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Article abstract

The haplodiploid sex-determining system of Hymenoptera, whereby males
usually develop from unfertilised eggs and females from fertilised eggs, results
in relatedness coefficients that are not uniform among colony members. These
asymmetries in relatedness are directly affected by the genetic architecture of
the colony, which in turn depends on various factors such as queen number or
queen mating frequency. Relatedness asymmetries induce different fitness
returns per unit investment and, as a result, conflicts over brood composition
may arise among colony members. Conflicts between the queen(s) and the
workers over sex ratio represent one of the most frequent conflicts in eusocial
Hymenoptera. Arrhenotoky allows queens great flexibility to control the sex of
their progeny, by fertilizing or not the eggs; however because workers take
care of the brood, they may influence the sex ratio by preferentially rearing
one sex. Another salient conflict concerns the females over reproduction. In
species where workers can mate and reproduce, physical aggressions or
chemical communication may lead to dominance hierarchies for access to
reproduction.
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Asymeétries

de parenté et
conflits d’intérét
génétique

chez les fourmis

Luc Passera, Serge Aron

> Le déterminisme du sexe, par haplodiploidie,
que I’on rencontre chez les insectes hyméno-
ptéres, crée des asymétries de parenté entre les

REVUES

représentants des différentes castes de la four-
miliere. Les valeurs des coefficients de parenté
varient selon le nombre de reines ou le nombre de

o2

leurs accouplements. Le concept de sélection de
parentéle qui en découle permet de mettre en
évidence divers conflits plus ou moins discrets
qui opposent les reines aux ouvriéres et les

SYNTHESE

ouvrieres entre elles quant a la valeur du sex-

ratio lors de I’élevage des futurs reproducteurs.

Si les ouvrieres, qui ont la maitrise de I’élevage L. Passera:

des larves, imposent souvent leur point de vue, Centre de recherches
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des Communautés Animales,

quand les reines sont absentes et remplacées par
des ouvrieres qui ont conservé la possibilité de

s’accoupler, les conflits prennent un tour plus

pour en tirer un bénéfice
mutuel [3]. Par exem-

visible avec la mise en place d’une chaine hiérar-

chique faisant intervenir interactions agonis- Université Libre de Bruxelles,

ple, les biofilms micro- 1050 Bruxelles, Belgique.

tiques et émissions phéromonales. < . , ,
q P biens élaborés par de

nombreuses bactéries et trouvés dans une variété d’habi-
tats ont le méme role protecteur que les nids construits par

les termites ou les fourmis. La coopération prend souvent
une dimension altruiste quand elle est marquée par I'exis-
tence d’unités - cellules ou individus - se sacrifiant pour le

L'apparition de la vie sociale au détriment de la vie soli-
taire au sein de colonies plus ou moins complexes est
I'une des transitions majeures de I’évolution, au méme
titre que I'apparition du code génétique, d’un noyau
bien délimité lors du passage des procaryotes aux euca-
ryotes ou que la substitution de la reproduction sexuée a
la reproduction asexuée [1].

La vie sociale est apparue a de nombreuses reprises au
cours de I’évolution et toujours de maniere indépendante.
Connue essentiellement chez les insectes, les vertébrés non
humains (en particulier les primates), et bien siir chez
’lhomme, on I'a découverte récemment chez les micro-
organismes [2]. Le caractére commun @ tous ces orga-
nismes est 'existence d’une coopération qui peut prendre
diverses formes, mais qui implique toujours que des indivi-
dus ou des cellules s’engagent dans une tGche commune
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bien commun des autres membres de la colonie. Les cellules
d’Escherichia coli, qui s’autodétruisent en élaborant des
toxines (colicines) dirigées contre des micro-organismes
menagants, peuvent se comparer aux individus guetteurs
chez I"écureuil a terrier que leurs cris d’alarme désignent a
I"appétit d’un prédateur ou encore a ces abeilles ouvrieres
dont la mutilation volontaire (autotomie) de I’aiguillon
planté dans la peau d’un maraudeur équivaut a un « sui-
cide » certain. Bien sr, la notion d’altruisme telle qu’elle
est utilisée par les biologistes du phénomene social fait
référence aux effets positifs que procure un acteur sur la
reproduction d’un bénéficiaire. Ce terme n’a aucune conno-
tation morale.

