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Le planning familial
chez les parasites d'msectes

B ERIC WAJNBERG

Une compréhension affinée du nombre d’ceufs pondus par les insectes
parasites dans leurs hotes et de la proportion mdles/femelles dans la descendance
améliorera les moyens de lutte contre les insectes ravageurs de cultures.

es deux principales questions

I concernant le planning familial

— nombre et sexe des descen-

dants —ne préoccupent pas uniquement
le genre humain. Les contraintes que
subissent les étres vivants (concurrence
pour la nourriture, pour la reproduc-
tion, etc.) les conduisent a limiter le
nombre de leurs descendants et éven-
tuellement & choisir la proportion de
males et de femelles de leur progéniture.

Chez les insectes parasites d'autres
insectes, que 1'on appelle parasitoides,
car ce type de parasitisme aboutit tou-
jours a la mort de 1'hote, le planning
familial est crucial. En effet, les femelles
de ces insectes pondent leur ceufs dans
(ou sur) leur hote, et le nombre de
descendants déposés par hote a une
influence directe sur leur chance de sur-
vie. Par ailleurs, la majorité des especes
de parasitoides se reproduisent par par-
thénogenese : vierges, les femelles sont
capables de produire des descendants,
mais ceux-ci sont tous méles. Les femelles
fécondées peuvent pondre soit des ceufs
fertilisés qui donneront des femelles,
soit des ceufs non fertilisés qui donne-
ront des méles. Comme les abeilles, ces
femelles parasitoides choisissent, dans
une certaine mesure, le sexe de leur des-
cendance.

Les caractéristiques biologiques de
leur reproduction, l'énorme diversité,
d'une espéce 4 une autre, des comporte-
ments, et les temps de génération courts
permettent des analyses fines en labora-
toire. Aussi les parasitoides constituent-
ilsun modele de choix pourl'analyse des
prises de «décision» des femelles.

L'enjeu de telles analyses est fonda-
mental et appliqué. Elles permettent de
mieux comprendre les mécanismes €vo-
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lutifs qui ont conduit les femelles, au
cours des générations, & prendre les
décisions constatées aujourd'hui. De
plus, une meilleure connaissance des
modalités de la reproduction de ces
espéces présente un intérét agronomi-
que important puisque, pour remplacer
l'utilisation d'insecticides chimiques
souvent nocifs ou insuffisamment effi-
caces, certains de ces insectes sont pro-
duits et relachés pour lutter contre
d'autres insectes ravageurs de cultures.

Planning familial
et théorie des jeux

Des travaux d'un premier type s'or-
ganisent autour d'une mesure la plus
précise possible, dans les conditions
standardisées du laboratoire, des
comportements et de leurs modifica-
tions en réponse a des variations des
conditions expérimentales. Un second
type de recherches tendent a se rappro-
cher des conditions réelles et passent par
une analyse la plus exhaustive possible
de mesures réalisées sur le terrain.

Ces deux approches recueillent de
nombreuses informations précieuses et
différentes qu'il est parfois difficile de
mettre en relation. Aussi une approche
synthétique, plus théorique, utilisant la
modélisation mathématique, a-t-elle €té
développée. Lidée directrice de cette
approche par modélisation, a présent
répandue dans tous les domaines de
1'écologie, est de comprendre le fonc-
tionnement d'une population et ses
réponses aux modifications de son envi-
ronnement. On pourra alors, en utilisant
les modgles élaborés, prédire ce fonc-
tionnement 2 partir de quelgues carac-
téristiques biologiques clefs.

Ainsi, pour expliquer les «décisions»
que prennent les insectes parasites en
matiere de planning familial, et ultérieu-
rement de prédire ces décisions pour
une espece dans un environnement don-
né, de plus en plus de chercheurs, sous
l'influence de John Maynard-Smith, ont
fait appel, depuis la fin des années 1970,
3 la théorie des jeux. Le raisonnement
qu'ils ont adopté reprend la théorie dar-
winienne de 1'évolution des espéces, qui
postule que les contraintes de I'environ-
nement subies par les é&tres vivants
constituent un ensemble de pressions
sélectives auxquelles les populations
doivent s'adapter pour survivre.

Supposons que la décision d'une
femelle de déposer dans (ou sur) un
hote un certain nombre de descendants
d'un certain sexe lui soit dictée par son
patrimoine génétique, et supposons éga-
lement qu'il existe, a ce niveau, une
variation entre les patrimoines généti-
ques des différents individus composant
une population donnée d'insectes. A
une génération donnée, les femelles
ayant un patrimoine génétique leur dic-
tant une décision conduisant a la plus
grande chance de produire des descen-
dants eux-mémes féconds (plus grande
chance de transmettre leurs génes a la
génération suivante, c'est-a-dire plus
grande valeur sélective) seront avanta-
gées. La fréquence de ce patrimoine
génétique sera donc plus élevée a la
génération fille, et progressivement, au
cours des générations, si les contraintes
environnementales restent inchangées,
la population va progressivement étre
envahie par ce variant génétique.

