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Synthése bibliographique.
Biologie, Ecologie et impacts potentiels dBreissena rostriformis bugensis
la moule quaggaespéce invasive au sein duéman

Beisel JearNicolasz Mai 2021 z Rapport provisoire

Introduction : contextualisation et limites de la synthése
bibliographique

Cette synthése bibliographiqueA OO0 A7 OT | OXeissenalrostdddrils bAgknsisa

moule quagga, une espéce exotique envahissante émergente au sein du Léman. 08 ACE O
de présenterde maniere synthétique sa biologie, son écologit ses impacts potentiels

IO AOi Oi 0 000 1 A0 T EIEAOGD NOB8AIT T A Al OAEEOS
Adi OOA kplicierhent@Gormulées au fil du texte pour répondre au contexte du

Léman et des zones les plus impactées.

, A AE £ELE A @iteCde syAtlfese Itighth @rdis éléments. Le premier est quela

littérature est abondante sur deux especes proches qui appartiennent toutes deux au

genre Dreissena Dreissena polymorphala moule zébrée,et Dreissena rostriformis

bugensis la moule quaggal.a plupart du temps les deux especes vivent en sympatrseir

les mémes milieux. Approximativement 14 % des travaux sur les Dreissenes concernent
exclusivement la moule quagga. Plusieurs auteurs insistent sur le fait que malgré leur
proximité phylogénétique et le partage de plusieurs traits bio/écologiques, ce sont des

especes aux exigencetes différentes (Karatayev et al, 2014). Leur écologie, leurs

besoins, leur cycle de vie sont différents. Il convient donc de bien différencier ces deux

especes avea difficulté de distinguer quelque foisdans la littérature ce qui se rapporte

U 1601TA AO U 16A000AR AAT O AAO AT 1T AEOETT O AA
Le secondpomt de difficulté est paradoxal: la littérature est tres abondante presque
sur-abondante, sur les Dreissénes. ke analyse des ressources écrites disponibles
EOONGS AT ¢cnipp Oi PAOOI OEAEO ¢me OET OAOh c¢cu A
(173 chapitres) exclusivement consacrés aux Dreissenes. Ces travaux plus les hasic
scientifiques publiés jusquen 2011 représentaient environ 60.000 pages de texte. La
fréquence de nouveaux articles sur les especes de Dreissenes ne diminue pas depuis

(voir chapitre 1.3). La difficulté consiste donc a bien sélectionner ce qui méritde

figurer au sein de la synthese. Il est aussi remarquable qdes lacunes de connaissances

soient encore importantes et nous verrons que certains points clés du cycle de vie ont
finalement peu été étudiéxhez la quagga

Enfin, le troisieme élémentde dfficulté dont il faut tenir compte estle biais dans le

volume des ressources bibliographiquesdisponibles sur certains milieux. 5 ET O OT AODAQE |
a la fin des années 1980 dedreissenesen Ameérique du Nord aengendré de graves

problémes dans la région des Grands Labs OAT O BT 600 1 AOG OOEI EOAODA
rivieres que pour les milieux naturels. Une part importante de la littérature disponible

est spécifique a ces milieuxDe plus,Jes travaux publiésen langue anglaiseont surtout

été conduits auxEtats-Unis ou an Canada Or des singularités ont pu étre observées

entre les populations introduites en Amérique du Nord et les populations européennes.

Cette synthese bibliographique précise quasisystématiquement les origines



géographgues des études pour bien mettre en évidence les caractéristiques observees
en Europe.

En résumé Cette synthese bibliographiquamet en évidence les spécificités dBreissena
rostriformis bugensispar rapport a D. polymorpha en insistant sur ce qui estyipique des

milieux européens, et en distinguant les différences entre une population en sympatrie

avec D. polymorpha et une population en allopatrie. 36 ACEOOAT O AdOT A
bibliographique qui a vu le jour suite a une explosion des effectifs de quagga ddas

Léman, le texte insiste sur le cas des lacs profonds avec présence du bindbme zebra

quagga.

Pour faciliter une lecture rapide du document, plusieurs chapitres commencent par un

Oi 00iih NOA 16117 OADPT OA PAO Oi 1 chtlelddtdansy OO0
citations de ressources bibliographiques.

151 DI EIO 000 1AO 1AAROTAG AR AiiilAEQes! AAG |
i complémentaires sont donné& en fin de paragraphe dans des encarts spécifiqum!
1.CateRQARSYGAGS RS t QSaL}B OS
1.1.Une espece ou plusieurdQuelle parentéentre moule quaggamoule zérée ?

1.1.1. Phylogénie et statut taxonomique

Dreissena polymorphala moule zébrée, etDreissena rostriformis bugensisla moule
guagga,sont deux especes bien distinctes génétiquementQuasiment tous les auteurs
AT 1T OEAT OAT O NOGEI 1 ODABDOBOAGEAO FWEIROGHEAA N
cryptiques. DONOS U AAO OOA O ADMIgebs@AD. rastriormi&adnt pg étre [t h

considérées a tort comme des espéces différenteka divergence génétique dees deux
especes putatives étant nulle les deux noms sont synonymesLe nom latin D.
rostriformis bugensis (abrégé D. r. bugensis pour désigner la moule quagga est

aujoO OA 6 E O E arAéhd adefmoiNs@ & confusion.

La famille des Dreissenidae inclut trois genres Mytilopsis (9 espéces) Congeria(l

espéce)et Dreissena(Van der Veldeet al, 2010). Elleest apparue il y a environ 175
ETTEITO ABATTi A0 AO inbbAdsennk ((Orievd QB4 ACette 1 A C
famille possede des ancétres communs aux Corbiculidae et Sphaeriddeux familles de

AEOAT OAO AGAAO AT OAA

Stepienet al.ont publié en 2014 une révision du statut taxonomique du genréreissem

qui est le document le plus récent qui soit sur ce sujeLes deux espéeces invasives a

1 87 AEAT 1 A Dreis§ehaApblymiotiaet Dreissenar. bugensis sont clairement

différentes sur un plan génétigie (Figurel). Leur ancétre commun récent a évolué dans

AAO T EIEAOD AGAAO Ai OAA AO 1 A AEOAOCAT AA AAC
assez récente 221.000 ans +£ 78.000 ans (Stepien, 2002).



Un seul article fait référence a 1 individu hybride observé dans le milieu naturel
(Voroshilova et al, 2010) et la plupart desauteurs considérent que les deux espéces ne

06 E UA O E énAriili€ nddubeOmalgré des recherches spécifiqued 8 E U A iodhded O

sur desmilieux ou zebra et quaggavivent en sympdrie (Spidle et aI 19950: lacs Ontario

et Erie; Beggelet al,, 2015: secteur moyen du Danub@8 , 8 ET1 AEOEAO EUAOE,
1 8 de@é&Voroshilovaet al.(2010) D 0T OAT AEO Ad OI Oi OAQOdMIE O Al
Volga). Nichols & Black (1994) ont obtenu en laboratoire des hybrides desdeux
dreissénesmais ils ne les ont pagjardé en élevageetil 1T 8A AI T A DAO i Oi
savoir sils auraient survécus au stade adultePour obtenir des larves hybridesNichols

& Black(1994) D O1 O1 NOAT O 1T A I 1 OA AA CAi i1 OAO PAO Aw
sérotonine (Schwaebe et al, 2013 ont comparé trois méthodes pour provoquer

1871 EOOET T dé Buaggaj puis Gshrtixent les gamétespour obtenir des o
embryons.ll est surprAT AT O NOA AAO Agbi OEAT AAO 1 6AEAT O
AA 1 8EI Dbl EAAOETT NOA DI OOOAEOT AAT BA 1 & ADBRIOIC

En conditions naturelles, les spermatozoidessontattréesDAO | AO 1T 01 AUOAO Ad
spécifique (Miller, 1994 in Mills et al, 1996) ce qui doit fortement limiter les
fertilisations croisées. Il résulte de ces rares travaux que si les hybrides sont
OAAET ENOCAI AT O DI OOEAI AOh  Eltrés falbld propditorQi OAT OA
faiblement identifiable ausel A3 OT A DI POl AOEtRI1996) A O0O0AT I A | -

D. r. bugensis appartient au sousgenre Pontodreissena alors queD. polymorpha

appartient au sousgenre Dreissena qui comprend aussiD. anatolica une espéce
endémique de Turquie. Lesquagga ont pu étre nomméesDreissena bugensisu D.

rostriformis xxx par le passé, et un doute subsiste toujours & 1 A £ZAEO NOGEI E
dAO 1 O 0nk Belle 6k Méme espéce. Cependant, la divergence génétidas lignées

D. rostriformisde la Mer Caspienne ebD. r. bugensisle la Dniepr est nulle sur la base des

analyses réalisées a ce jour (Stepi%t aI 2014) Pour cqttg raisonles deux noms sont

moule quaggaDrelssena rostriformisplutét que Dreissena rostriformis bugensisu D.
bugensisCependant,une especeendémique des eaux saumatres de la Mer Caspienne et

non invasive ailleurs existe toujours avec lanomenclature trinomiale D. rostriformis

rostriformis (Prié & Fuget, 2017), ce qui peut amener a confusioians ce rapportynous
avonsdoncfait le choix de garder comme nom latin Bostriformis bugensis(abrégé D. r.
bugensis)pour désigner la moule quaggde maniére a ne pas perdre le lecteur lorsque

nous utilisons de la bibliographie avecune nomenclature ancienne (qui utilise D.

bugensi3.. 1 OO0 OOEOI T O AETOE 1A PTET O AA OOA AAO |,
par Nalepa & Schloesser (2014)uis Marescaux et al. (2016c), qui adoptent les
recommandations issus Ad OT A i OOAA O01T 0 AT i PiT OA 0600 1A
(Stepien et al, 2014). Pour les noms vernaculaires, nous utilisons les termes moules
quagga et zebrasans les mettre au pluriel.



D. polymorpha
Dreissena

D. anatolica

D. earinata
Carinodreissena

D, blenici

-

—— D. rostr .fﬁ:mrr,s

D. bugensis Pontodreissena

—— D. caputlacus

C. kusceri

M. leucophaeata

Figure 1, 3 U1 OET OA OAEi i AOENOA OO60 1T A PEUITCITE
Marescaux, 2014, modifié). Les trois noms a droite sont des segsnres. Congeria

kusceriest la seule espéce actuelle au sein de son genre et elle est limitée aux Balkans. Le

genre Mytilopsis (9 especes) est connu pouM. leucophaetaespece estuarienne invasive

NOA 161717 DPAOO OOT Odgpecrexdtifue)DOrdstrifarhis gt M Oued<O A 6
181 T060 PAO AA AEAEAEI OAT AAO CcilTi OENOAOR AA NOE

(@]

1.1.2. Des espéces tres polymorphes

Les coquilles de la moule quagga et de la moule zébrée sont tres polymorphes, sans|que
I & kdnnaisse exactement les déterminants de cette variabilité. Cela engendre dgs
difficultés de détermination a partir des seuls criteres morphologiques, en partidier
PDi 00 1A0 PAOEOO ET AEOEAOO8 ,6A@obi OEAT AA AO
criteres morpho-anatomique permettent de les classer en zebra et quagga avec un tgux

A6 AOOADOO AAAADPOAAI A8
Un morphotype «profunda» a été observé dans plusieurs des Grands Lacs nofd
américains, a plus de 40 m de profondeypuis en EuropeComme ce morphotypene se

distingue pas génétiquement des autresous-populatonsh E1 DI OOOAEO |06 ACE
lié aux conditions du milieu.

Au sein des eaux douces, les dreissenes sat loin les bivalves les plus variables en

terme de colorationet de forme(Figure 2), sansNOA 1 611 OAAEA A@AAOAI A
variabilité des coquilles de la moule zébrée lui a valu son nom latirpolymorpha Chez

les Unionidae, ¢ polymorphisme des coquilles est fortement influencé par des
parametres abiotigues comme la température, la prfondeur et les conditions
hydrodynamiques (Zieritz & Aldridge, 2009).Au niveau populationnel, lapigmentation

augmente le long de gradients latitudinaux du sud vers le nord chez les moules zébrées

AO NOACCA j0AOI T OA O ) UUOI T ddrvaincante pudde &t@ AT O N
donnée pour expliquer ce patronUne difficulté a classer et nommer les Dreissenes tient

a cette immense variabilité de forme, de couleur et méme de physiologie et de biologie.



10 mm

Figure 2 Variabilité des coquilles deDreissenar. bugensigAl a A6) etD. polymorpha
(A7 a A9 et B). Tous les exemplaires en A proviennent diain, ceux en B de Grande
"OAOACT A8 $6 ADPO1ebal.(201@) et BAAIdridyd(20105. A1 A A

En 1993, un morphotype appelé grofunda» (Figure 3) a &é distingué au sein des
populations de quagga de milieux profonds (> 40 m) des lacs Erie, Ontario, Michigan
(Dermott & Munawar, 1993). Des différences de forme et de coloration ont été établies
par comparaison avec des individus de milieux littoraux peurmpfonds. Cependant, a ce

ET 60h AOAOT A AEAZAEAZ OAT OEAOEIT <¢ilTi OENOA 186A
mitochondriaux ni au niveau de genes nuclgéairesi (Spidlet al, 1994; Stepienet al, o
1999; Stepienet alh ¢mmoQ8 ) | I A O & @ifférénite] Mais DAO |

DOT AAAT Al Altpheénolygei sein Aels moules quagg®aviova (2012) signale
pour la premiére fois en Europela présence de ck écotype au sein du réservoir
Cheboksary (Bassin de la Volga).

a de forme@aésique» (gauche) et un individu de la forme
«profunda ». Crédit: Mike Quigley, NOAA (fiches web du sitiettps://nas.er.usgs.gov/
consultées le 21 mars 2021).

, 81 A T«idiubds» aprobablement déja été observéen France, sans que cettdonnée

T Ot Aamais été publiée.Sur des graviéres alsacienng par exemple,des individus aux

siphons inhalantsétonnamment longs ont été photographiés(Figure 4) et prélevés par

Serge Dumont (Uniersité de Strasbourg, communication personnelle)Ces individus

ont été séquencésii 8 OT EOAOOEOT AA . Al OQudede cOhGteOd OOT E
trouvés sur le petit échantillon analysé. Les troifiaplotypes du géne mitochondrial COI


https://nas.er.usgs.gov/

avaient tous dEU 1 Oi | AOAOOi 6 000 AEALEAE OAT OO 1 EI E/
simplement le plus fréquanment observé en Europe(Marescaux & Beisel, données non
publiées).

Figuread ) I ACA AA 101 A0 NOAGCGCA AO A 1TA A
beaucoup a la formeprofunda décrite en Amérique du Nord. (Crédit phota Serge
Dumont z cliché de2018).

Qu
(@]
—_
T

p8p8ad8 #OEOT OAnorphdoBidud IAGE B ALO®E TATA

Quatre criteres principaux contribuent a distinguer la moule quagga de la zebraune
ligne ventrale de suture des deux valves non linéaire, une position du byssus tres
antérieure chez la quaggaun ratio longueur/hauteur sensiblement différentde celui de
la zebra laligne latérale de séparation des faces ventraet dorsales des valvesqui est
bien plus anguleuse chez la zebra que chez la quagga. Des expériences sur| des
opérateurs non spécialistes montrat avec uniguement ce dernier critereun taux de
classement trés aceptable des deux espéces pasbservation et palpation avec leg
doigts.

Compte tenu de leur polymorphisme, il reste souvent difficile €l distinguer les deux
espéces au stade coquilléur une base morphologique0 AO AEIT 1 AOOOrdes|AO GO.
larvaires sont tres similaires et ne peuwvat étre différenciés sur des critéres
morphologiques.

Au stade adulte, malgré leur grand polymorphisme la distinction des mouleszebra et

guaggaest possibleavecun bon niveau de confiancest pour la plupart des individusa
DAOOEO A 1 6AGAT AT AA T A AT NOEI T Aglestidux T 6 A00
valves) et en bon état. Pour étre efficace, la démarche est multicritere etlle fait

ET OAOOAT EO 181 AOA 0é&d iapalpation dsvalve® OEOA AA [ AOGOO

Le premier parametre a regarder est certainement lauture ventrale des valves qui

présente une forme légerement sigmoidehez la moule quagga (Fige 5) alors quela

suture ventrale est quasi rectiligne chez les moules zébrés. Cela revient a dire que chez

1A NOACCA 1 A0 AAO@D OAI OGAOG TA 011060 PAOG OuiicC
(Domm et al,, 1993; Figure 6. Chez la quagga, les deux valves peuvent étre légerement
chevauchantes chez de jeunes individus, ce M A OO0 EAI AEO 1T A AAO AEAU



Le second critére important est la position du byssus le long de suture ventrale Il se

OEOOA A AT OEOIT 1A ITTEOET AA 1A I COAOO AEA
OA OO Ilabx2B)ichedla quagga.

6 AGAT AT AT OOA 1 AOi OAl A b kdéndition etk ledfdcésD1 i OAC
dorsales et ventrales forme un angle assezbien défini, une carene, qui esbien plus
arrondie chez lesquagga (Figre5q8 )1 AT O1 001 OA NOA 11 OONOA

sur la face ventrale avecson byssusface a un suppor}, elle basculesur un cété, comme

le ferait un bateau tanqué & marée basse. Au contraire, une zebra aura tendance a étre
plaquée au substratet a se tenir sur la face ventralell est question de tendancecar la

coquille peut prendre des formes trés variées selod A NOAT EOi AA 1 38AA
contraill OA O N O 6 dubids fenddnO©i© MéveloppementAT I T A T A DBOi OAT AZ
parasite (Minguezet al, 2012, sur la zebr3.

Dreissena polymorpha Dreissena bugensis
(Actual size is 15 mm) (Actual size is 20 mm)

RN
“‘
. N

Sits flat on ventral side Topples over; will not sit flat on ventral side

Triangular in shape Rounder in shape

Color patterns vary Usually have dark concentric rings on shell

Paler in color near the hinge

Dreissena polymorpha Dreissena bugensis

(ventral view) Obvious ridge (ventral view) Ridge lacking

B | . Bilaterally symmetrical Byssal groove 5 X p A
VSSULBIOOVE  j0in together in a midventral line Asymmetrical; no straight midventral line

10



Position
du byssus

Excentrée,
proche de la charniére

Plate
(s I'on place Dre‘ssena polymonpha,
face ventrale, sur une surface plane, (sl Fon place
olie raste droite) Dreissana rostriformis,
face ventrale sur une surface
Face sl ldin
ventrale

_

Pius d'informations page 6
Figure 5: Images du haut Crédit: Myriah Richerson - USGS (fiches web du site
https:/ /nas.er.usgs.gov/ consultées le 21 mars 2021). En bas, extrait de la clé de
Ai OAOI ET AGETT AA ,AIATA ©Q O0OOEi jgmpxQq b
Biodiversité. Les individus choisisprésentent des caracteres distinctifs particulierement
tranches.

Plus d'nformations page 7

(@}
>

Des relations allométriques peuvent contribuer a distinguer les deux especes. Le ratio

longueur de la coquille/hauteur de la coquille de la quagga est généralement plus grand

que celui de la moule zébrée du fait deépaississementiatéral de la coquille dequagga

plus ou moins aplatie sur la face dorsale (Pathy et Mackie, 1993.E 1 61 1 Oi Al EO,
coupe transversale des deux valves, on imagine volontiers une forme plus triangulaire

chez la zebra et plus ovoide chez la quag@igure 6). Le ratio diamétre / hauteur serait

en général <1 chez les quagga et> 1 chez les zebra dont les longueurs de coquille sont >

14 mm (bij de Vaate& Jansen, 200f.51 A PAOO AOOAU 1 AOCA AGBET AE
présente cependant les mémevaleurs de ratioet ce s®&1 OAOET T 38A0@ PAO A
est utle AT i AETi AOAA Ao AOOOAO AEAEAE GldnAded DI OC
démarche multicritéres.

11
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Dreissena polymorpha Dreissena rostriformis bugensis

/D mm

Figure 6: Vues latérales,vues ventrales (montrant la suture) et vues antérieures de
[ TO1 AO UAAOA &SOomiérAICI08B $6ADO

1 181 AAAGET T AA 1T A DPOAIET OA 1T AOAOOABGEI T AA
Danube, Beggekt al. (2015) ont comparé leur capacité a distinguerzebra et quagga

selon différentes stratégiesld OOET EOAOET 1T A8 Ork (RFLRY pEr&t&tO | 1 1 7
sans ambiguité de distinguer les deux espécedl T OO0 NOG O1 A a gribriCeh O1 ET AC
utilisant des critéres morphométriques conduisaient AT OEOT T ¢m b A8 AOOA(

échantillon de 60 individus), les zebra étant quasi toujours biemdentifi€es mais pas les

se bagsiO NOA OO0 AAO OAI AGETT O Alliii OOENOAOS
161 i OAOAOOKh 1 A OA &irisilgde la Alésticitédriorrde@ocalerhedt p& 1 NOE T |
les deux espécesient pu influencer les taux de classement en zebra ou quagdé.
sembledoncNOA 1 6 AOOAOO 1T A PI OO AT OOAT OA AT 1 OEOOA
i AEO b AO Clhxiordt 8.A1098)adsi que Peyer et al. (2010) relévent que les

guagga de zones peu profondes sont morphologiqoeent plus proches des formes de

zebra que celles de profondeurUne mauvaise détermination de quaggaerait donc

A & A Ordofné piobableN &3  r@BABSEHIUS Bréldvés en milieu profond.
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Figure 7: Pour Teubneret al.(2016),1 6 AT CT1 A 1 AOi OAl NOE Oi PAOA |
dorsale serait un critere simple pour disinguer les deux especes avec une grande o
efficacit¢cOE 1 8611 OOEI EOA 161 ACAOOAOEIT AO 1 A PAIE

Dans des essaiportant sur des échantillons de dreissenes de différentes origines en

Europe, Teubneret al. (2016) proposent a des opérateus sans expérience de distinguer

zebra et quagga sur un critére simple qui leur est expligug 1 6 AT C1 A 1 AOi OAI
face ventrale de la face dorsale est fiierent chez les deux espece$Figure 7). La

transition ventrale-dorsal présenteun angle marqué chez la zebrda transition est plus

progressive et en rondeur chez la quaggaAprées avoir veérifié par la mesure que ce

critére est bien distinctif des deux © BT AA O dasha098 @) lesl opérateurs doivent

classer des dreissénes en zebra et quagga en les regardant et en les manipulant avec les

AT ECOO j OOCEI O1 AGETT AA 1T A PAOAADPGUheietaDAAOET /
(2016) i T T OOAT O NOA OAOI AT AT O wht b AAO ET AEOEA
par les opérateurs sans expériences. Ce critére peut par conséquent tres favorablement
complémenter les critéres classiques pris en compte.

Une identification basée sur la colorAOET T AAO OAdoSiBlOmémedsh &0 DHAO
critére peut aider. Les zébrures sont quelques fois bien visibles chez les zebtas
spermatozoides des deux espéces se distinguent sur un critere observable en
microscopie photonique, la forme du noyau (Wakkr et al, 1996). , 6 EAAT OE EEAA(
spécifiqueAAO T AOZEO 1O AAO OOAAAO 1 AOOGAEOAO AT T (
sur des criteresanatomiques (Claxton & Boulding, 1998 Marshall & Stepien, 2019).

p8p8T8 #OEOI OAO ABEAAT BEGBRABEIT (111 A0l A
A OAAI 500 U AAO 1 OOEI O [11iAOI AEOADpaAOi AO
AgAi DI A 060 1A AAOA A501 A AQOOAAOGEIT AO AdC
K661 A AT Al UOA PAO 28, Q 6DOEKEOGRODI INGABE S CAAT

clairement opérationnelle et permet une détection précoce sans avoir besoin
Adi AEAT OET 1 11 16k preuled de cahdepide 045 A&MOSE DNt souvent été
établies en conditions contrélées ou dans des eaux courant@&our certaines techngues,
1 6ADPOI AEA Bal oins $emiuankit@li®e et la recherche de différents
haplotypes autorise une quantificationde la diversité génétique.Une innovation récente
AT T OEOOA U OAAEAOAEAO U 1T A &£ EO 1 bdétsetioA| A
AO PAOIi AO AA AAOAO ADPDPOI GEIi AGEOGAT AT O 19V
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$A0 T O0OEIT O 1111 AOI AEOAO AAOi O OOCodeltake® Al AT 7
chez les animaux, la sougnité cytochrome c oxidase de phase fnt rapidement été
développéspour distinguer quagga et zebrgMarescaux & Van Doninck, 2013§présle

Oi NOAT e ACA A ET AresOvwarké€sOla preline CaE&EE dpdoée de leur
difeOAT OEAOQET 1T &t deud dnBohubEasBsau rfoingont été proposées pour

distinguer les deux espéces par RFLP.

Plus récemment, un engouement a émergé sur une méthode par ADN environnemental

i1'$. Aq NOE OB8AEAOAT AEEO AéAGiip&udperbiettrd e OOOA O
Ai OAAOCETT AAT O AAO AiI1TAEOEIT O AEAEEEAEI AO A
AT OOAOPITA U AAO EOACIi AT OO Ad!s$. Oi AODPi Oi O |
eau,fecesOi AET AT OOh O1T1 6 A0 ATl lesiétadesiodi OrDépeiiditeds A A AT
sur la quagga. En effet, la mort des organismes aquatiques et la régénération des tissus

entrainent un relargage nonl 1 C1 ECAAAT A AG! $. 1 EAOA 160

1 6AT OEOCITTAI AT 608 )1 DAOO 00 A QdagOrepiodhdtdud.i AT O/
Grace a des protocolespécifiquesA 6 AGOOAAOET T h AAO ''$. AT GEOIT
AO EAAT OEZEi 8 3E 1 AO NOAT OEOi O Ad!$. EOTIT i/

séquenceées, les nouvelles générations de séquenrs rendent désormais cela possible.
Cet ADN peut étre utilisé en approche spécifique pour repérer une espéce précise dans

1 6AT OEOTTTAIT AT O j ApPDOTl AEA AAOAT AET ¢ OPi AE EE
ddPCR), ou pour caractériser une communauté entiere (approche paretabarcoding) o
(Taberletetal, 2018).# A0 i OEI AAO PAO o#2 10 No#2 OIT1O

et relativement faciles a mettre en place.

La preuve de concept existe pour prouver la tres bonne efficacité de la détection des

zebra et quagga par ADNe egonditions contréléesde laboratoire ou en riviere avec des

amorces spécifiquement développées (Blackmanet al, 2020a; Prié et al, 2020;
Sepulvedaet al, 2020).

Dés 2016, la détetion de la quagga par ADNe dans le Léman a été réalisée suite a la
premiére observation des relevésdu canton de W OA8 , 6 01 EOAOOEOT AA
Ai pi T ui AAO 1i OEIl AARO OO0 OiI 60 1 AO PI AT O AGAA
La détectionprécoce est en enjeuun E£OT T O A 8eEzébéaAanE téja été suivi par

ADNe, permettant deAi OAAOAO 1T A DPOi OAT AA AOGAT O 161 AOA

(Gingeraet al, 2017). De mémed! $. AT OEOT 11T AT AT OA1T A i Oi OC
o~lét~ecte~r la pr,ésenAc,e,dg,Iq moule quagga dans le Rhin, au niveau du port de Bale, alors
NOSOT |11 TABAEGCEETIG AOO 1 6dél@detecier (PeVénturadt 8,1 2&10).

En Angleterre, ainsle AT OO0 oABRAAODPT AA A pduda preier® fois O1 A
(Aldridge, 2014), la démonstration a été faite (Blackmaret al, 2020b) qué O iméthode

par ADNe était plus sensble que la méthode traditionnelle de prélévements Kick

sampling et N O 6 Ahdrmefiait AGAOOET AO OT A AAT T AAT AA- OA1 AOD
barcoding). DeVentura et al. (2017) ont montré dans le bassin du Rhin la bonne
correspondance entre obsevations visuelles et qualité du signal par gPCR pour estimer

les densités en place. Selon Blackmaeat al. (2020b), une PCR conventionnelle permet
ABAOTEO T A 18I A NOATEOI AA Ai OAAOEnéme sNOS OT A
elle ne fournit pas uneidée de la densité de moules en plagalors que la ddPCR et le
metabarcoding le permettent

/I'T OAOEAT AOA NOA AGADPOI O AA OAOI OO A8A@DiI OE,
onéreuse permet la détection de la présence de la quaggaec un haut niveaude
confianceAO NOG6 AT OOEI EOAT O OT A 117 OET AA PI OO0 Of DI
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est possible L8 A EAEAAAEOiI A8 Ol e sembl®mad alldud pad déPendres . A
delasaisonH Di OET AA AOT EAAh K& dnyptiquel IDphéSende defla PA OO
quaggapeut parfaitementd OOA Ai OAA Qi AiOi 6 IABT QAE AT ®ET OAT 1 AC
étre augmentée(Sepulvedaet al, 2019).

Récemment Marshal & Stepien (2019) ont proposét testé aux EtatsUnis une approche

par ADNe qui pousse jusgd U 1 6 EAAT OE £E A Adudgfaet 2eBréet docb 1 T OU B
qui £[l OOTEO OT A bPi OOEAEI EOi AJ8ADPDPOiI AE&KSOlal A AE
méthode de détection Une autre approche innovante consiste a mesurer a la fois des

AT 1T AAT OOAOCEIAGO 2A6 A3 OEADI T Ai AT OAO@ AAO 1 ADGO
AE E/EI OAT OA DA O bgeMdOmatédelderdmifua ecugzié (Figur@, Marshall

etalh ¢m¢pg8 $A BI OOh 1T A NOAT OEOT Ad! 2. 0 1 OATC
semble nettementd i 1 ET Oi A AT OAAEAOAEAT O AA 16! 2. A8

2
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Figure 8: Schémadu dispositif expérimental mesurant les taux de dégradation de 'ADNe

et de I'ARNe libérés par les moules dreissenes en conditions contrélées. La
concentration d'ARNe s'épuise plus rapidement que I'ADNe, ce qui fournit un prédicteur
pour estimer le temps écoulé depuis la libération de matériel génomique$ 6 ADOT O
Marshall et al.(2021).

