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L’évolution de la symbiose chez les Isoptéres

Par P.-P. Grasst et CH. NoiroT*

La différenciation des ordres actuels au sein des
Blattoptéroides est extrémement ancienne; deux
d’entre eux, les Dictyoptéres (Blattes) et les Isoptéres
(Termites) ont di s’isoler dés le Paléozoique, peut-étre
méme 2 la fin du Dévonien®. Au cours d'une trés longue
période, la symbiose a subi une évolution remarquable,
dont nous pensons pouvoir retracer quelques étapes.

Treés tot, la symbiose s’est établie entre les Blattopté-
roides et des microorganismes. La plus ancienne, intra-
cellulaire, n'est pas lide aux processus digestifs. La
deuxiéme, de beaucoup la plus intéressante, est lide a
la xylophagie, ou plus exactement & Vutilisation de la
cellulose. Le remarquable dans cette deuxidme sorte de
symbiose, c’est quelle fait appel, selon les groupes con-
sidérés, & des Protistes différents et & des mécanismes
distincts.

1. Symbiose non Lide au régime alimentaire

Les baciériocyies du tissu adipeux. Les Blattes hé-
bergent, dans leur tissu adipeux, des microorganismes
symbiotiques, localisés dans des cellules particuliéres
(bactériocytes) et transmis a la descendance par infesta-
tion directe des ovocytes encore contenus dans I'ovaire
maternel®3, Il s'agit d'une véritable symbiose comme
Pont montré les expériences récentes de suppression
des microorganismes?®; les Blattes stérilisées sont fra-
giles, dépigmentées, et surtout leur fécondité est extre-
mement faible; elles souffrent vraisemblablement de
I'absence de quelque substance normalement synthé-
tisée par leurs symbiotes. De tels symbiotes ont été ob-
servés dans de nombreuses espéces de Blattes; en fait,
dans toutes celles ol on les a cherchés; il est trés pro-
bable que cette association est générale dans les espéces
actuelles. Aussi est-il trés significatif d'observer le
méme type d’association chez le Termite Mastotermes
darwiniensis® avec le méme mode de transmission®, Ce
Termite est le seul représentant actuel de la famille trés
primitive des Mastotermitidae; il est donc logique de
penser que ce type de symbiose est antérieur 3 la sépa-
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ration des deux lignées, et devait déji exister chez
I'ancétre des Isoptéres, vers la fin de I'Ere primaire.

I1. Symbiose lide @ la xylophagie

A. Les Flagellés. La symbiose avec des Protozoaires
Flagellés, vivant dans une dilatation de l'intestin pos-
térieur, est étroitement lide au régime xylophage. Les
Flagellés, qui ont subi une évolution complexe, une di-
versification remarquable?, sont les véritables auteurs
de la digestion de la cellulose, peut-étre grace & des
Bactéries intracellulaires, si bien qu’on aurait une sym-
biose au 2° degré, mais cette hypothése, due & PiERAN-
TONI® ne repose que sur 'observation de microorga-
nismes, dont certains sont constants {cas de Joenia
annectens) au sein du cytoplasme de certains Flagellés.
Privés de leurs symbiotes, les Termites ne peuvent sur-
vivrelongtemps®!%et HUNGATEY aminutieusement ana-
lysé les processus fermentaires anaérobies par lesquels
les Flagellés dégradent la cellulose en CO,, H, et acide
acétique. Les Protozoaires sont généralement éliminés
au cours de la mue, et sont réacquis par trophallaxiel?;
I'un de nous a donné une revue compléte de ces pro-
blémes13,

Chez les Termites, ces Flagellés sont présents de
fagon constante dans foules les espéces primitives (fa-
milles des Mastotermitidae, Calotermitidae, Termo-
psidae, Hodotermitidae, Rhinotermitidae) et sont an
contraire absents chez les Termites supéricurs (famille
des Termitidae), bien que beaucoup de ceux-ci ajent
conservé le régime xylophage. Il est trés remarquable
de constater que la méme association existe aussi chez
la Blatte Cryptocercus punctulatus, de la famille des
Panesthiidae, xylophage, dont la faune de Flageliés,
trés varide, présente des affinités trés étroites avec celle
des Termites, deux genres (Oxymonas et Trichonympha)
étant méme communs, Crypiocercus étant 4 coup siir
une Blatte trés primitive, il est permis de penser que
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1’association avec des Flagellés est trés ancienne; l'an-
cétre commun des Blattes et des Termites possédait
sans doute déja le régime xylophage, et devait présen-
ter un double symbiose: avec des microorganismes in-
tracellulaires d'une part, avec des Flagellés intestinaux
d’autre part. Dans la faune actuelle, deux espéces ont
conservé cette double symbiose ancestrale: Masto-
termes darwiniensis chez les Termites, Cryplocercus
punctulatus chez les Blattes.

