypage, nous 
pouvons suggØrer que les palourdes asiatiques en Europe seraient principalement diploïdes ou 
triploïdes. NØanmoins, cet aspect doit encore Œtre approfondi en amØliorant les techniques de 
caryotypage ou en passant à d�autres techniques com me la cytomØtrie de flux. DØterminer la 
ploïdie des lignØes invasives de maniŁre extensive nous permettrait de vØrifier l�hypothŁse 
selon laquelle les espŁces polyploïdes possŁderaient une plus grande capacitØ d�invasion que 
les espŁces diploïdes (Skuza et al. 2009). 

D�aprŁs cette Øtude, il semble que l�androgenŁse soit indissociable voire nØcessaire au 
caractŁre invasif des palourdes asiatiques du genre Corbicula. Cependant, il est possible que 
certaines formes sexuØes soient Øgalement invasives. Il faudrait dŁs lors vØrifier, à plus grande 
Øchelle, le mode de reproduction des formes invasives (morphologie des spermatozoïdes, 
ploïdie,�). Une telle Øtude nous permettrait d�affi rmer ou d�infirmer l�hypothŁse stipulant 
que l�androgenŁse reprØsente un avantage en termes d�invasion. Dans ce contexte, il faut 
souligner qu�aucune Øtude n�a jamais comparØ les lignØes androgØnØtiques avec les lignØes 
sexuØes, au point de vue de leurs tolØrances Øcologiques, de leur efficacitØ de reproduction,� 
Pour l�instant, seule une possible autofØcondation tend à prouver que les formes unisexuØes 
sont mieux ØquipØes pour Œtre des envahisseurs efficaces. Il reste donc à analyser plus en 
profondeur les populations sexuØes dans leur distribution native et à les traquer dans les zones 
envahies.  

Dans l�avenir, outre approfondir l�Øtude des zones frontaliŁres entre la distribution native et 
l�aire d�invasion, il serait judicieux d�investigue r l�androgenŁse dont on ne connait finalement 
pas assez pour en comprendre son origine et son Øvolution au sein du genre Corbicula. On 
peut affirmer que ce mode de reproduction est associØ à des spermatozoïdes biflagellØs 
(Komaru & Konishi 1996), à un parasitisme d��ufs et  ses consØquences (Hedtket et al. 2008) 
ainsi qu�à une ØlØvation de la ploïdie (Komaru et al. 1996, Hedtke et al. 2008). De plus, on 
possŁde certaines indications sur les mØcanismes cytologiques de l�androgenŁse (Komaru et 
al. 2000). NØanmoins, les points dØveloppØs dans les paragraphes suivants doivent encore Œtre 
Øclaircis. 

Tout d�abord, ce mØmoire dØmontre que la fØcondation d�un ovule d�une forme 
androgØnØtique par le spermatozoïde d�une autre forme androgØnØtique est possible. 
Toutefois, nous n�avons pu, faute d�Øchantillons suffisants, Øtablir une frØquence 
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  androgØnØtiques sont capables de 
parasiter des ovules de formes sexuØes. DŁs lors, il conviendrait d�analyser les gØnomes 
nuclØaires et mitochondriaux d�un grand nombre d�individus provenant de populations oø 
diffØrentes lignØes sont trouvØes 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 molØcules ou mØcanismes 
favorisant cette attraction. Le maintien de corbicules de diffØrentes formes dans un mŒme 
aquarium nous permettrait d�observer la « mØcanique d�accouplement » de ces animaux. Il 
semble cependant compliquØ de faire se reproduire ces palourdes mais surtout de maintenir 
leur progØniture vivante en captivitØ.    

Ensuite, nous pourrions confirmer l�androgenŁse par des Øtudes histologiques et cytologiques 
de la fØcondation, en visualisant l�expulsion des chromosomes maternels. De telles Øtudes 
nous permettraient Øgalement de montrer que seuls les chromosomes dØrivØs du pronucleus 
mâle constituent la mØtaphase de la premiŁre division des zygotes. 

