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RESUME

Les introductions ont des conséquences aux niveaux écologique, pathologique et
génétique. Les conséquences génétiques n’apparaissent que si e taxon introduit s’hybride
avec un taxon résident et si leurs descendants (F1) sont fertiles. Dans cette revue, les divers
types d’interactions génétiques sont classés et de nombreux exemples, non limités a la France,
les illustrent.

A la lumiere de ces cas concrets, les risques génétiques des introductions sont évalués.
Puis deux recommandations, directement liées a ces risques, sont proposées. Selon la
premiére, il est recommandé que e taxon, qu’il soit spécifique ou sous-spécifique, soit I'entité
a prendre en compte et non l'espéce. La seconde recommandation s’intéresse aux
introductions de taxons pour lesquelles aucune connaissance génétique préalable n’est
disponible. Pour éviter les risques génétiques développés dans le texte, il conviendrait
d’appliquer un « principe de précaution » selon lequel seules les introductions ou transferts
d’une riviere a I'autre d’un méme bassin hydrographique seraient acceptables sans contrdle.
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SPECIES INTRODUCTION IN FRESHWATER ENVIRONMENTS : GENETIC IMPACTS.

ABSTRACT

Species introductions have three kinds of consequences that were discussed during the
congress « Species introductions », Paris February 1996 : consequences in ecology, pathology,
and genetics. The latter only occurs when an introduced taxon hybridises with a resident taxon
and if their offspring (F1) is fertile.

In this paper, the different types of interactions are classified and illustrated by examples that
are not limited to France. Type 0 = no interaction ; type 1 = non-viable hybrids ; type 2 = production
of sterile F1 ; type 3 = production of weakly fertile F1 ; type 4 = production of highly fertile F1 and
easy backcrosses that can lead to the homogenisation of the two taxa.

For the population, the main genetic risk when hybridisation occurs is an outbreeding
depression, which can be explained by the breakdown of coadapted gene complexes and/or
the breakdown of local adaptation. For the taxon, the risk is a loss of genetic diversity at the
population level and/or at the species (between-population) level.

Altogether, genetic introgression is considered nearly irreversible, and the finai
conseqguence can be the extinction of the taxon from a genetic point of view.

Article available at http://www.kmae-journal.org or http://dx.doi.org/10.1051/kmae:1997042
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To avoid such a dramatic outcome, some precautions may be proposed :

- several examples developed in the text clearly explain that the specific level is not
always the good one for investigation. The subspecific level must often be taken into account.
However, a good genetic knowledge is necessary for handling that level of organisation because
morphology is generally inefficient in distinguishing local forms. So a preliminary genetic
description of the taxa to be introduced is encouraged ;

- when no genetic information on the species to be introduced is available, which is
almost the general case, precaution must be accepted as a matter of principle. The principle
especially adapted to freshwater organisms is to allow introductions, in the absence of genetic
knowledge, only if the introduced individuals are taken from the same catchment.

Key-words : genetics, introduction, stocking, introgression, conservation.

INTRODUCTION

Les introductions d’especes dans le milieu aquatique frangais ont fait I'objet d’un
colloque réuni a Paris en février 1996. Ce vaste tour d’horizon des cas connus, incluant les
regnes animal et végétal, a permis de faire le point sur les conséquences écologiques,
pathologiques et génétiques de ces pratiques.

Les conséquences génétiques ont la particularité de n’apparaitre que lorsqu'il y a
croisement entre taxon autochtone et taxon introduit. Ces croisements n’auront d’impact
génétique a long terme sur une population naturelle que s’ils induisent un effet héréditaire.
Ainsi, une hybridation dont les descendants F1 sont stériles n’aura pas de conséquence
génétique ultérieure : la juxtaposition de génes issus de taxons différents, telle qu’on la
rencontre dans le génome des F1, ne sera pas transmise aux générations suivantes. Dans ce
cas, la modification génétique ne concerne donc qu'une génération d’organismes stériles.
D’un point de vue pratique cependant, il faut se méfier d’un diagnostic trop rapide de stérilité
(pasé sur l'analyse morphologique de peu d’individus par exemple). Dans le cas de
I’hybridation natureile entre Alburnus alburnus et Rutilus rubilio dans le lac Prespa (Grece), la
quasi-stérilité des F1 a cependant permis une introgression d’'un nombre extrémement faible
de genes d’une espéece dans l'autre, estimée approximativement a 1 sur 5000 (BERREBI et al.,
1989). A I'échelle de temps humaine, les conséquences génétiques sont négligeables, mais il
est possible qu’a I’échelle géologique, les deux espéces voient leur évolution influencée par ce
flux génique.

L'absence de conséquence génétique héréditaire suite a une introduction ne signifie
pas une absence totale de conséquence. L'existence de ces F1 stériles peut modifier
I'équilibre écologique. Cependant, ce type de perturbations n’entre pas dans les objectifs de
ce texte.

Si I’hybridation consécutive a une introduction produit des F1 fertiles (ce qui aboutit a la
production d’hybrides « post-F1 », essentiellement des backcrosses), il y a introgression, cela
signifie que la population native qui subit cet apport est modifiée génétiquement. Cette
modification affecte l'intégrité des taxons parentaux et peut modifier leurs caractéristiques
biologiques.