La meilleure décision, dans un
contexte donné, est donc celle qui opti-
mise cette valeur sélective. L'approche
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est donc en effet essentiellement théori-
que, et les développements mathémati-
ques correspondants renvoient a la
théorie des jeux : jeux entre un individu
(et doncson patrimoine génétique) et le
reste de la population a laquelle il appar-
tient. Par analogie, le terme de stratégies
de reproduction est d'ailleurs souvent
utilisé.

Combien de descendants une femelle
parasite doit-elle pondre par hote?

Dans les années 1940, un écologiste
britannique, David Lack, s'est posé une
question équivalente sur un modele bio-
logique analogue : la taille des couvées
chez les oiseaux. Comme dans le cas des
insectes parasites d'autres insectes, le
nombre de descendants qu'une femelle
peut pondre est limité par 'espace et la
nourriture disponibles. Son idée a été
que la sélection naturelle devait favori-
ser les tailles de couvée conduisant & une
productivité maximale de descendants
adultes par nid. Le modéle mathémati-
que élaboré tenait compte de la viabilité

des descendants en fonction de leur
nombre par nid. Cependant, la confron-
tation des données prédites par ce
modele avec des données observées
chez plusieurs espéces de parasitoides
montra que l'estimation du modele de
Lack était toujours nettement supé-
rieure a celle observée.

Comment pouvait-on expliquer une
telle différence? Pour Eric Charnov, de
I'Université de Salt Lake City, le facteur
clef est la vitesse : ce n'est pas une aug-
mentation du nombre des descendants
viables, comme le suggére le modele de
D. Lack, quiserait favorisée par la sélec-
tion naturelle, mais une augmentation
de la vitesse d'acquisition de la capacité
des femelles & contribuer génétique-
ment aux générations suivantes. Autre-
ment dit, plus les femelles iraient vite
pour produire une descendance viable
et féconde, plus elles seraient avanta-
gées.

Le modele qu'il a mis au point, pre-
nant donc en compte des paramétres
temporels (temps nécessaire pour cher-
cher et trouver un héte, temps néces-

saire pour y pondre ses descendants),
explique comment des nombres d'ceufs
déposés par hote, inférieurs & ceux cal-
culés par le modele de D. Lack, sont
favorisés par la sélection naturelle. Ce
modele prédit de plus que les tailles de
couvée optimales doivent étre d'autant
plus importantes que le temps de
recherche de 1'hote est élevé, et c'est ce
qui est observé.

Par ailleurs, lorsque les hotes ren-
contréssont moins a méme de permettre
le développement des parasites (soit
parce qu'ils sont plus petits ou d'un age
trop avancé, soit encore qu'ils aient déja
été précédemment parasités par d'au-
tres femelles), le modele de E. Charnov
prédit que les femelles doivent y dépo-
ser moins de descendants, ce qui est
effectivement observé.

Ce modele apporte une explication
relativement générale du nombre de
descendants qu'une femelle parasite
doit déposer par hote. Cependant, cer-
taines situations ne peuvent pas encore
€tre expliquées par une telle approche
théorique. Notamment, ['analyse de la

1.LES INSECTES PARASITES D’AUTRES INSECTES ne sont en
fait pas de véritables parasites comme on en trouve chez les vertébrés :
chez ces insectes, les stades larvaires se développent aux dépens des
tissus deI’hote attaqué dont émergera un adulte libre. C’est en raison
de ce mode de développement particulier, qui conduit toujours a la
mort deI’hdte, que cesinsectes sont appelés parasitoides. Lorsqu’une
femelle adulte (ici, une femelle de ’hyménoptere Trichogramma
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brassicae de taille inférieure au millimétre) rencontre un héte poten-
tiel (ici, un ceuf du papillon Ephestia kuehniella), elle doit «décider»
combien de descendants elle doit y déposer, et quel sexe leur choisir.
Les mécanismes qui interviennent dans ces «décisions» sont proba-
blement adaptatifs, dans la mesure ot ils ont été progressivement
sélectionnés au cours des générations pour optimiser la capacité de
ces insectes a contribuer génétiquement aux générations suivantes.
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biologie de certaines especes parasi-
toides a révélé des situations oli le nom-
bre de descendants déposés dans ou sur
un hote par une femelle diminuait au
cours de la vie de celle-ci. Comment
expliquer cette nouvelle donnée?

