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INTRODUCTION

1. But du travail et espèces étudiées.

Ce travail a pour but une tentative d'évaluation du 
flux énergétique chez des termites humivores de savane tropica­
le de la région éthiopienne. Son intérêt tient au fait que ces 
animaux constituent une part importante de la faune du sol dans 
ces régions et y exercent une activité apparemment intense. Il 
se justifie aussi par la carence d'informations de ce type con­
cernant les termites supérieurs.

Nous avons étudié deux espèces du genre Cubitermes 
WASMANN 1911; dans la systématique des Isoptères, ce genre fait 
partie de la famille des Termitidae, sous-famille des Termiti- 
nae. Il est présent dans presque toute la région éthiopienne, 
excepté dans ses parties arides du nord et du sud. Il comprend 
actuellement 65 espèces, toutes humivores (EMERSON, 1928; SNY- 
DER, 1949 ; WILLIAMS, 1966 ; BOUILLON & MATHOT, 1965 , 1966).

Cubitermes exiguus fut décrit en 1964 (MATHOT., 1964; 
BOUILLON & MATHOT, 1964). Son aire de répartition est assez 
restreinte: l'espèce a été rencontrée dans les environs immé­
diats de l'Université Lovanium et à environ 30 kms du centre 
de Kinshasa le long de la route Kinshasa-Matadi. Cubitermes 
sankurensis fut décrit en 1911 par WASMANN en même temps qu'il 
décrivait le genre; les exemplaires utilisés avaient été ré­
coltés par LUJA en 1905 près du Sankuru.
L'espèce se rencontre dans tout le Bas-Congo, jusqu'à la fron­
tière de l'Angola, le long de l'axe du Kasaî et dans l'Est 
Africain (Figure 1).



Figure 1
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Une société de Cubitermes est fondée par deux imagos 
ailés qui quittent leur société mère et le sol à l'essaimage, 
s'apparient en vol ou sur le sol après chute de leurs ailes et 
s'enfouissent dans le sol superficiel. Là, dans une cellule 
creusée par eux, ils se reproduisent et prennent soin de leur 
progéniture composée exclusivement d'abord de formes asexuées 
constituant la caste des neutres:, les premiers ouvriers pren­
dront leur relève dans les travaux domestiques dès qu'ils se­
ront formés.

La société de neutres croît pendant des mois, des 
années peut-être. Les ouvriers construisent un nid et l’agran­
dissent au fur et à mesure que croît en nombre la société.
C'est un nid cellulaire, globuleux et affleurant à la surface 
du sol chez C. exiguus, ou s'élevant au-dessus du sol en une 
superstructure en forme de "champignon" chez C. sankurensis 
(Figure 2). Ce nid constitue un milieu physique et éthologi- 
que particulier et qui paraît indispensable à la survie et à 
l'évolution de la société. Une fois atteintes les dimensions 
adultes tant de la société que du nid, la seconde caste, celle 
des imagos sexués, ailés et promis à l'essaimage, se forme en 
un contingent annuel saisonnier. Et cela pendant quelques an­
nées jusqu'à la fin brutale de la société.

A l'âge adulte une société est finalement composée 
d'un roi et d'une reine physogastrique s'accouplant périodique­
ment, d'oeufs, de larves des stades 1 et 2, d'ouvriers, de sol­
dats blancs et de soldats dérivant des ouvriers jeunes. Elle 
comporte, en outre, pendant la saison des pluies, cinq stades 
nymphaux successifs menant aux imagos qui essaimeront au début 
de la saison des pluies suivante. Les proportions numériques 
des deux castes et des différents stades sont assez caractéris­
tiques de l'espèce, dans les limites des fortes variations de 
société à société au sein de chaque espèce (Figure 3).

A partir de la base du nid s'étend un système de gale­
ries permanentes et bien construites, menant à des tunnels tem-
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poraires d’exploitation de la couche superficielle du sol. Dans 
cette "périécie”, les ouvriers, accompagnés de quelques soldats, 
se nourrissent de matières végétales en voie d'humification, et 
des microorganismes agents de leur décomposition. Une partie du 
squelette minéral du sol est ingéré en même temps. Des bacté­
ries symbiotiques interviennent dans la digestion (GRASSE & N0I- 
ROT,, 1959), Les excréments servent de matériaux de construction. 
Les ouvriers nourrissent alors le reste de la société par tro- 
phallaxie. Les soldats reçoivent d’eux des matériaux intestinaux 
soit régurgités, soit déféqués; tout le reste de la société re­
çoit les sécrétions des glandes salivaires hypertrophiées.

Le milieu qu’ils occupent a été décrit comme suit 
(DUVIGNEAUD, 1953) : ”... Il y a, au sud de Léopoldville, un 
massif kalaharien qui s'étend à l'ouest jusque Kasangulu-Madi- 
mba, au sud jusqu’au parallèle de Kisantu, a l ’est jusque près 
de la cassure de la Nsele. Il présente une série de collines en 
ronds de bosse que séparent des vallons encaissés où affleure 
le schisto-grèseux. L’entièreté de ces collines a dû être jadis 
couverte de la forêt Bateke, mais sous l’action des cultures et 
des déboisements, celle-ci recule progressivement vers le bas 
des pentes en rendant chauve la plupart des sommets dont on voit 
un peu partout la cime herbagée jaunâtre dépassant les frondai­
sons du paysage forestier. Il est aussi manifeste que, sur ces 
sommets, où la couche imperméable constituée par le grès de la 
base du Kalahari est profonde, le sol est plus sec, ce qui fa­
cilite le recul forestier. La végétation herbeuse est une sava­
ne steppique. Sa composition est voisine de celle qui couvre 
les vastes plateaux Bateke à l'est de la cassure de la Nsele.,. 
La steppe, sur sable peu argileux, généralement grossier, po­
reux et très sec, est formée d’un groupe écologique xérophyte 
caractéristique...”.

La liste des espèces végétales rencontrée dans ces sa­
vanes a été établie en 1968 par le Professeur C. EVRARD et Mon­
sieur H. BREYNE qui nous l'ont aimablement communiquée; elle fi­
gure au tableau I.
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STRATE HERBACEE SUPERIEURE (atteignant 1 m à 1,70 m)
Loudetia demeusei HUB.
Traohypogon thollonii STAPF 
Landolphia lanoeolata PICHON 
Digitarie bvazzae STAPF 
Rhynchelytrum repens HUB.
Anisophyllea diohostyla ENGL. & BR. 
Landolphia parvifolia K. SCHUM.
Annona arenaria THONN.
Andropogon sohirensis HOCHST.
Panicum fulgens STAPF
Cyperus sohweinfurthianus BOECK.

STRATE HERBACEE INFERIEURE (jusque 40 cm)
Ctenium newtonii HACK.
Bulbostylis laniceps C.B.CL.
Parinavi pumila MILDBR.
Fimbvistylis exilis ROEM. & SCHULT. 
Sohizaohyvium semiberbe C.B.CL.
Tephrosia bavbigcra -WELW. ex BAK.
Eriosema glomeratum HOOK. f.
Gladiolus klattianus HUTCH.
Borreria pusilla D.C.
Tephrosia lupinifolia D.C.
Vevnonia gerberiformis OLIV. & HIERN 
Cassia mimosoîdes L.
Cyanotis augusta C.B.CL.

STRATE ARBUSTIVE
Albizia adianthifolia VJ.F. WIGHT 
Stryehnos ooouloîdes BAK.
Cvossoptevyx febrifuga BENTH.
Hymenooardia aoida TUL.
Maprounea afrieana MULL. ARG.
Paropsia bvazzeana BAILL.

TABLEAU I.
Relevé des espèces végétales dans les savanes étudiées
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Les sols sur lesquels ces savanes se sont installées 
sont nés des formations géologiques Bateke, plus rarement du 
schisto-grèseux. Le complexe absorbant y est faible et les ba­
ses échangeables pauvres. La litière de débris végétaux est 
pratiquement inexistante et la matière organique provient sur­
tout de la décomposition sur place des racines (KOECHLIN, 1961) 
La végétation est particulière : "... Le Bas-Congo a un climax 
forestier. Des déboisements considérables, suivis d'une savani­
sation qui a une tendance à se stabiliser sous l'action des 
feux, ont conduit à la transformation du paysage ligneux primi­
tif en un paysage herbeux d'origine anthropogène..." (DUVI- 
GNEAUD, 1953). Chaque année le couvert végétal est minéralisé 
par les feux de saison sèche; le dépôt de cendres sur le sol 
est rapidement lessivé par les premières pluies de la saison.

Le climat de type tropical se caractérise par l'al­
ternance d'une saison des pluies d'octobre à mai avec une pe­
tite saison sèche en janvier et d'une grande saison sèche de 
juin à septembre. Durant la saison des pluies, la température 
et l'humidité relative sont plus élevées qu'en saison sèche; 
l'essentiel des pluies consiste en un certain nombre de fortes 
précipitations séparées par des périodes allant jusqu'à 8 jours 
En saison sèche, il ne tombe pas une goutte d'eau durant qua­
tre mois, sauf parfois la "pluie des mangues" vers la mi-août. 
Les variations annuelles de température et d'humidité relative 
sont très faibles comparées aux variations journalières. La 
pression barométrique est très stable durant toute l'année.

Ces termites occupent un milieu de savane. Ils sont 
dits "supérieurs" par la présence de deux castes distinctes 
dès le deuxième stade larvaire et le premier stade nymphal, 
par la présence d'une seule sorte d ’ouvriers des deux sexes et 
de soldats femelles, et enfin par la structure de leur nid. On 
les appelle humivores: en fait ils se nourrissent du sol, et la 
matière organique contenue dans celui-ci n'a que de lointaines 
ressemblances avec l'humus vrai tel qu'on le rencontre dans les 
régions tempérées. Dans la forêt équatoriale et tropicale, les
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conditions ambientes de température et d ’humidité sont telles 
que l'activité de la microflore permet la métabolisation d'une 
masse de 200 tonnes à l'hectare par an de matières végétales 
pour ne laisser qu’une litière qui n'atteint même pas 4 tonnes 
à l'hectare; lorsque les forêts sont déboisées, le sol sablon­
neux de la savane résultante présente une teneur extrêmement 
basse en matière organique (P0CH0N & DE BARJAC, 1958).

Ces termites font partie du niveau des décomposeurs 
dans le sol; ils sont prédateurs des microorganismes qui s'y 
trouvent. Ils vivent en symbiose avec des bactéries et quel­
ques amibes (HENDERSON, 1941); ils sont la proie de prédateurs 
dans le sol (fourmis) ou lors de l'essaimage (oiseaux, crapauds, 
fourmis ...). Leur nid peut contenir des hôtes, insectes termi- 
tophiles et sociétés de termites inquilins (Noditermes sp. et 
Microcerotermes sp.); enfin il arrive occasionnellement qu'ils 
soient parasites par des larves de Diptères ou par des Némato­
des .

Les termites humivores exercent une action sur le sol; 
les modalités de cette action ont été assez peu étudiées pour le 
genre Cubitermes3 la plupart des auteurs se préoccupant davanta­
ge des grandes termitières de Macrotermes (HESSE, 1955). Ils vi­
vent dans un sol pauvre en matière organique, avec des taux de 
carbone variant entre 1 et 4% et des taux d ’azote entre 0,06 et 
0,20% (MATH0T, 1965; MALDAGUE, 1959). Ce sol est exploité dans 
sa portion superficielle, la profondeur d'exploitation pouvant 
varier d'après les espèces (WILLIAMS, 1959). Les matériaux pré­
levés transitent dans le tube digestif pour servir ensuite à 
l'édification du nid avec enrichissement de salive; certains peu 
vent être utilisés directement. Les structures du nid montrent 
une teneur élevée en matière organique allant jusque 17% (GRASSE 
& JOLY, 1941) avec des taux de carbone et d'azote dépassant sou­
vent le double des taux du sol environnant (SYS, 1961). On y ren 
contre aussi une concentration plus élevée en argile et en ca­
tions (calcium et potassium) que dans le sol aux alentours 
(ST00PS, 1964). La granulométrie du nid révèle la présence de



nombreux éléments fins en proportion supérieure à celle du sol, 
et la présence de quelques gros grains de sable. Enfin le nid 
pourrait contenir des bactéries fixatrices d ’azote et d'autres 
cellulolytiques, comme cela a été démontré chez d ’autres espè­
ces de savane (BOYER, 1955, 1956).

Les termites agissent sur le sol en y prélevant du ma­
tériel lors de l'exploitation et en provoquant des remaniements 
locaux; après décès de la société, le nid est progressivement 
détruit par l'érosion et constitue un apport de matéraux d'ori­
gine partiellement exogène.

2. Problèmes de productivité et leurs implications particuliè­
res dans l'étude des Isoptères.

Depuis quelques années, une partie de l'écologie ani­
male s'est orientée vers l'évaluation des quantités de matière 
et d'énergie circulant au sein des niveaux trophiques d'un éco­
système et entre eux. Elle cherche à déterminer les gains et 
les pertes et à dresser des bilans. Ce type d'étude se généra­
lise et l'on commence à disposer de bonnes informations concer­
nant les écosystèmes terrestres, de prairie et de forêt, dans 
les régions tempérées.

La grande variété des termes utilisés nous oblige à 
quelques définitions. L'ensemble des études ayant pour but la 
quantification des flux de matière et d'énergie chez les êtres 
vivants est actuellement couvert par le terme général de "pro­
ductivité", primaire quand il s'agit d'organismes autotrophes, 
secondaire pour les hétérotrophes.

La production est définie comme "... the amount of 
organic matter (expressed as biomass, calorific équivalent of 
biomass, number of organisms or any other quantity considered 
to be proportional to organic matter) which is elaborated by a 
population in a specified time period, whether or not it ail 
survives to the end of that time..." (MACFADYEN, 1967). Cette
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production peut être considérée comme la production globale, 
somme de tous les gains de la biomasse, la production nette 
étant la différence, positive ou négative, en fin de la pé­
riode envisagée (MACFADYEN, 1966). Nous adoptons ces défini­
tions dans le présent travail.

dans le sens de la quantité d'énergie transmise par le niveau 
trophique précédent au niveau étudié (HUTCHINSON, 19«42, cité 
par LINDEMANN, 1942) ou du taux potentiel de formation des or­
ganismes dans les conditions idéales, la production étant le 
taux actuel dans les conditions existantes. (DAVIS, 1963); 
nous préférons lui garder son caractère général. Nous ne fai­
sons pas non plus de différence entre énergo- et organoproduc- 
tion; nous ne distinguons entre matière et énergie qu'au ni­
veau de la mesure. Nous nous conformerons à l'usage tradition­
nel dans les études de productivité de ramener toutes les don­
nées (poids, consommation d'oxygène ...) à des valeurs calori­
ques .

oxydée en vue d'assurer le métabolisme d'entretien, une autre 
sert à l'accroissement tissulaire et à la reproduction, le res­
te enfin est simplement rejeté. L'organisme excrète: des pro­
duits, synthétisés ou résiduels, sont éliminés.

Nous n'envisageons pas le terme de "productivité”

Un animal ingère de la nourriture : une partie est

NOURRITURE CONSOMMEE

FECES NOURRITURE ASSIMILEE

PRODUCTION SECONDAIRE RESPIRATION

REPRODUCTION TISSUS NOUVEAUX

PRODUITS DE 
DECHETS EXCRETES

(MACFADYEN, 1967).
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Au niveau d'une population spécifique, ces phénomènes sont ampli­
fiés et compliqués par les fluctuations dues au bilan, positif 
ou négatif, de la natalité et de la mortalité, de l'immigration 
et de l'émigration:, ils le sont aussi par les variations entre 
individus et stades et par les modifications des conditions ex­
térieures .

Nous utilisons les notions suivantes :
- consommation: quantité de nourriture ingérée
- assimilation: partie de la nourriture qui a été effectivement

digérée
- production: partie de l'assimilation qui a servi à l'élabora­

tion de tissus nouveaux
- respiration (ou coût de maintien): partie de 1'assimilation qui

a été oxydée en vue d'assurer la survie de l'orga­
nisme

- déjection: ensemble des restes non digérés de la nourriture,
de l'urine et des métabolites excrétés au niveau de 
la peau.

On peut déterminer les rendements en calculant les rap­
ports suivants: assimilâtion/consommation, production/consomma- 
tion, production/assimilation. Enfin le rapport respiration/pro- 
duction peut donner une indication de la destination de la nour­
riture assimilée.

Deux méthodes sont suggérées pour estimer le flux éner­
gétique à travers un niveau trophique dans un écosystème (MACFA- 
DYEN, 1967). La première est inspirée de travaux effectués sur 
des poissons de la Tamise (MANN, 1965) et sur des Homoptères et 
des Orthoptères (WIEGERT, 1964, 1965). Cette première méthode 
nécessite la connaissance des données suivantes :
- la dimension de la population, ses fluctuations dans l'espace 
et dans le temps et ses classes d'âges;

- le poids des individus ;
- le contenu énergétique (mesuré ou présumé) de ces animaux, de 
leur nourriture, de leurs déjections...;
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- la respiration, en fonction de la température et du poids;
- la production, à partir de la croissance et de son équivalent 
énergétique; à cette production s'ajoute la formation de ga­
mètes, d'exuvies...

A partir de ces données, il est possible de calculer 
l'assimilation qui est la somme de la respiration et de la pro­
duction, •et la consommation qui est la somme de l'assimilation 
et des déjections (VARLEY, 1967). On extrapole alors ces données 
le mieux possible aux conditions naturelles. Cette méthode ne 
vaut que pour des animaux chez lesquels il est possible de dé­
terminer les données de nutrition et de mesurer les quantités 
de déjections; ces valeurs, obtenues souvent par des expérien­
ces et des élevages en laboratoire, sont souvent douteuses 
quant à leur extrapolation à des conditions naturelles.

Dans les nombreux cas où les études nutritionnelles 
ne sont pas possibles, la deuxième méthode ne vise qu'à la con­
naissance de la quantité d'énergie nécessaire au maintien de la 
population par la mesure de la respiration; elle est basée sur 
des données d'échanges gazeux, et a été surtout appliquée à la 
faune édaphique (BERTHET, 1964; PHILLIPSON, 1962, 1963). Elle 
requiert la connaissance des données suivantes :
- la dimension de la population et ses fluctuations (voir 1° 
méthode);

- la mesure "in vitro" de la consommation d'oxygène et de ses 
variations ;

- la mesure des facteurs de l'environnement.
L'ensemble de ces données permet l'évaluation de la respiration 
de la population pendant la période considérée. Cette méthode 
repose sur un postulat: l'essentiel de l’énergie provenant de 
l'assimilation est dissipée au cours de la respiration.

Dans l'état actuel des connaissances, seule la deuxiè­
me méthode est applicable dans l'étude des Isoptères supérieurs, 
les données de consommation et d'assimilation s'avérant délica­
tes à obtenir.
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Les termites humivores s'insèrent dans des chaînes 
trophiques dont les étapes sont difficiles sinon impossibles à 
déterminer. Leur menu se compose d'un mélange de sable et de 
matières végétales en décomposition envahies par des bactéries 
et des champignons: on ignore la nature des éléments prélevés 
au cours de la digestion.

La mesure de la quantité de nourriture consommée ne 
peut être résolu par la technique d'élevage: les essais, en 
laboratoire, de maintien de termitières sur support artificiel 
de terre de savane n'ont donné que des résultats décevants.
La société résiste mal à ce changement de conditions et sa po­
pulation subit des modifications importantes marquées notam­
ment par une diminution du nombre des formes larvaires et un 
accroissement de celui des soldats (BOUILLON, 1965). Même si 
la pratique de ces élevages pouvait fournir des informations 
quantitatives, celles-ci ne pourraient être utilisées qu'avec 
beaucoup de prudence dans des calculs de flux énergétique. Le 
problème se trouve en outre compliqué par la trophallaxie, la 
construction du nid, le cannibalisme et l'oophagie (GRASSE,
1949).

La consommation pourrait s'évaluer par l'addition de 
l'assimilation et des déjections. La majorité de ces dernières 
intervient dans la construction du nid et l'on pourrait penser 
que la mesure de l'accroissement du nid par unité de temps 
permettrait d'évaluer la quantité de déjections formées. Cette 
mesure se heurte à de grosses difficultés: il n'est pas possi­
ble de déterminer la masse d'un nid sans le fragmenter et par 
conséquent de le détruire ainsi que la société. La mesure, tel­
le qu'elle a été pratiquée chez Amitermes atlanticus (SKAIFE, 
1955) en plantant des clous dans le nid et en estimant la crois­
sance annuelle, ne permet pas une détermination plus ou moins 
précise de la masse, car elle ne tient pas compte du volume des 
galeries et des chambres et de l'épaisseur des parois. La récol­
te de nombreux nids peut fournir une idée de l'importance attein­
te par les structures, mais sans pouvoir préciser la vitesse 
d'édification de celles-ci.
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Nous discuterons des problèmes de production à la fin 
de ce travail, dans la partie consacrée à l'évaluation du flux 
énergétique.

La méthode choisie repose principalement sur la mesu­
re de l'activité respiratoire (respiratory metabolism). Cette 
mesure est d'intérêt physiologique quand le fonctionnement des 
organes respiratoires est envisagé; 1'écologiste,lui,s'attache 
plutôt au résultat quand il est le reflet de l'activité déplo­
yée par l'organisme, de la quantité de nourriture oxydée et des 
réactions en face de conditions particulières. Les principaux 
reproches faits aux mesures des échanges gazeux "in vitro" sont
- mesure dans des conditions très éloignées des conditions na­
turelles ,

- mesure dans des enceintes où le CC^ est absent,
- mesure à température et humidité constantes, ce qui a parfois 
pour effet de masquer des variations nycthémérales.

Nous tâcherons dans la mesure du possible d'éviter certains de 
ces écueils.

3. Plan du travail et méthodes.

A la suite de cette introduction, notre travail s'ar­
ticule comme suit :
1. Etude des populations par l'analyse de leur densité, de leur 
distribution spatiale et de leurs fluctuations chez les deux 
espèces de Cubitermes.
2. Bilan métabolique de la société à partir de mesures indivi­
duelles pratiquées sur les différentes castes chez les deux es­
pèces de Cubitermes.
3. Bilan métabolique de la société à partir de mesures globales 
pratiquées sur l'ensemble de la termitière chez C. exiguus.
*+. Essai d ’évaluation du flux énergétique et de l'influence sur 
le sol de savane chez C. exiguus.
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L'instrumentation suivante a été utilisée pour la me­
sure des échanges gazeux:
- respiromètre microvolumétrique de Scholander et ultramicrores- 
piromètre de Warburg pour les individus et les groupes d'indi­
vidus

- macrorespiromètre à électrolyse pour les termitières entières j
- microanalyseur de gaz de Scholander pour les échantillons de 
gaz prélevés en nature.

Désirant ne pas alourdir ce texte, nous renvoyons à un appendi­
ce à la fin de ce travail pour la description de ces appareils. 
La thermostatisation des bains a été assurée par des "Thermomix 
BRAUN", un ultrathermostat HAAKE, l'équipement de thermostati­
sation de l’appareil de Warburg, et un refroidisseur MAMMUTH. 
Nous avons pesé les individus et lots d'individus sur une balan­
ce METTLER au 1/10 mgr et des balances à torsion SAUTER au 1/50 
et 1/100 de mgr, les nids sur une balance de ménage ordinaire. 
Certaines techniques particulières seront décrites dans le tex­
te .

Toutes les données d'échanges gazeux ont été ramenées 
en valeurs à 0°C et 760 mm Hgi sauf indications contraires, les 
mesures ont eu lieu à 30°C.

Dans certains tests statistiques, des abréviations sont 
utilisées. Leur signification est la suivante :

N.S. : non significatif
S. : significatif entre 5 et 1 %
S.S. : significatif au delà du seuil de 1%.
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PREMIERE PARTIE  

ETUDE DE POPULATIONS.

1. Introduction.

La mesure de la dimension d'une population animale et 
de ses fluctuations est loin d’être un problème simple; elle a 
fait l'objet d'une littérature abondante.

La population idéale serait celle dont on connaîtrait 
tous les individus et dont on tiendrait registre de toutes les 
naissances, de tous les décès, les départs et les arrivées. Cet 
état de connaissances n'étant qu'imparfaitement réalisé chez 
l'homme, on comprendra aisément que l'information soit plus dé­
licate à obtenir chez d'autres espèces animales. Néanmoins, la 
mise au point de techniques de récolte, d'échantillonnage et 
d'analyse, l'étude de l'écologie et de la phénologie de nombreu 
ses espèces ont permis de poser les jalons d'une démographie 
animale.

A un moment déterminé, dans un milieu donné, la popula­
tion d'une espèce animale compte un certain nombre d'individus 
qui occupent ce milieu d'une façon particulière. Au cours du 
temps, le nombre d'individus se modifie ainsi que la façon d'oc 
cuper le milieu.

L'écologiste se préoccupant de problèmes énergétiques 
est intéressé par la connaissance de ce nombre d'animaux et de 
ses fluctuations. Dans l'étude des termites, deux aspects doi­
vent être envisagés: le nombre de termitières et l'importance 
des sociétés.



2. Densité et distribution spatiale des termitières sur le 
terrain.

Dans la littérature, on rencontre les termes de densi­
té et d'abondance; l’imprécision règne quant à leur définition. 
L'abondance peut être le nombre total d'individus dans une aire 
déterminée;, elle peut être aussi le nombre relatif de représen­
tants de chaque espèce entrant dans la composition de la faune 
de l'aire étudiée (CARPENTER, 1956). Dans une liste des concepts 
utilisés pour les études de productivité, l'abondance est défi­
nie comme le nombre d'organismes dans la population au moment 
de l'observation (PETRUSEWICZ, 1967). Pour d'autres auteurs en­
fin (ODUM, 1964 : ALLEE et al.3 1963; MACFADYEN, 1966), abondan­
ce est synonyme de densité: nombre d'organismes de l'espèce en 
question par unité de surface ou de support. Nous nous tiendrons 
à cette définition. ODUM (1964) considère encore une "densité 
écologique", nombre d'individus par unité d'espace disponible 
d'habitat.

Les facteurs commandant l'abondance d'une espèce sont 
divers et plusieurs théories ont été élaborées pour expliquer 
la dimension d'une population. Ces théories peuvent être regrou­
pées de la façon suivante (CLARK et al., 1967):
- Certains auteurs (NICHOLSON, 1958) mettent l'accent sur des 
mécanismes internes qui règlent la dimension de la population 
Dans la division classique entre facteurs dépendant et facteurs 
indépendants de la densité, ils concèdent un rôle limitant aux 
premiers (environnement physique, p.ex.); mais ils soutiennent 
l'existence de processus internes de régulation, surtout liés
à la compétition pour la nourriture et l'espace habitable; ces 
processus sont responsables de l'équilibre de la population 
dans son milieu.
- D'autres (ANDREWARTHA & BIRCH, 1954; ANDREWARTHA, 1961) consi­
dèrent les facteurs physiques et l'environnement comme prépon­
dérants dans la dimension de la population; de ce fait ils attri­
buent une importance secondaire aux facteurs dépendants de la 
densité.
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- D ’autres encore (MILNE, 1962) tentent une synthèse des théo­
ries précédentes en considérant trois types de facteurs: les 
premiers indépendants de la densité (environnement physique), 
les suivants partiellement dépendants (prédateurs, parasites 
et compétiteurs d ’autres espèces) et les derniers complètement 
dépendants de la densité (compétition intraspécifique).
- Les derniers en fin (BIRCH, I9 60-, PIMENTEL, 19 61) font appel 
à une plasticité de la population par des mécanismes de rétro­
action génétique.

La mesure de la densité peut se faire de deux façons:
- densité absolue par numération de tous les individus ou es­
timation à partir d ’échantillonnages,
- densité relative, visant à connaître les variations de la 
population tout en ignorant sa densité absolue (ANDREWARTHA, 
1961) .
Selon le type d ’organisme étudié, des techniques différentes 
sont utilisées: échantillonnage, marquage, capture - recaptu­
re... (SOUTHWOOD, 1966).

Dans la littérature, il existe relativement peu de 
données numériques concernant la densité de termitières. Pour 
le genre Cubitermes, les données suivantes sont fournies 
(BOUILLON & MATHOT, 1964):
- Sur un des versants de la colline sur laquelle est édifiée 
l’Université Lovanium, 25 carrés d'un are furent examinés où 
l’on trouva un total de 163 nids vivants et 7 nids morts de
C. exiguus^ ce qui, à l’hectare, donne une densité de 652 nids 
vivants et 28 nids morts. Sur ce versant furent aussi rencon­
trés 2 nids de C. sankurensis et une termitière de Macrotermes 
bellicosus (précédemment M. natalensis, RUELLE, 1970).
- Le long de l’axe routier Kinshasa - Matadi, sur le segment 
avant Kasangulu à l’endroit dit Matadi-secteur, 15 carrés d’un 
are furent examinés où l’on rencontra 32 nids de C. exiguus et 
4 nids morts. Il y avait, en outre, 17 nids de C. sankurensis. 
Cela donne, à l’hectare, une densité de 213 nids vivants et 28 
nids morts chez C. exiguus et de 113 nids chez C. sankurensis.
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- Le long de la route conduisant vers le Pic Mense, à partir de 
l’axe routier Kinshasa-Kenge, dans 6 carrés d'un are; il ne fut 
rencontré que 3 nids morts de C. exiguus et 6 nids vivants de 
C. sankurensis; pour cette espèce, cela correspond à une densi­
té de 100 nids à l ’hectare.
- Le long de l’axe routier Kinshasa-Kenge, au coeur du Plateau 
des Batekes, 55 nids de C. sankurensis furent comptés dans 10 
carrés d’un are, ce qui donne une densité de 550 nids à l’hecta­
re .
Outre ces données, nous disposons d’un recensement opéré le long 
de la pente d ’une colline voisine de celle de l’Université Lova- 
nium (données non publiées, citées et analysées avec l'autori­
sation du Prof, BOUILLON): sur une surface d ’un hectare, 510 nids 
vivants et 100 nids morts de C. exiguus furent recensés; il y 
avait en outre 3 nids vivants et 1 nid mort de C. sankurensis s 
ainsi que 5 termitières de Macrotermes bellicosus. Ce recense­
ment sera analysé lors de l’étude de la répartition spatiale.
Lors d ’un relevé de densité opéré sur un terrain le long de l’axe 
routier Kinshasa-Kenge, peu avant la rivière Nsele, 174 nids 
vivants et 51 nids morts de C. sankurensis ont été recensés sur 
une surface de 108 mètres de long et de 10 mètres de large (MA- 
TH0T, 1965). Enfin B0D0T (1964) signale l’existence de vérita­
ble champs de Cubitermes localisés sur de faibles pentes dans 
les savanes de Basse Côte d ’ivoire; à ces endroits, cet auteur 
observe des densités de 102 à 157 termitières à l’hectare.

Tous ces recensements ne comprennent que des nids ap­
parents en surface, les nids jeunes sont souterrains et leurs 
emplacements difficilement décelables.

Les facteurs influençant la densité des termitières 
doivent être multiples et certaines des théories énoncées plus 
haut pourraient trouver leur application ici, si les informa­
tions concernant ces facteurs étaient moins fragmentaires. Les 
facteurs de distribution géographique ont été analysés pour le 
genre Cubitermes (WILLIAMS, 1966); au niveau local, on en est 
réduit souvent à des conjectures.
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Il est remarquable qu’au sein d’une savane on ne ren­
contre des termitières de Cubitermes que dans certaines bandes 
de terrain: les nids de C. sankurensis sont plus abondants là 
où la teneur en eau, en carbone et en azote total du sol est 
la plus élevée: l'enrichissement du sol en matière organique 
augmente sa capacité de rétention en eau (MATHOT, 1965). De 
tels facteurs doivent également jouer pour C. exiguus. De plus 
ces deux espèces occupent des zônes séparées dans le même habi­
tat: là où l'on rencontre l’une, on ne trouve presque pas de 
termitières de l’autre. Sur le versant occidental de la colli­
ne de l'Université Lovanium, lorsqu’on se rend vers le fond de 
la vallée, on remarque d'abord la présence de C. exiguus; dès 
que l'angle de pente s'adoucit, on les rencontre moins tan­
dis que des nids de C. sankurensis apparaissent devenant pro­
gressivement plus nombreux. Le long d'une savane de même végé­
tation, un gradient d'occupation s’est créé.

On rencontre C. sankurensis dans de nombreuses sava­
nes du Bas-Congo jusqu’en Angola ; C. exiguus, se trouve limité 
à certains habitats plus restreints (voir introduction). Cette 
différence de distribution est-elle l’indice de tolérances éco­
logiques plus étroites pour la seconde espèce ?

