es insectes xylophages présentent la

particularité de consommer et

d’assimiler les molécules complexes

du bois telles que la cellulose, les
hémicelluloses, la lignine et les tanins,
qui sont difficilement dégradables et
n’ont de valeur alimentaire que pour les
organismes pourvus d’un assortiment
complexe d’enzymes extrémement per-
formantes. Ces complexes enzymatiques,
mis en évidence de longue date chez les
bactéries et les champignons, semblent
rares chez les animaux. Le tube digestif
de la plupart des insectes xylophages
contenant une microflore bactérienne
abondante et diversifie, il a été supposé
que ces micro-organismes étaient indis-
pensables a 'utilisation de la matiere
ligneuse comme substrat nutritif. Des
travaux récents ont montré que les
insectes xylophages sont capables d’utili-
ser des substrats ligneux sans le concours
de leur microflore symbiotique. L’article
dresse un bilan des connaissances
actuelles en ce domaine et en étudie les
implications.

Insectes xylophages

Sont considérés comme xylophages les
insectes qui se nourrissent des consti-

C. Rouland, F. Lenoir-Labé : Laboratoire
EBENA, Université Paris Xll, Val-de-
Marne, 94010 Créteil cedex, France.
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tuants pariétaux des cellules végérales,
cest-a-dire qui sont capables de dégrader
les polysaccharides tels que cellulose et
hémicelluloses (xylane, arabane, manna-
ne) et les composés aromatiques com-
plexes tels que les tanins ou la lignine.
De nombreux autres insectes se nourris-
sent de matiere végétale, soit prédégradée
par des micro-organismes du sol, soit en

n’en assimilant que les sucres simples,
sans étre de vrais xylophages.

Selon ces critéres on a déterminé des
familles xylophages dans les différents
ordres d’insectes (encadré) [1, 2]. Chaque
année plusieurs centaines de nouvelles
especes d’insectes sont décrites, de sorte
que cette liste s’accroit régulierement.
Parmi les insectes xylophages, les ter-

Encadré

Ordres

Isoptera

Thysanura

Orthoptera

Coleoptera

Hymenoptera

Principales familles d’insectes
contenant des especes xylophages

Insect families with some xylophageous species

Familles

Mastotermitidae
Termopsidae
Hodotermitidae
Kalotermitidae
Rhinotermitidae
Serritermitidae
Termitidae

Lepismatidae

Cryptocercidae
Blattidae

Buprestidae
Anobiidae
Scarabaeidae
Cerambycidae

Siricidae
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mites (isopteres) sont certainement les
plus performants. En raison de leur inté-
rét économique (ce sont les ravageurs les
plus importants des bois ouvrés et des
cultures a I’échelon mondial) ils ont fait
I'objet des études les plus nombreuses et
les plus approfondies. C’est pourquoi
nous les avons utilisés comme modeéle.

Flore bactérienne
des isopteres
xylophages

Les termites sont souvent cités pour leur
potentiel destructeur. Cependant, en
zones tropicales, ils sont aussi d’impor-
tants décomposeurs de la matiere orga-
nique et influencent considérablement le
recyclage de celle-ci [3]. De plus, ils par-
ticipent activement a la constitution de
’humus [4]. Leur régime alimentaire tres
diversifié leur a permis de coloniser de
nombreuses niches écologiques et de par-
tager aisément un méme biotope. Selon
la nature de la nourriture récoltée, on
distingue trois grands types de régimes
alimentaires :

- les humivores qui s’alimentent a partir
de particules organiques en décomposi-
tion situées dans la fraction humique des
sols et sont méme parfois géophages [5] ;
- les champignonnistes, ou Macrotermi-
tinae, qui présentent une symbiose origi-
nale avec un champignon supérieur
(Basidiomycete) du genre Termitomyces.
Les ouvriers consomment du bois, des
feuilles ou de I’herbe. Ramenés au nid,
ces aliments sont ingérés par un termite
ouvrier et subissent un transit intestinal
court. Le termite dépose ensuite les bou-
lettes fécales sur ce qui, peu a peu,
devient la meule sur laquelle se dévelop-
pe le champignon. Cette meule, consti-
tuée de matitre végétale prédégradée et
de mycélium fongique, sert alors d’ali-
ment 2 la colonie ;

- les xylophages qui mangent du bois a
différents niveaux de décomposition et
sont capables d’assimiler une trés forte
proportion de ses constituants

(tableau 1).
Tube digestif

Bien que la structure du tube digestif des
isopteres soit relativement classique pour
un insecte (figure 1), elle présente
quelques particularités qui méritent

Tableau 1

Assimilation des constituants du bois par des espéces de termites

xylophages (d’aprés Rouland [53])

Espeéces Cellulose (%) Lignine (%)
Kalotermes flavicollis 74-91 2-26
Reticulitermes santonensis 96-99 70-83
Nasutitermes ephratae 91-97 42-52

Wood assimilation capacity of several xylophageous termite species

d’étre signalées. Le tractus digestif de
Pouvrier de termites se divise globale-
ment en trois parties principales : I'intes-
tin antérieur, l'intestin moyen, I'intestin
postérieur.

