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LA SYMBIOSE BACTERIENNE
INTRACELLULAIRE CHEZ LA

BLATTE, B. GERMANICA
(Avec 24 fig. et 6 tableaux)

PAR

Gerard de HALLER

INTRODUCTION

Une litterature extremement abondante a ete consacree ces

dernieres annees ä la Symbiose. Je me bornerai ä rappeler en

quelques lignes les aspects generaux de cet interessant chapitre
de la biologie.

Symbiose.

La Symbiose est la vie en commun permanente de deux

organismes specifiquement distincts, dont les besoins et les

fonctions se completent et se satisfont mutuellement. II peut y
avoir Symbiose de deux vegetaux, comme le champignon et

l'algue qui l'orment le liehen, les legumineuses et les bacteries

que contiennent les nodosites de leurs racines, de nombreuses

plantes herbaeees ou ligneuses et leurs mycorhizes. On trouve
aussi des symbioses entre deux especes animales. Ainsi les

Termites et les flagelies de leur intestin, les ruminants et les pro-
tozoaires de leur panse vivent en symbiose. L'association peut
reunir un animal et un representant du regne vegetal. Teiles

sont toutes les symbioses ä algues, champignons ou bacteries,
dans tous les embranchements du regne animal. Chacun

connait les Zoochlorelles qui vivent dans le protoplasme de

certains protozoaires, Celles qui donnent sa couleur a l'Hydre
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230 LA SYMBIOSE BACTERIENNE INTRACELLULAIRE

verte. Les Termites et certaines Fourmis portent en eux des

champignons, qu'ils cultivent d'ailleurs dans leurs termitieres
ou leurs fourmilieres, ee qui constitue un aspect interessant de

la Symbiose. Des bacteries se trouvent en Symbiose chez des

vers, des mollusques, des vertebres. Enfin de nombreuses

especes d'insectes vivent en svmbiose avec des bacteries,
souvent aussi avec des levures.

C'est de Bari qui en 1879 introduisit la notion de Symbiose.
Ce mot delinissait alors toute vie en commun et englobait le

parasitisme, la symbiose vraie et le commensalisme. En fait,
on ne saurait separer nettement la symbiose du parasitisme et
du commensalisme. II est des cas de parasitisme oü l'höte est
si bien immunise contre les effets nocifs de son parasite qu'il
en Supporte la presence sans dommage. De son cöte, le
commensalisme n'est pas toujours indifferent: le pagure et l'actinie
profitent Tun et l'autre de leur association, qui se rapproche
ainsi d'une symbiose. Inversement la symbiose est-elle toujours
avantageuse pour les deux partis N'est-elle pas en quelque
sorte un parasitisme reciproque, voire un parasitisme simple,
avec immunisation d'un des partenaires II y a aussi des svm-
bioses plus ou moins inutiles ou facultatives. Que sont-elles
d'autre qu'un simple commensalisme

En 1933, Ries proposa trois conditions, qui reunies, defini-
raient une symbiose vraie:

1. Regularity du phenomene. Chaque individu de l'espece
höte est porteur de symbiotes, les symbiotes n'existent
jamais en dehors de l'höte. Autrement dit, on ne rencontre

jamais Tun des partenaires sans l'autre;
2. Localisation des symbiotes dans une region precise de l'höte,

modifiee ä cet effet, et constituant un organe speci-
f i q u e ;

3. L'höte presente une adaptation speciale pour la
transmission des symbiotes ä ses descendants.

Ce triple critere eviterait toute confusion avec le parasitisme.
Toutefois, on n'y fait pas mention de l'utilite de l'association,
qui permettrait de distinguer la symbiose du commensalisme.

Pour etablir sürement le fait d'une symbiose, il faut, ä mon
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avis, sinon connaitre le röle de chaque partenaire, du moins

etre sür qu'une utilite reciproque existe.

Je m'en tiendrai lä quant aux considerations generates.

Les traites de Caullery, Steinhaus, Buchner, et les nom-
breux articles de Koch, Töth, Fraenkels, Glaser et de bien

d'autres encore font etat de tous les problemes de la Symbiose

et de toutes les connaissances acquises jusqu'ici ä son sujet.
Le but du present travail n'est que de fouiller un cas precis, et
d'ailleurs special, parmi une categorie determinee de symbioses.

Endosymbiose.

