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CHAPITRE PREMIER

La symbiose intracellulaire de la Blatte.
Historique.

A. Les corpuscules de Blochmann.

En 1887, Blochmann signala la presence de corpuscules
en forme de bacteries dans les tissus et les ceufs de

divers insectes. II les etudia specialement chez les Blattes.
Leur forme, leur mode de multiplication et leur comportement
vis-ä-vis de differents reactifs l'amenerent ä les considerer

comme des Bacilles. II les trouvait regulierement, sous forme
de bätonnets de 6 ä 8 p. de longueur, d'une part dans les ceufs,

d'autre part dans les cellules centrales du corps adipeux. Ces

dernieres en etaient bourrees au point que seuls leur noyau et
leur membrane etaient encore visibles. Toutefois e'est en vain

que Blochmann chercha ä cultiver ces organismes. Korschelt
et Cue not signalerent egalement ces corpuscules enigmatiques.

Leur localisation dans le corps adipeux
fut precisee par Frankel (1918). Les cellules contenant les

bacteries, les bacteriocvtes, ne presentent jamais ni
les gouttelettes de graisse, ni les concretions d'urates, que ren-
ferment les autres cellules du corps adipeux. Elles sont rangees,
chez Periplaneta orienlalis, sur une ligne, longitudinale par
rapport aux lobes adipeux. Blatella germanica presenterait trois
ou quatre de ces lignes, qui peuvent atteindre le nombre de

vingt chez d'autres especes. Chez Blatta aethiopica, les
bacteriocvtes sont au contraire disperses sans ordre dans le corps
adipeux. Enfin, on peut aussi trouver les micro-organismes
masses tous ensemble dans un lobule de cet organe. Ces bacterio-

cytes ne se trouvent jamais ä la surface du corps gras. Iis sont

toujours recouverts d'une couche au moins de cellules adipeuses,
sauf au contact des gonades, qu'ils cotoient directement. On en

trouve meme parmi les cellules conjonctives qui tapissent ces
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organes (Mercier, 1907; Gier, 1936). C'est ce qui permet la
transmission des symbiotes aux descendants. En effet, si chez

les males Ton ne trouve jamais de bacteries dans les testicules.
dans l'ovaire des femelies, en revanche, les ovocytes en

sont couverts.
Mercier decouvrit des symbiotes dans les cellules de la

gaine ovarienne, puis dans des cellules folliculaires. Blocii-
mann avait dejä Signale le passage des bacilles du corps adipeux
dans les oeufs. Wheeler, en 1889, montra que les ovocytes
jeunes presentent ä leur surface une couche mince de ces micro-

organismes, alors que chez les ovocytes plus äges, les symbiotes
sont beaucoup plus nombreux et forment des amas epais

repoussant la couche des cellules folliculaires. Dans les ovules

mürs, ils se trouvent par paquets dans des enclaves du cyto-
plasme. Wheeler les vit egalement sur des coupes et des

frottis d'embryons. Selon Frankel, la contamination des oeufs

a lieu lorsque ceux-ci ont 0,13 mm de long, pour P. orientalis.
Les bacteries passeraient entre les cellules folliculaires, puis se

rangeraient en une couche superficielle tout autour de l'ceuf.
et en epaisses calottes ä chacun de ses poles.

C'est le cas chez toutes les Blattides, sauf chez B. germanica
oil il n'y a, outre la couche superficielle, qu'une petite calotte
ä l'un des poles. Apres que la membrane de l'ovocvte s'est

dissoute en un endroit. les symbiotes penetrent dans le proto-
plasme. Chez Heterogomia aegyptica, ils penetrent par les poles,

grace ä de profonds replis creuses dans le protoplasme. Koch
decrit le comportement des symbiotes pendant le develop

p e in e n t embryonnaire de la fa<?on suivante:
A la fin de la croissancc de l'ccuf, on trouve les bacteries groupees
en ilots dans le protoplasme superficiel, tout autour de l'ceuf.

Au debut du developpement, elles se deplacent toutes vers la
face ventrale oü elles se groupent autour de certains noyaux,
emigres ä la surface. Lorsque la ligne primitive est achevee,
les symbiotes sont repartis juste au-dessous d'elle, dans le

vitellus. Plus tard, on les retrouve au centre de l'ceuf, en un amas

irregulier. Apres l'apparition des segments, de l'intestin ante-
rieur et posterieur et des appendices, les bacteries quittent le

vitellus, gagnent la cavite abdominale, oü elles penetrent dans
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certaines cellules du tissu adipeux. Ces cellules se distinguent
d'avance par leur noyau enorme et par la limpidite de leur pro-
toplasme. Les bacteriocytes s'enfoncent alors dans la profon-
deur du corps adipeux, s'y accroissent et se multiplient par
amitose. Heymons pense qu'il pourrait s'agir d'un mouvement
actif de la part des bacteries.