Un autre point est à remarquer: la densité de C. exi- 
guus semble souvent plus élevée dans son habitat que celle 
de C. sankurensis dans le sien. Ce phénomène est probablement 
dû à la faible dimension du nid et à la biomasse plus réduite 
chez la première espèce: la superficie d'exploitation trophi­
que doit être moins grande. En effet les facteurs de territo­
rialité jouent un rôle important dans la densité et la distri­
bution des termitières; ils n'interviennent au niveau de la 
compétition inter- et intraspécifique (SOyiLLON, 1969, 1970).

La notion de densité seule ne peut donner une image 
complète de la présence d’une espèce dans un biotope. Un autre 
élément intervient: la façon d'occuper cet habitat, la réparti­
tion spatiale.
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Les études et modèles de répartition spatiale sont 
nombreux. On distingue en général trois types :
1. La répartition régulière lorsque les individus occupant 

l'espace habitable sont séparés les uns des autres par des 
distances constantes; la variance des échantillons prélevés 
dans une telle population est égale à zéro.

2. La répartition au hasard quand un organisme a une chance 
égale d'occuper n'importe quel point de l'espace habitable 
et quand la présence d'un individu n'influence pas la pré­
sence d'un autre. La loi de probabilité correspondante est 
celle de Poisson, où la variance est égale à la moyenne.

3. Les différents modèles de répartition contagieuse ou agré­
gative correspondant au groupement des individus dans cer­
taines portions de l'espace habitable; la présence d ’un in­
dividu en un endroit augmente la probabilité d'y rencon­
trer un deuxième. Ces populations ont une variance supérieu­
re à la moyenne.

Les répartitions agrégatives sont rencontrées le 
plus fréquemment dans les populations animales. Divers modèles 
mathématiques de distributions de recensement ont été proposés: 
distribution binomiale négative, distributions de Neyman, dis­
tribution de Polya - Aeppli, distribution log-normale (BERTHET 
& GERARD, 1965; GERARD & BERTHET, 1966). Certaines de ces dis­
tributions ont été construites en fonction d'un type particu­
lier de matériel et ne peuvent être généralisables.

Notre étude de la distribution spatiale des termi­
tières est pratiquée à partir d'un recensement effectué sur 
une surface d'un hectare le long d'une colline voisine de cel­
le de l'Université Lovanium. Ce recensement a été fait minu­
tieusement: la surface inventoriée fut délimitée par des cor­
des et subdivisées en carrés d'un are. Chacun de ceux-ci a été 
parcouru systématiquement et l'on a relevé le nombre de nids de 
C. exiguus ainsi que leur position à l'intérieur de chaque car­
ré d'un are. Ce recensement terminé, toutes les données obtenues 
ont été reportées sur papier en en réduisant l'échelle (5mm =
1 m). Une copie de ce document est reproduite à la figure 4.
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Ce recensement a été effectué là où l’on savait 
trouver des termitières de cette espèce en abondance. Des relé- 
vés similaires pourraient être pratiqués en d'autres endroits, 
mais leur multiplication est rendue laborieuse par les distances 
à parcourir, par la lenteur inhérente à la minutie de ce travail 
et par les conditions tropicales qui rendent le "field work” 
assez éprouvant.

Nous avons étudié la dispersion des termitières sur 
cette surface de terrain à l’aide de la "nearest neighbour tech­
nique" et de la comparaison avec des distributions théoriques. 
Cette étude est entachée d'une erreur inévitable lors du report 
des données sur le papier: un nid y possède proportionnellement 
plus de sui'face que sur le terrain ; cette erreur se répercute 
notamment sur la mesure des distances entre nids.

La "nearest neighbour technique" (CLARK & EVANS, 1954) 
vise a déterminer dans quelle mesure la distribution des orga­
nismes s’écarte d ’une distribution au hasard, en se basant sur 
la distance entre les individus et leur voisin le plus proche. 
Cette distance fournit une mesure de l’espacement des individus. 
La méthode a été appliquée surtout par les botanistes, son gros 
inconvénient en écologie animale est lié à la mobilité des indi­
vidus . Néanmoins elle peut être applicable dans notre cas. Nous 
tenons à remercier Mr. G. MATHOT qui a entamé cette application 
de la méthode de CLARK & EVANS et nous a aimablement communiqué 
ses résultats.

Dans la population étudiée ou dans un échantillon de 
terrain, occupé par celle-ci, toutes ces distances sont mesu­
rées, et l’on établit la distance moyenne; on calcule aussi la 
moyenne qui existerait en cas de distribution au hasard. Le rap­
port entre ces deux moyennes fournit une appréciation de l’é­
cart entre la distribution observée et celle au hasard, écart 
dont la signification peut être testée.
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La technique est la suivante : dans une population de 
N individus ayant une densité d,r représente la distance entre 
un individu et son voisin le plus proche. La moyenne de toutes 
les distances r est

? =a N
La distance moyenne en cas de distribution au hasard est

1r = ----
e 2/d

Le rapport R = r /r mesure l'écart entre cette distribution eta e
une distribution au hasard. Cet écart est nul si R a une valeur 
unitaire. En cas d ’agrégation (distances réduites entre les in­
dividus), R est plus petit et tend vers zéro. En cas de distri­
bution régulière, où les distances sont toutes égales entre 
elles et ont la dimension la plus grande (arrangement hexagonal), 
R tend vers la valeur de 2,1491.
L’écart à une répartition aléatoire peut être éprouvé par la
statistique - _ -

 ̂ _ a e C = — r---- ous-r.
s-r = 0,26136 //Nd

qui suit approximativement la distribution d ’une variable nor­
male réduite. Au niveau de 5%, le seuil de signification est 
donc de 1,96*, au seuil de 1%, il est de 2,58.

Cette méthode a été étendue au 2°, 3°, 4° n1-
voisin le plus proche (THOMPSON, 1956). Si on appelle r la 
distance entre un individu pris au hasard et son n° plus pro­
che voisin, on construit une nouvelle variable x^ = 2ïïdr2 où 
d est la densité. Ayant effectué N mesures, on a n

Ex
x nn N

THOMPSON a montré que la statistique Nx se distribue suivantnun x2 avec 2Nn degrés de liberté. Une probabilité de x2 plus
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grande que 95% indique une distribution agrégative, les distan­
ces étant plus petites que celles prévues en cas de distribu­
tion au hasard; une probabilité de x2 plus petite que 5% reflè­
te une tendance à la régularité. Les limites à 95% de la moyen­
ne attendue E(xn) en cas de distribution au hasard peuvent être 
calculée par

(A4Nn - 1) ± 1,96)2/2N
valable pour un grand nombre de degrés de liberté.

CLARK & EVANS considéraient la distribution des dis­
tances au plus proche voisin comme approximativement normale; 
THOMPSON montre qu'elle ne le devient vraiment que pour des va­
leurs de n dépassant 4.

Nous avons appliqué ces méthodes à nos données en nous 
tenant au premier voisin le plus proche; les résultats sont re­
pris au tableau II. Nous constatons un écart significatif entre 
la répartition des termitières et une répartition au hasard, 
avec une tendance vers une répartition régulière.

Des techniques similaires ont été utilisées par d'au­
tres auteurs (BLACKITH, 1958; TURNER, 1960; WALOFF & BLACKITH, 
1962). D'après eux, elles ne conviennent que pour déterminer si 
oui ou non la distribution est au hasard; elles servent diffici­
lement à apprécier à quel type de distribution différente du ha­
sard on a affaire. Elles ont été employées également comme tech­
nique de mesure de la densité dans le cas de populations distri­
buées suivant une loi de Poisson. Enfin WALOFF & BLACKITH ont 
cherché à les utiliser comme mesure de la compétition chez des 
nids de fourmis : le carré de la distance moyenne au plus proche 
voisin est inversément proportionnel au nombre d'individus par 
unité de surface. Le coefficient de proportionnalité est de 
1,1548 en cas de distribution régulière, 0,25 en cas de distri­
bution au hasard et tend vers zéro en cas d'agrégation. Pour no­
tre relevé, nous avons trouvé un coefficient de 0,426. Ces au­
teurs considèrent deux tendances opposées dans la distribution 
des nids: d'une part -J la concentration des individus dans cer-



- Méthode de CLARK & EVANS:
Surface totale sur papier: 250.000 mm 
Nombre de nids: 611.
Somme des distances au plus proche voisin: 8.070 mm 
,r = 13,208 mm R = 1,306cl
r = 10,114 mm C = 14,467 (S.S.)e

- Méthode de THOMPSON, pratiquée sur toutes les distances au
premier voisin le plus proche:
x = 3,033n
Nxn= 1.583,306 avec 1.222 degrés de liberté
En utilisant les tables de FISHER & YATES (1953), il 
faut, pour un tel nombre de degrés de liberté, recou­
rir à l'emploi de la "normal deviate" en utilisant la 
valeur

SÏŸ7 - /2n - 1
où n est le nombre de degrés de liberté.
Le x2 obtenu a une probabilité inférieure à 5%.
Les limites de E(x ) sont de 2,161 et 1,845.n

- Méthode de THOMPSON, sur 100 distances au premier voisin le
plus proches, distances choisies au hasard:
Nxn = 282,200 avec 200 degrés de liberté (prob. < 5%)
Limites de E(x ): 2,406 et 1,623 n

TABLEAU II
Analyse de la répartition des termitières 
par la "nearest neighbour technique".
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taines parties de l’habitat en raison de la variation de celui- 
ci, d'autre part un espacement par les plus grandes distances 
possibles en vue de survivre à une compétition intraspécifique 
intense, la situation limite étant un arrangement hexagonal des 
nids. Ce point de vue peut valoir aussi pour les termitières: 
nous avons évoqué plus haut le phénomène de territorialité.

Une technique,plus sûre, de détermination de la dis­
tribution spatiale consiste à diviser le terrain en "quadrats" 
et à recenser le nombre d’individus dans chacun de ceux-ci; la 
distribution observée aiasi est comparée à des distributions 
théoriques calculées au moyen des paramètres de la distribution 
observée.

Le problème de la dimension de l'échantillon étant 
très important de telles analyses, l'hectare étudié a été divi­
sé en trois types de quadrats: successivement d'un quart d'are 
(400 échantillons), d'un are (100) et de deux ares (50). Nous 
avons alors comparé les distributions observées à la distribu­
tion de Poisson et à la distribution binomiale négative. Au ta­
ble III sont reprises les données des distributions observées 
ainsi que les tests d'écart, aux distributions théoriques et les 
paramètres de celles-ci.

Pour détecter l'écart à une distribution de Poisson, 
nous avons eu recours à la statistique de FISHER

2 _ (n - l)s2
* n - l ---------------x

où n est le nombre de quadrats (BERTHET, comm. pers.). L'écart 
est significatif pour les trois types de quadrats.

Pour l'écart à une distribution binomiale négative, 
nous nous sommes conformé aux recommandations de BERTHET & 
GERARD (1965) et BERTHET (comm. pers.) qui suggèrent l'emploi 
des statistiques T et U de ANSC0MBE (1950). La statistique T 
est la différence entre l'estimation du moment d'ordre à partir 
des données de recensement et sa valeur attendue en l'estimant



TABLEAU III (1° partie) 
Distributions observées des termitières.
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N 400 100 50

X 1,53 6,12 12,24
s2 1,7435 8,8541 22,3902

Moment 
d'ordre 3 1,965656 16,040663 42,631432

X2(Poisson) 456,678 143,23 89,63
signifie. S S. S. S.S.

T -0,2643 -0,7247 -16,8936
var(T) 0,103851 52,5554 1.691,9963

Z (T) -0,8201 -0,0100 -0,4107
signifie. N.S. N. S. N.S.

U -0,0123
var(U) 0,01255

Z (U) -0,9815
signifie. N. S.

kl 10,96 13,70 14,76
k2 10,368
k3 10,61 14,19 15,42

TABLEAU III (seconde partie)
Comparaisons des distributions observées avec 

des distributions théoriques.
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par la moyenne et la variance de l'échantillonnage :
2m2

T = m3 + m? - — Z

où mi est la moyenne, m2 la variance et m 3 le moment d’ordre 
trois. L’écart à zéro de T est mesuré par un test de Z après 
calcul de la variance de cette statistique. Au cas où la fré­
quence de la classe zéro est élevée, on emploie la statistique 
U qui est la différence entre l'estimation de la variance à 
partir des données de recensements et sa valeur attendue calcu­
lée à l'aide de la moyenne et de la proportion de la classe zé­
ro :

U = m9 - (m,
nu
m2)

où k2 est le paramètre k de la distribution binomiale négative 
estimé par la fréquence de la classe zéro. L’écart à zéro se 
mesure également par un test de Z après calcul de la variance 
de U.

Dans les trois types de quadrats, ces statistiques 
ne s’écartent jamais significativement de zéro: la distribution 
binomiale négative approxime donc de manière satisfaisante ces 
distributions de recensement. Toutefois le paramètre k de la 
distribution binomiale négative, estimé par la méthode des mo­
ments (kj), par celle de la fréquence de la classe zéro (k2) et 
par celle du maximum de vraisemblance (k3), montre une valeur 
fort élevée, toujours supérieure à 10. Dans ce cas, la distribu­
tion binomiale négative se rapproche fortement d ’une distribu­
tion de Poisson: la répartition spatiale des termitières dans 
ce terrain n'est que faiblement agrégative. Toutefois l’aspect 
de la répartition aurait pu être différent si les jeunes nids 
souterrains avaient été pris en considération.

L’étude ci-dessus concerne la répartition au sein d’un 
hectare choisi dans un site abondamment peuplé. Si les moyens 
matériels permettaient de pratiquer un échantillonnage dont
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l'unité, le "quadrat", serait d'un hectare, nous aurions affai­
re à une répartition hautement agrégative: un grand nombre d'é­
chantillons seraient vides ou peu peuplés, quelques uns con­
tiendraient beaucoup de termitières. Ce point a été souligné 
plus haut au paragraphe consacré à la densité (voir les auteurs 
cités à ce propos:, KEMP, 1955).

La présence d'une répartition faiblement agrégative 
des nids donne une certaine valeur aux estimations de la densi­
té pratiquée par récensement dans quelques quadrats au sein 
d'une zône habitée.

3. Fluctuations dans la composition des sociétés.

Le problème de la dimension de la population est com­
pliqué, chez les termites, par l'énorme variation de composition 
des sociétés, dans l'espace et dans le temps.

Dans l'espace, les sociétés diffèrent en importance à 
cause notamment :
- de facteurs génétiques sources de variations chez tous les 
êtres vivants,

- de leur âge,
- de leur histoire et des accidents qu'elles ont subis (préda- 
tisme,parasitisme),

- du microenvironnement dans le nid et hors de celui-ci,
- de la fécondité du couple royal (liée aux facteurs génétiques),
- de la quantité de nourriture accessible.
Cette variation dans la composition globale se répercute et 
s'amplifie dans la composition numérique des castes et des 
stades.

Dans le temps, les facteurs précédemment cités jouent 
aussi; en outre interviennent:
- les phénomènes de développement de la caste sexuée qui modi­
fient considérablement l'importance de la société,

- les phénomènes de régulation et d'accroissement de la caste 
neutre,
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- l’accroissement des jeunes termitières vers l’état adulte.
Les fluctuations dans le temps sont liées à la variation clima­
tique saisonnière.

La quantification de telles variations se heurte à des 
difficultés inhérentes à la nature du matériel. Nous avons déjà 
parlé des élevages: ceux-ci pourraient fournir des informations 
précieuses concernant l’évolution temporelle de la société, mais 
ces informations sont sujettes à caution à la suite des modifi­
cations considérables que subit la société. On ne peut non plus 
examiner une termitière sur le terrain en l’ouvrant et en l'in­
ventoriant, et espérer qu'elle survive et permette des observa­
tions ultérieures: la société sera gravement traumatisée et près- 
qu* inéluctablement condamnée à mort.

Le seul outil d’étude est la récolte: l'image offerte 
alors est un instantané de la société à ce moment. Cette récol­
te, pour être valable, doit réunir plusieurs conditions:
- elle doit tenir compte de l'heure de la journée et être effec­
tuée au moment où le maximum de population est dans le nid;

- elle doit englober tout le nid, car il peut y avoir des répar­
titions différentes des castes et des stades dans l’habitacle 
et l'échantillonnage d'une portion du nid seulement risque de 
fournir des valeurs tronquées.

La récolte est suivie d'un travail laborieux et fastidieux de 
triage et de comptage de tous les individus, opérations néces­
saires si l'on veut obtenir des chiffres relativement précis. 
Cette méthode est la seule disponible actuellement qui puisse 
fournir des données sur l’importance des populations et leurs 
variations.

Un ordre de grandeur de ces variations peut être ti­
ré de chiffres publiés pour les sociétés de C. sankuvensis. Tout 
d’abord une corrélation nette est observée entre le poids du nid 
et l’importance de la société, entre le nombre d'ouvriers et le 
reste de la population, entre le nombre de soldats et les autres 
castes ou stades (BOUILLON & LEKIE, 1964-). Nous avons repris
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ces données et les avons analysées d'abord par lot et ensuite 
ensemble, Les trois lots considérés sont :
1. 12 sociétés récoltées à la même heure durant la saison sèche 

dans un plateau de savane,
2. 24 sociétés récoltées à des heures différentes de la journée 

durant la saison sèche dans le même biotope que le lot pré­
cédent ,

3. 22 sociétés récoltées à des heures différentes de la journée 
durant la saison des pluies dans un biotope différent à végé­
tation plus riche.

Pour chacun de ces lots, nous avons repris les données de poids 
du nid (en grammes), de population totale, de nombre d'ouvriers 
et de population totale sans les ouvriers pour en calculer la 
moyenne, la variance et le coefficient de variation (TABLEAUX IV 
et V ).

Il s'avère tout de suite que la variation de poids 
des nids est énorme: le coefficient de variation général pour 
58 nids est de 64%; les valeurs extrêmes sont de 1,440 kgr et 
30,500 kgr avec une moyenne de 8,605 kgr. Les termitières du 
troisième lot sont en moyenne plus lourdes que celles des deux 
lots précédents: 12,5 kgr contre 6 et 6,6 kgr.

Cette variation se retrouve chez les sociétés que ce 
soit pour la population totale, le nombre d'ouvriers ou la po­
pulation sans ces derniers. Les chiffres montrent que le coef­
ficient de variation n'est jamais inférieur à 49 %; la varia­
tion la plus forte est enregistrée chez la population sans 
ouvrier du deuxième lot.

Les variations journalière et saisonnière intervien­
nent dans ces données: dans le deuxième et le troisième lots, 
les valeurs de population les plus élevées sont celles des nids 
récoltés durant les heures les plus chaudes de la journée; 
d'autre part les populations du troisième lot sont pauvres en 
nymphes âgées, la récolte s'étant effectuée après l'essaimage.
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Cette hétérogénéité de matériel n ’autorise pas la poursuite de 
cette analyse en vue de tirer des conclusions générales.

Chez C. exiguus, une étude de la variation annuelle 
de composition de la société a été menée en récoltant 2 à 4 
termitières par semaine pendant un an, toujours à la même heu- 
heure de la journée. Certains résultats ont déjà été publiés 
(BOUILLON & MATHOT 1964; BOUILLON, 1965). Les autres le seront 
par le Professeur A. BOUILLON qui nous a aimablement autorisé 
à les utiliser pour ce travail. Ces récoltes peuvent donner 
une image de la variation dans l’espace et dans le temps; l’en­
semble de ces données sera employé au cours de la dernière par­
tie de ce travail.

Sur les données publiées, nous avons effectué les mê­
mes calculs que pour C. sankurensis, à la seule différence que 
les poids des nids ne sont pas mentionnés. Le premier lot com­
prend des termitières récoltées au début de la saison des pluies, 
peu après l’essaimage, le second des nids récoltés durant la 
saison sèche, dans la période préparatoire à l’essaimage sui­
vant (TABLEAUX VI et VII).

L’examen des chiffres montre une variation plus for­
te dans le premier lot que dans le second; la population sans 
les ouvriers est plus fluctuante que le nombre d’ouvriers; de 
par sa dimension, celui-ci commande la variation de l’ensemble 
de la population.

Ces variations de composition de sociétés sont énor­
mes et leur étude pourrait faire l'objet d’une vaste recherche 
et éclairer de nombreux problèmes posés par la biologie des 
Isoptères. Notre but est simplement d ’obtenir des données quan­
titatives nous permettant une évaluation du flux énergétique 
traversant une population.
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DEUXIEME PARTIE

B ILAN  METABOLIQUE DE LA SOCIETE 

A PARTIR DE MESURES I N D IV ID U E L L E S .

INTRODUCTION

Le métabolisme respiratoire des termites est assez 
peu connu; son étude s’est limitée le plus souvent aux termi­
tes inférieurs de région tempérée dont l'importance économique 
rendait nécessaire des recherches relativement poussées.

Le premier travail est celui de COOK (1932) qui mesu­
re les échanges gazeux chez Zootermopsis nevadensis: il détermi­
ne le quotient respiratoire d'individus normaux et défaunés 
(dont on a retiré artificiellement la microfaune symbiotique), 
constate que dans la première catégorie il est de 1 et dans la 
seconde de 0,82; il observe l'émission par les termites d'un 
gaz indéterminé et vérifie la résistance de ces animaux teneurs 
en oxygène dans l'atmosphère.

Les travaux de HUNGATE (1936, 1938, 1938a, 1939, 1943, 
1946) élucident le métabolisme des termites xylophages. Cet au­
teur étudie les interactions entre ces termites et leur micro­
faune symbiotique et établit le schéma d'utilisation de la cel­
lulose par l'ensemble, ainsi que les besoins et les apports de 
chacune des parties. Il complète ainsi les observations de COOK 
en démontrant que les protozoaires sont responsables de la fer­
mentation anaérobique de la cellulose dans le tractus digestif 
des termites; c'est au cours de ce phénomène qu'est dégagé le 
gaz indéterminé que HUNGATE identifie comme étant de l'hydrogè­
ne .
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DAY (1938) étudie l'environnement gazeux de Nasuti- 
termes exitiosus d’Australie. Il constate une concentration 
élevée en CO^ dans les colonies, que ce soit en nature ou en 
élevage; il observe en outre une variation journalière de la 
concentration de ce gaz dans les termitières en nature; le 
quotient respiratoire oscille entre 0,85 et 0,90.

A peu près à la même époque, GHIDINI (1939) entre­
prend une étude comparative du métabolisme respiratoire des 
castes et stades chez Reticulitermes luaifugus: le quotient 
respiratoire est plus faible (± 0,8) chez les nymphes du pre­
mier stade et les imagos non pigmentés que chez les ouvriers 
(1) et les soldats (0,9); il s'abaisse chez les ouvriers dé- 
faunés.

GILM0UR (1940) s’élève contre une assertion de COOK 
(1932) selon laquelle il n'y a pas de dette d'oxygène chez 
les termites soumis pendant un certain temps à un environne­
ment anaérobique; par analyse de la respiration chez Zooter- 
mopsis nevadensis à 3°C, il cherche à caractériser les échan­
ges gazeux propres aux symbiotes ainsi que les phénomènes de 
récupération après une exposition prolongée à une atmosphère 
d’azote presque pur.

COOK & SMITH (1942) et COOK (1943) s’attachent aussi 
à la symbiose termites-protozoaires. Dans le premier travail, 
les effets d'une exposition courte ou prolongée à diverses tem 
pératures sont mesurés sur les échanges gazeux d'individus nor 
maux et défaunés de Zootermopsis angusticollis : dans le cas 
d’exposition courtes, l’activité de la microfaune intestinale 
reste maximale entre 16 et 24°C; de longues expositions à de 
faibles températures rendent cette microfaune inefficace. Dans 
le second travail, diverses substances sont offertes à des in­
dividus normaux et défaunés de la même espèce et les échanges 
gazeux sont mesurés ensuite. Les termites s'avèrent capables 
d’utiliser le sucrose, l'amidon, le glucose, le maltose le 
fructose et le lactose sans l'aide des protozoaires symbioti-
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ques; ces derniers utilisent également toutes ces substances 
sauf l’amidon. Ni le termite, ni ses symbiotes ne sont capa­
bles de métaboliser du lactate et de l’acétate de sodium. 
L'agar-agar, quoiqu’utilisé, ne semble pas être une nourri­
ture suffisante.

Environs une décade plus tard, LUSCHER (1955, 1956) 
mesure les échanges gazeux chez Zootermopsis nevadensis et Ka- 
lotermes flaviaollis; à partir de ces valeurs, il tâche d ’es­
timer la consommation d’oxygène probable de toute une société 
de Macrotermes bellicosus afin de préciser quelles sont les 
structures du nid permettant le transit d’une quantité d'air 
suffisante. Il en déduit que le nid doit laisser passer un mè­
tre cube et demi d'air par jour afin de satisfaire aux besoins 
respiratoires de la société; des phénomènes de convection pro­
voqués par des différences de température dans l'habitacle, 
ainsi que la porosité et l'étendue de la surface des parois 
expliquent, selon lui, l'admission d'une telle quantité d’air.

OSMAN & KLOFT (1961) expérimentent la qualité du ve­
nin de Formica polyctena comme insecticide sur les larves âgées 
de Kalotermes flaviaollis: ces dernières se révèlent très sen­
sibles et leur consommation d'oxygène diminue fortement après 
des expositions de une à deux heures â des atmosphères contenant 
des vapeurs d'acide formique.

RUELLE (1962), dans le cadre d'un travail consacré 
aux facteurs déclenchant l'essaimage chez Macrotermes bellico­
sus 3 a effectué quelques mesures de la consommation d'oxygène 
d’ouvriers et de soldats de cette espèce; il note que cette 
consommation par unité de poids est plus faible que chez les 
espèces étudiées par les auteurs cités ci-dessus.

DAMASCHKE & BECKER (1964) étudient la relation entre 
la température et la consommation d'oxygène chez Heterotermes 
indioola, Nasutitermes ephratae 3 Reticulitermes flavipes et 
Zootermopsis nevadensis. Lors de mesures continues durant plu­
sieurs jours, ils observent que des modifications locales du
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champ magnétique et électrique terrestre peuvent perturber 
assez fort la respiration de ces termites et même inverser 
leur réaction par rapport aux variations de température. 
L’exposition de ces termites à des champs électriques et ma­
gnétiques artificiels confirme leur influence sur les échan­
ges gazeux.

MALDAGUE (1967) se livre à une évaluation de la 
consommation d'oxygène d'espèces de termites de forêt équa­
toriale congolaise: il établit d'abord la biomasse de ces 
insectes; par analogie avec le comportement respiratoire de 
fourmis canadiennes, il approxime la consommation d'oxygène 
des termites à huit microlitres par heure et par individu.
Cette valeur, ne provenant pas de mesures directes, est uti­
lisée pour calculer la quantité de matière organique dégra­
dée par les Isoptères dans la litière de forêt.

Enfin quelques résultats partiels de ce travail 
ont fait l'objet de publications et de communications à des 
réunions scientifiques (HEBRANT, 1964, 1965, 1969, 1970).

Outre ces travaux, d'autres concernent indirecte­
ment l'activité respiratoire des termites: ils ont trait 
surtout à l'atmosphère des termitières et à sa composition 
chimique. Tout comme le travail de DAY (1938) cité plus haut, 
ils peuvent fournir des informations sur les échanges gazeux 
(EMERSON, 1949, 1956; SKAIFE, 1955; GRASSE & N0IR0T, 1958; 
LUSCHER, 1961).

Les buts poursuivis par tous ces auteurs étaient 
divers: investigations de phénomènes métaboliques fondamentaux, 
liés à la symbiose, à la nourriture, aux séquences biochimi­
ques utilisées..., explication de structure de nid ou de par­
ticularité de comportement, résistance aux atmosphères alté­
rées ou aux insecticides... Ces mesures furent toujours frag­
mentaires; très peu avaient les Termitidae pour objet; enfin 
toutes les mesures de consommation d'oxygène ou d'émission de 
CO2 ont eu lieu sur des individus ou des lots d'individus, ja­
mais sur des sociétés entières.
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En commençant l'étude de l'activité respiratoire 
chez les espèces de Cubiltermes, nous nous sommes conformé à 
cette façon de procéder et nous avons entrepris des mesures 
individuelles sur tous les stades et castes de la société. 
Ces mesures font l'objet de la présente partie.
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Chapitre premier.

ETUDE DES OUVRIERS.

1. Introduction.

Au sein de la société, l’ouvrier joue le rôle le 
plus important dans l’accomplissement des fonctions végétati­
ves de croissance et d ’entretien. Ses tâches sont nombreuses: 
approvisionner sans arrêt la population en nourriture, assu­
rer l’alimentation du couple royal, des individus larvaires 
et nymphaux, des imagos et des soldats, maintenir, remanier 
et accroître les structures du nid et les rendre à même d’of­
frir des conditions microclimatiques adéquates à la survie de 
la société.

Chez les Kalotermitidae et certains Hodotermitidae, 
considérés comme assez anciens du point de vue évolutif (EMER­
SON, 1962, 1968; KRISHNA, 1961), le rôle d’ouvrier est dévolu 
à des individus pseudergates dérivant de nymphes âgées ou de 
larves jeunes (GRASSE & N0IR0T, 1947). Par contre, chez les 
Termitidae, un véritable ouvrier existe, avec ses différencia­
tions morphologiques et physiologiques particulières; il repré 
sente une fraction numériquement importante de la population 
comme nous l'avons vu plus haut.

Chez Cubitermes3 l’ouvrier se reconnait facilement 
par plusieurs caractères. Il est aptère et aveugle, son tégu­
ment est faiblement chitinisé sauf au niveau des pièces bucca­
les et de la partie antérieure de la tête. Le thorax est assez 
réduit; par transparence du tégument, l'abdomen montre 1’enrau 
lement de la portion postérieure du tube digestif colorée en 
gris foncé. Cette coloration est due à la présence du bol ali­
mentaire en cours de digestion. L’examen de ses gonades montre 
leur état fortement atrophié.
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Etant donné l’importance des ouvriers dans la société 
au point de vue nombre et tâches accomplies, il nous paru utile 
d’étudier leur activité respiratoire de façon quelque peu ap­
profondie. Cette étude a porté sur des individus entiers, avec 
leur contenu intestinal et leur microflore et microfaune.

2. Importance de la consommation d ’oxygène.

A partir d ’un ensemble de mesures faites à 30°C au 
Scholander sur des lots de 100 ouvriers de C. exiguus3 nous ob­
tenons une consommation d’oxygène moyenne de 0,5 microlitres 
par heure et par individu de poids moyen de 3,9 mgr, ce qui don­
ne environ 130 microlitres à l'heure par gramme de poids frais.
Chez C. sankurensiss sur des lots de 10 individus mesurés au 
Warburg â la même température, la valeur moyenne est de 0,6 mi­
crolitres par heure et par individu de poids moyen de 4,9 mgr, 
ce qui correspond à une consommation d ’oxygène de 120 microli­
tres par heure et par gramme de poids frais.

On peut comparer ces valeurs à celles trouvées dans 
la littérature pour d ’autres insectes (TABLEAU VIII). Cette 
comparaison révèle que les ouvriers de ces deux espèces de ter­
mites ont un métabolisme extrêmement faible. Ceci est dû à plu­
sieurs facteurs, parmi lesquels les conditions de vie des ter­
mites qui peuvent être assimilées à celles des animaux troglo- 
bies dont on connait le métabolisme respiratoire souvent très 
bas (VANDEL, 1964). D ’autre part, ces ouvriers n'ont pas d'ac­
tivité de vol à assurer contrairement à la majorité des insec­
tes.

Cette faible intensité métabolique se retrouve si on 
compare ces données à celles obtenues chez d’autres espèces 
de termites (TABLEAU IX). Remarquons toutefois que les valeurs 
les plus nombreuses dans ce tableau concernent des termites in­
férieurs xylophages et que très peu de chose a été fait sur 
les Termitidae.
(1) Nous aborderons plus loin le problème du contenu du tube diges­
tif, matériau qui comporte une forte proportion di’éléments inertes 
au point de vue respiratoire.
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Espèce mgr yl/h/gr O O

COLLEMBOLES
Pogonognathus plumbeus 1,3-2,5 1.077-760 13
Orchesella flavescens 1,8-3,5 611-686 13
COLEOPTERES
Carabus nemoralis 645 250 13
Epaphius secalis 1,2-2 ,2 1.250-910 13
Tenebrio molitor 850 242 20
Notiophilus biguttatus 7,5 1.013 13
Melolontha sp. 960 20
Hhizopertha dominica 1,4 3.600 29
Calandra oryzae 1,7 3.200 29
DIPTERES
Aedes aegypti 2.330-4.200 26
Phaenicia serricata 95.600 20
Musca domestica 18 3.600 23
Dvosoph.Ha sp. (repos) 1.560 20

(vol) 21.800 20
Phormia regina 35-40 2.600 25
HYMENOPTERES
Apis mellifera (repos) 17.500 20

(vol) 87.000 20
Formica sp. 532 20
DICTYOPTERES-ORTHOPTERES
Blatta orientalis 277 20
Blatella germanica 55 800 27
Schistocerca gregaria 2.000 400 24-25
Cryptocercus punctulatus 28,5 5
LEPIDOPTERES-HOMOPTERES
Bombyx mori 490 1.100 23
Galleria mellonella 65 2 . 300 30
Pseudococcus citri 1,3 1.500 24,6

TABLEAU VIII
Données de poids et de consommation d'oxygène 
pour différents insectes (extrait de ALBRITTON, 
1955; ALTMAN & DITTMER, 1964, 1966; KEISTER & 
BUCK, 1964; SPECTOR, 1956).