Enfin, nous avons aussi mis en Øvidence la prØsence de spermatozoïdes biflagellØs mais nous 
sommes toujours incapables de dØcrire comment ils sont formØs. La premiŁre Øtape devrait 
Œtre de rØcolter des spermatozoïdes qui seraient, sans nul doute, des spermatozoïdes matures. 
Pour ce faire, il suffit de provoquer la fraie par une ØlØvation de la tempØrature. Si tous les 
gamŁtes rØcoltØs sont biflagellØs, une Øtude histologique dØtaillØe de la spermatogenŁse 
s�imposera afin de dØterminer comment apparaît le second flagelle et comment des 
spermatozoïdes avec une ploïdie similaire aux cellules somatiques sont produits. En effet, des 
prØcØdentes Øtudes prØsument que les spermatozoïdes biflagellØs ne sont pas rØduits. (Komaru 
& Konishi 1996). Nous voudrions donc dØcouvrir le processus qui aboutit, à partir de cellules 
souches diploïdes, aux spermatozoïdes mâles diploïd es chez les corbicules androgØnØtiques et 
à des gamŁtes mâles haploïdes chez les corbicules s exuØes. En parallŁle, il serait Øgalement 
pertinent de vØrifier la ploïdie des spermatozoïdes biflagellØs androgØnØtiques en Europe oø 
de telles Øtudes n�ont jamais ØtØ menØes. Ceci pourrait Œtre rØalisØ par cytomØtrie de flux. 

MalgrØ un Øclaircissement de la phylogØographie, de la taxonomie et du mode reproductif du 
genre Corbicula en Europe, il reste encore beaucoup de points à Ølucider avant que ces 
animaux ne nous rØvŁlent tous leurs mystŁres. Parmi ceux-ci, on peut citer les mØcanismes 
d�androgenŁse 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 ØtudiØes,�  

Parmi les perspectives citØes ci-dessus, certaines font l�objet d�un nouveau projet doctoral de 
notre unitØ de recherche.   
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Annexe 1 : Origine et morphotype des populations de Corbicula ØtudiØes. 
 
 
Pays Site AnnØe Echantillonneur Morphotype
Espagne Bassin du Minho - Øtangs de 

Centeans (42”07’ N 8”37W)
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) IntermØdiaire
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 ØtudiØes par Marescaux 
2010 (mØmoire).

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 incuba te 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 thoroug hly. 

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 an d 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 phØnol red 
� 15mM HEPES 
� 10% FCS (fetal calf serum)  
� 2mM L-glutamine 
� 100U/ml � 100µg/ml PØnicilline-Streptomycine
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Annexe 5 : Graphiques annexes à l�Analyse en Composantes Prin cipales 1 
(« nombre de stries/hauteur », « hauteur/largeur », « hauteur/Øpaisseur » et 
« largeur/Øpaisseur »). A. Graphique (histogramme) des valeurs propres, B. 
Cercle des corrØlations selon les composantes principales 1 et 2 et tableau 
reprØsentant la valeur de ces corrØlations. 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

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 : RØsultats du Test t de Student indØpendant comparant la moyenne 
des variables « nombre de stries/hauteur », « hauteur/largeur », 
« hauteur/Øpaisseur » et « largeur/Øpaisseur »entre les morphotypes R et Rlc 
(analyse effectuØe 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 
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Annexe 7 : Graphiques annexes à l�Analyse en Composantes Princ ipales 2 
[« nombre de stries/hauteur », log(hauteur), log(largeur) et log(Øpaisseur)]. A. 
Graphique (histogramme) des valeurs propres, B. Cercle des corrØlations selon 
les composantes principales 1 et 2 et tableau reprØsentant la valeur de ces 
corrØlations. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

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 : RØsultats du Test t de Student indØpendant comparant la moyenne de 
la  variable « nombre de stries/hauteur » entre les groupes de morphotypes R-
Rlc et S-intermØdiaires Seine (analyse effectuØe 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 sØquences du gŁne mitochondrial Cytochrome b (Cyt 
b). A. Fragment amplifiØ du gŁne Cyt b sur gel d�agarose, B. Alignement des 
sØquences des formes R, Rlc et S. 