L’intestin antérieur, d’origine ectoder-

) g

mique, dérive du stomodéum de
I'embryon. Il débute par le pharynx situé
au niveau de la téte, se poursuit par
Icesophage qui fait la jonction topogra-
phique entre la téte et le thorax. Cet
organe tubulaire s’agrandit pour former
une petite outre, le jabot, qui en s’indivi-
dualisant donne le gésier, organe broyeur
des aliments caractérisé par une forte

musculature et un épithélium complexe.
A larriere de ce gésier commence 'intes-
tin moyen apres passage de la valvule
cesophagienne.

L’intestin moyen ou mésentéron, d’origi-
ne endodermique, présente une structure
tubulaire, caractérisée par des cellules a
bordure en brosse qui assurent la sécré-
tion d’enzymes intervenant dans la diges-
tion. A la jonction de la valvule cesopha-
gienne et de I'épithélium mésentérique,
certaines cellules sécrétent une structure
qui forme un cyclindre hyalin et délicat
s’enfongant dans le mésentéron et le pre-
mier segment de I'intestin postérieur ott

Intestin antérieur

Segment
mixte

Proctodéum

N—L —  Panse (IP3)

Mésentéron

Intestin postérieur (IP)
18r segment (IP1)

Valvuve
entérique

(IP2) Figure 1. Schéma
du tube digestif
d'un ouvrier de
Nasutitermes arbo-

S

rum.
Colon (IP4)
Figure 1. Digestive
tract of a Nasuti-
Rectum (IP5) termes  arborum
worker.
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il se dissout. Cette structure (nommée
membrane péritrophique) existe égale-
ment chez les dermapteres et les dipteres.
La membrane péritrophique des isopteres
se compose de chitine et de mucopro-
téines qui entourent le contenu intestinal
qui, alors, n’est plus au contact direct de
I'épithélium mésentérique. Cette mem-
brane fonctionne 2 la maniere d’un filtre
en se laissant traverser par les enzymes
sécrétées et en permettant a certaines
substances issues de la digestion de pas-
ser dans ’espace péritrophique situé
entre la membrane et I’épithélium
mésentérique auquel on attribue un réle
absorbant.

L’intestin postérieur dérive du procto-
déum ectodermique embryonnaire. Sa
limite avec I'intestin moyen est marquée
par les tubes de Malpighi, organes excré-
teurs dont le nombre et la disposition
varient selon les familles. Chez les ter-
mites inférieurs, les intestins moyen et
postérieur s’abouchent simplement alors
que, chez les termites supérieurs, ils for-
ment, en s'intriquant plus ou moins, une
structure particuliere appelée segment
mixte. L’intestin postérieur est divisé en
cinq segments. Le premier segment,
appelé colon, est un tube plus ou moins
long, parfois dilaté qui débouche sur la

valvulve entérique. Cette dernitre, consi-
dérée comme le second segment, contrd-
le 'entrée dans la panse, segment tres
dilaté, au niveau de laquelle est localisée
la majeure partie de la microflore sym-
biotique. Le tractus redevient tubulaire
sur le quatritme segment qui se termine
par 'ampoule rectale contenant les
excréments. D’origine ectodermique,
lintestin postérieur présente une paroi
chitineuse présentant de nombreux
replis, épines ou autres ornementations
facilitant I'installation de la microflore
symbiotique [6].

L’importance de ces trois parties differe
en fonction des régimes alimentaires
(tablean 2). Ainsi, le tube digestif est
proportionnellement plus long chez les
humivores ; l'intestin moyen est plus
développé chez les xylophages et les
champignonnistes, alors que lintestin
postérieur est la partie la plus développée
chez les humivores (pres de 80 % de la
longueur totale).

Le temps de rétention du bol alimentaire
varie en fonction du régime alimentaire.
Il est de l'ordre de 48 heures chez les
humivores [7] et seulement de 24 heures
pour les xylophages [8]. Le déplacement
du bol alimentaire se fait, au niveau de
I'intestin moyen, grice a des mouve-

ments péristaltiques qui sont remplacés,
au niveau du proctodéum, par des mou-
vements de compression [9]. Cette agita-
tion constante du bol alimentaire facili-
terait la croissance et [activité
bactériennes.

Les valeurs de pH des différents compar-
timents du tube digestif (tablean 3) ont
fait 'objet d’études assez récentes [10-
12]. Selon les especes, 'intestin moyen
présente un pH compris entre 6,0 et 7,5.
Au niveau du segment mixte, on cite
une valeur de 8,3 chez Nasutitermes
nigriceps [11]. Le premier segment de
'intestin postérieur montre une forte
alcalinisation avec, selon les groupes de
termites [10], des augmentations de 1 a
4,5 unités par rapport au mésentéron.
Ainsi, le pH de la premitre partie de
I'intestin postérieur (IP1) se situe entre
8,5 et 10 chez les Apicotermitinae, il est
de l'ordre de 9, chez les Nasutitermitinae
légerement supérieur (10) chez les Ter-
mitinae xylophages, et atteint 10,5 chez
les Termitinae humivores. Apres la val-
vule entérique, le pH diminue rapide-
ment et peut perdre 3 unités en 0,5 mil-
limetre [12] pour devenir proche de la
neutralité dans les deux derniers seg-
ments du tube digestif. Les conditions
alcalines de I'IP1 et de la panse seraient

Tableau 2

Analyse comparative (test t) de la taille des différentes parties du tube digestif chez des espéeces de
termites a régimes alimentaires différents (d’aprés Rouland [53], Lenoir-Labé [35])