Le nombre de ces micro-organismes double en dix
jours chez l'embryon et la larve jeune. Des le Stade de la maturity

de l'insecte, et jusqu'ä sa mort, il diminuera, sauf dans les

ovaires.

Quant ä la forme de ces symbiotes. eile peut varier.
lis sont beaucoup plus longs chez les adultes, et notamment
ches les males, que chez les larves. D'apres Frankel, leur

longueur A'arie entre 1,6 et 9 p.. On trouve des formes ovoides, ou
des bätonnets plus ou moins longs, legerement courbes, selon

l'äge et selon l'etat de nutrition de l'insecte. lis prennent dans

l'oeuf la meme forme courte, ovoide, qu'ils ont lors de l'inanition
de l'hote. Steinhaus, citant differents auteurs, indique qu'ils
existent parfois aussi sous forme de courtes chainettes. Leur
endoplasme contient des vacuoles. L'inanition de la Blatte,
ajoute-t-il, fait diminuer leur nombre et leur fait prendre une
forme renflee aux extremites. Mercier pretendait qu'ils
forment des spores, ce qui a ete confirme par Gropengiesser,
mais conteste par Javei.ly. Töth, en 1946, a signale la
presence de plusieurs formes differentes de symbiotes dans le

corps adipeux d'un meme individu. Les contradictions entre
divers auteurs s'expliquent done par cette variete de formes.

Gropengiesser (1925) suppose meme que ce n'est pas toujours
la meme espece qui vit en Symbiose avec un höte determine.
Les bacilles peuvent d'ailleurs, comme il l'a constate, etre

remplaces dans les bacteriocytes par des levures.

B. Nature des corpuscui.es de Blochmann.

La nature bacterienne de ces organismes a ete longtemps
contestee. Cuenot, Prenant, Bouin, Maillard, entre autres,
les consideraient comme des produits du metabolisme. Henne-
guy les comparait ä certains cristalloides qui se trou-
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vent parfois dans les tubes de Malpighi. Schneiuer les prenait
pour des mitochondries. Mais Bi.ochmann, Forbes,
Mercieb et bien d'autres se prononcent pour la nature
microbienne des symbiotes, se basant pour cela sur leur
examen microscopique, sur diverses experiences (culture des

symbiotes, action d'antibiotiques, etc.) et sur des theories que
nous examinerons plus loin.

Mii.ovidov (1928) et Koch (1930) niontrerent que les corps
de Blochmann ne sont pas des mitochondries. Ces auteurs
purent en effet colorer separement symbiotes et mitochondries
dans les bacteriocytes. Ce ne sont pas non plus de simples pro-
duits du metabolisme, car on distingue en eux un ectoplasme,
tres colorable, un endoplasme, contenant des vacuoles et des

granulations, et Ton voit meme des divisions se produire
(Buchner). Wolf, en 1924, decrit des micro-organismes sym-
biotiques ä granulations, et d'autres qui en sont depourvus
(sans compter de petites bacteries en forme de grains, dans

toutes les cellules du corps adipeux, mais qui sont sans rapport
avec la symbiose). En 1927, Neukomm les colore ä la safranine,
an violet de gentiane, au liquide de Ziehl, au bleu de methylene
phenique, etc. II traite des Blattes aux rayons UV. Au cours
de toutes ces operations, les symbiotes se comportent comme
des bacteries. Enfin, Glaser les decrit, en 1930, de la maniere
suivante: «L'examen microscopique montre des organismes
pleomorphes, semblables ä des bacteries, que leurs caracteres
feraient placer dans le genre Corynebacterium (diphteroides):
sans capsules, immobiles, ils sont Gram-positifs, non acido-
resistants. Leurs dimensions vont de 2 ä 5 p de long sur 0,5 ä
1 p de large. On trouve des formes coccoides de 0,5 ä 1 p de

diametre. et egalement des formes de bourgeonnement. Dans
les oeufs et les embryons, les formes courtes ou coccoides se

trouvent plus frequemment que les autres. » (Traduction libre.)
Hollande et Favre (1931) donnent egalement une description
de ces organismes.

Leur apparence sous le microscope et leur fa^on de

se colorer, de meme que leurs reactions ä des agents exterieurs
semblent done bien indiquer qu'il s'agit de bacteries. Une preuve
en est d'ailleurs fournie, me semble-t-il, d'une maniere irrefu-
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table, par une experience interessante que Brues et Dunn
firent en 1945: ils injecterent de la penicilline ä des Blattes de

grande taille, Blaberus cranifer, et constaterent une forte
diminution, voire la disparition complete des symbiotes. Quels

autres organismes que des Bacteries auraient presente une

reaction aussi nette Citons en passant une autre experience

prouvant indirectement que les corpuscules de Blochmann sont
des organismes distincts de leur höte. Neukomm, en 1932, ino-
cule ä des lapins, d'une part du tissu adipeux debarrasse de ses

symbiotes, d'autre part une suspension pure de «bacteroldes »

symbiotiques. Les serums presentent alors des anticorps
differents, ce qui prouve que les antigenes proviennent
d'organismes differents.

