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Guerre des sexes chez une
fourmi : reproduction clonale
des males et des reines

Arnaud Estoup, Denis Fournier

>La reproduction sexuée est indispen-
sable a la survie de nombreuses especes
végétales et animales et représente le
mode de reproduction le plus répandu
dans le monde du vivant. Elle est néan-
moins la source de conflits évolutifs
majeurs tant entre sexes qu’au sein des
génomes. Une étude a laquelle ont par-
ticipé des chercheurs de I"INRA, du CNRS,
de I’IRD, et de I'Université de Lausanne,
a mis en évidence chez une espéce de
fourmi, Wasmannia auropunctata, un
systeme de reproduction unique. Les
reines sont des clones de leur mere, les
mdles sont des clones de leur pere et
seules les ouvriéres, stériles, sont issues
d’une reproduction sexuée entre reines et
mdles. Dans ce systéme de reproduction,
la transmission des genes d’une généra-
tion a I’autre semble avoir été optimisée
au prix d’une étonnante guerre des sexes
entre reines et mdles.

Prologue

La petite fourmi de feu Wasmannia
auropunctata est originaire des foréts
d’Amérique centrale et du Sud (Figure 1).
Introduite par I’homme, elle a envahi
la ceinture tropicale, aux Antilles, en
Afrique et dans les milieux insulaires du
Pacifique [1]. Son invasion parmi les
autres especes locales représente une
menace pour la biodiversité. C’est pour
étudier les facteurs évolutifs a Iorigine
de ce succes invasif que nous avons ana-
lysé a Paide de marqueurs génétiques
hypervariables (c’est-a-dire des micro-
satellites [2]) les structures population-
nelles et reproductives de cette espéce.
Chez les fourmis, comme chez tous les
hyménopteres sociaux, les reines pondent
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deux types d’ceufs : des ceufs haploides,
non fécondés, qui ne contiennent par
conséquent que le patrimoine généti-
que de la mere, et des ceufs fécondés,
diploides, qui contiennent pour moitié
le patrimoine génétique de la mere et
pour I’autre le patrimoine génétique
du pére (Figure 2). Les ceufs haploides
donneront naissance a des males, alors
que les ceufs diploides conduiront soit
a la production de reines qui assureront
la reproduction, soit a la production
d’ouvrieres, souvent stériles, qui assure-
ront les soins aux jeunes. Le passage vers
la voie royale ou vers la voie ouvriere est
piloté par des génes qui sont eux-mémes
sous 'influence de I’environnement. De
par ce déterminisme haplo-diploide du

Figure 1. Wasmannia auropunctata: reines,

ouvriéres et larves (photo © Christian Kénig).

sexe, les mdles n'ont pas de pere et leur
unique moyen pour transmettre leurs
génes a la génération suivante implique
la production de femelles reproductrices
via la reproduction sexuée (Figure2).
Nos recherches menées sur le mode de
reproduction de W. auropunctata ont mis
en lumiere un systeme de reproduction
particulier et unique: les males ont un
pere mais pas de mere, et les reines ont
une meére mais de pere. Le détail de ces
résultats a été récemment publié dans la
revue Nature [3].

Des reines clonales

Des fourmis issues de 34 nids répartis
dans 5 sites en Guyane ont été collectées
et génotypées a 11 locus microsatelli-
tes. L'analyse génétique de 142 reines a
montré que leurs génomes étaient tou-
jours identiques au sein d’un nid, et pour
3sites sur les 5 étudiés. Ces résultats
révélent que les reines sont issues d’une
reproduction clonale par parthénogenese
améiotique, c’est-a-dire sans ou avec
de trés rares événements de recombinai-
son (Figure 2). Un systéme de reproduc-
tion clonale des reines a récemment été
décrit chez une autre espece de fourmi,
Cataglyphis cursor [4], mais, chez cette
espeéce, I’occurrence de nombreux cas de
recombinaison indique un mécanisme de
type parthénogenése automictique [4].