LT/LI LIM/LT LSM/LT LIP/LT LIM/LT LSM/LIP
Xylophages
Nasutitermes arborum 2,7+03 0,12 + 0,01 0,14 + 0,03 0,7 + 0,03 0,19 + 0,02 0,28 + 0,03
a a a a a a
Nasutitermes lujae 25+0,2 0,12 = 0,01 0,13 = 0,03 0,68 + 0,03 0,18 = 0,01 0,28 + 0,04
a, b a, b a, b a, b a, b a, b
Trinervitermes geminatus 2704 0,26 = 0,01 0,15 = 0,01 0,55 = 0,03 0,48 = 0,03 0,27 + 0,02
ash:c G a, b, c c (e a;:b; ¢
Trinervitermes rhodesiensis 28+0,3 0,28 = 0,02 0,12 = 0,01 0,52 + 0,04 0,56 + 0,04 0,25 + 0,02
a;'b;c.d c a, b, d c © a,b;c
Xylophage-détritivore
Amitermes evuncifer 3.1x0,2 0,13 £ 0,02 0,11 = 0,01 0,72 £ 0,02 0,20 + 0,05 0,16 + 0,03
a,cd e a, b e a, b, d a, b, e a, b, e
Humivores
Cubitermes speciosus 35+0,4 0,18 + 0,01 0,06 + 0,01 0,72 + 0,02 0,26 + 0,02 0,09 = 0,01
a,cde,f a, b, e e, f
Thoracotermes macrotorax 36+03 0,13 + 0,02 0,02 + 0,01 0,82 =+ 0,03 0,26 = 0,01 0,025 + 0,005
c,def a, b e e, f

LT : longueur totale ; LI : longueur de l'intestin ; LIM : longueur de I'intestin moyen ; LIP : longueur de l'intestin postérieur ; LSM : longueur du segment mixte.
Les comparaisons statistiques (test t) indiquent que les différences sont non significatives lorsque les chiffres portent la méme lettre.

Comparative study on the length of different digestive parts in the digestive tracts of several termite species
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Tableau 3

pH des différentes parties du tube digestif d'ouvriers de termites

(d‘apres Bignell [6] et Briine et al. [11, 12])

Especes Meésenteron P1 P3 P5
Xylophages

Fulleritermes tenebricus 6,0 8,0 8,56 6,5
Nasutitermes costalis 6,4 8,5 6,5 7,0
Nasutitermes nigriceps 6,7 10,6 8,8 7.2
Microcerotermes fuscotibialis 6,5 9,0 8,5 1,5
Microcerotermes parvulus 6,5 10,0 8,5 7,5
Amitermes sp. 6,0 10,5 8,5 7,5
Humivores

Pericapritermes urgens 7.0 10,5 9,0 7,0
Megagnathotermes notandus 7,0 10,5 9.5 7,0
Procubitermes aburiensis 6,9 10,5 9,5 755
Cubitermes severus 7,0 10,5 10,0 7,5
Noditermes indoensis 7,20+ 0,20 12,28 +0,21 10,71+ 0,53 5,99+0,47
Crenetermes albotarsalis 6,43 + 0,34 11,15+ 045 9,82+ 0,33 5,63+0,29
Thoracotermes macrothorax 7,48 + 0,42 11,91 £ 0,11 10,32+ 0,15 5,29+0,25
Cubitermes speciosus 711 +0,26 11,85 £0,31 10,42+ 0,06 4,83+0,04

pH levels in different parts of the digestive tracts of termite workers

dues a l'augmentation de la concentra-
tion en ions potassium sécrétés par la
partie mésentérique du segment mixte
[7].

L’état aérobie du segment a écé érudié
par mesure d’une différence de potentiel
(donnant le potentiel rédox [6], reflet de
état d’oxydation d’un milieu) ou par
mesure de la concentration en oxygene
grace a des micro-électrodes [11]. Le seg-
ment mixte apparait comme une zone
aérobie, avec un léger gradient décrois-
sant de la périphérie vers le centre,
demeurant toutefois toujours au-dessus
de zéro. En revanche, chez Nasutitermes
lujae, le mésentéron et le segment mixte
sont aérobie, puis la concentration en
oxygene diminue dans I'IP1, pouvant
méme descendre jusqu'a zéro dans sa
partie postérieure, qui semble initier
I’état anaérobique de la panse. La panse
des termites, considérée par de nom-
breux auteurs comme totalement
anoxique, présente, en fait, un gradient
d’oxygene, avec A la périphérie un
anneau aérobie et au centre une zone
anoxique [11].

Microflore intestinale

Chez les isopteres, on peut différencier
deux groupes principaux : les termites
inférieurs, dont le tube digestif contient
des protozoaires flagellés et des bactéries
symbiotiques et les termites supérieurs
qui ne présentent dans leur tube digestif

que des bactéries symbiotiques. Bien que
ne constituant pas un élément de la
microflore intestinale, les protozoaires
symbiotiques seront souvent évoqués au
cours de cette étude.

Plusieurs auteurs ont signalé la présence
de mycélium fongique dans la panse de
termites inférieurs [13] ou supérieurs
[14], mais aucun role dans la physiologie
digestive des termites ne leur a encore
éeé attribué.