Pour répondre & cette question,
Charles Godfray, de Silwood Park, en
Angleterre, proposa que la sélection
naturelle optimisait, dans certaines
situations, non pas la productivité en
descendants obtenue par héte (modele
de Lack), ni la vitesse d'acquisition de
valeur sélective par unité de temps
(modele de Charnov), mais la producti-
vité en descendants par ceuf déposé.

Ce modele s'appliquerait notam-
ment quand le nombre total d'ceufs
qu'une femelle peut produire est limité.
Cette hypothése est réaliste : une frac-
tion importante des insectes parasites
créent leur stock d'ceufs aux stades lar-
vaires et arrivent a 1'dge adulte avec un
nombre fixe d'ceufs & pondre. Ainsi,
lorsque la probabilité de survie des des-
cendants décroit de maniére monotone
avec le nombre d'ceufs se développant
dans un hote et que le nombre d'ceufs
qu'une femelle peut déposer est bien
inférieur au nombre d'hotes dont elle
dispose, la plus grande chance de contri-
buer génétiquement 2 la génération sui-
vante sera alors de ne pondre qu'un seul
descendant par hote.

En réalité, des situations intermé-
diaires apparaissent ol les animaux sont
progressivement sélectionnés pour pon-
dre des tailles de couvée comprises entre
celles qui maximisent la valeur sélective
par ceuf pondu et celles qui maximisent
la valeur sélective par hote attaqué.
Notamment, une série de modeles
‘mathématiques, élaborés en 1985
conjointement par 1'équipe de C. God-
fray et par une équipe de I'Université de
Kyoto, au Japon, ont montré que le
nombre optimal de descendants a pro-
duire par hote dépendait de deux para-
metres : le nombre N d'ceufs & pondre
dont une femelle dispose et la probabi-
lit¢ P de survie de cette femelle entre
deux pontes successives.

Un nombre de descendants par hote
correspondant 4 une solution de Lack
sera obtenu si N est grand par rapport a
P. Sile risque qu'une femelle épuise son
stock d'ceufs avant sa mort augmente, le
modele prédit alors une diminution pro-
gressive du nombre d'ceufs a déposer
par hote jusqu'a une situation ultime ol
la femelle ne devra déposer qu'un seul
descendant par hote. Ainsi, puisque le
rapport N/P évolue avec l'dge de la
femelle (puisque N diminue au cours de
sa vie), ces modeles expliquent que la
taille des couvées produites par une
femelle diminue au cours de sa vie, tel
que cela est observé en situation réelle.
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Planning familial
et conflit de générations

La situation peut se révéler plus déli-
cate qu'iln'y parait, car la taille optimale
de la couvée, du point de vue de Ja mere
pondeuse, peut étre différente de la
taille optimale de la couvée, du point de
vue de ses descendants. Dans la majorité
des cas, les larves qui se développent
dans un hote n'ont pas d'autre choix que
de «subir» la décision maternelle. Cepen-
dant, chez certaines espéces de parasi-
toides solitaires (c'est-a-dire n'acceptant
le développement que d'un seul indivi-
du par hote), il peut se produire d'in-
tenses luttes fratricides dans 1'hote lors-
que deux descendants ou plus y sont
déposés par une ou plusieurs femelles
(les larves sont pourvues de puissantes
mandibules de combat). Dans ce cas éton-
nant de conflit de générations, les des-
cendants peuvent modifier les décisions
de planning familial prises par leur mere.

La présence dans un hote d'au moins
une larve pareillement équipée em-
péche inéluctablement le développe-
ment de plus d'un descendant dans cet
hote ; ainsi, il est trés probable que des
parents produisant des larves munies de
ces mandibules de combat n'auront pra-
tiquement aucune chance de produire
une taille de couvée supérieure a un,
méme s'ils en seraient par ailleurs avan-
tagés selon les mécanismes et les modeles
exposés ci-dessus. Il est vraisemblable
que ce genre de situation n'est pas seu-
lement hypothétique. En effet, une ana-
lyse des tailles de couvées produites par
plus de 270 espéces du genre Apanteles
(hyménopteres), publiée en 1987 par le
Britannique A. LeMasurier, montre que
42 pour cent d'entre elles sont solitaires
(développement d'un seul parasite par
hote) et 58 pour cent sont grégaires
(développement de plus d'un parasite
par hote). Parmi les especes grégaires, il
existe une nette relation entre la taille
des hotes attaqués et la taille des cou-
vées, ce qui est prédit par le modele de
Charnov. En revanche, les espéces soli-
taires ont été trouvées sur des hotes de
tailles tres différentes, y compris des
hotes qui pourraient permettre le déve-
loppement des couvées les plus impor-
tantes des espéces grégaires.