54

Les valeurs indiquées ci-dessus pour les ouvriers 
des deux espèces de Cubitermes sont les moyennes d'un certain 
nombre de mesures. Au cours de celles-ci, une très grande va­
riation de l'intensité respiratoire a été constatée. Cette va­
riation, constatée au cours de mesures faites de la façon la 
plus constante possible, provient de nombreux phénomènes liés 
à la variation entre individus, entre sociétés et aux condi­
tions de l'environnement. Dans les pages suivantes, nous tâ­
cherons d'éclairer quelque peu ces fluctuations.

Un point important doit être souligné: lors d'une 
expérience, les individus sont retirés de leur nid aux condi­
tions bien particulières pour être transférés dans un respi­
romètre où l'environnement est tout à fait différent (atmos­
phère moins humide, absence de CC^, enceinte rappelant de très 
loin les galeries étroites du nid, absence du reste de la so­
ciété...). Au cours d’une expérience, lorsque la "thermostati­
sation" du bain et des respiromètres est achevée (après une 
heure environ), la consommation d'oxygène de la première heure 
de mesure est assez élevée. Elle décroît ensuite pour se sta­
biliser à un plateau, les dernières valeurs pouvant parfois 
représenter la moitié de la consommation d'oxygène enregistrée 
au cours de la première heure. Lors de nos calculs, nous 
n'avons pas tenu compte des résultats de cette première heure 
de mesure.

3. Variations de la consommation d ’oxygène. 

a. En fonction du dispositif expérimental.

La nature du dispositif expérimental installé dans 
les respiromètres peut influencer la consommation d'oxygène 
des individus. Examinons un ensemble de six expériences sur 
des lots de 150 ouvriers de C. exiguus faites au Scholander.
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Les dispositifs sont les suivants :
- Expériences I et II : Les termites sont placés dans une cel­

lule de treillis de cuivre fermée par 
des bouchons de plastique aux extrémi­
tés. Ces cellules sont entourées d'un 
disque de papier-filtre imbibé de 
0,4 cc de KOH à 20%. Les respiromètres 
ne sont pas agités.

- Expériences III et IV: Les termites sont placés sur un dis­
que de papier-filtre de 4,25 cm de 
diamètre légèrement humidifié. On dé­
pose 0,1 cc de KOH à 10% dans une cu­
pule de plexiglass fixée sur le côté 
de la chambre respiratoire. Les respi­
romètres sont agités.

- Expériences V et VI : Même dispositif que pour les expérien­
ces I et II, mais les respiromètres 
sont agités.

Les résultats de ces expériences figurent au tableau 
X. Sur cet ensemble de données a été pratiquée une analyse de 
variance dont les résultats figurent au tableau XI.

Dans cette analyse, la variation entre expériences 
est significative alors que celle entre les respiromètres ne 
l'est pas, peu importent les expériences. Parmi les comparai­
sons orthogonales sont significatives les comparaisons (a) et 
(b), la comparaison (e) l'étant entre 5 et 1%. Dans la compa­
raison (a), on oppose les expériences avec du papier-filtre 
comme support des individus à celles comportant une cellule de 
treillis de cuivre; F y est le plus élevé. En (b) sont compa­
rées les expériences ayant une cellule de treillis de cuivre 
comme support des individus; dans les unes les respiromètres 
sont agités, dans les autres non: tout en étant significatif,
F a une valeur moins élevée. Une autre différence a pu inter­
venir aussi dans cette comparaison: les poids moyens des lots 
d ’individus étaient de 580,2 et 563,4 mgr dans les expériences
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1. Analyse de variance sur les données par lot de 150 individus.

VARIATION S. CARRES DEG.LIB. VARIANCE TEST F
Totale 7.690,354 59 - -

Entre respiromètres 244,828 9 27,203 0,81201. S. )
Entre expériences 5.937,351 5 1.187,470 35,431(S.S.)
Résiduelle 1.508,176 45 33,515 -

La variation entre expériences s'avérant fortement 
significative, nous l'avons décomposée en comparaisons ortho­
gonales :
COMPARAISONS VARIANCE TEST F
a. III, IV <— y i, II, V, VI 5 . 2 9 6 , 7 3 0 1 5 8 , 0 4 1 ( S .S .)
b. I, II <— y v, VI 4 4 1 , 3 6 1 1 3 , 1 6 9 ( S . S . )
c . I <— y ii 0 , 0 2 1 0 , 0 0 1 ( N . S . )
d. III IV 2 , 5 4 9 0 , 0 7 6 (N.S.)
e . V <— y VI 1 9 6 , 6 9 0 5,8 6 9 ( S.)

2. Analyse de variance sur les données ramenées au gramme de
poids frais. 

VARIATION S. CARRES DEG.LIB. VARIANCE TEST F
Totale 20.038,177 59 - -

Entre respiromètres 320,828 9 35,648 0,506(N.S.)Entre expériences 16.548,044 5 3.309,609 46,992(S.S.)Résiduelle 3.169,305 45 70,429 -
Les comparaisons orthogonales portant sur la variation 

entre expériences s'organisent comme suit:
COMPARAISONS VARIANCE TEST F
a. III, IV <— y i. II, V, VI 1 5 . 7 3 4 , 8 1 9 2 2 3 , 4 1 4 (S.S.)
b. I, II + + v, VI 3 1 , 9 5 2 0 , 4 5 4 ( N . S .)
c . I <— y ii 6 9 , 3 7 8 0 ,985 ( N . S . )
d. III <—*• IV 6 3 7 , 3 2 1 9 , 0 4  9 (S .S .)
e . V VI 7 4 , 5 7 5 1,0 4 9 ( N . S . )

TABLEAU XI
Analyses de variance sur les données du 

tableau X.
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I et II, de 499,3 et 530,9 mgr dans les expériences V et VI. 
Cette différence de poids a joué, comme nous le voyons dans 
la comparaison (e) où il n ’y a pas d'autre facteur pour ex­
pliquer la variation faiblement significative.

Cette influence de la dimension des individus est 
confirmée par une analyse de variance pratiquées sur les don­
nées ramenées au gramme de poids frais (TABLEAU XI).

Dans la première comparaison, les expériences dif­
fèrent non seulement par la nature du support offert aux indi­
vidus, mais aussi par la quantité et la concentration de KOH 
ainsi que par la surface d'absorption du CO^: la dépression 
provoquée par la respiration aurait dû être plus forte dans 
les expériences I, II, V et VI si l'absorption de C02 avait 
été insuffisante dans les expériences III et IV. Or le phéno­
mène inverse se produit: la dépression est la plus forte là 
où le KOH est le moins abondant. On pourrait aussi objecter 
que l'humidité relative maintenue par ces solutions de KOH 
est plus faible au-dessus des solutions concentrées, cette 
différence d'humidité relative induisant ainsi une différen­
ce d'intensité respiratoire. Nous verrons plus loin que si 
les termites réagissent par une plus forte évaporation à une 
diminution du degré hygrométrique du milieu, les différences 
d'intensité métabolique ne présentent pas un caractère marqué 
au cours des mesures de consommation d'oxygène telles qu'elles 
ont été pratiquées.

Le support, sa nature, l'espace offert aux termites 
ont influencé leur consommation d'oxygène: la cellule en treil­
lis de cuivre, aux dimensions restreintes, aux possibilités 
plus grandes de contact des termites entre eux et avec le sup­
port , se rapprochant des dimensions et de la forme des gale­
ries du nid, a-t-elle provoqué une moins grande agitation des 
individus ?



59

Chez ces insectes aveugles, le thigmotactisme et le 
chimiotactisme sont importants au cours des activités de récol­
te, de trophallaxie et de construction du nid (GRASSE, 1959; 
STUART, 1969). Ces sensibilités jouent un grand rôle lorsqu’on 
transfère les individus dans des milieux artificiels différents. 
Il est dès lors difficile d’établir un dispositif expérimental 
qui reproduise le plus fidèlement possible les conditions du 
nid. Nous nous en sommes tenu aux spécifications suivantes:
- comme support, une cellule de treillis de cuivre comme celle 
décrite plus haut pour les mesures au Scholander, une capsule 
de gélatine percée de trous et suspendue à un crochet pour le 
Warburg;

- pour l’absorption du CC>2, sauf indications contraires, un peu 
de KOH à 5% sur un papier-filtre disposé en-dessous des sup­
ports dans les deux types de respiromètres (cette concentra­
tion permet le maintien d'une humidité relative d’environ 95%)

- une agitation la plus faible possible, qui, tout en brassant 
le mélange gazeux, évite de perturber trop les individus mis 
en expérience.

fc. En fonction du poids des individus.

Déjà formulée en 18 3 7 par SARRUS et RAMEAUX, ,1a loi 
des surfaces lie le métabolisme des homéothermes à leurs dimen­
sions linéaires et à leur surface; à température constante, les 
pertes de chaleur, proportionnelles à la surface libre, sont 
égales aux productions de chaleur, celles-ci étant liées à la 
consommation d ’oxygène, à la fréquence respiratoire, au rythme 
cardiaque...

La relation entre la consommation d’oxygène et le 
poids d'un animal s'énonce de la façon suivante :

02 consommé = a (Poids)^
ou log 02 = log a + b log P.



La surface variant comme le carré des dimensions linéaires ou 
comme la puissance 2/3 du volume ou du poids (volume multiplié 
par la densité), un coefficient “b*' fortement différent de 
0,67 indique un écart à la loi des surfaces. Si ”b" approche 
de l’unité, une relation linéaire existe entre le poids et la 
consommation d ’oxygène (EDWARDS, 1953).

L’application de la loi des surfaces a été étendue 
aussi aux poikilothermes. Elle a fait l’objet d ’un certain 
nombre de généralisations. Les animaux contenant moins d ’un 
milligramme d ’azote ont un coefficient ”b” proche de l’unité; 
au-delà de cette teneur, le métabolisme croît avec un exposant 
moindre que celui du poids. D ’autre part, au cours du dévelop­
pement de l’oeuf à l’adulte, chez une espèce donnée, ,!b" peut 
varier: chez Artemia satina4 il passe de 0,75 à 1, puis des­
cend à 0,6 (ZEUTHEN, 1953); un phénomène analogue a été cons­
taté au cours de la croissance de larves de certains Plécoptè- 
res (KNIGHT & GAUFIN, 1966). En règle générale, le niveau mé­
tabolique décroît lorsque l’animal approche de sa dimension 
maximale: la somme des enzymes et des métabolites qui comman­
dent l’activité métabolique croît moins rapidement que la to­
talité du protoplasme; lorsque l’animal atteint sa taille adul­
te, il y a une augmentation proportionnellement plus grande des 
tissus à valeur métabolique faible: tissus de soutien, tissus 
de connection, tissus adipeux... (ZEUTHEN, 1953).

Les généralisations interspécifiques peuvent parfois 
être très étendues. EDWARDS (1953) assigne un "b" de 0,67 aux 
insectes hémimétaboles et un ”b” de 1 aux holométaboles. Chez 
les crustacés, les valeurs oscillent entre 0,67 et 0,70 (W0LVE- 
KAMP & WATERMAN, 1960); ces auteurs considèrent comme licites 
des comparaisons interspécifiques si l’on a affaire à des ani­
maux pas trop éloignés du point de vue systématique. Une va­
leur de 0,7 a été observée chez un ensemble d’Oribates édaphi­
ques (BERTHET, 1964). Chez les termites, aucune étude appro­
fondie de ce genre n’a été effectuée.
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La relation entre la consommation d’oxygène et le 
poids des individus peut prendre des allures variables chez 
les ouvriers des deux espèces de Cubitermes :
1. Sur 59 lots de 150 ouvriers de C. exiguus provenant de 13 
expériences au Scholander, le coefficient "b" et son intervalle 
de confiance à 95% sont de 0,65 ± 0,24; le coefficient de cor­
rélation entre le poids et la respiration a une valeur de
0,58 (S.S.). L’équation unissant la consommation d ’oxygène au 
poids s’énonce comme suit :

log 02 = 0,088 + 0,65 log P (Fig. 5a).
2. Sur 36 lots de 100 ou 150 ouvriers (données ramenées à 100 
individus) de C. sankurensis provenant de 8 expériences faites 
au Scholander, "b” et son intervalle de confiance à 95% sont
de 1,11 ± 0,17. La corrélation a un coefficient de 0,915 (S.S.). 
La relation entre la consommation d ’oxygène et le poids s’énonce

log 02 = 1,11 log P - 1,228 (Fig. 5b).
3. Sur 88 données chez des lots de 10 ouvriers de C. sankurensis 
provenant de 28 expériences faites au Warburg, "b” et son inter­
valle de confiance sont de - 0,02 ± 0,23. La corrélation a un 
coefficient de - 0,020 (N.S.). La relation entre la consommât 
d’oxygène et le poids s’énonce :

log 02 = 0,808 - 0,02 log P (Fig. 5c).

Ces résultats sont apparemment contradictoires. Si, 
dans le cas de C. exiguus, on s'approche du coefficient de la 
loi des surfaces, chez C. sankurensis par contre, lors de me­
sures sur cent ou plus d’ouvriers, la consommation d ’oxygène 
paraît liée à l’évolution du poids de façon linéaire. En fait, 
dans le second cas, le nombre de valeurs est insuffisant étant 
donné la variation de poids des ouvriers de loin plus grande 
chez C. sankurensis que C. exiguus (voir plus loin) : un échan­
tillonnage plus important aurait eu de fortes chances de provo­
quer un coefficient différent.
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Dans le cas de mesures effectuées au Warburg sur des 
lots de 10 ouvriers de C. sankurensis, "b" est proche de zéro 
et le coefficient de corrélation n’est pas significatif: la 
consommation d’oxygène varie indépendamment de celle du poids.
La variation individuelle, partiellement masquée au cours 
d’expériences pratiquées sur une centaine d'individus, agit 
davantage lorsque le nombre d’individus est réduit.

Quelle interprétation faut-il donner à ces coeffi­
cients "b”? Ce genre de relation lie deux facteurs dont 
l’évolution est partiellement indépendante: le poids d’un ani­
mal peut être déterminé par des éléments qui n ’ont pas d’in­
fluence directe sur la consommation d’oxygène.

L’étude des poids et de leur variation chez les 
ouvriers des deux espèces de Cubitermes révèle d’abord une 
assez forte dispersion. Examinons les histogrammes des poids 
des individus ayant servis à des expériences de consommation 
d’oxygène (Figures 6 et 7):
1. C. exiguus: 582 lots de 100 ou 150 individus; données rame­

nées à 100 individus; intervalle de classe de 5 mgr);
2. C. sankurensis: 236 lots de 10 individusj intervalle de 

classe de 1 mgr.
Dans le premier histogramme, on distingue deux som­

mets nettement marqués: le premier entre 380 et 385 mgr, le 
second entre 420 et 425 mgr; on pourrait encore en préciser un 
troisième, moins nettement marqué entre 350 et 355 mgr; dans 
l’ensemble, les poids individuels varient entre 3,2 et 4,5 mgr. 
Dans le second histogramme, un sommet apparaît entre 52 et 
53 mgr; à gauche de ce sommet se trouvent différents pics as­
sez peu contrastés. Les poids individuels varient beaucoup plus, 
les limites étant de 3,4 et 6,0 mgr. D’après ces histogrammes, 
les poids des individus ayant servis aux expériences ne sont 
pas homogènes. Y a-t-il une variation indépendamment des socié­
tés ou bien chacune de celles-ci contient-elle des individus 
situés dans le même "range" de poids ?
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Figure 7
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Une analyse de variance sur 200 lots de 100 ou 150 
ouvriers de C. exiguus provenant de 20 sociétés (données ra­
menées à 100 individus au tableau XII) donne les résultats 
suivants :
Variations :
Totale
A l’intérieur des sociétés 
Entre Sociétés 
Résiduelle

S. carrés deg.lib. Variance Test F
1.507,43 199 - -

18,15 9 2,01 1,827(N.S.)
1.300,36 19 68 ,i+4 62,218(S.S.)

188,92 171 1,10 -

(1) La variation â l’intérieur des sociétés est calculée comme 
suit : lors d’une expérience de consommation d ’oxygène, le pre­mier lot d ’individus va dans le respiromètre n° 1, le deuxième 
dans le n° 2... On a établi la variation entre respiromètres, 
peu importent les expériences.

La variation entre sociétés étant significative, on 
peut affirmer que le poids d ’un ouvrier dépend d'un "facteur 
termitière" malheureusement incontrôlable; âge de la société, 
importance de celle-ci, poids du nid... Il peut aussi être 
fonction d'évènements ayant directement précédé la récolte: 
heure du dernier repas, conditions météorologiques...
Ces causes interviennent de façon permanente sur le poids des 
individus si l’accroissement de celui-ci est une fonction de 
l’âge de l'individu ou de la société; elles interviennent de 
façon temporaire si l ’accroissement est une fonction de la 
nourriture ingérée ou de l’eau évaporée.

Conséquence du régime humivore des ouvriers, une 
certaine quantité de substrat minéral inerte au point de vue 
respiratoire constitue une fraction non négligeable dans l'éva­
luation du poids d ’un individu: en effet le tube digestif con­
tient une masse de grains de sable et de matériaux d'origine 
végétale. Nous disposons de quelques informations â ce sujet 
chez les ouvriers de C. sankurensis. Après une expérience de 
mesure de la consommation d ’oxygène, les individus sont ex­
traits des respiromètres et placés dans des tubes de centri­
fugeuse préalablement tarés. On ;p$ise ceux-ci, puis on sèche
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à l’étuve à 110°C sous vide durant 24 heures. Après séchage, 
les tubes sont à nouveau pesés. On y introduit alors du mélan­
ge sulfochromique et l’on détruit à chaud toute la matière or­
ganique. On centrifuge, recueille le surnageant et l’on rince 
plusieurs fois à l’eau distillée, les rinçages étant entrecou­
pés de centrifugation et prélèvement du surnageant. Après le 
dernier rinçage, les tubes sont mis à sécher et sont ensuite 
pesés. Il ne reste plus qu’un peu de sable blanc.

La différence entre le poids frais et le poids à la 
sortie de l’étuve nous donne la quantité d ’eau perdue à l’éva­
poration. La différence entre le poids sec et celui du sable 
restant après attaque au mélange sulfochromique représente la 
quantité de matière organique et d’eau liée que contenaient 
les individus: elle comprend, outre le protoplasme de l'ouvrier, 
la matière organique contenue dans le tube digestif. Pour des 
raisons de simplification, nous appelerons cette fraction le 
"protoplasme sec".

On reprochera peut-être leur manque de précision à 
des analyses faites sur des échantillons pesant entre 35 et 50 
milligrammes au départ et pesés à l'aide d ’une balance sensi­
ble au dixième de milligramme. En fait ces analyses n'ont qu'une 
valeur informative sur la relation entre le poids et la consom­
mation d ’oxygène. Le tableau XIII donne, en pourcentage du 
poids frais, la fraction d ’eau perdue à l’évaporation, celle de 
"protoplasme sec" et celle de sable chez une série de lots 
d'ouvriers de C. sankurensis3 les individus étant en nombre va­
riable. Grosso modo, on peut dire qu'un ouvrier contient envi­
ron 70 % d ’eau évaporable, environ 20 % de sable, les 10 % res­
tants étant constitués de la matière organique de l'individu et 
de sa nourriture. Le pourcentage d'eau peut varier entre 68 et 
75 %, celui de "protoplasme sec" entre 6 et 17 %, celui de sa­
ble enfin entre 13 et 21 %. Des chiffres analogues ont été ob­
tenus lors de quelques analyses sur des ouvriers de C. exiguus.

(1) Outre la matière organique, le mélange sulfochromique a égale­
ment détruit l’argile que pouvait contenir le tube digestif.
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Poids frais 
en mgr % Eau % Prot. sec % Sable

46,7 68,1 11,8 20,1
46,8 66,8 12,8 20,4
43,8 67,9 12,1 20,0
46,9 67,9 12,0 20,1
36,7 77,4 10,1 12,5
35,5 71,8 11,9 16,3
32,7 72,8 10,4 16,8
48,2 74,5 6,4 19,0
49,5 74,1 7,7 18,2
48,0 72,2 9,2 18,548,4 71,1 9,7 19,2
41,4 76,1 6,0 17,9
42,8 75,5 6,3 18,244,1 74,4 5,9 19,745,7 72,0 6,8 21,2
38,8 68,0 15,7 16,2
33,4 66,8 17,4 15,940,1 67,6 15,5 17,0
47,6 69,9 8,4 21,7
40,3 72,5 5,8 21,6
38,7 71,7 8,3 20,053,8 70,2 11,1 18,753,6 68 ,0 11,1 20,947,1 72,7 6,9 20,4

TABLEAU XIII
Composition chimique grossière d ’ouvriers 
de C. sankurensis. Poids frais (ramené à 
10 individus) et fractions en pourcentage 
du poids frais.
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Cette matière inerte contenue dans le tube digestif 
affecte le poids de façon indiscutable sans intervenir dans 
les échanges respiratoires de l’individu; elle expliquerait 
la variation observée dans les mesures au Warburg, son impor­
tance relative dans cette variation augmentant avec la dimi­
nution du nombre d ’ouvriers.

La quantité de sable n ’e'et pas le seul facteur à 
influencer le poids d ’un individu: les tissus de celui-ci 
peuvent avoir un degré d ’hydratation variable, et la perte 
en eau au cours d’une expérience peut atteindre des valeurs 
importantes et modifier le poids sans affecter apparemment 
le métabolisme (voir plus loin).

Si, dans le cas d ’extrapolations destinées évaluer 
des bilans énergétiques-, la relation consommation d ’oxygène- 
poids doit être connue, cette relation est néanmoins sujette 
à caution dans notre cas particulier. Nous partageons volon­
tiers l’opinion de KEISTER & BUCK (1964) qui refusent une re­
lation causable entre la dimension du corps et le niveau res­
piratoire; la tendance actuelle est de localiser le contrôle 
métabolique à un niveau subcellulaire et enzymatique.

a. En fonction de la température.

La température affecte une réaction chimique en en 
modifiant la vitesse. Chez les êtres vivants, ensembles hau­
tement complexes de réactions chimiques, la température agit 
de façon variable. Les animaux poïkilothermes y répondent 
par des modifications sensibles de leur métabolisme.

L’étude de l’influence de la température sur le mé­
tabolisme fait appel à des notions de cinétique chimique 
(PRECHT â al.s 1955 ; EYRING & al, t 1960; LAIDLER, 1956). Les 
réactions chimiques s’accélèrent lorsque la température s’élè­
ve. Un indice utilisé par les biologistes et permettant d ’éva­
luer l’importance de l’action de la température est le coeffi-
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cient Q1Q: celui-ci représente le rapport entre la vitesse 
d ’une réaction à une température donnée et la vitesse de cette 
réaction à une température de 10°C inférieure à la première :

Q10
t + 10

L’expression utilisée d ’habitude est

où k = vitesse de 
réaction

t = température.
l’équation de VAN ’T HOFF

ou bien

( ^  )10/(t2 - V

l°g Q10 =

où et k2 sont les vitesses de réaction (quantités de pro­
duits formés ou éliminés par unité de temps) aux températu­
res t^ et t2.

La valeur de peut être calculée à partir de la
droite de régression reliant le logarithme de la consommation 
d'oxygène à la température :

log 02 = a + bt et Q^q = 10 antilog (b)

Mais un être vivant n ’obéit pas aux variations de la tempéra­
ture de la même façon qu’une réaction chimique simple. Les 
réactions enzymatiques peuvent se décomposer en un certain 
nombre d'étapes élémentaires: les valeurs utilisées pour dé­
terminer l'action de la température sur un organisme représen­
tent en fait la résultante d'un grand nombre de réactions de 
base et la vitesse observée diffère de celle de réactions chi­
miques simples. On préfère alors caractériser l'influence de 
la température en termes énergétiques, en faisant appel à la 
loi d'ARRHENIUS et à la notion d’énergie d ’activation. Pour 
deux températures absolues et T2, l'énergie d'activation
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se calcule par

(T - T )u 
T T - t^TT'-

où p représente l’énergie d'activation, k^ et k2 les vitesses 
de réaction aux températures absolues et et R la cons­
tante des gaz parfaits (1,986 cal/mole). Lorsque, sur un gra­
phique, on place le log. de la consommation d'oxygène en or­
donnée et l’inverse de la température absolue en abscisse, la 
droite réunissant les différents points forme avec l’horizon­
tale un angle de pente a dont la valeur permet l’évaluation 
de l’énergie d'activation :

log k9 - log k.
p = 4,574 tgot = 4,574 -------------- -

(1/T1) - (1/T2)

où 4,574 représente R multiplié par la base des logarithmes né­
périens .

L'énergie d ’activation est également appelée "criti- 
cal thermal incrément”, ''apparent activation energy”, "tempéra­
ture characteristic” (HOAR, 1966). Elle représente, en cinéti­
que chimique, la quantité d'énergie nécessaire par mole pour 
amener les constituants d ’une réaction à l’état activé. La droi­
te de la consommation d ’oxygène en fonction de la température 
représente l’expression d ’un ensemble de réactions de l'orga­
nisme; cette façon de procéder est évidemment hasardeuse. Néan­
moins les valeurs de Q^q et d'énergie d ’activation permettent 
de se faire une idée grossière de la marche des évènements. La 
littérature nous renseigne une série de valeurs de Q^0 chez les 
animaux: la valeur moyenne se situe entre 2 et 3. Elle peut at­
teindre un chiffre élevé lorsque le métabolisme est mesuré à 
de faibles températures: c'est le cas du développement de pupes 
de Tenebrio sp. qui ont un Q^q de 5,7 aux environs de 10°C et 
de 2 aux environs de 30°C (WIGGLESWORTH, 1965) ou le cas d'Ori- 
bates de la litière de forêt où une valeur de 4 a été trouvée
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pour des températures allant de 0 à 15°C (BERTHET, 1964).
Nous avons mesuré la consommation d ’oxygène à 15, 20, 

25, 30, 35 et 40°C chez des ouvriers de Cubitermes exiguus au 
Scholander. Les données ont été exprimées en microlitres par 
individu et par heure; elles n ’ont pas été ramenées au poids. 
Lors de nos calculs, nous n ’avons pas tenu compte des expérien­
ces faites à 40°C: à cette température, nous ne sommes pas cer­
tain de mesurer la consommation d'oxygène d'individus normaux. 
En effet, après 5 heures d ’expérience, la mortalité est élevée, 
les individus survivants sont inactifs et des défécations nom­
breuses s’observent sur le support. Les ouvriers sont manifes­
tement en état pathologique grave, et cette température doit 
être proche de la température léthale supérieure.

La droite de régression entre le logarithme de la 
consommation d ’oxygène et la température (fig. 8a) s’énonce

log 02 = 0,553 + 0,0393 t.
L’intervalle de confiance de "bi! à 95% est de 0,0162. Le Q^q 
résultant à une valeur de 2,47; il peut varier entre 2,98 et 
2,05. Il s'intégre donc dans la gamme des valeurs habituelle­
ment obtenues chez les insectes.

Le graphique du logarithme de la consommation d ’oxy­
gène et de l’inverse de la température absolue donne une éner­
gie d'activation de 16.467 calories pour l’ensemble des tempé­
ratures (fig. 8b). Toutefois le graphe peut se décomposer en 
deux droites de coefficients de pente différents. Le premier, 
de 15 à 25°C, nous indique une énergie d'activation de 24.270 
calories; cette dernière décroît entre 25 et 35°C pour prendre 
une valeur de 8.163 calories. Ce phénomène a déjà été décrit 
par certains auteurs: l'énergie d'activation diminue lorsque 
la température dépasse un certain seuil. C’est le cas de Droso- 
phila 8p. (25.640 calories entre - 1,9 et 10,9°C, 9.670 calo­
ries entre 14 et 29°C) et de Thevmobia sp. (23.300 calories en­
tre 1 et 12°C, 15.100 calories entre 12 et 51°C)(EDWARDS, 1953)
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c'est le cas aussi de Carausius sp. (29.500 calories entre 5 
et 15°C, 11.580 calories entre 18 et 33°C) (WIGGLESWORTH, 1965). 
Ce dernier auteur explique la diminution de l'énergie d'acti- 
vation par l'existence de systèmes limitants: à chacun des éta­
ges de température correspondrait une réaction maîtresse qui 
déterminerait le niveau de l'ensemble, chacune de ces réactions 
ayant sa propre caractéristique de température.

Chez un insecte, les productions de chaleur par le 
métabolisme compensent théoriquement les pertes de chaleurs, la 
température du corps restant égale à celle du milieu pour une 
gamme limitée de températures. Ces pertes de chaleur s'effec­
tuent par évaporation, celle-ci augmentant avec un accroissement 
de la température (WIGGLESWORTH, 1965).

Lors des expériences citées plus haut, nous avons dé­
terminé l'évaporation subie par les ouvriers de C. exiguua en 
les pesant avant et après les mesures; de plus nous avons tâché 
de peser les fèces déposées sur les supports afin de corriger 
les pertes en poids dues à l'évaporation. Celle-ci, en pourcen­
tage du poids frais plus l'intervalle de confiance à 95%, a don­
né les résultats suivants :

température
15°C
20°C
25°C
30°C
35°C

évaporation 
3,29 ± 0,45 
4,99 ± 0,23 
8,66 ± 0,68 
7,60 ± 0,57 
8,28 ± 0,39

L'évaporation va croissant de 15 à 25°C; à partir de cette tem­
pérature elle se maintient plus ou moins au même niveau. Les 
défécations sur les supports suivent également une allure crois­
sante jusque 25°C, puis variable au-delà: 0,43% du poids frais 
à 15°C, 0,86% à 20°C, 1,15% à 25°C, 0,74% à 30°C et 1,43% à 35°C. 
A cette dernière température, les résultats varient d'après les 
expériences: au cours de certaines, on observe environ 0,5% du 
poids frais en fèces, chez d'autres, les valeurs oscillent entre
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2 et 3%. Une certaine quantité d'humidité accompagne ces matiè­
res fécales; il est difficile de l'évaluer, mais elle intervient 
aussi dans les pertes d ’eau de l'organisme et tendrait à les 
rendre légèrement supérieures aux valeurs indiquées ci-dessus.

Si l'on rapproche les valeurs de consommation d'oxy­
gène et d'évaporation en fonction de la température, on consta­
te chaque fois que le point .a'inflexion du graphe se trouve à 
25°C: l'activité respiratoire croît plus vite entre 15 et 25°C 
qu'entre 25 et 35°C; il en est de même pour l'évaporation. Les 
deux phénomènes sont liés fondamentalement: le type de matériau 
oxydé au cours du métabolisme est responsable de la quantité 
d'eau évaporée et de la quantité d'oxygène consommée. Y a-t-il 
modification du substrat oxydé avec l'augmentation de la tempé­
rature ? L'hypothèse est séduisante, mais il ne faut pas oublier 
deux choses : nous mesurons le métabolisme des termites dans un 
milieu artificiel qui modifie leurs réactions: ensuite l'évapo­
ration de ces insectes faiblement chitinisés peut se faire au 
niveau du tégument et libérer une certaine quantité d'eau qui 
n'est pas directement liée aux oxydations cellulaires.