Plusieurs auteurs aflirment avoir c u 11 i v e sur milieu
artificiel les bacteries symbiotiques de la Blatte. Mais nombreux
furent ceux qui s'y sont vainement efforces. Mercier, le

premier, annomja en 1906 la reussite d'une culture de ces bacilles

— qu'il appela Bacillus cuenoti — sur bouillon, gelatine, gelose,

pomme de terre glycerinee, lait. Une tres vive reaction se pro-
duisit toutefois de la part de nombreux chercheurs qui crurent
ä une erreur d'interpretation. (Javei.ly, 1914; Glaser, 1920;

Hertig, 1921, etc.) Neukomm expliquait leurechec — il n'avait
lui-meme pas obtenu de culture — en disant que le milieu
symbiotique est tellement complexe et special qu'un milieu
artificiel ne peut en aucun cas convenir ä des bacteries adaptees
ä la symbiose. Pourtant, en 1925, Gropengiesser affirme ä

son tour avoir reussi cette culture sur agar nutritif, dans des

conditions tres semblables ä Celles de Mercier. Plus recemment

encore, Glaser (1930), qui en 1920 niait la possibility de

cultiver ces symbiotes, attribua tous les echecs precedents ä

un manque de perseverance de la part des chercheurs. II avait
en effet obtenu des cultures apres repiquage des premiers
milieux inocules, sur un deuxieme milieu. II utilisait un
melange d'agar (10 p.), de sang defibrine de cheval (3 p.) et d'une
solution de dextrose ä 10% (2 p.). II en conclut qu'il fallait
aux bacteries un certain temps pour s'adapter aux milieux
jrrtißciels. II baptisa le bacille Corynebaeterium periplanetae.
Mais lä encore il y eut contestation. En 1937, Gier, ayant
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echoue lui-meme dans toutes ses tentatives, pensait que tons
les resultats soi-disant positifs n'etaient dus qu'ä des infections
accidentelles. Gubler (Zurich, 1947) a essaye ä nouveau
toutes les methodes classiques pour cultiver ces symbiotes
« in vitro » et « in vivo » sans y parvenir. Enfin, dernierement,
Keller (1950) dit avoir reussi la culture des symbiotes de la

Blatte sur un milieu d'agar-agar contenant de l'acide urique.
Malgre une difference morphologique, la reaction serologique
semblait confirmer l'identite des organismes cultives et des

symbiotes. Keller les nomma Rhizobium uricophilum.
S'il est done difficile, ä la seule lecture de ces rapports contra -

dictoires, de se faire une opinion categorique quant ä la possibility

de cultiver les corps de Blochmann, on est au contraire
en droit d'admettre avec certitude qu'il s'agit bien de bacteries.
Tous les auteurs sont actuellement d'accord sur ce point.

C. Symbiose, commensalisme ou parasitisme

Cette presence de bacteries dans le corps adipeux des Blattes
n'est pas pathologique. Les Blattes n'en souffrent nullement. Les
cellules atteintes se modifient, certes, elles ne se divisent plus

que par amitose, mais 1'organe meme n'est pas altere. Le parasite

est-il done inoffensif ou l'hote est-il immunise S'agit-il
d'un simple commensalisme Prenons en consideration les

criteres de Bies (voir page 230). La premiere condition
est incontestablement reinplie: la presence des symbiotes
est reguliere. On ne trouve jamais de Blatte sans ces

bacteries ni de bacteries de cette espece ailleurs que dans une
Blatte. D'autre part, je crois qu'on est en droit de considerer
les bacteriocytes des Blattes comme un organe specifique. En
effet, chez l'embryon, ces cellules se distinguent des autres par
la grande dimension de leur noyau et la limpidite de leur pro-
toplasme dejä bien avant leur infection par les symbiotes.
Voilä done le deuxieme argument en faveur d'une symbiose.
Qu'en est-il de la troisieme condition Les Blattes n'ont pas
d'organe special pour transmettre les symbiotes ä leurs descendants;

nous ne savons pas si le mouvement des bacteries
pendant l'infection des ovaires est autonome ou s'il est du ä une
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action quelconque de l'insecte. Si l'höte en est responsable, ne
serait-ce que pour une part, la troisieme condition est remplie.
Mais ce point demeure incertain. II s'agirait encore de savoir
si les deux partenaires sont indispensables l'un ä l'autre.