)1 AQGEOOGA U AA ET OO Pi OO AB8ADDI OEI ATUBA OET 1 ¢
déterminant important des études par ADNe est que la quantité et la qualité du sig jal

déebAT AAT O AA 1 8 EUAeiordes émenss trgces brivh odonné du !
OEQAOOWAQqQ AO AGOT A AT i1 AET AEOTT AAO OEOAROOAO
deceluiAE8 , AO 7 OOAAO Oi Al EOi A0 AT Al OO0O0eldAAD
milieu stagnant et pour des conditions environnementales variées. i
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1.2. Aire de répatrtition originellerelation a la salinité

D. r. bugensiprésente une aire de distribution originelle peu étendue au sein du bassin
ponto-caspien Cette zone refuge pendant les glaciations a eu uhistoire tourmentée
qui AT A EAEO OT A 11T O0AaNOA AA T EIEAO@® JQAOEi O
espéces. Po0O 1 A 11T O1I A NOACCAh | 8 AEaDA secteds ats(C E
(potamiques) de deux hydrosystémes Bug du Sud et Dniepr. Aitre de comparaison,

Dreissena polymorphaest au contraire | OECET AEOA A8 01T A OAODPA i O/
région ponto-casgenne.

Pendant les périodes géologiquedliocénelPliocéne de-11 & -3 milions d6 AT T 1 AOh 1 /
famille des DreissenidaeO8 A OO AE OA OOE AFPardtethys Alla®Parindn) AAOOE
(Harzauher & Mandic, 2010)00ADP O71 OAT Oi A QOET OOABEOE DAO 1 A«
Caspienne, ce qui est communément appelé le bassin pomaspien (Figure9). Pendant

cette période, des fluctuations de salinité, du niveau des eaux et plusieurs événements
géologiques ont engendré une@ OA OOE £E A A OE T Jtantdt Bddne@des tdndtO A6 A A
isolées les unes des autres mais égalemeigolées du bassin Méditerranéen. Cette

histoire trés riche en événements a cré des niches nouvelles qui ont permis une

radiation des écotypes (etsans doue AAO Ci 11T OUPAOQ AO OAET AdC
conditions environnementales (Gearyet al, 2001; Orlova, 2014).

Calcino et al, (2019) ont séquencé le génome entier de la quagga et recherché les

OECI AOOOAO Cili OENOAO AsAAARBA®EH®adl@a AAOD
AOO OT A AODT AA AOAA Odénometreszilevid dtiisdni dO réghe C1 OE A
animal (Calcinoet al, 2019), ce qui peut représenter un facteur dsuccésA A 1 8 AAADPOAOQI

de ces mollusques (Yanget al, 2020). lls ont observé OT A OECI AOOOA AGAN
OET ¢cOil ET1 OA j AAO DI OAO 1 Ai AOAT AEOAO APOAO U

] AEOOAO DPAOOGAO ABEIT O AO OAOOGAT O U 161 011 Oi
COATAO 1 01T AT AT OO ABAAADOAOCKET AT ARBATAEDNBAADAIOS
leur berceau évolutif.

o] ;
N I:grﬂgtfys
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Figure9d, , A0 T AOO .TEOARh A&6!'UT O AO #AOPEATTA AC
OUOOT i AO EUAOT COAPEENOAO NOE Odadpiensdia@dhé O AT 1
EAAEOQOOiI A OADcEe edAehubdy sdinddk b kgion pordmaspienne pour

différentes périodes géologiques, du Miocene (en haut a gauche) au Pléistocene (en bas

U AOI EOAQ8 ,BEEOOT EOA O1F O00i ATOT A AA AAO 1 EI
AOPT AAO AGAAO ALDAIAT AU OO0 ATiAy OIOABNOA 1 8A1 BI A
Al 1T OAiI b1l OAET A AA AEOOOEAOOEIT AA 1 (BecttblBACCA A
avals de la Bug du sud et de la Dnieps 6 A BODiSte€cuet al.(2003) modifié.

D.r.bugensisbi 001 AA OT A AEOA Ad81 OEGCEIT A deHg tédidnAi AT O
ponto-caspienneet située exclusivement au Nord de la Mer Noire (Figure9).

)T EOEAI AT AT Oh 1 68A0OPT AA 1 86 avdle(&tudrighd) AcOddixA N OA
hydrosystemes: les secteurs avals de la Bug du sud et de la Dniepr en Ukraine (Son,

2007), incluant la partie basse de la riviere Inguletg / O1 T OAh ¢mpt1Qd8 , &
guelque fois désignée comme estuarienne mais ce terme ne doit pas étre roampris.

, 6 AOD.r.hdensisAOO OOOEAOAI AT O ABAAO Al OAA AAT O
EAI AEO AAT O AAO AAOw AG6O01T A OAITETEOiI AT1T OOAI
Mer Noire présente des salinités entre 2 et 18 g/l selon les endroits). Par contre, les

zebra et quaga peuvent étre observées dans des milieux estuariens aux salinités
changeanteset temporairement tres saléeqHofius et al, 2015).Si les valeurs supérieurs

de salinité temporaire tolérée sont élevées, les valeurs optimales rapportées pour la

guagga sonttres faibles: 0,02 g/l (Mills et al, 1996). Une eau peu minéralisée peut donc

trés bien lui convenir.

1.3. Disponibilité desnformations surzebra et quagga

—

La littérature sur les Dreissénes esabondante Une synthese publiée en 2011 fait ét3
ADATTET O ocvnxy AOOEAI AOh ¢ maceferated AvOlomege || EOOA
publicaionT A AAOOA AGAOCIi AT OAO AO &£EI AO OA[ pPOh A
Lacs laurentiens en Amérique du Nord. Cela représente plus de .800 pagesde
documents, sans compter les travaux russes ou asiatiqugsii ne sont pas en langue
anglaiseetA OGNOAT O 11 00 18A0T T O PAO AAAT O8
Pour autant, les études sur la moule quaggee représentent au mieux que 1% de ces
travaux.) I O8 ACEO A A b 60D érticlesisgientifiduéshil €qivalénts.

Une synthése sur le volume de publications dévolue aux Dreissenes a été réalisée par
deux chercheurs américains spécialistes du genre (Schloesser & Schmuckal, 20A2a
date de 2011, 206 theses, 226hapitres répartis dans 26 livres dont 6 livres consacrés
uniquement aux Dreissenes (173 chapitres) étaient recensées (Schloesser & Schmuckal,
2012). Ces travaux et les 3507 articles référencés représentent au moins 60.000 pages
de textes scientifiques.

Les sujets sont relativement variés mais englobent les conséquences écologiques, la
biologie et les moyens de lutte come les moules zébrées et quagg&ette synthese fait

i OAO A301T OAOQ@ i1 pakan enkedl77q etRIBA(bok dnAotaEde 180

en 194 ans, travaux exclusivement réalisés en Europe et Russie), 30 par an entre 1964 et

! La riviere Inguletz est un affluent de la Dniepr qui se situe entre la Bug et la Dniepr. Comf¢@u de o
I 6i AEATTAn AT A TA DPDAOO 600A OADPOI OAT 01 A 0060 1T A EECOC
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1993 (soit 885 en 30 ans), puis 66 par an (1502 travaux entre 1989 et 2011, soit 23

ans). Un nombre plus important de chercheurs sur ces sujets et un accroissemeiut

TTi AOA AA OAOOAO DAOOAT O AEAEOAO AAO OAI ABO
croissant, ou constant, porté sur l'impact ou la compréhension de la biologie des
Dreissenes.

74% des 206 theses dedoctorat répertoriees ont été réalisés dans des umersités

adjacentes aux Grands Lacs Laurentiens envahis (Figut®, Tableau 1), 5%seulement

ont été conduites en Europe. La premiére synthese spécifiquement dédiée a la moule

guagga en tant que nouvel envahisseur des Grands Lacs naméricains a été pubike

en 1996 (Millset al.,, 1996).

, 6 AT DI AOO A AefleleA®D OOBA O BSR@DAT OET 1T OPAOEAI A AR
comme en Amérique du Nord. La prédominance des études neamnéricaines et
AGOT Pi ATTAO DPAOO AOOOE OGA@oDbl BN Gkawgs PIAO 1 AO
recherche sur ces sujets dans ces régions (Soueteal, 2012). Il est cependant probable

NO6OT A PAOO Ei T OOAT OA AAO OOAOAO@ NOE T A Oi
000 AAO AAOGAOG 11 AAOGOIT 1T ENOABSS pays asiatlgdes)i Oi D OE O
e
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Figurelod , AO AOAEOOTTAO AAO ' OATAO , AAO Ad! i1
massivement depuis leurs premiéres observations a la fin des années 1980. Ces milieux
marquent tous la frontiére entre les EtatsUnis et le Canada etslreprésentent ensemble

20 % des eaux douces de surface de la planétes lacs Ontario, Michigan et Huron sont

des lacs profondsFigure extraite de Karatayeet al.(2021) avec les dates de premieres
observations.

N s o~ s oA

Tableaul. Caractéristiques principdes des Grands Lacs norh i i OEAAET O8 $ 0/
Karatayevet al.(2021).

Lake Surface, Volume, Maximum Average Proportion of the Retention time,
km? km® depth, m depth, m bottom > 30 m, % year

Shallow lakes and basins

St. Clair 1113 34 64 30 0 0.025
Huron, Saginaw Bay 2770 245 13.7 8.9 0 0.32
Erie, western basin 3680 28.0 19 7.6 0 0.14
Deep and intermediate lakes and basins:

Ontario 18,960 1631.0 244 86.0 784 6.21
Michigan, excluding 53,537 4846.0 282 90.5 77.6 95.21

Green Bay

Huron, main basin 43,086 2842.0 229 66.0 79.1 15.22
Erie, eastern basin 6150 166.0 64 27.0 35.8 0.75

Un ouvrage récent (Nalepa & Schloesser, 2014)est une édition complétement

OAT T OO AN des todsBpremiers livres consacrés aux Dreissénes (Nalepa &
Schloesser, 1993)IIEFAEO T A PITETO U ¢m AT1T1 A0 AGET OAOO4
le monde sur ces especes. Hormis ces deux livres, un ouvrage publié en 1992 (Neumann

& Jenner, 1992) et un autre en 2010 (Van der Veldet al, 2010) sont dévolus

uniquement aux travax menés en Europe, les autres so AT 001 O OO0 16! 17
.1 OA8 0AO ABAOOEAI AO O1 106 AT 1 OAAOI O AOD NOAC
, A°A. CAOOETT AAO UAAOA AO -5NGEACCA AMA G 11651/ ARG

spécial (Wong & Gerstenberger, @15) seulement 7 ans aprés la découverte des
premiers individus dans le lac Mead NevadaArizona). Les articles de cet ouvrage sont
peu utilisés dans la présente synthése tant ces systemes sont différents de systemes
tempérés.

Seulement14% des travaux dévolus aux Dreissénes sont consacrés a la moule quagga, le

reste concernant la moule zébréeCette relativement faible partAT T OOAOOA AOAA |
fort de cette es,pécg sur les milieux envahis (impact souvent considérNé comme sypéri('eur .
aceluidel A 1T 01 A Ui AOi AqQq T AEO bPi OOOAEO OG6A@DI

1 AGOOATIT A | AAOOET AdT OECET Adqucadgpiusrécenfe€ur i OAT A
1AO0 i1 Al OUOOT 1T A0 Ai EU AT OAEEO DPAO IluldesdahsOl A Ui
une aire geographique semble étre tres simplement une fonction du nombre de

OAOOEOT EOAO 11 16AOPT AA PT OA 1T A bl Gdal,AA bDPOI
2012).

Au total, ce sont depuis 1975 environ 500 articles scientifiques dont le nom de la quagga
appaOAy O AAT O 1T A OEOOAh 1 AO Ii1T00 Aii O TO 1A C
OAi DT OATT A U 1 OOAEAO T A 1101 A NOACCA ABdOT A
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Ui AOT A j &ECOOA p ¢ Q8 includnt Ia duagdaCadoisiethdqieaindda A O NOE
quarantaine.) I A AT OAli AADPOEO O1T A AEUAET A AGATT I,
celui sur la zebra. Karatayev et al. (2014) ont rédigé un bilan des lacunes de
connaissances des zebra et quagga
) 15 l'
MEETING ABSTRACT EARLY ACCESS
7
EDITORIAL MATERIAL
BOCIKCHM‘EII
Figure 11 : Une recherche rapide sur le Web of sciencasec le terme «quagga musseb
renvoie 515 documents dont 470 articles scientifiques et 31 actes de congres.
200 1
180 A
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© 140
E 120 A
agJ‘lOO E
g = Dreissena
S 80 1 polymorpha
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rostriformis
0 — - - — — — — — bugensis
Figurel2 : Evolution temporelle du nombre de documents référencés dans le Web of )
3AEAT AA OOAEOQOAT O AAO | 1 Dunifod. (20214 eomukiCatioN OA C C A ¢

personnelle.
Hormis la lecture de ces travaux, & contacts directs ont été pris avec des chercheurs

reconnus travaillant ou ayant travaillé sur les Dreissénes pour obtenir des informations
supplémentaires par rapport aux données publiées et accessibles par tous. Certains
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echanges conduisaient a des recommandations de lecture qui sont alors citées dans le
texte. Les informations non écrites inclues dans le rapport sont référencées comme
étant des communications personnelles

$601 DI ETO AA OOA AEI 11 CENOAh 1 A0 AOAEOQOI T A
i AOET AOh U 186AGAADPOET T AA -4dnpa dehduEdydtehe DI OO
AOAT AEEAT A8 , BEI I 111 CE/houldsimardds edt huba faitQrigued OT T A C

AAT O 1T A EAOT A Ad Ae &, 1894)0AAmIlipux Adaadliqués/otiginels

A3 %001 PA T AAEAAT OAI Ah AT I T A AAO@ Ad'!'ii OENOA
AT OCAT EOIi AOh DOEOOAI i Ade plangkin] pGuieht@ieidre d&sA 1T 1T OC
densités fortes, avec un taux de croissance rapide (Karatayetal., 2007).

2.1. Un cycle de vie analogue a celui des moules marines

L6 AGAIT AT cle A& vieAcbinmence par la reproduction (Figure 13). Chez les
Dreissénes a reproduction est exclisivement sexuéeles quaggaet zebrasont a sexes

Oi BPAOTI O AOGAA AAO OAO@ OO01T O EAEikdt AdervdleEAOI AE
AUAT A AA CAi 7 Ol CAT 1 OA O0bChérAd zAbra@ Geelogpenfent AT T 1 A
gonadique agénéralementlieu en hiver, la phase de maturation des gamétes en fin de

période hivernale et au début du printemps, la ponte en fin dprintemps -A7 AOO A& i Oi

(Delmott & Edds, 20138 , 8 AOOT I T A AOO L&Mm&urabob Ae® damétes OA DI
males et femelles est riativement synchrone, ce qui permet une fécondation totalement

externe (McMahon& Bogan, 2001)# EAU 1 A NOACCAh EI 1T86AQGEOOA
production des gametes (Nalepat al, 2010, dans le sud du Lac Michiggret aucune tout

AG 111 C AEDinfevedl,2014).

, A TTAETEOT AAO OPAOI AOT Ul aAAO AAT O 16AAO AC

marines et qui autorise ce mode de reproduction. Les deux espéces présentent des
fécondité par femelle trés forteAA 1 61 @0MGtAt ABf® ABGec des estimations

maximales qui avoisinent plus de Doomntn A3 GOAO DPAO AAI Alee A AO
al., 1989; Rametal, 2011)., 6i | EOOEI 1T AAO CAi 1 OAO AEAU 1A |
températures froides (autour de4,5-6 °C) dans des lacsnpfonds (Nalepaet al, 2010),

par comparaison aux 1215 °C généralement admis pour la zebra (Karatayest al,

2014).

, 61 OT AUOGA i ATT AT AAT O 18AAO0 ATTTA O GOAE N(
NOE AANOEiI OA O1 OAI O0i A0 -Ad®IE Add®plabciodiqué AOOA
dérivant., A 1T AOOA Oi 1l ECT OA  Houdi& z8kapehdadt du nbids 7 &1 O A
15 jours (Ackermanet al, 1994 Figure BY)AO EOONOGSU o OAI AETAO ' A
Elle se transforme ensuite en lare D puis se fixefermement a un support par son

byssus La taille des larves lors de la fixation serait légerement plus grae chez les

guagga (de 70um pour une taille moyenne des larves de 320 um, Martet al, 2001).

Dans la plupart des casun maximum de 1 % des larves planctoniques réussirait a

001 6O6AO O1 OOPPTI OO PI OO 068U Ai OAT T pEélive | 3 0AI1
pi 00 NOGAI T A TA TACAh AO T6A0O0 PAO APOA U ATF
AAO Ai bl AAAT AT O OT EO DPOEI 1 OvAdkek & vabdled 2003).A OOOC
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Fécondation externe, larve planctonique et attachement par urbyssus sont des

caracteres primitifs hérités de leur ancétre commun avec des lignées marines.

La sélection opérée pal 61 OADPA AA EEOGAOEIT bHiI OOOAEO &8 0O0A
Ui AOi A AO NOACCAS , A DPOi OAT AA AB8AOPI AAO
Chelicorophiumpar exemple, induit des dépbts sur les substrats qui peuvent empécher

ARG 1 AOOGAOC OilECTI OAO AA 06U AEBAOh AA NOE
moules zébrées (Bachmanret al, 2001). aNOACCA bHT OOOAEO 06 AT AAA
mesure ouelle présente une aptitude a se fixer sur desubstratsAET O NOA T 8A DAO
i SAOIT OO0 QO -01 AxAOh pwwoqs8 , A DAI AOOA ABAI A
plus large. Les zebra, larves et adultesont connues pour préférer les habitats sans une

grande luminosité (Kobak, 2001) alors que la quagga a déja été observée se fixant sur

AAO OOAOOOAOO AiTO 16AgDpi OEOGETT U 1 Atal, Oi ET O4
2018). Les observations frguentes de grappes de quagga dans des eaux limpides et peu
profondes et les observations a plus de 250 m de profondeur en lac confortent que la

NOACCA OODDI OOA OI A 1 AOCA CAIi A ABA@DI OEOEI T
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Figure 13: Le cycle deD.r. bugensisest consiceéré comme étant sensiblement le méme

que celui deD. polymorphaetEl T 86 A PAO AAEO U AA ET @D 1871 A
description du cycle deDreissena polymorphda plus pertinente a été publlee par
Ackermanet al.(1984). La&i AT T AAOGEI T A TEAO AAT O 16AA0 AP

CAi T OAO PAO 1A0 AAOD OAAOG8s , A Ai OAT T PPAT AT C
planctonique dont le velum se développe pour aller vers le stade véligere. Cetili
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grandit et se nourrit dans le plancton (particules de 1 a 6 um de diametre), tout en

Ai OEOAT Oh DPATAAT O OT A bpi OETAA AlIT AT O EOONC
métamorphose pour atteindre un stade plantigrade fixé a un support. Les juvéniles
ressemblent totalement aux adulted AAAE DPOT O NOSEBIA® OIIA & ERAIIAA
(21997) modifié sur la base du cycle décrit paAckerman(1994).

Il est généralement considérd® OO0 1 A AAOA Ad quo@Avhdda sk fixplGEAAET A
OEO AAT ®unisdbératdue 18 zebra (Claton & Mackie, 1998, Gerstenbergeet al,

2011). LB ET OAOOA A i Oi 1 AOAeéaA4l2018)ét@eladpAuctai étte AD § $ 6 (
selon les auteurs a des vaations de salinité. Ce serait seulement pour de faibles niveaux

de salnité que la quagga aurié une reproduction printaniére qui précede celle de la

zebra.

La température doit égalementjouer un réle majeur. La quagga se développe dans
I6EUDPTITEITEIT AA 1 AAO POl £ 1 AOROA R Mactsaacl # | # |
(1997) observent méme de la repoduction de quagga a 4,8 °C entre 37 et 55 m de
profondeur au sein du lac ErieLa tolérance aux températures froidegpermettrait aux

adultes dequagga de subir moins de mortalité pendant la période hivernalgue la zebra

i $ 6 (dtal,Q018). En dépit de ces observations, la quagga a colonisé avec beaucoup

de succes des réservoirs sous climaubtropical AAT O 1 6/ OAUDG W& al.eOA OO
2012).

A titre de comparaison, pour la zebra, AT O | 6&ianflésl Gdndls Lacsnord-

ameéricains les températures plancherscommunément admises sontle 12 °C(Sprung,

1987 ; Claxton & Mackie, 1998 Dans le Lac Erie, les larves de zebra sont observékss

le planctonentre mi-juin et mi-I AOT AOAh  Su@edattéint indnkimndn de 18 °C

et méme 22-23 °C par endroit(Garton & Haag, 1993)En terme de valeurs supérieures,

la moule zébrée peut tolérer une température de 30 °C pendant plusieurs jours alors

gue la quagga ne survivrait pas a plus de 25 °C (Spiéieal, 19953).

Bien que la repoduction puisse étrecontinue quand la température est favorable (>= 9

°C pour la quagga>= 12°C pour la zebra deux pics de reproduction apparaissent
classiquementchez lazeba AEANOA AT T 1 Ah 1601 *AZEIDOCEIDAM DA
en automne (aout a fin octobre)(Claudi & Mackie, 1994).Dans le Lac de Constance,
EOONOGGAT c¢mpoh OAOI A lleAl AAGLOGRN bixsA@sOgUeD O7 OAT
pendant une ou deuxcourtes périodes chaque annégFigure 14). Depuis 2016, les larves

AA NOAGCCAh 1117 AEOOET COAAIT AO U 16GEI 10Oh 064
Oi 1l ECT OAO 0110 1T AOAOOGIi AO O1 OOA 16ATT i A
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Figure 14: Abondances de véligeres dans les eaux du lac Lenmentre 2010 et 2018; les
deux especes neant pas discernables. Les mesures ont été effectuées entre 0 et 100
de profondeur. Source: http://www.neozoen -bodensee.de/aktuelles consulté le 10

= s o~ oA

EOCEI T AO ¢mgcph ATTTIHURBW) AO AOT EOO ABAOOADOO

Une fois fixés, les quagga grandissent plus vite que les zebra (Figits. Des individus

Ti0 AO Ai AOO AO DPOEI OAi PO DPAOOAT O 800OA 1 AOO
une tailede8-w 1T 8 , A OAEIT A AO AT OO AdOT Al Ai PA
est tres variable en fonction des conditions de développementLes vitesses de

croissance sont leplus rapides au printemps et en étéavec un quasi arrét de croissance

en hiver. @& patron est commun mais pas universel Wonget al. (2011) observent une

faible croissance hivernale dans le cas trés particulier du Lac MedddvadaArizona).

Une tres grande variabilité interannuelle est observée chez la quagga ,eu contraire,

unerelatE OA OOAAEI EOi AAO DAOAI 1T OOAGtal 2018).0d EOOAI
croissance la plus forte des quagga pouvaient étre observée pour les niveaux de salinité

les plus faibles (dans une gamme de 0,1 g8Qy/l avec une moyenne autour de 0,3 g/Ice

NOE OADPOi OATu@ds valedrs tds fhitlef ADOR AA). 1 6 A0OOAOO
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Figure 15: Une des rares études comparatives de la croissance des zebra et quagga en

AT TAEOETTO i NOEOAI AT OAOG | AAOGO OOPBI 00O AOOEE
Rhin-Meuse aux Pays AOh AO 111 A8 ( AOET COI melsée8 # Ol
polymorphaet (B)deD.r. bugensild DAOOEO AGET AEOEAOO EIi bl Al Oi
printemps 2009, 2012 et 2016 a une ou deux localités (Numansdorp et Tiengemeten).

, AO OAEITAO 1106 i0i 1 AOOOi A0 AT 3ADOAI AOA | A
etJuin (pri OAT POQ8 $6cA®.Q01E. $6 (110

HPHD !'yS OFLIOAGS £ aQF OONROKSNJ

 BAOOAAREAI AT O AAO (101 AO epréstiteA lakOundi@deCCA b 2
et une faiblesse deces organismes, A D Oi OAT A Aleul dofidre uAelECod@ed
toutafai® OET ¢OI ET OA PAO OAPDPTI 00 AO@ AOPT ARG Ad/
Europe ou en Amérique du Nord.
&1 1T AAT AT OAT ATl AT 6h 1T A EEGAOEIT DPAOIAO AD@ i1C
Ai1OOA 1A Ai OOAT OF AA CACIT A@ontGd dlupad Gohi| AA A E
O1 OAT AT AT O ETT AAOPTi O PAO AGAOOOAO £EI OOAOOO
A61T POEI EOAO 1 A ££EEI OOAOGETT DPAO OT A 1T AEI]IT AOOA
milieu turbulent. Dans les Grands Lacs nordméricains, ks Dreissenes se sont
développée§ sur des fonds meubles (en particulier au sein du Lac Erie) en agrégeant des

TTOI Al ATATO 16A0OPT AA T A OA Isialed hdédpd@dsA CePAO £
AT I BT OOA4 Aue Gres Irécemment été reporté dans la littérature sur des
i ATl OUOGOI i A6 AOOI pi AT Oh DOT AAAIT AididderSéeduA OAA N ¢
récemmentA AT O [1ASBAE@dJ0E) Qui en est capable.
, A EFEQAOCERT PADAIBAAEI A1l AA OA Ai bl AAAOh Al
byssus se régénere rapidement.
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Les moules produisent un byssusy compris en conditions physiologiques précaire

(Clarke, 1999) ou en présence de certains toxiques (Rajagoptial, 2002). Le byssus

DAOIi A0 1A EE@QAOEIT AA 16ET AEOEAO U O 0OO0DPDI

(Figure 16)8 , & Apeut ki Adsoin ke régénérer rapidementpar la production de

nouveaux filaments a parti de la glande byssal®©n parle quelques foisa tort de nage

NOAT A 1 6AT EI Al & deldipedtietredi®©a rdlati@ Aoktdisbn de certains

individus. En fait de nagela moule peut «ramper » sur son pied et/ou repousser un

cm peuvent étre parcouruspar reptation AT  OT A OET COAETelal, BB AOOAOD

mais cela dépend beaucoup des conditiondes distances plus grandes ont déja éte

observées chez la zebraont les mouvements ontbeaucoup plusété étudiés (Kobak,

2014). Un suivi photographique a permisU  $ 6 (ei dl.@2021b) Adi OAI OAO Al

laboratoire que les mouvemens pendant 24 h durent un total de 65 mn en moyenne

avec une vitessale 28 cm/h et une distance moyenne parcourue de 29cm. Leiesses

maximales de la quagga (90 cm/h) sont bien plus grandes que les valeurs maximales

chez la zebra (60 cm/h).A situations contrblées comparables, il est observé unfettif

de quagga en mobilit¢ 16 HI 0O Ei BT OOAT O NOAtaA®AND. 1 AO UAA
A B C

Byssus

Hlament

Qoquille

Plaque

Pieds
Angle 39UJ f Angle arrondi Conave
Byssus 9 ou pht Convexe
Suture ventrale concave Suture ventrale convexe
D. pa ymorpha D.r. bugensis D.pdymorpha  D.r. bugensis

Figure 16: Localisation du byssus sur un moule zébrée (A, modifié de Aattial, 2008)

AO pOiT £ZEI ABOT A PI ANOGA AAEi OEOA AO AT OO0 A6 Oi
au niveau de la face ventrale est théoriquement tres différente erdrles moules zébrées

A0 NOAGCGCA " AO #q8 $601T A 1 AT ET OA AAOEAAOOD
zébrées ont ure face ventrale plate ou concave avec des bords relativement anguleux,

alors que celle des moules quagga sont convexes avec des bords ai®rB, redessinée

de Mackie & Schloesser, 199 P8 ¢t1xQ8 , A A T AOETT AA Oi OE«
byssus de la moule zébrée est confortée par cette forme concave des valves qui épousent.

| A OOAOOOAO AT i OEOAT GlesSodd(Peieetdl 0@). AGAAO T A b
, A EEGAOCEI T DAOI AO AO@ 1101 A0 Adi ATT1T 1 EOCAO A

A61T POEI EQAO 1 ADO 1 BxBaiénte@durbilehts. Oaifikatoh ést uhed T O
adaptation qui leur permet €galement de se developper sur une plgrande diversité
protéines en jeu dans la fixationde la quagga tres polymorphes,sont pour une part
partagées avec la zebra mais certaindsi sont spécifiques Rzepe&i & Waite, 1993;
Reeset al, 2016, 2019).

Le comportement des zebra (fixation, déplacement, ouverture de valves) a été étudié

dans le détail par un chercheur polonais dont une synthése de travaux a été publiée en
2014 (Kobak, 2014).La fixation par lebyssus est solide mais tres grossierement 10 fois
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I TET O NO&OI A delonKobak (d0MPduil observe cependant des forces
AGAOOAAEAIT AT O O AdelonGet Quieuridl OFT AAEAA TMBAAOOAAEAT Al
AO A1 AOI A Ezéb@/favoigire Géndlalement 1 & 2 N mais des valeurs allart

EOGO I\9CNoobt souvent déja été observé® | OT EO DPAO Aw@A2opl & $6 (11

A~ s 2 o~z

figure 18). , TT1TAOA AA £EEI Al AT OGO AA AUuOOOLe AOOlA
AUOOC”)O 1 6AAl OA PAO NOAAEAPhADOIBAOD | BEE EDDOAT
stimuli, pour se rattacher ailleurs., A 1 O ET1 OAh 1 8EUDPI gEA AO AAC
blessés engendrenpar exempleun détachementdans des conditionscontrolées (Figure

17) tandis que la température, lel T OOAT AT &6 AA 186AAOh AAO T AAOC
bonne santé de congéneres stimulent une adhésion plus forte (par augmentation du

nombre de filaments de byssus)Le détachement est 4@ plus important chez un

individu isolé que chez un individuA O O Auiiel coloAid chez la zebrall serait

ET Oi OAOOAT O AA Oi Al EOAO AA OUDpAmased@di OEAT AA

< Mussels prefer to attach
near conspecifics

In the presence of conspecifics:

Mussels attach more
strongly to substrate

Mussels less often
detach and relocate

In the presence of crushed conspecifics:

]
5 UE i 3

Qghurter distances
‘Cﬁ
L fg Q?

