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INTERET ET LIMITES DES PRINCIPES D'OPTIMISATION
EN ECOLOGIE DES TERMITES

par
Michel LEPAGE
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Résumé: L'scologie 3Svolutive permet une aporoche
globale des stratégies =oxprimées par les =2spéces sous Ll'action
de la sélection naturelle. Certes, une ftelle démarche réclame
que les nypothéses implicites soisnt clairement précisées. L'3colo-
Zie des insectes sociaux, =t 2n particulier celle des ctermites,
manque cruellement d'hypothéses unificatrices: les orincipes
d'optimisation développés dans L'ouvrage d'OSTER et WILSON (1978)
peuvent apporter un outil £théorique ot méthodologique de nise
2n ordre du réel. Cet article eoxpose bridvement A propos des
3 périodes de la vie d'une colonie de termites (Zondation, Crois-
sance et reproduction), comment une ztelle approche peut 3tre
faite.

Mots-clés: Termitzs,3cologie, ovtimisation.

Summary: Interest and limitation of optimization
principles in termite ecology

The optimization theory allows a glooal aporoach
of complex structures and 2ehaviours in fterms of natural selaction
(Darvinian <fitness). Several «criticisms can ©Je expressed =0
these models, particularly che need ~for a clsar statement of
implicite assumptions. In the ~field of social insects =2cology,
(OSTER % WILSON (1978) brought 2 set of unifying Aaypothesis.
The oresent paper Ooriefly axposes how the optimization =tool
can 2e utilized to 2xplain life history strategies in termites.
Three stages are distinguished in a colony 1life. First, the
founding stage, where the gzlopbal =2nergy contant of the system
is a crucial threshold, leading up the colony to invest in a
first orood of numercus odut small workers. In the growing stage
(or =2rgonomic stage), the colony bdSuilts up 1ts potential and
sets different foraging and rCeeding strategiss: the main prooiame
0 resolve Dbeing the ratio bYetween net profit ger unit forager
and ctheir naumoer. Then, in the reproductive stage, the gerennial
sermite colony should find 2 compromize Ooetween L1ts optimal
sexuals ogroducticon and t1=s inclusive fitness. ~finally, this
Japer stress *the need {or further studies in srmite 2cology,
on =h csase of ©bdoth uniryin soncepts and 2£fficient Sechnics
of data collecting.

Key-words: TzrmiZes , 2cology, Jptimization.

Yoo

Les principes d'optimisation: introduction

L'utilisation =2t la <formulation mathématigue des
modéles d'optimisation ont d4'aoord 3té développées au 138 sidcla
dans L2 domaine des lois pnysigues (princice Ze Farmat). Appliguée
3 la thermodynamigue (second gzrincipe), Ll'optimisaticn ocermet
de déterminer, par une approche glocal2, la =trajectoire 2xacta
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suivie par un systéme. Sinon cette <trajectoire ne pourrait é&tre
calculée gque par la résolution d'équations différentielles locales
successives.

Les travaux de FISCHER (1930) ont amorcé l'application des principes
d'optimisation en écologie évolutive (tnéorame de la sélection naturelle). Cette
écologie évolutive réunit alors en un corpus tnéorigue des lois issues de l'écologie
st des lois issues de la génétigue. Cette approche suppose (en simplifiant),
gue sont sélectionnés les individus dont 12 morphologie, la physiologie, le comporte-
sent, leur permettent de résoudre un prooléme donné.

On peut cependant s'intarroger (MAYNARDSMITH | 1978) sur l'hypo-
thése de l'adaptation des espéces qui forme la pase de la théorie néo-Darwinienne
de l'évolution: cette théorie n'est-elle pas invérifiable et irréfutable donc
scientifique? (cf. également CALOW C TOWSEND, 1981). Dans ce cas, tout effort
diexplication fonctionnelle Dpasée sur des principes d'optimisation ne serait
qu'un simple test intellectuel et, si l'on y prenait garde, l'optimisation en
icologie ne serait aqu'un "tnéorame de Pangloss" (HALDANE, 1949): chaque animal
accomplis les Fonctions gui maximisent les chances de survie de son espéce!