 
 
  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 

500kb 

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

H1 
H2 
H3 

B 
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Annexe 10: Analyses des sØquences du gŁne mitochondrial Cytochrome 
oxydase sous-unitØ I (COI) A. Fragment amplifiØ du gŁne COI sur gel 
d�agarose, B. Alignement des sØquences des formes R, Rlc et S. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 

  

H1� 
H2� 
H3� 

B 

Es1-6 Db1-6 Db21-26 
500kb 

A 
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Annexe 11: SØquences accessibles sur GenBank du gŁne mitochondrial COI 
d�espŁces Corbicula et des 2 outgroups utilisØes dans cette Øtude. 

 
 

Attribution taxonomique Location GŁne NumØro 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: CaractØristiques des sØquences microsatellites ØtudiØes (la PIG-tail est soulignØe).  
Locus n° accession GenBank Motif rØpØtØ Amorces (5’-3’) Morphotype taille de l’allŁle (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�ØlectrophØrogramme des rØsultats microsatellites 
(Individu Tar3 - loci C01 et C08). 
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Annexe 14: Analyse factorielle des correspondances : tableau de donnØes. 
 

L110 L112 L114 L116 L173 L175 L179 L189 L190 L192 L194 L196 L198 L209 L213 L215 L219 L226 L228 L230 L233 L239 L260 L264 L274 L278 L303 L305 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 : rØpartition des modalitØs 
sur les axes 1 et 2. Les points reprØsentent la position (en abscisse) des 
diffØrentes variables (en ordonnØe) sur chaque axe. Les points parfaitement 
alignØs sur un axe reprØsentent donc des variables qui se superposent sur le plan 
factoriel selon cet axe. 
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Annexe 16: Distances gØnØtiques de Nei 1972  entre les diffØrentes formes 
europØennes 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: RØcapitulatif des analyses gØnØtiques. 
 

 

Individu Haplotype mitochondrial GØnotype
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: CaractØristiques biologiques de quelques communautØs Øcologiquement 
importantes de bivalves dulçaquicoles (d�aprŁs 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 sŁche 
libre ; g/m†) 

DurØe de 
vie 

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

FØconditØ 
(juvØniles/adulte/an) 

MaturitØ 
sexuelle 

Unionidae 1-10 10 � 20 
ans 

60,8 - 490 7500 � 25000 parfois 
jusqu�à 10 6 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 10 6 
�ufs/an  

3 � 11 mois 

 
 

 

 

 

 

A 

Ham-sur-Meuse

0
20
40
60
80

100
120
140
160

19
92

19
93

19
94

19
95

19
96

19
97

19
98

19
99

20
00

20
01

20
02

20
03

20
04

20
05

20
06

20
07

µg
 c

h
la

/L

B 

NamŒche

0
20
40
60
80

100
120
140
160

19
92

19
93

19
94

19
95

19
96

19
97

19
98

19
99

20
00

20
01

20
02

20
03

20
04

20
05

µg
 c

h
la

/L

Figure 1: Dynamique du phytoplancton en Meuse, mesurØe en quantitØ de chlorophylle a/litre A. à 
Ham-sur-Meuse, B. à NamŒche (Prof. JP Descy, comm. pers.). 
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Figure 2: A. Distribution mondiale native (gris clair) et envahie (gris foncØ) du genre Corbicula 
(Glaubrecht et al. 2007). 

 

Figure 3: Distribution europØenne du genre Corbicula et date de son premier enregistrement dans 
chaque pays. 
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Tableau 2: Lieux oø les diffØrentes formes europØennes de Corbicula sont trouvØes en 
sympatrie. 