Que la vie des bacteries depende totalement de cette
symbiose ne fait en tout cas pas de doute. La peine qu'on a ä

les cultiver artificiellement le prouve suffisamment; de plus elles

n'ont jamais ete trouvees ailleurs dans la nature. Sans la
reinfection constante des generations successives de l'insecte,
cette espece de bacteries. aurait disparu. Toutefois l'insecte agit
encore sur les bacteries d'une autre maniere moins favorable.
II possede en effet un facteur antibacterien encore inconnu, qui
empeche le nombre de symbiotes de depasser une certaine

limite; on a constate que ce nombre est toujours proportionnel
au poids de l'höte au cours de son developpement (Buchner,
Töth). Mais cette action regulatrice n'est lä que pour pro-
teger l'insecte contre un envahissement general.

II est en revanche tres difficile de dire sil'insecte, ä

son tour, retire quelque avantage de la presence des symbiotes
dans les cellules de son corps adipeux. Le meilleur moyen de

le savoir serait de priver des insectes de leurs bacteries sym-
biotiques; ä ma connaissance cela n'a encore ete obtenu chez

les Blattes que sur quelques individus. Cependant il est interessant

d'apprendre que chez d'autres insectes, tels que les Scara-

bees, par exemple (Koch), l'elimination des bacteries symbio-
tiques n'a aucun effet sur l'höte, qui vit et se reproduit pendant
au moins vingt-cinq generations. Des essais ont ete faits pour
« steriliser» des Blattes, pour les debarrasser de leurs symbiotes.
Brues et Dunn, notamment, procedaient ä des injections de

penicilline. Nous avons dejä cite cette experience. Lorsqu'ils
arrivaient ä faire disparaitre completement les bacteries, les

Blattes mouraient peu apres. Les deux auteurs en concluent

que la presence des symbiotes est indispensable ä l'höte.
Toutefois cette experience n'est pas determinante. Peut-etre les

insectes ne supportent-ils pas l'antibiotique lui-meme et rien

ne permet d'attribuer avec certitude les troubles constates

(liquefaction de la graisse) ä l'absence des bacteries. D'ailleurs
ces essais n'ont ete faits que sur un tres petit nombre d'individus.
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La chaleur a ete utilisee avec plus de succes par Glaser (1946).
Nous en parlerons en detail plus loin.

Sans savoir encore si l'hote peut se passer de ses symbiotes,
nous allons voir quel role physiologique divers auteurs ont
pense pouvoir attribuer ä ces derniers.

D. Role physiologiqve des bacteries symbiotiques.

Les hypotheses qui ont ete faites quant ä la fonction des

symbiotes intracellulaires sont \-ariees. A ma co.nnaissance, le

nombre d'experiences probantes effectuees ä ce sujet sur les

Blattes est fort restreint. De toute fafon, nous serons obliges,

pour examiner ce probleme, de nous adresser ä d'autres groupes
d'insectes, sans oublier pour autant qu'il s'agit peut-etre d'une
tout autre Symbiose.

1. A cause de leur place, ä l'interieur et autour des gonades,
et grace ä certaines observations, on a cru pouvoir attribuer
aux bacteries symbiotiques un röle dans les fonctions
reproductrices. On constate, en efTet, que dans la
generation sexuee du puceron Pemphigus, le male n'a pas de

symbiotes, et que la femelle n'en a que juste assez pour infecter
son unique ceuf. Aschneb et Ries (1932-34) ont fait des

experiences sur des poux qu'ils privaient de leurs symbiotes, soit
en extirpant le mycetome, soit en faisant subir ä l'ceuf une cen-

trifugation. Ces animaux «sterilises»1 vivaient moins long-
temps et leur pouvoir de reproduction diminuait. Les femelles

operees apres l'infection de leur ovaire se comportaient en
revanche tout ä fait normaleinent. Les males, qui perdent unc

partie de leurs symbiotes apres la troisieme mue, supportaient
mieux l'absence de leurs mycetomes. Une injection intrarectale
d'extrait de levure attenuait les consequences de 1'intervention.

Quoi qu'il en soit, est-il permis par analogie avec ce cas,
de supposer que chez la Blatte aussi, les bacteries symbiotiques
ont une influence sur la reproduction Les experiences que
Glaser a publiees en 1946 appuient pleinement cette hypo-
these. Chez toutes les Blattes femelles que l'auteur avait

1 Nous emploierons toujours le mot « sterilise » dans le sens de
« exempt de bacteries symbiotiques ».
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debarrassees de leurs symbiotes par un sejour prolonge ä une

temperature elevee (39°) ou par des injections d'antibiotiques,
les ovaires etaient atrophies. Pour le reste, les femelles ne sem-
blaient nullement souffrir de l'absence des bacteries. Chez les

males, aucune alteration n'etait perceptible. (Voir p. 288 les

reserves qu'il convient de faire au sujet de ces experiences.)
Chez d'autres insectes tels que Pseudococcus citri (selon Fink),
la « sterilisation » entraine des pontes steriles.

