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L'6volution de la symbiose chez les Isopt6res 

Par  P.-P. GRASS~ et CH. NOIROT* 

La diff6renciation des ordres actuels au sein des 
Blattopt6roides est extr~mement ancienne; deux 
d'entre eux, Ies Dictyopt6res (Blattes) et les Isopt&es 
(Termites) out dfi s'isoler d6s le Pal6ozoique, peut-~tre 
m4me ~ la fin du D6vonien 1. Au eours d'une tr6s longue 
p6riode, la symbiose a subi une 6volution remarquable, 
dont nous pensons pouvoir retracer quelques 6tapes. 

Tr~s tSt, la symbiose s'est 6tablie entre les Blattopt6- 
roides et des microorganismes. La plus ancienne, intra- 
cellulaire, n'est pas li6e aux processus digestifs. La 
deuxi6me, de beaucoup la plus int6ressante, est li6e 
la xylophagie, on plus exactement ~ l'utilisation de la 
cellulose. Le remarquable darts cette deuxi6me sorte de 
symbiose, c'est qu'elle fait appel, selon les groupes con- 
sid6r6s, A des Protistes diffdrents et ~ des mdcanismes 
distincts. 

I. Symbiose non lide au rdgime atimentaire 

Les bactdriocytes du tissu adipeux. Les Blattes hd- 
bergent, darts leur tissu adipeux, des microorganismes 
symbiotiques, tocalisds dans des cellules particuli6res 
(bact&iocytes) et transmis ~ la descendance par infesta- 
tion directe des ovocytes encore contenus dans l'ovaire 
maternel 2.a. I1 s'agit d'une v6ritable symbiose comme 
Font montr6 les expdriences r6centes de suppression 
des microorganismes¢; les Blattes st6rilis6es sont Ira- 
giles, d6pigment4es, et surtout leur f6condit6 est extrh- 
mement faible; elles souffrent vraisemblablement de 
l'absence de quelque substance normalelnent synth6- 
tis6e par leurs symbiotes. De tels symbiotes ont 6t6 ob- 
serv6s darts de nombreuses esphces de Blattes; en fait, 
dans toutes celles off on les a cherch6s; il est tr6s pro- 
bable que cette association est g6n6rale dans les esphces 
actuelles. Aussi est-il trhs significatif d'observer le 
mdme type d'association chez Ie Termite Mastotermes 
darwiniensis 5 avec le mSme mode de transmission a. Ce 
Termite est le seul repr6sentant actuel de ta famille tr6s 
primitive des Mastotermffidae; il est done logique de 
penser que ce type de symbiose est antdrieur ~ la sdpa- 
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ration des deux lign6es, et devait d6jh exister chez 
l'anc6tre des Isopt6res, vers la fin de I'Ere primaire. 

II. Symbiose lide ~ la xylophagie 

A. Les Flagellds. La symbiose avec des Prdtozoaires 
FlagelMs, vivant dans une dilatation de l'intestin pos- 
t6rieur, est 6troitement lide au r6gime xylophage. Les 
Flagellds, qui out subi une dvolution complexe, une di- 
versification remarquable 7, sont les vdritables auteurs 
de la digestion de la cellulose, peut-6tre grace h des 
Bact6ries intracellulaires, si bien qu'on aurait une sym- 
biose au 2 ~ degr6, mais cette hypothhse, due h PIERAN- 
TOm s n e  repose clue sur l 'observation de microorga- 
nismes, dont certains sont constants (cas 'de foenia 
annectens) au sein du cytoplasme de certains Flagellds. 
Priv6s de leurs symbiotes, les Termites ne peuvent sur- 
vivre longtempsga0et HUNGATE 11 a minutieusement ana- 
lys6 les processus fermentaires anadrobies par lesquels 
les Flagell4s d6gradent la cellulose en COo, H~ et acide 
acdtique. Les Protozoaires sont g6ndralement 61imin6s 
all cours de la mue, et sont r6acquis par trophallaxie~2; 
l'un de nous a donnd une revue compl6te de ces pro- 
bl6mes la. 

Chez les Termites, ces Flagellds sont pr6sents de 
faqon constante dans routes les esp~ces primitives {fa- 
milies des Mastotermitidae, Calotermitidae, Terlno- 
psidae, Hodotermitidae, Rhinotermitidae) et sont au 
contraire absents chez les Termites supdrieurs (famille 
des Termitidae), bien que beaucoup de ceux-ci aleut 
conserv6 le r6gime xylophage. I1 est tr6s remarquable 
de constater que la m~me association existe aussi chez 
la Blatte Cryptocercus punctulatus, de la famille des 
Panesthiidae, xylophage, dont la laurie de Flagell6s, 
tr5s vari6e, pr6sente des affinit6s tr~s dtroites avec celle 
des Termites, deux genres (Oxymonas et Trichonympha) 
6taut m~me communs 14. Cryptocercus 6taut h coup stir 
une Biatte tr6s primitive, it est permis de penser que 
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l 'association avec des Flagell6s est tr&s ancienne; l 'an- 
c~tre commun des Blattes et des Termites poss6dait 
sans doute d6j~ le r6gime xylophage, et devait  presen- 
ter un double symbiose: avee des mieroorganismes in- 
tracellulaires d'une part,  avec des Flagell& intestinaux 
d 'autre part. Dans la faune actuelle, deux esp~ces ont 
conservd cette double symbiose ancestrale: Masto- 
termes darwiniensis chez Ies Termites, Cryptocercus 
punctulalus chez les Blattes. 