Les Flagellés symbiotiques manquent chez les autres
Blattes étudies jusqu’ici; la présence de Flagellés
complexes, A fouets nombreux n’est cependant pa
obligatoirement lide, chez les Blattoidea, ala xylophagie.
Les Lophomonas de Blatta, Blatella, Periplaneta, toutes
Blattes cosmopolites et omnivores, en fournissent la
preuve. Mais le role de ces Flagellés dans la digestion
de la cellulose n’est pas connu et les Lophomonas
manquent trés souvent dans l'intestin postérieur des
Blattes; en outre, ces Flagellés se transmettent d’un
individu & un autre par des kystes, la contamination
d’un nouvel hoéte est tout a fait aléatoire®; il ne s’agit
stirement pas dune symbiose. L’intérét des Lopho-
monas est de montrer que le saprophytisme simple
peut avoir sur des Entozoaires une action morpho-
génétique (indirecte bien sir) extrémement puissante.
Inversement, le régime xylophage a persisté malgré la
perte des Flagellés cellulolytiques; chez les Pawnesthia,
la digestion du bois s’effectue grice i des Bactéries si-
tuées dans U'intestin antérienr 14 et peut-étre des Amibes
(voir p. 282). Chez les Termites supérieurs, qui forment
la grande famille des Termitidae, la symbiose parait
revétir des aspects variés et complexes.

B. — La symbiose dans la famille des Termitidae. Chez
les Termitidae, plusienrs sortes de symbiose ont apparu.
D’une part, une flore bactérienne spécialisée prospére
dans le tube digestif, probablement chez tous les Ter-
mitidae, et nous pressentons l'existence de plusieurs
types de telles associations; d’autre part, le phylum
des Macrotermitinae a acquis en outre un type de
symbiose tout & fait différent, avec un Champignon
qui végéte sur les amas de bois miché, ou meules, que
les ouvriers construisent dans leur nid; enfin, on ob-
serve chez certaines espéces des Protistes intestinaux
(Amibes, Ciliés) localisés dans un segment donné du
tube digestif et dont la présence parait constante, mais
le caractére symbiotique de telles associations est en-
core purement hypothétique. Examinons ces divers cas.

1° Les Bactéries intestinales. Le tube digestif présente
chez tous les Termites un développement considérable;
son anatomie est trés uniforme dans les familles infé-
rieures, mais il a subi, chez les Termitidae, une évolu-
tion complexe dont nous avons commencé 1'étude 16-18,
Notons seulement ici les deux points les plus impor-
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tants. Tout d’abord, le cloisonnement de Yintestin
postérieur: chez les Termites inférieurs, ce segment
présente une scule dilatation, ou panse, dont entrée
est commandée par la valvule entérigue, située au début
de lintestin postérieur. Parmi les Termitidae, cette
disposition est conservée chez les Macrotermitinae et
beaucoup de Nasutitermitinae. Dans les autres cas,
I'intestin postérieur est plus complexe, et présente plu-
sieurs dilatations successives plus ou moins bien indi-
vidualisées; le plus souvent, la valvule entérique est
déplacée vers Yarriére et sépare les deux premiéres
«panses» (Termitinae, la plupart des Amitermitinae),
mais parfois aussi cette valvule garde sa position an-
térieure (Apicotermitinae, Nasutitermitinae). Dans
tous les cas, elle débouche dans une vaste «panses. En
second lieu, la jonction de l'intestin moyen et de l'in-
testin postérieur se présente souvent de fagon inhabi-
tuelle, si bien qu'il existe un segment mixte (S. M.,
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Fig. 1 & 4. Tube digestif de quelques Termites. I forme primitive
(Calotermes flavicollis); 2, 3, 4, quelques exemples de Termitidae:
2 Trinervitermes (Nasutitermitinae); 3 Amatermes (Amitermitinae);
4 Jugositermes (Apicotermitinae). I. A. intestin antérieur; I. M.
intestin moyen; P,, P,, P, dilatations {¢panses»}) de lintestin
postérieur; R.rectum; S. M.segment mixte; 7. M, tubes de Malpighi;
1. valvule entérique.
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Fig. 2 et 3) en arriére du mésentéron proprement dit,
ol le tube digestif est limité sur une de ses faces par
une paroi d’intestin moyen, sur 'autre par I'épithélium
proctodéal avec son intima chitineuse {Termitinae, la
plupart des Amiterminae et des Nasutitermitinae).

Les Figures 1 4 4 représentent quelques exemples de
cette différenciation du tube digestif chez les Termidae,
par comparaison avec une forme primitive (Calotermes).

L’intérét de 1'étude anatomique réside dans le fait
que la flore intestinale, pour une espéce de Termites
donnée, varie considérablement suivant le segment
considéré, et que, a I’examen microscopique, la compo-
sition et la densité de cette flore paraissent sensible-
ment constante d’un individu a un autre pour un seg-
ment déterminé.

