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L es termites humivores représentent la majorité des espéces de termites (~1200 espéces) et se
répartissent dans I’ ensemble des sols tropicaux. Une partie de ces termites vit au sein du sol
dans des constructions diffuses, alors que d’ autres construisent des nids épigés. Contrairement
aux autres termites, leur substrat alimentaire n'est pas congtitué des composés
lignocellulosiques des plantes mais de la matiére organique humifiée présente dans le sol.
Cette matiére organique ingérée est incorporée sous forme de feces dans le nid et les galeries
dont |I’ensemble constitue la termitosphére. Malgré I'importance écologique de ces termites,
ils sont peu étudiés. Cette revue a pour objectif de synthétiser les travaux portant sur
I"impact, via leur microflore digestive, des termites humivores construisant des nids épigés
sur la matiére organique du sol. Nous nous intéresserons plus spécifiguement a la
transformation de cette matiére organique au cours du transit intestinal et de son évolution
dans la termitosphere. Ces termites semblent se répartir dans les différentes microniches du
sol selon un gradient d’humification. La matiére organique ingérée est hétérogéne mais plus
riche que le sol environnant. Au cours du transit intestinal, elle subit deux événements
majeurs : (i) une hydrolyse alcaline (pH = 10 a 12) au niveau du tube digestif postérieur qui
permet a la microflore résidente de minéraliser ou de fermenter les composes issues de
I"hydrolyse, (ii) un brassage des éléments minéraux et végétaux dégradés qui aboutit a la
formation de complexes organo-minéraux plus stables vis a vis de la minéralisation. Cette
stabilisation augmente significativement avec le temps lors de I’ incorporation de ce complexe
organo-minéral dans la termitosphere. Cependant, les différents compartiments de la
termitiere possedent des caractéristiques différentes en fonction de I'age du dépdt ou du
remaniement. Les fractions plus récentes sont plus riches en matiere organique, en biomasse
microbienne et sont le siege d une importante activité bactérienne. Les termites humivores
semblent donc a la fois protéger la matiere organique du sol de la minéralisation et activer la
microflore tellurique. Cette apparente contradiction est discutée dans cette revue.
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1. Introduction

Le sol dans de nombreuses régions d’ Afrique a été remanié, imbibé de salive, et
travaillé par les termites, les conséquences pédologiques en sont trés importantes. Cette
phrase de Grassé (23), illustre I'importance écologique des termites dans les différents
processus de formation des sols en milieu tropical (25, 26, 29). Les termites ont en effet
un impact considérable sur la morphologie des sols (remontées d’ horizons, formations
d horizons superficiels) et leurs structures physiques (aération, porosité, agrégation, 36
; 21). Cependant, ils sont surtout connus pour leurs capacités de dégradation de la ligno-
cellulose (14) dues a la présence d'une importante microflore digestive et des régimes
alimentaires diversifiés (40). Cette symbiose microbienne leur permet de dégrader la
matiére végétale dans ses différents états; du bois et plantes intacts pour les termites
xylophages, jusgu'aux composés fortement polymeérises du sol pour les termites
humivores (TH). Leurs influences sur le cycle de la matiére organique (m.o.) en milieu
tropical sont donc déterminantes. En forét Malaysienne, 14 a 33% de la production de
litiére est consommeée par les termites (27). Cependant la grande magjorité des travaux sur
I’impact des termites sur la m.o. a concerné les termites xylophages et fourrageurs (39).
Les TH, qui se nourrissent a partir des composés humiques du sol ont fait I’ objet de peu
d études. |ls représentent pourtant plus des 2/3 des espéces de termites supérieurs (29),

leurs biomasses pouvant atteindre, dans les sols de forét tropicale, jusgu’a 200 g/m2 soit
10.000 individus (17). Cette densité implique qu’ une grande partie de I’ horizon supérieur
du sol est remanié par le passage a travers le “filtre bactérien” que constituent leurs
tractus digestifs. La matiére organique ingérée est remise au sein de I’ écosystéme via les
féces inclus dans les termitieres et les galeries formant la termitosphére (23). Cette revue
se propose de caractériser I'évolution de cette m.o. au cours du transit intestinal et de
son incorporation dans la termitosphére.