Chez des lots de 10 ouvriers de C. aankurensis, nous 
avons mesuré la consommation d'oxygène au Warburg à 20, 25, 30, 
35°C. La relation entre le logarithme de la consommation d'oxy­
gène et la température est

log 02 = 0,036 t - 0,321
la consommation d'oxygène étant exprimée en microlitres par 
heure et par lot de 10 individus; cela nous donne un de 2,30 
pouvant varier entre 2,43 et 2,18. L'énergie d'activation est 
de 14.392 calories pour l'ensemble de ces températures (Fig. 9). 
Le graphe de la consommation d'oxygène par rapport à la tempé­
rature montre également un changement de pente : on peut le divi­
ser en deux zônes, la première de 20 à 30°C avec une énergie 
d'activation de 16.654 calories, la seconde de 30 à 35°C avec 
une énergie d'activation de 9.571 calories.
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Les valeurs de Q g et d’énergie d’activation sont as­
sez semblables chez ces deux espèces d'Isoptères. Qu'en est-il 
chez d'autres espèces ? Malheureusement la littérature n ’abonde 
pas en données concernant la consommation d ’oxygène des termi­
tes en fonction de la température. Un travail assez ancien
(COOK & SMITH, 1942) nous indique la réaction à différentes 
températures (4, 8, 12, 16, 20, 24, 28 et 32°C) d'individus de 
Zootermopsis angusticollis provenant d'élevages à 4, 9, 19 et 
29°C. Nous référant aux graphiques fournis par ces auteurs, 
nous avons tenté de calculer le Q^0 et l’énergie d’activation 
sur l’ensemble de leurs données de consommation d ’oxygène:
- Elevage à 29°C: Q^q = 2,52

- Elevage

- Elevage

- Elevage

énergie d'activation totale : 14.700 calories
4 - 20°C : 20.900 calories
20 - 32°C : 5.300 calories

N.a 19°C : Q10 = 2,1+4
énergie d'activation totale : 14.400 calories

4 - 20°C : 19.300 calories
20 - 32°C : 6.900 calories

Va 9°C : QlO = 2,26
énergie d ’activation totale : 13.700 calories

4 - 20°C ; 17.600 calories
20 - 32°C : 8.000 calories

«s.a 4°C • Q10 = 2,97
énergie d’activation totale : 18.300 calories

4 - 20°C : 25.800 calories
20 - 32°C : 15.100 calories

Les valeurs de Q^q et d'énergie d ’activation décrois­
sent avec la température de l’élevage, sauf à 4°C où il s’est 
produit une modification fondamentale. Si nous nous référons à 
l’élevage à 19°C, température proche de celle de l’habitat na­
turel selon ces auteurs, nous voyons que ces valeurs ne dif­
fèrent pas sensiblement de celles observées chez les deux espè­
ces de Cubitermes. Remarquons toutefois que nous avons affaire 
à des termites très différents au point de vue symbiose, nour­
riture , région géographique...
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D ’autres données plus récentes sont fournies par 
DAMASCHKE & BECKER (1964): lors d'une étude da l’influence des 
modifications locales des champs magnétique et électrique ter­
restres sur le métabolisme d’Isoptères, ces auteurs établissent 
les courbes de la consommation d ’oxygène en fonction de la tem­
pérature chez des groupes de 100 ouvriers ou pseudergates de 
Nasutitermes ephratae3 Retioulitermes santonensis et Hetero- 
termes indioola, espèces dont ils possèdent des élevages dans 
leur laboratoire berlinois. A partir des graphiques publiés, 
nous avons essayé de reconstituer les données de degré en de­
gré et d’en calculer le Q^q et l’énergie d ’activation: chez 
Heterotermes indioola3 Q^q de 2,70 et énergie d’activation de 
16.300 calories (25 à 30°C); chez Nasutitermes ephratae3 Q^q 
de 4,62 et énergie d’activation de 23.120 calories (22 à 30°C); 
chez Retioulitermes santonensis de 5,01 et énergie d’acti­
vation de 27.230 calories (24 à 28°C). Il faut attacher de sé­
rieuses réserves à ces valeurs, les données ayant servi à leur 
calcul étant tirées de graphiques à échelle réduite; en outre 
la gamme de température utilisée est assez faible. Ces auteurs 
ne précisent pas non plus le mode opératoire suivi; ils cons­
tatent cependant que des perturbations locales des champs ma­
gnétique et électrique terrestres peuvent modifier assez for­
tement la réaction des termites par rapport à la température 
et parfois en inverser le sens.

Il nous est difficile, étant donné la pauvreté des 
données de la littérature, de nous livrer à une étude compara­
tive plus étendue de la relation métabolisme - température chez 
les Isoptères.

d. En fonction de lfhumidité relative.

L’importance de l’humidité relative du milieu et son 
influence sur la biologie des termites ont été soulignées par 
une série de travaux. L'humidité relative à l’intérieur des 
nids est généralement voisine de 90 à 95%: c’est le cas chez
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Nasutitevmes exitiosus d'Australie (FYFE & GAY, 1938), chez 
Amitermes atlantious d'Afrique du Sud (SKAIFE. 1955), chez 
Amitermes evunoifer3 Thoraootermes ma.ovcth.oYax3 Miorooeroter- 
mes edentatus 3 Cephalotermes reotangularis et Maovotermes bel- 
liocsus en Côte d'ivoire (LÜSCHER, 1961).

La réaction de termites à l'égard d'humidités diffé­
rentes en conditions artificielles est aussi très semblable: 
leurs préférences vont à des milieux où l'humidité est proche 
de la saturation. Les essais ont eu lieu chez plusieurs espè­
ces de Retioulitermes3 de Kalotevmes3 de Zootermopsis, de Na- 
sutitermes3 de Miorocerotermes et de Hetevotevmes (BECKER, 1942, 
1965, ERNST, 1957; GEIGY & ERNST, 1951; KLEE, 1960; SEN-SARMA, 
1965 ; SEN-SARMA & CHATTERJEE, 1966; STRICKLAND, 1950). Certains 
termites montrent néanmoins une certaine résistance à une dimi­
nution de l’humidité: c'est le cas de la majorité des Kaloter- 
mitidae américains (COLLINS, 1969; COLLINS & RICHARDS, 1963, 
1966), de Nasutitevmes arbovum (ERNST, 1957) et N. ephvatae 
(BECKER, 1965), et de Retioulitermes tibialis (STRICKLAND, 1950). 
EMERSON (1956) publie une liste des réactions de termites pana­
méens soumis à des humidités différentes. Enfin BOUILLON (1964) 
a montré que l'humidité intervient de façon prépondérante dans 
le choix du terrain à exploiter lors d'essais d'élevages de 
Cubitevmes exiguus. De l'ensemble de ces données, il ressort 
qu'une humidité élevée est nécessaire à la survie des termi­
tes. Cette exigence croît avec l'évolution au sein de l'ordre: 
chez les Termitidae, elle semble plus stricte que chez les fa­
milles inférieures. Cette évolution est liée à celle du nid et 
au choix de la nourriture (BOUILLON, 1970).

Quelle est la réaction métabolique des termites humi- 
vores à des humidités différentes ? Nous avons tenté d'y répon­
dre en mesurant la consommation d'oxygène d'ouvriers de C. exi­
guus exposés à des humidités et des températures différentes.
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La modification de l’humidité relative a l’intérieur 
des respiromètres a été provoquée en utilisant des solutions 
de KOH à diverses concentrations: outre leur faculté d ’absor­
ber le CO^ émis lors de la respiration, ces solutions dévelop­
pent au-dessus d'elles des tensions de vapeur dont l’importan­
ce est fonction de la concentration et de la température. Les 
ouvrages spécialisés (NAT. RES. COUNC., 1928) donnent des ta­
bles des pressions partielles de vapeur d ’eau au-dessus de so­
lutions de KOH; en voici les valeurs pour les températures et

concentrations de 
% KOH Pression

KOH que nous 
partielle de

avons utilisées 
vapeur d’eau Hum. rel

en mm Hg 
25°C 
23,8

à
30°C
31,8

35°C
42,2 100

5 22,9 30,7 40,6 96,2
10 21,8 29,3 38,9 92,2
20 18,8 25,1 33,3 78,9
30 14,4 19,5 25,8 61,1
40 8,7 11,8 15,6 37,0
50 3,5 5,0 6,5 15,4

Le dispositif expérimental était le suivant : des 
groupes de 150 individus étaient placés dans des cellules de 
treillis de cuivre, celles-ci étant entourées d'un disque de 
papier-filtre de 4,5 cm de diamètre supportant 0,5 cc de la 
solution de KOH. Avant et après l'expérience, les individus 
étaient pesés; en outre, à la fin de l’expérience, la quanti­
té de fèces déposées sur le support était déterminées.

Examinons tout d ’abord les résultats de 6 expérien­
ces faites à 30°C, avec des solutions de KOH à 5, 10 et 20% 
(résultats au tableau XIV). Une analyse de variance pratiquée 
sur les données moyennes de chaque respiromètre au cours de 
chaque expérience a donné les résultats suivants (données par 
heure et lot de 150 ouvriers):





Variation S. carrés Variance Test Fdeg. lib.
Totale 3.101,071 59 
Entre respiromètres 163,843 9 
Entre expériences 1.785,716 5 
Résiduelle 1.151,512 45

18,205
357,143
25,589

0,711 (N.S.) 
13,957 (S.S.)

La variation entre expériences est significative; celle entre 
respiromètres et donc entre humidités relatives différentes 
ne l'est pas. Si nous calculons la variation entre humidités 
en regroupant les respiromètres et que nous l'opposons à une 
variation résiduelle où nous avons introduit la variation entre 
expériences, nous obtenons un F de 0,120 (N.S.). Les résultats 
de l'analyse de variance sont similaires si on la pratique sur 
les données ramenées au poids.

Mous avons fait état plus haut d'une influence du 
dispositif expérimental sur la consommation d'oxysène: une va­
riation significative apparaissait entre deux dispositifs com­
portant une différence de support des individus et une diffé­
rence de concentration des solutions de K0H. Cette dernière 
n'a pu intervenir que pour une très faible part dans la varia­
tion observée.

L'étude de la réaction des termites au point de vue 
évaporation se fait par l'établissement des pourcentages d'eau 
perdue, par différence entre poids initial et poids final, cor­
rection faite pour la quantité de matière déféquée; elle donne 
les résultats suivants (avec l'intervalle de confiance à 95%):

KOH % d 'eau perdue
5% 8,78 ± 0,76

10% 9,14 ± 0,51
20% 9,62 ± 0,35

Grosso modo, la perte par évaporation s'accroît de 0,5% quand 
l'humidité relative descend de 95 à 80% dans les respiromètres 
au début des expériences; ces valeurs ne s'écartent guère de 
celles observées plus haut lors de l'étude de l'influence de 
la température sur la consommation d'oxygène.
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Poussant plus loin nos essais, nous avons mesuré la 
consommation d ’oxygène d ’ouvriers en présence de solutions de 
KOH à 10, 20, 30, 40 et 50% aux températures de 25, 30 et 
35°C. Le dispositif expérimental était le même que celui cité 
plus haut. Les résultats en valeurs moyennes par respiromètre 
figurent au tableau XV, ils ont fait l’objet d ’une série d’ana­
lyses de variances (TABLEAU XVI).

La première traite des valeurs en microlitres par 
heure et par lot de 150 individus. Nous constatons que la va­
riation entre concentrations de KOH est significative, que 
celle entre températures 1 ’ est hautement tandis que la varia­
tion due à l’interaction entre ces deux facteurs ne l’est pas; 
les résultats ne diffèrent pas si l’on introduit cette derniè­
re variation dans la variation résiduelle. Les comparaisons or­
thogonales nous montrent que la variation entre solutions de 
KOH tire son origine de l’opposition entre la concentration à 
50% et les autres. Enfin lorsqu'on pratique des analyses de 
variance à l’intérieur de chaque zône de température, on obser­
ve un accroissement de la variation entre expériences au fur et 
à mesure que la température s’élève.

Dans les analyses de variance pratiquées sur les don­
nées ramenées au gramme de poids frais, toutes les variations 
sont si nificatives.

Que tirer comme conclusions de ces analyses ? Tout 
d’abord celle menée sur les données ramenées au gramme de poids 
frais est entachée d ’une certaine erreur: la perte de poids due 
à l’évaporation a été différente suivant la concentration en 
KOH, comme nous le verrons plus loin; le poids de l'animal en 
cours d’expérience n ’est plus le poids frais du début et les 
résultats de la consommation d'oxygène par gramme devraient 
pouvoir être corrigés durant l'expérience. Néanmoins il appa­
raît que l'influence de la température a été prépondérante 
dans l’intensité respiratoire. Par contre celle de l’humidité 
relative du milieu l’a été beaucoup moins, et si l ’on s’en
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1. Analyses de variance sur les données par lot de 150 individus.

VARIATION S. CARRES DEG.LIB. VARIANCE TEST F
Totale 44.743,673 109 - -

Entre KOH 496,662 4 124,165 2 ,  7 9 2( S.)
Entre températures 39 . 543,420 2 19 . 771,710 444,566(S.S.)
Interactions 478,539 8 59,817 1,345(11.S.)
Résiduelle 4.225,052 95 44,474 —

COMPARAISONS ORTHOGONALES VARIANCE TEST F
a . 5 0 % ■<—> 10, 20, 30, 40% 398,146 8 ,  952 (S . S . )
b. 10, 20% «--*■ 30, 4 0% 74,833 1,68301. S. )
c. 10% « --+  20% 22,983 0 ,  517 ( N .  S .  )
d. 30% 40% 0,700 0,016(N.S.)
VARIATION S. CARRES DEG.LIB. VARIANCE TEST F
2 5°C
Totale 789,424 49 - -

Entre KOH 219,582 4 54,895 4,950(S.S.)
Entre expériences 115,148 4 28,787 2 , 5 9 6 ( S.)
Résiduelle 454,695 41 11,090 —

3 0°C
Totale 2.431,976 29 - -

Entre KOH 611,944 4 152,986 5 , 122(S. S . )
Entre expériences 679,889 2 339,945 11 , 3 81(S . S . )
Résiduelle 687,021 23 29,871 -

CO en 0 OTotale 2.431,976 29 - -
Entre KOH 143,675 4 35,919 1 , 948(N. S . )
Entre expériences 1.864,241 2 932,121 50,556(S.S.)
Résiduelle 424,059 23 18,437

TABLEAU XVI (1° partie)
Analyses de variance sur les données 

du tableau XV.
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2. Analyses de variance sur les données ramenées au gramme de
poids frais.

VARIATION S. CARRES DEG.LIB. VARIANCE TEST F
Totale 122.719,627 109 - -

Entre KOH 1.328,522 4 332 ,130 5,082 (S.S.)
Entre températures 113.551,522 2 56.775,700 868,733 (S.S.)
Interactions 1.630,981 8 203,873 3,12 0( S.)
Résiduelle 6.208,685 95 65,355

25°C
Totale 2.361,196 49 - -
Entre KOH 549,650 4 137,413 5,099(S.S.)
Entre expériences 706,561 4 176,640 6,554(S.S.)
Résiduelle 1.104,986 41 26,951
30°C
Totale 4.508,816 29 - -

Entre KOH 1.652,965 4 413,241 6,346(S.S.)
Entre expériences 1.488,419 4 372,103 5,715(S.S.)
Résiduelle 1.367,432 21 65,116
35°C
Totale 2.298,175 29 - -

Entre KOH 756,887 4 189,222 4,813(S.S.)
Entre expériences 715,755 4 178,939 4,552(S.S.)
Résiduelle 825,533 21 39,311

TABLEAU :XVI (2° partie)
Analyses de variance sur les données 

du tableau XV.
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tient à l’analyse de variance sur les données non transformées 
en fonction du poids-, elle n ’a eu d'importance que dans le cas 
de conditions très sévères.

Et pourtant les ouvriers ont réagi à ces différentes 
humidités. La figure 10 montre que l'évaporation est fonction 
à la fois de la température et de l’humidité relative du milieu 
le phénomène semble accéléré avec l’accroissement de températu­
re.

Cette quantité d ’eau perdue n ’a pas altéré de façon 
notable le métabolisme respiratoire observé. Il peut y avoir 
deux raisons à ce phénomène: la première est que l’évaporation 
entraîne une perte d ’eau libre qui n’affecte que légèrement le 
degré d ’hydratation des tissus de l'animal: certains auteurs 
sont en faveur de la constance du degré d ’hydratation des tis­
sus; selon eux, un insecte soumis à la dessication pourrait 
perdre 50% de son eau, mais le degré d ’hydratation tissulaire 
n ’aurait décru que de 10% (KEISTER & BUCK, 196^).

La deuxième est que les termites utilisés lors d ’une 
expérience sont d’abord retirés de leur nid après fragmentation 
de celui-ci; on les dénombre, on les pèse et enfin on les place 
dans les respiromètres qui doivent encore subir une équilibra­
tion thermique avant le début des mesures. S’il y a réaction 
contre la baisse d’humidité, une majeure partie peut se dérou­
ler durant les trois heures qui précèdent la première mesure; 
elle a lieu au cours des manipulations préparatoires à l ’expé­
rience; elle est incontrôlable. Lors du début des mesures, on 
n ’enregistre plus que les derniers remous de cette réaction.

Celle-ci est sensible: les termites ont contribué à 
réduire le déficit de saturation au sein des respiromètres. Si 
nous connaissons le pourcentage d ’humidité relative du milieu 
au début des mesures par la concentration en KOH, il est plus 
difficile d ’évaluer celui existant à la fin des mesures; il a 
en tout cas été réduit. Ce facteur tend aussi à réduire l’ampli 
tude de la réaction des termites.
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e. En fonction de la composition gazeuse de l 'amosphère et 
en fonction des cycles journalier et saisonnier.

Plusieurs études ont montré que l'atmosphère des ter­
mitières diffèrent notablement de celle de l’air environnant 
(DAY, 1938; EMERSON, 1956 ; GRASSE & NOIROT, 1958 ; LÜSCHER, 1961) 
elle se caractérise, chez la majorité des Termitidae, par une 
humidité proche de la saturation et par une haute teneur en C02< 
Chez des nids de Cubitevmes intercalât us„ EMERSON (1956) cons­
tate une teneur en CO2 oscillant entre 0,5 et 1%; nous avons 
rencontré des valeurs similaires chez C. exiguus (voir la troi­
sième partie de ce travail).

Cette atmosphère du nid est totalement différente de 
celle des respiromètres où sont placés les termites lors des me­
sures de consommation d’oxygène: si une humidité relative appré­
ciable peut être reconstituée dans les chambres respiratoires 
(voir section précédente), la présence de KOH élimine complète­
ment tout le C02 atmosphérique.

Une technique originale pour la mesure de la consom­
mation d ’oxygène en présence de pressions partielles de C0o a 
été décrite par PARDEE (1949). Celui-ci utilise des "tampons à 
C02” dont le constituant principal est la diéthanolamine. Cette 
substance possède la propriété de se lier réversiblement avec 
le CC>2 par la réaction.

NH(CH2CH2OH)2 + CC>2 + H20 HCOg + +NH2 (C^C^OH) 2.

La solution de diéthanolamine capte tout C02 excédentaire et 
remplace tout C02 éliminé dans l’atmosphère.

Les solutions proposées par PARDEE contiennent 10 ml 
de diéthanolamine à 60%, 15 mgr de thiourée (addition suggérée 
par KREBS, 1951, pour éviter les auto-oxydations), une quanti­
té d’HCl 6N variable d’après le pourcentage de C02 désiré, 3 
grammes de KHC03 anhydre et de l’eau distillée jusque 15 ml.
Le KHC03 est introduit après l’acide: il constitue la réserve 
en C02 de la solution.
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Le contrôle de la pression partielle en CO2 dans le 
respiromètre se fait en y plaçant, outre la solution "tampon’*, 
un récipient contenant 0,5 ml d'une solution de KgCOg et une 
goutte de rouge phénol. La concentration en l^CO^ doit être 
telle qu'à l'équilibre on se trouve dans la zône de virage de 
l'indicateur (pH 6,8 à 8,2). A partir du pH estimé par la cou­
leur de l'indicateur (celui de 7,2 convient le mieux) et de la 
concentration en KHCO^ (indiquée par la concentration en car­
bonate au départ), on peut déterminer le pourcentage de CO^ 
régnant dans l'atmosphère par l'équation

% C02 = 7,925.109.(H+)(HC03") à 30°C et 720 mm Hg.
Cette méthode présente deux grands inconvénients :

1. Tout d'abord le pH doit être déterminé par la couleur de 
l'indicateur. Celui-ci passe du rouge au jaune pour une zône 
de virage s'étendant de 8,2 à 6,8. Au fur et à mesure que l'on 
quitte la zône basique, la couleur s'affadit pour arriver à 
l'orange vers 7.2 et enfin passer franchement au jaune à par­
tir de 6,8. L'estimation de la couleur dans une zône où les 
teintes varient progressivement est liée à des facteurs maté­
riels et à des facteurs subjectifs. L'examen de la solution de 
contrôle se fait à travers l'épaisseur de la couche d'eau du 
bain thermostatisé et de la verrerie des respiromètres, ce qui 
peut entraîner une déformation; d'autre part, même avec un bloc 
comparateur de bonne qualité, il est difficile de trancher en­
tre deux nuances de teintes très proches. Une erreur de 0,2 uni 
té pH est aisée: dans ce cas, voulant travailler à 1% de C02 
avec un pH de 7,2, l'observation d'un pH 7,4 représente une con 
centration de 1,5% de C09, un pH de 7,0 une concentration de 
0,63%. Si l'on veut établir des concentrations de 0,5,1, 1,5 et 
2% de C02 dans les respiromètres, la méthode devient tout à 
fait imprécise quant à l'estimation du pourcentage en C02 ré­
gnant au cours des mesures de consommation d'oxygène.
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2. PARDEE indique des formules de solutions convenant pour la 
température de 38°C; il ajoute que les essais ont montré des 
pressions d’équilibres différentes à 19 et 29°C. Il suggère 
l'emploi de la triéthanolamine, mais ne donne aucune indica­
tion quant aux concentrations à utiliser.

Il faudrait donc disposer de solutions tampons adé­
quates afin de maintenir constante la teneur atmosphérique en 
CO,,; il faudrait surtout disposer de respiromètres contenant 
un dispositif précis de contrôle de cette teneur.

Quelques mesures de consommation d ’oxygène sur des 
ouvriers de Cubitarmes des deux espèces en présence de solu­
tions de PARDEE (0,5; 1, 1,5; 2% CC^) indiquèrent des valeurs 
plus faibles que celles observées à l’aide des méthodes res- 
piromètriques classiques. Mais nous ne pouvons assurer que 
l’absorption du C02 émis par les termites a été parfaite, ni 
que les concentrations en C02 se sont maintenues de façon 
constante.

L'étude des variations journalière et saisonnière 
sera davantage développée au cours de la partie consacrée à 
l'analyse du métabolisme respiratoire de la société dans son 
nid. Ces variations se reflètent--elles au niveau individuel ?

Il est évident qu'au sein de la société les indivi­
dus expriment ces variations. Mais les études faites sur des 
termitières entières nous apprennent que les rythmes se main­
tiennent difficilement lorsque la population est soigneuse­
ment isolée de son nid (voir plus loin). Il est donc illusoire 
d'en rechercher l’apparition lors de mesures individuelles.

Au début de nos recherches sur les termites, nous 
nous livrâmes à des mesures de la consommation d'oxygène d'ou­
vriers aux différents moments de la journée et de la nuit (HE- 
BRANT, 1964): nous constatâmes une différence significative 
entre les mesures faites de nuit et celles faites de jour. Ces 
différences peuvent être le reflet d'un rythme circadien dans 
la consommation d ’oxygène d'individus "in vitro"; elles peuvent
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être aussi l'expression de facteurs absolument indépendants de ce 
rythme et liés à la variation entre termitières.

Il en est de même pour les cycles saisonniers: la va­
riation entre sociétés rend difficile la mesure de l’influence de 
ces rythmes sur la consommation d'oxygène d’individus isolés.
Chaque société répond avec plus ou moins de retard aux stimuli, 
internes ou externes, déclenchant une modification: par exemple, 
l'apparition des imagos ne se fait pas exactement au même moment 
dans toutes les sociétés. Chacune de celles-ci possède une iner­
tie propre qu’il est difficile d'évaluer et qui est fonction de 
l'âge de la société, de sa situation au sein du biotope, de sa 
variation génétique individuelle... Cette inertie conditionne 
certainement la réaction des individus, mais le problème est de 
savoir dans quelle mesure.
4. Le quotient respiratoire.

La littérature mentionne quelques données de quotient 
respiratoire chez les termites: leur valeur est généralement 
proche de l'unité (COOK, 1932; COOK & SMITH, 1942) GHIDINI, 1939) 
GILMOUR, 1940) HUNGATE, 1938) LÜSCHER, 1955). Ces études ont été 
pratiquées sur des termites inférieurs, le seul travail sur les 
termites supérieurs étant celui de DAY (1938) qui trouve une va­
leur de 0,85 à 0,90 chez un Nasutitermes exitiosus.

Le schéma d'utilisation de la cellulose par les termi­
tes xylophages inférieurs et leur symbiotes a été relativement 
bien étudié (CLEVELAND, 1923, 1924, 1925) HUNGATE, 1938, 1939,
1943) LAVETTE, 1967): la fermentation anaérobique de la nourri­
ture aboutit à la formation de C02, de H2 (20 microlitres à 
l'heure par gramme de poids frais) et de certains produits orga­
niques (acide acétique; BROWN & SMITH, 1954) absorbés et oxydés 
par l'hôte. Un quotient respiratoire proche de l'unité est repré­
sentatif d'une oxydation des glucides (la cellulose en l'occuren­
ce); il descend aux environs de 0,7 lorsque ces insectes sont dé- 
barassés de leur microfaune intestinale, les termites passant alors 
à un système d'oxydation des lipides, caractéristique de l'état 
de famine.
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Les problèmes métaboliques chez les Termitidae sont 
encore loin d'être éclaircis et nous pensons être parmi les 
premiers à les aborder chez les termites humivores.

La mesure du quotient respiratoire chez les ouvriers 
de C. exiguus et C, sankurensis a été pratiquée suivant deux 
méthodes. La première, la méthode directe, consiste à mesurer 
la consommation d’oxygène dans un respiromètre contenant un al­
cali, tandis qu'un second respiromètre, sans alcali, est desti­
né à évaluer la résultante des échanges gazeux. La différence 
des valeurs obtenues donne la quantité de CO^ produite par les 
organismes. Cette méthode permet la mesure du quotient respi­
ratoire heure par heure, mais on lui reproche généralement un 
grave défaut: cette mesure se fait dans des conditions différen­
tes, l’atmosphère du premier respiromètre étant exempte de CO^ 
tandis que celle du second en contient une certaine quantité.

Cet inconvénient est éliminé dans la seconde méthode, 
celle par injection, qui n'est pratiquable qu'avec l'appareil 
de Scholander. Deux groupes de respiromètres sont mis en place, 
contenant tous un peu de solution de KOH dans une cupule "ad 
hoc”. Au début des mesures, le premier groupe est retiré du 
bain, on enlève le matériel vivant et les respiromètres sont 
remis en place. Après thermoéquilibration, de l'HCl en quanti­
supérieure à celle du KOH est injecté dans les cupules au moyen 
de microseringuesj le CO^ provenant de l'atmosphère du respi­
romètre et de la respiration des termites est alors mesuré ma- 
nométriquement, compte tenu de la quantité d'HCl introduite.
La même opération est effectuée à la fin de l’expérience sur 
les respiromètres du second groupe. La différence des valeurs 
obtenues donne la quantité de C02 émis par les termites durant 
les mesures de consommation d’oxygène en une atmosphère exempte 
de CO2 partout.

Utilisant ces deux techniques, nous avons observé un 
quotient respiratoire assez bas chez les ouvr rs des deux es­
pèces de Cubitermes: une moyenne générale de 0,7 avec des va-
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riations pouvant aller de 0,8 à 0,6. Nous n ’avons pas enregis­
tré de différence notable entre les deux techniques; aussi la 
mesure du quotient respiratoire par la méthode directe fut-elle 
généralisée lors des expériences au Warburg. Avec ce dernier 
appareil, et avec des nombres plus faibles d’individus qu'au 
Scholander, la majorité des valeurs enregistrées s'intercale 
entre 0,60 et 0,75. Le quotient respiratoire mesuré à 20, 25,
30 et 35°C montre tout au plus une légère augmentation aux tem­
pératures les plus faibles.

Cette valeur moyenne de 0,7, caractéristique de l’oxy 
dation des graisses n ’est pas sans surprendre. Nous avons en­
trepris des vérifications en mesurant le quotient respiratoire 
chez des termites pratiquant d’autres types de symbiose: celle 
avec les Flagellâtes chez une espèce de Cryptotermes, proba­
blement C. havilandi (C0AT0N, 1955) et celle avec les champi­
gnons se développant sur des meules chez Macrotermes bellico- 
sus. Chez la première, le quotient respiratoire mesuré chez 
des nymphes et des pseudergates est voisin de 1; il correspond 
aux données de la littérature. Chez Macrotermes bellicosus, en 
pratiquant la mesure chez des petits et des grands ouvriers, 
on obtient une valeur1 moyenne de 0,84.

La valeur de 0,7 obtenue chez les deux espèces de 
Cubitermes correspond-elle à un menu ou un type de métabolisme 
tout à fait différent de celui des termites xylophages? L'exa­
men de la variation du quotient respiratoire pendant la durée 
de l’expérience par la méthode directe nous révèle que ce quo­
tient décroît au cours du temps: durant la première heure, il 
est proche de 0,9 pour descendre rapidement et se stabiliser 
autour de 0,67 - 0,70. Il y a donc modification graduelle du 
métabolisme. D’autre part les mesures du quotient respiratoire 
effectuées ultérieurement sur des termitières entières (voir 
troisième partie de ce travail) nous donnent une valeur de 1 
chez les deux espèces de Cubitermes.
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La valeur de 0,7 enregistrée lors des mesures indi­
viduelles est significative d’un changement, résultant de la 
modification de l’environnement des termites: un quotient res­
piratoire passant progressivement de 1 à 0,7 indique un accrois 
sement de l'oxydation des graisses par rapport à celle des glu­
cides qui va en diminuant (RICHARDSON, 1929).

Nous avons en outre tenté de déterminer s’il y avait 
production d’hydrogène chez les termites humivores: des mesu­
res de consommation d’oxygène en présence de palladium (dont 
la capacité d’absorption de l'hydrogène avait été vérifiée) ne 
montrèrent pas de différence significative par rapport à cel­
les faites de la façon traditionnelle. S'il y a production 
d’hydrogène, elle doit être très faible. La production d’hydro­
gène observée par HUNGATE chez les termites inférieurs est liée 
aux fermentations se déroulant dans le tube digestif. GRASSE & 
N0IR0T (1958) signalent 0,6% d’hydrogène dans l'atmosphère d'un 
nid de Macrotermes bellicosus: ce gaz peut provenir de fermen­
tations au niveau des meules à champignons et dans le tube di­
gestif des ouvriers. A notre connaissance, des fermentations 
de matières végétales ne se produisent pas dans les nids de 
Cubitermes 3 ces termites exploitant le sol où elles ont lieu 
et ee nourrissant de matières fortement décomposées.

5. Conclusion,

Des paragraphes qui précèdent, nous pouvons affirmer 
les points suivants :
1. Les ouvriers des deux espèces de Cubitermes montrent un mé­
tabolisme respiratoire très bas, comparé à celui d'autres insec 
tes et d'autres Isoptères. La mesure de la consommation d'oxy­
gène est délicate, les individus se montrant sensibles aux mo­
difications de dispositif expérimental.
2. On peut établir une relation entre la consommation d'oxygè­
ne et le poids des individus-, mais cette relation est sujette 
à caution à cause de la variation des poids, de la quantité de
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matière inerte dans le tube digestif et de la quantité d'eau 
évaporée.
3. La relation de la consommation d'oxygène avec la températu­
re révèle des caractéristiques assez semblables à celles des 
autres insectes en général.
4. La consommation d'oxygène observée varie peu en fonction 
de l'humidité relative alors que la quantité d'eau évaporée 
augmente considérablement avec la sécheresse de l'atmosphère.
5. Le quotient respiratoire est caractéristique de l'oxydation 
des graisses au cours de mesures sur des lots d'individus en 
nombres variables.

Les deux derniers points suggèrent une très grande 
importance du bilan hydrique chez ces insectes.

On ne peut expliquer le changement de quotient res­
piratoire par le développement d'un état de famine: des obser­
vations faites sur l'état de réplétion du tube digestif chez 
des ouvriers de C. exiguus indiquent un maximum vers 4 heures 
du matin et un minimum vers 18 heures (MATHOT, 1964a). La ré­
colte de notre matériel ayant eu lieu à 8 heures du matin et 
les mesures de 11 à 16 heures, nous ne pensons pas que durant 
ce laps de temps les termites en soient arrivés à un tel degré 
de famine.