Il n’est ni dans nos intentions ni de notre compé-
tence d’entreprendre une étude détaillée de ces flores
bactériennes; nous voulons simplement attirer I'atten-
tion sur quelques aspects de ces associations, sur leur
localisation, leur complexité, d’aprés l'étude histolo-
gique d’un grand nombre d’espéces.
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L’intestin antérieur, quoique parfois trés volumineux
(notamment chez les mangeurs d’humus), parait dé-
pourvu de microorganismes, il en est généralement de
méme de I'intestin moyen, sauf dans les cas exception-
nels mentionnés plus loin. Dans les régions suivantes,
on observe au contraire, dans toutcs les espéces de
Termites, des associations bactériennes d’apparence
trés varide, dont nous pouvons distinguer 3 types
d’aprés leurs rapports topographiques avec la masse
alimentaire : microorganismes libres, extérieurs au bol
alimentaire; microorganismes fixés aux parois, mais
en contact avec les aliments (flore «pariétale»); micro-
organismes libres mélangés au contenu intestinal.
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Fig. 5. Termes hospes: Coupe du tube digestif au niveau du segment

mixte. On voit I’amas de Bactéries (B) localisé entre le bol alimen-

taire (4) et la paroi, uniquement sur la face olt celle-ci est formée

par intestin moyen (I. M.}, alors que les bactéries sout absentes en
regard de I’épithélium proctodéal (I. P.). (% 400)

a) Dans les espéces ot le tube digestif présente un
segment mixte, on observe au niveau de celui-ci des
Bactéries particuliéres, dont la localisation est bien
précise (Fig. 5). Le plus souvent, les microorganismes
sont situés entre le bol alimentaire et la paroi, mais
uniquement du co6té du mésentéron (Termes, Peri-
capritermes, Nasutitermes, Microcerotermes, Globitermes,
Amitermes, Evemotermes). Les Bactéries dont la densité
est trés grande (Fig. 5) présentent l'aspect d'une cul-
ture pure; suivant les espéces de Termites, leur forme
est treés varide (depuis de courts batonnets jusqu’a de
longs filaments flexeux), mais pour un Termite donné
on ne trouve généralement 4 ce niveau qu'une seule
forme bactérienne, parfois deux (Microcerotermest8);
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I’'amas bactérien ne se mélange pas au contenu intes-
tinal; celui-ci d’ailleurs est souvent encore entouré
de la membrane péritrophique, et en outre, les replis
de l'épithélium proctodéal, qui bordent la jonction
des deux tissus ct font saillic dans la cavité, tendent
parfois & subdiviser celle-ci, si bien que la partie en-
dodermique du segment mixte forme une poche 2
Pécart du transit intestinal; ce cas, fréquent chez les
Amitermitinae (Microcerotermes, Evemotermes), est celui
ott la localisation des Bactéries du segment mixte est
la plus stricte. Dans les autres, ot la cavité n’est pas
ou presque pas subdivisée, les Bactérics pénétrent, en
arriére, dans l'intestin postéricur proprement dit, mais
toujours sur une trés faible longueur. Dans d’autres
cas, les Bactéries du segment mixte se placent fout
autour du bol alimentaire, et non plus sculement vers
le mésentéron (Thoracotermes, Noditermes, Cubitermes,
Trinervitermes), mais nc se mélangent en aucune ma-
niére.aux aliments. Enfin, dans les genres tels que
Syntermes, Cornitermes, Promirotermes, ol le segment
mixte est trés dilaté, les Bactéries se localisent bien du
coté mésentérique, mais leur séparation d’avec le bol
alimentaire cst moins absolue.

De telles flores bactériennes paraissent trés géné-
rales chez les Termitidae pourvus d'un segment mixte;
la seule exception que nous ayons rencontrée est Cepha-
loteymes rectangularis, ol le segment mixte, bien diffé-
rencié, ne nous a montré aucun microorganisme, aussi
bien dans des specimens provenant de Coéte d'Ivoire,
que dans d'autres récoltés au Moyen-Congo.

Chez les Termites oti il n'existe pas de segment mixte
(jonction mésentéron-proctodéum normale), on ne peut
évidemment pas observer des faits strictement iden-
tiques. Pourtant, dans quelques cas, on obscrve, au
voisinage de cette jonction, une flore bactérienne com-
parable aux précédentes puisqu’elle sc tient entre la
paroi intestinale et le bol alimentaire (le plus souvent
encore cnfermé dans la péritrophique); ces Bactéries
peuvent étre observées dans la partie tout a fait posté-
rieure de l'intestin moyen (Coxotermes, Heimitermes),
ou bien dans la partie tout A fait antéricure du procto-
déum (Ceralotermes, Eutermellus).

En revanche, on n'observe rien d’analogue a ce
niveau du tube digestif chez les Macrotermitinae, chez
la plupart des Apicotermitinae, chez Muomentermes.