On parle d'endosymbiose lorsque Tun des partenaires vit
completement ä l'interieur de l'autre. L'espece habitee est en

general beaucoup plus evoluee que l'espece habitante. La flore

intestinale de tous les animaux en est un exemple. On appelle
h 6 t e s les individus habites, et symbiotes ou sym-
biontes1 les habitants, souvent en tres grand nombre

a l'interieur d'un seul höte. Remarquons que l'höte ne se laisse

jamais envahir par ses symbiotes. II en controle constamment
le nombre qui ne depasse jamais une certaine limite.

Symbiose intracellulaire.

Lors de sjmbioses intracellulaires, les symbiotes se trouvent
ä l'interieur meme des cellules de l'höte. Citons entre autres la

symbiose photogene dans les organes lumineux des Pyrosomes
et des Cephalopodes.

Dans leur grande majorite les symbioses intracellulaires
des Insectes remplissent les trois conditions de Ries et pour-
raient done etre considerees comme des symbioses vraies.

1 Faut-il dire symbiote ou symbionte Les anglais et les alle-
mands emploient le terme «Symbiont». La plupart des auteurs
frangais parlent de symbiotes, quelques-uns de symbiontes. L'origine
du mot symbionte estle participe present grec «aupßKov, cn>|ji.ßtovTo<;».

Mais il est possible de former le substantif «aopßuoTi)? », dont on peut
tirer le mot symbiote. Les deux formes ont done leur raison d'etre.
Par analogie avec les auteurs frangais, nous emploierons le terme
de symbiote.
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Dans de nombreux cas les symbiotes sont localises dans l'in-
testin. Un exemple connu de longue date nous est fourni par
un predateur des cereales, Sitodrepa panicea *, de la famille des

Anobiidae. Ce Coleoptere porte des levures symbiotiques dans

des coecums speciaux de la partie anterieure de son intestin

moyen. Dans l'epithelium unistratifie de ces coecums, on voit
de place en place une cellule fortement hypertrophiee et bourree
de levures. La transmission des symbiotes aux descendants de

l'insecte est assuree de la maniere suivante: l'appareil de ponte
est pourvu de deux paires d'ampoules, de « reservoirs >> ä levures,

qui au moment de la ponte, deversent des symbiotes sur les

ceufs. La larve s'« infecte » au moment de l'eclosion en devorant
la coque de son ceuf.

Tres souvent les symbiotes sont loges dans un organe isole,

appele mycetome. II est en general spherique ou plus ou
moins allonge. Ses cellules, ou mycetocytes, — b a c -

teriocytes s'il s'agit de symbiose bacterienne — sont

particulierement grosses. Les symbiotes occupent entierement
leur protoplasme, ne laissant de place qu'au noyau. Les myce-
tomes sont toujours pourvus d'un reseau tres dense de trachees

assurant la respiration des symbiotes.
Tel est le cas chez un insecte de la famille des Silvanides,

Orizaephilus surinamensis. Repandu actuellement sur tout le

globe, cet habitant indesirable des magasins de vivres et de

tabac vivait ä l'origine dans les pays tropicaux, sous l'ecorce
des arbres. II possede quatre mycetomes ovales, dont deux sont
situes dorsalement, au-dessus de 1'intestin, accolles Fun ä

"autre. La deuxieme paire est ventrale, ä gauche et ä droite
de la chaine nerveuse. Chez Orizaephilus, comme chez bien
d'autres insectes, les larves ne sont pas contaminees apres
l'eclosion, mais les symbiotes penetrent dans les ceufs ä l'inte-
rieur meme de l'ovaire, dejä bien avant la ponte. lis participent
ensuite au developpement au meme titre que les propres cellules
de l'embryon. Dans d'autres cas, les symbiotes sont transmis

par le male. Les bacteries envahissent le testicule et se melent

au sperme. Elles penetrent dans l'oeuf par le micropyle, apres
la fecondation. (Certaines Bostrychides.)

1 Parfois appele Sitopreda panicea, notamment par Henneguy.
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Enfin il existe des mycetomes diffus, si l'on peut
dire, dont les mycetocytes sont disperses dans un organe
ordinaire de l'insecte. C'est ainsi que chez les Blattes, nous
trouvons des bacteries symbiotiques dans certaines
cellules eparses du corps adipeux.