Il semble exister 1a un mécanisme de
régulation — combat entre les larves
pourvues de mandibules - qui empéche-
rait les femelles d'augmenter le nombre
de descendants par hote. En supprimant
ce facteur, on pourrait donc proba-
blement «convertir» des especes soli-
taires en grégaires. Cela a effectivement
été réalisé chez une espéce d'un autre
genre, Brachymeria : en utilisant du
diflubenzeron, un insecticide qui inhibe
la synthése de chitine et qui empéche

donc le développement des mandibules
de combat, une équipe du New Jersey,
aux Ftats-Unis, a pu, en 1985, obtenir
jusqu'a 14 descendants par hote, alors
que cette espece, naturellement solitaire,
n'en produit habituellement qu'un seul.

Quel sexe choisir
pour sa descendance?

La question est & présent : quelle
proportion de méles et de femelles une
femelle doit-elle pondre pour optimiser
sa capacité a transmettre ses genes aux
générations suivantes? Avant de voir ce
qui se passe dans le cas particulier des
insectes  parasitoides, =~ examinons
comment ce probleme a été étudié pour
I'ensemble des espéces ayant une repro-
duction sexuée.

Dés 1930, le célebre généticien
R. Fisher chercha les conditions qui
optimisent la valeur sélective de chaque
femelle : Fisher a montré que, dans une
population ot les croisements se font au
hasard, la proportion méale/femelle que
les femelles doivent produire pour maxi-
miser la transmission de leurs genes cor-
respond & la production de 50 pour cent
de males et 50 pour cent de femelles,
valeur voisine de celle trouvée dans les
populations de nombreuses especes.
Cependant, chez la grande majorité des
espéces d'insectes parasitoides, les
populations sont constituées de plus de
80 pour cent de femelles et 20 pour cent
demales. Le modele de Fisherse montre
donc, dans le cas de ces insectes, insuffi-
sant pour expliquer les fréquences
observées, et d'autres mécanismes sont
a rechercher.

La parthénogenese autorise les
femelles parasites a choisir la propor-
tion de méles et de femelles. Mais quels
mécanismes sélectifs les conduisent-
elles a étre avantagées en adoptant un
tel déséquilibre méles/femelles? L'expli-
cation la plus intéressante et la plus vrai-
semblable a été proposée en 1967 par
' Américain W. Hamilton : 'idée est que
I'hypotheése de Fisher d'un croisement
au hasard des individus dans une popula-
tion n'était plus vérifiée dans le cas d'in-
sectes parasites d'autres insectes ; dans
lanature, les hotes sont souvent concen-
trés en petits groupements (de quelques
individus a quelques dizaines d'indivi-
dus) isolés et distants, colonisés par
quelques femelles parasites seulement.

En outre, il n'est pas rare de consta-
ter que les descendants méles émergent
légérement avant les femelles et les
attendent pour les féconder ; ensuite
seulement, ces femelles partent a la
recherche de nouveaux hotes a attaquer.
Du fait que le nombre de femelles qui
colonisent un groupement d'hotes est
généralement faible, les croisements ne
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2.NOMBRE D’(EUFS DEPOSES par un oiseau, ici une caille, dans
chaque hote : dans le modele de Lack, la probabilité de survie d’un
individu d’une couvée est fonction du nombre d’ceufs de cette couvée
(en haut, a gauche). Cette fonction est décroissante en raison d’une
intense concurrence pour la nourriture. Le nombre total de descen-
dants émergeants par hdte est égal au produit du nombre de
descendants par leur probabilité de survie (en haut, a droite). On
calcule alors, en fonction de ces données, le nombre d’eufs optimal,
c’est-a-dire celui qui optimise le nombre de descendants par nid.
Chez les insectes parasites d’insectes, cette estimation est toujours
supérieure aux données (ci-contre) observées par C. Godfray, a
Silwood Park, et ce modele de base a dii étre affiné (voir la figure 3).
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3. EN PRENANT EN COMPTE LE TEMPS, le nombre optimal
d’eeufs déposés est calculé différemment (modele de Charnov). On
suppose que le temps nécessaire pour pondre dans un héte est
proportionnel au nombre d’ceufs pondus. Le nombre optimal de
descendants est calculé en maximisant la vitesse d’acquisition de
valeur sélective (en haut G gauche). Ce nombre dépend alors du
quotient : nombre de descendants produits par hote/(temps de
recherche d’un héte, plus temps de ponte). Cet optimum est obtenu
graphiquement : ¢’est I’abscisse du point de contact de la tangente 2
la courbe représentant la valeur sélective en fonction du nombre
d’ceufs. La taille optimale des couvées produites, inférieure a celle
prévue par le calcul de Lack, est d’autant plus faible que le temps de
recherche d’un hdte P’est également (en haut & droite), et d’autant
plus forte (ci-contre) que les hotes attaqués présentent une meilleure
qualité nutritive (parameétre qui modifie la courbe de valeur sélec-
tive). Cette prévision est confirmée par ’observation.
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se font plus au hasard, mais entre des-
cendants fortement apparentés. Dans ce
cas, si n femelles colonisent un groupe-
ment d'hétes, W. Hamilton a montré
que la proportion optimale de males
sera (n—1)/2n. Lorsqu'une seule femelle
colonise un groupement d'hotes, elle ne
devrait produire, d'aprés ce modele,
aucun male. De manicre plus réaliste,
elle doit pondre juste assez de fils pour
féconder ses filles, c'est-a-dire effective-
ment tres peu, car les méles sont capa-
bles de s'accoupler de nombreuses fois.