Sur la signification physiologique de telles associa-
tions microbiennes nous ne pouvons que faire des hypo-
théses; le caractére symbiotique de telles associations
nous parait trés probable, étant donné leur généralité,
leur constance, leur localisation bien précise, mais
seules des expériences permettront d’étre affirmatifs.
Il est peu vraisemblable que ces Bactéries interviennent
dans la digestion des aliments; d'une part, elles restent
extérieures a la masse alimentaire, d’autre part elles
sont situées dans une région ou 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 bactérienne pullule dans la région ol les tubes de
Malpighi débouchent dans lintestin; ensuite, les
tubes de Malpighi s’appliquent contre la partie mésen-
térique du segment mixte et v forment extérieurement
un peloton serré, suggérant 'existence a ce niveau d’é-
changes d’un type particulier!”18; et c’est précisément
4 ce niveau (mais intérieurement) que proliférent les
Bactéries. Chez les Termites ot1 il n’y a pas de segment
mixte, on constate des faits analogues; chez Coxo-
termes et Heimitermes (Apicotermitinae), on observe
des Bactéries dans la partie postérieure de l'intestin
moyen, or dans cette sous-famille les tubes de Malpighi
débouchent dans le mésentéron1®, Chez Ceratotermes,
les Bactéries se voient au début de 'intestin postérieur,
12 o1 I'épithélium est trés mince et ol les tubes de
Malpighi I'entourent d’un lacis serré%.

b) En régle générale on w’observe arcun développement
bactérien dans la partie antérieure du proctodeum, plus
précisément dans la portion située en avant de la val-
vule entérique. Chez les Nasutitermitinae, les Apico-
termitinae, les Macrotermitinae, cette premiére partie
est trés courte, mais chez les Amitermitinae et les Ter-
mitinae, elle est beaucoup plus développée, le plus sou-
vent dilatée en une «panse» volumineuse. Quoiqu’il
en soit, le bol alimentaire montre dans cette région le
méme aspect microscopique que dans l'intestin moyen,
on n'y voit pratiquement aucun microorganisme ou du
moins ne forment-ils jamais d’amas visibles; quand on
observe des populations bactériennes & ce niveau, il
s’agit soit d'une extension vers l'arriére des Bactéries
du segment mixte {et jamais elles ne s’éloignent beau-
coup de la limite postérieure de ce segment), soit de cas
analogues précédemment décrits (Ceratotermes), c’est-
a-dire de Bactéries nettement séparées du bol alimen-
taire. Ainsi, avant la valvule entérique, on ne constate
aucune prolifération bactérienne au sein du bol alimen-
taire; parfois cependant, on observe quelques amas
bactériens prés de la paroi, ou méme fixés 4 elle
(Termes, Cubitermes, Cornitermes), mais ces amas sont
de peu d’importance tant par leur nombre que par
leursdimensions. A milermes fait exception i cette régle;
le segment mixte communique trés largement avec la
premitre dilatation de lintestin postérieur, et cette
dilatation héberge, surtout dans sa partie antérieure,
une grande quantité de microorganismes qui se mé-
langent aux débris alimentaires. Dans tous les autres
cas, ou bien on n’observe pratiquement aucun déve-
loppement microbien avant la valvule entérique (Ma-
crotermitinae, la plupart des Apicotermitinae), ou bien
il s’agit de microorganismes qui pullulent & l'extérieur
de la masse alimentaire, sans y pénétrer (Bactéries le
segment mixte ou cas analogues), et en restent séparées
par la membrane péritrophique.

Le tableau change complétement dés que I'on fran-
chit la valvule entérique. Dans tous les cas, cette val-
vule s'ouvre dans une vaste dilatation de Uintestin pos-
térieur, ou elle forme un entonnoir d’invagination; au-
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tour de 'ouverture de la valvule, il y a une pullulation
extraordinaire de microorganismes, généralement de
plusieurs types. Dans bien des cas la densité bactérienne
est telle que les microbes forment la majeure partie du
contenu intestinal & ce niveau, et le contraste est frap-
pant avec la lumiére de la valvule elle-méme, dont le
contenu parait 4 peu prés abiotique (Fig. 6); dans
d’autres genres (Rostrotermes, Allognathotermes, Mi-
meutermes), la densité de la flore est moins grande, mais
on observe malgré tout une augmentation considérable
des Bactéries. Cette densité microbienne diminue quand
on s'éloigne de l'ouverture de la valvule entérique,
mais elle reste notable, de trés nombreux microorga-
nismes, de type varié, se mélangent aux débris ali-
mentaires,

Fig. 6. Pericapritermes chiasognathus: coupe au niveau de la valvule

entérique (I7) qui sépare la premiére (P} et la deuxidme {P,)} dila-

tation de Pintestin postérieur. Noter le changement brusque dans

Paspect du contenu intestinal A Porifice de la valvule; dans la partie

antéricure de la deuxiéme «panse» P,, les microorganismes forment

I’essentiel du contenu intestinal, et lui donnent, sur la photographie,
un aspect trés dense ¢t une texture trés fine. ( X 175)