Figure 17: Réponseen laboratoire A3 OT ET AEOEAO UAAOA U 1T A PO
$6APOT O +1 AAE | ¢mp1 qeent delcmprédir®© Bd face®d quib A O1 A C
stimulent un détachementdes adultes ou au contraire un renforcement du byssus. Les

ioil AO Aobi OEAT AAO 18110 EAI AEO i1 Oi ZEAEOAO AE

Mussels attach less
strongly to substrate
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Les quaggaagéesauraient des filaments de byssus plus gros et plus nombrewgue la

UAAOA jetaf poRl)0 A AT I DAOAEOI T AAO &£ OAAO ABAOC
DAO 1 Aelle&dépeddenild® @ taille des individus considérés, de multiples facteurs
locaux AO AO ZAEO NOBU YCA i CAI h HAQKNSAG@EEA OI 1 (
18). La variabilité interannuelle est bien plus forte chez la quagga que chez la zebra

(Figure 15). La variabilité interindividuelle est également trés forte A dge égal et pour

les individus les plus vieux, la quagga tend a étre attage plus fortement au substrat

que la zebra3E 1811 AT 1 OEAT OA AAO ET AEOGEAOO AA 0O,
généralement comme plus fortement fixée, A Oi OEOOAT AA U 1 68A0O0OAAEA
comme plus forte a taille équivalente chez la zebra que chez la quagga en conditions de
laboratoire au bout de 2 mois (Peyeetalh ¢nmwq T O AAdetp, 2020800 | $ 6
Les valeurs moyennesobtenues a 7jours et 2 mois étaienttres comparables ce qui
suggereNOA T A AT 1T O01T1 EAAOEIT AO AUOOOO APOiT O Of1 .
Baloghet al.(2019) montre que si elle est faible, ellé 8 AOO DAO 1 OI 1 A8

15
= .
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=®= D. bugensis D. polymorpha

Figure18:2 71 OO0l OAOO AA A adsddes aler Aroipnariométie AdurQes o
deux espécesChaque point représente lamesure A6 Ol EISARA®OAO2tdo (11 0
(2021a).

La forme spécifique des moules zébrées est supposée lui procurer un avantage par

rapport a la quagga dans les milieux tunblents. La forme ventrale plate ou convexe de la
UAAOA 1 OE PAOI AO AA Ai1T1AO0O AO PIi OO POT O AD ¢
rester en place (Figure 86). Cet avantage potentiel se surajoute a la capacité de la moule
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zébrée a faire un byssus pki rapidement et plus solide quand il y a un écoulement de
1 6 AAO efal 20004 O

La caractéristigue des moules a étre fixées définia priori la nature des habitats

colonisés mais une différence forte apparait entre les moules zébrée et quagga. Lall@o

zébrée requiert clairement un substrat dur pour son attachementsupport qui peut étre

minéral, végétal (bois, tiges de macrophytesyu artificiel. La moule quagga, au contraire

de la zébrée, coloniseces substrats durs mais égalementdes substrats meubles

(Berkman etal, 1998N " EAI 1 U O - AA) OAAAh ¢ miieucauNOA 1 6
entre elles,formant ainsiOT A 01T OOA AA CcoOi O AOOEAZEAEAI NOE
Ces individus ainsi ancréesDT OO0O0T 1 O AT OOEOA OOPPIT OOAO A3 AO(
fixer en grappes. Les coquilles mortes peuvent aussDAOOEO AA DI ET OO0 A6 Al
déposées pardes forces gravitaires oudes mouvements hydrodynamiques dans des

UTTAO ABAAAOQI Ol AGET 1T Yne ébdervation d®ce phEdoméddaveth ¢ mp
la zebra a été faite sur des fonds sableux le long ec6te Sud de la Baltique (Feske et

al., 2014).

2.3. Des traits quifavorisent s dispersion naturelle ou artificielle

Les Dreissénes sont transportés sur des grandes distances (plusieurs dizaines de km)

vial AOO OOAAA DI AT AOITERNOA j1 AOOA Oil ECT OAQ
préférentiellement été celui transporté dans les eaux de ballast pour des transfers
inter-continents. Les moules peuvent aussi voyager fixées par leur byssus sur un vecteur
naturel ou anthropique: brin de macrophytes, élément en dérive, coque de navires Qu
rondin de bois transportesDPAO OT EA AB3AAO | OAAOADOO AA AEOD
siecle en Europepour D. polymorphd. Les adultes sont capables de se détacher de lgur
support sous | 6 A AmifictentsAsBmuli. d AT T OOAOA NOsOT OQgppi 00
assezrapidement colonisé par des individusagés qui étaient a proximite

Il existe différents modes dedispersion naturels et artificiels des Dreissénes.

(1) Les dreissénes se dispersent naturellement et massivement sur de grandes distances

01 66 1 AGO &I O0i A DI AT AOITENOGA | OOAAA Oi 1 ECi O,
AEAU 1 A0 $OAEOCOTITAOh 1T A OADPOT AOAOETvialeA 1 EAOD
siphons exhalants des individus reproducteurs (Figure 3). Leslarves présentent des
concentrations qui peuvent atteindre 250 individus PAO 1 EOOA ABAAO AO
NOAT NOAO A EO A6 Ol ATehtdd, ®A1EStoAckelettal, EOB7; OrioiaOOA O  §

et al, 2004, voir aussi la thése de CGanessianAkopian (1999) surla ZAAOA 1T A 111 ¢C
continuum de 700 km dans le bassinde laSeiGe8 )1 AOO OAdcAQsidMA AT A RN
Al T EITEAO ABAAO AT OOAT OAh 1 AO EAOTAO ET AEC
reproducteurs mais généralementU 1 8 A O A-ti, et e led dif@rentes générations

i AEATOETT1T1TT71AO 0060 O1 OEOA AIT1TT1i nsddel O DA

parenté. Ces patrons de dispersion liés au cycle de vie conduisent également quelques
fois a des différences nettes entre la signature génétigue des adultes et celle des

Oi 1 ECT OAO AA T A AiTT1TTA ABAAO j-AOOEAIT Q 3C
Les larves véligerese OOODPAT OET 1T AAT O 16AAO AA AAI T AOO
000 AA 11T1TCOAO AEOOAT AAO AO OOAOGAOOAO AAO 1

forme que les Grands Lacs nordméricains ont été envahis (absence de goulot
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Adi OOAT Cci Al AT O étigud @t aliséncemlé AombreQx darasites des stades
adultes).

(2) Des coquilles de dreissenes vivantes sont souvent observées fixées le long
A@éments mobiles, comme des brins de macrophytes (voir le paragraph&.5. a ce

sujet), qui peuvent dériver au git AAO 11 OOAT AT OO AA 1T AOOGAO A
Oi 1 AOGAAT AA | (1 OOAOE Q , ATl AAOOGEh pwxxh 000 I
aquatiques sur lesquels on a pu observer des coquilles fixées a déja été rapportée,
AGAOOOAO AEOAI OAO | AEMNI TADAGE 1A OA AIGA OIDA OA O
ABAOOEOI Bi AAOGh 11T 00 ARODDA OICOA ABABZAOEAT EDA
AOAEOOI T AO NOGAIT A j OOPQPT OOAS

Des individus coquillés peuvent par conséquent voyager fixés par leur byssus sur un

support mobile; NOBEI OB ACEOOA Ad0O1T OAAGheQierle,iles OOOAI
coques de bateaux et le transport de rondins de bois sous la forme de radeaux dérivants

ITO PAOIEO 1T A AEOPAOOEIT AA 16A0PITI AA AT %OOI
de bois par flottaison et le développement de peintures angalissues efficaces ont ‘
Oi AOEO 1 A0 OEONOAO AA AEOPAOOEIT DAO AAO OA]

et en particulier aux lacs alpins et subalpins est souvent attribuée a la navigation de
plaisance (Ram & Palazzolo, 2008)Ainsi, sur le Rhin comme sur le Danube, la

DOl COAOOETT AA 1T A NOAGCGCA OAOO 16AIT1T0-AO Oi
600 km/an, progression essentiellement attribuée a la navigation (bij de Vaatet al,

2014). Selon une synthese deMatthews et al. (2014), quel que soitle milieu une
moyenne de 120 kmparalh A DOl COAOOEI T OAOO 1 8AITTO AA 1

(3) Les dreissenes ont évolué en perdant une grande partie de la fonction de
deplacement du pied mais pas Ia totalité, au profit du developpement de la capéc# 3

pAl OAO RNOA 1AO OOAAAG AEE@i O OI10 EIllAEI 4
«volontairement » se détacher, générer de nouveaux filaments de byssus et ainsi se
déplacer de proche en proche. Il peut aussi completement se detacherramper pour

changer de support, ce qui est assez courant. teptatonT 6 AOO AABPAT AAT O DI «
sur de courtes distances{ m U om Ai Al Ol A OFEel «4,Q08081 A AGE
$ Bont et al, 2021b; EOONOG6 U 1ty AiI TEh +1 AAEburarg.igst Qh A
individus détachés ont souvent une cetine flottaison et sont observé en laboratoire a

I A OOOFAAA /ledal, POR1A Dseryatods(pérdordelles).

(4) Un transport par voie aérienne ou terrestre est possible D. polymorphapeut
OOOOEOOA pPi OOEAOOO EI OOO EIi OO AA 18AAOh U Al
& Payne, 1992). Les deux dreissénes supporteakpérimentalementune exondation de

3 a 5 purs dans une atmosphere froide et humide (Ricciardet al, 1995). Collaset al.

(2016) ont examiné la survie et ledétachement de quagga sur des coques de batequac

01 EAO AA OEI O1 AGET 1 O subsraxs adiiticield Tisolsendfe® iU 1 6 AE
taux moyen de 14 % des individus exondé24 ou 48 hqui se détachent vivants aprés

OAT EOA U 16AAOG8 yn b AAO ET AEOEAOO AA UAAOA
ET OO0 A Band deheAp@nces complémentaires tenant compte de facteur comme

i AOOT AEAIT AT O Aet al. ®@1) Golidnieht des Valelrdde survie de la

ACCA NOE | Ad@apoRiqel ldqda0dhipedt séndvre a une exposition &

~

AEO AOAA O1 OAT O A Achéem uieicdite ddbhiedhBDdes p ¢ E

Qu Oz Qu
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NOACCA AAAOT AEi AO PAOOAT O AET OE 0O@@BIEKMOOA U (
et 1% a un transfert de 900 km.

(5) Il existe également des cas plus anecdotigeemais bien réelsde dispersion par

transferts involontaires de mollusques Les aquari PEET AO Ei bi OOAT O AAO
filamenteuses @egagropila linnaej appelée entre autres dMarimo», AAT 1T A A8 Al COA
Japonais ou balle de moussgponaise) qui sont vendues comme consommateurs de

nitrates. Une inspection & Miami de produits importé de Singapour et a destination des

Etats 1 EO A DAOI EO AA Oi O0i1 A0 1A DPOi OAT AA AA E
qui a conduit au refoulement de cette marchandise (Benson, 2014). Les dreissenes ont

aussi été quelques fois vendues sur internet en tant que filtreurs du milieu ou ils

pourraient étre installés, généralementpour des bassingle particuliers.

2.4.BilandestraitsA Y G NA Yy &asljdzSa ljdzA Tl @2NRASYd f QAvy

Des combinaisons de traits sont avantageusgour une especesoit pour contribuer a sa
dispersion au-dela de son aire native, soit pour favoriser sa capacité a proliférer. Chez|la
NOACCAh AAO OOAEOO Oi1 OUPENOAI AT O AAO@ A
type rh  A3BdkeCaec une forte fécondité etune croissance rapide (maturité sexuelle
précoce), des capacités de dispersion sur de larges échelles

La diversité génétique de la quaggaest relativement faible par comparaison avec deg
especes prochegmais cette faible diversité est contrebalancée par ue grande plasticité

phénotypique.

Qu
(@]
—

, AO AADPAAEOi O AA AEODPAOOEIT OEATTAT O ABOT A
EOI AET A0 | AAOCAAO@Bq OAT O 1 AONOGAIT 1T AO O1T A| COAT A

, AO AAOAAOi OEOOENOAO EINOGOEDHET NOABEGHB OPROAB OA
appelées des traits bio/écologiques. La liste des traits évoqués pour expliquerd ET OAOET 1
de la quaggaest particulierement longued A OOUiT AEA j1 AOCA O111i 0O
eurytopie (large tolérance physiologique), grandeplasticité phénotypique, temps entre

deux générations court, croissance rapide, fécondité élevée, association avec une activité
humaine, grande capacité de dispersiotune précision sur cette liste est que les auteurs

OB AAAT OAAT O CiTi1 OAT AT ATOOOONO®AITIT AMT T AANOA I
rigueur scientifique. «Grande», «forte », «large », «rapide » sont des termes vagues qui

peuvent recouvrir des valeurs différentes pour les différents locuteurs qui les utilisent.

1 01 ENOGB E la mdule quaggeE f@ithpartie des rares espéces @unir toutes ces

gualités. Une espéce invasive est un profil exceptionnel du point de vue biologique,
ATiTiT A TA 011706 1AO AdGPi AAO ATi i1 O01TAG AA AA N
ordinaire. # A0 A OD1 A A @rvé\ed de mulfipied endrokshous paraissent banales

AO p1 6O AAOOAET O AA PAO ABETI Oi 060 Al 1T 00 NOA
des qualités exceptionnelles pour pouvoir composer avec des environnements Si
différents.

La quagga est gén@lement classée parmi les especede type «r », un vocable qui fait

référence a un modéle de dynamique de population rapide ou aprés un petit nombre de
générations lesdensitésse sont multipliées de maniere importante.

C
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Tableau2. 4 OAEOO ABEEOQOI
(adapté de McMahon & Bogan, 2001).

EOA AA OEA AT i DPAOI O AT O«

N~ s s A =z

4 OAEOO AGb EE Dreissena Corbicula Unionidae Sphaeriidae
Durée de vie(annéeg 3-9 1-4 <6->100 <1->5
Age ~de  mawrite 5 , 0.25-0.75 6-12 <1
(années)
Hermaphrodite
Mode de eproduction  Gonochorigue ou a  sexes Gonochorgue  Hermaphrodite
séparés

Fort tout au long

Fort tout au long Fort avant la

Taux de croissance : . maturité, faible Faible
de la vie de la vie .
ensuite
Fécadité (jeunespar 30.000 i
adulte par saison de . 35.000 ? 2-136
. 1.000.000
reproduction)
Taille des juvéniles
(a la libération hors 40 pum 250 pm 50 - 450 pm 60 - 4150 pm
Dreissend
Nombre de saisonsde 1,A6 OT A A
reproduction par an 2 48 mais, avec
éventuellement 2 (printemps et R
. 1 l1a3
deux pics automne)
(printemps et
automne)

Keller et al.(2007) a montré chez les mollusques que la fécondité est un facteur clé pour
expliquer leur succés dans les Grands Lacs neainéricains (milieux ou ce groupe est
tres diversifi€). Les bivalves invasifs observés en France confortent ce résultat (Tableau

2).

En théorie une grande diversité génétique est un avantage pour une espece car elle
Al T OO0 bl OAT OEATT AT AT O OT A COATAA
dreissenes ne sont pas dans cette situation. La comparaison de la diversité génétique

DOi OAT OA

dal O

I1'A UITA ABET AE Gt detkedverdudi diitrés Gspdked dabOalvesC A

phylogénétiquement proche a&sgenres Dreissena efCongerig ont montré que leszebra
et quaggaont une relativement faible variabilité génétique qui pourrait étre le fait sur
des échelles de temps géologiquesy des PET T T 1T T A0 AA CiOlIi 00 A
T A6 A ££AA Giabiie®) quh @#anent audliewOpkndahtlles T A OA
périodes glaciaires du pléistocenes (Stepieet al, 2001, 2002 2014).

j Oi AOAOGEIT

) 1

AAOO OA CAOAAO Adi OAATEO OT A AT OOAODITA

potentiel envahisseur (Roman& Darling, 2007). Une des raisons qui plaident pour éviter

cet amalgame réside dans la possibilité ed conserver au fil des générations une

T 1 AOfacH Gu comrided ido Ailied® ALl Of Al
reproduction sexuée, par la recombinaison des alléles, remet en jeu les combinaisons

qui fonctionnent le mieux a chaque événement de reproduction. Si le milieu ne change

Ai

i AET AEOT 1

AB AT I
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pas, la stratégie de conserver un génotype adapté ou généraliste est tres performante

sur un plan démographique.

Par ailleurs, la plasticité des dreissénes est important€Orlova, 2014 ; Stepienet al,

2014) malgré une faible variabilité génétique. La forme et la coloration des coquilles

varient par exempleAAAOAT Obp O1 00 1 8ET £ OAT AA AA 1 8A1T OE
leur développement(Claxtonet al, 1998; Peyeret al, 2010).

Pour Ricciardi & Rasmussen (1998)n facteur clé en terme de traits pour expliquer une

ET OAGETT AOGO 1A Aiii1T AT OATEOIA U O1T A AAOEOE
AEOPAOOETIT AOGO OA1T O AlooA 1871 OAPA NQB AT 1 AE
Aobpit AA 0060 O1 11 OOAAO 1 EI EAO8 sin®ddudmorAT O Ol
NOdOT A ET OAOGET 1T Ai AOOAS ,A N éshaga@tagestr@tainzA T O A

|

commeunl EAT U 1T A T AOECAOEITh OT A AAPAAEOI U O3B

3. Une invasive reconnue

3.1. Patrons de dispersions et aire de répartition actuelle

, 8 EEOOT B Ohogredsidn dés mollusques exotiques au sein de réseaux
hydrographiques est bien documentée.Cela tient a une petite population de

malacdogues amateurs mais également au faifue les bivalves laissent a leur mort deg
coquilles dans le milieu et que ces coquilles se retrouvent en de multiples occasions hprs
AA 1T 6AAOR U T A OOA AA T16EITIIAS
D. r. bugensigst sortie tardivement de sa petite aire native ponto-AAODEAT T Ah A
vers le Nord dans les années 1940 et ensuitersi 6 / OAOO AA 1 6 %0O0| PA

jcnpp AOO 1T A POAIET OA T AOAOOGAOEITT Al D&OAT A
polymorpha | OECET AEOA Adu®dulkeinQlh BaSsh pan@dspien, et qui a
entame son essor spatial des le f@e siecle a la faveur de transports pa-reuropeens de
tardive que celle du contlnent nord-américain, dans la région des Grands Lacs (fin des
années 1980, premiere identification formelle en 1991).

#1 1T A TA 1TTO01'A Ui AOi Anh T A 1TTO0IA NOACCA OB3AO
Amérique du Nord mais avec un calendrietres différent (Karatayev et al., 2007).

Sur le continent nordaméricain D. r. bugensisest arrivé en méme temps queD.
polymorphaentre le milieu et la fin des années 1980, a priori dans le Lac Erié, mais la

premiere observationde zebradate de 1988 dans le Lac Saint @gBenson, 2014). Il est
anoterNOA 1 6A0PT AA NOACCA T68A DAGtal B94) EQAT OFE £E
parle passéAAAOAT OP A &améridaindsont puconsidérer les dreissénes dans

1 AGO ci T AAT EOQi h OATGs aAdaméd & bréntielobservatfon dlldad OB T A A
massivement colonisé les Grands Lacs no@méricains et entamé une colonisation le

long du bassin du Mississipi.

Un paradoxe pour une espéce quitsA @dpagée aussi vite une fois introduite sur le
continent nord-améOE AAETATAOO NEAh 1T A 1101 A NOACCA 1358
aire native avant le milieu du 286meOET A1 A 1T A1 cOi1 1 8ET OAT(®EOiI AO
2007 ; Zhulidov et al, 2004, 2009.# 8 AO O O Aadd Idsiaknée® 194quel 6 AODT AA
gagneOA OO | Ié&sAydiosysdemesDniepr et Dniestr, en particulier & la faveurde

A

33



grands réservoirsconstruits AO  AE1  AA 1 @idufe@). Dans IBstaihdes 19480,

elle est observée pour la premiére foi® 1 OO  dhnsiladD¥r(Russiejjui se jete dans

1A -AO Ad! Utoldsse enduiteR DAL QA D jalcbursdes bnhés1090,

les réservoirs qui jalonnent la Volga ONO8 U AOOAET AOAe canaldlgad AT ¢
$117 OATEA 1A AAOOET AAOPEAT 11 &k ataMméerOA 1A
Noire).

nieper R.

Pripyat' R.

- —-/

Dniester R

*indicates reservoirs not yet constructed

N

Danube

Danube
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Figure 19: Expansion deDreissena. bugensis(zone hachurée) dans le bassin versant de

la Dniepr entre 1950 et 1992. Les troiscartes représentent les périodes A: 195663, B:

1970-73, C: 199092. Les nombres sontocalisés au niveau de grands réservoirs: 1=Kiev,

2=Kanev, 3¥Krementchoug 4=Dneprodzerzhinsk, 5=Zaporozh'ye, 6=Kakhovka et
7=Dniepr* OC , Ei AT8 , A UITA EAAEOOIi A 600 1T A AAOO
Ad1T OFigiEd dd A b O1 @t ak (I9Pd). Woir aussi Zhulidovet al. (2010) pour une

synthése.

#6AOO OT A POAI ET OA T AGAOOGAOQGEITT Oi Al EOGRRA AT 2
progressionde la quaggeD A OO 1 &6/ O A ORbpa’&Poph, 2eEb(Hde Y datedt al,

2014, Figure20q8 #Ad OO& OA AT (111 AT AAh AAT O O1 AOA«(
Meuse et au RhinNO3 AT 1T A AOO 1T AOGAOOGiI A BT OO lethal, DOAIT Ef
2007). La dispersion € fait alors trés rapidementOA OO 1 8AI T 1O AO OAEI]
réseaux hydrographiques. Laolonisation de la Meuseen Belgiqueest ainsi observée en

2010 (Marescauxet al,, 2012a).

La dispersion se fait ensuite selon différentes directions.En 2014, la quagga est

observée dans la partie sud de la Baltique, peu profonde, ou la zebra est en pldepuis

déja longtemps 7 1 I' T E AtAE R016; Wawrzyniak-Wydrowska et al, 2019). Les

premiéres observatiors dans le nordA OO AA 16! 11 AT ACT A AO
mecklembourgeois datent aussi de 2014 (MeRRner & Zettler, 2015).a méme annéela

guagga est observée pour la premiere fois en Grand Bretagne (Aldridgeal, 2014),

dans la riviere Wraysbury River, ou uneétude a ensuite réalisée pour tester la détection

par ADN environnemental (Blackmaret al, 2020a, 2020h. Un élément étonnant est que

cette riviere est de petite taille (<5 m de large), peu profonde (< 50 cm) non naviguée et

non péchée. La découvertea Oi  O1 A1 EOT A BPAO EAOAOA O 181 AA/
Of OOET A AO ABAOO OUPENOAT AT O 186ATAOTEO 11 1
NOA 18117 OAEO AA Oi11 DoAﬁEAoAlA()’ i ATT1TCENOA
zébrée, déja présente®@ O britamniqfe AADPOEO ¢nmnn AT Oh T6U A EAIA
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Figure 20: Carte des premiers signalements de la moule quaggen Europe La zone
Ab ET A BUibri-ésiQle la Mer Noireest marquée par des points$ 6 A B Ofief0aux A
(2013) apaO O E Ododutmeni de Van der Veldet al.(2010).

La premiére observationde la quaggeen France date de
AA 6AAOA O "AEOAI R cmppQh

mars 2011 dans la Moselle (bij
parfie frandalsé de Aalleusk 6 1 A OT A

(Marescauxet al, 2012b). Dans ces deux cas, la colonisation devait étre plus ancienne
(peut étre 2009, Marescauxet al., 2012b) compte tenu de lataille des individus

observés Dans h partie francaise duRhin Supérieurh

16A0PT AA AOO OECGT.

(Wagner, 2014) Une mise a jour de salistribut ion spatiale (Figure 21) faisait état de

1 8AgDAT OET 1

s o~ s o~ oA

Fruget 2017; Prié et al, 2020). Ayant été détectée en 2015 dans le Léman, il est

impossible sur cette base de dire si la population Iémanique a été la source de la
OAOO | I

colonisation du Rhéne ou siune colons O E T 1

s N oA oz X

En 2017, elle est détectée dans le Lez, a proximité de Montpellier, ainsieqdans le

bassin de la seine (Priéet al, 2020). %I 1 A

(Hauts-de-France, vers SainOmer) (Prié et al, 2021).

A AT OOEOA

i Oi T AOAOOI
En 2020, elle aargement

coloniséle linéaire du Rhéne et de la Meuset elle progresse versd T OAOO (Hi® DPAUO

et al, 2021, Figures21 et 22).
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ESRAGNE

Figure 21: Répartition de Dreissena ros}ri[mis bugensien FNrnc'eAso ‘r]'e étude de
Pri¢ et al. (2021). Ronds blancsq, OEOAO A& i prEADN® E RohdsroifsA C A i
ATTTT1 AO A81T AOAOOGAOGETT OEOOAITT A j NOATI NOAO AT

AR 1T A -AOOAR 1 A 3AET A AOQpaliéskiled rouded) EieE 1 A O
rouges: détection A A |1 8 paODNA A AAOOA AOO AOI 61 ACEOA Al
Ao 1161 A NOATTA N (= I A AA A o

D. r. bugensis

Figure 22: Distribution spatiale de la moule quagga etle la moule zéﬂbriée en France o
i1 00T BT 1T ECAETA OAITT 16)Aobpdi @A1 DAI Gkst1 A {OE;
pas signalée en Haut&avoie mais il est bien précisé sur le sitémis a jour en février
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2019) que ces cartegeflétent I'état d'avancement des connaissances ou la disponibilité
des inventaireset ne sauraient étre considérées comme exhaustives.

,ANEEOA AT bl AAA AT 3O0EOOA A&01 Oi1 OAAO AA OC
A5O01T A 1T AT ET OA D Qoonniudicktion Ade lacdirgotion générale de
AT OEOT T 1T AT AT O /ZCOmpie AehuQik la dishdksios gpdlidiedpotentielle

encorepossmleAl &OAT AA AAO AOAEOOITAO AO AA 138EID
dispersion,i AOO OACOAOOAAAARAARNOBABROAAOCICODOBEASG Al
placeen France De mémeA OAOT A 1 AOOOA D Oi QdpLida Prdmicked A i C)'l‘
observation en 2011A1 1 0O NOA T A DPOI COAOOGEIT OAOO 1 68AI
guagga oscille entre 60 et 600 km/an (bij dévaateet al, 2014), avecune moyenne de

120 km par an (Matthewset al,, 2014). Ce rythme de dispersion sur de nouveaux milieux

excéde celui qui a pu étre estimé pour la zebra (Matthevet al, 2014).

A titre de comparaison, & moule zébrée est originaired 8 01 OAOOEOI EOA OAIT A
AT OOOAT O 1 86A0O0AT dedspiennd Aigute 23081 QE 11 TA BIGIAOO AE (
OO0 PA U 1T A EAOAOO AA 1T A ATT OOOOAOEIT AA A,
débutés entre 1700 et 1800 notamment pour répondre a la demande en biens et en bois

du peuple russe (Karatayeet al, 2007). Le transport du boisAO £ETI AA 1 8AAOhK

Volga, a trés probablement contribué a dispersé cette espéece (bij de Vaatal, 2002),

1A 111¢ ARG AAT AGo Ai OGAl1 i pPi O BT OO OAI EAO |
zébrée) a la Mer Baltique. Les différents pays dilord-/ OA OO AA 1 6 %001 PA
ATTTTEOI O 11T O0O0ONOGA AA Oi OAADO AOGO AAGAT O 1 bi O/

se base sur les dates de premiere observatiorAngleterre (1824, a Londres), PayBas

(1826), Allemagne (1830), Belgique (1833), Franc€1838), Danemark (1840) (Figure

238 )1 OBACEO AA 1A DI OO AT AEATTA EIT 001 AGA
francaises (1838, Beisel & Lévéque, 2010),dont elle colonise les grands bassins
hydrographiques durant la seconde moitié du XIXéme siéc{Eigure 23).

Comme pour la moule quaggaaldispersionde la moule zébréeest toujours en cours a

1671 AEATTA AA 18%001 bA ARpurd R)OD. polyridtphad BEAOT | A O

exemplei Oi T AOAOOGI A AT ) ol ATAA NOGBU DPAOOEO AA »p
arrivée en 1993/94 (Minchin, 2000)) et en Espagne en 2001 (bij de Vaatt al, 2002).
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Figure 23: Progression de Dreissena polymorphaen Europe a partir de sa zone
A & Egénat (hachures horizontales) (Van der Veldet al, 2010).

01T 60 OADPOAT AOA OT A i AEAT T A OPAOGEAI A 1 AOCAnN
passé en Amérique du Nord a partir de la région des Grands Ld&rayer, 2009, Figure

24). La colonisation de vastes étendues et la progression par bonds géographiqaeété
OAPEAA 1 AEO DAOAAT gAl AT AT O 1T A AEEEOOETT OA
hydrographique est beaucoup plus lente. En 200 ans de présence en Biélorussie,
seulement 33 %des lacs qui pourraient accueillir la moule zébrée (sur la base de leur

AEEI EA AA 1T6AAO i1ii Al OAE etAl(2010j. De niefd, daAsi 1 T 1 E
1 6 %OA0 AO 7EOAITOETh ¢m AT O APWiae (<QAko) ontA OOE O
été colmisés (Karatayevetalh ¢mnpt1q8 $AT O 1 A0 AAOZG AAOh AOQ-A
le méme temps par la quagga alors que des populations sources exotiques sont a
proximité.

s s x £ s = s o~ oA N

Rocheuses en 2007 (Wong & Gerstenberger, 20181 1 00 NOA 1T A UAAOA 1
CAClTi 161 OAOO AO dé&xduuelesdans ke Lad Rdade/Adasizonadlic

artificiel construit sur le Colorado dans les années 1930 par le barrage Hooyeyui sert

entre autresAA Oi OAOOA AGAAQO ([Figurd 24)0Bepuislelle Adlonise AO 6 A
plusieurs hydrosystémes di bassin aval du Colorado et des réservoirs de la Californie du

30A AO AAIIT ®OORWDAT A A ptédedscdDA T U AOO DPAO
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Marescaux 2014 modifiantBenson, 2014avec des données USES. es réseaux de

1 6/ OA OO -UAIA malghe Ods Goditions de salinité et de température fortes, ont été
colonisésrécemment et la prolifération dela quagga y pose de groproblemes. Il est

Ei bi OOAT Oh 181 A ocuv AT O APOT O 1 A DOAIET OA T,
milieux encore préserveés.

CEn Europe,la moule quaggase surajouteala présence déjanciennede la moule zébrée}

: dont elle estdifficile & distinguer. Le caractere abondantet la large répartition de la:

: zebraontDO 1 AEOOAO 1 6EI POAOOET T A AildéapartouE DrA{QEl AE
: A8 A OOen patfo@idr pour les milieux lentiques, et sa progression spatiale est

: toujours en cours i

: I paralt Jud|C|eux de proposeraux gestionnaires de milieuxde réaliser une cartographie:

:AA 1T A AEOPAOOEIT AA AAO AAOo AODPiT AAO u:iarAE
: (bassin-versant, voies nawgablesreseau delacs). Il est important de considérer les deu>i

:AODPT AAO AAO 1 A URAA @dla qeAgdeEet IEsGldux éspeEek @réséntelmA OET 1
: des preferenduns écologiques assez différents Des investigations genethuesI N
| permettraient dé E A A T IEsEwERkDet les voies de dispersion.) 1 O6 ACE:0 AOO
: prévenir la colonisation secondaire de nouveauxmilieux a partir des populations:
: sources récenment observées Un intérét complémentaire serait de mieux définir Ieur
: spectre de tolérance écologique sur la base de leur présence/absence actuelle.