Si la vie sociale est marquée par la coopération et I'al-
truisme, elle est aussi marquée par les conflits: la lutte pour
le pouvoir est bien connue chez les vertébrés. Des poules a
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I’lhomme en passant par les bovins et les primates, les occa-
sions de conflits ne manquent pas, qui par les intimidations,
menaces et agressions physiques déterminent le rang hié-
rarchique de chacun. On pourrait penser que les sociétés
d’insectes échappent a ce travers. La sagesse populaire voit
souvent dans la ruche ou la fourmiliére un havre de coopé-
ration et de paix. Il est vrai que la coopération telle qu’on la
rencontre chez les hyménopteres sociaux (abeilles, bour-
dons, guépes et fourmis) prend un aspect particulier, ’exis-
tence d’individus spécialisés dans la reproduction aboutis-
sant a une division du travail. On distingue alors des indivi-
dus morphologiquement et physiologiquement différenciés
en castes. Les reines sont des femelles de grande taille qui
monopolisent la reproduction. Les ouvrieres, elles aussi de
sexe femelle, sont plus ou moins stériles, ne s’accouplent
pas et consacrent leur énergie a élever leurs sceurs et leurs
freres. Cette harmonie est trompeuse et cache des conflits
multiples entre reines et ouvrieres ou entre ouvriéres.

La sélection de parentéle

Uorigine de ces comportements altruistes est a rechercher dans une singu-
larité des hyménopteres: les males se développent a partir d’ceufs vierges,
phénomene appelé la parthénogenese arrhénotoque. Ils sont haploides,
alors que les femelles - reines comme ouvriéres - sont issues d’ceufs fécon-
dés et sont diploides. Cette détermination du sexe est dite haplodiploide et
a des conséquences génétiques importantes. Les mdles, étant haploides, ne
subissent pas de réduction chromosomique pour fabriquer des spermato-
zoides a n chromosomes. €n d’autres termes, I’absence de méiose implique
que tous les spermatozoides d’'un méme mdle sont généti-

entre une ouvriére-fille et son neveu (fils issu de la ponte
d’une sceur) sera de 0,375. Les liens de parenté génétique
observés chez les animaux haplodiploides apparaissent
donc tres différents de ce qu’ils sont chez les organismes
diploides.

Ces asymétries génétiques entre les individus au sein d’une
méme société ont des répercussions importantes sur le
comportement des individus. Elles ont conduit Hamilton a
proposer le concept de sélection de la parenteéle, qui a révo-
lutionné la compréhension de I"évolution sociale [4]. Les
ouvrieres ont plus de genes en commun avec leurs sceurs
qu’elles n’en auraient avec des filles éventuelles. Dans
cette situation, le succes reproductif indirect des ouvrieres
qui élevent leurs sceurs est supérieur au succes reproductif
direct qu’elles auraient en ayant elles-mémes des filles ou
des fils. Ualtruisme de reproduction manifesté par les
ouvrieres est justifié du point de vue génétique puisqu’il leur
permet d’optimiser leur propre succes reproductif global
(inclusive fitness). C'est une excellente justification a leur
stérilité.

La lutte feutrée entre reine et ouvriéres

Par I'observation attentive des asymétries génétiques au
sein d’une méme société, Trivers et Hare [5] ont remarqué
qu’elles devraient entrainer des conflits d’intéréts entre
mere et fille au sujet de la reproduction. Un des conflits
majeurs concerne I'investissement énergétique que chaque
caste doit consentir dans I’élevage des descendants repro-

quement identiques. Considérons un couple d’hyméno-
pteres (reine et mdle) et leur descendance (Figure 1): la
reine posséde 2n chromosomes; le mdle, haploide, ne pos-
sede que n chromosomes. Lors de la méiose, la probabilité
que deux filles héritent de leur mére les mémes chromo-
somes varie de 0 % (si les deux ovules dont elles sont issues
portent des chromosomes différents) a 100 % (si les deux
ovules dont elles sont issues portent les mémes chromo- _
somes); en moyenne, les filles ont donc 50 % de chance il
d’hériter des mémes chromosomes maternels. Comme la
part maternelle ne représente que la moitié du génome des
filles (’autre moitié étant héritée du pére), en moyenne les
filles du couple auront donc en commun 25 % des chromo-
somes de la mére. A cela, il faut ajouter la contribution
paternelle. Tous les spermatozoides étant semblables, les