La substitution de genes d'une espéce par des génes d’une autre est rarement
anodine. Les relations épistatiques (entre génes différents) sont trés importantes dans le
fonctionnement des cellules et par la des organismes, des populations et des taxons. Les
alleles caractérisant les génes d’un organisme naturel équilibré ont été sélectionnés lors d’un
long processus évolutif qui a abouti a la combinaison la meilleure possible, compte tenu des
contraintes physiologiques, de 'histoire évolutive de V’organisme, et des caractéristiques du
milieu. Si ces dernieres se sont modifiees (évolution climatique par exemple), les
combinaisons génétiques des organismes s’y sont adaptées en se modifiant, par le jeu des
mutations et de la sélection, en puisant dans le polymorphisme génétique populationnel.
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Cette combinaison, issue d’un équilibre sans cesse modifié par le milieu, les migrations, les
mutations, est appelée « complexe de génes coadaptés ». L'introgression peut donc
provoquer la rupture de complexes de génes coadaptés. La conséquence de ces ruptures
est aléatoire. Méme si on a décrit des cas d’amélioration des caractéristiques des
organismes modifiés (effet hétérosis, par exemple chez le mais (SCHULER, 1954) ou chez
Spartina anglica (MARCHANT, 1967)), la grande majorité des cas connus aboutit a une
modification neutre ou néfaste (« outbreeding depression », TEMPLETON, 1986). POTEAUX
(1995), dans I'Orb, a montré que la valeur adaptative des truites croisées (fario domestique
introduite x fario méditerranéenne sauvage) était probablement plus faible que celle des
truites sauvages, une certaine incompatibilité génomique ayant eté décelée malgré la
proximité phylogénétique des deux taxons (croisements infraspécifiques), bien que
GUYOMARD (1997) estime que cette incompatibilité ne peut étre forte. Un cas similaire
d’hybridation intraspécifique a été décrit chez les saumons américains (WOOD et FOOTE,
1990). La rupture de complexes de génes coadaptés provoque un mauvais fonctionnement
de I'organisme d( a de multiples causes (chaque fois qu'un géne du taxon A fonctionne
moins bien dans un environnement composé de génes du taxon B). Il en résulte une baisse
intrinséque de valeur adaptative.

La cause principale d’'une baisse de valeur adaptative est parfois connue : PHILIPP
(1991) a montré, dans le cas de I'introduction du « Florida largemouth bass » (Micropterus
salmoides floridanus) dans l'aire du « Northern largemouth bass » (M. s. salmoides), que la
résistance au froid de ce dernier était abaissée suite a l'introgression. Dans ce cas précis, bien
que des ruptures de complexes de génes coadaptés aient probablement eu lieu, I'effet principal
de l'introduction est plutét une « rupture d’adaptation au milieu », ici la résistance au froid. ||
s'agit l1a d’'un second type de conséquences prévisibles : 'adaptation d’une population a son
milieu est due a de subtiles sélections « dirigées » par I'environnement. Ces micro-adaptations
locales, issues de milliers d’années de sélection, peuvent étre mises a mal par I'introduction de
taxons qui sont adaptés a d’autres milieux, ou pire, qui sont adaptés a des conditions
artificielles quand les individus introduits proviennent de souches domestiquées qui ont subi la
sélection, sévére cette fois, qu’est la domestication.

L'objectif de ce texte est de mettre en relief les conséquences de certaines introductions.
Parce gu’un mécanisme essentiel des organismes vivants, leur « machinerie » génétique, est
perturbé, les risques pour I'avenir sont importants, allant jusqu’a I'extinction.

A partir de nombreux cas particuliers, les relations entre taxons introduits et taxons natifs
vont étre classées selon des critéres génétiques. Les cas frangais connus sont peu nombreux,
aussi des exemples étrangers pertinents seront cités. Cette classification envisage tous les cas
depuis I'incompatibilité totale jusqu’a I'inter-fécondité totale. |l est a noter que cet éventail trés
large ne se traduit par un impact génétique que pour les types 3 et 4 ou la descendance est
fertile.

Ce classement servira de support a une discussion générale sur les conséquences
concretes de ces « introductions introgressives », sur les possibilités de revenir sur leurs
conséquences néfastes et sur ce qu'il convient de faire de fagon préventive pour les éviter. Il
est généralement reconnu que I'hybridation est un des risques majeurs et immédiats des
introductions (CRIVELLI et MAITLAND, 1995).

ECHELLE DES CONSEQUENCES GENETIQUES

Les différents degrés de conséquences proposés ci-dessous vont de |'effet nul (type Q)
a I'’hybridation sans limite (type 4) pouvant aboutir a la formation d’'un nouveau taxon
intermédiaire homogene et panmictique. Bien que ce ne soit pas toujours aussi simple, ces
types forment une suite continue de situations, depuis I’hybridation entre taxons fortement
différenciés (espéces), généralement dans les types 0 a 2, jusqu’a I’hybridation entre taxons trés
proches (niveau infraspécifique), surtout dans le type 4.
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Type 0 : aucun effet

Ce sont les espéces pour lesquelles l'interfécondation est impossible malgré la mise en
contact des produits génitaux. Ce contact, méme s'il est sans conséquence, sous-entend une
certaine promiscuité et une coincidence de période de reproduction. Bien sdr, entre espéces qui
n’ont aucun contact (vivant dans des milieux séparés) la question ne se pose pas. Ainsi, la
plupart des espéeces a fécondation externe (lamellibranches, poissons), cu dont un type de
gameétes est libéré dans le milieu (plantes supérieures), et utilisant 'eau comme vecteur, sont
susceptibles d’'entrer en contact fortuit. Dans la grande majorité des cas, I'incompatibilite est
totale pour des raisons évidentes de non-concordances morphologique et physiologique des
gametes.

Type 1 : hybrides non viables, mais effets possibles

Bien que proches du cas précédent, les conséquences de ce type d’interactions sont
nettement distinctes : il y a au moins un début de segmentation embryonnaire qui peut aller au
plus a la naissance d’hybrides a vie trés courte. On sait par exemple que le sperme de carpe
déclenche expérimentalement la segmentation de 'oeuf du barbeau commun sans jamais
donner d’hybride viable. Ce phénomeéne est d’ailleurs exploité pour produire une descendance
gynogénetique expérimentale chez le barbeau (CASTELLI, 1994). Dans la nature, et
spécialement lors de Pintroduction d’un nouveau taxon, la difficulté de I'observation de ce type
de segmentation embryonnaire explique le peu de cas signalés. Les conséquences peuvent
étre une certaine mortalité des oeufs qui ne seraient pas fécondés ou, chez les mammiféres,
des avortements génant la reproduction normale de I'espéce indigene.