2. Les insectes ont besoin de vitamines, Celles du

complexe B, et de certains facteurs de croissance, pour pouvoir
se developper normalement. Toutefois, ces besoins varient d'un

groupe ä l'autre. Si Tribolium, Ptinus et bien d'autres ne

peuvent se passer, dans leur nourriture, des cinq principaux
facteurs du complexe B (thiamine, riboflavine, acide nicoti-
nique, pyridoxine, acide pantothenique), Sitodrepa, Orizaephi-
lus, Lasioderma, par exemple, se developpent facilement en
l'absence d'une ou de plusieurs de ces substances (sauf la
thiamine, indispensable ä tous les insectes). Or les experiences que
Koch, Frankel et Blewett, Pant et Frankel ont faites
de 1933 ä 1950 ont rnontre que des larves de Lasioderma et
Sitodrepa, sitöt privees de leurs symbiotes, cessent tout deve-

loppement s'il leur manque une seule de ces vitamines. La
croissance des insectes reprend des qu'on leur reinocule des

symbiotes. On peut meme faire un echange de symbiotes entre
les differentes especes, leur fonction subsiste. L'absence des

symbiotes peut etre compensee en partie tout au moins par
une adjonction de levure dans la nourriture. Chez Coptosoma,
la croissance ne se fait de toute maniere qu'en presence des

symbiotes. D'apres les etudes de Becker, le developpement
des larves de Hylotrypes, xylophage sans symbiotes, depend
beaucoup plus de la teneur du bois en proteines et en
vitamines B que celui des larves de xylophages porteurs de
symbiotes. Les insectes piqueurs, suceurs de sang ou de seve, ne

trouvent pas dans leur alimentation une dose süffisante de

vitamines. Force est d'attribuer ä leurs symbiotes la mission de

fournir les substances indispensables.
En ce qui concerne les Blattes, Noland, Lilly et Baumann

(1949) ont etudie de maniere systematique leurs besoins en

Archives des Sciences. Vol. 8, fasc. 3, 1955. 17
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vitamines. Iis comparaient des animaux eleves avec une nourri-
ture complete ä des series dont la nourriture manquait d'une
certaine vitamine. Si le developpement des deux series compa-
rees etait identique, ils concluaient que la vitamine en question
n'etait pas necessaire aux insectes, c'est-a-dire que les symbiotes
la leur fournissaient. C'est ainsi que ces auteurs etablirent que
les symbiotes ne produisent en tout cas pas de choline, d'acide

pantothenique ni d'acide nicotinique. Toutefois, les Blattes

peuvent transformer de la beta'ine en choline. Les symbiotes
produisent de la pyridoxine, de la thiamine, de la riboflavine.
En effet, les insectes se passent de ces substances dans leur
nourriture quoique leur developpement se fasse alors plus
lentement. Iis se passent de biotine et d'acide folique, substances

qui sont indispensables ä tous les insectes sans Symbiose ou ä

ceiix qu'on a prives de leurs symbiotes. On peut done supposer
que les symbiotes les produisent en quantite süffisante. En
revanche l'inositol, la vitamine K et l'acide p-amino-benzoi'que
seraient inutiles ä tous les insectes. Mais aucune de ces
experiences n'a ete faite sur des Blattes privees de symbiotes, ce qui
serait le seul critere absolu.

3. Schanderl, en 1941, disait des levures symbiotiques
qu'elles ne produisent pas seulement des vitamines, mais

qu'elles assimilent encore 1' a z o t e moleculaire de

l'atmosphere. Elles auraient ainsi une fonction analogue ä celle
de VAzotobacter des Legumineuses qui capte l'azote atmosphe-
rique et qui fait la Synthese des proteines necessaires ä son hote.
Cette comparaison a souvent ete faite. II faut reconnaitre qu'il
y a des analogies etonnantes entre les symbiotes des Legumineuses

et ceux des Insectes. Peki.o, en 1912, plajait ceux des

Aphidiens dans le groupe de YAzobacter. II retrouva en 1946

cette meme bacterie en symbiose avec le Bostryche (Jps
typography). Son role serait aussi, selon Peklo, de capter l'azote

atmospherique et de faire la synthese des proteines. En 1915

dejä, Cleveland pensa que les Insectes fabriquent eux-memes
leurs proteines. De nombreux Insectes, en effet, se nourrissent
de substances depourvues d'azote ou ne contenant qu'une
quantite de proteines nettement inferieure ä leurs besoins. Cela

ne concerne evidemment pas les Blattes, omnivores, qui
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trouvent dans leur nourriture une surabondance de proteines.
La presence des symbiotes n'est-elle done indispensable que
lorsque l'alimentation de l'höte est pauvre en substances

azotees

Töth. dans ses recents travaux, a cherche a demontrer
cette assimilation d'azote par les symbiotes. Selon Buchner,
dit Töth, l'endosymbiose bacterienne semble etre en rapport
avec une nutrition incomplete de l'höte. En fait, tous les

insectes xylophages ont des symbiotes 1. Or, ils trouvent dans

leur nourriture une quantite insuffisante de proteines, et au

surplus en rejettent une partie avec leurs matieres fecales.