Ce modele prend en compte l'inten-
sité de la compétition entre les méles
pour féconder les femelles qui émergent
d'un groupement d'hétes. Le résultat
prédit par ce modele, aujourd'hui vérifié
chez un nombre de plus en plus grand
d'especes de parasitoides, est logique.
En effet, considérons le cas ol un grou-
pement d'hotes est colonisé par un nom-
bre faible de femelles. Si celles-ci pro-
duisent une proportion trop forte de fils,
ces derniers seront en forte compétition
pour féconder les filles (certains méme
ne pourront pas s'accoupler), et le
«colit» nécessaire a leur production
(énergie et temps investi par leur mére)

ne sera pas suffisamment rentabilisé en
terme de contribution génétique aux
générations suivantes. Une telle éven-
tualité ne pourra donc pas étre favorisée
par la sélection naturelle. Inversement,
si dans le méme cas les méres fonda-
trices produisent une proportion trop
forte de filles, celles-ci, faute d'un nom-
bre suffisant de males, risquent de rester
vierges et ne pourront donc pas produire
de filles a la génération suivante. Un tel
«choix» n'est donc pas non plus avanta-
geux. Lorsque le nombre de femelles
fondatrices augmente, il devient alors de
plus en plus rentable de produire des
males, car ceux-ci pourront alors
féconder les filles des femelles autres
que leur propre mere. Cela peut repré-
senter, dans ce cas, un moyen suffisant
de transmettre son patrimoine généti-
que aux générations suivantes, et c'est
en effet ce que prédit le modele initial
de Fisher.

L'absence de structure de croise-
ments au hasard, qui est a la base du
modele de Hamilton, est directement
liée a la structuration spatiale des hotes
disponibles. Le modele théorique de
Hamilton décrit donc un mécanisme qui

explique les raisons pour lesquelles les
populations d'insectes parasitoides
adapteraient la proportion maéle/fe-
melle de leurs descendants a cette struc-
ture spatiale particuliere de leurs hotes.
11 est donc légitime de penser que des
variations dans les caractéristiques de la
répartition spatiale des hétes auront
indirectement des répercussions sur la
proportion males/femelles produite par
leurs parasitoides.