Nous croyons plutôt à une réaction contre le change­
ment d'environnement et notamment contre le changement d'humi­
dité relative. Passant d'une atmosphère dont l'humidité est 
proche de la saturation à l'atmosphère relativement sèche du 
laboratoire, puis à celle des respiromètres, les ouvriers réa­
gissent par une modification du métabolisme: en oxydant des 
graisses, ils tentent de diminuer le déficit de saturation du 
milieu dans lequel ils sont placés ; cette réaction a lieu assez 
rapidement et semble considérable si l'on s'en tient aux obser­
vations faites en présence de diverses solutions de KOH. D'après 
WIGGLESWORTH (1965), la combustion complète de 100 grammes de 
graisses produit environ 107 grammes d'eau, ce qui constitue un
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apport non négligeable. Mais la question est controversée: 
MELLANBY cité par BURSELL (1964) note que si la production 
d'eau métabolique par gramme de réserve est plus grande par 
oxydation des lipides plutôt que par celle des hydrates de 
carbone, la production de calories libérées à la combustion 
est sensiblement la même et la quantité d'oxygène nécessai­
re pour ces combustions est plus grande chez les lipides que 
chez les hydrates de carbone. Puisque de plus grands besoins 
en oxygène nécessitent un accroissement de la respiration, qui 
à son tour entraîne un accroissement de la perte en eau au ni­
veau spiraculaire, l’auteur conclut qu’au point de vue de la 
balance hydrique, les graisses ne sont pas plus avantageuses 
que les glucides. Mais il reste à démontrer l’importance de 
la perte en eau lors de la respiration; d’autre part, la pro­
duction biologique d’énergie n'est pas nécessairement liée à 
une production de chaleur.

Les pertes en eau sont en tout cas activée lorsque 
les termites sont placés en dehors du nid. En utilisant des 
solutions de KOH à faible concentration, il est fréquent de 
constater la formation de condensations sur les parois des 
chambres respiratoires.

Une modification du quotient respiratoire n ’apparaît 
pas au cours de mesures chez des termites inférieurs: elle est 
probablement le reflet d ’une évolution. Partant de termites 
vivant dans un bois creusé de galeries d ’exploitation, on abou­
tit à des termites se nourrissant de sol et vivant dans un nid 
aux structures mieux définies; les tolérances des derniers sont 
plus étroites; la mesure sur des lots d’individus est entachée 
d’une erreur plus grande liée aux conditions artificielles des 
appareils de mesure.
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Chapitre deuxième.

ETUDE DES AUTRES CASTES ET STADES.

1. Introduction.

Au cours de ce chapitre, nous allons procéder à une 
évaluation du métabolisme respiratoire des différents stades 
et castes autres que les ouvriers dans les sociétés des deux 
espèces de Cubitermes. L’étude a porté davantage sur C. sanku- 
rensis, la taille des individus étant plus grande. Nous avons 
surtout utilisé l’appareil de Warburg en raison de sa plus 
grande sensibilité.

Il est d’usage, dans la littérature consacrée aux 
Isoptères, de parler de larves lorsqu'on a affaire à des stades 
intermues conduisant vers la caste neutre et de nymphes pour 
les intermues conduisant à la caste sexuée. La généalogie de 
la société de Cubitermes a été établie par N0IR0T (1955) et 
BOUILLON & MATHOT (1964); nous renvoyons à la figure 3 dans 
1’introduction.

Après éclosion de l’oeuf, il y a apparition des lar­
ves du premier stade. Celles-ci muent en des larves de deuxiè­
me stade ou en des nymphes du premier stade. La distinction 
entre ces deux types est délicate: les nymphes 1 ne diffèrent 
des larves 2 que par l’allongement des bords du méso- et méta- 
notum en petits fourreaux alaires à peine visibles. Les stades 
nymphaux suivants sont plus aisément reconnaissables.

Les larves 2 donnent par müe des ouvriers blancs qui 
évoluent soit en ouvriers fonctionnels, soit par müe en soldats 
blancs, ces derniers muent en soldats jeunes qui deviennent
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fonctionnels. Ce schéma peut être encore sujet à des modifica­
tions de détail, car les modalités de la formation des castes 
au sein de la société ne sont pas encore complètement éluci­
dées. Nous ne nous sommes pas attachés aux cas spéciaux tels 
que les intercastes et les pseudimagos, ces derniers étant 
d’ailleurs assez rares.

La présence des castes et stades et leur abondance 
est liée à l’histoire annuelle de la société. Certains stades 
ne font que des apparitions brèves dont le moment varie d’une 
société à l'autre durant une certaine époque de l'année.

2. Les oeufs et les larves 1.

Quelques mesures de consommation d ’oxygène ont été 
faites sur des paquets d'oeufs de C. sankurensis. Elles donnent 
les résultats suivants: poids de 0,06 mgr par oeuf; consomma­
tion d'oxygène de 0,017 microlitres par heure et par gramme de 
poids frais.

Ces résultats n ’ont qu’un intérêt illustratif: en ef­
fet la mesure du métabolisme des oeufs devrait tenir compte des 
modifications au cours de l'embryogenèse. Celle-ci a été étudiée 
chez C. exiguus (HEBRANT, 1964a) : il a été constaté que le dé­
veloppement de ce termite ne se différencie pas notablement de 
celui d'autres espèces ayant fait l’objet de travaux dans le 
passé. Au cours de ce développement, l’oeuf subit des modifica­
tions dues à 1'organogenèse et aux mouvements de l'embryon; onze 
stades remarquables ont été définis durant le développement; la 
durée de ces stades est variable, les plus longs correspondant 
aux périodes de segmentation du corps et de formation des appen­
dices. Une étude de métabolisme tenant compte de ces stades se­
rait intéressante à faire.

Les larves sont présentes dans toutes les sociétés. 
Elles se distinguent du reste de la population par leur taille 
plus petite et leur absence de pigmentation; leur allure géné­
rale ressemble à celle des ouvriers.
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Les larves 1, premier stade après l'éclosion, mesu­
rent de un à trois millimètres de long chez C. sankurensis ; 
elles ont un poids moyen de 0,25 mgr, une consommation d'oxy­
gène moyenne de 0,094 microlitres par heure et par individu, 
soit 405 microlitres par gramme de poids frais.

L'histogramme des poids d'un échantillon de larves 
1 (Figure 11) indique l'existence de deux périodes plus longues 
de développement au cours de ce stade larvaire, la première se 
situant immédiatement après l'éclosion et la seconde avant la 
mue.

En fonction de cela, des mesures de consommation d'oxy­
gène ont été effectuées sur des petites et des grandes larves 1. 
La distinction a été faite à l'oeil nu, elle ne peut être que 
rudimentaire; mais les opérations de triage et de préparation 
du matériel en vue d'une expérience étant assez longues et ris­
quant d'abîmer ces insectes fragiles, il eut été dangereux d'en­
core se livrer à des mensurations au binoculaire de dissection.

Les petites larves 1 ont un poids moyen de 0,16 mgr 
et une consommation d'oxygène de 0,081 yl/heure et individu, ou 
de 525 yl/heure et gramme de poids frais; les grandes larves 1 
ont un poids moyen de 0,29 mgr et une consommation d'oxygène de 
0,094 yl/h. et ind., soit 324 yl/h. et gramme de poids frais.

Ces données résultent d'un petit nombre d'observations 
entachées d'une certaine erreur à cause de la fragilité des in­
dividus. Néanmoins on peut remarquer que l'accroissement des 
poids des grandes larves 1 semble le résultat d'une accumulation 
de réserves préparatoires à la mue et n'entraînant pas une aug­
mentation substantielle du métabolisme.

3. La caste neutre.

a. Les larves 2.

Les larves 2, plus grandes et moins fragiles que les 
larves 1, ont permis un nombre plus élevé d'observations. L'en-
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semble des individus examinés chez C. sankurensis révèle un 
poids moyen de 1,25 grammes ; la consommation d'oxygène moyenne 
est de 0,316 yl/h./ind., soit de 255 yl/h./gramme de poids frais

L'histogramme des poids de 208 individus (Figure 12) 
montre une assez forte variation. Par l'observation directe, 
nous avons divisé ce stade en quatre sous-stades :
- larves 2a : larves petites, abdomen plissé, mue récente.
- larves 2b : larves petites, légèrement plus grandes que les

précédentes, abdomen arrondi.
- larves 2c : grandes larves, abdomen blanc.
- larves 2d : grandes larves, abdomen jaunâtre (accumulation de

réserves préparatoires à la mue ?).
Les données moyennes de poids et de consommation d'oxy 

gène sont pour ces sous-stades :
mgr yl/h./ind. yl/h./gr.

L 2 a 0,60 0,165 281
L 2 b 1,00 0,213 242
L 2 c 1,30 0,295 230
L 2 d 1,40 0,372 268

consommation d'oxygène par unité de poids est la plus élevée
au début du stade; elle diminue progressivement sauf avant la 
mue suivante.

Quelques observations fragmentaires chez C. exiguus 
indiquent un poids moyen de 0,94 mgr et une consommation d'oxy­
gène de 0,252 yl/h./ind. ou de 270 yl/h./gr.

b. Les ouvriers blancs.

L’ouvrier blanc ressemble à l'ouvrier quant à sa for­
me générale; toutefois l'extrémité antérieure de la tête est 
moins chitinisée et le tube digestif ne contient pas de terre. 
Il peut devenir un ouvrier: ce passage ne nécessite pas de mûe; 
il peut muer en soldat blanc: certains ouvriers blancs ont leur 
abdomen jaunâtre, représentant peut-être le stade préparatoire 
à la mue.
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Quelques mesures de métabolisme ont été effectuées 
sur les ouvriers blancs de C. sankurensis : ceux-ci ont un poids 
moyen de 1,68 mgr (représentant approximativement un tiers de 
celui de l’ouvrier) et une consommation d ’oxygène de 0.419 yl/ 
h./ind. ou de 252 y/h./gr.

c. Les soldats.

Le soldat se différencie morphologiquement de l'ouvrier 
par sa tête fortement allongée et chitinisée, et par le dévelop­
pement de ses mandibules. Son abdomen montre une coloration gris- 
foncé analogue à celle de l’abdomen des ouvriers, ce qui, permet 
à N0IR0T (1955) d’affirmer que les soldats ont un régime alimen­
taire humivore tout comme les ouvriers.

Les soldats sont nettement moins nombreux que les ou­
vriers dans la société: 1 soldat pour 48 ouvriers avant l’essai­
mage et 1 soldat pour 35 ouvriers après l'essaimage chez C. san­
kurensis ; 1 soldat pour 80 ouvriers avant l'essaimage et 1 pour 
170 après l'essaimage chez C. exiguus; chez certaines espèces 
ce nombre est encore réduit: 1 pour 143 ouvriers chez Apiaoter- 
mes desneuxi (BOUILLON, 1970). Leur rôle consiste à défendre la 
société contre les agresseurs ; leur morphologie est l'argument 
le plus invoqué pour expliquer ce rôle: tête cuirassée par un 
revêtement chitineux, mandibule en longues faux mordantes, cou­
pantes, frappeuses (DELIGNE, 1965).

Le problème de la régulation du nombre de soldats dans 
la société est sujet à controverse. La présence de soldats dans 
la société peut inhiber la formation de nouveaux soldats: la 
chose a été plus ou moins démontrée chez les termites inférieurs 
iNOIROT, 1969). Selon HARRIS & SANDS (1965), la présence de ter­
mites inquilins est responsable du faible nombre de soldats chez 
les petites espèces de termites humivores. BOUILLON (1965) ob­
serve que chez des sociétés de C. sankurensis mises en élevage, 
la proportion de soldats s’élève bien au-dessus de celle rencon­
trée dans les colonies en nature; il en conclut que la composi-
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tion de la société peut varier avec des changements de facteurs 
écologiques.

Les valeurs moyennes de poids et de consommation d'oxy 
gène sont, chez les soldats et les soldats blancs de C. sankuren 
sis :

S Sb
mgr 5,18 3,69
yl/h./ind. 0,699 1,041
yl/h./gr. 135 283

Chez C. exiguuSj la moyenne de quelques observations donne pour 
le soldat un poids de 3,89 mgr et une consommation d'oxygène de 
0,698 yl/h./ind. ou de 187. yl/h./gr.

Les données étant plus nombreuses chez C. sankurensiss 
nous avons cherché à établir la relation entre le log de la con­
sommation d'oxygène par groupe de 10 individus et le log du 
poids: sur 26 mesures portant sur des nombres de 5 à 10 soldats, 
la relation est la suivante :

log 02 = 1,266 - 0,599 log P
le coefficient de corrélation étant de - 0,177 (N.S.).
Cette relation se heurte aux réserves qui ont été émises à pro­
pos des ouvriers. Néanmoins l'allure négative de la régression 
entre le log de la consommation d'oxygène et celui du poids 
semble due à la différenciation morphologique du soldat: l'ac­
croissement de poids se situe surtout au niveau de l'épaisseur 
de la chitine de la tête et au niveau des mandibules, structu­
res inertes au point de vue respiratoire. Par rapport à l'ou­
vrier, le soldat compte une plus grande proportion de matières 
organiques. Les analyses, telles que nous les avons pratiquées 
sur les ouvriers, donnent les résultats suivants chez le soldat: 
la perte d'eau par évaporation varie entre 75 et 80% du poids 
frais, la proportion de matière détruite par le mélange sulfo- 
chromique (protoplasme sec) entre 15 et 20%, le sable restant 
entre 1 et 8%.
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Le soldat contient proportionnellement moins de sable 
que l’ouvrier: l’examen de son tube digestif montre néanmoins 
son régime humivore. Chez C. fungifaber3 les soldats ne se nour­
rissent pas directement d’humus; ils reçoivent à la becquée 
l’aliment régurgité distribué par les ouvriers du nid; ce type 
de nutrition se pratique aussi pour certains ouvriers restés au 
nid. (ALIBERT, 1963).

Lors de mesures sur l'influence de la température sur 
la consommation d’oxygène chez les ouvriers de C. sankurensis 3 
quelques données ont été enregistrées chez les soldats. La va­
leur du Qi0 ainsi obtenue est de 2,40, se situant dans la même 
zône que celle obtenue pour les ouvriers.

4. La caste sexuée.

a. Les nymphes.

A une certaine époque de l’année, les larves 1 en 
muant donnent naissance non seulement à des larves 2, mais aussi 
à des nymphes du premier stade. Chez Cubitermes3 l'apparition 
des nymphes commence vers le mois de janvier. Les phénomènes qui 
agissent pour déclencher la formation d’individus sexuellement 
mûrs ne sont pas encore élucidés et les révisions du problème 
laissent largement place à l ’hypothèse (BRIAN, 1957; WEESNER, 
1960; HARRIS & SANDS, 1965; N0IR0T, 1955, 1969). Le déterminis­
me des castes peut être d'origine blastogénétique; il est sur­
tout épigénétique: des facteurs trophiques liés à des variations 
climatiques saisonnières jouent un grand rôle. LUSCHER (1964) a 
plus ou moins démontré l’intervention de phéromones dans la for­
mation des sexués de remplacement chez Kalotermes flavicollis; 
chez les Termitidae, les phénomènes doivent être plus complexes: 
pendant une certaine période de l'année, des oeufs sont pondus 
dont certains donneront plus tard des sexués; dans la régulation 
de la société interviennent des facteurs liés au jeu des saisons, 
aux sécrétions hormonales de la reine, au contenu génétique de 
l’oeuf, à l'alimentation des oeufs et/ou des larves 1...
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On ignore si la différenciation existe déjà au niveau 
des larves 1. Le stade suivant, la nymphe 1, se reconnaît diffi­
cilement, même par une observation soigneuse au binoculaire de 
dissection: elle est semblable aux larves 2, la largeur de la tê­
te et des tergites thoraciques pouvant les en différencier. Les 
stades nymphaux suivants s’identifient plus facilement par la di­
mension des individus et le développement des fourreaux alaires. 
Ceux-ci sont d’abord formés de petites excroissances sur le tho­
rax des nymphes 2, puis ils s'allongent progressivement pour re­
couvrir la majorité de l'abdomen chez les nymphes 5.

Nous examinons d'abord les stades nymphaux chez C. san~ 
kurensis. Le stade nymphe 2 est assez éphémère: lorsque de telles 
nymphes sont présentes dans la société, c'est toujours en petit 
nombre. Nous disposons de maigres données sur ce stade: les quel­
ques mesures effectuées montrent un poids moyen de 1,22 mgr et 
une consommation d'oxygène de 0,470 pl/h./ind. ou de 352 vtl/h./gr.

Le stade suivant se compose d'individus plus grands, à 
fourreaux alaires s'étendant en oblique. Ce stade est également 
peu abondant dans la société. Les mesures effectuées indiquent 
un poids moyen de 2,5 3 mgr pouvant varier entre 1,5 et 4,0 mgr:; 
la consommation d'oxygène moyenne est de 0,762 pl/h./ind. ou de 
296 yl/h./gr.

Les individus des deux stades suivants, nymphes 4 et 5, 
sont plus nombreux, les seconds davantage que les premiers: leur 
durée doit être plus longue que celle des stades précédents. La 
taille devient grande et les fourreaux alaires s’étendent dans un 
axe longitudinal. Au sein de chacun de ces stades, nous avons 
distingué une phase jeune postexuviale (jN4 et jN5) et une phase 
plus âgée (N4 et N5). Les données moyennes de poids et de consom­
mation d'oxygène sont :

mgr pl/h./ind. ul/h./gr.
j N4 3,91 0,762 205
N4 7,48 1,277 166
jN5 7,01 1,180 176
N 5 9,66 1,503 154
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On remarquera les points suivants :
- la taille et le métabolisme des jeunes nymphes peuvent être 
plus faibles que chez les individus du stade précédent, ce phé­
nomène pouvant être expliqué par la müe que ces jeunes nymphes 
viennent de subir;
- il existe une variation au sein de chaque stade nymphal: la 
figure 13 montre 1'histogramme des poids de 70 nymphes 4 d'une 
société; comme chez les larves, on peut distinguer des zônes 
de croissance qui influencent certainement le métabolisme.

En outre l’organisation chimique des stades nymphaux 
diffère de celle des ouvriers: moins grande proportion d'eau 
et plus grand contenu lipidique. Des analyses du même genre que 
celles effectuées chez les ouvriers ont été pratiquées sur des 
nymphes; mais le passage dans le mélange sulfochromique a été 
remplacé par un broyage dans l'éther de pétrole suivi par plu­
sieurs rinçages dans le même produit. Pour les stades N4 et N5, 
la proportion d'eau varie entre 55 et 65%, la fraction soluble 
dans l'éther de pétrole (lipides surtout) entre 15 et 25%, le 
restant (protoplasme sec et dégraissé) oscillant autour de 20%.

Nous possédons aussi quelques données sur les nymphes 
4 et 5 chez C. exiguus:

N4 5,47 mgr 0,744 yl/h./ind. 137 yl/h./gr.
N5 8,12 1,826 225,4

b. Les imagos et le couple royal.

Apparaissant dans la société après le début de la sai­
son sèche, l'imago représente l'insecte isoptère adulte. Il est 
sexuellement mûr, ses yeux sont fonctionnels; ses ailes sont 
complètement développées et dépassent de loin la longueur du 
corps. Le tégument est pigmenté: les femelles se reconnaissent 
par la dimension plus grande du septième sternite abdominal.
Les ailes de l'imago ne servent au vol que durant l'essaimage: 
après celui-ci, les imagos retombent sur le sol où ils s'en dé-



Figure 13
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harassent; leur présence sur le sol fournit souvent des indica­
tions sur le moment de cet essaimage.

Cette amputation des ailes peut se produire également 
lorsque les imagos sont retirés du nid, même bien avant l'essai 
mage. Au cours de nos mesures, nous avons préféré utiliser des 
individus désailés, au besoin artificiellement à l'aide d'une 
pince souple d ’entomologiste.

Durant une bonne partie de la saison sèche 1963 et le 
début de la saison des pluies 1963-1964, nous avons mesuré la 
consommation d'oxygène d’imagos de C. exiguue à l'appareil de 
Scholander. La méthode suivie au cours de ces expériences était 
la suivante: la termitière était récoltée vers 8 heures du ma­
tin, ramenée au laboratoire et morcelée pour en extraire les 
ouvriers et les imagos. Dans la majorité de ces expériences, 
nous dûmes nous livrer à un travail de numération, d'identifi­
cation des sexes et éventuellement de "désailage"; ces différen 
tes opérations se faisant individu par individu, le matériel 
disponible vers 11 heures du matin comptait entre 50 et 100 ima 
gos. Ceux-ci étaient placés dans deux ou trois respiromètres 
qui en accompagnaient d'autres, contenant des ouvriers, dans 
le bain thermostatisé. Après thermoéquilibration, les mesures 
commençaient pour se poursuivre durant 4 heures. Lors des cal­
culs des résultats, nous avons systématiquement écarté la pre­
mière heure de mesure.

Ces expériences sur les imagos eurent lieu aux dates 
suivantes : 25 juillet, 6, 13, 16, 20, 27 août, 3, 6, 10, 17,
20 et 24 septembre. Les résultats de ces expériences, en con­
sommation d'oxygène moyenne par heure et par gramme sont repré­
sentés à la figure 14 en compagnie de ces même données chez les 
ouvriers; à la figure 15, la variation de poids des imagos.

Etant donné le petit nombre de respiromètres utilisés 
au cours de chacune de ces expériences, des conclusions défini­
tives ne peuvent être tirées. Néanmoins on pourra observer les 
points suivants :







- la variation de consommation d’oxygène des imagos est très 
grande; comparée à la courbe des imagos, celle des ouvriers sem­
ble presque linéaire;
- le métabolisme par unité de poids est plus grand chez les mâ­
les que chez les femelles;
- la consommation d'oxygène par gramme s'élève vers la mi-août : 
elle est parallèle à la décroissance de poids des individus; ces 
poids s’élèvent de nouveau vers le début septembre - au moment 
des premières pluies - pour décroître ensuite. Cette diminution 
de poids jusqu'à la mi-août serait due à une réduction du volu­
me abdominal par perte d ’eau (NOIROT, 1964, comm. pers.).

Les mesures s’interrompent le 24 septembre: le lende­
main et les jours suivants, nous parcourûmes le terrain d'où 
provenaient les termitières ainsi qu’un terrain voisin laissé 
vierge, et nous constatâmes que l’essaimage avait eu lieu: les 
nids présentaient des orifices en surface; lors de leur fragmen­
tation, les termitières ne montraient plus trace d’imagos, sauf 
une partiellement déterrée auparavant et une autre contenant 
des ailés tardifs, à ailes blanches.

Il est difficile de lier l'évolution du métabolisme 
à une quelconque maturation sexuelle. Selon GRASSE (1942), cel­
le-ci se reconnait à l’aptitude à l’envol, au phototropisme po­
sitif et à la labilité des ailes. Au cours de nos expériences, 
nous avons constaté une très grande variabilité de ces critères: 
dans les boîtes de Pétri ouvertes où ils étaient placés, cer­
tains ailés prenaient leur envol, d’autres perdaient leurs ailes 
et entamaient la promenade nuptiale, les derniers enfin s'agglu­
tinaient en paquets serrés, les ailes orientées vers l’extérieur. 
Ces différents comportements furent observés lors de toutes les 
expériences, même celles précédant immédiatement l'essaimage, il 
semble que les ailés soient suffisamment prêts pour l'essaimage 
et la fondation d’une colonie dès les premiers jours après leur 
mue en adultes (NUTTING, 1969).
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Une variation de l'état physiologique des imagos 
s'ajoute aux autres variations pour rendre cés données diffici­
lement interprétables sans autre information sur l'état des go­
nades, les réserves adipeuses, etc... On peut néanmoins évaluer 
les valeurs moyennes de poids et de consommation d'oxygène pour 
les imagos de C. exiguus:

mgr yil/h. /ind. yl/h, /gr.
mâles 5,13 2,783 540
femelles 5,72 2,568 452

Rappelons qu'il s'agit ici d'individus ayant subi 1'amputation
des ailes. Il en est de même pour les données moyennes de quel­
ques mesures faites chez les imagos de C. sankurensis:

mgr yl/h./ind. yl/h./gr
mâles 8,69 2 , 8 6 6 330
femelles CD va h* 00 3,109 340
Au cours de nos mesures, nous expérimentâmes parfois 

sur la reine. Celle-ci constitue un cas particulier dans la so­
ciété, tant du point de vue morphologique que du point de vue 
physiologique. Issue d'un imago femelle, elle a subi une hyper­
trophie abdominale considérable: les membranes arthrodiales 
se sont distendues, provoquant la couleur claire de l'abdomen 
qui n'est barré que par les traits sombres des sternites et 
tergites ayant conservés leurs dimensions originales. Chez les 
deux espèces de Cubitermes étudiées, la taille de la reine peut 
facilement excéder le centimètre: c'est fort grand par rapport 
à la taille des autres individus de la société; cela n'égale 
évidemment pas les records détenus par la reine de Macrotermes 
bellicosus qui peut atteindre quatorze centimètres de longueur.

Enorme machine à pondre, la reine subit des modifica­
tions physiologiques liées au développement de son système ova­
rien et de son tissu adipeux. La taille et le métabolisme de la 
reine varient très fort d'une société à l'autre.
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valeurs enregistrées chez C. ex

mgr yl/h./ind. yl/h.
92,8 36,04 388
76,1 34,74 457
38,2 22,80 597
39,1 16,50 422
59,8 29,74 497
41,9 24,39 503

Une reine de C. sankurensis mesurée au Warburg avait un poids 
de 60,8 mgr, et une consommation d'oxygène horaire de 22,89 yl, 
soit 377 yl/gr.

Nous n'avons pas mesuré la consommation d'oxygène du 
roi: elle doit être très proche de celle des imagos mâles. En 
effet le roi ne subit pas de modification d'une amplitude sembla 
ble à celle de la reine; tout au plus on lui concéder un accrois 
sement de la masse testiculaire (WEESNER, 1969).

5. Le quotient respiratoire.

Les déterminations du quotient respiratoire chez les 
différents stades et castes par la méthode directe ont montré 
régulièrement des valeurs très faibles: chez les larves et les 
nymphes, il est voisin de 0,7, pouvant parfois descendre jusque 
0,4 chez les larves 1, chez les soldats, des valeurs très di­
verses ont été rencontrées, allant de 0,6 à 0,9.

Nous émettons les remarques suivantes :
- le quotient respiratoire faible peut être dû au type de maté­
riel oxydé: les larves et les nymphes sont nourries par le li­
quide salivaire des ouvriers dont la composition chimique est 
inconnue; les soldats par de l'humus régurgité.
~ Il peut être aussi provoqué par une réaction de l'organisme 
contre les modifications de l'environnement et notamment celle 
de l'humidité relative, comme c'est le cas chez l'ouvrier.
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- Nous ne pouvons éliminer le phénomène de famine chez des ani­
maux qui sont peut être nourris en permanence par les ouvriers; 
nous ne pouvons non plus éliminer d’éventuels traumatismes dûs 
aux manipulations avant l’expérience, surtout chez les stades 
très jeunes où les valeurs enregistrées sont anormalement basses.



Chapitre troisième.
CALCUL DU BILAN METABOLIQUE DE LA SOCIETE.

2. Données de -poids et des respirations chez les individus.

Nos mesures respirométriques pratiquées sur des indi­
vidus ou des lots d'individus sont entachées d’un certain degré 
d'approximation. D’abord certaines données, recueillies chez 
des individus trop fragiles ou dont l'apparition est brève dans 
la société, sont trop peu nombreuses. Ensuite nous ne pouvons 
tenir compte d’un certain nombre de variations dont voici les 
principales :
1. Variation individuelle, au niveau des adultes comprenant une 
variation à l’intérieur de la société et entre les sociétés, liée 
notamment aux bagages de caractères héréditaires, aux conditions 
microclimatiques, à l'histoire de la société, etc...
2. Variation temporelle liée aux cycles saisonniers comprenant 
pour les ouvriers, les activités de récolte et de construction 
et celles en relation avec la diversification sociale.
3. Variation dans le développement vers un stade donné, liée 
aux lois de la croissance au sein de chacun des stades et aux 
remaniements anatomiques et physiologiques préparant le stade 
suivant chez les larves et les nymphes, liée à la maturation 
progressive et à l'acquisition de certains instincts chez l’ima­
go-

L’importance de ces variations est impossible à éta­
blir, du fait de leurs interactions, du fait aussi que la mesu­
re individuelle se fait hors du nid, dans un milieu artificiel 
auquel, nous l’avons vu, les termites sont sensibles.

Considérant les différentes données obtenues à partir 
des mesures individuelles, il est possible de dresser un inven­
taire de la part de chaque caste et stade dans la biomasse (ex­
primée en grammes) et le métabolisme (exprimé en quantité d'oxy­
gène consommée par heure ou par jour) de la société. Le terme
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de "biomasse” et son usage sont discutés:, sans vouloir entrer 
dans la controverse, nous nous en tiendrons à la définition la 
plus utilisée: la biomasse est le poids de la matière vivante.

Au tableau 17 figurent les données de poids et de con­
sommation d'oxygène de chaque caste et stade chez C. sankurensis 
et chez C. exiguus. Les données sont assez complètes pour la pre­
mière espècej chez la seconde, nous les possédons pour les cas­
tes et les stades les plus abondamment représentés dans la socié­
té. Les valeurs entre parenthèses ont été calculées par extrapo­
lation à partir des données connues chez C. exiguus et de l'évo­
lution des stades chez C. sankurensis. Etant donné la grande va­
riabilité chez les reines, nous leur avons appliqué une valeur 
arbitraire.

2. Données de composition de société.

BOUILLON & MATHOT (1964) et BOUILLON (1965) ont publié 
des recensements complets de la population de 38 sociétés pro­
venant du biotope où nous avons recueilli les nôtres. Ces don­
nées ont déjà été utilisées au cours de la première partie de ce 
travail; nous les reprenons en détail aux tableaux 18 et 19 en 
conservant la numérotation originale de ces auteurs. Dix-huit 
de ces sociétés furent récoltées après l'essaimage (octobre, no­
vembre et décembre 1963), les vingt autres avant l'essaimage 
suivant (août, septembre et début octobre 1964). On a donc af­
faire à deux types de sociétés, le premier où les ouvriers pré­
dominent, le second où vient s’ajouter une proportion importan­
te de nymphes et d'imagos.

Pour C. sankurensisj, BOUILLON & LEKIE (1964) publient 
des recensements de sociétés qui ont été aussi utilisés dans la 
première partie de ce travail. Nous reprenons ici les résultats 
de douze d'entre eux (Tableau 20): ces auteurs ont regroupés les 
stades larvaires et les stades nymphaux.
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Castes et stades
C. sankurensis C. exiguus

mgr ul/h/ind. mgr ul/h/ind.

Reine (50) (30) (40) (25)
Roi (8,50) (2,800) (5,00) (2,700)
Oeuf 0,06 0,017 (0,04) (0,015)
Larve 1 0,26 0,094 0,38 0,141
Larve 2 1,25 0,316 0,94 0,252
Ouvrier 4,85 0,592 3,87 0,508
0. blanc 1,68 0,419 (1,25) /-\

OO

r\

O

Soldat 5,18 0,699 3,89 0,698
S. blanc 3,69 1,041 (2,90) (1,000)
Nymphe 1 (1,25) (0,316) (0,94) (0,252)
Nymphe 2 1,22 0,470 (0,91) (0,300)
Nymphe 3 2,53 0,762 (1,82) (0,500)
Nymphe 4 7,48 1,277 5,47 0,744
Nymphe 5 9,66 1,503 8,12 1,826
Imago mâle 8,69 2,866 5,13 2,783
Imago fem. 9,18 3,109 5,72 2,568
Imago (moyenne) 8,94 2,988 5,43 2,676

TABLEAU XVII

Poids et consommation d’oxygène des différents 
stades et castes chez les deux espèces de 
Cubitermes (valeurs pour les imagos désailés).









125 -

3. Biomasse et bilan métabolique des sociétés.

Au tableau 21 figurent la biomasse et la consommation 
d’oxygène des 38 sociétés de C. exiguus détaillées aux tableaux 
18 et 19: ces valeurs ont été calculées à partir des données in­
dividuelles de poids et de consommation d’oxygène.

Sur la base de tels calculs, il apparait une forte va­
riation entre termitières. Pour la période après l’essaimage, 
la biomasse varie entre 6 et 54 grammes avec une valeur moyenne 
de 19,7 grammes; quant à la consommation d’oxygène, sa valeur 
moyenne journalière est de 69,4 ml avec des extrêmes allant de 
13 à 190 ml. Pour la période avant l’essaimage, nous avons une 
biomasse moyenne de 30,1 grammes (un tiers de plus qu'après l'es­
saimage) et des extrêmes allant de 12 à 51 grammes; la consomma­
tion d’oxygène journalière moyenne est de 133,8 ml (elle a pres­
que doublé) avec des extrêmes allant de 52 à 200 ml.

A partir de ces données, nous pouvons calculer la re­
lation entre la consommation d’oxygène journalière et la biomas­
se; nous obtenons la relation suivante :

log 02 = 0,43496 + 1,11796 log P
la consommation d’oxygène étant exprimée en ml par jour et le 
poids en grammes. Cette relation est quasi linéaire, mais sa va­
leur prédictive est loin d'être assurée, nous le verrons au 
cours de la troisième partie de ce travail.