Reine

Fille b

4—’—

0,25
0,5
v 0,375

Petit-fils Fils de 'ouvriere a

filles héritent de I'intégralité du stock génétique du pére, de delareine Neveu de 'ouvriere b

telle sorte que 50 % de leur génome est identique. Par

conséquent, les filles auront entre elles un coefficient de Figure 1. Asymétries génétiques associées a [’haplodiploidie. Coefficients de cor-
parenté moyen r de 0,75 (0,5 issu du pere + 0,25 issude la  rglation génétique entre les parents et leurs descendants. On a choisi 2n = 4. On
mére), alors que ce méme coefficient de parenté serade 0,5 remarquera que les ouvrieres-filles (cercle surmonté d’un u) sont plus proches de
entre une mere et ses filles ou ses fils. De méme, la corréla-  Jeurs sceurs (r = 0,75) que de leurs fréres (r = 0,25). €n revanche, la reine-mére
tion génétique r entre fréres et sceurs sera de 0,25 et celle présente le méme coefficient de parenté (r = 0,50) avec ses fils et ses filles.
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ducteurs. La reine, qui présente une parenté génétique
identique avec ses filles et ses fils (r = 50 %), est sélection-
née au cours de I’évolution pour favoriser un investissement
équivalent dans les deux sexes de la descendance. Le point
de vue des ouvrieres est différent: elles partagent 75 % de
leurs génes avec leurs sceurs, futures reines, contre seule-
ment 25 % avec leurs fréres, les futurs males. Leur intérét
est donc de consacrer trois fois plus d’énergie a élever des
sexués femelles que des madles. Quelles sont les armes des
deux castes? Les reines ont la maftrise du sexe des ceufs
qu’elles pondent: elles peuvent donc biaiser le sex-ratio
primaire, c’est-a-dire la proportion de chaque sexe parmi
les ceufs pondus, pour privilégier leurs intéréts. Les
ouvrieres, qui ont en charge I’élevage des larves, peuvent
favoriser I’élevage de nouvelles reines a partir du pool de
larves femelles et/ou éliminer des larves males en négli-
geant leur élevage ou en les dévorant. €lles parviennent
ainsi & obtenir le sex-ratio secondaire (proportion de
chaque sexe au sein des adultes sexués) conforme a leurs
intéréts. Quel sera le résultat de ce bras de fer? Si c’est le
contrdle royal qui est le plus fort, on doit s’attendre a ce que
I'investissement énergétique dans les deux sexes soit équi-
libré. Si ce sont les ouvriéres qui imposent leur point de vue,
le sex-ratio final sera biaisé en faveur des femelles. Ces pré-
dictions doivent étre évaluées sur de larges populations car,
en fonction des ressources alimentaires par exemple, il
n’est pas exclu d’observer de fortes variations du sex-ratio
entre colonies d’une méme population.

Les ouvrieres ont (le plus souvent) le dernier mot!

Les ouvriéres ayant en quelque sorte le dernier mot, il
semble bien que ce soit le plus souvent cette caste qui
contréle la valeur du sex-ratio, comme le montrent divers
travaux expérimentaux. Par exemple, la proportion d’éner-
gie investie dans le sexe femelle chez Colobopsis nipponicus
est exactement de 0,75 [6] et de 0,747 chez Leptothorax
tuberum [7]. Ces résultats sont confirmés par les observa-