2. Rappels sur la biologie et la physiologie des termites

humivores
2.1 Ecologie des termites humivores

Le régime humivore représente, dans le contexte évolutif des termites, le régime
le plus récent permettant aux termites d’ avoir accés a une ressource illimitée en quantité,
mais de pietre qualité (29).Cet environnement favorise la spécialisation (36) ; ce qui
expliquerait I’ exceptionnelle biodiversité de ce groupe trophique (environ 1100 espéeces
parmi les 2300 décrites, 29). C'est dans les zones de forét africaine humide, riche en
m.o., que les plus fortes biomasses et biodiversités ont été mesurées (17). En revanche,
ils disparaissent deés que le milieu est perturbé ou mis en culture (17). Les TH semblent
donc sensibles a la qualité et/ou I’abondance de la m.o. des sols, cependant la nature
exacte de cette relation reste mal comprise. Cette répartition des espéces en fonction du
degré d'anthropisation du sol fait ains des TH un indicateur biologique potentiel de
I” état de perturbation du systeme.

2.2  Caractéristiques anatomiques et physiologiques du tube digestif

Malgré la biodiversité importante des TH, leur tube digestif posséde les
caractéristiques générales suivantes :

1 - une structure trés compartimentée, caractérisée par une augmentation de la
longueur et du volume de la panse (29, 3) permettant un transit séquentiel de longue
durée (36 a48h, [4]) ;

2 - un pH intestinal trés élevé (10 a 13) dans le tube digestif postérieur (6, 16) qui
permet une hydrolyse alcaline du bol alimentaire ;

3 - la présence d'un gradient d'oxygene axia permettant le maintien de
conditions anoxiques au centre et oxiques a la périphérie (15). La m.o. peut étre ains
dégradées selon diverses voies métaboliques (fermentations, minéralisations) selon sa
position dans |e tube digestif.

2.3 Mode de construction et caractéristique générale du nid

Le nid est composé de sol et de féces jouant un role de liant (23, 41). Le nid des
TH est congtitué d’une partie épigée, comprenant un systéme de cavités habitées par la
population et d'une partie hypogée constituée par un réseau de galeries souterraines
périphériques. Les parties hypogées observées n'excédent jamais plus de 50 m® de
surface soit un rayon de 2 a 4 m (22). Les gaderies ne dépassent pas 20 cm de
profondeur (23) et sont aux alentours immédiats du nid (20 & 25 cm). Les nids couvrent
en généra une faible surface du sol. Malgré leurs répartitions aggrégatives, aucune
corrélation entre le type ou la nature du sol et la répartition spatiale des nids n'a éé
démontrée (39).

3. Transformation de la matiere organique par les termites

humivores et leurs flores associées

3.1 Caractéristique de I'aliment initial

La quantité de terre ingérée par les TH est tres variable entre les espéces ; entre 2,76 et
9,1 g/j (38, 30). L’analyse du contenu intestina (35) montre que le bol alimentaire est
trés hétérogéne mais ne semble pas indiquée une sélection privilégiée des celules
végétales au dépend du matériel minéral (4). Le prélévement se situe majoritairement
dans I’ horizon superficiel (0-15 cm) du sol ou S'incorporent les matiéres végétales. La
question du choix aimentaire des TH reste en fait contreversé ; les espéces semblent se
répartir dans des microniches du sol le long d'un gradient d’humification qui va du bois
trés dégradé alam.o. trés humifiée (17, 17). Y api (42) suggere que cette répartition des
TH se fait en fonction de la taille des espéces, les especes de petite taille vivant dans la
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strate supérieure riche en m.o., les especes de plus grande taille se situant dans les
couches plus profondes du sol, pauvres en m.o. Cependant au sein d’un méme horizon,
les termites semblent sélectionner les particules plus fines (limon et argiles) plus riches en
m.o. (2, 21). Cependant le degré de séection dépend de la richesse en m.o. du sol
environnant, les termites de savane sont ainsi plus “sélectifs’ que les termites de forét
(38).
3.2 Transformation de la matiére organique au cours du transit intestinal
3.2.1 Transformation dle aux enzymes digestifs