Pendant longtemps la flore bactérienne
du tube digestif des termites, bien
qu’étant abondante et diversifiée, a été
délaissée. Ainsi, cette flore peut atteindre
une concentration de 10% a4 10'° bacté-
ries/ml [15-18]. La majorité de la flore
se situe dans le tube digestif postérieur
au niveau de la panse. Une étude anato-
mique révele que la flore intestinale varie
considérablement, quantitativement et
qualitativement, selon le segment consi-
déré, mais que sa composition et sa den-
sité paraissent constantes d’un individu a
un autre. Breznak [17] estime ainsi que
les bactéries constituent la majeure partie
du contenu de la panse (60 %).

Cette microflore comporte, outre les
formes bactériennes classiques, une gran-
de quantité d’actinomycetes et de spiro-
chetes (photos 1 et 2).

Les bactéries ont été isolées du tractus
digestif des termites, le plus souvent en
anaérobiose, afin d’éliminer la flore de
passage. Historiquement, les recherches
se sont surtout intéressées a I'étude des
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processus métaboliques, les auteurs
s'attachant a estimer I'importance d’un
groupe bactérien intervenant dans, par
exemple, la cellulolyse, la ligninolyse, la
fixation d’azote ou la production de
méthane. C’est pourquoi relativement
peu de souches bactériennes ont écé
décrites : une souche cellulolytique Clos-
tridium termitidis [19] chez le termite
supérieur Nasutitermes lujae, plusieurs
souches de bactéries acétogenes
C. mayombi (20], Sporomusa termitida
[21] et Acetonema longum [22], des bac-
téries méthanogenes des genres Methano-
brevibacter (23] ou Methanosarcina [24],
des bactéries sulfatoréductrices du genre

Photo 1. Photographie au MEB de I'intérieur
de la panse du termite Nasutitermes arbo-
rum [18].

Photo 1. Intestinal paunch of the termite Nasuti-
termes arborum.

Photo 2.
arborum :

Panse du termite Nasutitermes
un spirochete [18].

Photo 2. Intestinal paunch of the termite Nasuti-
termes arborum: a spirochete.




Desulfuvibrio chez le termite humivore
Cubitermes sankurensis [24], ainsi que des
bactéries fixatrices d’azote comme Citro-
bacter freundii (25] et Enterobacter agglo-
merans [26] ou uréolytiques comme Bac-
teroides termitidis. La plupart des souches
isolées se sont révélées étre de nouvelles
especes.

Les spirochetes (groupe de bactéries défi-
nies morphologiquement comme présen-
tant un aspect ondulé et torsadé avec a
leurs extrémités des flagelles axiaux, évo-
luant par des mouvements de spirilla-
tion) sont rencontrés chez les insectes et
semblent particulierement abondants
dans le tube digestif des termites [27-
30]. Cependant, peu de choses sont
connues sur ces mircro-organismes qui
ne semblent pas pouvoir étre isolés et
cultivés en culture pure.

Les actinomycetes ont été peu étudiés.
Hungate a isolé un actinomycete cellulo-
lytique anaérobie du tube digestif
d’Amitermes minimus [31] ; il s’agit
d’une nouvelle espece qu’il nomme
Micromonospora propionici. 1 observation
en microscopie électronique montre chez
deux termites humivores (Cubitermes
severus et Procubitermes arburiensis) une
flore typique d’actinomycetes située dans
la partie postérieure du proctodéum et
notamment sur les épines cuticulaires de
I'IP4 [32]. L’étude de la distribution des
actinomycetes le long du tube digestif de
Procubitermes arburiensis [33] révele que,
quantitativement, les actinomycetes
contribuent de maniére significative a la
flore microbienne et sont surtout repré-
sentés dans 'intestin moyen, le segment
mixte et le colon. Des travaux récents
réalisés chez sept espeéces de termites

supérieurs (tablean 4) permettent de pré-
ciser I'importance de cette population
actinomycétale ; chez toutes les especes
érudiées les actinomycetes sont rencon-
trés dans les trois parties du tube diges-
tif, méme dans le proctodéum semi-
anoxique cette flore a une densité
supérieure 3 10%/ml de tube digestif (soit
environ 10%/g de tube digestif) et peut
donc jouer un réle significatif dans la
physiologie du termite [34] ; enfin, ces
populations actinomycétales different
quantitativement et qualitativement de
celles du sol et des constructions du nid
[35]. Les actinomycttes formeraient
donc un groupe a part enti¢re dans la
microflore symbiotique du termite.

Role des micro-organismes

* Réle des micro-organismes dans la
digestion des glucides par les termites

Bien que les termites soient capables de
dégrader la plupart des polysaccharides
végétaux (cellulose, hémicellulose, ami-
don, pectine), la majeure partie des tra-
vaux a concerné le role des micro-orga-
nismes dans la cellulolyse, constituant
principal de la matitre végétale et sub-
strat particulierement difficile a dégrader.
Chez les termites inférieurs, Cleveland
[36, 37] met trés tot en évidence
I'importance de la présence des zooflagel-
lés dans la physiologie digestive du ter-
mite ; Trager [38] découvre une cellulase
dans lintestin de Zootermopsis angusticol-
lis et suppose qu’elle est produite par les
zooflagellés symbiotiques de la poche
rectale du termite. Les premicres expé-
riences de culture de certains de ces zoo-