Figure 2. Un conflit résolu par cannibalisme.
Afin d’optimiser leur succes reproductif global,
les ouvrieres de la fourmi d’Argentine
Linepithema humile sont amenées a réduire le
nombre élevé de males. Pour cela, elles canni-
balisent les larves mdles. Le cliché représente
cing larves madles dont deux ont été attaquées

par des ouvriéres (cliché L. Passera).
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tions faites sur la fourmi des bois nordique, Formica trun-

corum [8, 9]. Cette espéce présente la particularité d’étre

parfois polygyne, c’est-a-dire de réunir plusieurs reines

pondeuses non apparentées dans la méme société. Dans

cette situation, les ouvrieres appartiennent a plusieurs

lignées matriarcales qui, si elles restent fortement appa-

rentées a I'intérieur d’'une méme lignée, n’ont plus grand-

chose en commun d’une lignée a I'autre. La polygynie dimi-

nue donc I'intérét génétique que manifestent les ouvriéres

pour les larves royales qu’elles élévent. Il apparait en effet

que, dans les fles finlandaises peuplées par la forme mono-

gyne, I'élevage de sexués femelles est clairement favorisé

avec un sex-ratio de 0,70 en faveur des reines, alors qu’il

est inversé dans les Tles peuplées par la forme polygyne,

avec un sex-ratio de 0,16. Cette méme espece a aussi la

particularité de présenter des populations monogynes au

sein desquelles les reines sont accouplées avec un seul male

(situation qualifiée de monandre), et d’autres accouplées

avec deux ou trois mdles (situation polyandre). €n situa-

tion de polyandrie, les ouvrieres ne sont plus que des demi-

sceurs appartenant a autant de lignées patriarcales qu’il y

a eu de péres différents. Si la corrélation génétique

moyenne entre deux vraies sceurs est de 0,75, elle tombe a

0,50 lorsque la reine est fécondée par deux mdles diffé-

rents. En revanche, la parenté génétique entre les ouvriéres

et leurs fréres reste fixée a 0,25 quel que soit le degré de

polyandrie puisque tous les freres sont les fils parthénogé-

nétiques de la méme reine (les mdles n’ont pas de pére).

Effectivement, les nids a reine monandre des foréts finlan-

daises favorisent fortement I’élevage des sexués femelles

et le sex-ratio moyen y est de 2,9 femelles sexuées pour un

madle, alors que dans les nids polyandres, il n’y a plus que

1,7 femelles sexuées pour un male. Ces résultats indiquent que ce sont prin-
cipalement les ouvrieres qui contrdlent la proportion finale des individus
sexués.

Le contrdle des ouvriéres passe au moins en partie par I’élimination des
formes larvaires mdles dans les situations ou I’élevage des sexués femelles
améliore le succes reproductif des ouvrieres. On a pu le vérifier en compa-
rant la valeur du sex-ratio primaire (pro-
portion d’ceufs haploides, mdles, parmi
tous les ceufs) a la valeur du sex-ratio
secondaire (proportion des males parmi
tous les adultes). Le sexe de Iceuf est
déterminé soit en comptant les chromo-
somes par la méthode des squashs, soit en
utilisant des marqueurs microsatellites. Les
valeurs du sex-ratio secondaire sont plus
faibles que celles du sex-ratio primaire chez
des especes aussi variées que la fourmi
d’Argentine Linepithema humile, une
espece invasive du Midi méditerranéen [10]
ou I'espéce méridionale Pheidole pallidula
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[11]. Les résultats obtenus chez la fourmi des bois Formica
exsecta sont encore plus éloquents: la valeur du sex-ratio
secondaire fléchit dans les sociétés monandres et reste
stable dans les sociétés polyandres, en accord avec les
intéréts génétiques des ouvrieres [12]. Bien que I'on ignore
encore comment les ouvriéres identifient les formes males,
il semble que ce soient les larves et non les ceufs qui sont
cannibalisés [13] (Figure 2).

Toutefois, certaines études indiquent que les ouvriéres ne
parviennent pas toujours a imposer leur point de vue. C'est
particulierement vrai chez des espéces caractérisées par
une forte spécialisation sexuelle des sociétés: certaines
sociétés élevent quasi exclusivement des sexués femelles
alors que d’autres se spécialisent dans I’élevage des males.
C’est le cas de Pheidole desertorum, espéce ol les sociétés
sont toujours monogynes et la reine n’est fécondée qu’une
seule fois. Bien qu’aucun élément génétique n’explique
cette spécialisation, une étude de la population de cette
espece révele qu’exactement la moitié des nids produit des
madles et "autre moitié des femelles. Au total, 'investisse-
ment énergétique en femelles est égal a 0,505, ce qui est
exactement I'investissement souhaité par la reine, alors
que la structure génétique plaiderait pour un investisse-
ment femelle de 0,75 [14]. Une autre fourmi a reproduction
bimodale, la fourmi de feu américaine Solenopsis invicta