32OAYLER NI yOS RSa ol GSI dzE

, 8 AT Al UgehpoelR AeS Ealtes de répartition montre que la distribution spatiale
des zebra et quaggaest en expansionque ce soit en Amérique du Nord ou en Europe.
GEAT A D MOAIEN & WA AA A A A» eddedi@ Hes ABfldntes ddfsO OT OO0
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1A0 1 AOOOAO Adi OEOCAI AT O AA 1 A LeAlbdtdaix IOAOET 1
plaisance at déja joué un role clé dans ladispersion secondaire au sein de grand
bassins hydrographiques.

A PIETO Aiii101 AAOG AAOG@ AODPTI AAO AA $OAEOO
disjoints) AO A6 ArOOA ABPOPAOOETT AGET AEOEAOO U 1A
répartition (diffusion du stade planctonique.

Yyl AOO EiI bl OOAT O AA OAPPAI AO NOA 16AO0OO0EAEEAE
aider ces espéeces a sortir de leur milieu originela canstruction de grands réservoirs au

AET AA 1 6AAOKh 1 10CDiddr dukié 18 Volgd a paitid d€s akndes 1940, et

1 800EI EOAOEIT DHPAO 1 A OOEOA AGOT A DAOOEA A}
ABEOOECAOQEIT 1 AQGO 11T AOAROOENTECRGA Al 00 CFAQ
UTTA ABET AECT 1T Aiddiffgrén@$ rouded [Figucer®y). L4 construction de

AAT AGo AOO AEAT AT OGATAO OT A AOOOA &I OIiA A
dispersion des deuxespéces, par le déplace’AT O AA [ AOOAO AG6AAO 1 AE«
1 6A0OCI AT OAGET T AA 1 6EIi DWem® 4 tehadns grdiets Sodtles OPT OO0
AT AEAT Oh 1T AO AAOAO AGAAET OAT AT O AA 111 AOAO®

canal DonVolga achevé en 1952 pour permettre aux navires de passer des Mers Noire
AO AG!' Ul O OAOO 1T A -AO #AODPDEATTASB
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progression le long du Danube, vers le norduest, a partir de la Mer Noire ait eu lieu.

Une introduction par bonds dans au moins un des grands ports des Payas aurait pu

fournir une population source pour une diffusion dans les réseaux du Rhin, de la Moselle

A6 AA 1T A -AOOA8 ,061 OECET A AA AAOCOA DPipldi AOE]
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Dans une revue de la bibliographie sur les vecteurs, Matthewes al. (2014) hiérarchisent

les différents vecteurs évoqués dans la littérature au premier rang desquels se placent
1A0 Ai AAOAAGETT O AO AAOAAO@® AA bl AEOAT AA8 #
NOA AGAOIEO O AAGANMGEA AASITITAGEE O AMAQ® WIIEST A.
week-end ou de vacances. Ces déplacements entre lacs ont fortement contribué aux
déplAAAT AT OO A8 O1 egpadedindasivied don 18 dould guaggdJohnsonet

al, 2001). En Europe, le patron de colonisation de la riviere6 1 I CA 1 8 A
vraisemblablementDO OA AAEOA N O &anthd@qDed O qué Bateddd AOA OO
pécheurs, expéditions scientifiques (Orloveet al, 2004). Avec un vecteur hoain, il

découle que lesuccesA 6 OT A 11T OOAT T A EI Bl AT OA@ie¢ dund A A7 D
population sourceet peut étre réalisée par bondstresdE T ET OO A AlMddlsahad A OB A A
et al, 2001).

Le fait pour les dreissénes de gagner tardivement des milieux isolés soutient la théorie

A60O1T A AEEEOCQET RODAOARODKOOO AA 1T AOAEAT AEOAO
bateaux de loisirs. La pression de propagules étant moins forte, le temps avant
introduction est plus long. Il est par ailleurs remarquable que les barrieres que
constituaient les Alpes, les Pyrénées et la Manche aient toutes été franchies durant les
dernieres années du XXeme siecle (bij de Vaaeal, 2014).

3.3.[ QI NNJa@guadgya darss le Léman et les lacs alpins

La premiére observation sur le Léman d®reissena. bugensidate de 2015 au niveau

A3 OT A OOAOET lgareQIEQ O A549374/21BTA R sur la cote vaudoise de

1 6A00 A#H6ADD Al A 2 kdividusAukédilks afblet 13 m de profondeur qui
ATTTA 18A1 AOOA AA ICAsit®aisivhdndudilenferk depuls 2008 A CCA 8
des profondeurs comprises entre 0,5 et 20 m (Lod€rozet & Chevalley, 2018)_a moule

zébrée est observée dans leéman depuis 1962 (LodsCrozet & Chevalley, 2018).

Un an aprés la découverte de la quaggales investigations sur les mémes sites

AAT OOEOOAT O U AAO AOOEI AOEI T O AdAAMmt &AT AAO
”””””” Ad Al
Pbi OOEAOOO ET AEOEAOO AOOAOOA AGOT A AT1T1T1TEOAC
estiment a environ 3 ans.

Des 2016, la quagga semble dominer en effectifs la zebsar la station Rivaz(Lods-

Crozet & Chevalley, 2018)Les assemblages de dreissenesir les sites de St Presont

dominés a 70 % au moins par de la quagga dés 2016, date de la premiére observation

sur ce site. Labbat (2020) trouve en 2019 une dominance de la quagga sur la zone

littorale.

Dans le Lac de Constee, la premiére observatn date de 2016 avec 1 individwbservé

£ OOOCEOAI AT O U ¢u 1 AA POT &£ 1T AAOO 1100 AbsOI1
stations littorales qui sont suivies chaque annépour AOOET AO 1T AO OAOEAOQEI
des espéces exmues présentent toutes des quagga. Ces informations proviennent du

site http://www.neozoen -bodensee.de/aktuellesqui diffuse des réesumés des principaux

résultats issus des études menées sur le lac de Constance.
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Dans le Lac déNeuchatel, la date de premiere observatiorest 2017 sur la seule station
suivie, localisée a Chele-Bart. La moule zébrée y est observée depuis 1969 (Lods
Crozet & Chevalley, 2018)Une coupure de presse de février 2020 fait état de la
présence de la quagga dans Lac de Biene, tres proche de celui de Neathatel.

340 [ LI2&aaAirAoAfAdS RQdzyS I NNAGSS LI} N gt Jdz

Yyl AOO Ei b1 OOAT O Ad6i OEOAO AOOOE AEAI A
secondaires (introductions potentielles AA T 17 OOAT I AO $pEc€ lest A&y |
poOi OAT OAgqh HT 60O i1 OEOAO ABGAOI EO U ci OAO| O1
Des analyses génétiques révelent que des introductions répétées de nouvelles lignges
aux origines différentes peuvent amener a une diversité génétiquau sein de milieux
AT OAEEO NOE DPAOO 8 00OA DI OO COAT AA NOBGAOD
$ATO0 1A -AGOAh 1 A0 PiDOI AOEIT O AA NOACICA
origine EstAOOT b1 ATT A AO A8OT A ET OOTAOADETT O

I OAh OAOOEOI EOAO ATITTEOI O EI U A QO
génétiques observées et leur relative homogénéité suggere des transports massifs
ABET AEOEADOO OO0 AA COAT ARAO AEOOAT AAOS

Li OONOGG OT A TBTOBDARAITAREIAGETI DI AT OA 060 O1 1 EIEAO
nouvelles lignées génétiques de la méme especBgman & Darling, 2007). Méme la

E)O| OA1l AA Aé()i A TECTi A I'Ai AAAPOIT A U ()T i ET EA
AA 16 EU/er@rEngAe@fAA I'A AEOAOOGEOi cCil T OENOA AEAO
descendans plus vigourew ou mieux adaptés au milieu colonisé.

Lorsque les introductions dans lemilieu receveur proviennent de populations de
AEZ££ OAT OAO 1T OECETAO CciT COAPEENOAOG NOE 138
AOI EOAOh 1 86EUAOEAAOETT DBAOO AT T AOEOA U 1A

NOE 1671 OAEAI o E OO Naddh la nauure B):A@atroﬁa@av@sﬁaso@eﬁno

sont plus performants quel 6 ET1 BT OO Aleuns paretA I AA

Les travaux de Marescaurtal.j ¢ mip @ AQ T 1 O b A Qidés@chdngeg avéehtO OE C O.
eu lieu a large échelle pour expliquer en particulier la diversité génétique des
populations de quagga dela Meuse en Belgique. Ces auteurs observent une diversité

CiTi OENOA 001 0O & O0O0A NOE OO@wWwiusOR 1 SAACEAT R E/
intercontinentale. Une hypothese intéressante soutenue par ces données est que les

pi DOI AGETT O ET OAOCEOAO Ad%wOOT PA AA 16/ OAOO Ol
I 8 %0 O deB fopudations invasivesAd ! | 1 OENOA AO .1 0A8 , A DPAOC
plus plausible selon des modéles génétigues serait que des quagga observées en
Belgique soient issues de populations de la région des Grands Lawsd-ameéricains,

eux-mémes envahis a la fin des années 1980.

Cesceénario est basésur une lecture a une période précise des diversités genétiques en

place et ne reposepas sur un suivi chronologiqueAA AEAT CAI AT 608 $AO0 |
méme site a différentes dates permettent de constater des évolutions génétiqué&ans

la riviere Hudson (USA), au fildutempd AO BT DOI AOET 1 O AA NOACCA
terme de signature génétique mais les populations de zebra actuelles ne sont pas du tout
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celles des années 2000 (Marshall & Stepien, 20RDans le cas de la moulguaga, les
populations introduites dans la Volga ne présentent pasn C1 O1 T O A& 1 quOAT CI A
aurait pour conséquence uneperte de diversité génétique par rapport a la zone

A S ET A Hn@i$ duAddtraire une diversité relativement forte qui peut la aussijaisser
supposer a des introductions multiples sur le méme milieu récepteur (Therriaultet al,

2005). Au contraire, au sein du Lac Mead\evadaArizona) la diversité génétique tres

faible des quagga laisse penser a @ffet fondateur di & une implantationvia un nombre
OAOOOAET O AGEdARMEAOO ;| 3O0APEAI

Les patrons génétiqus sont trés divers pour la quagga et ils nous informent sur les

Di OOEAI A0 ET OOT AGAOEIT 1T O | Odtréglenerk Qui duienit AO A A
opérés pendant le processs invasif.

3.5. Densitégbiomassest dynamique démographiqusur les milieux envahis

Qu
T
O\
O

, 1 OONOA 16A0PT AA AOGO EIBI AT Oi An Al T A I
mesure ou les disparitions spontanéesge quaggasont quastinexistantes.Les milieux ou
1A NOACCA OA [ AET OEAT O 1T Al 0110 PAO PO & 1TAC
zebra).
Une synthése réalisée en Amérique du Nord montre que le pic de densité de la quagga
arrive 12 a 13 ars en moyenne apre son arrivée.En Europe, un remplacement quasi
complet de la zebra par la quagga déja étéobservé mémedans des lacs peu profonds
o U 1t AT O APO1I O 18A00EOI A AA 1T A NOACCAS
Les biomassedotales AA AOAEOOT T A0 T A AAOOAT O A&E&AOCI Al
milieux profonds,du fAEO AAO O GeeOla doditehe@ deflld guagga. Elles sant
maximales entre 30 et 100 m de profondeur.

Les herbiers de macrophytes pourraient démultiplier les supports a dreissenes dans [la

zone littorale.

La dynamique populdionnelle est trés importante a considérer car les impacts des
bivalves invasifs sont trés clairement densitélépendants (Karatayevet al, 2014).La
AAT OEOi AOO 1 A PAOAI T OOA 1T A pPI OO OADPDBI 00T A

étude a long terme(voir chapitre 3.6.2Q 11 OOA 1 8ET 01 060 AA ATTTA
PDAO PAOI A OTEO PAO A@OOADPI T AOETT U PAOOEO AC¢
biomasse est ggérAl AT AT O O1 7111 AT O ET AEOPAT OAAT A U

des popuations. Strayer et al. (2019) recommandent de réaliser les mesures de
biomasses plutdt que de les estimer compteenu de la variabilité de la relation entre la
taille de la coquille et la biomasseet du faible pouvoir prédictif de certaines relations
observées(grande variabilité inter-individuelle) .
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Figure 26: Approche expérimentale in situ menée au sein du Lac Balat@Hongrie) par
Baloghet al.(2018) pour suivre la dynamique des dreissenedJn dispositif expérimental
avec plusieurscailloux est déposé dans le milieu naturel et la colonisation de ces cailloux
est suivie au fil du temps. Les photographies du bas sont desilloux représentatifs des
dates de prélevement. Le graphique en haut a droite donne une indication des valeurs de

AAT OEOiI A@OOADPI 11T A0 U PAOOEO AA 1A AI1T1TEOA
parm?)., 6 A@bi OEI AT OACETT A i 0O0i 1TAT AT A AT Al ] O ¢
Les densités sont estimés & partir de quadrats réalisésnsitul O U 1 8AEAA AA

immergés qui ont pu éte congus pour un suivi diachroniqueen standardisant des

supports artificiels prélevables a différentes dategFigure 26). Les densités sont tres

variafAl AO OAITT1T T1TAO 1T EIEAOD A0 esGbquelgies milidrd AT O 2
AB ET usBp& BErA (Tableau 3). 10.000 ind/m2 semble étre une valeur moyenne

supérieure mais les valeursextrémes observées localement peuvent étre bien plus

élevées, en témoignent les écatiypes obtenus autour des vaurs moyennes.

Tableau3. Synthése des densités de populations de dreissénes observées en milieu

s o~ o~ oz AT N
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Lake Investigated Mean quagga Reference
depths (m) mussel density

(nm?)

Szczecin Lagoon (PL) 3.8-8.5 4,000 + 355  Wozniczka et al., 2016
Lake Mead (USA) 2-112 747 + 398 Wittmann et al., 2010
Lake Muggelsee (DE) 0.7-5.6 3,600 + 1,200  This study
Lake Eem (NL) 2.1 2,300 Noordhuis et al., 2016
Lake Simcoe (CA) 2-20 334 + 65 Ginn et al., 2018

>20 39 = 21
Lake Ontario (CA) 5-20 9,400 + 7,200 Wilson et al., 2006
Lake Huron (USA) 46-73 72-811 French et al., 2009
Lake Michigan (USA) 20-45 6,900 + 4,500 Nalepa 2010
Lake Erie (USA) 0—>24 380 + 40 Karatayev et al., 2014

Les valeurs de biomasses ont souvent étéilisées pour modéliser les taux de filtration

des dreissenes. La figur@7 fournit une synthése reliséepar Karatayevet al.(2021) sur

les Grands Lacs nordhi i OEAAET O NOE bDPAOIi AO AGAPDPOiT AEA
exprimées en g de poids gedetissus mous) en fonction du temps apres installation et

P -

m2) sont clalrement observées au sein de lacs profondBigure 27, graphique de droite)

U AAO POT AT AAOOO AA om U pnm I BI OGO 1 A0 bPi O
R Shallow lakes Deep lakes
Biomass: e — Biomass: -_— —

g m2AFTDW 0 06 15 3.0 5.4 mZ AFTDW 0 1.0 3.1 7.2 15

200

150

100

Depth, m

o2 .
100% k| Zebra mussels 100%

Quagga mussels

E Quagga mussels
% " 0% jeief

1990 1995 2000 2005 2010 2015 1990 1995 2000 2005 2010 2015

Fig}urNe 27: Biorpasses (pn g de pgids sec gitissys par p“?) de greisséngsselonNIe\type df: . A
| AA j POT £AITA TO PAOQh T A POl £ 1 AAOO A0 1T A O
et al.(2021).

Par ailleurs, 1 est de moindreintérét pour une €tude de dynamique des populationsle
suivre finement les densités de véligéres qui sont mal corrédé aux stocksA 8 AA @i OA O
place Muetinget al, 2010; Hetherington et al,, 2019; Strayeret al,, 2019).

En France, pour la zebra, kordres de grandeurs sont difficiles a donner mais lors
AGA@DI 1T OETT O Ai i1 COADEE Ndbdéfapu attehdde ARA 11 GH WiAD Al A
1.000 a 10.000 ind./n?, les moules quagga de 10.000 a 100.000 ind.AmAu sein des lacs
européens par exemple,ds zebra se développent généralement entre 1 et 6 m sur les
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substrats durs et atteignent de H00 a 11000 ind./m2 (Karatayev et al, 2014). Par
comparaison, les densités les plus fortes de moules quagga ont été observées dans un
réservoir Ukrainien et atteignaient 130.000 ind./m2. En dehors de ces pics
démographiques, il est classique de trouver de 10 200 ind./m2 de dreissenes Ces
AEEEEAOAO OITO ATTTiO0O U OEOOA ET AEAAOEZh DI O
scientifiquement établis.

['es évolutions sur plusieurs décennies des quaggau sein de lacs profonds plalden-I
: pour une prise en compte des densités a toutes les profondeurs et en particulier dans la

'OOAT AEA AAO om 0 pmnm | AA DOTETTAAOOsl#BAOO
: étre les plus fortes, ce qui peut influencer leonctionnement complet du lac.

Effectifs

Introduction

— > Temps
—
Phases : v | 1l 1
Figure28d, %OT 1 OOET 1T OEi 1T OENOA A1l NOAOOA DPEAOAO

ET 00T AOEOA A1 OAEEOOAT OAs , A PEAOA AA 1 AOGAT A
rencontrée car la phase | (explosion démographique) seroduit quelque fois dés

1 6ET OO1 AGAOET 1 8 AO PEAGAG ) U ))) OAPOI O
successivementune explosion demographlque la mise en AIAA A3 Ol AT T OOEI

diminution) des effectifsAO OT A OOAAEI EOA@BIOT IiBrs. BdEM@ECe AS OT A
16A00A0O0S

En terme de dynamique des populations,al moule zébrée est une espéce exotique

AT AEATTA Al &OATAA AO DPATAAT O 11T1TCcOAIiPO jE
présente sur de nombreux milieux avec des effectifs faiblesKigure 28 ; phase 1V, de

latence, de prés de 150 ans)@ A OO AT O @ffe@is oneRplosél eqQe les effets de

sa présence sont devenus génants. Par contre, les écosystémes colonisés récemment par

la moule zébréeet par la moule quagga, dont la premiere observation en France date

gque de 2011, correspondent a une dynangue populationnelle immédiatement

explosive (absence de la phas¥).

effectifs aprés la ase du pic démographique est souvent marquéSfrayer & Malcan,

2006 ; Karatayev et al., 2015 ; Strayer et al, 2017; 2019). Les effets de densité
dépendance et une limitation de la disponibilité de la nourriture ou de sutirats aptes

au développement sohsouvent en cause (Karatayeetalh ¢ mnm¢mnd8 @ontrol®l OO0 A&
DPAO 1 A0 OAOOI OOAAO j 6001 PEENOAOGh EAAEOAOQEITTT /
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et biomasses dépendent aussi de la morphométrie du lac, ce qui rend les généralisations

difficiles (Strayer et al, 2019; Karatayev et al, 2021). La dynamique en foction de la
morphométrie du lac est traitée au paragraphe 3.6.2.

I 1T 6AGEOOA DPAO AA AAO AA AEODPAOEOEIT O OBl
implantée quelque part. We synthese de 67 sites envahis montre que sur le long terme

i€ pn ATOQGA ERDAG 6AM DPOAOOAO ABd Ol-quéggahenET AA
sympatrie (Strayeret al, 2019).

, A0 00DPDPI OO0 Oi ¢i OAODG i OEOAOAEAT O BI OO0 AdAC
Ai 1 01 OEDI EAT O 1 6 EAAE OA Ofounissank inGipport defidation 1 1 O1 A ¢
AAT O 1A Ai AT IPKT ARBRADA AOO AITTT O AATO 1A U

(Burlakova et al, 2006) ou les individus fixés tombent sur le fond a la période de
senescence des plantes, atont la plupart meurent trés probablement, ensevelis de

substrats fins. Le milieu avec la densité la plus élevée jamais recensée en Europe est

ainsi localisé en Ukraine (Estuaire du Bug du Sud) aveesi E1 1 ET T O A8 RBR1I AEOEA
ce qui était rendu possible grace a un développement massif diéi®issenes sur des tiges
ABEi 11 PEUOAOS

En Amérique du NordGinnet al.(2018) observent sur les tiges de macrophytes (surtout
Myriophyllum spicatun) des zones peu profondes du lac Simcoe (Canad#gs moules

Ui AOi AO EOONOBU pmr 11 DpigoiAstead @F04) AdndateAide 1 6 AT 1
dominance a plus de 9% de la moule quagga sur le fonchais de seulement30 a 60%

sur les macrophytes.

A PEiTiii1TA AOO O1 OOAT O NOAI EZLZET Adi PEAEI T C
semble faible. DeOOAOA OB OF AAT OO0 111 O0OAT O AABoldeAAl O A
de Nuttall présente une croissance plus importante en présence de zebrat que les
moules peuvent intelDOAT EO AAT O | 5HoodE Aed Nukal et ElodéeAdu O O A
Canada Craneet al, 2020). , 6ET OAOAA OE'I' 1 OAOAE OastéohriuqueE)l OOE(
ce qui représente un effet de facilitationréciproque entre moules et macrophytes
(Skubinnaet al, 1995 ; Maclsaac, 19964 8 AOO AA NO6 T & afwOland 7ACT ,
le Lac Muggel (Allemagne). Turbide et sans macrophytes dans les années 12989, les
EAOAEAOOéBIGppes T HAOOOEO AA pwwnm U 1T A EAOADLO A
, 6ET OBMAEEIT@AT A AA . OOOAI T OAI AT A AOGI EO OOEOE |
années 2012, suggérant une relan de facilitation réciproque.

Les suivis réalisés au sein du canton de Vaud montre peu de colonisation des
macrophytes par la quagga (Mme Mengy - Canton de Vaud, communication
personnelle). Les rares individus observés sur les myriophylles sont des juvéniles et ils

font plier les tiges. I@lodéede Nuttal,lT T T T AOGAOOI A AAT O 1 AO OOAT C
commandée par la CIPEL mais encore sBérésente dans les ports (Labat, 2020), ferait

sans douteune meilleure espece candidate pour supportedes dreissenes.

I“#Ao """ AGDAAGO "ABGOO0EI EOAOCEI1 AAO OECAG AA DI
: A1 OAT1 1T b D Aphshbbalcodp @tétudié en Europe ,alicisskrhent de la colonne )
:AAAO DPAO 1T A £EI OOAOGEIT T AT CAT AOA AAO Ai OAIl I

: servir de support ce qui amplifie la problemathue dreissenegCe phénomeneanériterait :

! des investigations. ESA A NOBSE|I AQE OOA -qiggh dadsHemEcapebileti A U A .
: respectives a se fixer sur des brins de macrophytes aquatiqusDe combien la densit

: projetée au sol estelle multipliee ? Que deviennent ces individusols de la senescenc?

: des plantes?



3.6. Susceptibilité et vulnérabilité des milieux, le cas du Léman

3.6.1. Cadreé général

Un milieu est susceptible aux invasionsds recoit sans cesse de nouvelles propagules.|ll
est plus vulnérable si lexconditions locales permettent leur suce®0 A6 ET OOAI | ACET 1
vacantes par exemple), AO i AT OUOOT I AO AT1TO0 1 A0 OOACAO b
intensifs peuvent recevoir des propagules de nouvelles espéces de maniére importante

et/ou répétée (par les bateaux par exemple). Ces milieux trés susceptibles aux invasigns

DAOOAT O AOOOE 5 00A bPI 6O OOI haiurela duladit@opidud, | £A E
NOE AiT ETAOEO T A EAOTA AO T A &1 OA TTRAAIA
tiendrait b1 OOEO U 1 A DOAOOEIT AGET OOT AGAOCKET T j
ABET AEOEAOO EI bl ENOi 6 NOBU 1T A 1T AOOOA AEIT OE

Un écosysteme donné peut étre plusu moins susceptible ou plusou moinsvulnérable

a une invasion.

Il est plussusceptible NO & O1 a An® idvadlonsdl recoit sans cesse des propagules de

TT OO0AT 1 AO AOPT AAOh PAO AgAipPi A O1I 60 16AEEAD
IO ABAOOEOiI A0 AA AAOAAO@ AADam telcasQOdioRble dA OAA
bateaux qui naviguent sur ce milieu mais également la nature des usages qui en sont

faits (navigation commerciale, navigation de plaisance, péche de loisir, loisirs nautiques)

Ai1TO0 OAOEAO 1 A0 AEATAAO AA OITEO OTA 11 006A1I1
dé6i 011 Al AT 6O ABET 601 AGAGEIT AET OE NOA 1A 11
événement définit un «A ££I OO A 6 & dofx @iroke @A ¢@iirhl idans la dispersion

AO 186ET OAOGEIT AA 111 AOAOOAOG AOPT AAO j3EI AAO

dd AAO AT Od&td, 2p13)i OOA

Un écosystéme est réputé comme étant plusulnérable Oild est perturbé. Cette

perturbation peut étre physiccAEET ENOA j Al Oi OAOEI T AA 1T A NOA
sa température), physique (dégradation du milieu en tantNO6 EAAEOAOQh EUAO
j I TAEEAEAAOQOETT AO Oi CEIi A Adi AT O1 AT AT O AA 1 8A/

Ai E0 bOi OAT OA6gh T 6 A6OT A TAOOOA NOE Al OOAOB
types. Il est important de noter que dans tous lesas (1) les communautés originelles

ont été modifiées, et que (2) les espéces autochtones sont devenues -adhptées a

«leur » propre » milieu (Beisel & Lévéque, 2010)

, T OONOGA 1T AO AT ii O1 AGOi O A81 OECET A O110 i1 AE/
el 11771 AOA AGAOPTI AAO 1T AEO DPAO 1Ti AAOOAEOAI AT O
patron général est que les especes les plus sensibfase a la perturbationdisparaissent

alors que les espéces les plus résistantes auraient tendance a augmenter en effecéf. D

TT O0AT T AO AOPT AAOG AOGOT AEOITAOG NOE 1671 OAEAI
i CAI AT AT O 061 OAATEO 000 1A TEIEAO Ai COAAiT i
ET £ OEAOOA U AAI 1T A AdO1 -jadenteredt Que ldds nich&sAO OOA T
vacAT OAOG AO OAET AA 161 AT OUOOT T A AO NOA 1AO 1/
bOoi ZEOAO bHIi 60 086U EI PI ATOAO 16 DOil EA&E OAOS
autochtones riches en especes sont saturées, occupent un maximum de niches
ecologiques et soh par conséquent moins vulnérables aux invasions que les
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communautés pauvres ou appauvries en espéeces. Ce modeéle, dit de « résistance biotique

», a été proposé par Elton (1958(syntheése dansLevine, 2000), un des pionniers dans le

domaine des invasions blogiques. En dehors de la question de la disponibilité des
ORAOOT OOAAOGHh T A Oi OAAO AAT OA ABET OAOOAI AOGET 1
communautés riches de mieux résister aux introductions.

Dans un milieu naturel non dégradé, les caractéristi;es du milieu ont faconné les

especes en place en ne retenant, générations apres générations, que les individus aptes a
survivre et se reproduire pour pérenniser la population. Lorsque le milieu change du fait

A60OT A Ai COAAAOEIT ABOOENBEODI T A OAEOAAOI EDAE
NOGAO OAET AAO OAOEAT OO AGEOOAT 008 3E 1A IEI
Ori v OAT AA AA 16AO0ODPT AAnh EI AOO bl OOEAI A NOGBA«

OT EO ADPOA U OO0 oditEnd cdiwuve dofs @ans dnd sitdalibd de piege

évolutif; T 6 AT AAEOTITEOI A i 011 OOEAQ ¢ AT A AOGO £EA
a du mal a survivre dans ce qui était son» milieu. Dans ces circonstances, la résistance

biotique, si elle exstait, est considérablement amoindrie face a une invasion. Une

Oul OET OA AAO OOAOGAO@ OO0 AA OEiITIT A OATA U i1
entre une érosion des especes natives et un accroissement des naturalisations, mais pas

de relations de caise a effet. Les espéces exotiques occuperaient simplement les
nouvelles niches créées par les modifications du milieu et laissées vacantes paal-

adaptation des especes natives (Beisel & Lévéque, 2010). Dans les écosystemes
ANOGAOGENOAOR EBIT O@GARGZEEGED AA 2o AOAMANDAOG AT T OAET AAT
résistance hotique, surtout pour la faune.

Concernant lesdreisseneh OE 1 AO AT 1T AEOET 1 O AAEI OENOAO O
possibilités de dispersion, de nouvelles especes auront de bonneshances de

OB Ei Plghabideht®dOAT 1 A NOA OT EO 1A AT I Bl OEMETT AA
DOl £ZE1 A6 AOPT ARG AOGAA O1 OOAAA EOOiITEIA DI
AT i pli OAIT AT O ETi AEO AAT O 1 AO eAdeD@! Ai OBROA AA
Nord (Karatayevet al, 1997, 2007).

3.6.2. Un contra ste entre lacs peu profonds et lacs profonds ( Le cas du
Léman)

La morphométrie des lacs gouverne en partie la prolifération des quagga. Quand
zebra est déja présente, la quaggaevient dominante en 8 a 13 anselon des études
dominées par les exemples noréaméricains. Dans les milieux peuprofonds sans
stratification, la zebra se maintientbien, y compris a des niveaux de densité qui ont
PO Ai Ai 1 6 Adguk Oand ded\ iieuxi pfofonds, la présence de la quaggh
engende (1) un déclin de la zebra, (2) une augentation de la densité totale de
dreissénes et(3) une biomassede dreissenesqui peut étre le triple de celle de lacs pel
DOl £ TAG8 01 OOO0AT Oh dAmA eraifié Adue IésAmpactd Aud le B OT Al

plancton peuvent étre les plus grandg EOONOS6 U O AAAOAOO .1 PAI
N

a

s o~ 2 o

Le Lac Ontario(profond) A AAEO 161 AEAO Ad01T OOEOE
introduction . Les informations obtenues peuventservir a comprendre ce qui se pass¢
dans le Lémanet quelles seront les futures évolutionsLes densités et biomasses sor
O1 OET 600 Al AOci Al Oa&io ¢ v UATI @7 ABAIT O Ak BT O AIA
avec une distribution spatiale contrastée Lepic de densité des dreissenes a été atteint
pa AT O APOiI O 186ET OOI AOAOEIT AO OAET AAO Ui 1/

—+
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50m), juste avant de décliner A partir de cemoment les zones profondes (580 m, >90
m) ont été colonisées en mass@ar la quaggaavec une augmentation a la fois deps
densités et des biomassed.a zone tres prgonde (> 90 m) représente48 % du fond du
lacAO DPAO AiTOi NOAT O 1 A Oi 601 OAT OA AA AAO DAC
fil du temps des biomasses dedreissenes U 1 8 i AE ATl apparditCcommd|A 8
indispensable de qantifier ce qui se passe en praindeur pour comprendre et analyser
les impacts de la quagga.