Cours d’eau Pays Formes en sympatrie RØfØrences
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 CsÆnyi 1999
Danube Serbie R et S Paunovi� et al . 2007
Save Serbie R et S Paunovi� et al . 2007
Fleuve Oder Pologne R et S 	ab �cka et al . 2005
Lac de Garde Italie R et S Ciutti & Cappelletti 2009  
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Figure 4: Morphologie des formes amØricaines. A. Forme A, B. Forme C, C. Forme B (Lee et al. 
2005). 
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Tableau 3: caractØristiques morphologiques des formes europØennes de Corbicula. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 

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

Forme Dimension Stries Nacre Umbo 
(juvØniles)

R Largeur>Hauteur EspacØes Blanchâtre à 
marques violettes 

Stries mauves

Rlc Largeur>Hauteur EspacØes Blanchâtre à 
jaunâtre

Rose-orangØ

S Largeur<Hauteur Fines et serrØes Mauve foncØ
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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: CaractØristiques biologiques de diffØrentes espŁces de Corbicula 
(d�aprŁs Myazaki 1936). 
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Figure 6: Branchies en pØriode d’incubation.  A. C. matannensis, B. C. possoensis. La flŁche indique les 
larves dans l�hØmibranchie externe (Korniushin & Glaubrecht 2003). 
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Figure 7: DØveloppement larvaire chez Corbicula fluminea (d’aprŁs Kraemer & Galloway 
1986, Kraemer et al. 1986, Sousa et al. 2008b). 



FIGURES  

 

Tableau 5: Exemples de vertØbrØs unisexuØs (d’aprŁs Grebelnyi 2009). 

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

Les loches de riviŁre Cobitis 
Les poissons du genre Poeciliopsis

La grenouille verte Rana esculenta

GynogenŁse

HybridogenŁse
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Tableau 6: Comparaison de la gynogenŁse et de l’androgenŁse en terme de diversitØ 
taxonomique (d�aprŁs Grebelnyi 2009). 

GynogenŁse AndrogenŁse
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 urodŁles du genre 
Ambystoma  (individus 
triploïdes uniquement)

Le cyprŁs du Sahara Cupressus 
dupreziana

Les loches de riviŁre 
Cobitis sp.
Le colØoptŁre Ptinus 
mobilis  

 



FIGURES  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Figure 8: Expulsion du matØriel gØnØtique maternel chez C. leana (modifiØ d’aprŁs Komaru et 
al. 1998). La flŁche montre le pronucleus mâle. La bar re d’Øchelle vaut 50µm. 
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Figure 9: Parasitisme des oeufs et disjonction gØnome nuclØaire-morphotype/gØnome 
mitochondrial. 
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Tableau 7: Caryotypes d’espŁces d’Europe, des Etats-Unis et d’Asie (modifiØ d’aprŁs Skuza et al. 2009). 

 

 

Taxons Origine gØographique Nombre de chromosomes RØfØrences
C. fluminea CorØe, Lac Uiam  54 (3n) Park et al.  2000

Chine, rØgion de Anyue 54 (3n) Qiu et al.  2001
Chine, rØgion 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 CorØe, Lac Uiam     54 (3n) Park et al.  2000
C. papyracea colorata CorØe, rØservoir 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 europØennes Allemagne, Fleuve Rhin 36(2n) Pfenninger et al.  2002
Forme A amØricaine USA 54 (3n) Lee et al.  2005, Hedtke et al . 2008
Forme B amØricaine USA 54 (3n) Lee et al.  2005, Hedtke et al . 2008
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Tableau 8: Nombre d�individus ØtudiØs par population pour chacune des analyses et leur 
morphotype prØsumØ.  

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 10: Dimensions mesurØes 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 IntermØdiaire 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
HØrault 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 genre Corbicula (d�aprŁs Britton & Morton 1982). 
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Tableau 9: ParamŁtres PCR des amplifications des gŁnes mitochondriaux (Marescaux 2010, 
mØmoire). 