(=) mss (=) (Figure 3), présente des caractéristiques qui suggerent
2000,n°10,  que ni la reine, ni les ouvrieres ne parviennent & contrdler
p. 1141

totalement le sex-ratio [15]. €n effet, avec un investisse-
ment en femelles de 0,607 a I’échelle de la population, on
est @ mi-chemin entre le contrdle « royal » (investissement
optimal en femelles de 0,50) et le contrdle par les ouvriéres
(investissement optimal en femelles de 0,75). Une particu-
larité biologique rare de cette espece a permis de mesurer le
role joué par la reine. |l est en effet possible, chez la fourmi
de feu, de faire accepter une reine étrangere a une société
dont la reine a été éliminée, alors qu’habituellement une
telle opération se traduit par un massacre de I’intruse. On a
donc procédé a I’échange de la reine entre des sociétés produisant des
sexués mdles et des sociétés produisant des sexués femelles [16]. Cing @ six
semaines apres I'introduction de la nouvelle reine, on a totalement inversé
le genre du sexe des reproducteurs élevés (Figure 4). Les colonies qui éle-
vaient en grande majorité des sexués femelles élévent désormais des sexués
madles et, al’inverse, les sociétés qui élevaient des reproducteurs males éle-
vent a présent des reproducteurs femelles.

[16]. Dans les colonies productrices de mdles, on trouve
plus de 50 % d’ceufs haploides pondus alors qu’ils sont pra-
tiquement inexistants dans les colonies n’élevant que des
sexués femelles. Ainsi, en changeant la proportion d’ceufs
mdles pondus, les reines parviennent a contrdler, au moins
en partie, le sexe des reproducteurs élevés par les ouvriéres.
Il est clair que dans une société ou il n’y a que peu d’ceufs
haploides, les ouvriéres n’ont d’autre choix que d’élever des
reines et des ouvriéres. Leur marge de manceuvre est plus
large dans les sociétés ol les reines pondent beaucoup
d’ceufs males. Les ouvrieres peuvent en supprimer
quelques-uns, ce qu’elles font effectivement [17], mais
sans toutefois changer option choisie par la reine.
Finalement, la lutte feutrée que se livrent les ouvriéres et les
reines pour contréler le sexe de la descendance afin de
favoriser leurs propres intéréts génétiques aboutit a des
résultats assez complexes, car le résultat prend sans doute
en compte des facteurs écologiques et des traits de vie
encore mal connus.

Devenir calife a la place du calife

Certaines espéces de fourmis, appartenant a la sous-
famille primitive des Ponerinae, ne possédent pas de reines
morphologiquement différenciées. Il s’agit d’'un phénomene
secondaire, la caste royale ayant été perdue au cours de
I’évolution. A Pinverse de la plupart des ouvriéres des autres
sous-familles, celles des Ponerinae ont conservé un organe
appelé spermatheque, dans lequel le sperme du mdle est
accumulé et stocké, ce qui leur permet de pondre des ceufs
fécondés et donc de remplacer fonctionnellement la reine.
Pour marquer leur morphologie ouvriére, elles sont appelées
des gamergates [18]. Toutes les ouvrieres sont des gamer-
gates potentielles et si elles ne parviennent pas a acquérir
ce statut, elles ont au moins la possibilité d’émettre des
ceufs vierges qui produiront des mdles. Cette situation est a
I’origine de divers conflits: certains opposent la gamergate
a des ouvrieres qui veulent la supplanter; d’autres opposent
les ouvrieres entre elles pour remplacer la gamergate apres
sa mort.