Des ouvriéres produites par sexualité

Les génotypes des ouvrieres comporte a
chaque locus analysé un des deux alleles
portés par les reines, mais également un
allele nouveau. €n disséquant la sper-
mathéque des reines (réceptacle ot sont
stockés les spermatozoides apres que la
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reine a été inséminée) et en génotypant
son contenu spermatique, on s’apercoit
que ce nouvel allele correspond a celui
observé pour le sperme de la sperma-
theque. Les ouvrieres sont donc issues
d’une reproduction sexuée classique
(Figure 2).

Les mdles se clonent eux-mémes

Le génotypage du sperme contenu dans
les spermatheques révéle également que
toutes les reines d’un nid ont été fécon-
dées par des madles portant strictement
le méme génotype a chacun des 11 locus
microsatellites étudiés. Par ailleurs, des
analyses complémentaires montrent que
les fils ont le méme génotype que les
peres, et sont haploides. L'ensemble de
ces résultats révele que les males sont
également issus d’un processus de clo-
nage faisant cette fois-ci intervenir uni-
quement le génome paternel (Figure 2).

Le mécanisme cytogénétique a I'origine
du clonage des males reste a élucider.
Il est possible que cette reproduction
clonale se fasse par élimination de la
partie maternelle du génome lors de la
fécondation de Iovule par un spermato-
zoide haploide. Uindividu qui en résulte
est donc un male haploide, possédant
strictement le méme génotype que son
pere, a exception du génome mitochon-
drial maternel. De nombreuses espéces
d’insectes, de poissons et d’amphibiens
possédent un systeme de reproduction
similaire mais fondé sur I’élimination
du génome paternel [5, 6], alors que,
chez la petite fourmi de feu, c’est le
génome maternel qui est éliminé. Le
mécanisme pour expliquer la clonalité
male de W. auropunctata pourrait étre
défini comme de I’androgeneése, pour
peu que la définition de ce terme, res-
treinte aux organismes diploides [7],
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Figure 2. Systéme reproducteur « classique »» des hyménoptéres sociaux (A) et de la fourmi

Wasmannia auropunctata (B). Classiquement, les mdles sont issus d’ceufs non fécondés (a:

parthénogenése arrhénotoque) et ont, par conséquent, une copie unique d’origine maternelle de

chaque géne. Les femelles, elles, sont issues d’ceufs fertilisés diploides (b) et peuvent se déve-

lopper soit en femelles stériles (c), soit en femelles reproductrices (d). Chez W. auropunctata, les

nouvelles reines (e) sont génétiquement identiques a leur mére (parthénogenése thélytoque),

les males (f) sont génétiquement identiques a leur pére (vraisemblablement via un mécanisme

d’élimination du génome maternel) et seules les ouvriéres (g) sont issues d’une reproduction

sexuée classique.
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soit étendue aux organismes haploides.
Landrogenese a été démontrée chez
trois especes diplo-diploides [7]. Chez le
phasme Bacillus grandii, un ovule ayant
dégénéré la totalité de son génome sous
forme de globules polaires est fécondé
par deux spermatozoides haploides. Chez
plusieurs especes de palourdes d’eau
douce du genre Corbicula, un ovule dégé-
néré est fécondé par un gamete diploide
produit certainement sans méiose. Enfin,
le cypres Cupressus dupreziana se repro-
duit via une cellule madle diploide qui se
développe dans un cone femelle mais
sans fusionner avec un ovule.