Les Flagellds symbiotiques manquent  chez les autres 
Blattes 6tudi6es jusqu'ici; la pr6sence de Flagell6s 
complexes, ~t fouets nombreux n'est  cependant pas 
obligatoirement life, chez les Blattoidea, ~t la xylophagi e. 
Les Lophomonas de Blatta, Blalella, Periplaneta, toutes 
Blattes cosmopolites et omnivores, en fournissent la 
preuve. Mais le r61e de ces Flagellds dans la digestion 
de la cellulose n'est  pas connu et les Lophomonas 
manquent  tr6s souvent dans l ' intestin post6rieur des 
Blattes; en outre, ces Flagell6s se t ransmet tent  d 'un 
individu g u n  autre par des kystes, la contamination 
d 'un nouvel h6te est tout & fait al6atoire~; il ne s'agit 
sfirement pas d'une symbiose. L ' intfr~t  des Lopho- 
monas est de montrer  que le saprophytisme simple 
peut avoir sur des Entozoaires une action morpho- 
gdn6tique (indirecte bien stir) extr4mement puissante. 
Inversement,  le r6gime xylophage a persist6 malgr6 la 
perte des Flagell~s cellulolytiques; chez les Panesthia, 
la digestion du bois s'effectue grfice/t des Bact6ries si- 
tu6es dans l 'intestin ant&ieur ~4 et peut-~tre des Amibes 
(voir p. 282). Chez les Termites sup6rieurs, qui forment 
la grande famille des Termitidae, la symbiose paralt  
rev~tir des aspects vari6s et complexes. 

B. - La symbiose dans la /amille des Termitidae. Chez 
les Termitidae, ptusieurs sortes de symbiose ont apparu. 
D'une part ,  une flore bact6rienne sp~cialis6e prosp&re 
dans le tube digestif, probablement chez tousles  Ter- 
mitidae, et nous pressentons l 'existence de plusieurs 
types de teUes associations; d 'autre  part ,  le phylum 
des Macrotermitinae a acquis en outre un type de 
symbiose tout ~ fait diffdrent, avec un Champignon 
qui vdg~te sur les amas de bois mfich4, ou meules, que 
les ouvriers construisent dans leur nid; enfin, on ob- 
serve chez certaines esp~ces des Protistes intestinaux 
(Amibes, Cilids) localisds dans un segment donn6 du 
tube digestif et dont la pr6sence parait  constante, mais 
le caract~re symbiotique de telles associations est en- 
core purement hypoth6tique. Examinons ces divers cas. 

1 ° Les Bact&ies intestinales. Le tube digestif pr6sente 
chez tousles Termites un d6veloppement considdrable ; 
son anatomie est tr~s uniforme dans les familles inf6- 
rieures, mais il a subi, chez les Termitidae, une dvolu- 
tion complexe dont nous avons commenc6 l '6tude ~-18. 
Notons seulement ici les deux points les plus impor- 
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tants. Tout d 'abord, le cloisonnement de l'intestin 
post6rieur: chez les Termites inf6rieurs, ce segment 
prdsente une seule dilatation, ou pause, dont l'entr6e 
est command6e par  la valvute entdrique, situde au d6but 
de l 'intestin post6rieur. Parmi les Termitidae, cette 
disposition est conservfe chez les Macrotermitinae et 
beaucoup de Nasutitermitinae. Dans les autres cas, 
l ' intestin post6rieur est plus complexe, et pr6sente plu- 
sieurs dilatations successives plus ou moins bien indi- 
vidualisdes; le plus souvent, la valvule entdrique est 
ddplacde vers l'arri4re et s@are les deux premi6res 
<<panses~> (Termitinae, la plupart  des Amitermitinae), 
mais parfois aussi cette valvule garde sa position an- 
tdrieure (Apicotermitinae, Nasutitermitinae). Dans 
tousles  cas, elle ddbouche dans une vaste {~panse>>. En 
second lieu, la jonction de l 'intestin moyen et de t'in- 
testin postdrieur se prdsente souvent de fagon inhabi- 
tuelle, si bien qu'il existe un segment mixle (S. M., 
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Fig. 1 gt 4. Tube digest if  de quelques  Termi tes .  l forme pr imi t ive  
(Calolermes llavicollis); 2, .7, 4, quelques  exemples  de Termi t idae :  
2 Trinervitermes (Nasu t i t e rmi t inae ) ;  a Amilermes (Amitermi t inae) ;  
4 Jugositermes (Apicotermit inae) .  I . A .  in tes t in  an t~r ieur ;  I . M .  
in tes t in  moyen ;  P1, P'a, Pa, di l a t a t ions  (~,panses, 0 de l ' in tes t in  
pos tdr ieur ;  R. ree tum ; S. M. segment  m i x t e ;  T. M. tubes  de Malpighi ; 

l ' .  va lvu le  ent6r ique.  

Fig. 2 et 3) en arri~re du m4sentdron proprement dit, 
off le tube digestif est limit~ sur une de ses faces par 
une paroi d'intestin moyen, sur l 'autre par l '@ithdlium 
proctoddal avec son intima chitineuse (Termitinae, la 
plupart  des Amiterminae et des Nasutitermitinae). 

Les Figures 1 ~t 4 repr~sentent quelques exemples de 
cette diffdrenciation du tube digestif chez les Termidae, 
par comparaison avec une forme primitive (Calotermes). 

L'int~r~t de l'fitude anatomique r~side dans le fait 
que la flore intestinale, pour une esp~ce de Termites 
donnfie, varie consid4rablement suivant le segment 
consid&d, et que, "a l 'examen microscopique, la compo- 
sition et la densit~ de cette flore paraissent sensible- 
ment  constante d 'un individu ~ un autre pour un seg- 
ment ddterminfi. 