En considérant la consommation d’oxygène et la biomas­
se d'une société comme un moyen terme entre les valeurs avant et 
après l'essaimage, nous obtenons, pour une biomasse de 24,9 gram­
mes, une consommation d’oxygène annuelle de 37,1 litres par so­
ciété .

Dans les recensements de sociétés de C. sankuvensis3 
du tableau 20, des stades ont été regroupés. Nous postulons les 
valeurs suivantes de consommation d'oxygène et de poids pour cha­
cune de ces catégories:
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N° gr ml/h ml/j ÏJ° gr ml/h ml/j

1' 9,94 1,39 33,39 85 23,44 4,02 96,40
2 10,59 1,47 35,32 86 24,36 3,53 84,82
3 8,18 1,50 36,08 87 31,64 5,47 131,20
4 3,82 0,52 12,38 88 26,90 4,29 102,89
5 6,00 0,79 19,02 89 25,67 4,50 108,09
6 18,47 2,48 59,56 90 23,54 3,04 72,89
7 21,13 4,03 96,65 91 42,13 8,17 195,97
8 16,21 2,37 56,86 92 32,75 6,62 158,85
9 12,36 1,68 40,33 93 39,40 8,88 213,10

10 8,72 1,21 28,92 94 50,60 8,67 208,09
11 16,72 2,34 56,09 95 40,21 8,58 205,00
12 13,82 1,88 45,21 96 39,66 7,88 189,18
13 32,69 4,94 118,56 97 16,56 3,14 75,32
14 34,26 4,84 116,05 98 23,57 3,93 94,34
15 5,16 0,79 18,89 99 35,76 7,69 184,45
16 39,76 5,84 140,08 100 14,63 2,22 53,23
17 53,95 7,85 188,34 101 30,49 5,55 133,31
18 41,86 6,15 147,55 102 28,75 5,03 120,62

103 11,90 2,20 52,78
104 39,41 8,17 196,16

TABLEAU XXI
Données de biomasse et de consommation d ’oxygène 
horaire et journalière chez les sociétés de 
C. exiguus figurant aux tableaux XVIII et XIX.
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m g r pl/h./ind.
Nymphes âgées (N) 8,57 1,39
Soldats (S) 5,18 0,70
Soldats blancs (Sb) 3,70 1,04
Ouvriers (0) 4,85 0,60
Larves et nymphes 

jeunes (L) 0,92 0,24
Oeufs (+) 45 12,75

( + + ) 90 25,50
( +++) 135 38,25

Roi (r) 8,50 2,80
Reine (R) 50 30

Les données de biomasse et de consommation d'oxygène
sont les suivantes pour les douze sociétés du tableau 20:

M l grammes ml/heure ml/j our
1 15,59 2,14 51,28
2 2,48 0,35 8,43
3 38,73 5,70 136,80
<4 44,32 6,20 148,76
5 29,25 3,83 91,82
6 25,13 3,38 81,06
7 51,15 7,13 171,00
8 43,37 6,40 153,55
9 55,78 7,72 185,34

10 35,28 4,91 117,75
11 83,35 11,39 273,48
12 44,22 6,31 151,54

La biomasse moyenne est de 39 grammes et la consomma-
tion d 'oxygène journalière moyenne: de 130,9 ml. En calculant le
bilan annuel à partir de ces données moyennes, nous arrivons à
une consommation de 47 ,8 litres d!oxygène par société.

Ces évaluations sont grossières: elles recourent par­
fois à des valeurs arbitraires , elles extrapolent des données 
momentanées en un bilan annuel, enfin elles se basent sur des
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mesures faites sur des individus en état de 5îstress’' à la suite 
du changement brutal d’environnement.

Nous pourrions nous arrêter là comme d’autres auteurs 
l’ont fait avant nous et calculer le flux énergétique à partir 
des données ci-dessus. Mais la question demeure de savoir si la 
société entière dans son nid intact montre une activité respi­
ratoire du même ordre de grandeur que ces valeurs calculées à 
partir de mesures faites sur des individus. Nous allons tenter 
d’y répondre au cours de la partie suivante.
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TROISIEME PARTIE

B ILAN  METABOLIQUE DE LA SOCIETE 

A PARTIR DE MESURES G L O B A L ES .

INTRODUCTION.

Jusqu'à présent aucune étude n‘;a été faite sur le mé­
tabolisme respiratoire de la société d’Isoptères dans non nid. 
Seules existent dans la littérature des observations sur l’en­
vironnement gazeux dans les nids, comme celles de DAY (1938) 
chez Nasutitermes exitiosus d’Australie. Les bilans métaboli­
ques de sociétés entières ont été évalués à partir de mesures 
individuelles, parfois chez une autre espèce de termite (LÜSCHER, 
1955) ou même chez d’autres insectes (MALDAGUE, 1967).

La mesure individuelle comporte plusieurs défaut gra­
ves. Elle suppose des manipulations de ces insectes fragiles et 
leur transfert dans un respiromètre où les conditions diffèrent 
notablement de celles du nid (structure, atmosphère...):, on pro­
duit ainsi un traumatisme dont il est difficile d'apprécier 
l’importance. Ensuite on supprime complètement l’organisation 
sociale incluant les activités de récolte de la nourriture, 
d ’échanges trophallactiques, de construction, les contacts des 
individus avec ceux des autres castes et stades et la présence 
du couple royal.

Le gros obstacle à des études sur des sociétés entiè­
res dans leur nid a toujours été la dimension des termitières 
et l'impossibilité qu'il y avait de les placer dans un respiro­
mètre. Pourtant ce genre d’étude est intéressant du fait que la 
mesure est pratiquée sur la société avec ses interactions entre 
les individus et entre les individus et leur nid.
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Nous avons tenté de résoudre ce problème de la mesure 
du métabolisme de la société dans son nid en utilisant C. exi­
gions comme matériel vivant placé dans un respiromètre construit 
pour la circonstance. Les nids de cette espèce sont assez petits: 
leur diamètre varie entre 10 et 30 centimètres et leur poids en­
tre 0,5 et 3 kgrs; ils peuvent se prêter aisément à des mesures 
globales. Les mesures ont toujours eu lieu sur des termitières 
fraîchement récoltées. Celles-ci, après avoir été débarassée du 
sable et des graminées qui les recouvraient, étaient pesées et 
placées dans un macrorespiromètre à électrolyse qui sera décrit 
plus en détail dans un appendice à la fin de ce travail. Signa­
lons simplement que cet appareil permet la mesure heure par heu­
re, et cela durant plusieurs jours, de l’oxygène consommé par 
la termitière en le remplaçant au moyen d’oxygène fabriqué dans 
des cellules à électrolyse. Cette électrolyse se produisant à 
courant constant, la mesure de sa durée permet de calculer la 
quantité d’oxygène produite pour compenser celle utilisée par 
les termites. La mesure proprement dite est précédée d’une pé­
riode de thermoéquilibration de trois à quatre heures, suivant 
les dimensions du nid mis en expérience. Après la fin des mesu­
res, la termitière est fragmentée, sa population extraite et 
conservée en alcool en vue de son dénombrement. Nous verrons plus 
loin les manipulations sur la solution de KOH à 5% destinée à 
absorber le CO^ , manipulations permettant l’évaluation du quo­
tient respiratoire.

Ce matériel et cette technique ont permis les observa­
tions que nous allons détailler.
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Chapitre premier.

RYTHMES RESPIRATOIRES CIRCADIEN ET SAISONNIER.

J. RYTHME CIRCAD1ER.

A. Mesure en laboratoire chez C. exiguus.

a. Observation du rythme circadien.

Lors des essais du macrorespiromètre à électrolyse, 
nous avions constaté des variations considérables de la consom­
mation d'oxygène de termitières. Ces essais, entrecoupés des 
inévitables modifications et mises au point de l'appareil de 
mesure, n'avaient pas permis des expériences de longue durée.
Dès la fin des essais, nous entreprîmes de mesurer la consom­
mation d'oxygène d'une termitière de 2,460 kilos durant 3 jours 
à 30°C. La figure 16 nous montre la variation journalière de la 
consommation d'oxygène: les trois courbes journalières ont été 
superposées afin de vérifier la coïncidence des valeurs obtenues 
aux mêmes heures à des jours différents.

A l'examen de ce graphique, nous pouvons constater que 
la consommation d'oxygène n'est pas régulière dans le temps: elle 
présente deux zônes de forte intensité dont les sommets se si­
tuent vers 20 et 8 heures, et deux zônes de faible intensité, la 
première vers 2 heures et la seconde plus prononcée vers 14 heu­
res. Les valeurs moyennes enregistrées pour ces différents mo­
ments sont :

13,6 ml 02 à 20 heures
8,3 02

13,7 08
5,4 14

En additionnant les moyennes des résultats de chaque 
heure de mesure, nous arrivons â un total de 245,3 ml d'oxygène 
par jour, ce qui est beaucoup plus élevé que les approximations
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faites à partir de données individuelles à la fin de la partie 
précédente.

Cette termitière contenait deux colonies de termites 
inquilins, l’une de Microcerotermes sp. et l’autre de Noditer- 
mes sp. Les individus de ces espèces sont beaucoup plus petits 
et moins nombreux que ceux de C. exiguus.

Les essais suivants, sur d'autres termitières de 
C„ exiguus, montrèrent les mêmes alternances de fortes et fai­
bles intensités respiratoires. Les valeurs absolues étaient 
différentes ainsi que l'amplitude des variations, ces différen­
ces étant notamment liées aux dimensions différentes des socié­
tés. Mais les sommets et les creux des courbes se trouvaient 
toujours localisés aux mêmes moments de la journée. En général, 
on observe une montée de la consommation d'oxygène vers le mi­
lieu de l’après-midi, pour atteindre un maximum dans la soirée; 
ensuite cette consommation décroît, atteint un minimum après mi­
nuit pour remonter et plafonner le matin. Les valeurs décrois­
sent ensuite pour tendre vers un minimum au début de l’après-mi­
di.

Nous avons entrepris de "briser" ce rythme respiratoire 
afin de mieux le comprendre. Les différents essais auxquels nous 
nous sommes livré sont décrits dans les paragraphes suivants.

b. Modification de l ’heure de récolte de la termitière et 
de ta température du bain thermostatisê

Les nids ayant servi aux mesures précédentes avaient 
été récoltés entre 8 et 9 heures; les mesures de consommation 
d ’oxygène commençaient vers 12 heures. La localisation horaire 
des accroissements et des chutes de consommation d'oxygène pro­
venait-elle du moment de la récolte ? Des récoltes faites à 
d'autres heures allaient-elles déplacer la courbe dans le temps?

Nous avons mis en expérience des termitières récol­
tées à 11 et 15 heures. Les courbes de consommation d'oxygène
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n ’ont montré aucun décalage par rapport à celles dont le nid 
était récolté à 8 heures. Après la période de thermoéquilibra­
tion, les courbes commençaient aux points prévus par les expé­
riences précédentes: dans la remontée de la fin de l’après-midi 
pour les nids récoltés à 11 heures, et en plein maximum vespé­
ral pour les nids récoltés à 15 heures.

Les expériences précédentes s’étaient déroulées à 
30°C. Nous en avons pratiqué d’autres pour lesquelles la tempé­
rature était de 25 ou de 35°C. Dans les deux cas, nous avons 
observé la même succession horaire de maxima et de minima de 
consommation d ’oxygène, les seules différences enregistrées ont 
été des déplacements de la courbe vers le bas ou vers le haut 
suivant que la température était inférieure ou supérieure à 30°C, 
mais aucun changement d’amplitude ni de déplacement de sommet ou 
de creux ne fut noté.

Les expériences à des températures différentes ont été 
chaque fois pratiquée sur des termitières différentes: dans le 
cadre de ce problème, nous n'avons pas soumis une même termitiè­
re à diverses températures : on risque en effet de voir des phé­
nomènes d'accomodation interférer avec l’intensité de la répon­
se respiratoire.

c. Sections de termitières.

Nous nous sommes livré ensuite à des essais au cours 
desquels le nid était fragmenté. Le premier de ces essais con­
sistait à mesurer séparément la consommation d’oxygène de deux 
moitiés d’une termitière; nous avions en effet pensé que la 
présence du couple royal pouvait avoir une certaine importance 
dans l'apparition de ce rythme respiratoire. Mais aucune modi­
fication sensible de la courbe ne fut notée; seule différait 
l’intensité des échanges gazeux, une des moitiés, celle où se 
trouvait le couple royal, contenant davantage de population que 
1 ’ autre.
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Lors d'un essai suivant, nous avons poussé plus loin 
la fragmentation (Figure 17):
- la termitière entière fut mise en expérience du premier jour 
à 15 heures jusqu'au lendemain à 9 heures (courbe A);

-■ le deuxième jour, elle fut coupée en deux et une des moitiés 
placée en respiromètre sur du sable stérile dans un couvercle 
de grande boîte de Pétri (courbe B); les mesures ont commencé 
à 14 heures pour se terminer le troisième jour à 8 heures;

- le troisième jour, cette moitié dut débitée en quatre fragments; 
deux de ceux-ci furent placés en respiromètre sur du sable sté­
rile dans un couvercle de boîte de Pétri; les mesures ont débu- 
té à 17 heures et se sont poursuivies jusqu'au lendemain à 7 
heures (courbe C);

- le quatrième jour, les deux fragments furent chacun coupé en
deux et les quatre morceaux ainsi obtenus mis en respiromètre; les 
mesures commencèrent à 14 heures et finirent le cinquième jour 
à 6 heures (courbe D).

L'examen de la figure 17 nous révèle les points sui­
vant s :
- il existe une variation d'heure en heure de la consommation 
d'oxygène chez la termitière entière lors d'une mesure de 18 heu­
res d’affilée; il est fréquent d'observer, le premier jour d'une 
expérience, une plus forte variation des mesures qu'au cours des 
jours suivants;
- dans les courbes obtenues à partir des mesures sur les frag­
ments de termitières, on remarque une consommation d'oxygène éle­
vée le soir, consommation qui diminue vers le milieu de la nuit 
pour remonter à l'approche de l'aurore. Ceci est comparable aux 
observations faites pour les mêmes heures sur des termitières 
durant plusieurs jours.

Enfin, lorsque la population fut recueillie après l'ex­
périence, nous avons constaté la présence de larves et d'oeufs 
dans tous les morceaux: le cannibalisme et l'oophagie, s'ils ont 
eu lieu, n'ont pas dû être très importants.
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d. Isolement de populations.

Au cours des essais suivants, nous avons séparé la po­
pulation de son nido

Le premier essai s’articule comme suit :
- du 1° au 2° jour; mesure sur la termitière entière;
- du 2° au 3° jour; mesure sur la population extraite de son

nid et placée dans un grand couvercle de 
doîte de Pétri;

- du 3° au 5° jour: mesure sur la population répartie dans 15
petites boîtes de Pétri.

La courbe des mesures sur la termitière entière a mon­
tré les sommets et les creux caractéristiques; il en a été de 
même pour la population rassemblée dans le couvercle d ’une gran­
de boîte de Pétri. Mais lors du transfert de la population dans 
ce récipient, un certain nombre de fragments du nid l'ont accom­
pagnée. Le lendemain nous avons constaté que ces matériaux avaient 
utilisés par les termites pour construire un dôme au-dessus d’eux;en 
surface de ce dôme demeuraient quelques cadavres d’ouvriers; en- 
dessous, des galeries avaient été édifiées dans lesquelles les 
individus se déplaçaient et manifestaient une certaine activité.

Les mesures sur la même population répartie en quinze 
petites boîtes de Pétri furent décevantes: si l'enregistrement 
de la consommation d'oxygène débutait normalement et se poursui­
vait durant plusieurs heures, nous constations le lendemain qu'un 
accident s'était produit: le liquide manométrique était refoulé 
dans la chambre de compensation. Nous découvrîmes que ce phéno­
mène était dû à l'évaporation abondante provenant des individus, 
des condensations ayant obturé le robinet de communication entre 
la chambre respiratoire et le manomètre à contact.

Outre ces condensations dans le robinet de communica­
tion, on pouvait en observer d ’autres très abondantes sur les 
parois de la chambre respiratoire. Des condensations d'une pa­
reille intensité n'avaient pas été observées lors des expérien­
ces sur des termitières entières; elles étaient faibles lors de
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la deuxième partie de cette expérience, quand la population 
était rassemblée dans un couvercle de grande boîte de Pétri 
avec des matériaux provenant du nid.

D'autres essais sur des populations isolées de leur 
nid et approvisionnées en matériaux de construction ont confir­
mé le maintien du rythme respiratoire et l’édification rapide 
d'un dôme au-dessus de la population.

Des expériences furent menées au cours desquelles on 
mesura d’abord la respiration de la termitière intacte; ensui­
te la société fut soigneusement isolée de son nid en prenant 
grand soin de ne lui fournir aucun matériau de construction.
Mous donnons à la figure 18 les courbes de consommation d'oxy­
gène d’un de ces essais; la courbe A représente la consomma­
tion d'oxygène de la termitière entière, les courbes B et C 
celles de la population ne disposant d’aucun fragment du nid 
(ces courbes superposées sont en fait continues dans le temps). 
Si dans la courbe A, on reconnaît les évènements caractéristi­
ques du rythme respiratoire, les courbes B et C montrent des 
variations au hasard de faible amplitude dans lesquelles il est 
difficile de retrouver une rythmicité.

La courbe de consommation d'oxygène de la population 
isolée tend à s'élever progressivement. Le phénomène n'est pas 
lié au métabolisme respiratoire des termites: il est plutôt le 
résultat d'interférences provenant des décompositions subies 
par les cadavres. En effet, lors de l'ouverture de la chambre 
respiratoire en fin d'expérience, on remarqua une forte morta­
lité et une odeur nauséabonde de fermentation. En outre l'éva­
poration avait été intense et de véritables ruissellements 
s'étaient formés sur les parois de la chambre respiratoire.

Les expériences où nous séparâmes la population iso­
lée en une vingtaine de petites boîtes de Pétri montrèrent les 
mêmes phénomènes. Dans tous ces essais au cours desquels la so­
ciété était extraite de son nid, on pouvait constater lors du 
triage après expérience que le nombre de larves et d'oeufs était





très faible par rapport aux valeurs obtenues lors de mesures 
sur des termitières entières.

Diverses variantes furent essayées, dont une consis­
tait à mesurer d’abord la respiration de la termitière entière, 
puis celle de la population soigneusement isolée, et enfin cel­
le de la population à laquelle on avait fourni des morceaux de 
nid. Mais le choc subi par la société ne lui permettait plus 
de récupérer un rythme respiratoire lorsqu’elle était à nouveau 
approvisionnée en matériaux de construction.

e. Conclusion.

De ces diverses expériences, il ressort les points
suivants :
1. Il existe un rythme circadien de consommation d’oxygène chez 
la termitière entière: les maxima se situent le soir et le ma­
tin, les minima au début de la seconde moitié de la nuit et au 
début de l'après-midi.
2. Ce rythme se maintient lorsque la population est dans son 
nid, peu importe si celui-ci est fragmenté ou non. Des modifica 
tions de l'heure de récolte ou de la température du bain du res 
piromètre n'affectent pas le déroulement de ce rythme.
3. Ce rythme disparaît lorsque la population est séparée complè 
tement de son nid. Cette population semble subir un choc dont 
les caractéristiques sont la forte perte d’eau par évaporation 
et une mortalité accrue. Toutefois, si elle dispose rapidement 
de matériel provenant des structures du nid, elle retrouve son 
rythme respiratoire pendant un certain temps.

B. Mesure en nature chez C. exiguus.

L’observation d’un tel rythme lors de mesure en labo­
ratoire conduit inévitablement à se demander si ce rythme exis­
te en nature.
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La mesure de la respiration "in situ" pose des problè­
mes techniques difficilement solubles. La mesure de la consom­
mation d’oxygène suppose que la portion de terrain contenant la 
termitière soit isolée du reste par une cloche. Une mesure mano- 
métrique nécessite la connaissance exacte de la température en 
tous les points de cette cloche: les différences d'inertie ther­
mique des matériaux enfermés provoquent la formation de gra­
dients de température et des dilatations inégales de l'air.
Il est difficile d'apprécier le coefficient de correction qu'il 
faut affecter aux valeurs enregistrées pour connaître le volu­
me exact d'oxygène consommé. Un système par compensation de 
pression (deux cloches reliées par un manomètre, l'une englo­
bant le nid, l'autre un terrain sans nid) se heurte aux mêmes 
difficultés.

De plus, en isolant ainsi le terrain du reste du bio­
tope, on produit un effet de "serre" qui modifie complètement 
le microclimat de l'endroit étudié. Il en est de même pour les 
systèmes de mesure du C02 dégagé "in situ" par la technique de 
l'ampoule de KOEPF (BACHELLIER, 1966) ou celle opérant par ti­
tration d'une solution de bicarbonate (MACFADYEN, 1968).

Il ne nous était donc pas possible de mesurer direc­
tement la respiration de termitières en nature. Mais nous avons 
tenté de résoudre le problème en analysant le taux de CC>2 con­
tenu dans l’atmosphère du nid aux différentes heures de la jour­
née.

Quelques jours avant l'expérience, des aiguilles 
étaient enfoncées dans un nid et scellées à la surface de celui- 
ci. Nous avons employé des aiguilles pour le prélèvement de biop­
sies hépatiques et pour les ponctions sternales et lombaires.
Ces aiguilles sont munies d'un mandrin qui peut être bloqué pour 
rendre son biseau parallèle à celui de l'aiguille et éviter les 
déchirures inutiles lors des ponctions ou des prélèvements. Nous 
avons supprimé ce blocage: en effet les termites allaient maçon­
ner le long de l'aiguille et obturer celle-ci;; il suffisait alors
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de faire pivoter le mandrin pour découper une ouverture dans 
cette maçonnerie à l’aide du biseau.

Quatre de ces aiguilles étaient plantées à différen­
tes profondeurs dans le nid et une dans le sol voisin. Les échan 
tillons de gaz étaient prélevés à l’aide de seringues spéciales 
à robinet; ces échantillons étaient analysés aussitôt après en 
laboratoire avec un microanalyseur de gaz de Scholander (voir 
appendice consacré aux techniques).

En même temps que les aiguilles, deux petits thermo­
mètres étaient placés à 6 cm de profondeur, l’un dans le nid, 
l’autre dans le sol. Pour éviter l’exposition directe au rayon­
nement solaire, la partie du thermomètre émergeant de la surfa­
ce du sol était entourée de trois couches de carton ondulé. Les 
prélèvements de gaz et les lectures des thermomètres ont eu lieu 
les jours de mesure, à 8, 14, 20 et 2 heures.

Deux lots d'expériences eurent lieu: le premier où 
les termitières restaient exposées au rayonnement direct (nous 
n ’avons pas retiré le couvert de graminées), et le second où une 
fine couche de paille était répandue à quelques centimètres au- 
dessus du nid et du sol avoisinnant.

Dans les figures 19 et 20, nous représentons les ré­
sultats de quatre expériences: A et B avec exposition au rayon­
nement direct, C et D avec protection par de la paille. Nous 
disposons d’autres résultats, mais les données sont incomplètes, 
les expériences ayant été interrompues par des orages ou n ’ayant 
pu se poursuivre par suite de la disparition des aiguilles et 
des thermomètres emportés par un rôdeur malveillant.

Avant d’aborder l’examen des figures, il faut émettre 
des réserves sur la qualité des échantillons d ’air provenant du 
sol. Celui-ci étant sablonneux, il arrive que l ’aiguille bouge 
latéralement lors du prélèvement, créant un appel d'air atmos­
phérique qui vient diluer l’échantillon. Nous avons tenté de 
remédier à cette dilution possible en garnissant l’aiguille 
d’une rondelle de caoutchouc de trois centimètres de diamètre 
en contact direct avec le sol.
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Figure 19
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Figure 20
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Les graphiques suggèrent des différences entre nids 
couverts ou non. Les ensembles A et B montrent aussi une nette 
différence entre la partie la plus profonde du nid et les par­
ties superficielles. A 14 heures, la teneur en CO2 est la plus 
élevée dans la profondeur du nid; par contre, dans la même zône, 
elle devient minimale le matin et le soir, et remonte légère­
ment durant la nuit. Dans les parties du nid les plus proches 
de la surface et dans le sol environnant, l’amplitude des varia­
tions de la teneur en C02 est beaucoup moins importante; dans 
le schéma B néanmoins, on remarque une augmentation à 14 heures.

Lorsque le nid et le sol avoisinant sont protégés de 
l'insolation directe, le pourcentage de CC>2 de l’atmosphère du 
nid varie beaucoup moins fort; son évolution est parallèle à 
celle dans le sol.

Les valeurs obtenues sont du même ordre que celles en­
registrée par EMERSON (1956) dans un nid de Cubitermes interea- 
latue à Kinshasa: dans les néoconstructions: 0,052% à 15,5 cm 
au-dessus du sol et 15,2 cm de profondeur. 0,162% à 3,5 cm au- 
dessus du sol et 15,2 cm de profondeur;
dans le nid: 0,920% à 15 cm au-dessus du sol et 7,5 cm de pro­
fondeur.

La concentration en C02 dans le nid varie au cours de 
la journée; cette variation est la plus forte dans la partie pro­
fonde du nid. La teneur en C02 est élevée vers 14 heures, elle 
diminue le soir, remonte un peu durant la nuit pour redescendre 
le matin. L’amplitude de la variation diminue si le nid est pro­
tégé de l’insolation directe par une claie de paille.

Cette variation journalière du C02 dans le nid rejoint 
les observations de DAY (1938) sur Nasutitermes exitiosus: par 
la mesure de la teneur de ce gaz aux différentes heures de la 
journée dans la "nursery” (portion du nid où l ’on rencontre le 
couvain), il observe un maximum de C02 vers 16 heures; un autre 
sommet moins marqué apparaît au cours de la seconde moitié de 
la nuit.
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C. Mesures en laboratoire chez d'autres espèces d'Isoptères.

Au cours des expériences de respirométrie, nous avons 
aussi utilisé des portions importantes de termitières de C. san- 
kurensis, provenant d’une zône de terrain voisine de celle d'où 
provenait les termitières de C. exiguus. La taille beaucoup plus 
élevée de ces nids n'a pas permis des mesures globales analogues 
à celles faites sur C. exiguus.

Ces mesures3 portant sur la partie souterraine du nid, 
ont révélé la même rythmicité respiratoire que chez C. exiguus; 
les sommets et les creux des courbes de consommation d'oxygène 
étaient situés aux mêmes moments du jour et de la nuit.

Des mesures furent également effectuées sur des termi­
tières de Noditermes sp. et d'Anoplotermes sp. provenant d'un 
lambeau de forêt près du quartier résidentiel de l'Université 
Lovanium; là aussi nous avons constaté un rythme respiratoire 
très proche de celui des Cubitermes de savane.

Seule la mesure de la consommation d'oxygène chez un 
fragment de nid de Thoracotermes macrothorax n'a pas montré de 
rythme respiratoire; des phénomènes étrangers à la biologie des 
termites ont pu jouer, notamment le délai trop long entre la ré­
colte et la mise en expérience.

Une étude comparative des rythmes respiratoires chez 
les Isoptères serait du plus haut intérêt.

II. RYTHME SAISONNIER.

Le rythmicité respiratoire circadienne qui vient d'être 
décrite ne se manifeste pas de la même façon tout au long de l'an 
née. D'expérience à expérience, on observe des variations d'inten 
sité totale et d'amplitude de la courbe entre les termitières étu 
diées.

Nous avons repris aux figures 21 et 25 les courbes mo­
yennes de consommation d'oxygène de sociétés de C. exiguus aux



différentes époques de l'année; la date figurant chaque fois en 
haut de la courbe est celle du jour de récolte et du début des 
mesures qui ont en général duré trois jours. A l’examen de ces 
figures, on constate une diminution de l’amplitude de la varia­
tion journalière en saison sèche: les courbes sont fortement 
aplaties.

Le rythme circadien se manifeste différemment suivant 
les saisons. Cette variation peut être d'origine interne et ex­
terne, comme nous le verrons au cours des chapitres suivants.
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Chapitre deuxième.
VARIATIONS CONCOMITANTES AUX RYTHMES A L ’INTERIEUR 

DU NID ET DANS LE MILIEU ENVIRONNANT.

1. Des rythmes biologiques en général.

Les rythmes d’activité sont connus depuis longtemps 
chez les êtres vivants en général et leur étude a porté sur de 
nombreux organismes différents. La terminologie utilisée n'est 
pas homogène: on parle de rythmes, de cycles, de périodicités 
à propos de phénomènes survenant à intervalles réguliers ; les 
épithètes de diurne, nycthéméral, journalier, circadien, quali­
fient une période d ’environ 24 heures. Nous conformant à l'usa­
ge qui tend à se généraliser, nous utilisons le terme de ''ryth­
me circadien" introduit par HALBERG en 1959 et qui qualifie une 
manifestation dont la période correspond environ à une journée 
(KAYSER & HEUSNER, 1967).

Un rythme peut être d'origine endogène ou exogène 
suivant qu'il continue à se manifester ou non en environnement 
constant (CLOUDSLEY-THOMPSON, 1961). La nature endogène du ryth­
me doit répondre à une série de conditions établies par PITTEN- 
DRIGH en 1954:
- le rythme doit persister en environnement constant;
- la phase du rythme peut être déplacée par un traitement adé­
quat et cette nouvelle phase doit pouvoir être conservée lors­
que l'organisme est remis en conditions constantes;

- le rythme peut être déclenché par une simple stimulation;
- la phase peut être décalée lorsque le métabolisme est interrom­
pu (milieu anaérobique, par exemple);

- la période du rythme ne doit pas être exactement de 24 heures.
Précisons tout de suite que l'ensemble de ces conditions est loin 
d’être universellement admis (WILKINS, 1968).
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Un certain nombre d’auteurs tendent à affirmer la na­
ture strictement endogène de la majorité des rythmes circadiens. 
Ils se basent sur des arguments comme ceux-ci:
- l’apparition du rythme au cours de l’ontogenèse dès que l’ani­
mal approche de sa forme définitive (KAYSER & HEUSNER, 1967);

- le maintien du rythme chez dez animaux soumis à une illumina­
tion constante durant plusieurs générations (BUNNING, 1967);

- les expériences de croisement entre lignées possédant des ryth­
mes de périodes différentes et l’examen de la rythmicité des 
générations suivantes (BUNNING, 1967);

- la persistance de rythmes circadiens chez des animaux caverni­
coles de longue date (JEGLA & POULSON, 1968);

- les études biochimiques au niveau subcellulaire surtout des 
synthèses de RNA et d’enzymes (HASTINGS & KEYNAN, 1965; WIL­
KINS, 1968) et au niveau histologique des systèmes neurosécré­
teurs (HARKER, 1964).

On considère généralement les rythmes circadiens comme 
des oscillations au sens physique du mot. La fréquence de l’os­
cillation peut dépendre du milieu environnant, mais elle est 
surtout une propriété intrinsèque du système biologique ("free- 
running rhythms"). Les systèmes auto-oscillant peuvent avoir 
leur fréquence naturelle en interférence avec celle d’agents 
externes (lumière, température...) qui provoquent un déplacement 
de phase; ces agents sont appelés oscillateurs, facteurs d'en­
trainement, "Zeitgebers”. La fréquence naturelle ne peut être 
connue que lorsque le système biologique est placé en conditions 
rigoureusement constantes (ASCHOFF, 1963, 1965, 1965a).

D'autres auteurs s'opposent à cette théorie de l'ori­
gine endogènes des rythmicités biologiques. Ils affirment qu'il 
est impossible de maintenir un organisme en conditions constan­
tes; même si la température, la lumière, l’humidité relative, 
la pression barométrique sont gardées à un même niveau pendant 
de longues périodes, d’autres facteurs plus subtils agissent 
encore, tels que le rayonnement cosmique, des phénomènes géophy­
siques ou autres (durée du jour lunaire p. ex.), les champs ma-
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gnétique et électrique terrestres... On connait à peine les 
réactions des êtres vivants en général à de tels facteurs.
BROWN (1964-; in WEBB & BROWN, 1961), un des principaux défen­
seurs de cette théorie, envisage en outre la notion de "auto- 
phasing": les organismes ont des moments d’activité et de la­
tence dans leur sensibilité; placé dans un environnement cons­
tant, ils conservent leur cycle d'activité parce que les fac­
teurs d'environnement, malgré leur constance, jouent un rôle 
de stimulus au moment où la sensibilité est active. Remarquons 
que cette notion d'autophasing reconnaît implicitement une ryth­
micité d'origine endogène. Mais il ne nous appartient pas de 
trancher dans pareille question.