Pour vérifier cette hypotheése,
Jeff Waage, de Silwood Park, en Angle-
terre, a comparé le rapport males/fe-
melles produits par 31 espéces de la
famille des scélionidés, parasites soli-
taires d'ceufs de punaises ou de papil-
lons. Chez ces especes, la répartition
spatiale des ceufs hotes présente d'im-
portantes variations d une espéce hote a
une autre : certaines pondent leurs ceufs
de maniere isolée, et éloignés les uns des
autres ; d'autres déposent leurs ceufs en
groupes d'effectif plus ou moins réduit ;
d'autres enfin les déposent en larges pla-
ques pouvant atteindre 1 000 ceufs. Les
descendants des espéces attaquant des
ceufs isolés doivent treés probablement
se disperser avant de trouver un parte-
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4. LE POURCENTAGE DE MALES dans la descendance des
femelles du braconide Heterospilis prosopoidis, parasite des larves
d’un charancon, dépend de ’4ge, c’est-a-dire de la taille de I’hote.
Les<emelles pondent en effet préférentiellement leurs fils dans les
petits hotes et leurs filles dans les grands (a). Ce phénomene, qui est
également observé chez de nombreuses autres espeéces d’insectes
parasites, est probablement adaptatif. La taille de 1’héte a une
influence directe sur la taille du parasite qui en émerge, et les
répercussions de ces variations de taille sur la capacité de reproduc-
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tion des adultes sont souvent plus prononcées chez les femelles que
chez les males. Une femelle de grande taille pourra pondre, par
exemple, dix fois plus de descendants qu’une femelle de petite taille,
alors qu’un male de grande taille ne pourra, par exemple, féconder
que trois fois plus de femelles qu’un méle de petite taille. Dans ce cas,
il est avantageux pour les meres de déposer leurs fils dans les petits
hotes, et leurs filles dans les grands. C’est probablement en raison
de cet avantage qu’un tel comportement a été sélectionné et qu’il est
observé aujourd’hui.
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naire sexuel. Dans ce cas, les croise-
ments peuvent étre considérés comme
¢tant au hasard, et une proportion
males/femelles de 50:50 est a prévoir.
Dans le cas des especes attaquant des
groupements d'hotes de faible effectif,
peu de femelles (et méme parfois une
seule) suffisent & les parasiter totale-
ment. Ici donc, conformément au
modele de Hamilton, une proportion
males/femelles trés en faveur des femelles
est attendue. Enfin, de nombreuses
femelles sont nécessaires pour parasiter
les groupements importants d'hétes, et
les croisements entre leurs descendants
peuvent étre considérés comme aléa-
toires. Un nombre équilibré de males et
de femelles doit donc étre produit
dans ce cas. Les mesures recueillies par
J. Waage correspondent de maniére
assez €tonnante avec ces résultats théo-
riques. Cela suggere donc que le modele
de concurrence locale entre males, éla-
boré par Hamilton, est un moyen d'ex-
pliquer la production d'une proportion
déséquilibrée en faveur des femelles,
telle qu'elle est observée chez de nom-
breuses espéces d'insectes parasites
(voir l'encadré).

Cependant, cette approche théori-
que s'est révélée parfois insuffisante
pour expliquer certaines situations
observées au laboratoire ou dans la
nature. Notamment, il a souvent été
constaté, toute choses égales par ail-
leurs, que les femelles parasites de cer-
taines especes préféraient déposer leurs
filles dans (ou sur) les hotes de grosse
taille et leurs fils dans (ou sur) ceux de
petite taille. Comment expliquer alors
un tel comportement?

Dans les années 1980, E. Charnov a
tenté de comprendre l'influence de la
taille des hoétes, qui présente souvent
une variabilité notable, sur la propor-
tion des sexes que les femelles parasites
y déposaient. Puisque Ia taille de I'hote
attaqué est en liaison directe avec la
quantité de ressource nutritive disponi-
ble pour la larve de parasite qui s'y
développe, I'adulte qui émergera d'un
petit hote sera souvent de petite taille ;
celui qui émergera d'un gros hote sera
d'une taille plus grande. Or, bien sou-
vent, les répercussions de ces variations
de taille sur les capacités de reproduc-
tion des adultes ne sont pas les mémes
pour une femelle ou pour un male : une
femelle de grande taille pourra pondre,
par exemple, dix fois plus de descen-
dants au cours de sa vie qu'une femelle
de petite taille, alors qu'un male de
grande taille ne pourra, par exemple,
féconder que trois fois plus de femelles
qu'un méle de petite taille. Dans ce cas,
E. Charnov a montré qu'il était avanta-
geux pour les femelles de pondre leurs
filles dans les gros hotes et leurs fils dans
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les petits. Il est donc vraisemblable
qu'un tel comportement ait été sélec-
tionné au cours des générations pour
étre observé aujourd'hui. En fait,
E. Charnov a montré, cette fois-ci expé-
rimentalement au laboratoire, que les
femelles estimaient la taille des hotes
qu'elles rencontraient, non pas de
maniere absolue, mais relativement a la
taille de I'ensemble des hotes dont elles
disposent. Ainsi, des hotes de taille
moyenne regoivent plus de filles s'ils
sont en présence d'hotes petits et regoi-
vent en revanche plus de méles s'ils sont
présentés aux femelles simultanément
avec de gros hotes.

Depuis, E. Charnov a généralisé
cette approche théorique a I'effet de va-
riations de la qualité nutritive des hotes
autres que celles découlant de variations
de leur taille. Il est notamment possible
de prédire, avec ce modele, qu'il est
avantageux pour une femelle de dépo-
ser plutdt des males dans des hotes déja
parasités par d'autres femelles, ce qui
est observé dans la nature.

Tous les modeles, hypothéses et
résultats présentés supposent que les
femelles sont capables, grace a l'utilisa-
tion de la parthénogenese, de produire,
dans un environnement donné, un rap-

Yy uelle est, pour les femelles
/' composant une population d'in-
sectes parasites 4, la proportion opti-
male de méles et de femelles qu'elles
doivent produire pour maximiser de
maniere stable la transmission de leur
patrimoine génétique?