51 OAOI 60 AGAgbi OEAT AA [ A®AT AICBO AT DIOE © OOA MAAC
densités mesurées adifférentes profondeurs, (2) des spectes de taille, (3) des
biomasses La densité peut diminuer au fil du temps alors que la bmasse augmente
Hors la biomasse rend compte du pouvoir filtrant des individus et par conséquent de
leur impact principal.

oA~ ~ o~ = s oA~

Karatayevetal.j cmpuo q AOAT AAT O NOSAO OAET AAO 1 AAO
AUT AT ENOAO ABET OAOET 1 syAcArénesleéfcAnCetnendI®tothi® 4eCCA Ol
1A T AOCOAA ARBAOBA 16U OAI PI AAA PAO T A UAAOA
mais coexiste avec elle en second ranglLa récente invasion de lagons au sud de la

Baltique (premiére observation en 2014) semblepar exemple suivre cette prédiction
(Wawrzyniak-Wydrowska et al., 2019).Une exception concernde Lac Balaton(Hongrie,

profond de 3,5 m en moyenne et au maximum de 12U un quasi remplacement de la

zebra par la quagga semble avoieu lieu en seulement3-4 ansapOi O 1 8 AOOEOi A
guagga (Baloglet al.,, 2018).

Au contraire, dans les milieux profonds,les dynamiques respectives des deux
populations sont différentes et liées a la profondeur. Pour rendre compte de cela, on )
peut se reporter a des lacs profondsiord-américainsAT 1 O | &EEDOAGBRT AA A

NOAT NOAO AEUAET AO A6ATTi AOGYg 1T A0 1 AAO u/ 1 OAOE
profondes (littorales), la dynamique populationnelle est maximale au bout de 13 a 15

ATO APOT O 16ET OO1I AGAOGET 1 dyey etAal,] 2020)ALeAl ET A
développement en zone profonde met en général plus de temgs. 1 61 AEAT T A AO

bascuk du ratio zebra/quagga en faveur de la quagga a généralement lieu au bout de 8 a

13 ans, quelue soit le milieu (Karatayevet al, 2021).

, A 1TTO0PETIi OOEA AO 1 AA AOO AITTA O Ai OAOIE
(Karatayev et al, 2021). En résuméen milieu peu profond, les deux especes cohabitent

AO AOAA AAOG UAAOA NOE 1 AET OEATTAT O NOAI NOGAO
de la quagga. En miu profond, la quagga explosen effectif apres que la zebra décline

et ne se maintienne que dns la zone littorale.La somme des derigés des deux especes

est toujours supérieure a celle de la zebra avant arrivée de la quagbas biomasses sont

donc plus importantes (la quagga est plus granden moyenne que la zebrpg et celles de

lacs profonds \alent trois fois celles de miliex peu profonds. Ceperdant, les
conséquences en lacs peu profonis AT i POA OAT & @AI0I @i EOOROCAG A#
bl 60 EiI pT OOAT OAOG OE 1611 Al EOCAonsbimatiodT A 11

= s o~ oA s

AO DBl Al A OTitk deBiltka®on (Kardtdy€ Et@l, 2021).

Le lac Ontario estle lac profond au sein des Grands Laapii est sans doutele mieux
documenté et avec un historique déja long (arrivée de la zebra en 1989 et de la quagga
enpwwmnds8 , 8 Aa@0O0A bgud dasCifeissknesiadix ldcsheurdpBeng et possible
selon Karatayev et al.(2020). Le bilan récent de 30 années de suivi du Lac Ontario apres

z A 2 A o~

1 ET OAOCET T AAO AOAEOOTITAO PAOI AO AA e@BOOEOD/
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2020). Dix ans apréesson arrivée (1999), la quagga domin# a 98 % les assemblages de
dreissenes eta partir de 2003, la zebra avait virtuellement disparue du lac hormigau
sein dela zone littorale des 10 premiers métresLe pic de densité de la quagga a été
atteint dans le Lac Ontarial3 ans aprés son arrivée dans le milieypuis a diminué aux
profondeurs inférieures a 50 m (Birkett et al, 2015; Nalepa & Baldridge, 2016

£ e s oA A

Karatayevet alh c¢me¢ngs8 #A DAOOI T AOAEO Ai EU- i Oi 1
américains, Michigan, Huron(Karatayevet al, 2020).# 8 A0OO U AA 111 AT O 10U
zone profonde (> 90 nm) a été plus largement coloniséeA des profondeurs de 50 a 90 m,

les densités ont décliné de 2003 a 2018 mais les biomasses ont augmeiiggiasi

doublement de la taille moyenne des moules fixées)uAdela de 90 m de profondeuyles

densitéset les biomasse ont continué & augmenterau fil du temps Or 48 % du fonddu

lac se situe a une profondeur inférieure a 90 mLa résultante de ces évolutions

Ad A EEAAOE £O esh ihealighhenfativh toAstuddelles dreissénesd 1 87 AEAT T A
lac. Labiomasse recordest] AOAOOTI A ¢y AT O APOIDAns ledad&OOE Oi
/T OAOET h DPOi AEOITO NO6OT A DAOOEA AA 1T A AUT .
contrblée par un poisson invasif qui @n nourrit : le gokie a tache noire (Neogobius
melanostomu$. La prédation par des gobies (dont la densité moyenne est estimée a 4,2
ind/m2AT OOA pn AO ouv I AA £ 1 AQRaAoubRDd AN Bs U ¢ 1© AlC
par une sélection des individus qui présentent une taille comprise entré et 15 mm.

Le casdes lacs Hiron et Michigan e$ un peu différent du Lac Ontaria Leur histoire est
égalementbien documentée mais compliquée par des changements de qualité survenus
dans les années 200 (réduction des apports anthropiques enphosphore -Barbiero et
al., 2018) et dont les déterminants sont mutiples. Au sein du Lac Huron les densités de
NOACCAansiEiAT AEO AAOOi ABJAOCI AT OAO U é&ndPObAO 1
2020). Au sein du Lac Michiganune (faible) régression des quagga a été observée 15
ans apréessonintroduction (2010) (Mehler et al, 2019, Figure29).

1994/95 2000 2005 2010 2015

rrr
/ .

\v -

‘o ‘r?
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T —

Density (#/m?)
Figure 29: Carte de distribution au fil du temps des deux espéces des dreissénes (zebra
en haut, quagga en bas) au sein du Lac Michigan (Mehé¢ial, 2019).

$6 01 A [gAnérBlé,l®dapacité de la quagga a coloniser une zone plus profonde que

la moule zébrée ut lui fournir un avantage car les populations plus importantes en
effectifs de certainsespaces au sein delacs etréservoirs leurs permettent la production
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A3 OT A AAOAAT AAT AA pet &,Q011;IKardkayed &x@IA 20342 Rdur
Karatayevetal. (2014), qui ont beaucoup étudié la colonisation demilieux lentiques en
Europe comme aux EtatdJnis, la dominance de la quagga vésvis de la zebra tient a
deux facteurs clés (1) son aptitude a se développer dans les milieux profondst froids
alors que la zebra ne le fait pas, (2) sa capacité a exploiter des eaux faiblement
concentrées en plancton (Figure30). Ces déterminants expliqueraient ue grande part
des évolutionsA 6 A EFAAAOEAO AA AAO AAOC@ AOPi AAOS

0 2 4 6 8 10 12 14 0 2 4 6 8 10 12 14 0 2 4 6 8 10 12 14

Figure 30: lllustration conceptuelle de la dynamique de la moule zébrée e la moule
NOACCA AAT O O1 1T EIEAO 1 AT Ozebvbdeintsdn@riadmur®@ OO 1 61
AA AAT OEOi c¢huv AT O jm mhgq APOT O OA DPOAITET C
apres 12,2 ans (+ 1,5). Dans la situation A, seule la moule zébrée est présente (courbe

grise)d, ADPOT O O1T A PEAOA A8A@PI T OEIT Aiill COAPEE
niveau plus faible que ce pic démographique. En B et C, la courbe noire représente

161 ODET 1T AGAEEAAOEAO AA 1T A NOACCA AiT 0O NOA

AT OOAOPTI TAAT O U 16AEEAAOCOEALA AOI OIli AAO AAOD

lentiqgue est peu profond: la dreisséne et la quagga réussissent alors a coexistvec

une distribution spatiale tranchée: la zebra dans les zones peu profondes et la quagga

dans les zones profondes. En C, il est imaginé que le milieu lentique colonisé est
profondd, 1 A Oi OAAO OOiI PEENOA AO 1 AA Aziasid AAT OA
le littoral, les eaux deviennent moins chargées en plancton, la quagga arrive et se

Ai OAT T DDA AT OT A AEUAET A AéAT Tt A 000 O1 A ¢O/

Sur un plan méthodologique, on percoit a travers ces exeng® | OtElé régar@ed a la
fois les dendtés, les biomasses et les spectres de taille pour une analyse fine des
dynamiques. Dans leur étude de synthese sur des suivis a loreymhe, Strayeret al.
(2019) insistent sur le fait que b qualité des données(et leur mesure, pas leur
extrapolation) est primordiale pour apporter une expertise utile tant en terme de
gestionque de connaissance.

Strayer et al. (2019) observent dans leur synthese sur des suivis a long terme de 67

milieux une COAT AA OAOEAAEI EOi AA DPAOOIT O Adi OI 1
biomasses de dreissenesTres localement une situation peut différer de ce qui est

mesuré a une échelle plus grande. Les variationsterannuelles peuvent en plus étre

i AONOi A0 PAO AAO COAT AAOG &1 OAOOAOQOETT O 010
complique les mterpretatlons a partir de donnee$pat|o temporelles ponctuelles.

, A NOACCA AZ£ET EO DPAO a@emijorité deiniidni stadnanksi(8ifdsi AT OA
OO0 pp AAT O 1 &iadOHA ARO 3IOORAIURLOOOETT AO OADPD
densité de quaggaet une forte densité de zebra peut étre observée en seulement 2 ou 3

ans (Heileret al, 2013; Burlakovaet al, 2018; Strayeret al, 2019).
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En résumé,la forme du lac(Karatayev et al., 2021), son niveau trophique et le temps

i AT 017 AADOE OStraygrEet &,04010)0d&tériineht majoritairement les

densités de quagga. PouRudstam & Gandino (20200A 0 A3 AOO Qikndfak e®A OO O
négliger la pression de prédation qui permet de distinguer trois situations les lacs

profonds oligotrophes dominés par la quagga, les lacs peu profonds avec une forte
pression de prédation dominéspar la zebra, et les situations de coexistence zebra
NOACCA AAO OUPAO Ad HdsAmdiGidud Ge zénksOphotohdiesA GuA E OA O ¢
DAOOAT O AOOAET AOA AA OO0O1 O &I OOAO AAT OGEOi Oh
forte. lls jouent un rdle prépondérant sur le réseau trophique pendant les périodes de

brassage et constituent une population source de véligeres aptesranouveler les

populations de zones moins profondesgt sujettes a la prédationKaratayevet al, 2020).

) 1 A B b A O Agpdlyse [$gxtot@inpbrelle a large échelle est nécessaire poyr
appréhender correctement les effectifs et densités de dreissénes qui ont une influence
sur son fonctionnement.

363.2A1 AOEIT U T A NOAI EOiT AA 16AAOD

=

Des caractéristigues du milieu ontsouvent été examinées pour tenter de prédire |3
AEOPAOOGETT AOF¥T O 16EIi PAAO AAO $OAEOOIT|AOS |
comme le facteur limitant la progression de la moule zébréeuis de la quaggamais la
NOAT EOi  AA 16 AAG njvaal krdpiigddE b Tégaldnteri isdbedl étd
évoquée.

En termes de polluants, les deux especes sont bien connues des écotoxicologues comme
organismes modeles du fait de leur grande résistance. Des différences marquées exis{ent
entre les niveaux de tolérane et de bioaccumulation des zebra et quagga a des
micropolluants.

Il ne peut y avoir un déterminant unique aux proliférations de moules mais la
concentration en Calcium (Calkest considérée comme un facteur limitant la survie, le
développement ou la dynanque de mollusques.Le calciumest requis par les bivalves

pour la croissance de leur coquille, la mobilité de leurs spermatozoides, leur balance

ionique, la survie des larves et la croissanades juvéniles.Si le calcium est vital, son réle

limitant est trés discuté et les valeurs rapportées adessous desquelles il devient

I Eil EOATO 0110 AOOAU OAOEAAI AO8 , 86ET Oi COAQEIT I
prorata de la concentation ambiante en calcium.

Les concentrations en Ca onété utilisées pour réaliser des projectiors AA |1 8 AEOA
ABAGDPAT OETT OEi T OENOA AA 1 A 11 Olwkittieriet®Oi A j -
2008). Chez la zebrades limitent inférieures entre 12 et 28 mg/L ont été évoquées

(Marsden et al,, 2014). Whittier et al.(2008) utilisent la limite inférieur de 12 mg Ca2+4

pour prédire la distribution nord -américaine deDreissena polymorphamais celaa été

jugtET ADPDOT POEi j 00T B il AOi @apD). Adeph@imAO AOOA
a déja été observée a des valeude 12,3mg/| et la présence dans des eaux a 11 mgst

AOi OT A AAT O OT 1YAIA méimk si tefcis @ hiquedquagdesupporte

des eaux a 12ng/l en conditions de laboratoire (Davis et al, 2015). Son optimum de

filtration serait 137 mg/l en conditions de laboratoire pour une gamme testée allant de

0 a 180 mg/l (Gopalakrishnan & Kashian, 2020).
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Hallstan et al. (2010) ont constaté que la concentration en magnésium (Mg2+) était un
meilleur €lément que le calcium pour prédire la présencdes moules zébrées au seinde )
on 1 AAO AA 301 AA8 3E I A OEIA AO 1 AcCii OEOQOI O

volant ionigue NOE DAOI AOOOAEO A61T AOATEO IrAmdlesi AET T A
autres ions majeurs pour le métabolisme des bivalvgs. ACh #1 Mh + Q8

0AO 1T A PAOGOIih T A PIlTIOOEIT AA 18AAO AT %0OO
barriere a la progression des Dreissene¢Van der Velde et al, 2002). Ces dernieres

Ai AATTEAOh T A NOAI EOT AA 186AAO Ade pohtiuoshi AT
DOAI ENOAO 1T AOEITTAIAO AO ET OAOT AGEITTAI AO j $
17T O0AI T AT 6bgqh AA NOE A AEI ET Oi ABAOOAT O 1T A OEI
populations sont ainsi réapparues la ou elles semblaient avoir disparues, gei peut

800A EIDPOOF U 18AiiT1EIOAOEIT AA 1T A NOAIEOT .
des temps de transports qui permettent des pressions de propagules plus fortes car un
bl 060 COAT A T11 AOA Ad Al(Mdidyd®m10DEnPad@e, larouleDOAT OB

zébrée est présente depuis deux siecles dans certains lacsdzns les années 1960es

AAT OEOi O bl OOAEAT O AOOAET AOA NOAI NOAOG AAT OA
déclin trés net a été observé des années 1970 aux années 1990, avagoe les

DI DOl AGETTO TA OAIT1O0AT O Al AZEEAAOEEh DOIT AA
qualité de ces milieux autrefois hypereutrophes (Lewandowski & Stanczykowska,

2014). Il en ressort que la diminution du niveau trophique serait relativement faveoable

a la prolifération des moulesAO 1T A NOACCA AabcOmmadeidé ilkuxDi OO C
dont les teneurs en phytopancton sont faibles (Baldwin et al, 2002 ; Stoeckmann,

2003).

Des études écotoxicologiquesA 8 A@bT OEOEIT 1 U AAO Oi AEI AT 00O
A APPOI AEAO AAO AEAELE OAT AAOG AT OOA UAAOA AO
molécules organiques (Schafeet al, 2011). Les quagga se sont avérés accumulés plus de
pesticides organochlorésque les zebra probablement du fait de teneurs en lipideplus

élevéesj A6 OT EAAOCAOB I[,TAQATATAA AGRO@Q U 16!'$. AO 1
étaient plus importants chez la quagga qui contenait également plus de protéines hsp70

o]} AET i AONOAOO A6A@bPi OEOEI T .0USi fed Auagdai T OAT |
bioaccumulent des pesticides plus que les zebra, les éléments traces métalliques sont
souvent plus accumulés par les zebra que par les quagddil(s et al, 1993c: chrome,

molybdeéne, zinc, Rutzkeet al, 2000: cuivre, zinc,Richman & Somers, 2005 zinc, nickel,

mercure, cuivre, cadmium Matthewset al,, 20015: zinc, cadmium, cuivre, nickel, cobalt,
molybdene) avec cependant des exceptions faqer exemple au vanadium (Millset al,,

1993c), au cadmium (Rutzkeet al, 2000, U 1 6 Al Oi ET EOQI heAet ah O A£AO
2015).

Le caractere bioaccumulateur clairenent démontré des moules quaggaeut engendrer

des problemes de bioamplification le long des réseaux trophiqugsamenant a
contaminer les espéces eposition de top prédateurs (Mills et al, 1993c). Matthews et

al. (2015) avancent que la différence constatée de bioaccumulation entre zebra et

guagga face a des éléments traces métalliques engendre une moindre exposition aux

PDOi AAOAOOO AAT O 1A AAO A601T OAI bl AddnbeAT O AA
vulnérabilité des quaggaen tant que proie pourrait cependantcontrecarrer cette

hypothese.

55



0OAO AEI 1 AOOOh 1 600EI EQAOGETT AA T A 1101 A NOAC
gue la zebra dans la mesure ou une exposition des deux especes aux mémeitions se

traduit par un niveau de biomarqueurs plus faibles chez la quagga (14 biomarqueurs
testésface au nickel et au chromgPotetet al, 2016). Les réponses a un stress oxydant

causé par des polluants organiques et la réponse immunitaire en termee chombre

ABET I TAUOAOG O1 1T O i C/rlentrdla Aebrdet & Quagya (EarE@&EaOAT OAO
2018). Sans études fines des patrons de réponses spécifiques de la quagga face a un

stress chimique cette espéce ne peut étre utilisée en biomonitoringt ne doit pas étre

assimilée a une zebrgKerambrun et al, 2018; Evaristeet al,, 2018).

4. Interactionsentresespéeces

4.1.Le remplacement de zebra pajuagga

, A NOAOOET T AA -duaggalinddgu®et dsOEG 1 A d@PAGEompkérension
AA 1 38EIi bl AT OAOET AR MBKAOABOA®RICICABOT T 1T AT OR AOO
sites en Europecolonisés parla moule quagga et ou la moule zébrée ne serait pas d¢ja
présente, mais cette situation a déja été observée en Amérique du Norcert@ins
DAT AT O NOA 1T A UAAOAh AOPi AA ETCilT EAOOA 0651
1 8EI BI AT OAOGET 1T AA Quelatidn de fadilihton). LAD&ygasssddie DE O1 A
1 8 AOAT OACA AA AT1O01 11T A0 DPAO AdiAAMIIBEAL BITOK
assimilation efficace. Elleréussit a se reproduire lorsque la nourriture est peu
AAT 1T AAT OAire quardd AaCébra a déja bien filtréet que le milieu est pauvre en
plancton. La quagga colonise une zone bien plus profonde que la moule zébrée, ce|qu
lui procure un avantage en terme de démographie (densité de reproducteurddans le
EAO AA 1T A Alibpi OEOEIT NOE OB6AOO ET OOAlT i1 A A
milieu profond.

La moule zébrée est un meilleur colonisateur que la quagga, au m®idans les
écosystemes lentiques que sont les lacsu EtatsUnis, 611 lacs étaient colonisés en
2014 dont 568 par la moule zébrée, 33 par la quagga (mais les plus grands) et 10
seulement par les deux espéces (Benson, 2014)a zebra avait colonisé 18 fis plus de
milieux que la quagga pour une arrivéesensiblement concomitante sur le continent
(1986 pour zebra, 1989 pour quagga, Millet al,, 1993). Il en est de méme en Europela

iTO1I A Ui AOi A A ATTTTEOI OAPEAATI AT O 1 AO EUAOI
Al AT T T ATeAT O EI U A AiEU AAO@ OET Al Abh AO
quagga qui esencoreAT AT 000 AGdvgR4).0EADOEOT A AA T A NO
la zebra est qualifiée par certains auteur de sur-invasion » (over-invasion, Russekt al,

2014 ; Hetherington et al,, 2019).

%l &OAT AAh EI T 36AQEOOA PAO AA OECIT AlsdiieAT O AB

sans que la moule zébrée y soit déja. Il semble bien que ce do#ts souvert le cas )
partout dans le monde (une exception est le LadleaAh AAT O 1 6/-nk)d@ AAO ¢
guaggaest clairement un moins bon colonisateufKaratayevet al,, 2011).

En %001 PAh 1 8ET OO1T AGAOGCEITT AA 1T A 1101 A Ui AOi/
temporel entre les deux introductions dépasse souvent un siecléa raison de cette .
soudaine sympatrie quaggazebra questonneAO 1 A OAlI AOET 1T DPAOOA DO
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facilitation NOE BAOI AO 1 8EI Bl AlaQheOdarpititioddui tdndha NOACC
diminuer ou éliminer la zebra

En effet, brsque les deux especesoexistent sur un écosystéme récepteur, un
remplacement au fil du temps des moules zébrés par les moules quagga a soué&é

observé et dans différents endroits du monde (Millset al, 1996; Stoeckmann 2003;

Wilson et al, 2006; Ramet al, 2011; Stewart 2014; Zhulidovet al, 2010, Heileret al,

2013, Karatayevet al, 2021). Tout recemment, dans le canal Albert (Belgique), la moule

guagga a été découverte en petite quantité et pour la premiére fois en 2009 alors que la

moule zébrée était trés proliférante dans ce milieu. Deux ans apres, Marescaetxal.

(2016b) observent 90% de moules quagga au sein des dreissénes échantillonnées. Dans

la riviere Meuse, le remplacement de la moule zébrée par la quagga est également
observé mais avec un rythme beaucoup moins important. Plus globalement, Heikdral.

(2013) estime que le tax de remplacement des abondances relatives de la moule zébrée

par la quagga en Europe (Allemagne surtout) augmente de 36 % par an, ce qui avoisine

les valeurs obtenues en Amérique du Nord dans les lacs laurentiens et canaux attenants
(Stoeckmann 2003; Wilen et al, 2006; Stewart 2014).

Il semble exister une bien plus grandevariété de situations en milieuAd AAO AT OOAT «
NOGAT 1T EI EAO®G OOACT AT 008 %l AT 600 A6AAOh 1A
avec la zebra ou rester a un effectif trés faiblenEAmérique du Nord par exemple, sur les

rivieres Mississipi et Ohio, les quagga ne représentent que 1% des dreissénes apres 12

ans de coexistence (Grigorovictet al, 2008). Au contraire, dans lecanal Soulange

(Québec), la proportion de quagga dépend da profondeur et elle représente 99 % des
dreissenes au niveau du fond (Ricciardi& Whoriskey, 2004). Les résultats sont

AT T OOAOGOTI 6 0060 AAO 1 AT OUOOI T AO U epabDRoa@i EOi A
observent par exemple que dans laDniepr, la maille quagga déplace la moule zébrée

mais que dans laDon la moule quagga déclina rapidement apres son invasipalors que

la zébrée était présente.

Par contre, en lacs et réservoirs, dans environ 80 % des cas, la quagga devient
dominante et cette valeur ®Ci AT OA OE 1611 TA AT1T OEAT OA NOA
guagga peut se développer et pas la zebra (Strayetral, 2019; cf paragraphe3.6.2).

Dans les cas de cohabitation des deux espéces sur le méme milieu, comme dans des lacs
artificiels des PaysBas, la biomasse totale de dreissénes augmente apres le
développement de la quagga, méme seaéveloppement est concomitant avec un déclin

des moules zébrées (bij de Vaate, 2014)! en est de méme sur des Grands Lacs nerd
ameéricains ou la biomasse augmda méme si ladensité reste stable ou décrot au fil du

temps (Lac Oneida: Hetherington et al, 2019; Lac Ontario: Karatayev et al, 2020) du

fait de la taille plus grande des quagga par rapport aux zebra.

:-Ce type de quantificationdes ratios zebra-quagga relativement unique, serait a reallser
sur le Léman. Pour cela il est nécessaire de réaliser des relevés quantitatifs, de hien
: distinguer les deux especes et de travailler a la fois en effectifs et blomass@es
: données peuvent servir de base des modeles théoriques de filtration des eaux du Iaf
: par les bivalves., 81 OA1 OAOET1T AA 1 A Z£EI OOAOQOET 1 ] A PA
mesurees ou extrapolées des biomasses.

Un intérét complémentaireAO@ 1 O1 | fe@K éntredqualidin Bzebra es de mieux
définir leur spectre de tolérance écologiqueLe phénoméne de remplacement implique
gue les moules quagga aurait une ou des caracteéristiques qui lganocurent un avantage
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concurrentiel par rapport aux moules zébrées.Les moules quaggaprésentent par

exemple des taux de respiration plus faibles que les moules zébrées, ce qui diminue les

co(ts énergétiques de cette activité. Le gain énergétique servirait a la moule quagga soit

pour un investissement dans la croissance de la coquille et ¢ge masse corporelle, soit

AAT O 1T A Ai OA1 T pPAT AT O A8OT 11 OAATTEOI A DPAOI
stress, soit dans la reproduction, ce qui lui procure un avantage v&vis de la moule

zébrée lorsque les conditions de nourriture sont limitantes Baldwin et al, 2002;
Stoeckmann, 2003).La moule zébrée présente pour sa part des taux plus élevés de
respiration, une plus petite taille et consacre plus d'énergie a la reproductioque la

quagga a taille standardise¢Stoeckmann, 2003.

Les moules quagd OiI 1 O A8AOOAT O bPI OO EIi i OOAT OAO Al
181 T AT 1TOEAT OA O A CGATLASAMmoded quaiglavkalet @nej & E COC
assimilation plus efficace (81%) que celle des moules zébrées (63%), permettant de
maintenir une croissan® et des taux de fécondité élevées méme avec un niveau de
disponibilité de la ressource faible (Baldwinet al, 2002; Karatayevet al,, 2014).

Percent Quagga
s 8 =

8

=

0 20 40 60 80 100 120 1
Depth (m)
Figure 31: Relationentre la proportion de quaggaet la profondeur sur 19 sites différents
échantillonnés entre Juin et début Novembre 1992 dans les lacs Erie et Ontario. La
régression (significative, r=0,79) a pour équation %quaggaf.42+ 0.770 x (profondeur
AT 1 8 ¢ 66a&.(998n). Cdité dérdde correspond & une date peu éloignée de
1 68 ET OOI ahrashriiéuk (< 20 ans).

Des expériences récentes menées a Namur montrent que si les taux de filtration
saisonniers (rapportés a la masse du corps) ne sont pas significativement différents, le

taux de croissance des moules quaggast supérieur a celuides moules zébrées
(Marescauxet al, 2013). Diggins (2001) dans une expérience de laboratoire avec des

animaux du Lac Erie observe un taux de filtration de 37 % supériegpour les quagga

gue les zebrade 20 mm de long mais pas de différences significatives pour celles de 15

it AT TA DPOATAT O NOA 1T A OAEITA AiTii A Ai OAO
pionniere de comparaison de la filtration des deux espéces ne trouvait pas non plus de
différences defiltration pour d es animaux de 11 mm, mais un avantage aux quagga pour

les plus grandes. Baldwinet al. (2000 in Diggins, 20010 181 1 0 DBAO O01T 6067 A
significatives entre les taux de filtration de deux espéceméme si une tendance se
dégageait par les grandes quagga a filtrer plus Diggins (2001) releve que la
comparaison a taille éguvalente ne correspond pas a undge équivalent, la gagga
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grandissant plus vite. A e équivalent, la quagga auraiprobablement un taux de
filtration plus important .

TR e e e e e e e e e e e S e et
PP Z A N 2 oA~

)| OAOAEO ET Oi OAOOAT O AGAT AT UBGAO 1T A AEDOOEAC
: du niveau trophique du lacet son hétérogénéité spatiale.

Un autre élément estque la ponte des moules quagg@ AOAEO BI1 OO0 PO, AT AA
ce qui permet aix animaux de croitre plus longtemps que les moules zébrées qui

arrivent ensuite (Baldwin et al, 2002 ; Claxton & Mackie, 1998). Une conséquence est

gue les jeunes individusde moules quaggaatteignent une taille plus grande leur

permettant de mieux survivre aux rigueurs hivernales. La moule quagga est également

apte a se reproduire a des températures plus basses (eaux profondes) que la zebra (Roe

& Maclsaac, 1997 Claxton & Mackie, 1999)Ul A I T Ai 1l EQOAQET ige &1 00O
permis de montrer la dominance des quaggd T AT T AEOET T O A6AAO AOI E,
que soit la turbidité (Huanget al, 2016).

Z A~ - s 2

r-,&--b-O-E-O-E ..... FRETTE -|-I-E-C;-T-O-,5r(5-j0\-(~) ..... SRET™ CETTET AT A O
: reproduction de la quagga est effectivement précoce et permet wéveloppement sur:
: un temps plus long que la zebra.

4.2.Compéttion SO RQI dziNBa SalLls 0Sa
4.2.1. Des assemblages inédits

Les activités humaines et la globalisation des échangent commerciaux ont permis a des

AOpi AAO ANOGAOCERNOAO ATTO0 1 A6 TEIEAGG 0110 AE
gagner de nouveaux écosystemes, quelques fois trés loin de leur aire native. inggeux
ANOAOENOAO AA &OATAA 11 O0OTPIilEOAETA OITO AE
especes de bivalved\ 8 A A O Dhelsgerfaholymorphdla moule zébrée),D. r.bugensis

(la moule quagga),Corbicula fluminea, C. fluminaligtoutes deux appelées plourdes

asiatiques) etSinanodontawoodiang | 8 AT T AT 1 OA AEET T EOAQ I AEO A
espéeces exotiques, invertébrés, poissons, plantes (Beis¢lal, 2017).