I1 n 'est  ni dans nos intentions ni de notre comp& 
tence d 'entreprendre une fitude d4taillde de ces flores 
bact6riennes; nous voulons simplement attirer l 'atten- 
tion sur quelques aspects de ces associations, sur leur 
localisation, leur complexitY, d'apr~s l '6tude histol0- 
gique d 'un grand nombre d'esp&ces. 
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L'intestin antdrieur, quoique parfois tr+s volumineux 
(notamment chez les mangeurs d'humus), parait dd- 
pourvu de microorganismes, il ene s t  gdnfralement de 
m~me de l 'intestin moyen, sauf dans les cas exception- 
nels mentionn6s plus loin. Dans les rdgions suivantes, 
on observe au contraire, dans routes les esp~ces de 
Termites, des associations bact6riennes d'apparence 
tr~s varide, dont nous pouvons distinguer 3 types 
d'aprfis leurs rapports  topographiques avec la masse 
alimentaire: microorganismes fibres, extdrieurs au bol 
alimentaire; microorganismes fixfs aux parois, mais 
en contact avec les aliments (flore <~pari6tale~) ; micro- 
organismes libres m61ang~s au contenu intestinal. 

Fig. 5. Termes hospes: Coupe du tube  digest i f  au n iveau  du se~zment 
mixte .  On voi t  l ' amas  de Baet~ries (B) loealis6 entre  le bol alinlen- 
taire (A) et  la  paroi,  un iquemen t  sur  la  face olt celle-ei est form6c 
par  l ' intest i tx moyen  ( I .  ++I.), alors que le% bact6ries  sont abmentes on 

regard de l 'dpi th+l ium proctod+at  ( I .  P.). ( × -100) 

a) Dans les esp~ces off le tube digestif pr~sente un 
segment mixte, on observe au niveau de celui-ci des 
Bact6ries partieuli~res, dont la localisation est bien 
precise (Fig. 5). Le plus souvent, les microorganismes 
sont situ6s entre le bol alimentaire et la paroi, mais 
uniquement du c6td du mdsent&on (Termes, Peri- 
capritermes, Nasutitermes, Microcerotermes, Globitermes, 
Amitermes, Eremotermes). Les Bact6ries dont la densit6 
est tr~s grande (Fig. 5) prdsentent l 'aspect d'une cul- 
ture pure; suivant les espfices de Termites, leur forme 
est tr~s varide (depuis de courts b~ttonnets jusqu'/~ de 
longs filaments flexeux), mais pour un Termite donnd 
on ne trouve gdndralement /t ce niveau qu'une seule 
[orme bactdrienne, parfois deux (Mierocerotermes~S); 

l 'amas bactdrien ne se m6lange pas au contenu intes- 
tinal; celui-ci d'ailleurs est souvent encore entour6. 
de la membrane p6ritrophique, et en outre, les replis 
de l'@ith41ium proctod6al, qui bordent la jonction 
des deux tissus et font saillie dans la cavitY, tendent 
parfois ~ subdiviser celle-ci, si bien que la partie en- 
dodermique du segment mixte forme une poche 5. 
l'6cart du transit intestinal; ce cas, fr6quent chez les 
Amitermitinae (Microcerotermes, Eremotermes), est celui 
o~1 la localisation des Bact&ies du segment mixte est 
ta plus stricte. Dans les autres, o{1 la cavit6 n 'est  pas 
ou presque pas subdivis6e, les Bact6ries p~n~trent, en 
arrifire, dans l 'intestin postdrieur proprement dit, mais 
toujours sur une trfis faible longueur. Dans d 'autres  
cas, les Bactdries du segment mixte se plecent lout 
autour du bol alimentaire, et non plus seulement vers 
le mdsentfron (Thoracotermes, Noditermes, Cubitermes, 
Trinervitermes), mais ne se mdlangent en aucune ma- 
ni~re.aux aliments. Enfin, dans les genres tels que 
Syntermes, Cornitermes, Promirotermes, o~1 le segment 
mixte est trfis dilatd, les Bact6ries se loealisent bien du 
c6t~ mdsentdrique, mais leur s@aration d 'avec le bol 
alimentaire est moins ahsolue. 

De telles flores bactdriennes paraissent tr~s gdnd- 
raIes chez les Termitidae pourvus d 'un segment mixte ; 
la seule exception que nous ayons rencontrde est Cepha- 
lotermes rectangularis, o~ le segment mixte, bien diffd- 
reneid, ne nous a montr6 aucun microorganisme, aussi 
bien dans des specimens provenant  de C6te d ' Ivoire ,  
que dans d 'autres rdcoltds au Moyen-Congo. 

Chez les Termites off il n'existe pas de segment mixte 
(jonction m6sent6ron-proctoddum normale), on ne peut 
dvidemment pas observer des faits strictement iden- 
tiques. Pourtant,  dans quelques cas, on observe, au 
voisinage de cette jonction, une flore bactdrienne com- 
parable aux prdc4dentes tmisqn'elle se tient entre la 
paroi intestinale et le bol alimentaire (le plus souvent 
encore enferm6 dans la p6ritrophique); ces Bact&ies 
peuvent 6tre observdes dans la partie tout 5~ fait post& 
rieure de l'intestin moyen (Coxotermes, Heimilermes), 
ou bien dans la partie tout it fait ant6rieure du procto- 
ddum (Ceratotermes, Eutermellus). 

En revanche, on n'observe rien d'analogue ~t ce 
niveau du tube digestif chez les Macrotermitinae, chez 
la plupart des Apicotermitinae, chez Mimeutermes. 