D'autre part, leur quotient respiratoire, qui devrait etre de 1

environ pour ce regime presque essentiellement glucidiqtie, se

trouve etre en realite de 0,86, ce qui indiquerait la presence
de protides dans le metabolisme.

Les grands Flagelles de la flore intestinale des Termites
procedent ä la decomposition de la cellulose (les Termites se

nourrissent essentiellement de bois). Mais pour la transformer
ensuite en acides amines, il faut une source d'azote. L'acces de

l'air vers les mycetomes ou les lobules du corps adipeux etant
toujours assure par un abondant reseau de trachees, les conditions

seraient remplies pour que les symbiotes en captent
l'azote. Reste ä savoir s'ils en sont capables. Becker a publie
en 1943 des experiences qui appuvent cette hypothese. Les
larves d'un Coleoptere, Ergates faber, porteuses de symbiotes,
se passent d'albumines dans leur nourriture. De meme celles

d'un genre voisin, Leptura. Au contraire, celles de Hylotrupes,
qui, lui, est depourvu de bacteries svmbiotiques, ne supportent
pas cette carence. Certaines larves d'Anobiidae, d'autre part,
presentent le meme caractere.

Töth compare les symbiotes aux bacteries de la panse des

Ruminants, qui peuvent, en culture artificielle, capter l'azote
atmospherique. II se refere ensuite aux cultures que Mercier
et Gropengiesser disent avoir faites des bacteries symbio-
tiques de la Blatte. Selon ces deux auteurs, les symbiotes
peuvent etre cultives sur des milieux exempts d'azote; les

1 Remarquons que Becker cite Hylotrupes comme xylophage
sans symbiotes.
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milieux se chargent alors peu ä peu de cet element. Les bacte-
ries assimileraient done l'azote de l'air et le rendraient sous
forme d'un compose ä leur milieu. Gropengiesser precisait
que la proportion d'azote atteignait toujours environ
3 mg/100 ml du milieu, mais ne depassait jamais cette marge,
meme si le milieu en contenait deja precedemment. Mais Töth
n'a jamais effectue ces cultures lui-meme. En revanche, il a pris
des mycetomes de toute une serie d'insectes, et les a maintenus
en survie «in vitro » avec leurs svmbiotes. Par la methode

micro-analytique de Kjeldahl, il mesurait ä intervalles reguliere
la quantite d'azote presente dans l'organe. L'action d'un
« catalyseur », tel que les acides oxalo-acetique, fumarique ou

succinique etait indispensable ä l'assimilation d'azote. Cette
methode me semble critiquable. Elle presente de nombreux
inconvenients, notamment du fait que l'asepsie est tres difficile
ä garder. Les conditions aussi sont bien differentes dans un
liquide physiologique artificiel et « in situ ». D'autre part, si

une augmentation de l'azote est constatee, est-elle vraiment
due aux svmbiotes Enfin le svsteme en survie contient une
forte proportion de composes azotes (de meme que le milieu
interieur de l'insecte surtout en ce qui concerne le corps
adipeux charge d'acide urique. Or, d'apres ce que nous venons
de voir, les bacteries symbiotiques ne capteraient plus d'azote si

le milieu en est richement pourvu (3 mg/100 ml). En 1948,

Töth et Csäky constataient meme une perte d'azote dans les

mycetomes en survie. II y aurait liberation d'azote gazeux ou
d'un compose simple, mais jamais d'ammoniaque L

La mise en survie de tissu adipeux s'avere done inutilisable

pour resoudre ce probleme. Des mesures barometriques dans

des recipients d'elevage fermes n'ont pas davantage indique
une absorption d'azote atmospherique. La pression baisse, mais

la proportion d'azote reste constante ou ne diminue que tres
faiblement. Smith, (Cambridge 1948), a tente de suivre l'assimilation

d'un isotope de l'azote: N15. Cette experience, particulie-
rement interessante, n'a donne que des resultats negatifs. Ce

meme auteur. qui a tente de reproduire les experiences de

1 Töth contredira plus tard cette derniere affirmation.
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Töth, conteste aussi tout gain d'azote dans les milieux de

culture. Enfin, il pense que, contrairement ä l'opinion exprimee

par Töth, les sues vegetaux contiennent une quantite bien
süffisante de composes azotes pour la nutrition des insectes

(il se refere pour cela ä l'analyse du liquide des tubes cribles du

cotonnier, effectuee par Maskell et Mason). C'est certainement
le cas, sinon pour les proteines, du moins pour les acides

amines. Enfin, Chauvin et Noirot ont eleve des Termites dans

une atmosphere oil l'azote etait remplace par de l'argon, sans

que les symbiotes (il s'agit toutefois de la flore intestinale) en
soient affectes.