’exemple de Dinoponera quadriceps est démonstratif de
ces luttes intestines. La reproduction est réglée par 'exis-
tence d’une hiérarchie de dominance, la gamergate occu-

C’est bien la reine qui est responsable de ce
basculement puisqu’en échangeant les
reines entre sociétés élevant le méme sexe,
le sexe femelle par exemple, on continue a
obtenir des sexués femelles. Une preuve
supplémentaire est fournie par une étude
du sexe des ceufs, rendue possible par
I'existence de marqueurs microsatellites

M/Sn®4, vol. 19, avril 2003

Figure 3. La reine de la fourmi de feu. Chez
Solenopsis invicta, c’est la reine qui déter-
mine la valeur du sex-ratio en pondant un
nombre plus ou moins grand d’ceufs haploides
(males) (cliché K.G. Ross).



pant le rang O.. Au rang hiérarchique inférieur, on trouve
quatre a six ouvrieres vierges qui sont habituellement les
filles de la gamergate. Ces ouvrieres sont pondeuses
d’ceufs vierges qui peuvent donc se développer en indivi-
dus mdles et leur production ovarienne est corrélée a leur
rang hiérarchique. Ces individus, qui sont des sceurs, sont
engagés dans d’intenses interactions antagonistes pour
I'accession & un rang hiérarchique supérieur (interactions
agonistiques). Les ouvrieres mal classées s’en prennent
fréquemment aux ouvriéres de rang supérieur, les immobi-
lisant en saisissant leurs pattes et leurs antennes [19].
Uaffaire est d’importance car le rang obtenu dans la hié-
rarchie est fortement prédictif de la potentialité a devenir
la future gamergate. Quand la gamergate en titre meurt,
elle est remplacée par 'une des trois ouvrieres les mieux
placées dans la hiérarchie. La nouvelle promue quitte
brievement son nid pendant la nuit, émet une phéromone
sexuelle attractive et s’accouple avec un male attiré par
son odeur. Désormais, elle est apte a pondre des ceufs
diploides producteurs d’individus femelles.

La gamergate doit lutter en permanence pour ne pas perdre
son rang de premiére pondeuse convoité d’abord par 'indi-

vidu 3. €lle s'impose physiquement au moyen de différents

comportements. Outre les flagellations antennaires, elle

« blogue » la circulation des concurrentes en les mainte-

nant dans Pintervalle dessiné par les funicules de ses

antennes largement ouvertes. Mais surtout, la gamergate

utilise un comportement tout a fait inédit (Figure 5). Elle

saisit entre ses mandibules une antenne d’une dominée

récalcitrante placée en deuxieme ou troisiéme position hié-

rarchique, ramene vers I"avant son abdomen entre ses

pattes, exposant du méme coup des glandes abdominales

contre lesquelles elle frotte I'antenne de "ouvriere subor-

donnée. Ce comportement est destiné a transmettre un

signal chimique dont le 9-hentriacontene est un composant

essentiel [20]. La proportion de cette substance est corré-

|ée positivement au statut reproducteur de I'individu et a

sa position hiérarchique. Il suffit d’ailleurs d’éliminer I'indi-

vidu Ot pour voir, au fil des jours, la concentration en 9-hentriacontene aug-

menter chez I'individu [3.

Les ouvriéres qui occupent un rang élevé dans la hiérarchie sont de jeunes

ouvrieres et elles n’occupent cette situation privilégiée que peu de temps,

du fait de I'entrée continuelle de nouveaux individus dans la chaine hiérar-

chique. Lindividu [3 doit donc se héter de supplanter la gamergate, sa posi-
tion d’outsider étant trés temporaire [21]. Toutefois, la
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Colonies témoins
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Colonies expérimentales

1--|- '|' 1k

0,75 = 0,75 |
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construction d’un modéle génétique permet de montrer que
la prise de pouvoir par B n’est favorable a 'ensemble de la
population que si Ol est resté suffisamment longtemps en
place pour avoir produit au moins une moitié des ouvrieres
de la société partageant le méme génotype que Iindividu B
et ses sceurs. C'est pourquoi, tant que la gamergate est
jeune, les ouvriéres de la chaine hiérarchique s’opposent
par la force a B en I'immobilisant. Cette « police ouvriere »
fait perdre a B son statut dominateur et donc toute chance
de remplacer la gamergate [19, 21]. ouvriére 3 lutte pour
échapper a cette immobilisation car son intérét génétique
a supplanter la gamergate est évident: apres fécondation,
elle est en effet mieux apparentée a ses propres descen-