Sur la signification physiologique de telles associa- 
tions microbiennes nous ne pouvons que faire des hypo- 
thbses; le caract6re symbiotique de telles associations 
nous paralt  tr6s probable, dtant donn~ teur g6n6ralit6, 
leur constance, leur tocalisation bien pr6cise, mais 
seules des expdriences permettront  d'Otre affirmatifs. 
It est peu vraisemblable que ces Bact6ries interviennent 
dans la digestion des aliments ; d 'une part,  elles restent 
extdrieures ~t la masse alimentaire, d 'autre  part  elles 
sont situdes dans une r~gion off le transit intestinal est 
rapide. En revanche, il importe de souligner leurs rap- 
ports avec les tubes de Malpighi; tout  d 'abord,  cette 
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flore bact6rienne pullule dans la r~gion off les tubes de 
Malpighi ddbouchent dans l'intestin; ensuite, les 
tubes de Malpighi s'appliquent contre la partie m6sen- 
t6rique du segment mixte et y forment ext6rieurement 
un peloton serr6, sugg6rant l'existence ~ ce niveau d'd- 
changes d'un type particulier xT,~s; et c'est prdcis6ment 
5" ce niveau (reals int6rieurement) que prolif+rent les 
Bactdries. Chez les Termites off il n 'y  a pas de segment 
mixte, on constate des faits analogues; chez Coxo- 
termes et Heimitermes (Apicotermitinae), on observe 
des Bact6ries dans la partie post~rieure de l'intestin 
moyen, or dans cette sous-famille les tubes de Malpighi 
ddbouchent dans le mfsent~ron ~6. Chez Ceratotermes, 
les Bact6ries se voient au d6but de l'intestin postdrieur, 
15" ott l'@ith~lium est tr~s mince et off les tubes de 
Malpighi l 'entourent d 'un lacis serr6 ~7. 

b) En r~gle g6n~rale on n'observe aucun ddveIoppement 
bactdrien clans la partie antdrieure du proctodeum, plus 
pr6cis6ment dans la portion situ6e en avant de la val- 
vule ent~rique. Chez les Nasutitermitinae, les Apico- 
termitinae, les Macrotermitinae, cette premiere partie 
est tr6s courte, mais chez les Amitermitinae et les Ter- 
mitinae, elle est beaucoup plus d6velopp6e, le plus sou- 
vent ditatde en une <~panse~ volumineuse. Quoiqu'il 
en soit, le bol alimentaire montre dans cette r~gion le 
m~me aspect microseopique que dans l'intestin moyen, 
on n 'y  voit pratiquement aucun microorganisme ou du 
moins ne forment-ils iamais d'amas visibles; quand on 
observe des populations bact~riennes ~ ce niveau, it 
s'agit soit d'une extension vers l'arrigre des Bact6ries 
du segment mixte (et iamais elles ne s'61oignent beau- 
coup de la limite post~rieure de ce segment), soit de cas 
analogues prdc6demment ddcrits (Ceratoterrnes), c'est- 
~-dire de Bact~ries nettement s6par6es du bol alimen- 
taire. Ainsi, avant la valvule entdrique, on ne constate 
aucune proli]dration bactdrienne au sein du bol alimen- 
taire; parfois eependant, on observe quelques amas 
bact6riens pr+s de la paroi, ou mOme fixes A elle 
(Termes, Cubitermes, Cornitermes), mais ees anms sont 
de pen d'importance tant par leur nombre que par 
leursdimensions. Amitermes fait exception ~ cette r+gle; 
le segment mixte communique tr+s largement avec la 
premiere dilatation de l'intestin post~rieur, et cette 
dilatation hdberge, surtout dans sa partie antdrieure, 
une grande quantit~ de mieroorganismes qui se m6- 
langent aux d6bris alimentaires. Dans tous les autres 
cas, ou bien on n'observe pratiquement aucun d~ve- 
loppement microbien avant la valvule ent~rique (Ma- 
crotermitinae, la plupart des Apicotermitinae), ou bien 
il s'agit de microorganismes qui pullulent b. l 'ext6rieur 
de la masse alimentaire, sans y p~n~trer (Bact~ries le 
segment mixte ou cas analogues), et en restent s6par6es 
par la membrane p~ritrophique. 

Le tableau change eompI+tement d+s que t'on fran- 
chit la valvule ent~rique. Dans tousles  cas, cette val- 
vule s'ouvre dans une vaste dilatation de l'intestin pos- 
t~rieur, o~ elle forme un entonnoir d'invagirmtion; au- 

tour de l 'ouverture de la valvule, il y aune  pullulation 
extraordinaire de microorganismes, g6n6ralement de 
plusieurs types. Dans bien des cas la densit6 bactdrienne 
est tetle que Ies microbes forment la mafeure partie du 
contenu intestinal ~ ee niveau, et le contraste est flap- 
pant avec la lumi~re de la valvule elle-m~me, dont le 
contenu paralt ~ peu pros abiotique (Fig. 6); dans 
d'autres genres (Rostrotermes, Allognathotermes, Mi- 
meutermes), la densit6 de la flore est moins grande, mais 
on observe malgr6 tout une augmentation considfrable 
des Bact6ries. Cette densit6 microbienne diminue quand 
on s'61oigne de l 'ouverture de la valvule ent6rique, 
mais eUe reste notable, de tr6s nombreux microorga- 
nismes, de type vari6, se m61angent aux d6bris ali- 
mentaires. 

Fig. 6. Pericapritermes chiasognathus: coupe au n iveau  de la  valvule 
ent6r ique  (V) qui  s6pare la  premiere  (P1) e t  Ia deuxi~me (P2) dila- 
t a t ion  de l ' i n tes t in  post6rieur.  Noter  le changemen t  b rusque  dans 
l ' a spec t  du contenu  in tes t ina l  ~ l 'orifice de la va lvu le ;  dans  la partie 
ant6r ieure  de la deuxi~me ~panse,~ P~, les mieroorganismes  forment 
l ' essent ie l  du contenu  in tes t ina l ,  et  lui  donnent ,  stir la photographie,  

un  aspect  tr6s dense et  une t ex tu re  tr~s fine. ( × 175) 

Outre cette flore abondante et varide, m61ang6e aux 
aliments, on observe par endroits une densit6 bactd- 
rienne considerable au contact de la paroi intestinate 
(Fig. 7); 15" encore, il y a u n e  grande vari6t6 de micro- 
organismes; les formes bacillaires et filamenteuses sont 
le plus souvent orient6es perpendiculairement 5" la pa- 
roi et y paraissent m~me fix6es. Mais le foisonnement 
microbien est en contact direct avec Ies d6bris alimen- 
taires et s 'y mdlange intimement. Cette flore, que nous 
appellerons ]tore paridtale, n'est iamais r6partie de 
fa~on uniforme, En g6n6ral, elle est tr~s ddvelopp6e 
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au voisinage de la valvule entdrique, diminue vite et 
beaucoup vers l'arri&re et pr~sente un nouveau ddve- 
loppement, encore plus considdrable, dans la rdgion 
postdrieure de la panse. Mais dans le ddtail, cette flore 
paridtale varie passablement. 