D'ailleurs, ä la suite de ces echecs, Töth admet que l'apti-
tude des bacteries ä capter l'azote ne doit guere jouer de role
dans la Symbiose, et il elargit son hypothese: les bacteries,
pense-t-il, seraient les agents d'un cycle de l'azote dans

le corps de l'insecte. Elles contribueraient ä recuperer l'azote
des substances de dechet et ä reconstituer des proteines au

moyen de cet azote. Precisons davantage.
4. Les bacteries symbiotiques produiraient une urease,

ferment decomposant l'uree par bydrolyse, pour en former de

l'ammoniaque et du gaz carbonique. (CO (NH2)2 + H20—»-C02

+ 2 NH3.) En effet, lors d'experiences oü Töth maintenait des

symbiotes dans des tissus en survie en presence d'uree ou
d'acide urique, ces cultures degageaient de l'ammoniaque; ce

phenomene cessait apres elimination des bacteries par filtration.
Les symbiotes assimileraient alors eux-memes cet ammoniaque

pour fabriquer les acides amines, les peptides puis les proteines
de leur propre protoplasme. Ce sont enfin les bacteries mortes
qui, absorbees par l'organisme de l'insecte, restitueraient ä

celui-ci, sous forme des proteines de leur protoplasme, les

substances de dechet recuperees. Certains symbiotes, culti-
vables sur milieu sans azote, degradent les composes azotes

(peptone, sulfate d'ammonium, uree, acide urique) si l'on ajoute
ces produits au milieu. On constate d'abord, dit Töth, une forte
synthese de proteines plasmatiques des bacteries, puis un
degagement d'ammoniaque. Des bacteries symbiotiques de

Termites et de Fourmis, meme mortes, agissent encore par leur
urease.
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Toujours selon Töth, cela permettrait de comprendre deux
faits: d'abord la frequente localisation de symbiotes dans les

tubes de Malpighi, ensuite l'absence des tubes excreteurs chez

certains insectes, notamment les Pucerons, dont les mycetomes
serviraient en quelque sorte de reins. Les cellules animales ne

synthetisent jamais d'enzymes qui puissent eliminer les pro-
duits d'excretion. Cette täche incomberait tout naturellement
aux micro-organismes symbiotiques. Les recherches que
Schneider, eleve de Koch, a faites sur les symbiotes de Meso-

rerus marginalus lui ont effectivement montre qu'en culture
artificielle ils decomposent l'acide urique 1 en ammoniaque et
C02. Koch pense qu'il n'y a pas de raison pour que cela se passe
autrement «in vivo». II est probable que dans ce processus
l'elimination des dechets a plus d'importance que la recuperation

de l'azote, en tout cas en ce qui concerne les Blattes.
Par ailleurs, on trouve des svmbioses bacteriennes de

l'organe excreteur chez d'autres animaux, notamment le Lom-
bric, la Sangsue, le gasteropode Cyclostoma. Mais la fonction
peut en etre fort differente.

5. Que Ton suppose chez les symbiotes une production de

vitamines ou de facteurs de croissance, une assimilation de

l'azote atmospherique, une recuperation des composes azotes,

ou que Ton considere la presence des symbiotes comme inutile,
le fait est certain que les nombreux corps bacteriens resorbes

par l'organisme de l'insecte apres leur mort lui sont un a p p o r t
notable de proteines. En effet, Fink trouve sur des

frottis d'organes preleves sur des insectes de tout äge une
proportion de 46,7% de bacteries en degenerescence et de 53,3%
en voie de multiplication. Une recente experience de Graebner
citee par Buchner est plus spectaculaire. II s'agit de l'observa-
tion de symbiotes de Ernobius et de Rkagium selon la methode
de Strugger. Apres coloration par une solution tres diluee

d'acridine orange, le protoplasme vivant se voit vert clair au

microscope ä fluorescence, alors que le protoplasme mort y
apparait rouge vif. Dans les mycetomes que Graebner a

examines ainsi. une partie des cellules ne contiennent que des

1 II s'agirait done d'une « uricase ».
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levures mortes. Plus rarement, il trouvait quelques levures mor-
tes parmi les Vivantes.

6. Buchner, ä la fin de son chapitre sur la Symbiose des

Blattes, attire l'attention sur le fait que les bacteries symbio-
tiques produisent, outre une urease, encore une lipase. Selon

Fink, Celles de Pseudococcus citri, Corynebacterium dactylopii,
qui vivent dans un mycetome separe de l'intestin, fabriquent
encore bien d'autres ferments : une desaminase des acides

amines; des enzymes de transamination; une desmolase, car
elles attaquent aussi les monosaccharides. D'ailleurs, selon la
concentration d'azote dans le milieu, les ferments destructeurs
des sucres peuvent diminuer en faveur des desaminases. II
semble, conclut Koch qui rapporte ces faits, que l'on soit en

presence d'un «Systeme adaptatif de ferments» (adaptatives
Fermentensystem), selon l'expression de Virtanex.