Ces femelles 4, pourrait-on penser,
devraient avoir presque uniquement
des descendants femelles et, com-
me les méles peuvent féconder beau-
| coup de femelles, un petit nombre

seulement de descendants méles
i pour les féconder. Ce raisonnement
| est inexact, car, comme il n'y a pas
| beaucoup de méles, il est probable
que, siune femelle «étrangére» Spon-
dant beaucoup de males survient, ses
| fils féconderont la majorité des
femelles 4, et le patrimoine génétique
| de la population Arisquera de disparai-
| tre... Ce raisonnement peut étre tenu
| dans l'autre sens, et I'on montre alors
| qu'une trop grande proportion de
! males dans la population 4 sera désa-
vantageuse si une femelle «étran-
gére» B, pondant beaucoup de filles,
survient... On comprend alors que
l'optimum, pour transmettre idéale-

port de sexes particulirement précis.
Une description statistique fine de la
ponte de femelles de plusieurs especes
de parasites parmi leurs hotes, réalisée
par R. Green, de 1'Université du Minne-
sota, a effectivement montré que les
femelles parasites étaient souvent capa-
bles de «choisir» les fréquences
males/femelles bien plus précisément
que celles que 1'on obtiendrait a partir
d'un processus aléatoire (en jouant &
pile ou face pour déterminer le sexe de
chaque descendant, par exemple). Les
femelles utilisent donc des mécanismes
pour déterminer précisément le nombre
optimal de fils et de filles qu'elles doi-
vent pondre. Quels peuvent étre ces
mécanismes?

Comment les femelles déterminent
le sexe de leurs descendants

Tachons de répondre a cette ques-
tion en reprenant le modele de concur-
rence locale entre males élaboré par
W. Hamilton. Ce modele prédit une aug-
mentation de la proportion de males
dans la descendance lorsque le nombre
de femelles sur un groupement d'hotes
augmente. La question est alors
comment les femelles modifient-elles la

ment son patrimoine génétique,.sera
atteint avec une descendance moitié
méle moitié femelle, si les croise-
ments entre les individus se font au
hasard. Cette stratégie est évolutive- |
ment stable. f
Or, dans la majorité des espécesde |
parasitoides, la proportion de femelles i
dépasse 50 pour cent. Ce déséquilibre |
s'explique sil'on prend en compte les 1
croisements entre individus apparen- 5
tés. Les hotes de ces insectes parasi-
toides sont souvent concentrés en
petits agrégats isolés et distants, colo-
nisés par quelques femelles seule-
ment, et les croisements entre les |
descendants issus de ces femelles se ;
font entre individus apparentés. Dans |
ce cas, si 7 femelles colonisent un |
groupement d'hétes, le pourcentage |
optimal de méles est égal & (n— 1)/2n. l
Lorsque le nombre 77 de femelles est |
faible, le pourcentage de femelles est |
bien supérieur & 50 pour cent, et lors-
que le nombre de femelles fondatrices ‘
augmente, les croisements entre des- |
cendants apparentés sont plus rares. ‘
On se rapproche alors de la proportion '
50:50. l

— — e - e |



proportion males/femelles en fonction
de leur densité sur un groupement
d'hotes? Plusieurs analyses expérimen-
tales ont suggéré des réponses a cette
question. Il semble notamment que les
femelles peuvent augmenter la propor-
tion de leurs descendants males en fonc-
tion du nombre de contacts physiques
lors de rencontres avec les autres
femelles sur les hotes. Elles peuvent
également, dans certains cas, modifier
leur comportement selon les signaux
chimiques (odeurs) laissés par les autres
femelles, et ce grace a des récepteurs
particuliers situés au niveau des
antennes.

Il existe un autre mécanisme, indé-
pendant des deux précédents, qui pré-
sente un intérét particulier par sa simpli-
cit¢ et son efficacité : les femelles
pondraient leurs fils et leurs filles dans
un ordre déterminé. Ainsi, J. Waage apu
montrer que les femelles de tricho-
grammes (hyménoptére chalcidien)
commencaient par exemple leur
séquence de ponte par des males, puis
pondaient des femelles. Lorsque le
nombre de femelles sur un groupement
d'hotes augmente, le nombre moyen
d'ceufs déposés par femelle diminue. Or,
puisque les méles sont pondus préféren-
tiellement au début, leur proportion
s'en trouve indirectement augmentée.
Ce mécanisme permet donc aux
femelles de produire une proportion
maéles/femelles optimale, quel que soitle
nombre de consceurs présentes sur un
groupement d'hétes. Dans ce cas, pon-
dre des maéles en début de séquence
devient un comportement adaptatif, et
il est donc trés probable qu'un tel
comportement a été sélectionné au
cours des générations.