Fig. 7. Termes hospes: partie postdrieure de la chambre 5 fermenta- 
tion, coupe montrant la ]lore paridtale fixde h Ia paroi mais ell contact 

direct avec les aliments. ( >, lt}{}O) 

Apr&s cette dilatation qui existe chez tom les Ter- 
mites (la <~panse rectale~ des Termites infdrieurs en est 
rhomologue), le reste de l 'intestin postdrieur a un dd- 
veloppement extrdmement variable; assez court et 
simple chez les xylophages stricts, il est beaucoup plus 
long et plus comptexe chez les mangeurs d'humus. 
D'un genre 5̀  l 'autre, la microflore varie dgalement 
beaueoup, avec en gdndral un d6veloppement notable 
de la flore ~paridtale~8 Ies Bact&ies dispersdes au sein 
des ddbris alimentaires 6tant toujours nombreuses, 
mais sans former de rassemblements particulier. 

Quel peut fitre le r61e des associations bactdriennes que 
nous venons de d&rire ? Sont-elles vdritabtement sym- 
biotiques, ou ne s'agit-il que de commensaux, voire de 
parasites? Depuis longtemps, on pense que les Ter- 
mitidae dig~rent la cellulose grgtce ~ des bact&ies sym- 
biotiques, et quelques exp&iences viennent appuyer 
eette hypoth~se: HUNGATE 19 a isold un Actinomyces 
cellulolytique d'Amitermes minimus; tout rdcem- 
m e n t ,  POCHON, DE BARJAC et ROCHE 2° ont mis en 

I~ R. E. HUNGATE, J. Bact. 51, 51 (1946). 
=o j .  PocHoe*-, ft. DE BARJAC et A. ROCHE, Am~. Inst. l 'asteur 96, 

352 {1959). 

dvidence, chez Sphaerotermes sphaerolhorax, une itore 
bact6rienne ~tonnamment comparable 5̀  celle de la 
pause des Mammif~res ruminants;  d 'aut re  part,  MISRA 
et  RANGANATHAN 21 montrent  que ta cellulase, chez 
Odontolermes obesus, n'est pas sdcrdtde par  les Termites, 
mais est probablement d'origine bactdrienne. 

L 'examen histologique nous indique que cette cellu- 
lolyse dolt se produire surtout dans le dilatation qui 
suit la valvule ent~rique, et qui mdrite le nom de 
chambre it /ermentation. Cet examen nous suggbre en 
outre que les processus fermentaires sont complexes, 
et font intervenir plusieurs esp~ces bactdriennes (ce qui 
est en accord avec les recherches de POCHON, DE BAR- 
JAC et ROCHE2°). I1 pourrait y avoir une chaine, une 
cascade de rdactions, car le contenu de la chambre 5, 
fermentation parait <~hdtdrog~ne ~>, chaque rdgion ayant  
un aspect particulier non seulement par sa microflore, 
mais aussi, darts bien des cas, par un certain tri  des 
ddbris alimentaires; les fragments les plus gros se 
trouvent au centre, ta pdriph6rie est occupde seulement 
par de tr&s fins ddbris. I1 semble que les aliments 
stagnent longtemps dans cette chambre h fermenta- 
tion, dont le pdristaltisme est peu intense (la muscula- 
ture est tr&s peu ddveloppde eu dgard au volume du 
tube digestif & ce niveau), que le brassage est tr&s lent, 
qu'ainsi plusieurs types de fermentation peuvent  s 'ex- 
cercer successivement sur le matdriel ingdrd. I1 est vrai- 
semblabte que les fermentations se poursuivent dans 
les segments suivants de l 'intestin postdrieur, au moins 
chez les mangeurs d'humus. 

2 ° Les Protozoaires. a) Outre des Schizophytes va-  
ribs, l'intestin des Termitidae hdberge souvent des 
Protozoaires, dont certains sont sflrement des parasites 
(Grdgarines de l'intestin moyen), d 'autres  des com- 
mensaux toldrds mais inutiles. Dans cette derni~re 
catdgorie, il rant ranger les wr i t s  Flagellds (Tricho- 
monadides) signalds par KIRBY 22 chez Arnitermes et 
Termes, par HENDERSON 2a chez Cubitermes; les Infu- 
soires du genre Nyctotherus sont sans doute dgalement 
de ce type; ils ont dtd trouvds 22 chez Amitermes sp.pl. 
Nous avons nous-mdme observd des Cilids appar tenant  
au m~me genre chez la plupart  des Apicotermitinae 
(Jugosilermes, Roslro/ermes, Hoplognathotermes, .4110- 
gnathotermes, Heimitermes, Coxotermes), mais aussi 
chez Eutermellus bipartitus et chez Bellicosilermes 
bellicosus. Ces Cilids ne sont jamais tr~s abondants,  et 
se localisent 5  ̀des niveaux varids de l ' intestin post6- 
rieur. 

b) Les Amibes participent sans doute h des associa- 
tions plus intdressantes, peut-dtre vdritablement sym- 
biotiques. KIRBY 22 a ddcrit plusieurs esp~ces apparte-  
nant aux genres Endamoeba et Endolimax qu'it a 
trouvdes chez des Termites des genres Amitermes et 

21 j .  N. ,~,IIgRA et V. RANGANATIIAN, Proc. Indian Acad. Sci, [B] 
39, I0o (lU50. 