Outre cette flore abondante et variée, mélangée aux
aliments, on observe par endroits une densité bacté-
rienne considérable au contact de la paroi infestinale
(Fig. 7); 14 encore, il y a une grande variété de micro-
organismes; les formes bacillaires et filamenteuses sont
le plus souvent orientées perpendiculairement a la pa-
roi et y paraissent méme fixées. Mais le foisonnement
microbien est en contact direct avec les débris alimen-
taires et s’y mélange intimement. Cette flore, que nous
appellerons flore pariétale, n’est jamais répartie de
facon uniforme. En général, elle est trés développée
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au voisinage de la valvule entérique, diminue vite et
beaucoup vers l'arriére et présente un nouveau déve-
loppement, encore plus considérable, dans la région
postérieure de la panse. Mais dans le détail, cette flore
pariétale varie passablement.

Fig. 7. Termes hospes: partie postéricure de la chambre a fermenta-
tion, coupe montrant la flore pariétale fixée i 1a paroi mais en contact
direct avec les aliments. {» 1000)

Aprés cette dilatation qui existe chez fous les Ter-
mites (la «panse rectale» des Termites inférieurs en est
homologue}, le reste de l'intestin postérieur a un dé-
veloppement extrémement variable; assez court et
simple chez les xylophages stricts, il est beaucoup plus
long et plus complexe chez les mangeurs d’humus.
D’'un genre & l'autre, la microflore varie également
beaucoup, avec en général un développement notable
de Ia flore «pariétales, les Bactéries dispersées au sein
des débris alimentaires étant toujours nombreuses,
mais sans former de rassemblements particulier.

Quel peut &trele role des associations bactériennes que
nous venons de décrire ? Sont-elles véritablement sym-
biotiques, ou ne s’agit-il que de commensaux, voire de
parasites ? Depuis longtemps, on pense que les Ter-
mitidae digérent la cellulose grice a des bactéries sym-
biotiques, et quelques expériences viennent appuyer
cette hypothése: HUNGATE® a isolé un Actinomyces
cellulolytique ' Amitermes minimus; tout récem-
ment, PocHoON, DE BaArjAC et ROCHE? ont mis cn

13 R, E. HuNGATE, J. Bact. 51, 51 (1948).
20 1. Pocuon, H. pE Barjac et A. Rocug, Ann. Inst. Pasteur 96,
352 {1959).
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évidence, chez Sphacrotermes sphaerothorax, une flore
bactérienne étonnamment comparable a celle de la
panse des Mammiféres ruminants; d’autre part, Misra
et RANGANATHAN?' montrent que la cellulase, chez
Odontotermes obesus, n’est pas sécrétée par les Termites,
mais est probablement d’origine bactérienne.

L’examen histologique nous indique que cette cellu-
lolyse doit se produire surtout dans le dilatation qui
suit la valvule entérique, et qui mérite le nom de
chambre & fermentation. Cet examen nous suggére en
outre que les processus fermentaires sont complexes,
et font intervenir plusieurs espéces bactériennes (ce qui
est en accord avec les recherches de PocHoON, DE BAR-
jAc et RocHE?). Il pourrait y avoir une chaine, une
cascade de réactions, car le contenu de la chambre a
fermentation parait «hétérogénen, chaque région ayant
un aspect particulier non seulement par sa microflore,
mais aussi, dans bien des cas, par un certain tri des
débris alimentaires; les fragments les plus gros se
trouvent au centre, la périphéric est occupée seulement
par de trés fins débris. Il semble que les aliments
stagnent longtemps dans cette chambre a fermenta-
tion, dont le péristaltisme est peu intense (la muscula-
ture est trés peu développée cu égard au volume du
tube digestif 4 ce niveau), que le brassage est trés lent,
qu'ainsi plusieurs types de fermentation peuvent s’ex-
cercer successivement sur le matériel ingéré. Il est vrai-
semblable que les fermentations se poursuivent dans
les segments suivants de l'intestin postérieur, au moins
chez les mangeurs d’humus.

2° Les Protozoaires. a) Outre des Schizophytes va-
riés, Vintestin des Termitidae héberge souvent des
Protozoaires, dont certains sont siirement des parasites
(Grégarines de lintestin moyen), d'autres des com-
mensaux tolérés mais inutiles. Dans cette derniére
catégorie, il faut ranger les petits Flagellés (Tricho-
monadides) signalés par KirBY* chez Amitermes ct
Termes, par HENDERSON 23 chez Cubitermes; les Infu-
soires du genre Nyctotherus sont sans doute également
de ce type; ils ont été trouvés® chez Amitermes sp.pl.
Nous avons nous-méme observé des Ciliés appartenant
au méme genre chez la plupart des Apicotermitinac
(Jugositermes, Rosirotermes, Hoplognathotermes, Allo-
gnathotermes, Heimitermes, Coxotermes), mais aussi
chez Eutermellus bipartitus ¢t chez Bellicosttermes
bellicosus. Ces Ciliés ne sont jamais trés abondants, et
se localisent & des niveaux variés de Uintestin posté-
rieur,

b) Les Amibes participent sans doute a des associa-
tions plus intéressantes, peut-étre véritablement sym-
biotiques. KIRBY*? a décrit plusieurs especes apparte-
nant aux genres Endamoeba ct Endolimax qu'il a
trouvées chez des Termites des genres Amitermes et