L'humus ingéré par les TH est constitué maoritairement de composés
aromatiques résultant de la dégradation de la lignine et des tannins (29). Pour s adapter
au régime humivore, les termites furent obligés de changer radicalement leur stratégie.
En effet s la dégradation de la celulose est basée sur une hydrolyse en poly et
monoosides a |’ aide d' hydrolases (cellulases, hemicellulases, etc..) d' origines diverses, la
dégradation de la lignine dépend de stratégies plus variées mais ou les hydrolases ne sont
pas obligatoirement présentes. Les travaux de Rouland et al. (31, 32, 33) montrent la
quas absence d'enzymes cellulolytiques, hemicdlulasques et amylasiques chez les
especes de TH testées alors que ces enzymes sont présents dans les autres régimes
aimentaires. L’analyse comparative entre |I’aiment initial et les féces ne montre pas de
polysaccharides dégradés (3). Cette absence d enzymes hydrolytiques n'est pas limitée
aux seuls carbohydrates, en effet, Mora et al. (28) ont montré la faible présence de tous
les enzymes impliqués dans la dégradation de la lignine chez six espéces de TH.
Cependant les analyses en spectrométrie de masse du contenu intestinal montrent une
importante dégradation de complexes protéine-tannin au niveau du tube digestif
postérieur (3). Le faible pourcentage d’ espéces mesurées ne nous permet pas d’exclure
la presence de telles enzymes chez certaines espéces de TH, mais il semble que pour
certaines, la dégradation de la m.o. humifiée passe par une étape d’ hydrolyse acaline au
niveau du tube digestif postérieur (6, 16) suivie d une minéralisation et/ou fermentation
d origine microbienne (15).
3.2.2 Transformation due ala microflore digestive

Les TH possedent une microflore digestive importante et diverse située au niveau
de leur tube digestif postérieur (4, 8, 12). Cette flore est moins dense que dans les autres
régimes alimentaires (4, Tableau 1) et étroitement mélangée au contenu intestinal (24, 4).
L'action de ces bactéries semble se diriger en priorité sur les membranes
pectocellulosiques et les épaississements ligneux (18). La flore digestive se caractérise
par rapport a la flore tellurique par une augmentation des bactéries filamenteuses qui
représentent jusqu’a 10% du biovolume du tube digestif (4). Cette flore filamenteuse a
pour particularité d' étre attachée a la paroi du tube digestif postérieur par des épines
cuticulaires (4). Les bactéries constituent ains un véritable filtre pour la m.o. en transit.
Ces bactéries non encore cultivables, possedent un morphotype proche de celui des
actinomycétes (5). Chez certaines especes, le transit intestind semble activer
considérablement la microflore tellurique, ainsi chez Cubitermes speciosus (7), I’ activité
métabolique est maximum au niveau du tube digestif (200 fois supérieure a celle du sol
témoin) et diminue dans les féces (40 fois supérieur). Le pH basique semble diminuer
selon Bigndl et al. (5) la microflore de passage mais n'atere pas sa composition
générae.

Il existe tres peu de données sur la composition exacte et le réle de cette
microflore, car ces termites sont difficiles d' accés et difficiles a maintenir dans des
conditions de laboratoire. De plus, les bactéries du sol sont dans leur magjorité non