Au sein des bivalves,d AOOT AEA OET FCorbidul®flukinessur ArOmédke milieu

AOO 1T A Pi OO 401 NOAT OA Al T aqrioriNais ohskrzéesleA OF A O
sympatrie auparavant.# 8 AOO AET OEBI @1 AdROIBIEAAO Ad1 OECET A
observé sur des grands milieux (Beiseatt al, 2001). Ces assemblages inéditsyssi bien

Al OOA AQi OENOAO RNOSAI OOA AgGi OENOAO A0 EAOI
souvent difficiles a prévoir et méme a imaginer.

#1 I POA OAT O AA 1 AOO DPOI £ZEI 0071 6 OET ¢cOI EAON

1 6AOPAAARA AOCARAIOAGAABEOAD OAOGBT NOSGAT T AO O1T EAT «
car ce sont des especes fouisseuses qui affectionnent les substrats meubles, plutét
lotiques pour les Corbicules, plutét lentiques pour les Unios et Anodontes. Au contraire,

1 87 DPEAET 1 &ded grappkOde DRissénes de se fixer sur la partie émergée de
coquilles de bivalves partiellement enfouies dans le substrat. Une compétition peut

exister vis-a-vis de ressources trophiques, toutes ces especes étant filtreuses.
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4.2.2. Comme une moule a son rocher ¢ |-l@icnti® Bes dreissénes sur

= s o~ A

La fixation des dreissénesest unfacteur clé de eur EIl DPAAO OO0 AB3AQOOAO
iTO01 A0 5T EITEAAA AOOT AEOITAO Al DPAOOEAOI EAO
peut étre fort sur la dynamique de populationdes Unios et Aodontesi AEO 1 6 A EOON
PDOi OAT O EAI AEO AT CAT AOi ABAQOEI AOEI T8 |, 8i PE
(car plus dense) que celui de la quagga.

Les dreissenes se développerdur une grande variété de supports et y compris sur des
organismes vivants au premier rang desquels figurentes coquilles desmollusques
lamellibranches (Figure32). La présence des dreissendss géne que ce soipour ouvrir

1 AGOO OAI CAPOAZEEODAAOADSEDOAOTT OOOEOQh OA Ai-
sédiment (Schloesseet al, 1996). Ce sujet a été beaucoup plus sensible en Amérique du

. T OA NOGB A tar 1&dverkit e mollusque lamellibranchesest trés différente

entre les deux continetsd, ¢ wx AOPT AAO AS5TEITTEAAA AT 1]
2008), contre seulement 14 en Europe. Une différence importante entre ces continents

AOO NOG6OT A DPAOOEA AAO S5TEITEAAA AO $OAEOOA
Europe alors que les espéces nordméricaines sont naives vie|OE O AA |1 87 PEAE
(Karatayevetalh pwwxd8 )1 AT Oi 0061 6A NOA 181 PEAEIT T (
i AEO DPAO AOGAA 16AIi Pl AGO AA AA NOE AOO 1 AO!
sont généralement plus faibles en Europe et par conséquent moins impactgdonnées

AA 1 6800A@D®HDAT Oh 1 6EIi PAAO AA AAOOA i1 PEAETI
individus Unionidae qui la subisse (Bodiset al,, 2013).

L e [ SV i3 y

Figure32d OET OT 6 AA AEOAI OAO iessednB@rbdoia andiiraD EAET 1
(a), Sinanodonta woodiangb), Unio pictorum (c), Unio tumidus(d), et Corbiculafluminea

e8 ,0EI PAAO AOO TiiICIADAMA DT ®OAIOI HOE @ A0S !51TTEAT
DAO DPI OO 1 A0 #1 OAdEd @018)OBimahindd had Badatori (Hengrié)

ou la densité de dreissene§ AAO UAAOA pdit aiteddred 22610008 iad./m2

(Baloghet al., 2008).
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Malgré le phénoméneET AEOAOOAAI A AGET AAOOAOCET 1T AAO 51

18EI PAAO 00T O 11 CAOEA AAO $OAEOOTTAO 000 1 Ac
OOEAO AT 1001 6AOOGT AAO 1A Ai AT ET AAO B5TEITEA/
des dreissenes (GWAOEOAE Q OAAEI T Ah c¢mmntqgs8 $A 1710

completement disparu du fait des dreissénes mais localement les populations ont

NOAT NOAO AT EO Ai ATETi A0 EOONOSU 1 6A@OET AOEI
EAAEOAOOh 1T A BDEOADDEIT TAOTI6AOHOOPDPOET OAOETT AZ
AT TAOGEOA U AAO .pa odfté Aed (Goisdoilis AHotes@godk les larves

A6 51 EI dbligdtolrdinent parasites, seraitaussien réalité une cause du déclin des

grands lamellibranches. Dansd riviére Hudson (Etat de NewYorkklh AA T 8AO00O |
1 épibiontie par les dreissénesqui est la premiére cause du déclin des Unionidae mais

plutét une compétition par exploitation de la ressoure planctonique (Strayer & Malce,

2014). Les données manquent paucomparer les effets de la zebra et de la quagga sur

les Unionidae (Lucyet al,, 2014) mais les quelques données disponibles suggerent que

1 6EIi PAAO AAO NOAGCCA AOO i1 ElhadR01NGAquikdkl OE A/
de la quagga une menacassezfaible pour la survie des mollusques natifs.

Si les effets au niveau de lpopulation sont cgntroyers@s,Jqs effets physiologiques ont
souvent été mis en évidence tant aux Etas T EO NOG6 AT %O bmib).0. 31 OO0A
polymorpha colonise le c6té postérieur de la coquille des Unionidae ce qui affecte son

taux de filtration,gd A OA 1T AT I T OEIT AO Oil Aiibi OO0AI Al
ARG OAlI 6AOh U &I OOA AAT OEOT AA AOAEOOTT AOh |
EEOA jPAO | AT NOA AdT @ucii AGETT gh AA NOE b

phytoplancton présent (Schloesseret al, 1996). La conséquence est une diminution des

réserves énergétiques, du taux de croissance ietfineAA 1 A OOOOEA Aét 1 86 ET £

al., 2011b).

Yyl AOGO pPOi AAAT A NOBGEI 168U AEO PAO AkeAEEALE O
celles liées a la quagga. Cependara Mariabilité des résultats reportés dans la littérature

iT1T O0OA NOA 16EiIi Pi OOAT AR AA 18671 PEAETT-OEA A

dépendante: toutes les especes hdtes ne réagissent pas de la méme maniére (tdex

mortalité différents entre espéces nordaméricaines, Strayer & Malcom, 2008). Les
$OAEOOT T AOh AT A 1TAOGETT AAO Pi DOl AGETT O NOA
aptitude a se fixer sur un bivalve natif (Haa@t al, 1993). Des étudedocalessont donc
nécessaires pour une meilleure analyse de ces phénoménesn fonction des enjeux

locaux

ndod LYLI OGO adzNJ € S T2y oeffets dey tyais \ngéylieursR Qdzy S C
RQdzy LINRPFAE &aAy3ddzZ ASNI

$AT O 18AAOQT T Oh 1 6EI DA Ads vérifablemdnt pu Bt@ Iéthdié Ned A C C A
les milieux suivis étaient déja impactés par la moule zébrée. Le suivi du fonctionnement

AdO1T 1T AT OUOGOT T A AT OAEE AOAA O1 ENOGAI AT O AAO i
en Europe8 %1 AOOAT AAT O ohd les@iieB Ae 1d\qgdidgda Goht@ar&pQlds @ E
DAOOEO Adi OOAAO o060 1T A 1161 A Ui Adi A AT AT 11T
dreissenes.

, AO AEEAOO 1 A0 PI OO Ei b1 OOAT OO APPAOAEOGOAT O
(Karatayev et al, 2014), lorsque les populations explosent en effectifLes impacts des
bivalves invasifs sont trés clairement densitédépendants Les impacts sont quasi
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impossibles a prédire avec précision:1 AO Al OAOOAOCET T O A6AEAEAAOL
variables et relativement imprévisibles au fil du temps (Strayer & Malcon, 2006;
Karatayevet al, 2011, 2014).D. polymorpha estlassée parmi les 100 espéces invasives

les plus nuisibles en Europe (DAISIE, 2008).

4.3.1. Filtration et réseau trophique

La £ZE1 OOAOEI T AOO 1 6AAOQEOEOQI NOE AT CAIlAOA |
conséquences des bivalves exotiques sur les écosystémes envalnspact massif sur les
matieres en suspension et le plancton, modification des réseaux trophiqugs

réorientaton dA O &I 0@ i1 AOCci OENOAO AO OAET AA |161 Al
AE1 OOAOGETT AOO O1 Oi OEOAAT A OOAEO AGBOIETT A
ABAAO 1O AATO 1A UITA PilACENOA AO AA [NOE O
iel AGEOOAEO Ai EUh 186A00EOI A AAO EIT OAOEEO Al
OA1 ACEOGAT AT O AT AAAT OENOA8 01 OOOAT O 1 A0 OAOw®
AO EAEO A601T 1 AT NOA Adi1 OOAAOG OO0 1 amliedPOADIT |

D
naturel, des facteurs qui contrélent cette activité (température, nature et diametre deps
matieéres en suspension, pressions biotiques ou chimiques) ou encore de son impact gur
le bactério-plancton.

4.3.1.1. Comment «fonctionne » la filtration ?

La filtration assure des fonctions sur le plan de la nutrition, de la respiration, de

1 6 A @ A@roddits tul catabolisme, régulation ionique)et de la reproduction (&jection

des produits génitaux). Le mécanisme fait intervenir deux siphons edes branchies,

appelées aussi cténidies chez les bivalves.d AAO AOO Pii bPi A PAO 1T A Ol
entrer dans la cavité palléale. Les particules sont triées au niveau des branchies, puis
16AA0 PAOOA PAO OT A AAOGEOI OODPOAtboHalAnE EAT A £
Les particules suivent un trajet complexe au sein des hémibranchies et certains
éléments filtrés sont rejetés apres une sorte de tri interne (trés bien décrit dans Baket

al., 2000, pour la zebra).Chez la zebra, le siphon inhalant est dgé dorsalement, de

section ronde et large, entouré de 80 a 100 tentacules disposés en deux cercles
concentriques. Le siphon exhalant a une section plus petite et il est dépourvu de

tentacules(Morton, 1993).

Le taux de filtration dépend de la températurest une certaine hétérogénéité existe dans

la littérature pour exprimer les volumes filtrés. lls peuvent étre compris dans une
fourchette de 20 a 407 ml/ind./h, soit de 44 a 381 Ig de carbone de la masse de

1 6ET AEOEADO DPAO ET OOet . C0ldmEbeals. s Aont-dédnOwe® A A O @
variables selon les conditions de laboratoire et, par exemple, le type deurriture

utilisé.

Tableau4. Synthése de différentes valeurs obtenues dans la littérature sur les taux de

filtr ation de la quagga ramenée en mlfindhoueniC AA # AA 1 6LAd EI Al
OAl AGOO AA 16ATAAAOT DT ET OEI | comp&atif 6 Mg Q114 A O
Marescaux et al.(2016a).
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Author Type of food T (°C) ml/ind.h 1/gC.d

Diggins (2001) Natural sediments 8-22 400 72-336

Baldwin et al. (2002) Chlamydomonas 20 20-85 6.88-29.22
Nannochloris 20 10-407 3.44-139.88

Vanderploeg et al. (2010) Natural seston 1-7 - 117-381
Cryptomonas 1-7 - 133-625

Tang et al. (2013) Natural Seston 5-23 - 44-158

Sprung & Rose (1988) Chlamydomonas - 50-230 -

Reeders et al. (1989) Natural Seston 0.6-17.7 15-170 -

Reeders and bij de Vaate (1990) Natural Seston 3-21 10-80 —

Bunt et al. (1993) Cryptomonas 20 0.2-2 -

Fanslow et al. (1995) Natural Seston 6-25 - 96-976.8

Sprung (1995) Chlamydomonas 5-25 20400 -

Roditi et al. (1996) Natural Seston 20 115 -

Diggins (2001) Natural sediments 8-22 300 72-264

Baldwin et al. (2002) Chlamydomonas 20 20-125 13.83-86.43
Nannochloris 20 18-402 12.45-277.96

Vanderploeg et al. (2010) Cryptomonas 3 - 200.16

Le taux defiltration dépend étroitement de la quantité de ressource dans le milieu. Des
mesures en laboratoire permNettent de décrire la forme de la relation entre le taux
O A OAO@ AA odetdreODakeSchlx &t al.A O

AGET CAOOET 1

(2016a) observentchezles quaggade la Meuse une courbe de type I{(sigmoide) dans la
classification proposée par Rothauplt (1990) (Figure 33). Kemp & Aldridge (2018)
observent des courbes de type | dans toutes leurs conditisnexpérimentales pourles
zebra comme pour les quagga AO OAOQ@ AA embpasQliiickedtt éntre 1ds6 i OAE
deux especes a 4°C et a 12 °Grossierement, une concentration en chlorophyllea
DAOIi AOOAEO A61 AGAOOAO
Marescauxet al. (2016) (Figure 34). Ces patronsde répqnses théoriques et observés

A3 AT OEOIT I

p T

t ¢ TI

OIT1T O ABGEI Pi OOAT AA DI OO0 AT I DOAT AOAitrathaden T A
fonction des concentrations de plancton.
Type 1 Type 11 Type 111
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Figure33d, )1 AQGQEOOA OOIEO i1 AOG OEi 1T OENOAO

filtreurs face a une augmentation de la ressource. Les travaux de Marescaetxal.
(2016a) tendent a montrer que la quaga appartient au type Il (modéle sigmoide)
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Kemp & Aldridge (2018) observent des courbes de type 58 6 ADOT O -eAdRAOAAODC

(2016a).

Mean filtration rate + standard deviation (L/gC.d)

pg Chla/L| Summer Fall Winter Spring
2.5 34 + 58 114 + 198 250 +263 151 +162
s 5 94 + 95 275 + 354 225+ 272 159 + 199
o 10 60 + 104 671 £ 291 151 + 181 208 + 185
N 20 186 + 144 517 + 88 0+0 78 +135
40 133 £ 106 57 £99 0+0 100 + 83

2.5 63% 65 69 £ 81 18 £ 31 0x0

e 5 94 + 94 184 + 169 8375 166 £ 26
%ﬂ 10 245 £ 217 155 £ 145 95 +24 144 £ 19
o 20 135+ 54 267 + 150 78 + 62 153 +23
40 89 + 37 103 +71 25+ 18 120 + 74

Figure 34 : Résultats des mesures de taux de filtration moyens de Marescaux (2014)
avec des individus de la Meuse, selon la saison et la concentration de phytoplancton
i Al COAO AA AOI 006G AgPOEIT A AT tC #EI

Unemodélisation sur le lac Simcoe (Canad&22 kn®) qui tient compte des densités des

deux especes et de la profondeur améne a une estimation de 169 milliards de litres

filtrés par heure, soit 36 % des 11 kA8 AAO AO 1 AA AEI Ohal,0 AEAN
2018) pour une densité de 1469 ind./m?. Une telle densitéreprésente environ 16 g de

poids sec detissus mous/m2, ce qui est une valeur parmi les plus fortes qui et déja

été observés., 6 AOOAT OEAI AOO ~£EEI 001 AAT O 1T A UITA A
compte-tenu du contexte localAu sein du lacMlggel situé en Allemagne Wegneret al.

(2019) estime que la densité moyenne de 360Quaggdm 2 (un tiers de la surface du lac

est colonisée) conduit & une filtration totaleEOOMABOW A EO DPAO ET 00 AOD
de ce lac peu profondAu sein des lacs ljsselmer et Markermeer (5,4 et 2,45 milliards de
mAGAADO OAOPAAOCE&Al Al ADDEAADO NOA T A O1I1

(par les zebra) en respectivement 11 et 18 jours.

4.3.1.2. Un réseautrophique modifié

La filtration est le trait comportemental qui induit des conséquencesrophiques ou les
bivalves proliferent. , dctivité¢ de filtraionh ET OAT OA U 1671 AEA| 1 A At
dreisseneAOO O1 OOAEO A8O0T EITT MAT AOASIOA Al IOIPIOT AdA
OAOOTT A0 1T A AAT & Bentlisation/ des corntimadtes Awted b 13
prolifération de zebra et quaggala filtration ramene de la biomasse (essentiellement
PEUOI Pl AT AOI T ENOAQ AA 1 A Al (vik bsifékeseh psduddd)
feceg, les eaux deviennent claires, les herbiers se développent, les auties
compartiments réagissent en cascade a ces modifications.

Une moule zébrée adulte filtretrés grossiérementp U ¢ 1 EOOAO AB3AAO PAO
particules comprises entre 0,7 et 450 um, retenant préférentiellement les particules

64



avec un diameétrecompris entre 5 et 3540 um (Ten Winkel & Davids, 1982 Sprung &

Rose, 1988 Aldridge et al, 2006). La taille des particules conditionne donc ce qui entre

IO PAO U 18ET Oi)OE ARG®D ABCE T AETAAE GRAMOO8R AA CAOC
AR OTTO0 1 AO Al EI AO@-dik Aes fud Wdud Aui idldeBcerhidhihle AS A OC
plus la composition en microzooplancton (Pacet al, 2010; Strayer & Malcom, 2014),

par une consommationdirecte proportionnelle a la taille et une moins grande sélectivité

des particules ingérées car les siphons de grands animaux présentent un plus grand
diameétre (Maclsaac et al., 1995)

Une proportion de ce qui est filtré est utilis& pour faire de la biomasse mais une large
proportion est excrétée sous une forme soluble ou particulaireféceset pseudofeces
(synthese A6 OT 11T A1 1 A Adéns iSéhdedes,i 108, KslrAa zebraans les

Grands Lacs US maisvec un calage du modele surdes données issues du Lac
Constance).La maule zébrée est considérée comme sélective vésvis de sa nourriture

(Baker et al, 1998, 2000; Dionisio Pireset al, 2004a, bji  A&dkeOr{3-a-vis du tri de

ce qui est retenu comme ressource alimentaire par rapport a ce qui est rejeté comme
pseudofeces

, 6 AT EIi Al DAOeTEO AEEI ENOAI AT O 1T A NOAI EOi AA
son activité de filtration (Ten Winkel & Davids, 1982 Pires et al, 2004). Des algues

peuvent étre toxiques, commeMicrocystis(cyanobactérie) qui a des effetiégatifs sur

les dreissenes (Vanderploeget al, 2009), provoquant une baisse de la filtration, des
pseudlcAEAOOEiTi A0 AO O1 Ai AXAO20066/AIACOAOBET ROA * R
milieu avec présence deMicrocystis est de faible qualité pour la moulezébrée.
0AOAAT @Al AT AT Oh M@rdcgsgsiad dei® ded EdsTOntakid, Michigan et

(00117 A PO o @dekcisseOeDiARAENT A ABOhS AO OAAUAI ACA A
Oi1 AT A6 AO AO OOE AA DPAOOEAObnAEs deibsénds OOT E(
(Watsonet al, 2016).

, A NOAT EOi AA T A 11 OOOEOOOA pi 6O O 1 OCAT EOI
par le rapport entre la matiére organique et la matiere inorganique, la présence de

O1 ET AOh 1 A DPOi OATaluks, ét taAalldlAfdrde desdlldles Blgales) ET O
(Juhelet al, 2006). La filtration étant peu sélective dans ce qui est ingéré, elle devrait en

retour favoriser le plancton a croissance rapide et possédant des mécanismes de
flottabilité qui lui permette] O A&6i1 OEOAO AA DPAOOACAO O 1T EA
(Maclsaac, 1996 sur zebra).

s o~ oz oz

(1999) dans une étude utilisant une chambréA 8 ¥ AT O1 AT AT O Anclla@lai ET i |
OEOAOOA AA 1 6 Ahé @ebrdé Guadgaha fiEatibnCl O fladdfoh Augmentit
de 50 % entre 0,4 a3,2cm/et9cm/sj 1 61 POEI O0i @ BT 00 200kdurel OAO A
OEOAOOA Ad Al).Cé&téValeuret ce pdirdnfd® réponse (Figure B) sont trés
similaires a cequi est observé par Xiaet al. (2021) chez la quaggaOn relévera que la
valeur optimum est trés proche des 1@ ¢ AT T O Adi AT Ol AdeddleatétieA 1 8 A A

181 POEI Oi AA &£EI OOAOGET1T AA 1101 A0 I AOET AO !
Xiaet al. (2021), chez la quaggagroisent plusieurs facteurs susceptibles de faire varier
1A OAO@ AA Z£EI OOAOEI 1T AO 1T AOGAOOAT GfuA@Bi OEI Al

~ s s oA o~

moins de filtration que les températures les plus chaudes testées. Xeéh al. (2021)
observent surtout des taux de filtration 3,5 fois supérieurs chez deindividus obtenus a
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plus de 20 m de profondeur par rapport a des individus récoltés plus en surface (2 a 10
m).

Water temperature effect Habitat depth effect Flow velocity effect
Factors regulating filter P o - .
capacity of quagga mussels 1.6 L static water 1.6 L static water 35 L flowing water: 1 - 22 cm s?
investigated:
[> Habitat depth N
Food codncen:ration Water temperature & dry weight &
Food quality o o
Water temperature % ,LQ"LD‘ . 2 «\&\O\N e
Flow velocity g o°C o2 e S
Mussel biomass (DW) used g At c = o™ e
Mussel size (average) [> E 1% 5 0‘(\& Flow velocity
Mussel condition © S 7
Mussel habitat depth Food concentration Food concentration

Figure3sd, , A0 AZAAOAOOO AAEI OENOAO NOE ET &£ OAT AAI
et al.(2021).

I,Ao OEOAOOAO AA AT OOAT O OBAOT OAT O POEI§ OAEAI
i la fixation. Leurs roles critiques sont largement ignorés par les étmgues (Chenet al, L
i 2011). Il serait intéressant @ ET OAOOE CORAOG ©OR O AEG AOdank e AT O1 Al
: gamme écologiqguement réaliste par rapport a des contexteprécis ou les drelssenes
: posent probleme

, A AEOOAAOGET1T Ad01T AdvAPDAA ADROI AEI DA OIORA QA
tant que modulateur du réseau trophique et cette illustration a une portée trés générale

car le processus est quasiment toujours le méme.

Le cas de la moule zébrée dans la riviere Hudson (Etat de New York, Eddtgs) est

DAOOEADI ET OAI AT O AEAT Al ABi AT 6ih AAO 1 AO OA

Strayer) disposaiAT O A6 01 OOEOE OAI AGEOGAI AT O 111¢c AAO
AO ADPOT O 16ET OOT AEok @dt éxempla Atrayerdt alA 100 PpEOINE A
vue trés synthétigue8 , 6 AAOEOEOi AA &£ZEI OOAOEITT OAOO U

phytoplancton et en zooplancton de petite taille. Tout ce qui est en suspension dans
16AAO0 AO AA OAEIT A ET £ OEAGARA UAQ 64 AJiTTOEGLD OA G
30EOA U 16EIi DI AT OAOGETT 1 AOOGEOGA AA 1T A 1101 An
organismes ont été multipliés par cinquante. Une conséquence directe est la production

de féces et pseuddéces (partie filtrée non dCi Oi AqQ NOE OOAAOEO O1 O
i AA I AOET OA 1 OCATENOAQ AO OAOOI 1T | Adkal,il A Al
1996 ; Maclsaac, 1996). Les densités de plancton en suspensiondansfat T T T A A8 AA(
se sont effondrées le phytoplancton via une consommation directe par les moules, le
(micro)zooplancton faute de nourriture phytoplanctonique a brouter. Sans ce plancton
auparavant présent, les eaux sont devenues extrémement claires et la lumiére a pu

pénétrer beaucoup plus profondément dans la viere. La quantité de nutriments dans

1 6AAO j AUui OGA AO DEIT OPETI OA AOOAT OEAI T Al A1 OQ
i AAOT PEUOAOh Oi ¢ci OAO@ OOPi OEAOOO AO Al COAON
des conséquences significatives, directementouh OO0 1 A0 DI bOI AGET 1
benthiques et sur les populations piscicoles.

Une métaanalyse est une synthése statistique des résultats de difféerentes études sur le
méme theme. Réalisée sur le théme des conséquences des dreissenes sur un écosysteme
elle a permis de quantifier objectivement les phénoménes décrits-diessus (Higgins &
Vander Zanden, 201Q Higgins, 2014, Figure 8). Dans les zones pélagiques de lacs, la
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réduction en biomasse de phytoplancton (dg 35 a-78%) et de zooplancton {40% a -

xxbPqQ AOO 1T A OiCcilAs8 #6A00 AAPAT AAT O AT OEC(
spectaculaires. Dans ces milieux, comme dans les zones littorales de lacs,

1671 Al AEOAEOCOAT AT O AA 186AAOG AO 1T A Oi AGAOEI
augmentation de la bionassedes macrophytes et des algues macroscopiques (+ 170% a

180%), des bactéries associées aux sédiments (+2000 %), de la biomasse hors
dreissenes (+160 a 210%), et de la biomasse benthique totale en animaux (incluant les
dreissenes) (+ 2000 % en matiere fuiche, i.e. hors coquilles). Mayeet al.(2014) parlent

ABOT A AAT OEEAZAEAAOGETAAQRAO A ALl @ ELEDOAAGCEA NO
PDAOI AO 1T A DPOI AGAOGEITT A6O01T A AETI AOOA AAT OEE
ATTTTTA AGAAOQS
Lake River Enclosure
Secchi I o a7 } led7 }
Turbidity - |—=— 110 —e—+{3 |
Susp. solids - e Iz] e }4 I—o—|?}
L | | \
arr ﬁl 12 i i
NO; + 23 le] 5
NH; - I—:ﬁm }—1‘—-—{ 4 }H 15
SRP )—+—{ 18 } f——e—FH5 } —e—13
PP W16 o4 [
TP + W a2 Ief 6 | —e—12
SO, e 16 | \
SedOrg C. | | 6 } foi5
- | | |
Chl - {46 | 7 | 5 |
Zooplankton - fo—17 f—e—3 | ‘
Periphyton I —e—a } }
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Zoobenthos,, - l—.—”D } }
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Log, (X,p/X_p)

Figure 36 : Amplitude des effets des Dreissénes dans les lacs, les rivieres ou des enclos
expérimentaux, sur des parametres physiques, chimiques ou biologiques. Les valeurs
représentées en abscisses sont des différences entre les périodes -pet post
introductiondesi T O1 AOh OABPDBI 00T AG U OT A v AEATT A ABAT
noirs sont des valeurs moyennes, les barres haontales marquent les limites A 8 O1

ET OAOOATT A AA AT T EZEATAA U wn P8 ,6AEEAO AA
significatif lorsquel 6 ET OAOOAT 1 A AA Al 1T EZEAT AA T686ET Al OO
«Zoobenthos a» signifie que la biomasse collectée était en zone littoml «Zoobenthos

b » pour les habitats profonds $ 8 A PHRi3, 2014). Les données sur les poissons ne
sontbAO AOOAU 111 AOAOOAO bPI 00. ZAEOA 161 AEAO A6

On peut décrire la benthification par des changements en cascade du réseau trophique

ITEFi 0O U 16AAOBOBDOIA ARAT EEDAOLOETNIOAT Ah 1T A [EEI (
proliférantes de Dreissenanduit une baisse du plancton (Figure36) et en particulier des

microalgues (Bastvikenet al, 1998) qui sont consommeées a un taux plus rapide que leur
renouvellement quelles que soient les conditions de stratification du milieu
(Vanderploeget al, 2010; Roweet al, 2015). Consécutivement et par la répergssion

000 1 86AT OAT AT A AO Oi OAAO OOT PEENOAhQ efrl, i Al AE
2001 ; Raikowet al,, 2004, Vanderploeget al, 2010; Roweet al, 2015). La composition

des communautés algales change et en particulier la nature des espea®minantes

(Raikow et al, 2004). Dans certains cas ce sont des algues vertes ou des diatomées qui
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AARGEATTAT O ATi1T ET AT OAOh AAT O A6 AOONMA®ystB AO A&
aeruginosapar exemple) sont clairement promus par le rejet sélectitle cette espece

dans les pseudeéces (Vanderploeget al, 2001). Dans ce dernier cas, la taille des

cellules permet un tri au sein de la moule zébrée qui ne serait pas possible avec des

OAEI 1T A0 PI 0O PAOEOAO8 , 8EI PAA Gon pekit@ussi €1 AO O«
indirect via une modification de la pénétration de la lumiére ou du cycle de nutriments

(Bastviken et al, 1998).

Eutrophic < > Benthified

Light penetration Light penetration

=

e

< Limited benthic production < Extensive benthic production
< High sedimentation of planktonic production = Active import by Dreissena
< Low foraging efficiency by benthic fish =< High foraging efficiency by benthic fish
Figure 37: Description des changements associés au processus deeathification »: la
AEi ET OOETT AA 1T A OOOAEAEOiIi AA 186AAO DPAOIAD

importante et sur une surface plus vaste. Le transfert de matiere de la zone pélagique

OAOO T A UITA AAT OEENOA b AOMA impodaddn Actv®pah ET1 AT O/
les OAEOOI T AG8 , A OOAT Omkiadnue Adrs |h Acdepénthiqud A 1 A
favorise les poissons aptes a se nourrir sur le fon® 8 A D O1 Gt al. (A0d43. O

Kissmanet al.(2010) ont comparé 25 lacs nordaméricains (Etat du Michign) colonisés

par les dreissenes et 25 lacs nenolonisés, tous avec une sitification thermique et des
concentrations en nutriments comparables, pour investiguer les effets des moules sur le

micro- et macro-zooplancton.Dans les lacs envahis, la biomasse ghytoplancton était

de 24 % plus faible que dans les lacs non envahis et la biomasse de microzooplancton

était de 44 % plus faible {39 % de ciliés,-45 % de rotiferes). La biomasse de
macrozooplancton était de 33 % plus faible {40 % de daphnies). Ces valeurs sont
hautement significatives mais plus faibles que celles généralement observées sur des
systémes moins profonds et plus brassés 6 ET &£ OAT AA AAO AQAEOOT 1 AC
broutage du phytoplancton, a la prédation du microzooplancton et a une compétition

pour les ressources planctoniquse avec le zooplancton quelle que soit sa taill@Figure

38). , 6 AEEAO AOO | AET OEOAEOAVAIVE ded Acllicd@Eet A6 O1
majoritairement AAT OE A8 O1 vishalvib de$ rOtiEe@d gdiGexemple Barbiero et

al. (2006) relévent que les taux de silice ont signifiativement augmenté dans le lac Erié

APDOi O 1 6ET OOT AOAODIONT AAAD AR A heachdiont dedeksion A6 O1
sur ccOOA OAOOI OOAA DPAO 1T A DPEUOIT Bl AT Adi.1la APPACQ
FAOI OEOAOQETT AB3AOPTI AAOGO AA AEAOIT T 7 AO pour EAOO
expliquer les changements deommunautésplanctoniques.