Tableau 4

Concentration des actinomyceétes (105/ml de tube digestif Eq) dans les
différentes parties du tube digestif des termites (d’apres Lenoir-Labé [35])

Espéces Mésenteron Segment mixte Proctodéum
Xylophages
Nasutitermes arborum 14,0+ 1,4 56 +0,4 1,7+0,2
Nasutitermes lujae 16,8+ 1,7 6,8 + 0,6 1:8 £.0:2
Trinervitermes geminatus 3;3+ 0,2 7,6 +0,6 23 +.0,2
Trinervitermes rhodesiensis 4,0=+04 6,5+0,6 23+03
Humivores
Thoracotermes macrothorax 19x0,2 3.7.+£0.3 30+03
Cubitermes speciosus 29+0,3 3:2+:0.3 29+03
Amitermes evuncifer 0,3.10-3 0,8.10°3 1:2.10=2

Actinomycetes concentration in different parts of the digestive tracts of seve-

ral termite species
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flagellés sur milieu artificiel [39] mon-
trent que les zooflagellés symbiotiques
des termites jouent un réle important
dans la cellulolyse. Des cultures axé-
niques sur cellulose des flagellés symbio-
tiques 7Trichomitopsis termopsidis [40-43)
et Trichonympha sphaerica [44] montrent
que les zooflagellés sont bien respon-
sables de la digestion du bois. Reticuli-
termes speratus posseéde également une
cellulase produite dans la panse rectale
par ses protozoaires symbiotes [45]; la
défaunation des ouvriers de Coprotermes
lacteus entraine une disparition totale en
48 heures des activités cellulasique et cel-
lobiasique détectées dans la panse [46].
Chez K. flavicollis, la digestion de la cel-
lulose s’opere essentiellement dans
Pintestin postérieur. Ainsi, des termites
privés de leurs flagellés symbiotiques par
oxygénation et élevés sur bois ou sur cel-
lulose pure meurent en 16 semaines
alors que des insectes non défaunés sur-
vivent largement plus de 24 semaines
dans les mémes conditions [47].

[l semble que, dans certain cas, a I'activi-
té cellulolytique des protozoaires pourrait
sajouter une certaine cellulolyse bacté-
rienne : deux souches bactériennes cellu-
lolytiques ont été isolées a partir de la
panse rectale de Reticulitermes hesperus
[48]. French et Bland [49] montrent que
des bactéries isolées a partir de la panse
rectale de Coptotermes lacteus ne digerent
pas certains sucres simples, mais produi-
sent une cellulase et plusieurs autres
enzymes ; la durée de vie de ce termite
est considérablement diminuée par
I’ingestion d’antibiotiques qui détruisent
la microflore bactérienne intestinale [14].
Les travaux de Yamin [41-42] ont per-
mis de préciser les modalités de cette
symbiose chez Reticulitermes flavipes. Les
polysaccharides du bois seraient absorbés
par les protozoaires qui les hydrolyse-
raient puis fermenteraient les unités glu-
cose en acétate, H, et CO,. L'H, et le
CO, produits par le protozoaire seraient
simultanément consommés par des bac-
téries acétogenes hydrogénophiles qui
formeraient de l'acétate supplémentaire.
Une partie de I'H, et du CO, pourrait
également étre convertie en méthane par
les archébactéries méthanigenes. L'acéta-
te, dans ce groupe, constituerait la plus
importante source de carbone et d’éner-
gie.

Chez les termites supérieurs, des dissec-
tions, séparant les différentes parties du
tractus digestif du termite ouvrier, ont
permis de préciser lorigine de certaines
enzymes présentes dans I'intestin. La par-




tie moyenne de I'intestin ne comportant
pas de micro-organismes symbiotiques et
la remontée du bol alimentaire de lintes-
tin postérieur vers I'intestin moyen étant
impossible [8, 50], les activités enzyma-
tiques détectées au niveau du mésentéron
ne peuvent étre dues a lactivité¢ de la
microflore symbiotique. La plupart des
especes de termites xylophages testées
[51-53] présentent plus de 50 % de leur
activité cellulolytique dans ’intestin
moyen (tableau 5) tandis que I'utilisation
d’antibiotiques chez N. walkeri et N. exi-
tiosus n’entraine aucun effet délétere sur
Pactivité cellulasique [54]. Sur cette base,
Slaytor et al. [55] ont conclu 2 linutilité
de la microflore symbiotique anaérobie
dans la cellulolyse chez les termites.
Cependant, plusieurs données s’opposent
a cette vue : la présence d’une tres
importante communauté bactérienne
dans lintestin postérieur des termites
xylophages [24, 30, 56] avec une popu-
lation de 1,5.10% cellulolytiques [24],
ainsi que 'isolement de bactéries cellulo-
lytiques anaérobies a partir du tube
digestif de plusieurs especes [24, 57-59).
De plus, le proctodéum n’est que partiel-
lement anaérobie [11], de sorte qu’il
convient de s’interroger sur le réle des
nombreux actinomycetes présents a ce
niveau et dans le segment mixte. Plus de
500 souches d’actinomycetes celluloly-
tiques (photo 3) ont été isolées a partir
du tractus digestif de termites [24, 6O-
62], mais leur origine endogéne ou exo-
géne n’a pas été démontrée, ni leur

implication éventuelle dans la dégrada-
tion des composés végétaux. On a bien
isolé, chez N. lujae, une souche xylanoly-
tique spécifique du segment mixte, mais
son implication dans la xylanolyse chez
ce termite n’a pas pu étre montrée [24].