M JON. Misra et V. RANGANATHAN, Proc. Indian Acad. Sei, [13]
39, 100 (195 1),

2 H, Kmsy, Quart. ], micr, $ci, 77, 189 (1927); Parasitology 24,
289 (1992).
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Termes (Mirotermes); HENDERSON? trouve 4 espéces
d’Amibes (des genres Endamoeba et Endolimax) chez
un Cubitermes du Kenya; KiRBY? signale encore la
présence de ces Amibes chez Caprifermes capricornis
de Madagascar et chez plusieurs espéces d’Awmitermes
d’Afrique du Sud et de I'Est; enfin, DE MELLOZ ob-
serve des Amibes dans le genre Cormitermes.

Toutes ces Amibes ne jouent sans doute pas le méme
rble 4 'égard du Termite qui les héberge. Les unes en
effet sont essentiellement bactériophages, les autres
phagocytent en trés grande quantité des éléments du
bol alimentaire de I'Insecte. Eundamoeba beaumonts
trouvée par KirBY?2? dans cing especes d’ Amatermes
appartient au premier type, ainsi que E. pellucida et
Endolimax suggrandis de Cubitermes sp.28; il est dou-
teux que de tels Protistes aient un role symbiotique.
En revanche, les Amibes qui absorbent en abondance
les fragments des végétaux ingérés par le Termite
jouent peut-étre un réle dans la digestion de ces élé-
ments. Les Amibes de ce type paraissent extrémement
fréquentes dans la sous-famille des Termitinae, comme
KirBy# 'a déja noté; cet auteur signale des Enda-
moeba de ce type chez plusieurs espéces de Termes et
chez Capritermes capricornis; HENDERSON® en décrit
deux espéces chez Cubitermes sp. du Kenya; nous en
avons nous-méme observé chez Termes hospes, T horaco-
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 giffardi (Nasutitermitinae). De tous ces
Termites, seul le genre Termes est xylophage, mais se
nourrit de bois trés altéré: les autres sont tous des
mangeurs d'humus. Les Amibes se localisent essentiel-
lement dans la dilatation qui suit la valvule entérique
{chambre & fermentation) et y sont trés abondantes.
Ni la nature des substances que les Termites digérent
dans I’humus, ni les diastases qui interviennent ne sont
connues. Il n’est pas interdit de penser que les Amibes
jouent un role utile dans cette nutrition, 4 co6té de la
riche flore microbienne. Notons enfin que I'Enda-
moeba javanica intervient peut-étre dans la digestion du
bois chez la Blatte xylophage Panesthia javanica®,

c) Les Infusoires Péritriches du genre Termitophrya?’
posent aussi un probléme A la fois phylogénétique et
physiologique. Nous les avons trouvés d'une part dans
trois genres d’Apicotermitinae étroitement apparentés
(Jugosttermes, Rostrotermes, Trichotermes) et d’autre
part chez Pericapritermes (s. f. des Termitinae). Dans
les trois premiers genres, ils se trouvent dans une dila-
tation de I'intestin postérieur située avant le rectum

2 J.C. HewpErson, Univ. Calif. Publ. Zool. 43, 357 (1941).

2 Y. Kirsy, Univ. Calif. Publ. Zool. 11, 189 (1937).

% F.pE ME1Lo, S. Paulo Dept. Zool. Papeis Avulsos 17, 345
(1954).

2 G. W. KippEg, Parasitology 29, 163 (1937).

27 CH. Norrot et C. Nomror-Trmornte, C. R. Acad, Sci, sous
presse (1959).
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(P4, Fig. 4) ot ils sont trés abondants; chez Pericapri-
termes ils se localisent dans le rectum ol ils n’abondent
jamais et ol leur quantité varie fortement d’un indi-
vidu & un autre.

Fig. 8. Cubilermes severus. Aspect du contenu intestinal dans la

chambre & fermentation, non loin du débouché de la valvule enté-

rique. Outre de nombreuses Bactéries de taille et de forme variées,

on observe deux types d’Amibes, les unes petites, 4 cvtoplasme dé-

pourvu d’ingestats, les autres, de grande taille, & membrane nuclé-

aire épaisse (genre Endamoeba) bourrées d'enclaves alimentaires.
{ % 400)

Ces Infuscires sont des mangeurs d’humus, qu’ils
ingérent par leur oesophage spiralé, et dont leur endo-
plasme est littéralement bourré. Il serait prématuré
de leur attribuer un réle symbiotique, mais chez Jugo-
sitermes, Trichotermes et Rostrotermes, leur constance
et leur extraordinaire abondance dans un segment bien
déterminé de l'intestin postérieur, ne laissent pas d’étre
impressionnantes, et traduisent au moinsune adaptation
trés marquée de ces Ciliés aux hétes qui les hébergent.
I’adaptation est-elle univoque ou réciproque (c’est-a-
dire symbiotique) ? L’expérience nous 'apprendra.