cultivables par les techniques classiques de microbiologie (37). Le récent développement
des techniques moléculaires devrait permettre de mieux connditre la structure et la
biodiversité de ces environnements complexes (37). L’absence d enzymes
polyosidasiques chez les TH et la composition en polyaromatiques de |I’humus du sol a
entrainé la recherche de bactéries capables de métaboliser les structures aromatiques
chez les termites (Tableau 1). Les TH éudiés possedent effectivement une flore digestive
capable de minéraliser ou fermenter partiellement les cycles aromatiques, cependant cette
caractéristique n’est pas spécifique de ce régime (10, 15). En anaérobiose, il existe une
flore peu nombreuse mais spécifique (Tableau 1) capable de fermenter intégralement ces
cycles aromatiques. La difficulté de croissance de ces bactéries ne nous permet pas
d évauer leurs rédlles importances au sein du tube digestif, mais cette flore anagrobie
semble tres spéciaisée (13). Cette spécificité est également partagée par les Archaea
méthanogeénes, dont la densité et |’activité est une autre caractéristique des TH (8, 9,
12). Ces bactéries permettent de maintenir des conditions trés réductrices al’intérieur du
tube digestif, conditions compatibles avec la dégradation des composés réduits
(protéines, composés aromatiques) présents dans I"humus. Ains le tube digestif, grace a
ses conditions particuliéres; flux métabolique important, pH alcalin, microspatiaisation,
conditions anoxiques, pourrait abriter des bactéries peu compétitives a croissance lente
et aux profils métaboliques restreints. Cette hypothése pourrait en partie expliquer la
spécificité de la flore digestive et la difficulté d’isolement et de caractérisation de ces
bactéries tres spécialisées.

Tableau 1 : Numération des bactéries capable d'utiliser les composés monoaromatiques modeles
delalignine chez trois espéces de termite (données issues de Brauman, 1989 ; 1994)

Espéces Mode B. fermentaireg B. utililisant des substrats arg B. ouvrant les cycles arom
alimentaire (X 109 Syr. (X 10%) | Ferr. (X 10°)| Syr. (X 10%) Benz. X 10°
©} 0|0, -0 -0 -0
T. macrothorax | Humivore | 1,9 11 0,120 3,6/3,6 nd
C. speciosus Humivore | 5,6 0,22 0,3|50 05|13 2,3
M. parvus Xylophage| 10,4 0,29 0]14,6 21 < 10! nd

Reésultats exprimés en nombre de bactéries par ml équivalent de tube digestif

Légendes: T., Thoracotermes; C., Cubitermes; M., Microcerotermes; G,, numération effectuée
en aérobiose; - 02, numération effectuée en anaérobiose, Syr, syringique; Ferr, ferrulique;
Benz, acide benzoique; arom., aromatiques.

3.2.3 Caractérigtique de la matiére organique apres transit intestinal (Tableau 2)

La transformation de la m.o. au cours du transit intestinal chez les termites
humivores n'a été éudiée spécifiquement que chez une espece (T. Macrothorax) par
Garnier-Sillam et al. (20, 18, 22). Les feces sont sensiblement plus riches en m.o. (17%)
et en acide fulvique que I"humus témoin (Tableau 2). T. Macrothorax sélectionnerait
donc dans I" horizon humifére les particules de sol, riches en m.o. peu polymérisee (22).
Cependant cette plus faible polymérisation peut également provenir de |'hydrolyse
acaline des composés humiques lors du transit intestinal. Le taux important d azote
combiné ains que laforte diminution du rapport C/N dans les féces est un signe probable
(Tableau 2) de I’importante activité bactérienne qui S'y déroule.

L’ analyse des feces (20) de T. Macrothorax indique que les fragments végétaux
visiblement biodégradés par les exoenzymes bactériens lors du transit intestinal forment,
avec les fractions argileuses, des liaisons organo-minérales complexes et plus stables que
dans I'humus ingéré. Le transit intestinal semble donc avoir pour principa effet de
former et/ou d’augmenter la stabilité des liaisons organo-minérales de |I"humus ingéré.



Garnier-Sillam (22) suggére que ces complexes organo-mineraux séquestrent la m.o. et
empéchent ains sa minéralisation rapide dans I’ environnement.

Tableau 2 : Analyse de la matiére organique dans les différentes fractions de la termitosphere chez T.
Macrothorax (d'aprés (18) )

Fractions m.o. C AF AH AFA N N. N Naaminé azote
analysées (%) total % du % du H total Hydrol Reésidue (%azote = combiné
% ¢ ~C (%) (g/100g) | hydrol) (% azote
extrait extrait (9/100g hydrol)
)
sol témoin 6,2 279 625 375 166 021 0,16 0,03 52 20
sol perturbé* 9,4 4,67 435 55 076 045 034 0,11 43 22
Termitiere 83 4,01 443 557 079 038 027 0,11 34 23
Féces 172 78 652 348 187 108 085 0,23 44 28