22 H. KIRBV, Quart. J. micr, 5¢i, 71, ISL~ {1927); Parasitology -°4, 
~S!} (P332). 

Expert 24 
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Termes (Mirotermes); HENDERSON 23 trouve 4 espbces 
d'Amibes (des genres Endamoeba et Endolimax) chez 
un Cubitermes du Kenya;  KIRBY 24 signale encore la 
prdsence de ces Amibes chez Capritermes capricorn is 
de Madagascar et chez plusieurs espbces d'Amitermes 
d'Afrique du Sud et de l 'Est ;  enfin, DE MELLO 25 ob- 
serve des Amibes dans le genre Cornitermes. 

Toutes ces Amibes ne jouent sans doute pas le mfme  
r61e/t l 'dgard du Termite qui Ies h6berge. Les unes en 
effet sont essentiellement bact6riophages, tes autres 
phagocytent en tr~s grande quantit6 des dldments du 
bol alimentaire de l 'Insecte. Endamoeba beaumonti 
trouv~e par KIRBY 2~ dans cinq esp~ces d'Amitermes 
appartient au premier type, ainsi que E. pellucida et 
Endolimax suggrandis de Cubitermes sp.~3; il est dou- 
teux que de tels Protistes aient un r61e symbiotique. 
En revanche, les Amibes qui absorbent en abondance 
les fragments des vdgdtaux ingdrds par  le Termite 
jouent peut-~tre un rale dans la digestion de ces 61d- 
ments. Les Amibes de ce type paraissent extrfimement 
frdquentes dans la sous-famille des Termitinae, comme 
KIRBY ~4 l 'a ddi~ not6; cet auteur signale des Enda- 
moeba de ce type chez ptusieurs espSees de Termes et 
chez Capritermes capricornis," HENDERSON ~a en ddcrit 
deux esp~ces chez Cubitermes sp. du Kenya;  nous en 
avons nous-m~me observ6 chez Termes hospes, Thoraco- 
termes brevinotus, Apilitermes longiceps, Crenetermes 
albotarsalis, Noditermes curvatus, Cubitermes severus 
(Fig. 8), Megagnathotermes notandus, Ophiotermes gran- 
dilabius, tous de la sous-famille des Termitinae, et chez 
Mimeutermes gi]]ardi (Nasutitermitinae). De tous ces 
Termites, seul le genre Termes est xylophage, mats se 
nourrit de bois tr~s altdrd; les autres sont tous des 
mangeurs d'humus. Les Amibes se localisent essentiel- 
lement dans la dilatation qui suit la valvule entdrique 
(chambre ~ fermentation) et y sont tr~s abondantes. 
Ni la nature des substances que les Termites dig~rent 
dans l 'humus, ni les diastases qui interviennent ne sont 
connues. I1 n 'est  pas interdit de penser que les Amibes 
jouent un r61e utile dans cette nutrition, ,~ cStd de la 
riche flore microbienne. Notons enfin que l'Enda- 
moeba ~avanica intervient peut-~tre dans la digestion du 
bois chez la Blatte xylophage Panesthia ]avanica ~. 

c) Les Infusoires Pdritriches du genre Termitophrya 27 
posent aussi un probl~me ~ la fois phylog6n~tique et 
physiologique. Nous les avons trouv6s d'une part  dans 
trois genres d'Apicotermitinae dtroitement apparent6s 
(Jugositermes, Rostrotermes, Trichotermes) et d 'autre  
part  chez Pericapritermes (s. f. des Termitinae). Darts 
les trois premiers genres, ils se trouvent dans une dila- 
tation de l 'intestin post6rieur situ6e avant  le rectum 

~a j .  C. HESnERSON, Univ. Calif. Publ. Zool. 43, 357 (1941). 
24 H. KIRBY, Univ. Calif. Publ. Zoot. 41, 189 (1937). 
2~ F. I)E MEI.LO, S. Paulo Dept. Zool. Papeis Avulsos 11, 345 

(t954). 
2e G. W. KU)DES, Parasitology 29, 163 (1937). 
117 CH. NOIROT et C. NOIROT-TIMO'IHI~E, C. R, Acad. Set. sous 

presse (1959). 

(Pa, Fig. 4) oh ils sont tr~s abondants; chez Pericapri- 
termes ils se localisent dans le rectum o~ ils n 'abondent 
iamais et ot~ leur quantit6 varie fortement d 'un indi- 
vidu ~ un autre. 

Fig. 8. Cubitermes severus. Aspect du eontenu intestinal  dans la 
ehambre ~ fermentation, non loin du d6boueh6 de la valvule ent6- 
rique. Outre de nombreuses Bact6ries de taille et de forme vari6es, 
on observe deux types d'Amibes, les unes petites, ~ eytoplasme d~- 
potlrvu d'ingestats, les autres, de grande taille, h membrane nuel6- 
aire 6paisse (genre Endamoeba) bourr6es d'enclaves alimentaires. 

( × 400) 

Ces Infusoires sont des mangeurs d 'humus,  qu'ils 
ingbrent par leur oesophage spiralS, et dont leur endo- 
plasme est littdralement bourr~. I1 serait prdmaturd 
de leur attr ibuer un r61e symbiotique, mats ehez Jugo- 
sitermes, Trichotermes et Rostrotermes, leur constance 
et Jeur extraordiuaire abondance dans un segment bien 
d~termind de l 'intestin postdrieur, ne laissent pas d'etre 
impressionnantes, et traduisent au moins une adaptation 
trfis marqu6e de ces Cili6s aux h6tes qui les h6bergent. 
L 'adapta t ion est-elle univoque ou r6ciproque (c'est-~- 
dire symbiotique) ? L'expfrience nous l 'apprendra. 