Un des rares exemples d’interactions de type 1 est peut-étre celui du vison d’Europe
(Mustela lutreola) concurrencé par le vison d’Amerique (M. vison) initialement élevé en captivité
pour sa fourrure. MAURIN (1997) signale que I'espéce américaine est en pleine expansion en
France et semble pouvoir remplacer I'espece locale. Alors que MAIZERET et al. (1995) signalent
que les deux espéces sont difficiles a distinguer morphologiquement (distinction basée sur la
présence d’une tache blanche plus large chez I'espéce autochtone, et sur la taille), ARTOIS et
al. (1995) précisent une nette différenciation immunologique et prédisent une hybridation
possible mais & descendants stériles. En fait, peu d’observations sont disponibles sur ces
interactions, mais on soupgonne la possibilité de copulations interspécifiques donnant lieu a
des avortements qui participeraient (dans quelle mesure ?) au déclin de ’espéce européenne.

Type 2 : production de F1 stériles

Ce type d’hybridation, bien qu’ayant des conséquences essentiellement écologiques,
est a surveiller de pres. |l est en effet souvent difficiie d’affirmer que les F1 sont totalement
stériles (BERREBI et al., 1989). De plus, MINA (1991) signale comme conséguence
potentiellement dramatique de la production de F1 stériles, ce qu’il nomme la « reproductive
sex-extermination ». Selon lui et selon ZASLAVSKY (1967, in MINA, 1991), si on introduit en
grand nombre un taxon capable de former des F1 stériles avec le taxon résident, la production
en descendants de ce dernier sera réduite d’autant. Si le taxon introduit est en plus grande
densité (on parle de contact dispersif), le taxon résident ira a I'extermination, car il se reproduira
surtout par hybridation, pour des raisons de probabilité de rencontre, et ses genes seront
perdus dans I'impasse des F1. Cet auteur ne donne pas d'exemple concret, mais on exploite
ce principe en lutte biologique avec des males stériles.

Le cas de 'hybridation entre les graminées cotiéres et estuariennes, Spartina maritima
autochtone et S. alterniflora, sans doute introduite des Amériques au siécle dernier
(GUENEGOU et al., 1988) est particulierement instructif, bien qu'il se situe aux limites du
domaine des eaux douces. Les hybrides produits a la suite de cette introduction ont donné
plusieurs formes, qui ont été classées dans le « complexe 2 » (MOBBERLEY, 1956) ou
« complexe S. townsendii » comprenant une forme stérile diploide, S. townsendii qui est un F1,
divers polyhaploides stériles et une forme fertile tétraploide, détaillée dans le « type 3 »
(MARCHANT, 1967 ; 1968).



Bull. Fr. Péche Piscic. (1997) 344/345 : 471-487 — 475 —

Type 3 : production de F1 fertiles, introgression limitée

L'hybridation entre taxon autochtone et taxon introduit peut ne donner
qu’occasionnellement des descendants fertiles (donc de rares stades « post-F1 »). Il est tentant
de considérer ce cas comme sans importance. Cependant, nous atteignons la un niveau
d’interactions le plus souvent irréversible. La faible intensité du flux génique entre les deux
taxons posséde en effet la potentialité de modifier a long terme le taxon natif. Ce flux peut
devenir intense a 'occasion d'une modification d'un paramétre écologique comme le climat. La
surveillance de ce type d’hybridation s’impose.

- Lors de I’hybridation entre Spartina maritima autochtone et S. alterniflora introduite, la
forme hybride nommeée S. anglica, apparue il y a seulement un siécle en Grande-Bretagne, a
montré une telle capacité de colonisation que son aire de répartition ne cesse de s’étendre en
France le long des cétes armoricaines, mais aussi dans le monde entier. Il faut noter cependant
que lorigine hybride de S. anglica n’a pas été prouvée expérimentalement, mais cette
hypothése est généralement acceptée (MARCHANT, 1968). Alors que ta forme hybride diploide
semble relativement « sage », ne serait-ce que du fait de sa stérilité, la forme tétraploide, issue
d’un phénoméne d’allopolyploidie (additionnant les chromosomes des especes parentales), a
acquis non seulement la fertilité, mais un dynamisme exceptionnel. Sur le littoral de la Manche,
on craint que cette forme supplante la forme naturelle S. maritima. LUhybride a acquis une
autonomie reproductive, probablement due au « saut de ploidie », et on ne sait pas si des
backcrosses sont possibles (GRAY, 1986) : ce dont on est slr, c’est de Pinterfertilité des
individus tétraploides entre eux. Dans la mesure ou on attribue I'apparition de fa forme
tetraploide a un événement unique survenu en Grande-Bretagne, 'introgression entre les
taxons parentaux est nécessairement faible, ce qui classe ce cas dans le type 3 (introgression
limitée). Cette introgression a cependant donné lieu a une forte invasion : Europe, Australie,
Chine, Amérique (GUENEGOU et LEVASSEUR, 1989).

- La truite fario est une des espéeces de poisson les plus manipulées et commercialisées
a travers le monde. Elle s’hybride avec le saumon atlantique en divers endroits du monde ou la
truite a été introduite (VERSPOOR et HAMMAR, 1991). Dans ces régions, malgré une forte
sympatrie des aires de ponte, la proportion d’hybrides ne dépasse pas quelques pourcents. En
fait, une des limitations a l'introgression vient du fait que seul le croisement « truite femelle x
saumon male » semble possible a Terre-Neuve (MACGOWAN et DAVIDSON, 1992), tandis
qu’assez bizarrement, c’est le croisement inverse qui serait seul possible en Espagne (BEALL
et al., 1997). On a montré expérimentalement que la production de F2 et de backcrosses était
possible (NYGREN et al., 1975). Cependant, ces backcrosses ont été rarement analysés au
niveau de leurs génes. JOHNSON et WRIGHT (1986) ont montré qu’il pouvait s’agir de
gynogeneses et de production de triploides. La rareté du phénomene dans la nature et le peu
de connaissances genétiques que nous en avons rendent provisoire le classement de ce cas
dans le type 3.

- Salvelinus fontinalis (saumon de fontaine), espece nord-américaine introduite dans des
cours d’eau ou elle était absente, produit surtout des F1 avec S. confluentus (espéce native :
bull trout) : sur un echantillon de 53 hybrides analysés, 50 étaient des F1 et 3 seulement
possédaient des génotypes recombinés (LEARY et al., 1995).