L'étude mathématique des rythmes biologiques s'est 
fortement développée; on parle actuellement de "chronobiclogie" 
et de "rythmométrie" (HALBERG, 1969). Les analyses sont toute­
fois assez délicates; les courbes enregistrées ne sont pas de 
simples ondes sinusoïdales, leurs paramètres (amplitude, phase, 
période) sont assez variables et leur détermination malaisée 
sur des courbes polymorphes (KAYSER & HEUSNER, 1967).

La manifestation des rythmes circadiens varie au cours 
des saisons; de plus certains phénomènes tels que la reproduc­
tion, la diapause, la croissance et la migration sont liés géné­
ralement à un rythme circannuel (CLOUDSLEY-THOMPSON, 1961; BECK, 
1963; DANILEVSKI, 1965). L'indépendance de celui-ci vis à vis de 
conditions extérieures (photopériode, température...) semble 
avoir été mise en évidence dans certains cas (KAYSER & HEUSNER, 
1967).

Chez les insectes, la courbe du rythme circadien re­
flète l'activité diurne ou nocturne; ces courbes peuvent être mo- 
nophasique ou polyphasiques. Ce dernier cas a été observé pour 
la courbe de consommation d'oxygène de Dytieous marginalis qui 
montre deux sommets, le premier à 21 heures et le second à 5 heu­
res (EDWARDS, 1953), pour le rythme d'éclosion de Musaa domes- 
tioa nebulo d'Inde, pour les repas des moustiques au Danemark,
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pour l'activité des Drosophiles en Californie et en Angleterre 
(CLOUSDLEY-THOMPSON, 1961), En règle générale, les courbes des 
rythmes circadiens s'aplatissent durant l'hiver et l'intensité 
des phénomènes étudiés décroît parfois de moitié.

2. L'activité journalière et saisonnière dans la termitière.

L’existence de rythmes circadiens d'activité chez les 
termites est connue depuis longtemps. ANDREWS & MIDDLETON (1911), 
chez Nasutitermes morio de la Jamaïque, observent les déplace­
ments des individus dans les galeries d'exploitation au cours do 
la journée ; les maxima de déplacements ont lieu entre 9 et 11 heu­
res et entre 22 et 2 heures, les minima entre 13 et 21 heures et 
entre 3 et 8 heures; si on considère les entrées et les sorties, 
les individus quittent le nid de 13 heures jusque 1 heure; ils 
le regagnent dans les heures suivantes avec un maximum vers 11 
heures.

Plus récemment, BOUILLON & LEKIE (1964) ont étudié la 
répartition de la population dans les nids de Cubitermes sanku- 
rensis en saison des pluies et en saison sèche. A partir de ré­
coltes faites toutes les heures pendant une journée, ils 
constatent que la densité de population dans le nid est la plus 
faible entre 23 et 2 heures; elle s'accroît ensuite pour attein­
dre un maximum entre 13 et 15 heures, puis redescend régulière­
ment. Ils en concluent que l’activité au dehors est nettement 
nocturne et atteint son sommet vers 1 heure. Ces auteurs notent 
en outre des déplacements de haut en bas et de bas en haut pa­
rallèles aux sorties et aux rentrées. L’occupation la plus den­
se ne se situe jamais dans l’extrémité supérieure du nid (le 
chapeau), mais dans la racine et dans la tige.

MATHOT (1964a) a étudié l’état de réplétion du tube 
digestif des ouvriers de C. exiguus aux différentes heures de 
la journée en fin de saison des pluies. Il observe que le pour­
centage d'individus à jabot plein est le plus élevé à 4 heures 
et le plus bas vers 18 heures; les heures intermédiaires sont

1
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caractérisées par une décroissance régulière de ce pourcentage 
pendant le jour et une croissance pendant la nuit. Cette varia­
tion est davantage marquée chez les individus récoltés dans les 
galeries de ravitaillement; là le maximum de réplétion est at­
teint vers 10 heures et le minimum à la tombée de la nuit. Les 
observations sont moins nettes en ce qui concerne l'intestin et 
le rectum. Par analyse des poids secs des ouvriers, cet auteur 
note que les ouvriers des galeries et du nid ont un poids plus 
élevé la nuit que le jour; à la fin de la nuit, les ouvriers 
sont plus lourds que ceux du nid; cette situation s'inverse 
durant la journée.

A la lumière des observations de ces auteurs et des 
nôtres en laboratoire et sur le terrain, il est possible de dé­
finir un rythme circadien d'activité chez les deux espèces de 
Cubitevmest les principaux évènements étant les suivants:
- le soir, déplacements de population au sein du nid; début des 
sorties des récolteurs qui vont en s'accroissant; dans le nid, 
il y a augmentation de la consommation d'oxygène due à l’agi­
tation des individus; le taux de CC>2 est très bas;

- durant la nuit, la densité de population est minimale dans le 
nid; la consommation d'oxygène a diminué, le taux de CC>2 s’est 
relevé légèrement; les activités de récolte sont en cours à 
l'extérieur du nid;

- fin de la nuit et début de la matinée, retour des récolteurs, 
le jabot plein de nourriture; déplacements de population au 
sein du nid; accroissement de 1a. consommation d’oxygène; nou­
velle diminution du taux de C02;

- durant la journée, retour à la stagnation qui atteint sa valeur 
optimale vers le début de l’après-midi; accroissement du taux 
de CC>2, surtout dans la partie profonde du nid où la population 
semble s'être réfugiée; minimum de consommation d’oxygène; vers 
la fin de l’après-midi, remontée de la consommation d'oxygène 
qui prélude aux activités vespérales.
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Un rythme circadien existe: en nature, il est manifes­
te au niveau des déplacements de population, de l'état de réplé- 
tion du jabot des ouvriers et de la teneur en CO^ de l'atmosphè­
re du nid; il se maintient "in vitro" sous conditions de tempé­
rature, d'humidité et de pression barométrique constante et est 
décelé par une variation de la consommation d'oxygène. Est-il 
la manifestation d'un "free-running rhythm" se déroulent en 
synchronisme avec la variation d'éléments climatiques externes ? 
Ce cycle perdure lorsque la société est dans le nid, même lors­
que celui-ci est fragmenté. Si la société est soigneusement iso­
lée de son nid, elle manifeste un état de "stress" par une éva­
poration intense et une poussée rapide de la mortalité: nous 
sommes en présence d'un état pathologique dont une des consé­
quences est la suppression du rythme respiratoire. Le nid, struc­
ture élaborée par la société, fait partie intégrante du "super­
organisme" en tant que garant de .l’homéostasie physiologique.

Le rythme respiratoire atteint un maximum d'amplitude 
en saison des pluies, Son atténuation en saison sèche témoigne 
de l'interférence de fluctuations saisonnières externes et in­
ternes. L’évolution annuelle de la termitière montre une succes­
sion d'évènements liée à celle des saisons. Cette évolution se 
marque au niveau des activités exercées et au niveau de la com­
position de la société.

Au niveau de l'activité exercée interviennent surtout 
les phénomènes d'accroissement du volume du nid et de renforce­
ment de ses structures par la construction. Celle-ci a lieu sur­
tout vers la fin de la saison des pluies et le début de la sai­
son sèche chez C. exiguus (BOUILLON, in MATHOT,1964a). Chez une 
autre espèce de savane, C. severus en Côte d’ivoire, BODOT (1967) 
remarque que l’activité constructrice a lieu surtout durant les 
mois de juin et de septembre, époques de grande pluviosité dans 
ces régions. Cette activité constructrice doit avoir une grande 
influence sur les récoltes effectuées par les ouvriers, la quan­
tité de matériau pour la construction s'ajoutant à la nourriture
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indispensable à l’ensemble de la société. Chez les espèces où 
l’accumulation de nourriture est importante, comme chez Triner- 
vitermes eberianus (SANDS, 1965), on peut distinguer entre pé­
riodes de récolte intensive et périodes de construction. La cho­
se est moins nette chez les Cubitermes.

La composition de la société est soumise à une régula­
tion annuelle. Au début de la saison des pluies, après l’essai­
mage, elle ne contient pas de représentant de la caste sexuée, 
sauf exception d’imagos tardifs. Les premières nymphes apparais­
sent vers la fin du mois de janvier chez les Cubitermes que nous 
étudions. Néanmoins il arrive que des nids récoltés avant cette 
période contiennent quelques nymphes, même assez avancées. La 
composition de la société se modifie notablement lors de l'appa­
rition des stades nymphaux âgés (MM- et N5) qui deviennent nombreux, 
puis lors de l’apparition des imagos. Ceux-ci sont visibles dans 
les sociétés vers la fin juillet ou durant le mois d'août. Ils 
d’y maintiennent jusqu’au moment de l'essaimage dont la date est 
assez variable et se situe au début de la saison des pluies. La 
composition de la société, l'importance relative des castes au 
point de vue nombre de métabolisme subit des variations au cours 
de l’année, variations qui se répercutent sur les activités à ac­
complir par les ouvriers.

L’atténuation du rythme circadien en saison sèche est 
due à l'interaction de plusieurs facteurs. Parmi ceux-ci, les 
facteurs climatiques sont importants. Mais les phénomènes résul­
tant de la composition des sociétés peuvent aussi tamponner la 
courbe journalière de consommation d’oxygène. La société, en sai­
son sèche, comporte une proportion appréciable de nymphes âgées 
et d’imagos, comme nous l'avons déjà dit ci-dessus. Cette quanti­
té d’individus, ne se livrant pas aux activités de récolte et de 
construction, peut ne pas intervenir de façon marquée dans le 
rythme circadien de respiration de la société et son métabolisme 
relativement constant dans le temps masquer les variations dues 
à celui des ouvriers: il est difficile d'établir la chose, étant 
donné le caractère douteux de mesures de longue durée pratiquées 
sur des individus et lots d'individus.
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Cette atténuation de la courbe de consommation d'oxy­
gène journalière peut être due aussi à un étalement dans le temps 
des moments d'activité de la sociétéj elle serait dans ce cas 
plus directement liée aux modifications de la variation climati­
que journalière au gré des saisons.

3. Les fluctuations journalière et saisonnière du climat.

Nous entreprenons ici un survol des fluctuations cli­
matiques journalière et saisonnière dans les savanes des envi­
rons de Kinshasa. Nous nous attacherons surtout aux variations 
de température et d'humidité relative, ces deux facteurs agis­
sant en interaction dans l'écologie des organismes cryptiques.

La lumière n!a pas d'action directe sur le comportement 
des termites: ceux-ci vivant cachés en permanence, sauf au moment 
de l'essaimage (1). Mais indirectement elle joue un rôle par la 
durée et l'intensité de l'insolation journalière. D'autre part 
la pression barométrique est quasi constante dans les régions 
tropicales: sa variation journalière n'excède que rarement dix 
millibars.

La température au Congo a été étudié dans un ouvrage 
déjà ancien (VANDENPLAS, 1947). Cet auteur remarque que la varia­
tion diurne de la température dans les régions tropicales est 
très grande, comparée à sa variation annuelle. La température 
minimale est enregistrée entre 5 et 6 heures, peu avant le lever 
du soleil, dès qu'a diminué l'importance du rayonnement prove­
nant du sol. La température de l'air à proximité du sol augmen­
te avec la hauteur du soleil jusqu'au début de l'après-midi. Si 
la quantité de rayonnement provenant du soleil atteint son point 
culminant vers midi, le maximum de température se produit plus

(1) Si l'on s'en tient aux données de la littérature, un bref sti­
mulus lumineux peut provoquer l'apparition d'un rythme circadien 
chez des animaux maintenus à l'obscurité pendant plusieurs généra­
tions. Le passage court des essaimants de termites à la lumière du 
jour suffirait alors à déclencher le rythme circadien dans les nou­
velles sociétés (DE BONT, comm. pers.).
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tard, lorsque le rayonnement immédiat devient plus faible que 
le rayonnement terrestre. A ce moment, la température commence 
a diminuer, d'abord rapidement, ensuite plus lentement durant 
la nuit pour atteindre son minimum vers l'aurore. Nous reprodui­
sons à la figure 26 des courbes journalières de température de 
l'air sous abri à Kinshasa, provenant de mesures faites durant 
les années 1936 à 1939 (schéma emprunté à VANDENPLAS, 1967); 
quatre mois de l'année y sont représentés: janvier, avril, juil 
let et octobre.

DUPONT & SCHÜEPP (1954), dans une étude consacrée au 
rayonnement solaire à Kinshasa, constatent que le maximum de ra­
yonnement global a lieu entre 13 et 14 heures; celui du rayonne­
ment du ciel a lieu à 11 heures. Ces auteurs attribuent le dé­
phasage entre le maximum du rayonnement du ciel et celui du ra­
yonnement global au caractère de la nébulosité qui est plus 
épaisse le matin et diminue fortement le rayonnement direct du 
soleil tout en augmentant l'intensité du rayonnement du ciel; 
l'après-midi, le rayonnement direct est plus fort, mais une né­
bulosité plus faible rend le rayonnement diffus moins fort que 
le matin.

Pendant la journée, le sol emmagasine de l'énergie pro­
venant du rayonnement du soleil et du ciel. Il la restitue dès 
que ce rayonnement décroît. L’amplitude de sa réaction en fonc­
tion du rayonnement reçu diminue avec la profondeur; d'autre part, 
avec celle-ci s’accroît le retard de réaction. A la figure 27 
sont représentées les courbes de températures du sol mesurées 
à l'aide de géothermomètres durant la journée du 16 au 17 juin 
1967; les mesures eurent lieu toutes les nonantes minutes simul­
tanément dans des sols de savane et de forêt près de l’Univer­
sité Lovanium (données aimablement communiquées par J. RUELLE 
que nous remercions ici). En savane, les mesures furent faites 
à 7,5 et 26 centimètres de profondeur; en forêt à 12,5 et 24,5 
cm de profondeur. On remarque tout de suite que l’amplitude de 
la variation est beaucoup plus élevée en savane, même â 26 cm 
de profondeur. En forêt, la couche de feuilles sur le sol et le
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Figure 27
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couvert végétal plus abondant et plus étagé en hauteur amortis­
sent considérablement l’impact thermique du rayonnement solaire 
et par conséquent l’accumulation de chaleur dans le sol, La va­
riation journalière en forêt avait une amplitude de 1°C à 12,5 
centimètres de profondeur et de 0,5°C à 24 centimètres. Par con­
tre, en savane, l’amplitude maximale était de 6,5°C à 7,5 centi­
mètres de profondeur et de 2°C à 26 centimètres. On peut aussi 
se référer aux données de températures figurant aux figures 19 
et 20 dans le premier chapitre de la présente partie.

Variant corrélativement avec la température, l’humi­
dité relative diminue pendant le jour et augmente durant la nuit. 
Des relevés d'humidité relative de l’air sous abri dans la ré­
gion de Kinshasa, par la technique des thermomètres secs et hu­
mides, montrent que le matin, durant la saison des pluies, elle 
est voisine de 96 ou 97%, elle décroît ensuite régulièrement 
pour atteindre son minimum dans l’après-midi (entre 60 et 65% 
vers 15 heures) et remonte à la tombée du jour pour atteindre 
son maximum durant la nuit.

Nous ne disposons pas de données d'humidité dans les 
sols de la région de Kinshasa. La mesure de cette donnée et de 
sa variation journalière se heurte à des difficultés techniques, 
relevant du temps de réponse de l'instrument de mesure, de l'in­
timité et de l’équilibre de son contact avec le sol (DEACON et 
al.s 1958), de sa nécessité parfois d'être ventilé, de son impos­
sibilité de pratiquer la mesure en un point précis (GEIGER, 1957). 
La mesure dépend aussi de la quantité de matières organiques con­
tenues dans le sol et de la texture des éléments qui varie avec 
la profondeur (STEWART & ADAMS, 1968).

La quantité d’eau présente dans le sol dépend de l'équi­
libre de plusieurs facteurs, précipitations, rétention, évapora­
tion, transpiration, drainage... Certains de ces facteurs dépen­
dent à leur tour de l’épaisseur du couvert végétal interceptant 
le rayonnement solaire. L'évolution journalière de l'humidité du 
sol peut être très variable et pas seulement reliée à celle de
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l'humidité relative de l'air. Néanmoins, dans les savanes sablon­
neuses où la perte par évaporation peut être très importante, à 
cause de la texture relativement grossière du sol, l'augmenta­
tion du déficit de saturation de l’air peut se répercuter sur 
la couche supérieure du sol; ce phénomène affecte notamment la 
maigre couche "humifère" dont les termites tirent l'essentiel 
de leur ravitaillement. Cette dessication se trouve aussi ampli­
fiée par l’accumulation d’énergie thermique provenant du rayon­
nement solaire.

Nous pouvons donc envisager de la façon suivante la 
variation journalière de température et d'humidité au niveau du 
sol. Pendant la journée, il se produit un accroissement de la 
température passant par un maximum vers 14 heures et une évolu­
tion en sens inverse de l’humidité qui passe par un minimum dans 
l’air vers la même heure. A la tombée de la nuit, il y a une chu­
te progressive de la température et un relèvement de l’humidité 
qui tendent toutes deux vers un point extrême durant la nuit, mi­
nimal pour la première et maximal pour la seconde. Au lever du 
jour, la situation s’inverse avec un accroissement de la tempéra­
ture et une diminution de l'humidité. Les valeurs de ces deux 
composantes climatiques passent par une étape matinale à peu près 
de la même valeur que l’étape vespérale. Le soir et le matin exis­
tent des moments aux caractéristiques semblables de température 
plus faible et d’humidité relativement élevée. Les sommets de 
l'activité des termites sont synchronisés avec ces valeurs mati­
nale et vespérale. Sont-ce là les "Zeitgebers'' de leur rythme cir­
cadien ?

L’évolution climatique annuelle dans les régions tro­
picales se caractérise par l'alternance de saisons des pluies 
et de saisons sèches. Cette alternance est liée aux mouvements 
apparents du soleil en hauteur durant l'année. La localisation 
des saisons dans le temps dépend de la latitude.

Dans la région de Kinshasa, la saison des pluies com­
mence au début du mois d’octobre pour se terminer vers la mi-mai.
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Elle est coupée d'une petite saison sèche d'importance variable 
d’après les années (8 à 20 jours) et survenant durant le mois 
de janvier. La grande saison sèche s’étend de juin à septembre.
Les dates de début et de fin des saisons sont assez fluctuan­
tes (BULTOT, 1951+) .

La saison sèche se caractérise par une absence presque 
totale de précipitations durant quatre mois, une nébulosité den­
se pendant presque toute sa durée, un accroissement du régime 
des vents (surtout aux mois de juillet et d'août) et une légère 
baisse de la température et de l’humidité relative de l'air.

La saison des pluies connait de nombreux orages, espa­
cés par des périodes pouvant aller jusque 10 jours. Toutefois une 
portion importante des pluies est fournie par un nombre tr's li­
mité de fortes averses, donnant en quelques heures 100 à 120 mm 
d'eau (ROBERT, 1955). Ces averses provoquent un ruissellement 
intense, surtout dans le paysage des collines du Bas-Congo. La 
nébulosité générale est plus faible qu'en saison sèche, la tem­
pérature et l'humidité relative plus élevées.

A titre d'exemple de l'évolution annuelle du climat, 
nous indiquons au tableau 22 les données de température et d'hu­
midité relative de l’air sous abri à Kinshasa durant l'année 1960. 
Ces données nous ont été aimablement communiquées par la direc­
tion de la Station Météorologique de Binza, pour chaque mois fi­
gurent les moyennes de température, d'humidité relative et de 
déficit de saturation mesurés à 6, 9, 12, 15 et 18 heures, ainsi 
que les températures maximale et minimale moyennes mensuelles.

On remarquera que l'amplitude des variations journaliè­
res de température est relativement constante durant l'année; par 
contre le rayonnement global est plus élevé en saison des pluies 
qu'en saison sèche (DUPONT & SCHÜEPP, 1954). Le déficit de satu­
ration et les changements d'humidité relative sont davantage mar­
qués aux mois de juillet, août et septembre. Le pouvoir déssè- 
chant du climat (déterminé par l'évaporation journalière d'une 
nappe d'eau libre ou d’une surface saturée d’eau) diminue au
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Mois
06 09 12

T°C HR DS T°C HR DS T°C HR DS

Jan 21,5 95,3 1 , 2 23,8 87,7 3,6 26,0 77 ,5 7,8
Fév 21,3 96,0 0,9 23,5 87,4 3,7 26,2 76 ,5 8,4
Mars 2 1 , 1 95,5 1 , 1 24,3 83,7 5,0 27,5 70 ,3 1 1 , 1
Avr 21,6 95,6 1 , 1 24,2 85,8 4,4 27,4 71 ,9 10,5
Mai 21,2 96,9 0,7 23,7 87,6 3,6 26,5 75 ,9 8,5
Juin 19,5 96,6 0,8 21,3 90,3 2,4 23,9 79 ,4 6,2
Juil 20,2 93,5 1,4 22,9 86,5 3,2 23,9 71 ,4 8,6
Août 19,0 87,3 1,9 21,0 81,4 4,7 24,9 66 ,1 11 ,0
Sept 20,3 92,5 1,8 22,6 81,8 5,1 25,2 70 ,6 9,9
Oct 21,4 93,4 1,6 23,9 81,1 5,8 27,0 69 ,8 11 ,0Nov 2 1 , 1 96,4 0,8 23,8 86,6 4,0 26,9 74 ,7 9,2
Déc 21,7 96,1 0,9 24,5 85,8 4,4 26,7 78 ,0 8,0

15 18Mois TmT°C HR DS T°C HR DS

Jan 27,1 70,6 1 1 , 1 25,6 78,4 7.4 28,5 20,4Fév 28,8 63,4 15,0 26,2 75,6 8 7 29,6 20,1Mars 28,6 65,6 13,9 26,0 75,2 8 7 30,2 20,0Avr 29,4 61,2 16,.L 25,8 76,3 8 3 30,3 20,3Mai 28,3 66,6 13,1 25 , : 82,2 5 8 28,9 20,2Juin 26,1 74,0 9,2 24,1 84,5 4 7 26,4 19,2Juil 26,9 58,9 15,2 25,0 69,6 9 8 27,1 17,6Août 27,2 52,7 16,2 25,2 62,5 11 o 27,9 18,2Sept 26,6 64,0 13,6 2 5 ,  e 68 ,8 1 0,8 28 ,4 19 ,4Oct 28,8 60,6 16,1 26 ,Ê 70,2 10 8 29,6 20,6Nov 28,7 63,2 15,0 26,0 77,0 8,0 29,4 20,5Déc 28,0 67,7 12 , ) 25,2 81,9 6,1 29,2 20,8

TABLEAU XXII
Relevé des moyennes mensuelles de température (T°C), 
d'humidité relative en % (HR) et de déficit de sa­
turation en millibars (DS) aux différentes heures de 
la journée, ainsi que des températures maximale et 
minimale moyennes, pour l'année 1960 à Kinshasa 
(station de Binza).
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début de la saison sèche: une chute importante de l ’évaporation 
est provoquée à cette époque par la décroissance de la radiation 
globale incidente ; mais dès le mois d'août, un accroissement du 
déficit de saturation et des vents entraîne une hausse de l'éva­
poration (BULTOT, 1954).

La saison sèche se caractérise par une diminution de 
l'humidité du sol en surface provoquée par une absence de pluies, 
une augmentation du déficit de saturation de l'air et des valeurs 
moindres de rayonnement global. C'est à cette époque que se ma­
nifeste l'atténuation de l'amplitude de la courbe de consommation 
d'oxygène journalière des termitières entières.

4„ Conclusion.

Si l'on connait relativement bien les phénomènes se 
déroulant dans la termitière, la question demeure de savoir quel 
est le facteur externe ou la combinaison de facteurs externes qui 
jouent un rôle déterminant dans la variation journalière et sai­
sonnière de l'activité respiratoire des termites humivores de sa­
vane .

La pluie ne semble guère agir directement. Elle n'in­
tervient que lors du déclenchement de l'essaimage (RUELLE, 1962) 
et, en saison des pluies, pour empêcher toute activité de récol­
te pendant et après un gros orage qui a imbibé complètement le 
terrain. Son rôle, important dans l'activité des vertébrés en ré­
gion tropicale (OWEN, 1966), est assez effacé ici.

Il apparaît plutôt que l'activité des termites humivo­
res est sous la dépendance du rayonnement global et de l'humidi­
té du milieu. Ces deux facteurs agissent en interaction. Mais 
nous pensons que le second, partiellement conséquent au premier, 
joue un rôle peut-être limitant. L'atmosphère des termitières 
possède une humidité très proche de la saturation. Lorsque les 
termites en sont extraits, ils réagissent par une forte évapora­
tion et un abaissement du quotient respiratoire. Lors de la cons­
truction de leurs galeries, ils préfèrent un terrain humide, même
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peu nutritif (BOUILLON,, 1964). Il est dès lors inconcevable de 
les voir exploiter naturellement un milieu sec ou passant par 
une phase de sécheresse journalière ou saisonnière. L’équilibre 
du bilan hydrique doit conditionner l’ensemble de la réponse de 
ces insectes aux modifications du milieu extérieur. Leur minimum 
d'activité survient au moment le plus sec de la journée. En sai~ 
son sèche, le rythme journalier se modifie en diminuant d'ampli­
tude, probablement par étalement des moments de récolte à la 
suite de la diminution du rayonnement global, comme nous le ver­
rons au chapitre suivant.
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Chapitre troisième.

CALCUL DU BILAN METABOLIQUE DE LA SOCIETE.

2. Conditions expérimentales.

Avant d'aborder .les problèmes quantitatifs de l'acti­
vité respiratoire des sociétés entières dans leur nid, il est 
bon de définir les conditions dans lesquelles la mesure de la 
consommation d'oxygène a été effectuée.

a. Température.

Toutes les données exposées ici ont été obtenues à 30°C, 
sauf celles relatives à l'influence de la température sur la con­
sommation d'oxygène. Cette température de 30°C est plus élevée 
que la température moyenne journalière de l'air sous abri; elle 
est certainement inférieure à la température du sol durant la 
journée, surtout en saison des pluies.

b. Atmosphère du respiromètre.

En vue d'absorber le CO  ̂émis lors de la respiration,
200 cc de KOH à 5% ont été placés dans un récipient situé dans 
le fond de la chambre respiratoire; cette solution était agitée 
en permanence. De ce fait l'atmosphère du respiromètre était 
exempte de C0o, ce qui la différencie de celle du nid qui peut 
en contenir des quantités appréciables (voir premier chapitre de 
cette partie).

La tension de vapeur au-dessus de cette solution de KOH 
équivaut à une humidité relative de 95%, donc proche de la satu­
ration. La concentration en oxygène de cette atmosphère était 
toujours à son niveau optimal, le principe de l'appareil consis­
tant en effet à remplacer l'oxygène consommé par celui provenant 
de chambres à électrolyse. Il n'y a pas à craindre une diminution



171

progressive de la teneur de ce gaz dans l’atmosphère du respiro­
mètre, alors que c’est le cas pour d'autres techniques.

o. Etat de la société.

Le nid introduit dans le respiromètre était débarassé 
de ces galeries. Il pouvait rester trois jours dans cette encein­
te close, sans la fourniture de nourriture. A la fin de l'expé­
rience, on observait que tous les orifices provoqués par la ré­
colte avaient été rebouchés et des galeries avaient été construi­
tes partant de la base du nid: les termites avaient commencé à 
explorer la chambre respiratoire.

Après expérience, la population était extraite du nid 
et mise en conservation dans de l'alcool, son dénombrement étant 
effectué plus tard. Les données de composition de sociétés obte­
nues à la fin des expériences étaient-elles semblables à celles 
des populations avant expérience ? Il est impossible de le sa­
voir: la population ne peut être extraite, comptée, et puis réin­
troduite dans son nid avant toute mesure des échanges gazeux. 
Force est de nous contenter de la numération de la population 
après trois jours en respiromètre sans approvisionnement en nour­
riture. Nous ignorons si du cannibalisme et de l'oophagie se sont 
manifestés; s'il y en a eu, cela n'a pas dû être très important: 
il est courant de rencontrer des quantités appréciables d'oeufs 
et de larves à la fin d'une expérience sur la termitière entière; 
par contre, comme nous l'avons dit plus haut, lorsque les essais 
sont pratiqués sur la population isolée du nid, les nombres de 
larves et d'oeufs sont réduits, si pas nuis, lors du dépouille­
ment de la société.

d. Diffusion à travers le nid.

On pourrait craindre que le nid, de par l'épaisseur 
de ses parois, ne ralentisse les échanges respiratoires et en di­
minue l'intensité.
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Il semble que cette paroi soit assez perméable aux 
gaz. La consommation d'oxygène d’une société dans son nid est 
en général supérieure à celle obtenue à partir des données indi­
viduelles multipliées par la quantité de population (voir plus 
loin).

La variation journalière de la concentration en C02 
dans l’atmosphère du nid en nature tend à souligner aussi la 
perméabilité de la paroi aux gaz. Celle-ci est d’ailleurs plus 
mince et plus friable dans sa partie supérieure, les parois la­
térales et internes étant plus épaisses et plus compactes 5 la 
majorité des échanges gazeux pourrait s’effectuer par la por­
tion tangente à la surface du sol.

2. Bilan métabolique.

Pour chaque expérience sur une termitière entière de 
C. exiguuSj nous disposons de données moyennes de consommation 
d’oxygène, établies à partir de la courbe journalière moyenne; 
ces données sont les suivantes :
- consommation journalière
- maximum horaire vespéral
- minimum horaire nocturne
- maximum horaire matinal
- minimum horaire nocturne.
La première est exprimée en millilitres par jour, les autres en 
ml par heure.

Le dénombrement de la population nous a permis de cal­
culer la biomasse de la société (en grammes) à partir des poids 
individuels (voir tableau XVII) multipliés par le nombre d’indi­
vidus de chaque caste et stade. Cette façon de déterminer la bio 
masse est entachée d’une certaine erreur: il eut été plus avanta 
geux de peser la population elle-même. Mais les opérations d’ex­
traction et de triage sont très longues et une erreur tout aussi 
considérable eut entaché la détermination directe de la biomasse 
Nous avons préféré utiliser une valeur calculée à partir des don
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nées individuelles. De plus cette biomasse est celle de la so­
ciété en fin d'expérience; nous ne pouvons savoir si elle diffè­
re notablement de celle au début de l'expérience.

Au tableau XXIII se trouvent les données de biomasse 
et de consommation d'oxygène d'expériences sur des termitières 
entières de C. exiguus± ce sont celles des courbes reproduites 
aux figures 21 à 25 (voir premier chapitre de cette partie).
Pour trois d'entre elles, les données de poids manquent, les po­
pulations ayant été ensuite utilisées pour d'autres essais. Ces 
expériences ont eu lieu à différents moments de l'année; nous 
indiquons chaque fois la date de récolte, les mesures ayant com­
mencé le jour même.

Entre ces différentes valeurs de consommation d'oxygè­
ne et la biomasse, nous avons effectué les calculs de la droite 
de régression, le test de "t" pratiqué sur le coefficient "b" 
afin de déterminer si ce dernier est significativement différent 
de zéro, les coefficients de corrélation et de détermination.
Une remarque s'impose à propos de ces deux coefficients: si, dans 
une population bivariée, l'équation de la droite de régression 
permet de prédire une variable à partir de l'autre, la corréla­
tion s'attache à mesurer l'intensité de la relation qui unit 
ces variables. Son coefficient est le quotient de deux varia­
tions, l'une la covariance des deux variables, l'autre la moyen­
ne géométrique de leurs deux écarts-type; c'est un nombre pur 
mesurant le degré d'association entre les deux variables. Dans 
le cadre d'un problème de régression, le carré du coefficient 
de corrélation, valeur appelée coefficient de détermination, ex­
prime la part de la variance de la variable prédite qui est "ex­
pliquée" par la régression (SNEDECOR & COCHRAN, 1968).

Les résultats de ces calculs sont les suivants :
- consommation d'oxygène journalière :

C>2 = 93,3305 + 3,1455 . Biomasse
r = 0,5832 r2 = 0,3401

t = 2,8178 (S.)
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N° Date ml/j M.v. m.n. M . m . m. d. Biom.