Deux ou plusieurs especes de symbiotes intracellulaires peu-
vent se trouver en meme temps chez un insecte. Les ceufs sont
alors infectes par tous les symbiotes ä la fois, mais ceux-ci se sepa-
rent par la suite et occuperont dans Phöte des cellules differentes.

La symbiose existe surtout chez les insectes ä nutrition
cellulosique et chez les suceurs de seve ou de sang. Elle ne se

trouve qu'exceptionnellement chez des omnivores, tels que les

Blattes et les Fourmis. Ce sont les Rhynchotes et les Coleopteres

qui en presentent le plus grand nombre. Les Dipteres en ont
moins, et les Lepidopteres, les Thysanopteres, de meme que les

Apterigotes en sont depourvus. On ne connait aucun cas certain
de symbiose lumineuse ou excretrice chez les Insectes.

Tous les degres se presentent, montrant selon Stammer, le

chemin que la symbiose a du suivre au cours du temps en se

perfectionnant. Des cultures de champignons des

Termites et de bien d'autres especes, on passe ä la f 1 o r e

intestinale libre dans le lumen de l'intestin, presente
chez tous les insectes. Puis on assiste ä la formation de c o e -

c u m s speciaux contenant cette flore (de nombreux Hete-

ropteres suceurs de seve); plus loin les symbiotes ont penetre
dans les cellules de la paroi des coecums (Ano-
biides, Buprestides, larves de Cerambycides). Les Aphanides
en presentent aussi bien dans le lumen que dans les cellules

epitheliales des coecums. Enfin les coecums se detachent de

l'intestin, penetrent dans la cavite generale et forment ainsi les

mycetomes. Les symbiotes n'ont alors plus aucun contact
avec l'intestin. Ce deplacement s'observe parfois pendant la vie

embryonnaire, precise Stammer, et chez les Lygaeides un canal
etroit rattache encore le mycetome ä l'intestin. Ce canal n'est

plus qu'un mince cordon chez les Acanthosomides.
On observe des symbioses en regression, en quelque

sorte decadentes. Ainsi les bacteriocytes epitheliaux de

l'intestin des Fourmis sont parfois vides de symbiotes.



234 LA SYMBIOSE B ACTE III E N X E l.NTRACELLL I.AIRE

Le role d'une endosymbiose intestinale est relativement
facile ä determiner. II s'agit dans la plupart des cas d'un role

digestif, par exemple chez les insectes xvlophages de la
degradation de la cellulose L II est interessant de noter que, chez

les Termites, les grands Flagelies symbiotiques intestinaux
contiennent eux-memes des bacteries symbiotiques dans leur
protoplasme. On pourrait parier d'hypersymbiose.

La fonction des mycetomes est beaucoup plus malaisee ä

definir, et, ä plus forte raison, celle des mycetomes diffus. Nous

en reparlerons en etudiant le role de la Symbiose des Blattes.

ORIGINE ET PHYLOGENIE DE I.A SYMBIOSE.

Si nous connaissions l'origine de la Symbiose, nous en com-
prendrions peut-etre mieux le sens. Mais nous sommes reduits ä

formuler des hypotheses.
Comment ne pas penser qu'il s'agissait au debut d'une

presence de micro-organismes parasites dans le corps des insectes

Une immunisation se serait produite une fois, qui aurait change
ce parasitisme en commensalisme. Ce n'est que plus tard que
l'insecte se serait mis ä profiter d'une fonction quelconque des

microbes, comme par exemple la production de vitamines.
Cette action des micro-organismes aurait alors permis ä

l'insecte soit de changer ses habitudes, par exemple de ne plus se

nourrir que de substances pauvres en vitamines, soit de supporter
des modifications des conditions exterieures. Ces change-

ments exterieurs, devenus permanents, auraient rendu
indispensable la presence des parasites. Les individus depourvus de

microbes auraient alors disparu.
Le mode de transmission des symbiotes de generation en

generation pose un probleme plus ardu. L'existence chez l'höte
d'appareils parfaitement adaptes ä cette fonction ne peut que
nous prouver la tres grande anciennete de ces symbioses. On

trouve d'ailleurs des symbioses dans des groupes tres evolues
aussi bien que dans des groupes primitifs.