- Le canard colvert, Anas platyrhynchos, est trés employé pour agrémenter les plans
d’eau et a ainsi été introduit dans plusieurs pays. Il s’est croisé avec A. poecilorhynca en
Nouvelle-Zélande et Australie, avec A. ribripes a 'est des Etats-Unis et avec A. diazi au sud-
ouest de ce pays. Cette forte compatibilité entre espéces du méme genre semble cependant
s'accompagner d’'une moins bonne valeur adaptative des hybrides, dont le taux depasse
rarement 10 % de présence (CADE, 1983 ; MACDONALD et a/l., 1989).

Type 4 : interpénétration des taxons, homogénéisation possible a terme

Ce dernier type se situe le plus souvent (mais pas toujours) a un niveau de
différenciation infraspécifique. Il concerne des espéces présentant des sous-unités faiblement
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différenciées (sous-espéces ou nettement en dessous) susceptibles d’entrer en contact
secondaire. Le risque d'aboutir a un nouveau taxon a partir d’'un mélange plus ou moins
équilibré des espéces parentales est grand. Plusieurs cas d’espéces considérées comme
issues d’hybridation sont connus, mais ils ne sont pas le fruit d’introductions mais de contacts
naturels. C’est le cas de barbeaux espagnols (MACHORDOM et al., 1990), d'une sous-espece
de Cobitis taenia en Italie (BIANCO, 1995) ou d’un cyprinidé américain du genre Rhinichthys
(GOODFELLOW et al., 1984).

- Le cas des truites fario domestiques déversées en région meéditerranéenne est
largement détaillé dans ce fascicule (POTEAUX et BERREBI, 1997). La forme domestique,
déversée en grande quantité, est en fait constituée d’un ensemble de souches domestiques
dont les origines remontent au début du siécle et dont les premiers géniteurs sont
probablement scandinaves, de type atlantique. Les populations réceptrices sont ici de type
meéditerranéen. Ces repeuplements, justifiés par la surpéche, sont guelquefois fortement
introgressifs en région méditerranéenne (BARBAT-LETERRIER et al., 1989 ; LARGIADER et
SCHOLL, 1995), et ne semblent que trés peu limités par les incompatibilités génomiques qui
ont été decelées (POTEAUX, 1995). Dans ce cas, I'introduction d’un taxon étranger se fait donc
par l'intermédiaire d'un stade de domestication complexe, dont on peut se demander ce qu’il
a gardé de ses caractéristiques sauvages d’origine.

- Le cas de la carpe en Camargue est unique. Il s’agit d'une forme introduite trés
réecemment (la carpe cuir, qui est une forme domestique ayant perdu ses écailles) qui semble
s'hybrider avec une forme introduite a I’époque romaine, la carpe commune, considérée
comme parfaitement acclimatée depuis de multiples génerations. La forme hybride,
morphologiquement reconnaissable, devient prépondérante et va probablement faire
disparaitre la forme camarguaise ancienne. Une situation comparable a été observee en
Australie (ROSECCHI et al., 1997).

- L'ombre commun (Thymallus thymallus) est une des espéces ayant le plus souffert des
barrages successifs qui ont morcelé son habitat initial dans le Haut-Rhone, entre Genéve et
Lyon. En compensation aux aménagements, des alevinages sont effectués chaque année. Les
poissons déversés sont issus d’une souche élevée a la pisciculture du CSP d’Augerolles (Puy
de Déme) depuis 1973. Cette souche a été créée a partir d’oeufs importés de Baviere et de
Finlande. Cette origine mixte confére a cette souche des caractéristiques génétiques
particuliéres (PERSAT et EPPE, 1997). Certains alléles caractéristiques des différentes origines
ont permis de conclure que trés peu d’ombres du Rhéne semblent étre des produits
d’Augerolles, que I'impact important des repeuplements ne peut pas decouler des opérations
de ces derniéres années mais plutdt des premiers alevinages consécutifs a la grave pollution
de 1978 (vidange du barrage de Génissat). La ou 'ombre sauvage a survécuy, 'introgression
s’est avérée limitée. Si, en définitive, il s’agit bien d’introduction de taxons étrangers (Baviére,
Finlande), comme dans le cas de la truite fario, on ne peut pas affirmer qu’il s’agisse de taxons
physiologiquement différents. Toutefois, la résistance des populations sauvages restées en
bonne condition montre bien qu’'on ne peut pas assimiler les formes de repeupiement a des
formes sauvages. Il n’est cependant pas possible de dire si cette faible pénétration des
ombres de pisciculture est due a leur origine étrangére ou bien seulement & leur
domestication.

- La truite marbrée (Salmo trutta marmoratus ou Salmo marmoratus selon les auteurs)
est endémique des bassins adriatiques d’ltalie, Slovénie, Croatie, Bosnie-Herzégovine,
Monténégro et Albanie (POVZ, 1989). La truite fario (Salmo trutta fario), principale souche de
repeuplement en Europe, a été introduite a l'intérieur de l'aire de répartition de la truite
marbrée. Si, en Italie, ces deux formes semblent étre naturellement présentes dans des
parties distinctes des mémes cours d’eau, les introductions généralisées de fario y ont fait
souvent disparaitre, par hybridation, des populations purement marmoratus (BIANCO, 1995 ;
GIUFFRA et al., 1996). L’introduction introgressive a également été montrée dans le bassin du
P6, en Suisse italienne (LARGIADER et SCHOLL, 1995). En Slovénie, la truite marbrée est
également fortement hybridée par la truite fario naturellement absente du bassin adriatique
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(OCVIRK, 1989 ; BUDIHNA et OCVIRK, 1990). Cette introduction date de 1906 (POVZ, 1995).
Des études allozymiques récentes ont montré que ces introductions ont été constituées aussi
bien de fario de pisciculture que de fario du Danube (BERREBI, 1995a). Un programme de
réhabilitation de la truite marbrée est en cours dans ce pays (JESENSEK, 1994 ; POVZ et a/.,
1996).