Guerre des sexes

Les facteurs évolutifs a Iorigine de la
mise en place du systeme de reproduc-
tion unique de W. auropunctata sont
en cours d’étude. Il est possible que le
profil reproductif observé reflete un cas
extréme de conflit entre sexes. Ainsi,
dans la bataille évolutive qui oppose
les sexes pour la transmission des genes
d’une génération a I’autre, les reines de
la petite fourmi de feu pourraient avoir
adopté un mode de reproduction clonal
afin d’optimiser la transmission de leurs
genes. Ce systeme reproducteur pose un
probléme sérieux pour les mdles qui se
retrouvent dans un cul-de-sac évolutif,
leurs génes n’étant jamais transmis au
fil des générations. €n une apparente
réponse a ce conflit entre sexes, les
mdles transmettent leur génome a leurs
fils, également par clonalité. Quant au
maintien de la reproduction sexuée pour
la production d’ouvriéres, elle permet
de produire une force ouvriere généti-
quement diversifiée @ méme de mieux
résister aux attaques de parasites et aux
fluctuations de I’environnement [8].
Dans la mesure ol ces ouvrieres sont sté-
riles, cette reproduction sexuée n’aboutit
pas au mélange des genes mdles et femel-
les a la génération suivante. Cette absence
de flux de geénes entre mdles et femelles
conduit a une différenciation génétique
nette des pools alléliques des deux sexes.
Cette évolution séparée des deux génomes
suscite de nombreuses questions dont celle
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especes différentes (et pour la premiere
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fois d’une espece dont tous les indivi-
dus seraient des mdles), puisque mdles .
et femelles ont des trajectoires évolutives REFERENCES
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fertile [9]. Dans ce systéme, les deux sexes
demeurent affiliés non pas par des échan-

~

ges de génes mais par une surprenante
exploitation parasitique des femelles par

les males et par la production en commun
d’ouvriéres stériles assurant le fonctionne-

o

ment de la colonie. ¢
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> 'endocytose est un réseau complexe de
compartiments membranaires. €lle est
nécessaire a I'internalisation d’éléments
nutritifs, a la régulation de I’expression
en surface des récepteurs membranaires
activés et au maintien de I’équilibre de
la membrane plasmique. Les molécules
internalisées a partir de la membrane
plasmique arrivent tout d’abord dans
des compartiments formés de tubules et
de corps vésiculaires au pH légérement
acide (pH 6,2), les endosomes préco-
ces. De Iq, elles sont soit recyclées vers
la membrane plasmique via les endo-
somes de recyclage, soit dirigées vers
les endosomes tardifs (pH 5,5) et les
lysosomes pour étre dégradées. Le trafic
entre endosomes précoces et tardifs est
assuré par des intermédiaires appelés
vésicules endosomiques de transport
ou endosomal carrier vesicles (ECV).
Les compartiments membranaires de la
voie de dégradation, ECV et endosomes
tardifs, sont, contrairement aux autres
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organites de I"appareil vacuolaire, tres
riches en vésicules internes. Ces dernie-
res se forment au niveau des endosomes
précoces ou les molécules destinées a
étre dégradées y sont internalisées [1].

Depuis quelques années, de plus en plus
d’exemples montrent que, dans les cellu-
les de mammifere, les molécules incor-
porées dans les membranes internes ne
sont pas forcément toutes dégradées.
C’est le cas des récepteurs du mannose-
6-phosphate (M6PR) qui transitent entre
le réseau trans-golgien et les endoso-
mes tardifs, ou encore des tétraspani-
nes qui s’accumulent dans les vésicules
internes. Un autre cas bien connu est
celui des molécules du complexe majeur
d’histocompatibilité de classell. Ces
protéines sont stockées dans les mem-
branes internes des endosomes tardifs
des cellules dendritiques immatures. Une
fois les cellules activées, les molécules
sont transportées jusqu'a la membrane
plasmique via la formation de tubu-

les résultant probablement de la fusion
entre membranes internes et limitantes
des endosomes [2].

Ainsi, les cellules de mammiferes sem-
blent avoir développé un systeme de tri
et de recyclage tres efficace au niveau
des endosomes tardifs. Les mécanismes
impliqués dans la dynamique entre mem-
branes limitantes et internes sont encore
mal connus.

Dans un travail récent, nous avons mon-
tré qu’un virus, le virus de la stomatite
vésiculaire ou vesicular somatitis virus
(VSV), a pris avantage des vésicules
internes de I’endosome pour infecter les
cellules efficacement [3]. VSV est un
virus a enveloppe qui entre dans les cel-
lules via la voie de I’endocytose. Une fois
internalisé, 'enveloppe du virus fusionne
avec la membrane des endosomes. Cette
fusion est due au changement de confor-
mation d’une protéine virale de surface
sensible au pH acide des endosomes.
A la suite de la fusion, VSV libére sa
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