La presence des mycetomes eux-memes est une enigme. Ces

organes specifiques ne sont pas «induits » chez l'embryon par
1 De recentes recherches ont toutefois prouve que l'insecte peut

produire lui-meme la cellulase necessaire ä la digestion du bois.
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les symbiotes. Iis ne sont pas comparables aux galles des vege-

taux, produites par un parasite. En eflet, nous verrons qu'ils
se developpent meme en absence de micro-organismes, que

meme des especes sans Symbiose en possedent (certaines Four-

mis, une espece de Charanfon). Doit-on penser alors que le

mycetome n'est qu'un Organe banal que le symbiote choisit

parce qu'il lui convient le mieux Non. Les mycetomes vides

doivent avoir perdu leurs symbiotes. II faut les considerer

comme des reliquats; ou alors, s'ils n'ont jamais contenu de

symbiotes, il s'agirait, selon l'expression de Cuenot, d'un
cas de preadaptation. On peut seulement deduire de ces exceptions

que les symbioses peuvent avoir disparu plus ou moins

completement, done qu'elles peuvent perdre leur utilite.
Le cas des Blattes est interessant. On sait que les Blattes

et les Termites (ou Isopteres) sont deux rameaux issus d'une

meme souche. Grasse en fait deux ordres — Dictyopteres et

Isopteres — du super-ordre des Blattopteroides. La separation
des deux phylums se serait faite au debut du Carbonifere L

II existe actuellement parmi les Isopteres une espece
« relique >>, Mastotermes darwiniensis, qui vit en Australie. Or

ce Termite primitif presente une Symbiose bacterienne en tous

points identique a celle des Blattes. Localise dans les cellules

du corps adipeux visceral, le symbiote se transmet par l'ovaire.
De nombreux autres caracteres confirment cette similitude.
On ne peut douter qu'il s'agisse bien lä de la meme symbiose,
et on doit en conclure qu'elle existait dejä chez l'ancetre com-

mun aux deux ordres. (Le fait que Koch ait trouve des bacte-
ries Gram-negatives chez Mastotermes ne signifie rien; cela

provient probablement de la longue conservation ä l'alcool

1 A la suite de ses recherches sur la repartition des trachees dans
les fourreaux alaires de la nymphe des Termites, Tillyard a fait
remarquer en 1931 que les nervures considerees jusqu'ici comme
anales dans les ailes aussi bien des Termites que des Blattes ne sont
en reality chez les Termites que des rameaux de la Cubitale et qu'on
ne peut pas considerer le lobe anal de l'aile des deux groupes comme
homologue. Grasse admet cependant que cette difference, due peut-
etre a des modifications de croissance regionales des nervures, « ne
s'oppose pas ä l'idee d'une filiation des Termites ä partir des Blattes
ou, ce qui selon nous a plus de chances de correspondre ä la realite,
a partir d'un ancetre commun aux deux phylums ».
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subie par les insectes que l'auteur avait ä sa disposition.
Glaser signale, en effet, que les symbiotes de Blattes devien-
nent Gram-negatifs apres la mort de l'insecte.)

LA SYMBIOSE BACTERIENNE INTRA-CELLULAIRE DES Bl.ATTES.

Les Blattes possedent des parasites, une flore intestinale;
je ne m'en occuperai pas ici. C'est l'enigme posee par la
Symbiose bacterienne de leur corps adipeux que je veux
etudier. Les corpuscules consideres comme symbiotes sont-ils
vraiment des bacteries Pendant longtemps on leur a applique
le terme de « bacteroides », qu'en 1885 Brunciiorst avait cree

pour VAzotobacter des nodules de la racine des Legumineuses;
et pendant longtemps on a hesite sur leur nature. Si ce sont des

bacteries, s'agit-il reellement d'une symbiose Quel est le sens

de cette association Les deux partenaires peuvent-ils etre

separes Quelles en seraient les consequences
Le premier chapitre, theorique, dece travail me per-

mettra de cerner ces divers problemes de plus pres, grace aux
nombreux ouvrages parus.

Le chapitre 2 est consacre ä la description des

organes de la Blatte qui contiennent les symbiotes, et ä celle

des symbiotes eux-mernes.
Dans le troisieme chapitre, je fais part de mes essais d'i s o -

lement du symbiote, par trois methodes: la culture
du symbiote, la greffe et l'explantation d'organes symbiotiques.

Les experiences d'isolement de l'hote font
l'objet du chapitre 4.

Enfin j'indique dans une annexe les quelques donnees que
j'ai pu recueillir quant aux repercussions sur l'hote
de l'absence des symbiotes.
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