- L'érismature rousse (Oxyura jamaicensis) est un anatidé américain introduit a des fins
de loisir en Grande-Bretagne vers 1950. L’effectif de I'espéce n’a cessé d’augmenter depuis.
L'érismature rousse s’est étendue au continent, et la France en héberge depuis les années 70
(HUGHES et GRUSSU, 1994). L'espece introduite s’hybride facilement avec [|'espéce
autochtone O. leucocephala ('érismature a téte blanche) dont les derniéres populations
européennes vivent en Espagne, donnant des hybrides fertiles (URDIALES et PREIRA, 1993).
Cette hybridation a été confirmée a la fois par des données expérimentales et par des
observations dans la nature. Bien que le processus n’en soit qu’'a ses débuts, les auteurs
s'accordent a dire que I'érismature rousse importée gagne du terrain sur 'espéce européenne
(HUGHES, in press) et que son extension, voire la disparition de I'érismature blanche, n’est
qu’une question de temps. En outre, cette hybridation s’oppose au projet de réintroduction de
I'érismature a téte blanche en France, d’ou elle a disparu dans les années 70 (PERENNOU,
1997).

- ALLENDOREF et al. (1980), LEARY et al. (1984), GYLLENSTEN et al. (1985) ou FORBES
et ALLENDORF (1991) ont décrit les conséquences catastrophigues de I'introduction de la truite
arc-en-ciel (O. mykiss, « rainbow trout ») dans des peuplements natifs de « cutthroat trout »
(O. clarki). Dans le nord-ouest des Etats-Unis, l'introgression a provoqué la formation de
populations composées uniquement d’hybrides (« hybrid swarms »), ou les genes parentaux
des deux especes sont répartis au hasard chez tous les individus. Cette situation est
considérée comme une extinction locale de O. clarki.

- Cas similaire : aux Etats-Unis, le « Guadalupe bass » (Micropterus treculi) est une
espece autochtone qui a subi l'introduction du « smallmouth bass » (M. dolomieu), avec lequel
il semble s’hybrider sans limite WHITMORE, 1983 ; MORIZOT et al., 1991).

- Méme situation signalée dans le Montana (U.S.A), ou une sous-espece locale de la
truite arc-en-ciel, O. mykiss lewisi a subi le méme type d’extinction génétique (LEARY et al.,
1984 ; ALLENDORF et LEARY, 1988), et n'existe plus a I'état pur que dans 2,5 % de son aire
initiale (LIKNES et GRAHAM, 1988).

- Dernier cas de la série, pour lequel 60 % de la répartition naturelle du « Pecos pupfish »
(Cyprinodon pecosensis) a subi I'invasion introgressive du « sheepshead minnow »
(C. variegatus) aprés introduction (WILDE et ECHELLE, 1992).

- Les saumons Sockeye et Chum ont vu leur densité décliner dans le fleuve Columbia
(U.S.A)) a cause, entre autres, d’'un changement de comportement (homing) aprés
repeuplement (LEE, 1993 in FONTENELLE, 1994). Le déclin du saumon coho au nord de la
Californie (BROWN et al., 1994 ; FONTENELLE, 1994) semble étre également en partie lié aux
pratiqgues de repeuplement.

- Dans le cas des grenouilles vertes du complexe esculenta, le risque d’introgression
est jugé important (voir les détails dans NEVEU, 1997) du fait des importations d’individus
vivants d’origines trés variées, pour la consommation (DUBOIS, 1983) ou comme animaux de
laboratoire (NEVEU, 1989). Cependant, les données sont incompletes (CROCHET et al.,
1995) et ne permettent pas de confirmer |'existence d’hybridations entre sous-espeéces
autochtones (complexe esculenta au nord-est de la France ; complexe perezi au sud-ouest)
et entre sous-espéces autochtones et introduites ; et encore moins d’estimer I'importance du
phénomeéne.
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DISCUSSION

Nous avons vu que les exemples qui mettent en évidence les influences palpables de
certaines introductions sont trés nombreux. Quels enseignements peut-on en tirer ?

Quels sont les risques au niveau du taxon ?

BUSACK et CURRENS (1995), et NELSON et SOULE (1987), détaillent les risques de
modification génétique tels que perte de variabilité génétique intrapopulationnelle par dérive ou
consanguinité, ou perte de variabilité interpopulationnelle qui correspond a une baisse de
biodiversité au niveau de I'espéce. |l peut paraitre surprenant de dire que I'introduction d'un
taxon différent aboutit a une perte de biodiversite alors que, dans un premier temps, il y a
enrichissement par des alleles exotiques. Tant que lintrogression est modérée, et méme
jusqu’a 50 %, il y aura gain de variabilité. Au dela, il y a risque de perte. NELSON et SOULE
(1987) proposent un cas hypothétique ou le mélange a part égale de deux taxons compatibles
ne provoque aucune perte genique dans la population résidente. Mais, quand la population
hybridée arrive a I'équilibre, la variance génotypique en général et certains génotypes
homozygotes du taxon résident en particulier, sont réduits de moitié. Au niveau régional, et de
fagon pius intuitive et globale, si une espéce occupe plusieurs bassins hydrographiques, il est
probable gu'une certaine différenciation existe entre ses populations, que ce soit par dérive
génétique ou par micro-adaptation aux hétérogénéités écologiques. Le fait de déverser un
taxon domestique homogeéne en grande quantité sur toute l'aire tendra bien sir a réduire les
différences génétiques entre populations introgresseées.

Quels sont les risques au niveau de la population ?

Il est possible que la contre-sélection des génes étrangers fasse que seuls les alleles
neutres (ne provoquant aucun changement dans le fonctionnement de I’organisme) soient
conservés. Les analyses genétiques détecteront malgré tout I'introgression neutre.