* : sol prélevé dans les 5 premiers cm. du sol dans un rayon de 6 m autour du nid
Légendes : m.o., matiere organique, C, carbone, N, azote, AF, acide fulvique; AH, acide humique
3.3 Transformation de la matiére organique au niveau de la termitiére

3.3.1 Au niveau de la composition physico-chimique

Contrairement aux termites champignonnistes qui construisent leurs nids avec les
matériaux (argile) provenant des horizons plus profonds (39), les termitiéres des T.H
sont construites avec des matériaux provenant majoritairement de I’ horizon superficiel
(23, 22). On congtate un faible enrichissement des termitiéres épigées en carbone, azote
et @éments fins (argile) provenant de I'incorporation au nid des déjections plus riches en
m.o. (22). Cependant, cet enrichissement devient réellement significatif lorsgue le sol
environnant est pauvre en m.o. et particules fines (cas des savanes, [39]).
L’ augmentation des capacités d échanges des termitiéres semble dle principaement a
I’augmentation du taux d argile alors que I’ enrichissement en bases échangeables (Ca,
Mg, K, Na) et phosphore provient de |’incorporation des féces a la termitiere (39, 22).
Cet enrichissement en cations bi et trivalents dans la termitiére influence favorablement la
stabilité des complexes argilo-humiques dans la termitiere. Le taux d azote ammoniacal
est significativement plus élevé dansle nid (170,2 ppm) que dans le sol témoin (74,9 ppm
; [18]). Cette inhibition apparente de la nitrification au sein du nid, pourrait étre due soit
a la stérilité apparente de la termitiére (22) soit plus probablement aux conditions
physico-chimiques peu favorables de la termitiere (pH acide, conditions micro-
aérophiles). Une des caractéristique principale des termitieres des TH est leur taux
nettement supérieur (~4 fois) de phosphore assimilable (39, 22) ; selon Wood (39), cette
différence provient de la libération, a pH alcalin, du phosphore lors du transit intestinal.
Ces caractéristiques physico-chimiques des termitiéres pourraient avoir un effet tres
positif sur la fertilité des sols tropicaux notamment pauvres en phosphore et bases
échangeables, mais compte tenu de la faible répartition spatiale des termitieres
humivores, ces changements ont surtout un caractére local (Wood, 1988). Cependant,
comme la majorité des espéces de TH vive a méme le sol dans des structures diffuses
dont les caractéristiques tant physico-chimiques que pédologiques sont ignorées, toutes
conclusions sur leurs impacts sur lafertilité des sols restent prématurées.
3.3.2 Au niveau de la composition organique

L’ enrichissement du nid en m.o. (Tableaux 2 & 3) est en fait hétérogéne selon les
compartiments du nid (Tableau 3) ; les constructions plus récentes (constructions
fraiches et muraille interne) sont plus riches en m.o. que les parties plus anciennes du nid



(paroi externe). De méme, I'azote labile (azote d origine protéique et microbienne)
diminue significativement dans la termitiére (18). En revanche, plus les d§ections sont
agées, plus la quantité dacide humique et dazote résiduel, réfractaire a la
biodégradation, sont importantes (Tableau 2). Garnier-Sillam et Harry (22) démontre
une augmentation importante de la stabilité structurale des murailles des nids par rapport
au sol témoin due a I'enrichissement du taux de m.o. de la termitiere. L’activité
biologique des termites, via I’incorporation au nid et au sol proche de micro-agrégats
organo-minéraux, stabilise les composés humiques récemment formés et contribue ains
au processus d’ humification dans les sols qu'’ils colonisent. L’ activité termitique participe
ains ala préservation de la m.o. dans les environnements tropicaux caractérisés par un
processus rapide de minéralisation.