La dégradation de la cellulose, si elle se
réalise dans la partie antérieure ou la par-
tie moyenne du tube digestif des insectes
(donc en présence d’oxygene), entraine
la production de sucres simples selon des
processus enzymatiques bien connus. En
revanche, la panse des termites étant un
milieu totalement ou partiellement anaé-
robie, la dégradation qui s’effectue i ce
niveau fait intervenir le plus souvent des
procédés originaux de fermentation et
entraine la formation d’acides gras [63,
64]. L’acétate représente le métabolite
principal produit par les termites xylo-
phages [65, 66] alors que, chez les ter-
mites champignonnistes, on observe une
forte production de propionate et de
butyrate [67]. La dégradation anaérobie
de la cellulose par les termites se caracté-
rise également par une émission de
méthane, produit typique des fermenta-
tions intestinales. L'émission de méthane
par les termites, d’abord suggérée par
Cook [68], a été largement confirmée
depuis [24, 69-71]. Cette production,
importante chez les termites champi-
gnonnistes et humivores, faible ou
inexistante chez les xylophages
(tableau 6) [66, 71, 72], est apparem-
ment d’origine bactérienne, car elle est
stoppée par I'emploi d’antibiotiques bac-

Photo 3. Actinomycéte cellulolytique isolé a
partir du tube digestif de Nasutitermes lujae
[62].

Photo 3. Cellulolytic actinomycete purified from
the digestive tract of Nasutitermes lujae.

tériens spécifiques. Plusieurs souches de
bactéries méthanogenes hydrogénophiles
ont dailleurs pu étre isolées a partir de la
panse de termites supérieurs [73]. En
conclusion, si, chez les termites xylo-
phages, le réle de la microflore symbio-
tique dans la cellulolyse reste encore
ambigue son implication dans le méta-
bolisme fermentaire est, au contraire,
clairement montrée.

o Dégradation des composés aroma-
tiques
La dégradation de la lignocellulose par

Tableau 5

Distribution des activités cellulolytiques (%) le long du tube digestif de plusieurs especes de termites et de
blattes (d‘aprés Slaytor [55] et Rouland et al. [53])

Espéces Cellulase Endoglucanase B-glucosidase
Mésentéron Proctodéum Mésentéron Proctodéum Mésentéron Proctodéum
Termites
Nasutitermes exitiosus nd nd 92 8 100 8
Nasutitermes walkeri 9 1 99 1 98 2
Nasutitermes arborum 26 67 54 46 70 30
Macrotermes michaelseni 99 1 97 3 99 1
Macrotermes muelleri 66 33 72 28 81 19
Blattes
Panesthia cribata 99 1 98 2
Geoscapheus dilatatus 100 0 99,3 0,7 99,4 0,6
Calolampra elegans 98 2 99,5 0,5 99 1

nd : non déterminé.

Distribution of cellulolytic activities (%) in the digestive tracts of several termite and cockroach species
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Tableau 6

Production de méthane par différentes espéces de termites supérieurs
(d’aprés Brauman et al. [66] et Rouland et al. [71])

Especes

Production de CH,

Valeurs moyennes

pmol/g termite*h

Xylophages
Microcerotermes parvus
Nasutitermes lujae
Nasutitermes arborum
Trinervitermes rhodesiensis

Champignonnistes
Macrotermes muelleri
Macrotermes bellicosus
Pseudacanthotermes spiniger
Pseudacanthotermes militaris

Humivores

Noditermes sp.
Thoracotermes macrothorax
Cubitermes speciosus
Crenetermes albotarsalis

0,14 = 0,03
0,15 = 0,015
0,13 = 0,022
0,21 = 0,06

0,16 = 0,03

0,35 = 0,09
0,42 = 0,02
0,42 = 0,1

0,88 + 0,28

0,52 0,21

0,64 = 0,07
1,09 £ 0,12
0,89 = 0,15
093=+0,1

0,88 + 0,20

Methane production by several termite species

différentes espeéces de termites xylo-
phages a été montrée sans ambiguité par
plusieurs auteurs qui ont utilisé des
lignines marquées au carbone 14 [74-
771, mais l'origine des activités lignino-
lytiques, endogeénes ou exogenes, n’a pas
encore été déterminée. Plusieurs souches
bactériennes susceptibles de dégrader en
anaérobiose des composés monoaroma-
tiques issus de la lignine ont été isolées a
partir du tractus digestif de plusieurs
especes de termites. Ainsi, Brauman
[24], chez le termite humivore C. specio-
sus, a isolé une nouvelle bactérie du
genre Clostridium qui dégrade le 3-
hydroxybenzoate (produit de dégrada-
tion de la lignine) en acétate et butyrate
en empruntant une nouvelle voie méta-
bolique. Des souches bactériennes iso-
lées a partir d’un broyat de tubes diges-
tifs du termite champignonniste
Pseudacanthotermes spiniger se sont égale-
ment révélées capables de dégrader en
anaérobiose des composés aromatiques,
en particulier I'acide tannique [78].
Grech-Mora et al. [79] ont isolé chez
Nasutitermes lujae une nouvelle espece
de bactérie anaérobie stricte capable de
dégrader les monomeres aromatiques de
type syringyle ou gaiacyle, mais sa faible
proportion (0,02 %) ne permet pas de
conclure quant 2 son rdle dans la dégra-
dation des composés de la lignine par ce
termite. En utilisant des composés aro-