GŁne 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: ParamŁtres PCR des amplifications des motifs 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: RØsultats de l�Analyse en Composantes Principales sur les variables morphologiques 
des populations europØennes de Corbicula. A. ACP sur les ratios hauteur/Øpaisseur,  
largeur/Øpaisseur, hauteur/largeur, nombre de stries/hauteur, B. ACP sur log(hauteur), log(largeur), 
log(Øpaisseur) et sur le ratio nombres de stries/hauteur. Chaque individu est reprØsentØ par un 
point distinct. 

Figure 12: Vues externe et interne de l�individu S1 du morphotype intermØdiaire de la 
Seine. 
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Tableau 11: Types de spermatozoïdes observØs. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

A B C 
10µ m 

Figure 14: Morphologie des spermatozoïdes de Corbicula. A. Spermatozoïde aflagellØ de la 
population Rlc du Doubs, B. Spermatozoïde monoflagellØ de la population du Royaume-Uni, C.  
Spermatozoïde biflagellØ de la population de la Seine.  

Population AflagellØ MonoflagellØ BiflagellØ
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: PhylogØnie par Maximum Likelihood basØe sur la sØquence du gŁne mitochondrial 
Cytb (351bp). Les nombres aux n�uds indiquent pour les nombres situØs au-dessus de la 
barre oblique, les valeurs des probabilitØs postØrieures (BI) et pour les nombres situØs en 
dessous de la barre obliques, les valeurs de bootstrap pour 1000 rØplicas (ML). 
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Figure 16: RØseau d’haplotype construit avec Network 4.5.1.6 à partir des sØquences du gŁne 
mitochondrial Cytb. Les nombres rouges indiquent une mutation.  
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Figure 17 : A. PhylogØnie par Maximum Likelihood basØe sur la sØquence du gŁne mitochondrial COI (668pb). Les nombres aux n�uds indiquent pour les nombres 
situØs au-dessus de la barre oblique, les valeurs des probabilitØs postØrieures (BI) et pour les nombres situØs en dessous de la barre obliques, les valeurs de 
bootstrap pour 1000 rØplicas (ML), B. MŒme phylogØnie que A, reprØsentant les formes androgØnØtiques par des spermes biflagellØs et les formes sexuØes sans 
marquage (d�aprŁs Konishi et al. 1998, Byrne et al. 2001, Lee et al. 2005, Hedtke et al. 2008) 
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Figure 18: RØseau d’haplotype construit avec Network 4.5.1.6 à partir des sØquences du gŁne 
mitochondrial COI des espŁces de Corbicula dulçaquicoles. Les nombres en rouge indiquent 
une mutation.
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Tableau 12: RØsumØ des analyses microsatellites pour Corbicula en Europe, utilisant 10 loci. 
Les allŁles en gras sont les allŁles communs à tous  les individus. 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figure 19: Comparaison entre les hybrides prØsumØs (S1, S3 et Uk3), la forme R et la forme S 
pour 4 marqueurs microsatellites diffØrents. A. Hybrides 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 Ø dia ire s 
Se ine

Inte rm Ødia 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 
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A 
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Figure 20: Plan factoriel de l’Analyse Factorielle des Correspondances. Les allŁles dans les ellipses sont ceux qui permettent de discriminer la 
forme correspondant à la couleur dans laquelle ils sont entourØs. Les lettres en majuscules indiquent les allŁles non discrimants et donc 
communs à deux ou trois formes.  
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Figure 21: RØsultats du caryotypage. 

 
 
 

      
 
 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 22: MØtaphases 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 un spermatozoïde de Corbicula et un spermatozoïde rØsultant 
d’un pairing. A. Spermatozoïde et dØtails d�un spermatozoïde de C. fluminea (Kornishi et al. 
1998), B. TŒte d�un  spermatozoïde de Tricholepidion  gertschi Wygodzynsky (Dallai et al. 2001). 
a. acrosome N. noyau PR. rØgion postØrieure de la tŒte. 