3.3.3 Auniveau de labiomasse et de I’ activité microbienne (Tableau 3)

L’ analyse ultrastructurale du nid de T. Macrothorax indique une disparition de la
flore bactérienne (18). Nos résultats ([35] ; Tableau 3), bien qu’ effectuées sur une espece
voisine (C. fungifaber) contredisent cette affirmation. Au contraire d'ére inhibé, la flore
du nid semble stimulée par I’incorporation d’'une m.o. fraiche (Tableau 3). La biomasse
microbienne est significativement plus importante dans les parois internes du nid que
dans les autres compartiments mesurés mais son activité minéralisatrice (0, incorporé)
reste proportionnellement faible. Ce point pourrait expliquer I’ apparente contradiction
qui existe entre le ralentissement du processus de minéralisation mesuré (22) au niveau
des termitiéres et |’augmentation significative al’intérieur de celle ci de la biomasse et de
I’activité bactérienne (Tableau 3). Le faible taux de miné&alisation serait di a
I'instauration au sein du nid de conditions semi-fermentaires permettant la dégradation
par des bactéries anaérobies facultatives d’ une m.o. hydrolysée et partiellement dégradée
par le trangit intestinal. Les conditions micro-aérophiles de la termitiere dues a la
concentration importante de C0, (39) et la richesse des féces en bactéries anaérobies
facultatives (Tableau 1) et composés réduits permettraient le maintien de ces conditions
et activités fermentaires. La population microbienne de la termitiére serait dans ce cas
métaboliquement et structurellement différente de celle du sol environnant. Par la
réingestion constante par les TH des parois internes riches en produits intermediaires
issues de la fermentation, la termitiere fonctionnerait comme un rumen externe. Des
€tudes complémentaires sont en cours pour valider ces différentes hypothéses.

Tableau 3 : Caractérisation de la biomasse et de I'activité microbienne
dans les différents compartiments de la termitosphére d€. fungifaber (Moy+ Ecart type) n = 3

Fractions dela Biomassep * ARN bact. **  Humidité  O:incorporé  CO: émis
termitosphére (%o du Ctota)  (ng/mq) relative (%) (ul/g/h) (ul/g/h)
Féces nd 177,7(9,7) nd nd nd
Construction fraiches nd 94,1(14,2) 20,00 1495(1,97) 20,97 (2,46)
Muraille interne 16*** 20,3 (3,0) 1470 9,12(1,61) 13,98 (0,55)
Paroi externe 0,4 6,2 (1,5) 11,16  7,55(0,14) 10,51 (1,61)
Sol sous nid 2,2 3,4 (0,5) 20,90 18,48(2,79) 20,77 (1,46)
Sol Témoin 0-5 cm 0,3 1,3(0,0) 18,00 12,18(2,84) 11,84 (1,40)
Sol témoin 5-10 cm n. det n.det 20,00 4,21(0,58) 5,14 (0,54)

* L abiomasse microbienne est mesurée selon la technique de fumigation extraction (Amato et Ladd, 1988)
** Mesurée avec une sonde oligonucl éotidique Bacteria ciblant I'ARNr 16S ribosomal (Braumaet al., 1997)
*** - mesure effectuée sur un seul échantillon

L égendes : nd, non determiné; n.det, non détécté.



4. Conclusion

Le faible nombre de travaux effectués sur les TH et leur biodiversité et
endémicité importante ne nous permet pas de conclure sur leur impact sur les sols qu’ils
colonisent. Cependant, les travaux effectués démontrent une adaptation remarquable a la
dégradation d' une ressource difficilement biodégradable, les composés humiques du sol.
Ceci semble possible gréace (i) a une spécidisation trophique, les espéeces se situant le
long d'un gradient d’humification de la m.o. (ii) a une adaptation du tube digestif qui
permet un transit long et séquentiel dans lequel la m.o. subit, aprés une hydrolyse
alcaline puissante, une dégradation par des bactéries spécialisées dans différents micro-
compartiments. En favorisant la formation de complexes argilo-humiques stables au
cours du trangit intestinal et en incorporant ceux ci au sol, directement viales galeries ou
indirectement via la termitiere, les TH participent et favorisent le processus
d humification des sols.

Ains contrairement aux autres régimes qui minéralisent presque intégralement la
m.o. qu'ils ingérent, les termites humivores influencent positivement la dynamique de la
m.o. des sols qu'’ils colonisent.
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