A lopposé, si I'introgression concerne des génes adaptatifs, plusieurs phénomeénes
peuvent apparaitre (LEARY et al., 1995 ; BUSACK et CURRENS, 1995} :

- rupture de complexes de geénes, ce qui entraine une baisse générale de valeur
adaptative, avec tout un cortége de mauvais fonctionnements dont le moindre connu est
['augmentation de 'asymétrie fluctuante ;

- rupture des adaptations locales, conséquence d’'une baisse de biodiversité globale
chez une espéce. C’est le cas en particulier quand une souche de pisciculture supplante
progressivement toutes les variétés locales d'une espéce, ces organismes ont alors perdu les
micro-adaptations aux particularités de chaque cours d’eau habité, ce qui baisse également la
valeur adaptative locale.

Lintrogression est-elle réversible ?

Eradiquer les représentants d’une introduction dont les conséquences sont reconnues
néfastes peut étre tentant. Mais quand lintroduction a provoqué une introgression, cette
éradication est plus que problématique. Bien que les individus introduits qui participent a la
reproduction soient souvent désavantagés par la domestication, qui les a rendus inaptes aux
conditions naturelles (en grande partie par déficit d’apprentissage), quand il y a introgression,
une partie, méme faible, de ces individus introduits a réussi a se reproduire avec les individus
sauvages (moins de 0,5 % chaque année dans le cas de la truite fario dans le sud de la France,
BEAUDOU, 1993). Les descendants F1 fertiles produisent généralement des backcrosses de
premiére génération avec une des espéces parentales, la production de F2 (croisement entre
deux F1) est improbable dans le milieu naturel, dominé par les individus sauvages. Ces
backcrosses sont au début composés de 3/4 de genes sauvages et 1/4 de génes introduits.
Leur succes reproducteur est alors bien meilleur, pour deux raisons potentielles : (i) si le facteur
« inadaptation » di a I'élevage en pisciculture est prépondérant, la naissance dans la nature des
backcrosses élimine ce handicap ; (i) si les incompatibilités génomiques ont un réle dans cet
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échec, un assemblage génomique 3/4-1/4 sera plus equilibré qu’un assemblage 1/2-1/2. Ces
stades constituent alors le départ d’'une dissémination irrésistible des génes introduits, méme
si elle est en partie contre-sélectionnée (POTEAUX et al., soumis). Dans un premier temps, c’est
au niveau de la méiose que les chromosomes des deux taxons vont se mélanger pour former
des combinaisons génétiques nouvelles. Puis, par le jeu des crossing-over, chaque
chromosome sera constitué d’une mosaigue plus ou moins fine. Or, méme si le pourcentage de
genes introduits est faible, a terme, chaque individu sera introgressé au hasard dans son
génome de ce méme pourcentage, par des génes de la forme introduite. Bien sir, cette
description stochastique du phénomeéne n’est pas parfaitement exacte : divers facteurs tels que
sélection, incompatibilité, pseudo-linkage, vont perturber cette recombinaison, le plus souvent
en la limitant. Mais méme ralentie et irréguliére, cette installation des genes étrangers aura lieu.

LEARY et al. (1995) parlent d’éradication et de restauration génétique. Dans le cas des
poissons, ils proposent la capture des spécimens introduits ou introgresseés, ou I'utilisation de
poison, méme si de leur propre aveu, |'utilisation de ce dernier « peut causer certains
problemes » ! MINCKLEY (1995) cite quelques cas d’éradication réussie dans de petits cours
d’eau.

Quand I'éradication n’est pas possible, LEARY et al. (1995) proposent la restauration
génétique, par I’emploi de souches locales lors d’introductions ultérieures. lls signalent que
méme si la souche locale servant a la réhabilitation a un bon succes, les dépenses en temps et
en argent seront tres importantes. Dans le meilleur des cas, on obtiendra la réduction de moitie
de lintrogression a chaque génération, si on déverse autant d’individus de la souche
autochtone qu’il y a d'individus en piace, et si tous se reproduisent! Les auteurs pensent
gu’une opération de restauration peut étre efficace si I'introgression est inférieure a 10 %. Au
dela, seule I’éradication aura un effet. MINCKLEY (1995) détaille les conditions dans lesquelles
une restauration a partir de formes sauvages est possible.

Un cas européen peut étre cité : la restauration de la truite marbrée en Slovénie. Une
étude génétique a été menée en 1993 et 1994 dans le bassin de la Soca (nommée Isonzo en
[talie), domaine naturel de Salmo trutta marmoratus. Un vaste programme de restauration est
en cours (JESENSEK, 1994 ; POVZ et al., 1996). Des alevins de truite marbrée sont produits en
grand nombre a partir de géniteurs sauvages dont la pureté a eté contrdlée par analyses
allozymiques (BERREBI, 1995a). Un stage prolongé en cours d’eau « pépiniére » assure une
bonne survie des truitelles d’un an, une fois libérées dans les rivieres ol a lieu I'hybridation.
Nous ignorons si cette restauration par « dilution des hybrides » est efficace et un programme
de contréle est en cours d'application (analyses génétiques et marquage).

Un cas comparable d’utilisation de souche locale a donné des résultats négatifs : celui
du lac Tom Tom dans le Montana (U.S.A.). Ce lac contenait des « Yellowstone cutthroat trout »
d’origine domestique et son émissaire contenait encore des « Westslope cutthroat trout »
naturelles quasiment pures. Pour favoriser la « Westslope » naturelle, des truitelles de cette
souche locale ont été produites et déversées dans le lac durant plusieurs années. L’effet de
cette restauration a été négatif : des « Yellowstone » du lac ont émigre dans I’émissaire,
augmentant ainsi l'introgression dans le cours d’eau, ou la forme sauvage s’était maintenue
pure jusque-la (LEARY et al., 1984).