Vanderploeg et al. (2009) posenO | 6 ET OOEOEOA NOA O® &ledtion Ad O1
envers les bivalves si des especes du plancton résistantes a la filtration sont
sélectionnées, ne pourratil y avoir a terme des conditions moins favorables pour les
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moules et finalement un taux defiltration plus faible ? Un équilibre prédateurproie
peutEl  O861 OAAT EO AT I DOA OAT 6 AAO OAI PO?2AA Ai OF

dreissenid mussels

macrozooplankton

bacteria

Figure 38: Schéma simplifié des effets trophiques de la filtration par les dreissénes sur le
zooplancton dans dedacs stratifiés. Les lignes pleines représentent des effets directs

AiTO 16EIi pT OOAT AA AOO EECOOi A PAO 168i BPAEOOAC
des effets indirects. Les ciliés, rotiféres, et le macraooplancton peuvent étre affecté de

mOl OEPI AO I ATEi OAO PAO 1 6AAOEOEOiI AA £EEI O0OAQ
OOAT OPAOAT AA AA 16AAOKh Adipanigie Qi€sQuE hefsordpas 1 O AC
OADOI OAT O1 08 @&.LBIOT O +EOOI Al

Une autre question intéressante, titée en partie par Strayer (2013), est celle du

devenir de la biomasse produite par les bivalves. Chez les Unionidae par exemple,
plusieurs auteurs considerent que les nutriments utilisés pour la production de

AET T AOGOGA O1T 10 £ET Al A tekd aQuatlye 0ak BUnignidée@duled i AT O L
O1TTO0 OAOAT AT O AlTTO01Tiii1i0 PAO AAO POi AAOADOOOS
Adi 1T AOCEA 106 AA 1 AOGE7 OA ¢ofxeptivA Est faussd pourdes AT OU O
dreissénes qui sont consommés par des orggsmes aquatiques et ont une durée de vie
relativement courte (2 a 4 ans).La biomasse des bivalvepeut en fait étre considérée

comme un stockage temporaireplutét que comme une perte dans un flux de matiere

Des écologistes utilisent le terme de eapactance» par analogie en physique avec un

00T AEACA PAO AAAOI Ol AGEIT Adi1AOCEA i1 AAOOENR
Les nutriments accumulésau sein des tissus des organismegseuvent étre redonnés au o
milieu & trois occasions (i) lors de lab OT AOAOET T AA CAiT OAOh | EEQ

DOl Oi ET A0 Ai COAAT AOG AT AT TAEQGETIT O AA OOOAOGONK
synthétisé que chacune de ces occasions correspond a une restitution quantitativement

Ei BT OOAT OA A tnititrd ch&zElds Uhiddidad Aoreaméricains.3 8 ACEOOAT O £
lamoulequaggh EI AOO POT AAAT A NOBGEI Al OTEO AA 18

, A TTT1TAOA O0O1T O 1 EIEOiI A6i OOAARAO AA 1 6AEEAO A.
ne permet pas de réaliser une synthése quantitatez Tout dépend probablement de leur
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aptitude a adapter leur régime alimentaire aux nombreux changements induits par les
AOAEOOT T AO OO0 16i Al OUuOOii As , A DOAI ET OA
AT 1 T OOAT AT OAT A 1T AEO AA O1 1 Adentiphs fatdnfei A OAE A
soutenu et les études sont rares. Dans le cas de la riviere Hudson et fader@issena
polymorpha, les poissons ont augmenté leur taux de croissance (+ 12 %), leur abondance

de poissons littoraux (+ 97 %), et dans le méme temps diminué troissance {17 %) et

1 8 AAT 1 -28%%) ded poissons pélagiques (Strayeet al, 2004). Ce schéma est celui le

Pbi 00 DPOT AAAT A AAT O 1 A Ak Qireishdnds] Bepemianies E /i OA (
conséquences sont moins facilement prévisiblessi elles O6 AAAT | BPACT AT O

1 6ET OOI AOAOGET 1T OEI Ol OAdoinne leBghbied arrvd3 @i ind@ne A @1 OE
temps que la moule quaggadans beaucoup de systéemes colonisés(voir chapitre

4.3.3.1)

4.3.1.3. Un contrdle du phosphorepar les quagga

La majorité des nilieux envahis par les dreissénes ont une productivité contrélée par les
apports en Fhosphore, qui est trées souventle facteur limitant. Les quaggaqui se
développent en masse induisent au moins deux phénomenes qui contrélent
completement la production primaire et le réseau trophique. (1) Le phosphorg
particulaire, dont la plus grande partie se trouve dans les cellules planctoniquesst
massivement filtré par les mouleset utilisé en partie (environ 10 %) pour créer de la
biomassebenthique a courte duréede vies , 6 AGAOiT OEI T AAO 11|01 AO
feceset pseudo féeceqqui sont ensuite décomposés par des bactéries rendent disponibje

au niveau du fondAA DPET OPEI OA POEO AAT O 1T A ATITI1T1

trés rapide. Ce taux de recycldy OABDOiT OAT OA 1611 i1 AT O AT
élément, bien audela des apports du bassiversant des milieux. (2) Une «éviation
cébtiere » engendre un clivage spatial entre les zones littoralesassivementenvahies par
les moules et devenas riches en phosphore et les zonespélagiques appauvries en
phosphoreDPAO OADDIT O-bvasion.lLésidénAphén@n@iies sont tout récemment
AEAT AT AOi AT 6i O AAT O 1 A0 ' OATAO , AAO A¢! i i OE

—_
ms >

—_
o -

filtreurs (Atkinson et al, 2010) et peuvent augmenter significativement les teneurs en

Al T TTEOGI AO TEOOAOAO AAT O 18AAO j.1TCAOT 0 3C
sein des Grands Lacsord-américains serait majoritairement lié a la disponibilité du

Phosphore (Jianget al, 2015; Scaviaet al, 2016; Li et al, 2021). Il faut cependant
CAOAAO U 16AOPOEO NOA i1 a8i A NOATA T A 1EI EOAOQE
disponibilité du P, ladODi T EAET EOi AO 1 A0 &£ Oi A0 AA 16AUI
descommunautésplanctoniques (Watsonet al., 2016).

Le développement ds dreissenespeut modifier a la baisse les teneurs en phosphore de

ITA ATTTT1TA Ad Atl20p16 2009ARAikom et bl A2004) en le piégeant et

le rendant indisponible pour le plancton (contréle du réseau trophique ditbottom-up,

par la base). Les généraations sont cependant difficles et dans des lacs sans
stratification avec peu de matiére organique dans le sédiment, le relargage de

T OOOCEI AT OO AAT O 16AA0 PAO 1 A0 $OAEOQOTTAO PA
phosphore importante qui peut stimuler la production phytoplanctonique (Sarnelleet

al., 2005; Nogaro & Steinman, 2014). Dans tous les cas, les dépodts de féeces et pseudo

feces rejetés par les bivalvesont transformés par des bactériesen éléments dissous qui
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stimulent les productions primaire et/ou secondaire et influencent fortement le cycle
desélémentsnutritifs (Vaughnet al, 2007; Ozerskyet al,, 2013).

Dans la partie Ouest du Lac Erie, des efflorescen@syanobactéries plus fréquerds et

les augmentatiors de leurs biomasses a 180 O E O A dokidaide Aes quaggant conduit

Conroy et al. (2005) a examiné le rbéle des deux espéces zebra et quagga sur les taux

A6 ADAOi OE IdéphdsghdrellieOndoules Gonsomment du plancton, et participent

clairement & la reminéralisation des n®@ OE| AT OO0 DAO Sdioklds résdtalksd A O1 OE
de Conroyet al. (2005) IA. UAAOA DHOi OAT OA O1 OAO@ ABAQGAOI
quagge8 ! 1671 AEATT A AO 1 AAh 1 AO AOAEOOITAO Ail
court le temps deturnover des cyclesdd 6 AUT OA AO AO PET OPET OA8 #
flux de nutriments en provenance des dreissenes peut faciliter la croissance du
phytoplancton et les efflorescence de cyanobactéries dans les milieux peu profonds

et/ou brasses.

Les quaygapeuventdonci EIi EOAO T A Dl AT AOiT 1 (Baxthiev eia AAOET 1
2006, 2018 ; Higgins & VanderZanden, 2010)nais également en stimuler la croissance
par la reminéralisation, directe par excrétion ou via des bactériesles matieres filtrées
(Hecky et al, 2004). La résolution de ce paradoxe apparent tient a la spatialisation des
processus.Ce phénomene est nomméedéviation cotiere » (nearshore shuntFigure 3)

en référence a la densité plus forte de moulegebra dans les zones littoralesqui
augmentent a ces endroits la disponibilit¢ du phosphoreau dépends de la zone
pélagique (Hecky et al,, 2004).Le phénoméne serait assez analogue a ce qui se passe sur
des récifs coralliens. Laétention du phosphore sur les bordures se fait aux dépendie

la zone pélagique au sein de laguelle la production planctonique peut étre affectée trés
significativement (Vanderploeg et al, 2010), en particulier au printemps et en été
pendant la plus forte croissance des dreissénest des plantes du littoral (Hecky et al,
2004).

Nearshore Offshore

Mid-depth

Protected

P

Sandy/Open
|

Mussel Filtering and Engineering

Distance Offshore

Figure 39: Schéma hypothétique ded A £FZA O A A  bpatialddeORiOsENROsOrE 1 1
la filtration et leur activité ingénieure, en lien avec le transfert du phosphore (P) et du
carbone (C) de la zone littorale ves la zone péhgique, selon les substrats types
dominants. Quand les sulisats durs sont absents des prtbondeurs intermédiaires, les
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moules quaggadeviennent un important puits a P et C transitantnormalement (sans
dreissénes)du littoral vers la zone pélagique$ 0 A Pvaridéploeget al.(2010).

$AT O O1 06 1 AO AAOhparBes madIdsleghd3phdked qil poulalt auC A A C A
Ai PAOO T6800A0ONOAERT AAAI(MIE® WOAK di elps,Ce

milieu devrait tendre U O8 AT OEAEE O | pgai I& biod&ssetbedthiqoe T B AiOOi

plus biodisponible AAT O 1 A Al malsiad fBnd?Ac8alaApd étre montréin situ

dans k Lac Michigan et avec un relargage de nutriments a proximité des dreissénes

AAT 0 OT A NOAT OEOQi OOEFEOAT OA A0 Ai OA11 PDPA
Cladophora(Dayton et al.,, 2014).

Figure 40: lllustration de la déviation cétiere du phosphore (extrait du mémoire deif

A6i OOAA AA $AUdbITh ¢mpph 51 EO8 -EAEECAT Q8

wl DOl £ 1T AAOO AAPAT AAT Oh AAT O 1 B8EUDPITEITEII
ingestion/excrétion constante au niveau des bancs de quagga, la ou auparavant le
sédiment piégeait plus ou moins temporairemat, le phosphore. A cesprofondeurs,

Mosley & Bootsma (2015) ont montré dans le Laklichigan que ks taux de recyclage du

POI T O EOONOGU pp A EO bl O Qassiflans AsSedin@niscel AO O A
qui enrichit le benthos et réduit letemps & O1 ET OO0 AO 0 AAKE®pidgh AT 11
ne peutalors b1 00 DOT AFEOAO AO@ Al OAEAO OOPDEBEAOOAC
modeles hydrodynamiques ont clairement montré que méme dans un milieu profond

stratifié, les quagga changent la distributiodM AO 1T OOOEI AT 6O AAT O O1 00/
(Shenetal, 2018).3E | 6 ET AEAAT AA CciI T AAT A OAIT AT A Aili’
AT TAEOETT O Adi AT Ol Al AT50Ac@béndadkt Pas bidgh @dhrkedur I® OT D E E R
taux de recyclage du phosphore lié aux dissenes (Williamson & Ozersky, 2019)

Historiquement, les cycles biogéochimiques ont été considérés comme contrélés par des
micro-organismes et des conditions abiotiqgues\{anni, 2021). Les flux liés directement

aux animaux benthiques étaient considérés comme négligeablesU | 6 AGAADOEI
précisément des animaux des milieux aquatiquedont le role a étéconsidéré avec un
intérét croissant au fil du temps (Atkinson et al, 2017)8 , 8 rééefid de Liet al.
(2021) bouscule cette vue etplace la quagga des Grands LAAO AT i 1T A 1 8AAC
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principal qui module la disponibilité du phosphore . La dynamique des
concentrations en Pbiodisponible AT DBAT A A3 0T 1 NOEI EAOA AT OOA E
niOAAO AO Al i PAOOEI AT O AAT OEENOAh AOGAT O 16ETO
AEOOT OO0 AAT O 1 AesduiPddpdsé dans fes skdinfentidiedt@e 10 a 60
%. Sur un plan fonctionnel, le sédiment retenait le P avec une inertie qui poutva
AOOAET AOA NOAI NOGAOG ATTi AO AAT O 1T A AAOGs A
La filtration par les quaggaagit a la fois sur la vitesse de ce recyclage et sur les quantités
remobilisées de ce qui est filtré (environ 90 %)La quantité de P mobisée pour la
construction de tissus avoisine 10 % de ce qui est filtré. Le reste est excrété sous une
forme dissoute ou libéré enfeceset pseudo fecedivrés a la décomposition microbienne.
Ce phénoméneintensifie les échanges de P au niveau du substraenthique suite a
1 8A0O0EOT A 8AA#IAMOONOMQIAOT AEO T A AUT Al ENOCA AA
contréle la disponibilit¢ du phosphore AAT O 1 A AT, bidn ladddla désGink@n®

en provenance des bassins versant@Figure 41). La situation actuelle pourrait étre

transposée a beaucoup de milieux dont les grandsds européens et le phénogne peut

avoir une répercussion sur la dynamique des nutriments de grands bassins
hydrographiques (Liet al,, 2021).
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Figure41: 3AETi I A AA 1 6EI PAAO flAde P Aadd IEsOEdandsAdrs OO O
laurentiens (20 % des eaux douces de surface de la planétd)es fleches ont une

amplitude proportionnelle aux flux et les valeurs numériques sont celles du Lac

Michigan (Li et al, 2021). La filtration représente le flux majoritaire j o @ ' Q¢ UMp

1 6A@DPT OO0 j OAOO 1 A |, Adrsarft)@®®iud petitr 8l ¢6 A OM U NbpG8  ADAACH
inorganique dissous, apte a servir immédiatement au phytoplanctonPpart =P Phosphore

particulaire, dont la plus grande quantité se trouve dans des cellules planctoniqueSed

= saimentation de P particulaire indépendamment des moules. Une part du P des

Oi AET AT 6O OAOT OOT A U 1 A ATl iGleded AEtbeddsdddoOl OO O
feces La minéralisation des moules mortes inclus la dissolution des coquilles ainsi que

1A Ai AT 1 DI OEOEIT AARO OE OO @auché)ietLiegal. @A D OT O 6
(droite) . Gg= 10 g, soit des milliers de t.

4.3.1.4.Un outil de biomanipulation ?

, A EEI OOAOET1T 1 AOOGEOA AAO AOAEOOI T AO AOOI AE]
médiocre en a faitdes organismescandidats pour filtrer des eaux eutrophes. Le procéd
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A i 0i DOl DI Oi EI OO Oil | AEBOAOCAOE! PAOEAGET .
milieux ou ils pouvaient avoir cet effet «énéfigue». Dans les milieux naturels, il e

acquis que cette biomanipulation ne fait que déplacer des problemes et ne saurait étre
recommandée. Les effets sur les cyanobactéries en paculier sont relativement

difficiles a prévoir.

#AOOAET O 110 PO OI EO AAT O parAdedbiAlvEgEAcOdponded OT A A
OAl OAOOEAA AO@ DOT Al 11 AétaA®dsdOaveeRttaE DOPET T § -
1 6AUT OA AO 1T A DPEIT OPEI OA A61 OECET A A1 OEOI PEN!
la productivité phytoplanctonique, mais ce phytoplancton est filtré par les moules qui le
transforment, directement ou pas, en biomasse animale, peétre mémedans certains

casen biomasse piscicole. Mais ce schéma ne résiste pas a une approche écosystémique
CiTAAT A NOE {111 00A NOA 1T A bDOi OAT AA AAO EEI
problemes apparaissent. Le schéma initial est en effet trop simpliste pouldustrer le

AT AOETTTAT AT O Ad Olles drdissdies @ ned fiefd Agipte B AID
développement des végétaux supérieurs (la lumiere pénétre plus profondément dans la
ATTTTTA AdAABmhs (effldtesceAcds) difficilement prévisibles de
cyanobactéries, ni desmpacts sur ke reste de laaune en place.

Aux Pays" AO T 8EAT A A 1 0O0i DPOIPIOIA AT O pwwun AA
zébrée pour lutter contre des efflorescences algales (Reeders & Bij de Vaate, 1990, 1992

. Reederset al, 1993).) I O8ACEO 10U A38OT A DPOI i OEOCET T |
EAAEOOAT T AT AT O Pl OOEO OO0 1T A AT i DPAOOEI AT O DE
a retirer des poissons zooplanctonophages pour permettre une plus grande
consommation de phytoplancton par du zooplancton.Dans le cas de dreissenes, il
O6ACEO AGOOEI EOAO 1 AOOO POl POEi Oi O AA £EEI OO0OA
Dl OO0 AOCIi AT OAO 1T A &AA19EP 15 EA Apbténdefde @a njodel E O
zébréepour IA- AT 1T OOET A AA AUATT AAAOi OEAO AOO OAT O
explorée, en particulier aux PaysBas dans le cas delacs peu profonds (These de

Dionisio Pires, 2009.

1 8 %O daisDdkpuis elle ya explosé en effectifs dans le sud du Ladjsselmeer, la

guagga était absente er2006, puis représentait 1% des dreissenes B 2007, 49% en

2008, 61% en 2009 et 88% en 2010, Bij de Vaate & Beisel, 2011 Des travaux ré@nts

ITO0 PAOIEO AA OAOOAO AOGAA OOAAT O | 6répG&rl EOAOQE
AAO POIT 1 EL OAOET T O A8AI COAO AAT é@alRB16.LésAOAO C
pseudoféces peuvent contenir des cellules algales viables (Baket al, 1998)
susceptibles defournir une source populationnelle apres remobilisation dans la colonne
A6AAO | AACET T O AAO OACOAOh AET OOOAAOQETT Q8

D. polymorphaest connue pour promouvoir des efflorescence a cyanobactéries en

i i OENOA AO .1 OA AAO AiI 1T A OAEABLLfckhm&] A | Al
colonies deMicrocystisaeruginosa(Knoll et al, 2008 ; Vanderploeget al, 2001; Raikov

etal,2004. A1 A 1 8 A AdémAbsdng dads dBs lacs hypeutrophes des Pays

Bas (Waajenet al, 2016), et des expérimentations montrent queD. polymorphapeut au

contraire permettre un abattement decertaines cyanobactéries comme celledu genre
Anabaena(Dionisio Pires, 2005) ce quiconfirme son rble defiltreur sélectif (Tang et al,

2013). Cependantune certaine hétérogeneéité de résultats entre différents travaux ne
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permet DAO AOET OOA 6 Helier deAl& filtrAxioni sArEd®sA concentrations en
cyanobactéries (Waajeret al, 2016).
Il est intéressant de relever que les cyanobactéries réduisent trés significativement

16i 1 EOOETI T AA CAIi 1 OAO AO 1 Aet@A20B EkpEridrices AEAU
en laboratoire). o A A A A
Siiladéjaéte ATT OEAT Oi NOA 1T A &£EI OOAOEITT DPAOI AO A

DAOI AO AOOOE AAT O AAOOAET O AAO O AAAOOAI ATl ¢
i 2AAAAOO O "EE AA 6AAOAh pww¢gs8 -AEO Ol OEO
des eaux usés est alors la bioaccumulation de polluants qui peuvent étre transmis le

long des chaines trophiques si les bivalves sont consommés question du devenir de

ces biomasseseste égalementouverte.

43158 -1 Ail EOAOETT AA 138EiePAAO OO0 1T A AEI AT Al
, A EEI OOAOCEIT OAOO AO@ AEOAI OAO bBI 60| OA 1
décomposition de la matiere organique rapportée vers le fond est égalemept
AT TOTIT 1 ACOEAA AT gLxORA®Di BAOCOORD Di ABT ADh 1 &
sur le bilan en oxygene peuparfois conduire a une désoxygénatiorocale préjudiciable
U AGAOOOAO AT i PAOOEI AT 66h ATTTA T A Z£ZAOIA DPEC

Il existe au moins trois mécanismes qui engendrent des désoxygénations potentielles de

milieux envahis par les moules quagga.e premier tient tres simplement a la respiration

AAO 1101 A0 NOE DPAOGO OADPOiI OAT OAO OT A COAT AA
forte densité. Le second est lié aux processus chimiques de décomposition de la matiere
organigue. Ces phénoménes deviennefimportants lors de la benthification du milieu

AO ZAEO AA 1 6AAOEOEOI AA £EI OOAOCEIT S8 , A 0Ol
phytoplanctonique plus faible du fait de teneurs moindres en phytoplancton. Ce dernier
phénoméne pourrait étre compensépar | A A7 OAT T bPAT AT O ABEAOAER
littorale.

Yyl 1T 6AQEOOA PAO AA AEI AT O AT Tw@uciiT A 000 AA
iITO0 101 Oi AlTEOGI O 000 AAO COAT AO AT OO0 AB6AAD
la Moselle, le milieu était envahi a la fois par la moule zébrée et par dexl@icules.

# 8 MBacBmannet al. (1998) qui ont décrit finement les processus de production et de

ATTOTIT 1T AOGCETT A8T@UCITA AAO AEAAV@GAIE®EdgreAl | PAC
42). Une démarche expérimentale de mesure de chaque compartiment dansbléan

CITAAl A8601T OOITeil 117100A NOA T A AT i PAOOEI .
sousROOEI i h PAOO AT T 0T i1 A0 EOONOBU ¢u AAOG tm «

qui est énorme# A Oi OO1 OAO AOGO T A Al 1 Oi N@Adnmbdle AEOAA
zébrée et de la palourde asiatique C fluminea), qui représentaient localement a elles

OAOI A0 EOONOGGU wu b AAO ET OAOOi AOi O NOE OEOA
surreprésenté du fait de la prolifération de ces invasivexonsomme ded | dUCT T A RNOI
manquera alors 3aA8 AOOOAO 1T OCAT EOI AbGs , 61 NOEI EAOA DOl
ces conditions précaire, et il tient a peu de chose que cet état bascule vers un déficit en

Il ouUci T A NOE OA Oi PAOAGCKHAMAEA Ag3oieA SIATiOAITAT A
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grand compartiment producteur (en vert) ou consommateur (en rouge), en intégrant le

£l 0@ AT OOAT O6h 1 A0 A ££A O Ghydddectriqied DesA@vadxi A O
réalisés dans les années 1990 sur la riviere Moselle ont permis de montrer le rble
prépondérant du compartiment benthique occupé largement par des especes exotiques,

sur le bilan en oxygéne (Bachmann, figure non publiéeprise dans Beisel & Lévéque,

2010).

4.3.1.6. Un concentrateur de pathogénes avant transfert dans la chaine trophique

Les bivalves peuvent accumuleret par conséquent concentrerdes agentspathogénes
(microorganismesq NOBS8 EI O Ei AAOCAT GoitGifettdd. PHr@édkte dcthih) O OAT
ils jouent le role de réservoir mais aussi de diffuseur car les consommateurs de des

iT11 OONOAO O6A@DI OAénles consdn@antl OAT A ET EABRAET T OC

de proies saines. Des mortalités massives de pais 1 O AO Ad1T EOAAOQ [ NG
une bioamplification del 8 At @ulbotulisme aux EtatsUnis. o
ol 60 O1T A AAOGEIT AA OOOOAEI 1T AT AAh EI AQgO bPI O

accumulatrice en se servant des moules comme concentrateur suscépgi de révéler la
présence de pathogenes.

, A EE] OOAQGETT DHAO AAO AEOAI GAO DPAOO AT CAT AOA
DAOET Ci 1T AO8 $AO0 11 O0O0AIT EOI O I AOOEOGAO AA bPI EOC
Grands Lacs ont été reliées au botulise de type E(Riley et al, 2008). Les moules

zébrées ont pu jouer un role dans cette épidémie de deux manieres (Péfiezentetajaet

al.,, 2006, 2014): (i) par la création de conditions favorables a la prolifération de
Clostridium botulinum notamment du &it de la présence en masse de féces et
pseudofécés (en créant des micro habitats AOAA AAO Al T AEOEIT O AB

= £ 9~ ~ ~ - ~N

T OOOEI AT OO AATT AAT 66bgh AO } EEqQq PAO 18AAAODI O
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moules accumulatrices favorise une contaminatiornles chaines trophiques notamment

AO MEAEO AB8OT A ATTOTI1AOETT AAO i NédgoBi® DAO
melanostomu$, espéces invasive, qui concentre les bactéries déja concentrées par les

moules et permet des routes supplémentaires aux pathogés pour une ingestion par

des poissons ou des oiseaux (Figuré3). Les deux hypothéses sur le réle des moules
zébrées ne sont pas exclusives dans la mesure ou il est possible que le substrat favorable

a la présence du botulisme soit précisément celui g@st ingéré occasionnellement par

les moules.
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Figure 43: Routes possibles pour la transmission delostridium botulinum type-E a N
OOAOGAOO 1T A Oi OAAO OOTI PEENOA AAO ' OAT AO , AA«
victimes du botulisme. (c) Spore dormantede C. botulinumtype-%8 8i PAEOOAODOO
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A £ oA s e

utilisée en suivi sanitaire environremental de pathogénes pour la santé humaine
(Graczyk et al, 2003; Conn et al, 2014; Palos Ladeiroet al, 2014). Les milieux

o~ o~ T A s o~ A~

ARNOAGENOAO 06110 AAG Oi OAGOI EOO i PEAI | Ei 1T GEI
Pi 60 7 OEOAO OI A i PBAOERAGASADONGRIU GAOEIOHRAA O
K5AAO NOE PAOIAO AA Oi AODI OAO Ol i AEATOEIIT

protozoaires parasites commepar exemple Cryptosporidium parvumGiardia duodenalis

(deux parasites intestinaux qui provoquet des diarrhées)ou Toxoplasma gondi{agent

de la Toxoplasmose). Ces especes engendrent des milliers de malades chaque année en
Europe comme aux EtatdJnis. Des études de laboratoire (Palos Ladeiret al, 2014)

montrent que les trois parasites précitéssont bioaccumulés par la moule zébrée au

prorata de leur concentration dans le milieu. Méme si les parasites impliqués dans les

ET ZAAQETT1 O EOI AETAO AO NOE OI 10 OAAEAOAET O
réellement les mollusques qui les filtrat, ils sont plus facilement détectables a

1 8ET Oi OEAOO AA AAO T OCATEOI A0 AAAOI Ol AOADOOO¢
Aiii A AAO T EAOT OBPI OEAEAOh DHAOO o60OO0A Oi Oi ik
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moléculaires sur des mollusque accumulateurs (Connet al, 2014). Les conditions sont
AOET OOAGEOE 0Oi Oesanbules 2hrée & quddy&dorant @il de suivi
sanitaire des eaux de surface, et un criblage a large échelle serait possible.

I I I I, 1
: Pour une action de surveillancesanitaire, il est possible de considérer avantageusement

: le caractéreaccumulateur des moules comme concentrateur susceptible de révéler ta

: présence de pathogénes) |1 6 AEAA A6T ODEOOA I APPADABEODAOA

: plus intéressante a mener quela présence de ceissenes est connue pour engendrer dels
ATTAEOCEITO AAOI OAAT A0 U 106711 AOCAT AA AA:PAOCEI

IS R e - S St

432.517 EAAEOAO: MauedA-AbelA ET A

Si la filtration est le mécanismeAl i NOE |1 AEAZEA AT AAOGAAAA |
milieu, les dreissenes ont aussi une incidence sur la capacité biogene du site, en tant

N O 8 E A llekE ddis€iBes se développersoit en tapis, soiten grappes. Dans les deux

AAOh Al 1 A0 AAE®AARAOCKIEERDBD ABEBRAT O OT A Ei Oi O ¢
substrat-support avant dreissenesT 6 AOAEO DHAO8 )1 Al AGO Al
ABAAAOI OIl AGET T AAO AT NOGEITAO NOE O11TO0 cCili Of
ne trouverait sans les moules que & sédiments fins.

4.3.2.1. Le gite et le couvertoffert par les dreissénes

Les coquilles de moules constituent des habitats originaux, en trois dimensions, dui
DAOOAT O OAOOGEO ABAAOE EUAOAOI ENOA AO |POI Oi
organique rejetée par les bivalves (feces et pseued@ces) profite surtout a des
organismes détritivores qui y trouvent ainsi le gite et le couvert.La densité
ABET OAOOiT AOi O Ad OT sompdtrisds pedt dindi €k méltplikedpari7 A A
AO OAET 4e8 demOule plail cAmparaison avec des substrats sans moules.

, AO AOAEOOI T AO AT ife0RAEAHER 1ed Aul @arAAPAGLARA O

Ei Oi OT CciTi EOi AAT O 16AOPAAA ROMOBE]I OOABQEA!
Ai OAT T DPAT AT O Alelogpédnizit én giagpesA 6 O1 A

Cet impactdes deissénes sur FAAEOAOOEOTI AAO EAAEOAOG AO O/
guelque fois été jugé « positif » pour la faune en place (Gutiérrezt al, 2003): les
COAPPAO AA 17111 OONOAO AAOE ddahtOquedld densiBAdOT A A
moules est importante. Cet effet a souvent été vérifié : les bivalvabritent du courant et

de certains prédateurs des organismes qui prennent place au sein de la structure en

trois dimensions que constituent les grappes. Celeci rejettent dans le méme tempsle

la matiere organique (feces epseudoféce$ qui profitent en particulier a des organismes

détritivo res. Les moules leur fournissenainsi a la fois le gite et le couvert.