3 ° Les Meules ~ champignons des Macrotermitinae. 
La sous-famille des Macrotermitinae, qui const rue  un 
phylum bien individualis6, a acquis un type de sym- 
biose tout ~ fait nouveau. Un trait  de comportement 
caractdrise cette sous-famille: l%dification darts le nid 
d 'amas  de matibre v6g6table broy6e et imbib6e de 
salive, sur lesquels v6g~tent des Champignons du genre 
Termitomyces. (Dans la meule, on trouve aussi du 
mycdlium de Xylaria qui, dans les conditions normales, 
ne se d6veloppe que fort peu et ne/ructi/ie pas.) L'asso- 
elation Termite-Champignon est Ie fait d 'une 6troite 
sp6cialisation mutuelle, car l 'architecture de la meule 
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est caractdristique de l 'espfce de Termite et les Termi- 
tomyces s 'observent uniquement dans ce milieu bien 
particulier; les esphces de Termitomyces diff6rent d'ail- 
leurs d 'un genre de Macrotermitinae ~ un autre. La 
physiologie de cette association a donnd lieu '1 bien 
des controverses, mais nous avons montrd ~8 que la 
meule ~t champignons est en perp6tuelle transformation : 
les ouvriers apportent  sans cesse de nouveaux mat& 
riaux et rongent sans cesse les parties aneiennes; ils 
consomment ainsi ta mati6re m6me de la meule apr6s 
que celle-ci ait subi Faction des champignons; il y au- 
rait une sorte de prd-digestion, dont nous eherchons 
actuellement ~ prdciser la nature. II y a s6rement at- 
taque de la lignine, et de ce fair d6masquage des mat& 
riaux utilisables (cellulose, h6micelluloses); mais ces 
derniers eux-m~mes subissent des modifications. I1 est 
possible, en outre, que le champignon lui-m~me apporte 
aux Termites des facteurs de croissance z~ ax. 

I I I .  Symbiose et phylogdnie 

Les associations symbiotiques et parasitaires pr& 
sentent un int6r6t majeur pour le Biologiste, car leur 
6volution implique un accord entre les modifications 
des deux partenaires. Cet accord est particuli6rement 
6vident dans le cas de la symbiose, oh il y a adaptation 

~s p._p.  GRASSI:; e t  CH. NOIROT, C. R. Acad .  Sci., Par i s  244, 18.15 
(1957); A n n .  Sci. na t .  Zool.  Zo, 11:~ (1958). 

~ P . -P .  GRASS£, Ann .  Sci. n a t .  Zool. 6, 97 (19.LI); 7, 115 (t9.15). 
~0 CH. Noir~or,  Ann .  Sci. na t .  Zool. 17, 4O5 (19;52). 
~ W. A. SASDS, lnsec tes  Soc. 3, 5:11 (1956). 

rdciproque des esphces assocides; ici la corrdlation est 
5. double sens, alors qu'elle est 5- sens unique dans le cas 
du parasitisme. Nous avons tent6 de suivre, chez les 
Blattoptdroides et spdcialement chez les Isopt6res, 
cette phylogdnie parall61e des Insectes et des Sym- 
biontes, et nous rdsmnons cette tentat ive dans la 
Figure 9. I1 est h peine besoin de souligner la grande 
part  d'hypoth6se qu'implique l '6tablissement d 'un tel 
arbre gdndalogique; il ne s'agit pas dans notre esprit 
de proposer des conclusions ddfinitives, mais plus sim- 
plement de prdsenter des hypothhses de travail, points 
de ddpart de reeherches futures. La rdcente monogra- 
phie de SEEVEItS 3~ nous montre h propos des Staphy-  
lins termitophiles l'intdr6t de telles tentatives. 

L'anc6tre Blattoptdroide pald:~zoique possddait, sans 
doute, une double symbiose: d'une part avec des 
Flagellds intestinaux, d 'autre part  avec des micro- 
organismes vivant dans certaines celhlles (baetdrio- 
cytes); nous supposons en outre qu'il avait  un rdgime 
xylophage. Les Mantodea out bient6t perdu leurs sym- 
biotes peut-dtre en liaison avec l 'adoption d 'un rdgime 
carnivore; tes Blattodea ont abandolm6 en majorit6 la 
xytophagie, et corrdlativement ont perdu leurs Fla- 
gellds; les Panesthiidae font exception, mais alors que 
Cryptocercus a gard6 une riche faune de Flagellds, 
I)anesthia a remplacd ceux-ci par des Bactdries cetlulo- 
lytiques qui semblent jouer le m~qne r61e physiologique, 
aiddes peut-~tre par des Amibes. Les microorganismes 
des baetdriocytes sont conservds chez toutes les Blattes, 

~2 C. 1{. SEEVI.:RS, I ; iohliana,  Z~ol. .10, :13! (1957). 
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mais n 'ont  persist6 chez tes Termites que duns d 'ar-  
cha~que Mastotermes, dent  l 'anatomie nous indique 
qu'il  s 'est isol~ trSs t6t du tronc ofiginel des Isopt~res. 
Apr&s la perte des bact6riocytes, l 'Evolution des Ter- 
mites s'est poursuivie pendant longtemps sans modi- 
fication notable des rapports  symbiotiques, car les 
repr6sentants des Calotermitidae, Termopsidae, Hodo- 
termitidae, Rhinotermitidae sent des xylophages qui 
dig~rent le bois grhce ~ leurs Flagell6s. La diversifica- 
tion rant  de ces Termites que de leurs Flagell6s est fort 
ancienne; it est difficile de pr6ciser les rappor ts  exacts 
de ces quatre familles et leurs symbiontes ne nous ren- 
seignent gu~re ~ ce su~et car les grands groupes de 
Flagell6s 6taient sflrement diff6rencids avant  la s@ara- 
tion des Blattes et des Termites. 