Selon MAYNARD-SMITH (1978), tout modele d'optimisation devrait
définir clairement 3 séries de présomptions: les pnénotypes ou les stratégies
possibles, ce qui doit 2tre maximisé (en fait, il s'agit de la valeur sélective
globale age 1'individu), 2t enfin le mode de ctransmission de cette stratégie.
Lz mise en oeuvre de la théorie suppose donc que l'on pulsse connaitre l'ensesmdle
des solutions possibles 2 un problame donné et que, i cnaque solution, il soit
possible d'associer un nombre ou une fonction gui exprime sa valeur. Lz solution
sélectionnée sera donc celle gqui possése la plus grande valeur ou le moindre
colt. Le point crucial age cette approche sera de déterminer ce gqui constitue
un profit ou un colt pour un organisme tel gu'une société ge termites. ¢

La critique principale que l'on peut donc {faire
2 des modéles d'optimisation, c'est gu'il seraient non testables.
Des efforts importants devront donc 2tre consacrés & la mise
au point de méthodes adéquates. Dans la plupart des cas, la
méthode comparative reste la plus prometteuse. Appligué aux
sociétes de termites, c¢es oprincipes d'optimisation seraient,
dans une premiére phase, un outil d'organisation de faits empirigues
Une définition plus précise des modéles réclamerait évidemment
une élaporation ultérieure en langage mathématigue.

L'optimisation appliguée aux sociétés de termites

Selon OSTER & WILSON (1978) ‘'chaque colonie doit
extraire la plus grande quantité possible d'énergie de son enviro-
nement et convertir cette énergie en croissance de la colonie,
tout en se protégeant de ses ennemis, et ceci dans le but de
maximiser sa reproduction". Défense et récolte comoinées doivent
permettre la production maximale de séexués. Tout modéle d'optimisa-
tion devra déterminer ls meilleur moven de distribuer une ressource
limitée selon différentes alternatives. Ainsi gque le précisent
eux-mémes Oster et Wilson, il s'agit alors de définir ce que
signifient "le meilleur moyen" ainsi qu'une'ressource limitée".

Pour aporder ces problémes, 1l sera nécessaire
de préciser: 1) L'état du systéme 'colonie de termites", sa
structure par A&ges, par castes, le sex-ratioc... On se heurte

ici & 1l'échantillonnage correct des populations, difficulté



particulisrement ardue dans Lle cas des termites. 2) La réalité
du schéma suivant: la structure par castes de la colonie permet
une meilleure =2rfficacité =2rgonomique, d'ou la oproduction d'un
couvain de reproducteurs plus important, et enfin une plus grande
valeur adaptative. 3) Las contraintes: las ressources s&tant
limitédes, L1 <faut isolsr les variables qui traduisent Ll'effet
de la sélection naturelle.

Afin d'studier comment se mettent s=n olace les
différentes stratégies au cours de la vie d'une colonie de Sermites,
on distinguera (cf. OSTER & WILSON, 1978) un stade de fondation
de la colonie, un stade ergonomique de croissance =2t un stade
de reproduction. Ces dirfférentes &tapes ont déja 3té 2nvisagées
par différents auteurs =2t pour différentes 2spéces de termites
(BODOT, 1969; COLLINS, 1977; DARLINGTON, 1982; XKALSHOVEN, 1330
in 30DENHEIMER 1937; LEPAGE, 1974; NOIROT, 1969, 1980; NUTTING,
1969).

a-fondation =2t premiéres 3tapes de la jeune colonie

Ce stade apparait particulisrement critique, surtout
pour Lles =2spéces dont Ll2s parents ne semblent pas se aourrir
avant d'stre pris en charge par le premier couvain d'ouvriers.
L'énergie giopale dont dispose la colonie naissante 2st limitéde
(les réserves des oparents). Les données obtenues gour L'espéce
Macrotermes michaelseni (LEPAGE, =2n orep.), montrent que l'énergie
Zlobale du systame (parents - couvain) décroit jusgu'ia environ
130 jours aprés la <fondation =2t qu'il Faut attendre orés de

320 jours pour gue la colonie retrouve une 3nergis totale voisine
de celle de départ, alors que la population compte d4éj3i =n moyenne
270 individus.

L'investissement de la jeune <colonie s'orientera
vers la oroduction d'un grand nomore d'ouvriers de petite taille
(cf. OSTER % WILSON, 1978). On constate 2n =rfst que, pour les
2spéces comprenant plusieurs castes, ce sont Le§ petits ouvriars
qui apparaissent =2n zénéral les oremiers (GRASSE % NOIROT, 1955;
LZIPAGE, =en prep.). D'autre opart, les oremiers individus sont
de <taills nettement plus réduite gue dans Lle colonies plus
matures, alors gque souvent (2xemple de M. michaelseni), les
coids des ceurs 2t des premidres larves n'sn 3iiffirent pas fondamen-
talament. Chez cette méme 2spéce, 2n met 2n 3vidence des corrséla-
tions inverses pour un 3ge denné, 2ntre la population totals
des coloniss 2t le poids moyen individuel des castes d'suvriers
(alors que ces corrélations sont 2ositives zour la caste des