matiques marqués sur le cycle, on
n’observe aucune dégradation de ces
composés en anaérobiose chez N. lujae
et Reticulitermes flavipes. En revanche,
on constate de 35 a4 45 % d’hydrolyse
du benzoate en présence d’oxygene [80].
Comme pour la cellulolyse, la dégrada-
tion pourrait étre le fait de la population
actinomycétale aérobie. En effet, de
nombreux actinomycetes isolés A partir
du tube digestif de termites se sont révé-
lés fortement ligninolytiques [60-62]
mais, comme pour la flore celluloly-
tique, en absence de quantification, leur
role dans la ligninolyse chez le termite
n’est pas montré.

o Réle dans le métabolisme de I’azote

Les animaux xylophages ont une alimen-
tation particuliérement pauvre en azote
puisqu’elle ne contient que le 1/100 de
I'azote présent dans les tissus de I'insecte
[81]. Clest pourquoi des bactéries jouant
un réle dans le cycle de 'azote ont été
recherchées dans leur tube digestif, bac-
téries pouvant agir soit en fixant de
I’azote extérieur, soit en conservant
I'azote produit au cours du métabolisme.
L’acquisition d’azote se fait grice a des
bactéries fixatrices d’azote symbiontes du
tube digestif [26, 81, 82]. Cette fixation
d’azote peut couvrir jusqu’a 50 % des
besoins en azote de I'insecte [83]. En ce
qui concerne la conservation, l'acide
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urique serait une forme de réserve
d’azote qui, excrété au niveau des tubes
de Malpighi, serait ensuite dégradé par la
microflore du tube digestif en une forme
réutilisable par le termite [84]. Cette
hypothése a été largement confirmée
[83] en isolant des bactéries uréolytiques
dans le tube digestif de Reticulitermes fla-
vipes et une souche d’actinomycete uréo-
lytique dans le segment mixte de Nasuti-
termes lujae [35) (photo 4). Ces souches
uréolytiques peuvent totalement fermen-
ter 'acide urique en acétate, CO, et
NH; [85]. Clest sous cette forme (NHj3)
que 'azote serait récupéré dans les tissus
de I'insecte qui, possédant une glutamine
synthétase, pourrait I'utiliser pour la bio-
synthese [85].

Microflore

des insectes
xylophages autres
que les isopteres

Blattes

Bien que la plupart des blattes soient
omnivores, certaines d’entre elles comme
Cryptocercus punctulatus ou Panestia scri-
bata peuvent étre considérées comme des
xylophages stricts. Leur tube digestif pos-
térieur, comme celui des termites infé-
rieurs, contient des bactéries anaérobies
et des protozoaires. Aucune donnée

Photo 4. Souche d'actinomycéte uréolytique
isolée a partir du tube digestif de Nasuti-
termes lujae [35].

Photo 4. Ureolytic actinomycete strain purified
from the digestive tract of Nasutitermes lujae.




Summary

Digestive microflora of xylophageous insects
C. Rouland, F. Lenoir-Labe

Xylophageous insects have a considerable impact on vegetation through
their digestive specificities (Figure 1, Table 2). They can degrade different
complex compounds of plants (cellulose, hemicelluloses, lignin, tannin). All
of these substrates are hydrolyzed by specific enzymes to produce the
simple sugars necessary for their energy metabolism. Woody plant matter
therefore only has food value for organisms that have access to a complex
range of enzymes. However, very few insects are able to autonomously
digest complex components of plant material, and most of them can only
consume these substrates after they have been broken down through
microorganism activity. Accordingly, the digestive tract of xylophageous
insects contains an abundance of diversified microflora, and the roles of
these microorganisms in the degradation of plant constituents has been a
research focus.

The actual significance of this intestinal microflora is not yet clear. How-
ever, the results discussed in this review (Tables 5 and 6) show that it can
have an essential role in the fermentative metabolism (acetogenesis,
methane and hydrogen production), the nitrogen cycle, and aromatic com-
pound degradation. It seems to have a less marked impact on cellulolysis.
There is presently very little information available on the role of aerobic

microflora, such as actinomycetes.
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n’existe actuellement sur le nombre et/ou
la nature des bactéries présentes dans le
tube digestif des blattes xylophages ; en
revanche plusieurs espéces bactériennes
et des protozoaires ciliés ont été décrits
chez les blattes omnivores, Periplaneta
americana et Eublaberus posticus [22, 86].
Chez la blatte xylophage C. punctulatus,
le réle de la microflore symbiotique dans
la digestion serait similaire a celui décrit
pour celle des termites inférieurs : I'utili-
sation de la cellulose par C. punctulatus
est étroitement dépendante de la présen-
ce de sa microflore intestinale [87-89].
La localisation des activités celluloly-
tiques chez trois especes xylophages aus-
traliennes, Panestia scribata, Geoscapheus
dilatatus et Caloambra elegans qui
contiennent également une abondante
microflore bactérienne et des proto-
zoaires dans leur proctodéum, montre
que la cellulolyse est plus importante
dans les intestins antérieur et moyen que
dans Pintestin postérieur qui contient la
microflore ; celle-ci ne jouerait donc
aucun réle dans la digestion de la cellu-
lose (tableau 5) [55]. Ce résultat est
confirmé par des élevages sur cellulose de
P. scribata dont on a détruit la microflo-
re et les protozoaires symbiotiques : leur
survie est équivalente a celle d’animaux
témoins [90]. La présence de bactéries

méthanogenes a été observée chez Peri-
planeta americana ; ces bactéries sont en
relation avec les protozoaires ciliés sym-
biotiques [91]. Le type de régime ali-
mentaire influe sur la population de pro-
tozoaires et également sur la production
de méthane [22].