L'imlnense famille des Termitidae naquit  probable- 
ment vers le milieu des temps secondaires, sans doute 

part ir  de quelques Rhinotermitidae, et a subi une 
6volution tr~s complexe; tout en gardant  le r6gime 
xylophage, les Termitidae out perdu tr~s t6t leurs 
Flagell~s symbiotiques, mais ont dfi acqudfir pour di- 
g6rer la cellulose une flore bact6rienne complexe et 
vari6e. Si une microflore tr&s fiche s 'observe duns l'in- 
testin post6rieur de tons les Termitidae il serait hasar- 
deux d'affirmer qu'il s 'agit toujours du m~me type 
d'association; des recherches de physiologie compar~e 
s'imposent. 

Outre ce type d'association tr&s gdndrale, les divers 
phylums des Termitidae en out aequis d'autres. Le eas 
le plus clair est celui des Termites champignonnistes; 
la sous-famille des Macrotermitinae s 'est s@arde assez 
t6t des autres Termitidae, mais il n 'est  pus stir que 
l'association avec les champignons ait fit6 acquise 
d'emblde. En effet, dans la faune actuelle, Sphaero- 
termes sphaerothorax construit des meules off ne vd- 
g&te aucun champignon33; nous tenons ce Termite 
pour une forme primitive de Macrotermitinae, et nous 
admettrions volontiers qu'il  s 'est diffdrenci6 avant  
l 'acquisition des champignons symbiotiques, mais apr~s 
l'acquisition du eomportement  eonstrueteur desmenles. 
Au contraire, EMERSON a* pense plut6t que Sphaero- 
termes aurait perdu son associd par  une ~volution r~- 
gressive. 

Les Baetdfies du segment intestinal mixte et les 
quelques cas analogues constituent aussi une associa- 
tion bien caract6ris4e, quoique nous ne soyons nulle- 
ment certains de son caract~re symbiotique. Tons les 
cas observds ont-ils une origin 9 commune? Nous 
n'osons pus l'Mfirmer, car le segment mixte pourrait  
bien s'fitre diff6rencid parall~lement darts les diverses 

~3 p.p. GRASS~ et Cm NOIROT, Attn. ScLnat. Zool. 10, 149 
(194S). 

~4 A. E. EMERSON, Amer. Mus. Novit., No. 1771, p. 31 (1956). 

lign6es qui te poss~dent au]ourd'hui:  l 'hypoth~se d'une 
convergence ne peut  pas ~trc 6cart~e. 

Les ph6nom~nes de convergence sent certains dans 
Ie cas des Amibes. Si nous ne considdrons que les Amibes 
xylophages ou humivores, on les rencontre en effet chez 
beaucoup de Termitinae, quelques Nasutitermitinae 
et enfin chez les Blattes du genre Panesthia! Nul doute 
qu'il ne s'agisse de commensaux ou de symbiontes 
d'acquisition relativement rdcente et ind@endante. 

Enfin, Ies Termitophrya paraissent s'~tre diff6ren- 
cids dans une Iignde bien pr6cise d'Apicotermitinae; 
les trois genres Jugositermes, Rostrotermes, Tricho- 
termes sent en effet 6troitement apparent6s, comme en 
t6moigne la structure du tube digestif et singuli~rement 
la valvule entdrique ~6, mais bien distincts des autres 
Apicotermitinae. La pr6sence de ces Cili6s 6tranges 
chez Pericapritermes paralt  au contraire ~tre secon- 
daire, car ce genre appar t ien t / t  une autre sous-famille 
(Termitidae) et les Protistes s 'y  localisent dans le rec- 
tum et non dans une dilatation sp6ciate du proctod6um. 
It  s 'agit sans aucun doute d 'un passage secondaire (d6- 
sertion ~ part ir  de l 'h6te original) dans un nouvel h6te. 

L 'extr~me uniformit6 morphologique des Isopthres 
masque en fait une 6volution complexe, des adapta- 
tions tr6s pouss6es, non seulement dans le comporte- 
ment  social mais aussi dans la physiologie individuelle. 

Les associations symbiotiques montrent  bien l'im- 
portance de cette 6volution physiologique et en jalon- 
nent  les principales 6tapes. Les grandes lignes de ces 
ph6nom6nes commencent ~ nous apparai tre;  il taut 
maintenant  les analyser et en pr6ciser les caract6res 
adaptatifs.  

Summary 

An attempt is made to retrace the evolution of sym- 
biotic associations in ]31attopteroidea, with particular re- 
ference to Isoptera. I t  seems probable that double sym- 
biosis occured in the common ancestor of Blattids and 
Termites: intracellular microorganisms of bacteriocytes, 
xylophagous intestinal Flagellates. Where as actual 
Blattids, excepting Cryptocercus, have only retained the 
former, the primitive Termites, excepting t'v[astotermes, 
have only kept the latter. Evolved Termites (faro. Termi- 
tidae) have in turn lost the symbiotic Flagellates, but 
have acquired a rich and complex bacterial flora. - Some 
of these microorganisms, mixed with their aliments, 
certainly aid digestion (breakdown of cellulose), whilst 
others, localised at a particular level of the alimentary 
canal and not found in the alimentary mass, presumably 
play adifferent r61e. Furthermore, Protozoa are constantly 
associated with certains Termites (xylophagous Amoebae, 
humus-feeder Citiates of the genus Termitophrya) and 
may play some r61e in the process of digestion. Finally, 
an association occurs between fundgus-growing Termites 
(subfam. Macrotermitinae) and mushrooms (Termito- 
myces). 