30 Les Meules & champignons des Macrotermitinae.
La sous-famille des Macrotermitinae, qui constitue un
phylum bien individualisé, a acquis un type de sym-
biose tout & fait nouveau. Un trait de comportement
caractérise cette sous-famille: 1’édification dans le nid
d’amas de matiére végétable broyée et imbibée de
salive, sur lesquels végeétent des Champignons du genre
Termitomyces. (Dans la meule, on trouve aussi du
mycélium de Xvylaria qui, dans les conditions normales,
ne se développe que fort peu et ne fructifie pas.) L'asso-
ciation Termite-Champignon est le fait d’'une étroite
spécialisation mutuelle, car U'architecture de la meule



est caractéristique de l'espéce de Termite et les Terma-
tomyces s'observent uniquement dans ce milieu bien
particulier; les espéces de Termitomyces différent d'ail-
lears d'un genre de Macrotermitinae & un autre. La
physiologie de cette association a donné lieu & bien
des controverses, mais nous avons montré? que la
meule & champignous est en perpétuelle transformation:
les ouvriers apportent sans cesse de nouveaux maté-
riaux et rongent sans cesse les parties ancienncs; ils
consomment ainst la matiére méme de la meule aprés
que celle-ci ait subi I'action des champignons; il y au-
rait une sorte de pré-digestion, dont nous cherchons
actuellement 4 préciser la nature. Il y a slirement at-
taque de la lignine, et de ce fait démasquage des maté-
riaux utilisables (cellulose, hémicelluloscs); mais ces
derniers eux-mémes subissent des modifications. I est
possible, en outre, que le champignon lui-méme apporte
aux Termites des facteurs de croissance29-3L,

II1. Symbiose et phylogénie

Les associations symbiotiques et parasitaires pré-
sentent un intérét majeur pour le Biologiste, car leur
évolution implique un accord entre les modifications
des deux partenaires. Cet accord est particuliérement
évident dans le cas de la symbiose, ol1 il y a adaptation

® P.-P. Grassk et Ci. Norrot, C. R. Acad. Sci., Paris 244, 1815
(1957); Ann. Sci. nat. Zool. 20, 113 {1958).

2 P.-P. Grasst, Ann. Sci. nat. Zool. 6, 97 (1044);

30 Cu. Norror, Ann. Sci. nat. Zool. 14, 105 (1952).

31 W, A. Sanps, Insectes Soc. 3, 531 (1956),

7, 115 (1945).
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réciprogue des espéces assocides; ici la corrélation cst
a double sens, alors qu’elle est & sens unique dans le cas
du parasitisme. Nous avons tenté de suivre, chez les
Blattoptéroides et spécialement chez les Isoptéres,
cette phylogénic paralléle des Inscctes et des Sym-
biontes, et nous résumons cette tentative dans la
Figure 9. Il est & peine besoin de souligner la grande
part d’hypothése qu'implique 1'é¢tablissement d'un tel
arbre généalogique; il ne s'agit pas dans notre esprit
de proposer des conclusions définitives, mais plus sim-
plement de présenter des hypothéses de travail, points
de départ de recherches futures. La récente monogra-
phie de SEEVERS®® nous montre 4 propos des Staphy-
lins termitophiles l'intérét de telles tentatives,
L’ancétre Blattoptéroide palénzoique possédait, sans
doute, une double symbiose: dune part avec des
Ilagellés intestinaux, d’'autre part avec des micro-
organismes vivant dans certaines cellules (bactério-
cytes}; nous supposons en outre qu'il avait un régime
xylophage. Les Mantodea ont bientdt perdu leurs sym-
biotes peut-étre en liaison avec 'adoption d'un régime
carntvore, les Blattodea ont abandonné en majorité la
xylophagie, et corrélativement ont perdu leurs Fla-
gellés; les Panesthiidac font exception, mais alors que
Cryptocercus a gardé unc riche faunc de Flagellés,
Panesthia a remplacé ceux-ci par des Bactéries cellulo-
lytiques qui semblent jouer le méme réle physiologique,
aidées peut-6tre par des Amibes. Les microorganismes
des bactériocytes sont conservés chez toutes les Blattes,

3 COIL ServeRrs, Fieldiana, Zool. 40, 334 (1057).
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mais n'ont persisté chez les Termites que dans d’ar-
chaique Mastotermes, dont I'anatomie nous indique
qu’il s’est isolé trés tot du tronc originel des Isoptéres.
Aprés la perte des bactériocytes, V'Evolution des Ter-
mites s’est poursuivie pendant longtemps sans modi-
fication notable des rapports symbiotiques, car les
représentants des Calotermitidae, Termopsidae, Hodo-
termitidae, Rbinotermitidae sont des xylophages qui
digérent le bois grice A leurs Flagellés. La diversifica-
tion tant de ces Termites que de leurs Flagellés est fort
ancienne; il est difficile de préciser les rapports exacts
de ces quatre familles et leurs symbiontes ne nous ren-
seignent guére & ce sujet car les grands groupes de
Flagellés étaient stirement différenciés avant la sépara-
tion des Blattes et des Termites.