La génétique des décisions
du planning familial

L'essentiel des raisonnements expo-
sés présente les décisions du planning
familial (nombre et sexe des descen-
dants) comme des décisions optimales
progressivement mises en place par la
sélection naturelle. L'approche utilisée
(maximisation de la valeur sélective des
femelles) permet de mieux comprendre,
et éventuellement de prévoir, ce qui se
passe dans la nature. Toutefois, la base
d'une telle approche théorique réside
dans 1'existence, au sein des populations
étudiées, de variations dans les patri-
moines génétiques qui déterminent les
«décisions» prises par les femelles. C'est
en effet 1'existence de variations, entre
les individus, des nombreux genes actifs
de ce patrimoine qui va réguliérement
offrir a la sélection naturelle une pano-
plie de comportements différents, parmi
lesquels les plus adaptés seront favori-
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sés. Il est indispensable que I'existence
de ces variations génétiques puisse étre
démontrée pour établir le lien néces-
saire entre l'approche théorique et le
fonctionnement réel des populations
dans la nature. C'est 1'un des principaux
objectifs de recherche de notre labora-
toire al'Institut National de la Recherche
Agronomique (INRA) d'Antibes, et cela
dans le but de quantifier a la fois ces
variations et le poids que peut avoir la
sélection naturelle sur celles-ci dans
I'optimisation des comportements
constatés aujourd'hui.

C'est ainsi que, dans une population
de trichogrammes, parasites d'ceufs de
papillons, nous avons montré que, pour
chacune des deux questions clefs du
planning familial (nombre et sexe des
descendants), il existe en effet d'impor-
tantes variations d'ordre génétique d'un
individu a un autre.

En comparant statistiquement plu-
sieurs familles prises au hasard dans la
population a analyser, nous avons mon-
tré qu'il existe une forte variation, de
nature génétique, du nombre moyen
d'ceufs que les femelles déposent dans
les hotes qui leur sont offerts. Certains
patrimoines génétiques conduisent les
femelles a prendre la décision de dépo-
ser peu de descendants par hote ; d'au-
tres, dans la méme population, les
conduisent a en déposer un nombre plus
important.

Pour ce qui est du choix des sexes
dans la descendance, nous avons repris
les analyses de J. Waage sur 1'ordre dans
lequel les femelles déposent leurs fils et
leurs filles, et nous avons mis au point
une méthode statistique afin de permet-
tre une quantification de cet ordre dans
les fratries produites par les femelles.
Grice a cette méthode, nous avons
montré qu'il existe une tres forte corré-
lation entre la maniere dont une série de
femelles et leurs filles organisent la
séquence des sexes dans leur descen-
dance. Cette corrélation montre 1'exis-
tence d'une forte transmission généti-
que de ce caractére complexe d'une
génération a la suivante.

Ces variations de nature génétique
ont été, et sont encore, tres probablement
impliquées dans les mécanismes sélec-
tifs qui conduisent progressivement a
une optimisation des décisions prises
par les femelles en matiére de planning
familial. C'est sur 1'existence de telles
variations que l'approche théorique
examinée dans cet article prend toute sa
valeur.

Les perspectives de telles recherches
sont importantes. En effet, en ce qui
concerne le trichogramme, par exemple,
I'INRA d'Antibes a entre autres pour
mission de résoudre les problemes
scientifiques liés a la production de plu-

sieurs milliards d'individus par an, indi-
vidus qui seront reldchées a raison de
300 000 par hectare pour lutter contre la
pyrale du mais. Nous savons que, dans
les élevages, les femelles pondent sou-
vent trop de descendants par hote (on
parle alors de superparasitisme), et cela
peut conduire, en raison d'une compéti-
tion pour la nourriture entre les larves,
a une baisse du potentiel de destruction
des adultes une fois que ceux-ci ont été
relachés. De plus, seule la production de
femelles nous intéresse, puisque ce sont
elles seulement qui détruisent le rava-
geur contre lequel on désire lutter. Il
serait donc fort utile, pour ce qui est de
la gestion du planning familial, de pou-
voir modifier le comportement des
insectes que nous produisons, et ce a
notre avantage. Pour réaliser cette
modification, il est important que de
telles recherches puissent &tre menées et
approfondies. De nombreux méca-
nismes restent a découvrir sur les moda-
lités de la gestion d'une production
optimalisée d'une descendance par ces
insectes en réponse & un contexte envi-
ronnemental donné. Une compréhen-
sion plus complete de ces mécanismes
ne manquera pas de nous étre utile pour
assurer dans les meilleures conditions
possible la production industrialisée de
ces insectes au mode particulier de
reproduction.
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