Introgression et extinction

Selon LEARY et al. (1995), I'introgression entre taxons équivaut a I'extinction, dans une
perspective génétique du moins, de la population réceptrice : les génotypes natifs (sensu
multilocus) ont disparu dés lors que lintrogression s’est généralisée a un bassin et que
I'importance de cette introgression (quelques pourcents) implique que tout individu de la
population a été modifié par le jeu des recombinaisons génétiques. Cette extinction signifie que
les génotypes natifs ont été mélés de fagon irréversible avec des géenotypes d’un taxon
différencié. Dans certains cas, ces hybridations peuvent donner naissance a une entité nouvelle,
qui pourrait prendre statut d’espéce dans 'avenir. Bien s(r, les pratiques d’introduction sont
dans leur grande majorité trop récentes pour donner lieu a de tels bouleversements.
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Cependant, plusieurs exemples, dont on ne sait s’ils sont naturels ou das a I'homme, sont
connus, comme celui de Cobitis taenia zanandreai en ltalie (BIANCO, 1995). Dans d’autres cas,
une vraie extinction physique (baisse de densité jusqu’a disparition) est redoutée localement
comme pour I’érismature a téte blanche en Espagne (PERENNOU, 1997) ou les saumons du
nord-ouest des Etats-Unis. En effet, les saumons coho (Oncorhynchus kisutch), chinook (O.
tshawytscha) et chum (O. keta) ont vu leur densité baisser, en partie a cause des introductions
de saumons d’élevage (WRIGHT, 1993 ; JOHNSON et al., 1991), et spécialement dans la riviére
Columbia (NEHLSEN et al., 1991). Il semblerait que la proportion grandissante de saumons
d’'origine domestique perturbe fortement leurs caractéres naturels issus de I'adaptation au
milieu (FONTENELLE, 1994). D’une part, les formes sauvages sont littéralement diluées par les
formes domestiques et, d’autre part, I’action humaine (repeuplement, aménagement du milieu)
s'exerce de fagon inégale selon que I'espéce est d’un grand intérét économique (chinook, coho)
ou peu prisée (FONTENELLE, comm. pers.).

Selon HUBBS (1955), les introductions d’espéces exotiques induiraient un risque plus
important d’hybridation avec les espéces autochtones qu’entre deux espéces naturellement
sympatriques. En allopatrie, les barriéres reproductrices ne seraient pas forcément érigées,
simplement parce que ce processus n'est pas indispensable a la spéciation, comme c’est le
cas en sympatrie. Cette hypothése est particulierement bien iliustrée par le cas de I’hybridation
entre truite fario et saumon atlantique : dans I'aire de répartition commune des deux especes
(Grande-Bretagne), a latitude sensiblement égale (50°N), la proportion maximale d’hybrides
naturels dans les populations est inférieure a 5 pour mille, tandis gu’en zone d’introduction
(Terre-Neuve), cette proportion est doublée, voire décuplée (MACGOWAN et DAVIDSON, 1992).
HUBBS (1955) suggére également qu’une forte disparité de densité des deux espéces
susceptibles de se croiser favoriserait ’hybridation. C’est particulierement le cas lors des
introductions.

RECOMMANDATIONS
1. Le taxon, notion a prendre en compte

L'espéce, telle gu’elle est définie par son isolement reproducteur vis-a-vis des autres
especes, n'est pas le seul niveau d’intégration qu'il faut considérer. De nombreuses espéces
sont composées de « sous-espéces » interfertiles et méme de « groupes » distincts par de
nombreux caractéres malgré une interfertilité presque totale. Le cas de la truite fario est
exemplaire. |l est a présent un des modeéles animaux les plus analysés par marqueurs
biochimiques et offrant une grande gamme de cas. Quand des truites de souche domestique
de type atlantique sont déversées dans les régions méditerranéennes frangaises (POTEAUX et
BERREBI, 1997) la compatibilité est partielle mais bonne. Si la contre-sélection des formes
hybrides ou des alléles domestiques est certaine, elle semble cependant incapable de
« purifier » une population introgressée, rendant donc I'introgression irréversible.

Les introgressions infraspécifiques sont peu connues, simplement par ignorance de la
phylogenie fine de I'espéce considérée. C’était le cas en France ou pendant longtemps, on ne
se doutait pas qu’on effectuait des mélanges contre nature en repeuplant nos riviéres en truites
d’élevage.

La premiére des recommandations est donc bien d’augmenter les connaissances
génétiques sur les espéces qui peuplent nos cours d’eau, par des technigques d’une efficacité
maximale dans la détection de taxons infraspécifiques (marqueurs moléculaires). Cette
connaissance semble un préalable indispensable, un « point zéro » qui manque cruellement
dans de nombreux cas d’introduction.

2. Le principe de précaution : I'échelle du bassin hydrographique

L observation des quelques cas frangais et des nombreux cas étrangers exposés dans
ce texte montre que I'introgression génétique est un phénomeéne redoutable parce qu’il semble
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le plus souvent irréversible. Méme si les gestionnaires nord-américains ont tenté des
restaurations ou des éradications, méme si les gestionnaires slovénes établissent, aidés par un
bénévolat traditionnel développé, un programme de restauration de la truite marbrée, force est
de constater que I'objectif est ambitieux et que rien ne garantit son succes. Seule une inversion
de la courbe d’introgression (réduction du taux d’introgression) est envisageable. Plus le bassin
considéré est petit, plus I’'homme pourra influer sur le taux d’introgression. Cependant, le retour
a la pureté génétique du taxon reste problématique.

Alors, devant ce risque d’introgression définitive pouvant provoquer la perte d’'une forme
de vie originale, le mieux est d'agir préventivement et d’éviter toute action de type « apprenti
sorcier ».

L’évelution des espéces fortement inféodées aux cours d’eau est particuliere :
I'isolement entre populations d'une méme espéce est plus important que dans le milieu
terrestre. De ce fait, il est normal que des différences se creusent avec le temps entre ces
populations. La difficulté est de choisir le niveau quantitatif de différenciation a partir duquel une
protection est souhaitable. En d’autres mots, dans le domaine des repeuplements de poissons,
si on congoit bien que des souches scandinaves ne doivent pas étre introduites dans le Rhone,
que penser de I'introduction dans e Rhéne de souches issues de la Seine, de la Garonne, ou
de I'Hérault tout proche ? Tout cours d’eau contient-il, pour une espéce donnée, une forme
digne d’étre protégée ?