L'immense famille des Termitidae naquit probable-
ment vers le milieu des temps secondaires, sans doute
4 partir de quelques Rhinotermitidae, et a subi une
évolution trés complexe; tout en gardant le régime
xylophage, les Termitidae ont perdu trés tot leurs
Flagellés symbiotiques, mais ont di acquérir pour di-
gérer la cellulose une flore bactérienne complexe et
variée. Si une microflore trés riche s’observe dans I'in-
testin postérieur de fous les Termitidae il serait hasar-
deux d’affirmer qu’il s’agit toujours du méme type
d’association; des recherches de physiologie comparée
s’imposent.

Outre ce type d’association trés générale, les divers
phylums des Termitidae en ont acquis d’autres. Le cas
le plus clair est celui des Termites champignonnistes;
la sous-famille des Macrotermitinae s’est séparée assez
tot des autres Termitidae, mais il n’est pas slr que
I'association avec les champignons ait été acquise
d’emblée. En effet, dans la faune actuelle, Sphaero-
termes sphaerothorax construit des meules ol ne vé-
géte aucun champignon®®; nous tenons ce Termite
pour une forme primitive de Macrotermitinae, et nous
admettrions volontiers qu’il s’est différencié avant
V'acquisition des champignons symbiotiques, mais aprés
Vacquisition du comportement constructeur desmenles.
Au coniraire, EMERSON3® pense plutdt que Sphaero-
fermes aurait perdu son associé par une évolution ré-
gressive.

Les Bactéries du segment intestinal mixte et les
quelques cas analogues constituent aussi une associa-
tion bien caractérisée, quoique nous ne soyons nulle-
ment certains de son caractére symbiotique. Tous les
cas observés ont-ils une origine commune? Nous
n’osons pas l'affirmer, car le segment mixte pourrait
bien s’étre différencié parallélement dans les diverses

33 P.-P. Grasst et Cu. Noiror, Ann. Sci.nat. Zool. 14, 149
(1948).
3 A E. EuEeErson, Amer. Mus. Novit., No. 1771, p. 31 (1956).
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lignées qui le possédent aujourd'hui; Vhypothése d'une
convergence ne peut pas étre écartée,

Les phénoménes de convergence sont certains dans
le cas des Amibes. Sinous ne considérons 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 récente et indépendante.

Enfin, les Termitophrya paraissent s’étre différen-
ciés dans une lignée bien précise d’Apicotermitinae;
les trois genres Jugositermes, Rostrotermes, Tricho-
termes sont en effet étroitement apparentés, comme en
témoigne la structure du tube digestif et singuliérement
la valvule entérique®, mais bien distincts des autres
Apicotermitinae. La présence de ces Ciliés étranges
chez Pericapritermes parait au contraire étre secon-
daire, car ce genre appartient A une autre sous-famille
(Termitidae) et les Protistes s’y localisent dans le rec-
tum et non dans une dilatation spéciale du proctodéum.
11 ¢’agit sans aucun doute d’un passage secondaire {dé-
sertion 4 partir de I'hdte original} dans un nouvel héte.

L’extréme uniformité morphologique des Isoptéres
masque en fait une évolution complexe, des adapta-
tions trés poussées, non seulement dans le comporte-
ment social mais aussi dans la physiologie individuelle.

Les associations symbiotiques montrent bien I'im-
portance de cette évolution physiologique et en jalon-
nent les principales étapes. Les grandes lignes de ces
phénoménes commencent 4 nous apparaitre; il faut
maintenant les analyser et en préciser les caractéres
adaptatifs.

Summary

An attempt is made to retrace the evolution of sym-
biotic associations in Blattopteroidea, with particular re-
ference to Isoptera. It 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 Crypiocercus, have only retained the
former, the primitive Termites, excepting Masfotermes,
have only kept the latter. Evolved Termites (fam. Termi-
tidae) have in turn lost the symbiotic Flageliates, 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 role. Furthermore, Protozoa are constantly
associated with certains Termites (xylophagous Amoebae,
humus-feeder Ciliates of the genus Termifophrya) and
may play some role in the process of digestion. Finally,
an association occurs between fundgus-growing Termites
(subfam. Macrotermitinae} and mushrooms (Termito-
myces).