cetits soldats). Znsuite, Lla survies de la jeune coloniz dépend
du  processus d'snclanchement de la shysogastrie de la reine
SIEBER & LEZUTHOLD, 1982). Il =st possidle, au mnoyen des dJonnées
disponibles, de construire un modéle jour ces jsunes <colonies
Jui tienne compte de L'2nsemole des relatiocns i l'iantérisur
du systéme. Il sera alors oossible de =zaster l'affet, sur la

croissance ultérieure du modéle, ide variapbles: zempérature,
une ou plusieurs femellss Zondatrices..,

b—- La phase de croissance de la colonie

Aprés les oremidres 3Stapes de la fondation, La
populaction de La <oloni2 s'acerols 2xponentiza2llament Au cours
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de cette période, la colonie augmente son potentiel. En cela,
elle ne diffeére pas d'une entreprise (selon l'expression d'OSTER,
1976), essayant de maximiser ses profits en fonction des ressources
dont elle dispose. Le flux d'énergie gqui <¢raverse le systéme
"ecolonie" est alors le moteur essentiel de son fonctionnement:
la colonie ayant 2 résoudre le probléme de la relation entre
le profit net par jour et par ouvrier (G) et leur nomore (N).OSTER,
(1976), dans le cas des Bourdons, postule gue le profit net
pour la colonie, Q(N) = GN -« N2 (o exprime l'effet de la compéti-
<ion entre récolteurs et la limitation des ressources).

Afin d'accroitre le gain net par ouvrier, la population
met en oeuvre différentes stratégies de récolte et d'utilisation
de la nourriture. Les stratégies utilisées par les Macrotermitinae
sont relativement bien connues (LEPAGE 1981 a & b2, 1982 a &
b).

Parmi ces stratégies, il faut citer le déplacement
de l'aire de récolte selon les cycles journaliers et saisonniers,
et l'ajustement de la récolte selon les besoins de la colonie
(LEPAGE 1981 a; cf. CHARNOV, 1976). Cet aspect a été modélisé

par TOWNSEND& HUGHES (1981) : pour toute distribution de la nourri-
ture, il y a une allocation <théorique de l'effort de recherche
qui doit maximiser la récolte. Il s'agit d'optimiser 1'énergie

.

recueillie par rapport au temps de récolte (cf. SCHOENER, 1871).

Selon ce schéma, l'énergie recueilie estT une mesure
de laz valeur sélective des colonies dans cette phase ergonomigue.
OSTER et WILSON supposent que 1'efficacité de la récclte a sté
optimisée au cours du temps é£volutif par des forces sélectives
qui ont agit sur le comportement et les prooriétés des castes.
Il serait possible de <trouver dans la littérature de nombreux
exemples illustrant ces choix stravégiques des especes : en
ce qui concerne les termites, des travaux récents ont posé le
prooléme (DELIGNE & PASTEELS, 1982; NOIROT, 1980 et en prep..).

Un aspect n'a peut-8tre pas encore regu toute l'atien-
-ion nécessaire dans le cas des termites: il s'agit des <tratégles
de digestion et défécation (cf. SIBLY, 1981). Pour obtenir *l'animal-
la colonie de termites- doit venir 2 bout des défenses de la
oroie (le matériel végétal), =t ensuite 1ingérer les molécules
lorsqu'elles sont brisées en unités plus petites. Si nous considé-
rons le systéme constitué par la colonie de <termites et ses
réserves, on Dpeut supposer gJue la guantité d'énergle oDtTenue
par 1lg de nourriture (pour une é2quipement enzymatigue donné )
sera fonction du temps de séjour de cette nourriture dans le
systéme. Le poids de nourriture emmagasiné dans le <Tupe digestif
des ouvriers (st dans les meules pour les termites champignonnistes)
est égale au produit du taux d'entrée dans le systéme (la récolcte)
par la période de digestion (avant que les résidus ne scient
svacués). De cette constatation découlent deux possibilités:
ou bien maximiser l'énergis oDTenue =n augmentant cetie période
de digestion dans le cas ou le zTaux d'entrée de la nourriture

est fixé par ailleurs (cf. contraintes environnementales), o©u
sien, pour les animaux sSe nourrissant d'une nourriture plus
pauvre, augmenter la <taille de leur " chamores digestives":

exemple des champignonnistes ou des humivores (relation entre
la dimension du tube digestif et la gualité du substrat nutritif),

* l'énergie



arin d'utiliser une plus grande quantité de matériel par unité
de temps.

c- La phase de reproduction

Selon BARBAULT (1981) "la wvaleur sélactive des
organismes dépend 2ssentiellement de leur aptitude i se multipliesr”,
d'od la valeur privilégide des stratégises de reproduction parmi
les stratégies adaptatives (cf. 3galement STEARNS, 1378).