Bially & Maclsaac (2000) ont montré que des coloies de moules zébrées hébergeaient
EOONOGGU xmm b DI OO AGET AEOEAOO NOA 1 A0 EAAEC
AAG AT i1 01 AGOi O Ad EEDA®@JItRER, des Webergedti plud A 8
ABGET AEOEAOO NOGEI 16U Al AOOAEO coe denskéd 1 1 Ol
correspond 301 111 AOA Oi AOEO A3 AODI Bddla Mehde, 181 T 7 OA
assemblages de quagga ont clairement fait le lit de nouveaux crustacés amphipodes qui
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ont vu leurs densités augmenter quand les dreissenes se sont développées (Marescaux

et al, 2016b). Ces relations de facilitation entre dreissenes e@mphipodes sont bien
documentéeset depuis longtemps: les dreissenes abritent du courant et nourrissent les

AOPiT AAO AGAI PEEDPT AAO AiT O 1T A Oicei A Al EI AT OA
(Ricciardi et al, 1997 ; Palmer & Ricciardi, 200%Ward & Rcciardi 2014).

Un suivi de plus de 50 années permet a Burlako al.(2021) de dresser un bilan de la

I 6EIl PAAO AAO A OdbiimubeiutesAb®nthiqiésOdu ILak OOntario par
comparaison des situations prénvasion, postinvasion par zebra, postinvasion par

UAAOA AO NOACCAS , A NOACCA OG6AO0O AOi Oi A &80
faunistiques qui serésument trés simplement a un appauvssement des communautés.

Les Sphaeridae et Gammaridae ont drastiquement diminué en effectifs et seuls les

quagga et les oligpch@AO O1T 1T O AOET OOM &&ErdOdu Lécl Nlekd, fal 008
biodiversité aurait diminué mais seulement pour des densités aussi ftg que 2500
dreissenedgm 2 au moins (Wittmann et al, 2011). Les communautés benthiques de lacs

AT OAEEO AEAT CAT O AAAOAT 6 AO £Z£EI AO OAIi PO i
changements aux seules densités de quagga, les facteurs confondants pouv&tns

nombreux.

Dans le Léman, les communautés bdrijues changent significativement sous

1 6EI POI OET T AA dntdd plEdatioA des gHAgdaQ ddOQ@2et,R020).

4.3.2.2.Un nouveau substrat : les lits de coquilles

Les amas de coquiles @OAT O DPAOAOOAO bPI OOEAOOO AEUAET AC
bivalves. Accumulés dans des zones de sédimentation ils constituent des habitpts

originaux et peuventinfluencer des processus morphodynamique par un changement de
la taille moyenne des particuls fines qui constituent le fond.

Les bivalvesconstituent aussi un habitat singulier lorsque les individus sont morts et

NOA 1T AO AT NOGEI T AO ORADAADOINOEAT @ OOOE OIAR OAkIOT AD
sur une grande variété de surfaces et celaend a transformer un substrat de
sédimentation, souvent du sable ou de la vase, en un substrat équivalent & des particules
minérales avec uneggranulométrie plus importante.

Ces structures physiques ont une durée de vie qui peut avoisiner plusieurs décades

NOE Al Z£AEO O1T A Ai1TO0i NOAT AA Ei i OOAT OA A6 0T |
I1TTCOAI PO APOT O NOGAI T A AEO AO 1 EAO8les AO Al
processus géomorphologiqueA A T A OE OE 17 O Avraimént dxploréésbidde O i O
OET I A 17T OEOAOAEDO 001 0 |1 AaQ@lahubihédie dedthndd @i T O6
Oi AEi AT OAOCEITT AOci AT OA AOGAA 1 6AAAQI OI AGETT £
nécessaires pour les mobiliser sont forcément plus importantes.

Su le Lac de NeghaOAT h 1 AO AT NOEIT | AQolymérghbl AT EG EALORDO 111 80iC
A6 AOOEI ACETT O AA 1T A AET T AOOA AAT O 1 A UITA 1TE
de macroinvertébrés benthiques en place(Schmidlin et al, 2012). Les zebra
représentaient des biomasses avoisinant 191 g/fdans la zone peu profonde (< 3,5m,
137 et 54 g/m? de coquilles vivantes et mortes respectivement) et 748 g/thdans la
zone profonde (5 a 22 m, 459 et 289 g/th de coquilles vivartes et mortes
respectivement). # A0 AT T 171 A0 TA O110 A& OOidod@@s NOGU
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conditions écologiqueset la structure dd Y Gella population en place ils peuvent trés
logiqguement varier beaucoup. De plus le processus est cumulatif et dépend de la durée

de vie des zebra -4 ans maximum dans la plupart des milieux), et du temps de

Ai AT 1 DI OEOETT A801T A Al maddailledrsA dedcdqhilleArBods A OO | 1
représentent une source de deium et méme de C@(Chauvaudet al, 2003, Strayer &

Malcom, 200D).

4.4. Lerble des prédateurs de moules

La prolifération de bivalves constitue une ressource nouvelle et subitement importantg
bi 60 AAAOAT OP AG6AODPTI AAO AA DI EOOIT Oh | AGT EC
mammiféres. La coquille est une protectiomaturelle qui ne constitue pas forcément un
I AGOAAI A ZEAAA U AAOOAET O AiT 01T i1 AOGAOOQ8s , G6A
certaines réponses comportementales (agrégation, fermeture des valves) sgnt
clairement des réactions face a un danger de prédati. Les nouvelles relations
prédateurs-proies qui se mettent en place sur un milieu envahi régulent les
DOl 1 EE OAOEIT T O 1 AEO £EAOT OEOGAT O AOOOE 6 AOOE
consommatkeurs adapteés a cette ressource.
La prédation peut moduler uneinvasion mais le contrble de bivalves invasifs par um
pOoi AAOGAGO U O1 OAOEI OA1I NOGEI TA DBOI|AGEOA
réaliste.

4.4.1.Une ressource appétante ?

, AO POi AAOAOOO AA AOAEOOI T AO AAGRaA@QtedT 10 A
secondairement des invertébrés aquatiques.

Molloy et al. (1997) a réalisé la synthése la plus exhaustive des prédateurs de
Dreissénes. Mammiferes, oiseaux, poissons, crustacés peuvent en consommer et dans
certains cas moduler la dynamique depopulation. La nature du prédateur dépend de
16YCA AAO ET AEOGEAOOh OA&EI AO AA 1 AOO @AEI T A ¢
Yyl AOGO EI bT OOAT O AA O1 OI ECT A0 NOG6I 1T TA PAOO
TE BT OO0 0Oi ¢cOI Auablddeddivaived pholifdant® (Molloyet al, 1997). Au

moins 27 espéces de poisson en Europe et 14 en Amérique du Nord consomment des
dreissenes parmi lesquelles 3 especes communefa carpe commung Cyprinus carpio

~ N s Z s

~ 7 z  z

A
gobie & tache noire Kleogobius melanostomiis T AOEZE A8 OOAOEAQ8 $A1T O
90 % de la production annuelle deces animaux est consommée par des poissons (soit,

130.000 tonnes, synthese dans Mollogt al,, 1997).

I-Encart : Le gobie a tache noire, Neogobius melanostomus, futur invasif du Léman? i

1

A CiAEA 0O OAAEA 11 EOAcadl® aledldpud grahde pakthle Ci A E /
dreissénesdans son régime alimentaDA8 #3 A OO0 O1 AsuddA BEOGIR OO0 Nt
délai leszebra et quaggaur beaucoup de milieux colonisés. !

1 En Amérique du Nord, le gobie consomme activement des grandes quantités ide

i dreissénes(Kornis etal,2012) A0 DI ET O NOBSEI Aédéite@r‘fconff)ﬁé{éé i Oi N
1 populations des Grands lacs laurentiensau moins dans la zone littoralgBarton et al, 1
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2005 ; Lederer et al, 2008), méme si des exceptions existent (Houghton & Janssen,

2014). En été, la densité maximale de gobiesteggénéralementobservée au niveaude la

OEAOI i A hidefles indv@usimigrentverd 1 AO D OT &l T AA@ddéesiE OORN O
et al, 2020) E
La relation prédateur-proie entre le gobie a tache noire et les dreissénes est le fruit
A6 OT -Avolutidn sur leur bassinAd ET AROQET A0 PAOI EO OT1 A ;iE'I' ol A

1 poisson a la consommation de mouled.e gobie met une coquille dans sa bouche Ft

1O7i AT EOA O1 11 O006AI AT O AA O1I OOCEIT AdO01T AT Oi b
i byssus. Cette torsion serait homologh AO@ 11 OOAI AT 0O AA di OAGE
I pour déchirer un morceaude chairesAd OT A DPOT EA OOT B COI OEOA DRI
piéce, mouvement qui nécessite une coordination musculaire a priori peu commune

chez les poissons téléostéens (Helfmaet al, 2009). Une fois décrochée, la moule est
avalée entiere (surtout si elle est petite) ou broyée par les dents pharyngiennes qui
présentent une forme de molaire particulierement adaptée a cette usage (Ghedatial, 1
2006).
Des gobies aussi petits que 30 mmoosomment des dreissenes mais la proportion df
moules dans le bol alimentaire augmente avec la taille des poissons (Foletyal, 2017). 1
La taille des moules consommeées est généralement comprise entre 5 et 12 mm, ceiqui
signifie que les jeunes individus etes vieux individus sont moins prédatégNaddami & i

——— 2=

1

I

1

I

1

I

1

I

1

I

1

I

1

I

1

I

E Rudstam, 2014bp  $AT O 1A , AA /1 OAOEih 1A AilOQIl 1i I AGEI]
iAo OT A ET AEAAT AA OAI AONOAAIT A Ohame sickriaidds{ OOET 1
! classes de tailles (5 a 15 mm)sont préférentiellement consommeées a des profondeurs «

! 60 m (Karatayev et al., 2020). Un contréle des quagga par les gobies a tache noire est

! cependant probable dans la mesure ou leur vulnérabilité face a la prédation serait plus

! grande que celle des zebia AA NOE 11T AOI AOAEO 1| 6i BepEdsiE AOA |
L en faveur des zebra en situation de pression de prédaticiorte (Rudstam & Gandino,
i2020). Sur un réservoir peu profond situé aux PayBas, Verstijnenet al. (2019) !
! observent que 27 % du bol alimentaire des gobies et 29 % de celui des grémilles sPQt
iA'l' 1 OOEOOI 6 AA NOACCA8 #A Oi 10 AAO OAI !
! études mais cela représente tout de méme ¥ a 1/3 de ce qui est consommé pas!
! poissons de fonds.
i
1
I
1
I
1

000 b

7

Les conditions abiotiques et biotiques (fortes densités de moules) sont désormais
réunies pour faire du Léman un milieu ou le gobie pourrait proliférer. Depopulations 1

| sources existentans le passiaversant du Rhin et dangeluiduRhdne. | JI
$AT O 106/10A0CET j#AT AAAQh O ,11¢c O0FiETO "AUh
nourrissent des moules zébrées et quaggfA OOA 1T AOAOOAOEI T AOO 11 EI
carlA T 11 AOA Ab iinetdidspa jodk @shpa&éded4g nm AOAT O 16ET C

des moules (en 1986) a 3,6 millions 10 ans plus tard in 1997. Cette explosion
démographique aurait réduit la biomasse des moules de 83% (Petrie & Knapton, 1999).

Plus généralement, les oiseaux sordes organismes homéothermes qui ont besoin

AOi 1T AOCEA bPTI OO 0OicOIl A0 1 AOO OduifBguenkd @OA AT O
milieux aquatiques peuventy rester en hiver tant que la glace ne le recouvre pas. Dans

ce contexte, la prédation par les oismix devient plus importante (multiplié par 2 chez le

fuligule morillon, Aythya fuligula, AT OOA 161 O0i AQO el d&,EI0A 0K $A
notamment par rapport a celle des poissons, qui marquent un arrét de croissance

hivernal et ne se nourrissent alors gqasiment plus.
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Sur le Lac de Nechétel, les abondances de moules zébrées sont régulées dans les parties
les moins profondes (< 3m) par la prédation par des canards (Schmidlirt al, 2012). Ce
phénoméne avait déja été observé dans le Lac Constance avec gwction de 95 %
des populations a des profondeurs entre 1 et 3 m (Wernest al,, 2005).

Les espéces invasives bédBE AEAT O O1T OOAT O A3O1T OAlI YAEAT AT O
les nouveaux milieux envahis énemy release hypothesiKeane & Crawley002) : moins
de parasites, prédatess absents ou naifs par rapporta ces nouvelles proies,
cohabitation avec de piétres compétiteurs. Afil du temps, lerelachementde pression

AEI ET OA PAO 106A00EOGI A AA T1 OOAI leAnémied @ari AAC £
161011 O0OETT AA 1A EAOCI A Al bl AAA8 300 Ol OE
York) ou le crabe bleu (Callinectes sapidysO8 AOO T EO U AT T 01T 11 AO 1 ¢/

AOAEOOI T AO AO PITET O Ad AT la deEASECQIA dredséensil 16 @O ®EAGO O
éte significativement affectée Paceet al, 2010; Strayer et al, 2017). Il en est de méme

sur des Grands Lacs ou les dreissenes sont consommées par des gabiealgré une
consommation forte par les poissons prédateurgux aussi invasifs, lalensité globale de

dreissene ne parait pas affectée (Karatayest al, 2021).Dans les deux cak pressionde

prédation ne semble pas inflencer la dynamique des populations de dreissénes

DOT AAAT AT AT O infiuencedsofentde @ lunk classe de taille seulement

(voir le chapitre suivant).

$60T A 1 AT ET OA Dled Geisstried Fepréséntent Gyieiguesl fois une

ressource nutritive pour des especes a valeur commerciale (Boltovskat al, 2006) et

des stocks ont déja été utilisés ppO 11T OOOEO AAO Alcdnprd @8 Ad i 1 4
canards,desporcs etdespoissons; Mackie & Claudi, 2010).

4.4.2. Coquille et byssus comme systeme anti-prédateur

, A TAOOOA A AT O0i 1 A0 $ prAdatéud bdsdeGur 1A txaibnipandO OO A O
le byssus et la protection que procure la coquille. Ces dewowtils » sont mobilisés de

maniére ajustée au risque de prédation percie ABAEOR NOA 1 86ET OAOOEOO
production de byssus ou une coquille solide dépendent de la perception du gise de
prédation.

Les quagga sont moins fortement fixées a un support que les zebra et la différence |est

A6 AOOAT O PI 6O &I OOA NOA 1 AO ET AEOEAOO |01 10O ¢
T ACOAT AT O 1 TET O 0O OB AL EL Aedatéud gokrdd)@dei| AT O

celle de la zebra, et la différence est la plus forte pour des petits individus.

Mollusque signifie étymologiquement «corps mou» mais ks coquilles des bivalves
compensent une vulnérabilité face a la prédation par la protection que procure les deux
valves de la coquille. Cependanteur efficacité anti-prédatrice est trés variable selon les
especes.

= s A~ A A

coquilles relativement fragiles qui cassent viteU 1 87 D G @AM OA A 8 LeArOA OAT A
forme les rendégalementplus facile & écraseN OA A 6 A O O O A qQuagdefrésdnteOA 08
une asymétrie des valves qui la reah plus facilement cassake que sa consoeumais elle
a aussi une coquille plus fine et une form@a section transverse est moins rondejjui la

OAT A TTETO Oi OEOOAT O U 167 AOA Del izebra Gontj . AAA /
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plus forte que les individus sont de petite taille (Baloglet al,, 2019).

#EAU 1 A0 $OAEOOTITAOR T A AUOOOO OAIT EA 1B8ET AE
cela dissuade des poissons prédateurs comme la brémemmune (Abramis bram3, la
breme bordeliere (Blicca bjoerkng ou le gardon Rutilus rutilus). En conditions de

I AAT OAOT EOARh AO AT 60 AA ¢ OAAT 1T AApédatduB OOAE Oh
DEAOUT CEATTAO 1T AO AT NOEI I @ourdes didiséeRed FlgeO0 EAOQI
44,5 a 16 mm pour les quaggal | OA A A) alor8 dué & A&x0Odes oiseaux peut

briser des individus plus gros.Les écrevisses caent les coquilles avec leurs malibules

(pieces buccales courtes et fortement chitiniséeg)our accéderaux parties molles avec

les maxilipedes (sortes de patte-machoire) (Ermgassen & Aldridge, 2011).

, 61 PAEOOEOOGAIT AT O AA 1 A Aépbhéctadaptalive olr@vited@ 8O AT T C
prédation par les écrevisses (Naddafi & Rudstam, 2014a).

Les coquilles broyées ne sont pastoutes ingérées maissouvent régurgitées par la
bouche, un peu a la maniere de pelotes de rejection chez les rapaces, sauf que ces
morceaux de coquilles sont en vrac. Dgsetits bivalves fermés et vivants peuvent étre
transportés dans le tractus digestif et rejetésavec lesfeces apres déplacenent de

| Al EI Al 8

Body length

£
EIE

r 30

Age (days) 1 18 35 Maturation
tSettlementt t r [eamas= Accepted
{ Larval growth {GTOW’(h Growth and reproduction ‘ I Preferred

Figure 44: Sélectivité des tailles de proies par les prédateurs les plus communs de la

moule zébrée. Résultats basés sur une synthése bibliographique produite par
Czarnoleskiet al.(2006) et modifiée par Czarnoleski & Mli&r (2014). Les véligéres sont

surtout consommeées par des alevins de poissons ou des copépodes calanoides. Ceux

se nourrissent moins de véligéres a mesure que les larves se développent en un stade

AT NOET 11 j OOAAA AEO AA £ Of A $lés plGsAntportants AA  wm
des formes sessiles sont les poissons (surtout les Cyprinidae), les oiseaux (surtout les
Anatidae) et, surtout en Amérique du Nord, les écrevisses comn@rconectes limosus

(espece exotique aussi présente en France). Ces dernieres mangent surtout des petites

tailles (< 8 mm) ne dépassant pas 12 mm. Les tailles de 8 a 17 mm sont surtout
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consommeées par des poissons et, secondairement, des oiseaux. En France, la durée de
vie des dreissénes ne dépasserait jamais 3 a 4 ans.

Les bivalves percoivent les prédateurs dans leur environnementia deux types de
stimuli et y répondent mais de maniere différente chez les zebra et les quagdze

premier type de stimulus est chimique: leskAEOT | T T AO A8 Ol DoHBSOI T HA
OECT AGgh BOT AAAT AT AT O 1 ET O U , budnieind lé drodditb EAh  /
AA T A AECAOOEIT A301T AiTTcilTiOA PAO O bBOi AAC

a un contact physique qui engendre comme2action rapide la fermeture des valves.

Un risque de prédation induit une réponse comportementale rapidde la part des

moules, dequelques minutes & quelquesheuresh OT EO AA 161 OAOA AA 1
fermeture des valves. Cette réponseomprend unebaisse de la mobilité, une réduction

AO OAi PO ABAI EI AT OAGETT AO O1T A AOciderOAOQET I
2014). La réacton AOO AB8AOOCAT O IITETO & OOA NOA 16A
probablement parce que la vulnérabilité de la coquilleest moindre. Une réponse plus

lente (quelgues jours) consiste a augmenter le nombre de filaments de byssus dans le

AAO AGOT A T AAGO AA POi AAOAOO8 $AT O O1 AAO A,
congéneres blessés), la réponse est tres rapidéermeture des valves et donc arrét de la

filtration. Le manque énergétique lié a cet arrét de filtration induit généralement une

qualité de byssus médiocre et un attachement moins résistantLa réponse
comportementale face a la prédation peut ainsi avoir unercidence sur la dynamique

A5O0T A PI POI AOGETTh T8l A OE A®AQIUJIEEMBMOEA( t1 6 A
Exposées a des odeurs de prédateurs, les deux espeddy augmentent leur

filtration (Naddafi & Rudstam, 2013). Les patrons et amplitudes de réponse face aux

odeurs de prédateurs étaient similaires pour les deux espéces sauf concernant la

AET OOAOQEIT T tphs$ maiuél clbeA & £2Bradquélobez la quagga. Il est & noter que
AGAOO OT A TAAOO Adi AOAOEOOA NOE A Al CAT AOi
diminution de la filtration.

épaisses et présentent une croissance plus faible (Naddafi & Rudstam, 2014a).
Cependant, la quagga diminue moins sa croissance et augmente moins la résistance de

sa coquille que la zebra, ces deux qualité étant de toute facon meilleane départchez la

zebra par comparaison aveda quagga. Une vulnérabilité a la prédation plus forte et un
comportement moins protecteur conduisent a un taux de survie plus important chez la

zebra que chea quagga face a une prédation.

Les zebra et quagga sontconsol 1 AO PAO 1 A0 181 A0 POi AAOCADOOOL
plus exposée et plus prédatée par des poissons ou des écrevisses. La prédation
AGET AEOEAOO RNOACCA bPI OO COATAO PAO O ODPAA
structure de tailles (Naddafi & Russtam?2014b).

, AO PI EOCOITO EICIiOAT O 1T AOG 1101 A0 AOGAT O AdAI
AAOGOAT O ABAAT OA T A AT NOEI 1 A eadliss€sOTHEQGANOAT O
DAO Ai T O0i NOAT O O1T A Pi OOEAEI EOi Adi OEOCAO 1A
O00i ® PAOEOAQ AO ABGAOI EO Ol A1TADOAEIOAL O TARRO 14

nécessaire a faire une coquille épaisse, il est probabl®® O1T AT I POI I EO ABEOO
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deux traits (épaississement de la coquille et grande taille rapidement atteinte) en
réponse a tel ou tel type de prédationles deux traits ne pouvanpas étre maximisé en
méme temps (Naddafi & Rudstam, 2014a)

, 8 A OO A lpradateuAdedtiagga esh 6 OT A 1 AT E TnmdiAs p&@formanOgd A

celui des zebra coquille plus fine, comportement moins grégaire, moins bonne

DOl PAT OETT U OA Z£ZE@GAO AO TEOAAO A60O1T OAAEOCA
(Naddafi & Rudstam, 2013, 2014a, 2014bBaloghet al, 2019)., AO &I OAAO A3 AOOA
de quagga fraichement attachées somgalementplus faibles que celle de zebra (Peyet

al., 2009; Baloghet al, 2019.# A0 AE £& OAT Aphd de®iddikitiud attecEe® AT O
depuis plusieurs mois (Peyetret al, 2009).

En conditions de laboratoire, le taux de prédation avoisine 36 a 46 individus dreissénes
par 24 heures, tant pour les gobies, que pour la perche soleiluocune écrevisse

américaine (Orconectes rusticys (Naddafi & Russtam, 2014h # 8 AOO O1 1T OAOA
grandeur cohérent avec ce qui a eté observé par plusieurs autres auteurs dans des
AT T OAGOAO OAOET O AO 1811 OAOGEAJRD ddemidledpds 1 A T A

jouer sur ce taux de consommation quand la nourriture est fournie ad libidum.
Cependant, la prédation est différentielle en cela que les zebra de grande taille ne sont

gue rarement consommeéeslne quarantaine de proies par poisson prédateur esine

valeur moyenne retenue par Karatayeetal.j ¢ m¢nq DI 00 AGOOADPT I AO C«
une densité de 4 gobies par & 5000 dreissénes pam?2 pourraient étre consommeées en

1 mois.

4.5. Synthéese sur les conséquences écologiques

En conclusion lesdreissénesont un impact fort sur le milieu via de multiples processus
dont beaucoup sont liés a leur activité de filtration (Figuret5). Ces especes sont souvent
NOAI EEEiT AO A8 E laCresuteA GO Alds codtrAlén®O dirdctement ou
indirectement la disponibilité de ressourcesvia différents processus. Ces processus sont

Al T EAT &£ 06 AOAA dorstiuBoDE O BDOA AAN@EI E;@Aé;é'l’ﬁﬁqg
sein des habitats (Figure46). Sur ce pointJa modification physiqueAA 1 6 AODAAA DPA
Al EO T A 11171 D11 BaGkichA B EASDOABAAQAOI POAGE DT O

constitue le fond du milieu est original en eau douckes quaggaentrent en compétition
avec les autes especes tant par interférence que par exploitation des ressources
disponibles.
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Karatayevet al.(2007).

Les dreissenes constituentllessmémesune ressource potentielle qui est généralement
sousOOEI EOi A Ei i i AEAOAT ATO APOT1 O 18ET OAOGET 18 ¢
le régime alimentaire de poissons généralistes ou spécialistes (Carlssenal., 2009). La

haute densité des bivalves peu alors orienter, y compris avec un déterminisme
génétique, une sélection des prédateurs sur un plan morphologique ou physiologique,

par exemple en rendant une espéce qui est a la base omnivore plutét consommatrice de
coquilles.

Si ce type de relation évlutive semble ppssh1 Ah EI T 6 AGEOOA BAO
formel lié aux bivalves invasifs présents en France. Cette lacune peut simplement

Ei 1 OOO0OAO 1T A 1 AT NOA Adi OO0 Adé0OlGia mahidce dénteA O AA
mériterait une attention plus poussée.

Sur un plan €o-évolutif, la prolifération de la quagga peut, par le jeu de la sélection
naturelle, favoriser la présence de certains génes au sein des especes avec lesquelles

elles cohabitent. Si un bivalve présente par exemple un taux ditration élevé pour

certains diameétres de particules de plancton, cette sélection orientée peut engendrer
167 011 OOETT AA pPi DOl ACEIT O OAOO AAO OAEITAO
sélection peuvent se répercuter loin sur les réseaux trdpques.
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Non-indigenous Invasive Bivalves . Effects on abiotic variables
l D Effects on other organisms

Filter feeding Burrowing l Shell production

Flow velocity ()
Shear strength (+)
Sedimentation (+)

Water chlity *) Sediment porosity (+) Hard substrate (+) Habitat complexity (+)

Ught penetration (+) Water infiltration (+)
Oxygen supply (+)

| Submerged vegetation (+) | Microbes (+,-) | Epibionts (+) || Mobile epifauna (+) || Infauna (+) |

2 2

Knock-on changes in the ecosystem structure and function

Economic impacts and applications

Figure 46d, ! pPOi AEA 17 AAT EOOENOA AAO AEAEAI OAT OO
187 AT OWhOORAT AT T AOGETT ET Ci 1 EAOO al@A9). 6 A0DT AAS8

AY¢

pd . Afly O2y(iSElGdzZ t A4S RSa 2LIA2ya LR

%l | AOE1T OA AoEIOAOEIT AETTTCENOAR ATIT T A AATC
AT T POA AAO 1 Ael AA TB8EEOOT EOA AO AA OAO

Oi bi OAO 10|i|EAEﬁ ¢cnptd8 0AO 1T A PAOGOIin 1T AO E
AETTTCENOA 110 OAOGAT AT O i O0i 1T EOAO AT 1T ABOOA
AT AEAAOOO O060 O1 1 OAT OO6AT EIi PAAOG8 , A Al OOA

NOACCA AO 16Agpi OEAT AA NOA 16711 DAGMERSGOEOAO A
16EI BT OOAT AA AT 1T OEAT OAAT A AAOG AT 1T 01 NOAT AAOG i

dans un nouveau milieu.

51.ARSt £t RS fesxBrogyietcasiéSromigues importantes

Les industries au sein desquelles les bivalves invasifs se dévglogpgnt supportentun cpat
| Ei 0O AAO ET OAOOAT OET 1 O AGAT OOAOEAT h AAO AAI

AOGci AT OAGETT A301 OEONOA AA DPAOOOOAAQEITT j
, 6EIl PAAO AAO 1101 A0 Ui AGi A AO NOACCA |OADOT !
plusieurs centaines de millions de dollars PourlesEtas 1 EO j POT AOAOE|I T A6,
AO A6i1AOCEAQ8s , A0 0Oi OAAO® AGEOOECAOEIT Ol

dOAEOOI 1 AOG8 , A 30A AA 186%001 A OAI Al A| PI OO
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pourrait avoir son importance dans les cas de prolifération. Les conditions au sein @le

AEOAOEOO ET AOOOOEATI O j AAOGD 1 AEAOAEEI AOh| O1 1 A
maniére exceptionnelle.

En Grande Bretagne les dreissenes opbsé de nhombreux problémes dans des unités de
OOAEOATI AT O AGAAO j Al T AACA AA pPiipPAOh 1T AAI OO
process). En Espagne, ou la premiére observation date det2p A AT O 1 8 WAOAh
AAT OAET A0 AA EEITI1100A0 AA OOUAO@® ABEOOECAC(
massif. Aux Etats5 T EOh 1 6 Eil PAAO AA 1T A AOAEOOTIT A 0O08A00
OA DPOAI ET OA 1T AOGAOOAOGEIT T h 1T ROAIBIARNIOCS pBOBAAIT A
Michigan (Benson, 2014 Figure47q AO AAT O 16/ 1 OAOET j #A1 AAAQY
ces usines, les densités pouvaient varier de quelques milliers a quelques centaines de

i E1TT EAOO AGb E(les &péidseud de 8RrA @ miles disposées les unes sur les
AOOOAOGQgs #AO AAT OGEOiI O 1 01 OEPI ET AO DPAO 1A
OAPOi OAT OAEAT O AAO AEIT I AOOGAOG AA 181 OAOA AA |
de moules zébrées dans un milieu artificiel est de 1 millioA 6 ET AE OE2A&n®le DAO |

AAT Al ABAITATi ABAAO AA 1A AAT OOAI A 1 0AIiAEOD
1980. Les impacts économiques aux industries notd | 7 OE AAE | AAO OOEI EOAI O
i DPOT AOAOEIT T AGAAO bi OAAI Ae 181Gt 4B870niilliors AUSE/&Q OI T ¢

entre 1989 et 2004 (Connellyet al, 2007).

i &OATAARh 1T AO AOAEOGOITA OITO O OOAT O AT AA«
AOOOA AAO OEOEiI OAO AiTi i1 A O1 OOAA EOTEAA AA O
A & itrcifé AKhalanski, 1997 Jenneretalh p wwywd8 51 &haCtdetfiemenA 8 ET O
porté sur cette problématique suite a des proliférations de la quagga (communications
personnelles, sources variées).

0
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Figure47: A. Page de couverture du quotidierMonroe Evening Newg16 décembre

1989) apres que le développement de la moule zébrée ait bloqué une usine de

£I 001 EOOOA ABGAAO DPIOCAAITA U -TTOITA jrtuvsnnm
AAOG@GET I A ETAEAAT O AA 18ATT1 A AOddends@epuiss OAEOO
161 OOAOOOOA AA 1800ETA Al pwgth AO OT A OAOGO
PDi OO AOOOOAO 1 A0 AAOTETO 1 AO PIi OO OOCAT 608
pour se fournir en eau et cet événement a marqué les esprit$ les consciences sur la

1 OEOAT AA NOA bDPAOO OADPOiI OAT OAO AAOOA AODPiI AAE
dépensé 300.000 US dollars pour se débarrasser des Dreissénes et faire en sorte que

1 6ET AEAAT O T8A0O0EOA DI 008 " 8pudiccdORd e 281 AEOT C
Ai AAT AOA pwyw AAT O T A 161 A NOT OEAEAT 8 $86ADPOIT
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