Autres insectes xylophages

D’autres insectes sont susceptibles d’uti-
liser la matiere végétale, en particulier la
cellulose, comme aliment. Quatre méca-
nismes peuvent étre utilisés par ces
insectes pour dégrader la cellulose [92] :
acquisition d’enzymes fongiques, acquisi-
tion d’enzymes fongiques libérées dans
I'aliment, sécrétion par I'insecte d’un sys-
teme cellulolytique complet, exploitation
des capacités cellulolytiques des proto-
zoaires symbiontes de leur intestin posté-
rieur, exploitation des capacités celluloly-
tiques des bactéries symbiontes de leur
intestin postérieur.

Si les trois premiers mécanismes sont fré-
quemment rencontrés [1, 92, 93], il
semble que le quatrieme (utilisation de
bactéries cellulolytiques) est le moins fré-
quent, n’ayant été mis en évidence que
chez le scarabée Oryctes nasicornis [94] et
chez les larves de la tipule, Tipula abdo-
minalis [95].
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Pourtant, la plupart des insectes xylo-
phages posseédent une microflore intesti-
nale abondante et diversifiée. Chez les
Scolytidae, il est fréquent d’observer des
bactéries dans la lumiere du tube diges-
tif, sur toute la longueur, sans localisa-
tion précise [96]. A partir du tube diges-
tif d’Ips sexdentatus, plusieurs souches
bactériennes ont été isolées dont I'une
présente une activité laccase et une acti-
vité B-glucosidase [97]. Le tube digestif
des Cucurlionidae présente des poches
intersegmentaires différenciées dont la
partie distale renflée contient des bacté-
ries indispensables a la digestion du bois
par ces insectes [98]. Chez Phoracanta
semipunctata (Cerambycidae), six especes
de levures ont été identifiées et leurs
activités osidasiques caractérisées [99].
Chez le grillon, Acheta domesticus, la pré-
sence d’une microflore symbiotique aug-
mente les capacités d’assimilation des
polysaccharides végéraux lorsqu’il est
soumis a un régime pauvre en sucres
simples [100]. En revanche, son réle
dans la digestion n’est prouvé ni chez la
sauterelle Melanoplus sanguinipes ni chez
le criquet Schistocerca gregaria [101].
Certains insectes xylophages possédent
leurs propre complexe enzymatique,
comme cela a été montré chez le céram-
bycide Ergates faber qui possede trois cel-
lulases tissulaires [93].

Conclusion

Malgré la diversité des symbioses rencon-
trées chez les insectes xylophages, leur
capacité a dégrader, par eux-mémes, les
constituants de la matiere végétale est
certainement plus grande qu’on ne I'a
longtemps supposé. Ceci ne diminue
cependant pas I'importance de la fer-
mentation microbienne dans la nutrition
de Pinsecte : il est clair que les insectes
qui consomment de la lignocellulose
tirent bénéfice de l'activité fermentative
de leur microflore associée, mais le degré
de cette dépendance est difficile a déter-
miner.

Tous les jours de nouvelles voies d’utili-
sation par l'insecte des caractéristiques
biochimiques des micro-organismes sont
découvertes ; ces études non seulement
contribuent & une meilleure compréhen-
sion de I’écologie nutritionnelle des
insectes, mais encore peuvent permettre
d’éclairer les processus biochimiques qui
controlent les relations entre les arthro-
podes et les micro-organismes M
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Résumé

Les insectes xylophages présentent la
particularit¢ de consommer et d’assi-
miler des molécules complexes du bois
difficilement dégradables, telles que la
cellulose, les hémicelluloses, la lignine
et les tanins. Les animaux capables de
digérer de fagon autonome les consti-
tuants de la matiere ligneuse sont rela-
tivement peu nombreux, la plupart ne
pouvant utiliser ces substrats qu'en
présence de micro-organismes. Le tube
digestif des insectes xylophages conte-
nant une microflore abondante et
diversifiée, il a été supposé que les
micro-organismes étaient indispen-
sables a I'utilisation par ces insectes de
la matiere ligneuse comme substrat
nutritif. Le role de cette microflore,
indispensable 2 la survie des insectes
concernés, n'est pas encore totalement
élucidé. Les résultats discutés dans cet
article montrent qu'elle joue un rdle
essentiel dans le métabolisme fermen-
tatif (formation d’acétate, de méthane
et d’hydrogene), ainsi que dans celui
de l'azote et de la lignine, son impact
paraissant moindre gans le métabolis-
me de la cellulose. Leffet sur le méta-
bolisme digestif des principales micro-
flores aérobies, en particulier les
actinomycetes, reste discuté.
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