La notion de stratégie r-{ a sous-tendu un grand
nombre de =travaux 3Scologiques, surtout depuls L'ouvrage de MAC
ARTHUR et WILSON (1967). Il semble que cette notion doive 3tre
fortement nuancée, surtout dans Lle cas des insectes sociaux
ou Ll'intégration supérieure du systédme social 2t Ll'adaptation
comportementale des 2spéces introduit une complexitd supplémentaire
(LEPAGE, 1983 a). NOIROT (1980 % =n prep.) montre comment peuvent
se comparer Lles stratégies de diffdrentes =2spvéces de <zermites

/Czphalotermes recranguiarts, Vasuritzrmes cormiger, Cubizermes [ungi-=

Fader, {alotermes [lavicollis. Cependant, il serait presque
nécessaire de construire ade tels schémas pour chague 2spéce
de termite, tant les généralisations sont délicates. Ainsi, une
colonie de Macrovermes michaelsem? (DARLINGTON, 1982) posséderait
2 la fois une grande durée de vie 2t la possibilizé de coloniser
rapidement des niches vacantes, =21l2 oourrait produire des sexués
de remplacement (SIEBER & DARLINGTON, 1982) =t investirait an
méme temps dans la construction d'un nid %rés 3laporé 2t dans
ine groduction reiativement importante de soldats.

Zn outre, l2 nombre d'essaimants produit ne surfic
pas i =2stimer l'affort de reproduction =n fonction de valaur
sélective de l'espéce. L'3ldment crucial réside dans la oroportion
d'entre sux qui parviandra A se reproduire 2t i fonder de nouvellas
colonies (CHARNOV & XREBS, 1973; PERRINS & MOSS, 1875; P2TANKA,
1976; LEPAGE =2n prep.). D'osu l'impor=ance du moment de la repro-
duction et de son déroulement.

Jn procléme complexe n'a pas 2ncore été  apordé
pour les colonies pérennes de termites Jul produisent un couvain
de sexués chaque année selon un stratégie '"bSang-dang” 2xpliciszé
sar OSTER 2t WILSON (1978): il s'agit de la oprise =n czompte
de la wvaleur sélective glooale de chaque aspéce. I1 audrais
déterminer si 1l'srfort de reproduction maximal de la colonie
(2t l'on songe 3 Ll'importance des =2ssaimages des 2spéces  de
Macrotermitinae) ne compromet 2as 3a survie future: dans un
el cas, l'amélioraticn des performances reproductives se Jarai:
aux dépens d'un accrolssement dJes risques de mortaliséd pour
la colcnie. Ceci suppose un ajustement de .' de reproductio
au cours de la croissance des coloniss afin, chaque 3ge, de
maximiser la wvalsur sélactive globals du systéme (GADGIL % 30SSERT,
197C; 3ARBAULT, 1981). On distinguerait aiors, oour un 3ge donné,
ine valeur reproductive 2t une valeur ceproductive résiduells
(descendance future).

- i

Conclusions
Dés 1361, =IMERSON 3numérai: la2s adaptations 3svolutives
Jui caractérisent la société de <cermitas: la diversificartion
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des sources de nourriture (herbe, humus, meule 2 champignons),
4 partir d'un régime primitif 3 base de bois, une spécialisation
des mécanismes de défense, un accroissement des populations
par unité-société, ce qui permet un partage du travail oplus
élaboré et donc un accroissement de l'intégration sociale. La
sélection naturelle agit donc ainsi dans le sens d'une meilleure
homéostasie du systéme. Quel gque soit 1'état dans lequel se
trouve la société de termites il y a nécessairement un colt
associé a cet &tat: ce colt peut 3tre mesuré en terme d'énergie,
de temps, mals sa mesure ultime doit &tre faite en termes de
valeur sélective (HOUSTON et MAC FARLAND, 1980). Les lois 1issues
de l'écologie évolutive peuvent nous permetire-en tenant compte
des réserves s&mises au début de cet article-de mieux comprendre
comment se met en place l'homéostasie de la société de termites.
Il est maintenant nécessaire, pour les termitologues, de <traduire
dans les faite ce gque NOIROT (1980 et en prep.) soulignait,
¢c'est-a-dire l'application des <théories modernes de l'écologie
dvolutive 3 leur matériel. Pour cela, il est nécessaire de s'appuyer
2 la fois sur des hypothéses unificatrices et sur des méthodes
e

1

fficaces de recueil des données de base.
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