7. Wiggleswortii propose encore une autre hypothese: les

symbiotes produiraient un antibiotique qui preserverait
l'höte de toute infection par d'autres microbes. Actinomyces
rhodnii, symbiote intestinal d'un insecte piqueur, Rhodnius,
secrete des substances antibiotiques. En fait, on ne constate
dans l'intestin de Rhodnius la presence d'aucun autre micro-
organisme.

E. Resume et conclusion de i.'etude tiieoriquk.

La symbiose bacterienne intracellulaire des Blattes est

done dejä bien connue. Nous pouvons affirmer que les corpus-
cules de Blochmann sont des bacteries; qu'on ne les trouve
jamais ä l'etat fibre, ni chez aucun hote different ; que les Blattes
en ont toutes, et cela dans toutes les especes du genre. Mais
leur nombre est limite chez chaque individu ä une proportion
precise. II existe dans le corps adipeux de ces insectes des

cellules speciales, specifiques, les bacteriocytes, qui hebergent
les symbiotes. Les bacteriocytes s'approchent des ovaires et
les bacteries penetrent dans les ovocytes de l'insecte, assurant
ainsi la survivance de leur espece chez ses descendants. Peut-on

parier lä d'un Systeme de transmission propre ä l'insecte et
specialement adapte ä sa fonetion De toute maniere cette
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association a toutes les apparences d'une symbiose vraie. Mais
dans line symbiose vraie, il y a action reciproque des deux

partenaires; l'association est indispensable ä l'un comme ä

l'autre. Or nous ne savons pas d'une maniere certaine si dans
le cas des Blattes la presence des bacteries est utile ä l'insecte.

C'est une symbiose tres ancienne. Ne peut-elle avoir perdu
son utilite et n'avoir subsiste que grace ä l'infaillibilite de son

Systeme de transmission interne Ne faudrait-il pas rechercher
ce qu'a pu etre le role de cette symbiose, plutot que chez les

Blattes, chez leur ancetre du Carbonifere Certaines svrnbioses

sont en regression. Ne sommes-nous pas devant un cas sem-
blable II est de nombreux exemples d'associations inutiles
entre insectes et micro-organismes. L'espece Calandra granaria,
ainsi que l'a montre Mansoub, a une race qui possede des

symbiotes et une autre, la variete aegypta vivant en Egypte,
qui n'en a pas et qui s'en passe fort bien. Kocii a prive certains
insectes, des Scarabees, de leurs symbiotes sans pouvoir cons-
tater de difference dans leur comportement ou leur biologie ä

la suite de cette intervention. II est vrai que de nombreux
auteurs, et Koch lui-meme, ont fait des experiences semblables

sur d'autres especes, et ont obtenu un resultat oppose. Qu'en
est-il chez les Blattes

Les experiences de Glaser permettent de considerer comme

presque certaine Taction des symbiotes dans les fonctions de

reproduction de l'insecte femelle. Celles de Holman, Lilly et
Bau mann font fortement presumer que les bacteries fournissent
certaines vitamines ä leur höte. On peut etre sür en tout cas

que ces micro-organismes constituent pour l'insecte une source

appreciable de proteines. D'oü les microbes prennent-ils l'azote
necessaire ä la Synthese de ces substances, dont est compose
leur protoplasme Nous avons vu que c'est tres probablement
l'acide urique accumule dans le corps adipeux de la Blatte qui
leur sert de source d'azote. Enfin il n'est pas impossible que
les bacteries symbiotiques produisent une sorte d'antibiotique
evitant ä l'insecte une infection par d'autres microbes.

Ainsi, si certaines hypotheses sont ä rejeter ä la suite

d'experiences negatives, telle l'idee de l'assimilation par les

symbiotes de l'azote moleculaire de l'atmosphere, il faut en



CHEZ LA BLATTE, B. GERMANICA 253

revanche en retenir plusieurs autres. Les bacteries remplissent
peut-etre toutes ces diverses fonctions ä la fois. C'est ä cette
conclusion qu'arrive Buchner ä la fin de son ouvrage.

Je ne pense pas qu'il soit possible d'affirmer categoriquement
quoi que ce soit sans avoir reussi ä priver des insectes
de leurs partenaires, ä determiner l'insuflisance qui
resulterait de cette absence, et surtout ä remedier ä la dite
insuflisance par un traitement approprie. Mais c'est cela meme

qui, sur le plan experimental, se heurte aux plus grandes diffi-
cultes.

C'est pourquoi je me suis donne comme täche de tenter
de realiser la dissociation de cette
Symbiose.
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