T T § - ) &
i ol ; o dants males et fer{nellgs (r=0,5) qu'aux de'scendants males
Colonies Colonies Colonies Colonies de ses sceurs restées vierges (r = 0,375) (Figure 1).
productrices productrices productrices productrices Un élément clé dans le combat qui oppose I'individu B aux
de mdles de femelles de mdles de femelles

Figure 4. Le contrdle royal du sex-ratio chez la fourmi de feu. Les histogrammes
représentent la proportion de sexués madles obtenus dans les sociétés spéciali-
sées dans "élevage des mdles ou dans I’élevage des femelles. Les barres bleues
représentent la proportion des males avant I"échange de reines et les barres
roses aprés I’échange. Dans les colonies expérimentales (histogramme de
gauche) les reines ont été échangées entre colonies produisant initialement des
sexes différents. Cela se traduit par une inversion de la proportion de mdles
obtenus. Dans les colonies témoins (histogramme de droite), les reines ont été
échangées entre colonies produisant initialement des individus de méme sexe.

La proportion de mdles obtenus est alors inchangée. C’est bien la reine qui

détermine la valeur du sex-ratio.

M/Sn®4, vol. 19, avril 2003

autres ouvrieres de la chafne hiérarchique est I'dge de la
gamergate. Encore faut-il que les ouvriéres soient en
mesure de I"estimer. C’est sans doute un autre role attribué
au 9-hentriaconténe dont on a déja dit plus haut que sa
production était corrélée au statut reproducteur. €n frot-
tant Iantenne des ouvrieres de la chaine hiérarchique
contre son abdomen, la gamergate les informe « honnéte-
ment » de son age. Cette phéromone permet aux ouvrieres
de connaitre I’dge de la gamergate et donc de déterminer si
son remplacement devient avantageux.

€n bref, plusieurs parametres biologiques comme le nombre
de reines, le nombre d’accouplements, I'existence d’ou-
vrigres fécondables (gamergates), conduisent & des varia-
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tions dans les degrés de parenté qui unissent les individus
des fourmiliéres. Ces variations influent fortement sur leurs
intéréts génétiques et conduisent a des conflits quant a
Pélevage des individus sexués. A ces paramétres biolo-
giques, il faut ajouter des facteurs écologiques (importance
des ressources alimentaires) ou des interactions lors de la
dispersion des sexués non abordés ici et qui contribuent
également a I'allocation des sexes. ¢

SUMMARY

Within-colony relatedness asymmetry and social
conflicts in ants

The haplodiploid sex-determining system of Hymenoptera,
whereby males usually develop from unfertilised eggs and
females from fertilised eggs, results in relatedness coeffi-
cients that are not uniform among colony members. These
asymmetries in relatedness are directly affected by the
genetic architecture of the colony, which in turn depends on
various factors such as queen number or queen mating fre-
quency. Relatedness asymmetries induce different fitness
returns per unit investment and, as a result, conflicts over
brood composition may arise among colony members.
Conflicts between the queen(s) and the workers over sex
ratio represent one of the most frequent conflicts in euso-
cial Hymenoptera. Arrhenotoky allows queens great flexibi-
lity to control the sex of their progeny, by fertilizing or not
the eggs; however because workers take care of the brood,
they may influence the sex ratio by preferentially rearing
one sex. Another salient conflict concerns the females over
reproduction. In species where workers can mate and repro-
duce, physical aggressions or chemical communication may
lead to dominance hierarchies for access to reproduction. ¢

Figure 5. Conflits entre la

gamergate et une ouvriére

subordonnée chez Dinoponera
quadriceps. Chez ces fourmis
toutes les

sans reine,

ouvrieres posseédent une

spermatheque et peuvent
donc s’accoupler pour devenir "individu reproducteur (gamergate). Quatre a six
ouvrieres qui prétendent remplacer la gamergate s’organisent selon une chaine
hiérarchique comportementale. Pour informer les prétendantes @ sa succession
que son état ovarien ne nécessite pas son remplacement, la gamergate, ici a
gauche, expose des glandes ventrales par repliement de son abdomen, saisit
entre ses mandibules I’antenne d’une prétendante et la frotte contre les mem-
branes intersegmentaires de son abdomen. Ce faisant, elle transfére une phéro-

mone indicative de son statut social (cliché T. Monnin).