Les études geénétiques ont souvent montré des différenciations inter cours d’eau, qui
étaient difficiles a détecter par la morphologie. Dans le cas de la truite, celles qui habitent
naturellement les cours d’eau frangais des Pyrénées Orientales se jetant en Méditerranée
appartiennent a la forme méditerranéenne de la sous-espéce fario (BARBAT-LETERRIER et al.,
1989 ; BERREBI, 1995b). Celles de I'Ariege par exemple, dont certains affluents ne sont parfois
gu’a quelques kilometres d’un affluent méditerranéen, sont de type atlantique. Des études ont
montré les perturbations causées par le rempoissonnement de riviéres méditerranéennes par
des souches atlantiques de pisciculture (POTEAUX et BERREBI, 1997). Du point de vue de la
biodiversité, il s’agit 1a d’introductions perturbatrices qu’il faut proscrire. Par contre, I'étude
allozymique des différents bassins méditerranéens frangais a montré une remarquable
homogénéité des formes sauvages. Ces connaissances récentes nous permettent de
recommander de limiter les manipulations a des introductions de truites d’'un cours d’eau
meéditerranéen a un autre cours d'eau méditerranéen. Encore faudra-t-il tenir compte de
nouveaux marqueurs moléculaires (microsatellites) qui montreront, lorsque les études seront
publiées, sans doute des subdivisions nouvelles (POTEAUX, 1995). Les introductions de truites
d’'un cours d’eau atlantique a un autre cours d’eau atlantique ne peuvent cependant pas encore
étre approuvées puisque la structuration génétique des peuplements atlantiques frangais de
cette espéce n’est pas encore bien connue et que de fortes hétérogénéités nord-sud existent
(BERREBI et BEAUDOU, 1991 ; données non publiées).

Dans la majorité des cas, la description génétique de la biodiversité des taxons d’eau
douce n’est pas disponible : comment se comporter vis-a-vis de toute introduction risquant de
provoquer une introgression ?

D’un point de vue génétique, le principe de précaution nous dicte de ne pas mettre en
présence des formes qui n’auraient aucune chance de se rencontrer sans I'action de I'homme :
celles qui n’habitent pas le méme bassin hydrographique. Cela s’appliguerait le plus souvent a
un niveau infraspécifique, dans le but de préserver la biodiversité (risque majeur) et pour éviter
des incompatibilités ou des inadaptations locales abaissant la valeur adaptative des formes
hybrides (risque secondaire). Si on accepte ce principe de précaution « par bassin », la
transplantation d’un taxon aquatique d’un bassin a l'autre n’est acceptable qu’aprés analyse
génétique comparative. Cette precaution ne remplace pas celles préconisées pour toute
introduction d’espéce exotique (étude d’impact préalable dans les domaines écologique,
sanitaire et génétique). Elle se surajoute dans les cas ou on introduit une population issue d’'un
premier bassin hydrographique dans un second.



Bull. Fr. Péche Piscic. (1997) 344/345 : 471-487 — 482 —

CONCLUSION

Les connaissances nécessaires pour pouvoir introduire sans risque un taxon aquatique
sur le sol national, ou d’'un cours d’eau a l'autre, sont trés loin d’étre disponibles. 1l est certain
que nous ne disposerons jamais de toutes ces connaissances sur tous les taxons
susceptibles de constituer un enjeu. Il est donc clair que les quelques cas étudiés doivent
servir de modele a extrapoler. Il en est des risques génétiques, comme des risques
écologiques et sanitaires. C’est la raison pour laquelie ce texte essayant de définir les impacts
génétiques des introductions est soutenu par de multiples exemples frangais (pour faire le
point des connaissances) et étrangers (car tous les cas potentiels ne sont pas représentés en
France).

La connaissance préalable de la structure génétique des taxons manipulés est
nécessaire, car I'hybridation introgressive est reconnue comme un des risques majeurs
consécutifs aux introductions (CRIVELLI, 1995 ; CRIVELL! et MAITLAND, 1995). Pour de
nombreuses especes qui ont pu faire I'objet d’analyses, des entités infraspécifiques, parfois
fortement différentes par leur biclogie et leur compatibilité, ont été mises en évidence. Quelques
fois méme, de vraies espéces sont découvertes ou réhabilitées, méme en Europe (BERREBI et
al., 1994), ce qui revét une grande importance pour la protection de la biodiversité.

Quelgues genres de salmonidés (GUYOMARD, 1989), cyprinidés (BERREBI, 1995c),
anoures (NEVEU, 1989) ou chéloniens (FRITZ, 1995) ont montré la complexité de leur
structuration systématique a travers I'Europe Occidentale, aux niveaux spécifique et
infraspécifique. L'existence de telles structurations, démontrées pour certains taxons, est donc
probable chez beaucoup d’autres, dont celles susceptibles d’étre introduites ou manipulées.

Nous avons vu que les cas décrits d’introgression génétique les plus nombreux
concernent des niveaux infraspécifiques. C'est souvent le cas lors des hybridations entre
poissons. Elles sont souvent dues a des introductions, mais surtout a des transplantations de
poissons d’un bassin a I'autre, ou pire d’une région écologique a I'autre dans un méme pays
(MACDONALD et al., 1989). Cela a été particulierement observé en Italie (BIANCO, 1995), en
Afrique du Sud (BRUTON et van AS, 1986) ou aux Etats-Unis. Une grande partie de ces
hybridations passe inapergue auprés des gestionnaires. Or, si le risque d’introduction de sous-
especes étrangéres susceptibles de s’hybrider avec des sous-especes frangaises est
important, ce risque, lors de transfert a I'intérieur du territoire national d’'une sous-espeéce (ou
simplement d’une forme différenciée) dans l'aire d’une autre sous-espéce, est encore plus
grand (voir revue dans MINCKLEY, 1995). Selon MEFFE (1987), la protection devrait prendre en
compte tous les niveaux : les espéces, sous-especes, populations et méme alléles uniques.

Devant ces risques, il faut donc souvent agir dans l'ignorance du cas précis mais dans
la connaissance de quelques cas exemplaires. Ceci a mené a la proposition d'un « principe de
précaution » adapté a la flore et a la faune des cours d’eau, particulierement quand il s’agit de
transplantations de populations : la prise en compte du bassin hydrographique comme
unité structurelle a priori. Cette précaution doit se comprendre comme complémentaire aux
études d’impact préalables a toute introduction.
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