1 11.06.68 246,3 13,6 8,3 13,7 5,4 44,54
2 26.06.68 210,5 12,0 7,8 12,8 4,5 34,32
3 01.07.68 183,5 1 1 , 1 6,5 10,3 2,7 32,21
4 10.07.68 227,9 14,2 8,0 11 , 6 5,9 42,31
5 13.11.68 271,1 16,7 9,2 14,7 4,6 27,61
6 19,12.68 134,5 8,8 4,5 8,6 1,9 44,82
7 06.01.69 185,4 10,2 6,3 9,5 4,7 40,52
8 29.01.69 226,2 14,2 7,9 11 ,6 5,7 -
9 25.02.69 158,5 10,2 6,1 10,3 2,9 30,95

10 07.03.69 294,4 19,5 10,6 13,8 6,2 56,02
11 19.03.69 335,7 17,8 11 ,6 16,4 9,7 56,29
12 16.04.69 224,8 13,5 7,2 1 1 , 1 6,1 22,08
13 14.05.69 243,3 12,6 9,5 10,7 8,7 -
14 19.05.69 192,3 12,7 5,7 10,8 4,4 -
15 09.06.69 133,5 7,2 4,7 7,3 2,5 24,32.
15 02.07.69 167,6 8,6 6,4 8,1 6,2 33,83
17 08.07.69 189,9 9,1 7,3 8,8 6,4 29,04
18 20.07.69 159,1 7,6 6,2 7,7 5,1 32,75
19 26.08.68 146,5 7,7 5,7 6,9 4,1 21,99
20 02.09.69 127,8 6,7 4,7 6,0 4,0 21,97
21 05.09.69 231,9 10,9 9,2 10,4 8,2 24,03

TABLEAU XXIII
Consommation d'oxygène en ml/j et à différents 
points de la courbe journalière (maximum ves­
péral: M.v.; minimum nocturne: m.n.; maximum 
matinal: M.n.; minimum diurne: m.d.) en ml/h. 
ainsi que la biomasse en gr. pour des termi­
tières expérimentées à des dates différentes.



175

- maximum vespéral :
C>2 s 3,9174- + 0,2177 .Biomasse

r = 0,6279 r2 = 0,3942
- minimum nocturne :

0̂  = 3,8057 + 0,0999.Biomasse
r = 0,5501 r2 = 0,3026

- maximum matinal :
0̂  = 4,8302 + 0,1631.Biomasse

r = 0,6090 r2 = 0,3709
~ minimum diurne :

0^ = 3,1094 + 0,0967.Biomasse
r = 0,3109 r2 = 0,0967

t=3,2270 (S.S.)

t = 2,6335 (S.)

t"3 ,0 714 (S.S.)

t=l,3094 (N.S.)

Avec 16 degrés de liberté, le coefficient de corrélation est 
significativement différent de zéro au niveau de 5% s’il dépas­
se la valeur 0,468, et au niveau de 1% s’il dépasse 0,590.

De ces résultats, il apparaît qu’il y a corrélation 
entre la biomasse estimée de la façon décrite plus haut et la 
consommation d'oxygène journalière. Lorsqu'on analyse les points 
caractéristiques des courbes journalières, la corrélation est 
encore plus significative entre les maxima, vespéral et matinal, 
et la biomasse; pour le minimum nocturne, elle l’est faiblement, 
il n ’y a aucune corrélation entre la biomasse et le minimum diur­
ne .

Un élément qui n ’a pas été abordé, est la présence de 
sociétés inquilines dans un grand nombre de nids de C. exiguus. 
Ceux-ci contiennent souvent de petites sociétés d’autres espè­
ces de termites, surtout Mieroaerotermes sp. et Noditermes sp.j 
il arrive même qu’on les rencontre simultanément dans une termi­
tière de C. exiguus. Les individus de ces espèces inquilines 
sont petits et en nombres relativement faibles. Leur consommation 
d’oxygène ne doit pas être très importante, mais elle influe 
cependant sur la consommation d’oxygène de l’ensemble. De même, 
dans la consommation d’oxygène de la termitière entière inter­
viennent les échanges gazeux des microorganismes du nid.
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Quoiqu'il en soit, dans la courbe journalière de con­
sommation d'oxygène de la termitière entière, seules les pério­
des de forte intensité peuvent être reliées à la biomasse de la 
population; les périodes de faible intensité doivent en plus dé­
pendre d'autre chose. L'intensité de la consommation d'oxygène 
et l'amplitude de sa variation journalière sont fonction d'un 
complexe de facteurs internes et externes. Les premiers ont dé­
jà été énumérés: outre l'importance de la société interviennent 
son âge, son histoire, les évènements qu'elle a subi, la pério­
de du cycle annuel de régulation. Les facteurs externes sont 
surtout d'origine climatique (insolation, nébulosité, précipi­
tations, rayonnement, humidité relative...), ensemble de condi­
tions dont l'impact au niveau "microlocal" est difficilement 
mesurable; lorsque la termitière est placée en respiromètre, 
elle peut manifester une réaction de dimension variable en fonc­
tion notamment des évènements qui ont précédé la récolte. L'in­
teraction de tous ces facteurs crée une résultante mesurée en 
laboratoire; cette résultante semble affecter davantage les va­
leurs minimales du rythme journalier.

Si les facteurs microclimatiques de l'environnement 
sont difficilement mesurables, on peut néanmoins considérer 
qu'ils sont sous la dépendance du macroclimat et que leur va­
riation est parallèle à la variation de celui-ci. Nous avons 
tenté d'évaluer l'influence des conditions climatiques généra­
les sur l'amplitude de la courbe journalière de consommation 
d'oxygène. Pour celle-ci, nous avons considéré une amplitude 
maximale, qui est la différence entre les points maximal et mi­
nimal extrêmes de la courbe moyenne, et une amplitude minimale, 
qui est la différence entre le maximum extrême et le minimum 
nocturne, ces valeurs étant exprimées en ml/h. Les données mé­
téorologiques utilisées nous ont été aimablement fournies par 
la station météorologique de Binza et par la station • -
de l'Institut de Philosophie St. Canisius de Kimwenza (à 5 km 
de l'Université Lovanium) qui disposent d'un poste d'observation.
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Ces données sont les suivantes:
- rayonnement global en cal/crn /24 h. mesuré à Binza
- température maximale et minimale journalières à Kimwenza en °C
- durée journalière de l’insolation à Binza en dixièmes d'heure
- précipitations en mm par jour à Kimwenza.
Les données d'humidité relative à Kimwenza ont été écartées, 
leur mesure s'étant effectuée à 6 heures, moment où l'humidité 
relative est toujours très élevée. De ces données climatiques, 
nous avons calculé la moyenne pour la période de 5 jours précé­
dant chaque expérience.

A partir de ces deux groupes de valeurs, de climat 
d'une part, d'amplitude de courbe d'autre part (Tableau XXIV), 
nous avons effectué les calculs des droites de régression, du 
test de t sur le coefficient "b", ainsi que les coefficients de 
corrélation et de détermination. Les résultats de ces calculs 
sont représentés au tableau XXV. Les valeurs les plus significa­
tives sont celles pour le rayonnement global, la température et 
les précipitations, la dernière étant la plus élevée. Le phéno­
mène est constaté pour les deux types d'amplitude; de plus la 
température minimale montre une influence sur l'amplitude mini­
male. Par la méthode des régressions multiples, nous avons cal­
culé la relation entre les deux types d'amplitude et les données 
de rayonnement global, de température maximale et de précipita­
tions (tableau XXV). Ces données climatiques sont évidemment re­
liées entre elles et avec d'autres facteurs du climat: un rayon­
nement global intense a toutes les chances de provoquer une va­
leur plus élevée de température maximale. L'intérêt de ces équa­
tions est de pouvoir prédire un ordre de grandeur d'amplitude 
pour la courbe de consommation d'oxygène à partir de certaines 
données climatiques.

L'activité respiratoire de la société peut être reliée 
aux évènements du climat qui se sont déroulés pendant la pér ode 
de cinq jours précédant la récolte. En effet les corrélations 
avec les données climatiques de la seule journée précédant la 
récolte ne donnent pas de résultat significatif. Ces animaux,
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N° A.M. A.m. R.G. T.M. T.m. Ins . Pr.

1 8,3 5,4 306 26,8 18,7 41,4 -

2 ' 8,3 5,0 326 26,9 17 ,4 58,2 -
3 8,4 4,6 418 28,2 16,6 90,2 -
4 8,3 6,2 350 25,9 15,2 68,2 -
5 1 2 , 1 7,5 331 29,6 20,8 36,0 11 ,6
6 6,9 4,2 386 29,9 20,1 47,0 0,6
7 5,5 3,9 273 29,6 20,8 26,6 7,9
8 8,5 6,3 195 29,7 20,3 24,4 6,2
9 7,4 4,2 377 30,7 21,3 43,4 5,5

10 13,3 8,9 493 32,8 21,7 74,0 20,7
11 8,1 6,2 392 30,8 23,0 40,4 14,8
12 7,4 6,3 485 32,5 21,8 71,0 19,0
13 3,9 3,1 360 30,6 20,7 53,6 0,1
14 8,3 7,0 266 28,2 20,9 36,6 10,7
15 4,7 2,6 289 29,0 21,3 .50,2 -

16 2,4 2,2 218 27,1 17,8 33,6 -
17 2,7 1,8 295 24,7 17,2 55 ,6 -
18 2,6 1,5 289 27,1 17,1 5 6,8 -
19 3,6 2,0 222 26,9 18,7 22,8 -
20 2,7 2,0 296 27,9 18,4 31,0 -
21 2,7 1,7 315 29,0 17,8 52,6 -

TABLEAU XXIV
Amplitude maximale (A.M.) et amplitude mini­
male (A.m.) des courbes journalières moyennes 
de consommation d'oxygène ainsi que les données 
moyennes ae rayonnement global (R.G.), de tem­
pérature maximale (T.M.) et minimale (T.m.), 
de durée journalière d'insolation (Ins.) et 
de précipitations (Pr.) des cinq jours précé­
dant la récolte pour les termitières du 
tableau XXIII.
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comme bien d'autres, sont plus sensibles à des variations lentes 
qu’à des variations journalières: ils "accumulent" l'effet du 
climat plutôt qu'ils ne répondent à une variation momentanée.

Nous pouvons "caractériser" le rythme circadien de la 
façon suivante :
- les valeurs absolues des maxima vespéral et matinal dépendent
• davantage de la dimension de la population que les valeurs mi­
nimales, surtout diurnes;

- ces dernières dépendent aussi de la biomasse de la société, 
mais en même temps elles manifestent l’impact de conditions 
climatiques ;

- ces conditions climatiques jouent un rôle dans l'écart entre 
les deux types de valeurs de la courbe de consommation d'oxy­
gène journalière.

Cette variation climatique se déroule en même temps 
que la variation de composition de la société, le minimum d'am­
plitude de la courbe de consommation d'oxygène survenant lors 
de la saison sèche, au moment où de nombreux représentants de 
la caste sexuée sont présents dans les sociétés. L'amplitude de 
la courbe est le reflet de ces deux influences, et les asser­
tions ci-dessus ne valent que si toute la population d'une ter­
mitière déploie une activité comparable à certains moments de 
la journée durant toute l'année. En effet, dans une société com­
portant simultanément 200 nymphes 5 et 200 imagos, la respira­
tion de cette masse d'individus sexués est d ’environ 3,5 ml 
d'oxygène à l'heure;; si leur activité est plus constante dans 
le temps, cette quantité d’oxygène tend à amortir fortement 
l'amplitude de la variation journalière de la société entière.

Notre "caractérisation" est rudimentaire. Elle ne tient 
nullement compte des variations entre sociétés au même moment de 
l'année et durant l’année. Ces variations ont leur influence sur 
la biomasse et sur l'activité respiratoire, ainsi que sur l'ap­
titude de réaction aux facteurs de l'environnement; en détermi­
ner l'importance dans l'activité respiratoire des sociétés entiè­
res risque d'être une opération très longue et très laborieuse.
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3 .  C o m p a r a i s o n  a v e c  l e s  b i l a n s  o b t e n u s  p a r  l e s  m e s u r e s  i n d i v i -  

d u e l i e s .

A la fin de la deuxième partie9 nous avions établi 
la droite de régression liant le logarithme de la consommation 
d’oxygène journalière et le logarithme du poids, cela pour des 
sociétés entières à partir de données individuelles. Cette re­
lation nous permettait de prédire la consommation d’oxygène de 
toute une société, connaissant sa biomasse ; elle s’énonçait com­
me suit :

log 02 = 0,435 + 1,118 log P.
Le calcul de la droite de régression entre le logarithme de la 
consommation d’oxygène mesurée sur une termitière et le logarith­
me de sa biomasse estimée par les données de dénombrement et de 
poids individuels(à partir des données du tableau XXIII) nous 
donne une équation différente :

log 02 = 1,577 + 0,468 log P.
Au tableau XXVI figurent les données de biomasse (es­

timée par les poids individuels et le nombre d’individus rencon­
trés) et la consommation journalière moyenne, observée lors des 
mesures au macrorespiromètre à électrolyse, pour des sociétés, 
ces données étant reprises du tableau XXIII; en outre figurent 
la consommation d’oxygène attendue pour ces sociétés à partir 
des mesures individuelles, les différences entre consommation 
observée et consommation attendue ainsi que le pourcentage de 
la valeur observée par rapport à la valeur attendue.

On remarque que, sauf dans un cas, la consommation 
d'oxygène observée est toujours supérieure à la valeur attendue; 
les pourcentages d’accroissement variant entre 17 et 195% par 
rapport à la valeur présumée, le pourcentage moyen est de 61,6%.

Il y a corrélation significative entre les valeurs 
présumées et les valeurs observées (r = 0,590; S.S.). Le calcul 
de la droite de régression (Y = a + bX) entre la consommation
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N° Biom. 02 obs. 02 prév. Diff. 0.
'O

1 49,54 246,3 149,5 9 6,8 64,7
2 34,32 210,5 122,8 87,7 71,4
3 32,21 183,5 115,0 6 8,5 59,6
4 42,31 227,9 144,7 83,2 57,5
5 27,61 271,1 95,7 175 ,4 183,3
6 44,82 134,5 153,9 - 19,4 - 12,6
7 40,52 185,4 160,4 25,0 15,6
9 30,95 158,5 107,1 51,4 48,0

10 56,02 294,4 190,6 103,8 54,5
11 56,29 335,7 209,7 126,0 60,1
12 22,08 224,8 76,2 148,6 195,0
15 24,32 133,5 83,2 50,3 60,5
16 33,83 167,6 115,3 52,3 45,4
17 29,04 189,9 116,2 73,7 63,4
18 32,75 159,1 130,0 29,1 22,4
19 21,99 146,5 90,9 55,6 61,2
20 21,97 127,8 109,5 18,4 16,8
21 24,03 231,9 153,1 78,8 51,5

TABLEAU XXVI
Comparaison entre la consommation d'oxygène des 
termitières entières (données du tableau XXIII) 
et leur consommation d'oxygène prévue à partir 
des mesures individuelles, la différence étant 
exprimée en pourcentage de la consommation d'oxy­gène prévue.
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d’oxygène observée (Y" en mi/j) et la consommation d’oxygène at­
tendue (X; en ml/j) s’énonce :

Y = 77,188 + 0,964.X.
Par la mesure de son intervalle de confiance à 95%, on voit que 
b est compris entre 1,662 et 0,265. Pour X = 100, Y a une va­
leur de 173,563 pouvant être comprise entre 141,763 et 205,363; 
pour X = 200, Y a une valeur de 269, 943 comprise entre 244,790 
et 295,095.

Mais le coefficient a de la droite de régression ci- 
dessus ne différant pas significativement de 0(t = 1,571; 17 deg. 
de liberté)(BLISS, 1967; SNEDEC0R & C0CHRAN, 1968), il est per­
mis de considérer une nouvelle droite de régression de la forme 
Y = bQX où bQ a une valeur de 1,521 comprise entre 1,714 et 
1,328. Pour X = 100, Y est alors de 152,1 compris entre 132,817 
et 171,373; pour X = 200, Y est de 304,2 compris entre 265,654 
et 342,746.

La consommation d'oxygène d’une société entière dans 
son nid est plus élevée que celle présumée à partir des données 
individuelles; c’est dû au fait que cette société respire dans 
des conditions plus naturelles que lors de mesures sur des indi­
vidus au Warburg et au Scholander. Elle est dans son nid, dont 
la structure a une influence sur le comportement des termites; 
les contacts et échanges sociaux ne sont pas bouleversés ; l’hu­
midité relative de l'atmosphère n ’est pas modifiée.

Le nid ne semble pas constituer une barrière aux 
échanges gazeux: la supériorité des valeurs obtenues au macrores­
piromètre sur celles présumées tend à le démontrer.

4. Caractéristiques de température.

Il est intéressant de connaître la réaction de termi­
tières entières à diverses températures. Ceci permet de détermi­
ner leurs caractéristiques de température énumérées lors de la 
seconde partie de ce travail: et énergie d’activation.
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La variation considérable entre les termitières ne 
permet pas d'opérer des mesures continues sur des sociétés dif­
férentes pour chaque température de la gamme faisant l'objet 
d'une investigation: une termitière peut avoir la même intensi­
té respiratoire à 25°C qu'une autre à 35°C. Le problème ne pour­
rait être résolu qu'en se livrant à un grand nombre d'expérien­
ces dont les valeurs permettraient de calculer les caractéristi­
ques recherchées.

Une autre voie d'approche consiste à soumettre une mê­
me société à une gamme de température et à mesurer alors les dif­
férences d'intensité des échanges gazeux. Nous avons opéré ainsi 
en plaçant une termitière en respiromètre à 20°C le premier jour, 
à 25°C le deuxième, à 30°C le troisième et à 35°C le quatrième 
jour.

Cette méthode se heurte aussi à plusieurs objections.
La première est de savoir si l'exposition de la termitière à une 
température de 20°C pendant une vingtaine d'heures n'influencera 
pas sa réaction à 25°C, si, à leur tour, les expositions à 20°C, 
puis à 25°C, ne vont pas influencer la réaction à 30°C. . . Le pro-- 
blême demeure si on travaille en commençant par une température 
élevée pour descendre graduellement à une température faible.
COOK & SMITH (1942) avaient noté une influence de l'exposition 
prolongée à une température déterminée sur la courbe de consom­
mation d'oxygène en fonction de la température chez Zootermopsis 
angustioollis. Rien n'interdit de penser qu'il en est de même 
chez C. exiguus par exemple.

Ceci rejoint la deuxième objection: l'influence des 
facteurs climatiques en particulier et écologiques en général. 
Nous avons vu que la courbe journalière de consommation d'oxygè­
ne peut être fonction de la quantité de rayonnement reçue par le 
nid pendant quelques jours. Cet "état physiologique" momentané 
interfère avec la réponse métabolique à une série de températu­
res. Pour diminuer cette influence, les essais en fonction de 
la température ont été menés en saison sèche.
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Enfin la troisième objection a trait aux variations de 
l’état de la termitière durant l'expérience. Lors de la mesure 
du quatrième jour, la société se trouve dépourvue de tout ravi­
taillement depuis 72 heures. Si un état de famine a peu de chan­
ce de se produire le premier jour, sa probabilité augmente au 
cours des jours suivants. Il va aussi influencer le degré de 
réaction de la termitière.

Deux essais ont été menés à quatre températures succès 
sives; ils ont donné les résultats suivants :

Biomasse
Q10

Energie d ’activation

, consommés en 17 heures r+ O O

I II
35,3 61,6 20

-P CD V* 76,0 25
70,1 95,9 30
98,H 127,9 35
20,45 gr 22,31 gr
1,99 1,61

12.250 cal. 8.600 cal.
Les caractéristiques de température ont des valeurs 

plus faibles que celles observées chez les ouvriers par des me­
sures individuelles. Ces caractéristiques peuvent sans doute at­
teindre des valeurs plus élevées chez d'autres termitières. Nous 
voyons ici une assez forte différence chez deux termitières de 
biomasse sensiblement égale et mesurées durant le même mois.

5 .  L e  q u o t i e n t  r e s p i r a t o i r e .

La détermination du quotient respiratoire par la mé­
thode directe n'est guère possible lorsqu'on utilise un macrores 
piromètre à électrolyse:
- il est nécessaire de travailler avec deux appareils de mesure;
- le matériel respirant dans ces deux appareils doit être de mê­
me dimension et en même quantité. Même si nous disposons de 
l'instrumentation adéquate, la variation entre termitières
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est telle qu'il ne serait pas possible de relier valablement 
les données fournies par les deux appareils.

Nous avons entrepris de mesurer la quantité totale de 
CC>2 émise par la société au moyen de la technique de précipita­
tion du BaCOg, technique utilisée pour la récupération du CC>2 
lors d ’expérience sur des tissus avec des substrats marqués.

Quelques minutes avant le début des mesures, 200 cc 
de KOH à 5 % sont introduits dans la partie inférieure de la 
chambre respiratoire ; cette solution a été thermostatisée en 
même temps que l’ensemble de l’appareil. Pendant toute la durée 
des mesures, elle est agitée par une barre magnétique dont l’ai­
mant et le moteur d’entraînement sont situés sous le bain. A la 
fin de l’expérience, la chambre respiratoire est retirée du 
bain; la solution de KOH en est extraite et déversée dans un 
erlenmeyer de 1 litre contenant 100 cc de BaC^ 0,5 M. De l’eau 
distillée est ajoutée et 1'erlenmeyer hermétiquement bouché. 
Après 24 heures de décantation du BaCO^, on siphonne le surna­
geant et on le remplace par de l'eau distillée. L'opération est 
répétée cinq fois: elle a pour but d'éliminer tout le KOH res­
tant afin d’éviter l'introduction de CO2 parasite (provenant de 
l'atmosphère du laboratoire et de la respiration de l’expéri­
mentateur) . Le précipité est alors filtré sur papier taré et 
séché à 120°C sous vide durant 24 heures; il est ensuite pesé. 
S'il s’avère contenir du sable et des matériaux tombés du nid, 
on le détruit à l’HCl dilué, on sèche et on pèse le restant, la 
différence de poids donnant la quantité exacte de BaCOg. Il est 
alors facile de calculer à quelle valeur de CO2 à 0°C et 760 mm 
Hg cette quantité correspond. L'ensemble de l’opération est éga­
lement pratiquée sur un blanc afin de corriger les résultats ob­
tenus .

En règle générale, nous avons constaté des valeurs de 
quotient respiratoire très proches de l’unité. Les quantités de 
C02 étaient toujours légèrement supérieure à celles de l’oxygè­
ne, fort probablement â cause d'une légère accumulation de C02
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durant la thermoéquilibration malgré la mise en communication 
de la chambre respiratoire avec l'atmosphère extérieure. Ce quo­
tient respiratoire unitaire témoigne d'un métabolisme d'oxyda­
tion des glucides. Il diffère de celui enregistré lors de mesu­
res individuelles s où des valeurs de 0,6 à 0,7 avaient été re­
levées. Il correspond aux valeurs indiquées dans les études 
faites sur les espèces de termites inférieurs (voir partie con­
sacrée au quotient respiratoire dans la deuxième partie).

Lors d'expériences sur des populations isolées de 
leur nid, le quotient respiratoire a atteint des valeurs très 
variables, allant de 0,9 à 1,2. Ces résultats aberrants doivent 
être reliés aux fermentations se développant sur les nombreux 
cadavres. Il est difficile de faire la part exacte des termites 
dans les échanges gazeux ainsi mesurés.
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QUATRIEME PARTIE

ESSA I  D ’ EVALUATION DU FLUX ENERGETIQUE ANNUEL.

Au terme de ce travail, nous entreprenons une évaluation 
du flux énergétique annuel chez les termites humivores étudiés,ce­
la à partir des données de population et de consommation d'oxygè­
ne que nous avons rassemblées. Cette évaluation concerne surtout 
Cubitermes exiguus qui s'est prêté le mieux aux investigations de 
métabolisme global.

1. Dimension de la population et classification des sociétés.

Dans la première partie, nous avions cité des chiffres 
de densité à l'hectare pour C. exiguus: ils étaient respective­
ment de 652, 510 et 213 nids vivants. Ces recensements n'ont pas 
tenu compte des jeunes termitières encore souterraines.

Dans les études de productivité secondaire, le point 
suivant consiste à établir des classes d ’âges dans la population.
Le problème s'avère délicat: s’il est relativement facile, pour 
un insecte donné, de déterminer son âge par son état de dévelop­
pement larvaire ou, chez l'adulte, par certains caractères tels 
que le degré d’usure des mandibules ou l’aspect des gonades, nous 
ne pouvons distinguer des critères similaires à l’examen d’une so­
ciété de termites. Tout au plus peut-on constater si cette socié­
té est adolescente ou adulte par l'absence ou la présence de la 
caste sexuée et si elle contient son couple royal initial ou des 
sexués de remplacement. Nous sommes donc dans l'obligation de 
remplacer une classification en catégories d'âges par une autre 
en dimensions ou en poids des sociétés.



189

Pour cela, nous avons eu recours à des dénombrements 
de sociétés que le Professeur A. BOUILLON a aimablement mis à 
notre disposition. Il s’agit de termitières récoltées à raison 
de deux à quatre par semaine pendant un an, d ’octobre 1963 à 
octobre 1964. Les données de 38 d'entre elles ont été publiées 
et5 par ailleurs, utilisées dans ce travail (voir 1° partie et 
chapitre 3 de la 2° partie). D’un ensemble de 92 sociétés rete­
nues j nous avons établi la biomasse de chacune en multipliant 
les chiffres de dénombrement par les poids individuels du ta­
bleau XVII. La figure 28 reprend ces données en histogramme 
dont les intervalles de classe sont de quatre grammes.

Ignorant actuellement l'étendue de la variation entre 
sociétés au point de vue poids et respiration dans l’espace et 
dans le temps, nous posons donc un postulat en considérant cet 
ensemble de données comme représentatif d'une variation spatio- 
temporelle intégrée: peu importe le mois de l'année, nous ren­
contrerons toujours le même éventail de biomasses et de consom­
mations d ’oxygène.Ce postulat est évidemment invérifiable sans 
le recours à de nombreuses expériences ayant pour but d’établir 
les paramètres exacts des distributions de ces deux variables.

Les fréquences relatives de la distribution des poids
des 92 sociétés considérées sont les suivantes :
Classe poids moyen fréqueince relative
0 - 4 gr. 2 gr. 1,1
4 - 8 gr. 6 2,2
8 - 12 10 7,5
12 - 16 14 15,1
16 - 20 18 16,1
20 - 24 22 21,5
24 - 28 26 14,0
28 - 32 30 6,5
32 - 36 34 6,5
36 - 40 38 4,3
40 - 44 42 3,2

50 52 2,0
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2, Calcul du flux énergétique.

L’étude du bilan métabolique des sociétés entières 
(voir chap. III de la 3° partie) nous a permis de calculer la 
relation entre la consommation d’oxygène et la biomasse d’une 
société pour une température de 30°C. L'équation en est :

log 02 = 1,577 + 0,468 log P.
Cette relation permet d’évaluer la consommation d ’oxygène pré­
visible pour les biomasses moyennes des catégories ci-dessus.
Les valeurs sont les suivantes :

Biomasse ml/jour ml/an
2 gr 52,2 19.053,0
6 87,4 31.901,0

10 1 1 1 ,0 40.515,0
14 129,9 47.413,5
18 146,1 53.326,5
22 160,5 58.582,5
26 173,5 63.327,5
30 185,6 67.744,0
34 196,8 71.832,0
38 207,3 75.664,5
42 217,3 79.314,5
52 240,1 87.636,5

Appliquant ces données de consommation d’oxygène aux
densités de populations citées plus haut, celles-ci ayant fait 
l’objet d’une répartition en classes de biomasses suivant la 
distribution relative établie au premier paragraphe, nous obte­
nons :
- pour la première population (densité de 652 nids à l'hectare) 
une consommation d’oxygène de 103,5 litres/ha/jour, soit 
37.782,2 litres par an pour une biomasses évaluée à 14,6 kgr;

- pour la deuxième population (510 nids à l’hectare), une con­
sommation d'oxygène de 71 litres/ha/jour, soit 25.902 litres 
par an pour une biomasse estimée de 11,5 kgr;
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- pour la troisième population (213 nids à l'hectare), une con­
sommation d'oxygène de 3338 litres/ha/jour, soit 12,343 litres 
par an pour une biomasse estimée de 4,8 kgr.

Il est alors possible de calculer l'énergie dissipée 
au cours des phénomènes respiratoires. Le Q.R. mesuré sur des 
termitières entières était voisin de l'unité; dans ce cas, l'équi­
valent calorique du litre d'oxygène est de 5,05 kcal (S0UTHW00D, 
1966). Nous obtenons une valeur de 190.800,11 kcal/ha/an pour la 
première population, de 130.805,10 kcal/ha/an pour la deuxième 
population et de 62.332,15 kcal/ha/an pour la troisième popula­
tion.

Dans la suite de l'exposé, nous nous tiendrons surtout 
à la deuxième valeur, cette surface d'un hectare ayant fait l'ob­
jet d'un recensement complet: ramené au mètre carré, le flux éner­
gétique est de 13,1 kcal. MALDAGUE (1967), pour un ensemble d'es­
pèces de termites en forêt tropicale, avait évalué à 3.290.000 
kcal/ha/an le flux énergétique attribuable à la respiration pour 
une biomasse estimée de 100 à 120 kgr; cela correspondrait, se­
lon cet auteur, à la combustion totale d'environ 6 tonnes de ma­
tières organiques par hectare et par an. Ces chiffres doivent 
être cités avec quelques réserves. Si la détermination de la bio­
masse a été effectuée avec précision, encore que l'auteur se soit 
limité à récolter uniquement les termitières épigées, la consom­
mation d'oxygène a été évaluée à partir des échanges gazeux de 
fourmis canadiennes; de plus l'équivalent calorique utilisé pour 
un litre d'oxygène est de 4,7 kcal, ce qui correspond à un quo­
tient respiratoire de 0,82.

Il nous est difficile de comparer nos résultats à 
d'autres: les études énergétiques sur les invertébrés de savane 
sont encore à leurs premiers balbutiements. A notre connaissance, 
les seuls travaux complets ont eu lieu chez des mammifères herbi­
vores tels que les éléphants par PETRIDES & SWANK (ENGELMANN, 1966) 
et sur le cob (BUECHNER & G0LLEY, 1967) en Uganda. Dans le premier
cas, le métabolisme de maintien est évalué à 23 kcal/m /an pour

2une ingestion de nourriture correspondant à 71,6 kcal/m /an et
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une production nette de 0 3 34- kcal/m /an; dans le second, le flux 
 ̂ 2énergétique total est de 62,4 kcal/m /an pour une biomasse de

2 2 3,1 kcal/m (alors que celle de 1!éléphant est de 7,1 kcal/m );
en outre le cob est responsable de la destruction de 10% de la 
production primaire au niveau de la strate arbustive de ces sa­
vanes .

Pour les invertébrés, nous devons nous contenter d'une 
étude de GILLON & GILLON (1967) qui ont estimé la biomasse de dif­
férents groupes d'Arthropodes sur des surfaces variables de sa­
vane en Côte d'ivoire: en ramenant leurs données à l'hectare, nous 
obtenons 1,867 kgr pour des Acridiens, 1,045 kgr pour les Blattes, 
856 gr pour les Sauterelles, 678 gr pour des Myriopodes et 11,425 
kgr d'Arthropodes non déterminés. Les chiffres les plus faibles 
concernent les Tétrigides (50 gr), les Coréides (98 gr), les Ho- 
moptères (168 gr) et les Lygeides 219 gr. Il s'agit là de biomas­
ses de groupes d'espèces ou même d'ordres dont par ailleurs le 
menu est très différent de celui des termites humivores. Citons 
également un travail d'évaluation des faunes d*Acariens et de 
Collemboles du sol en Uganda (BLOCK, 1969).

Faute de pouvoir disposer d'informations concernant 
le flux énergétique chez les invertébrés de savane, nous oppose­
rons nos données à celles obtenues pour les divers biotopes des 
régions tempérées, où les travaux ont été plus nombreux. Au ta­
bleau 27 sont repris les chiffres de plusieurs auteurs et notam­
ment les données globales fournies par MAC.FADYEN (1966). Il est 
difficile à l'heure actuelle de recenser de façon exhaustive les 
résultats obtenus dans les études de productivité secondaire: il 
existe en effet une grande diversité des habitats inventoriés, 
des méthodes et des unités de mesure utilisées ainsi que des es­
pèces analysées au point de vue distribution, densité et méta­
bolisme. A première vue, la respiration de C. exiguus se situe 
dans le même ordre de grandeur que les valeurs générales du ta­
bleau XXVII;comparée à celle d'espèces particulières, elle sem­
ble très élevée, mais il reste à savoir si l'importance de la 
biomasse et de la consommation d'oxygène chez ces espèces peut 
être valablement opposée aux valeurs trouvées chez C. exiguus.

2
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Notre détermination de l'énergie dissipée lors de la 
respiration est sujette à plusieurs critiques que voici:
1) Contrairement aux recommendations de MACFADYEN (1967), nous 
n’avons pas corrigé nos données de consommation d'oxygène en 
fonction des facteurs climatiques régnant en nature: nos évalua­
tions sont basées sur des mesures faites à 30°C. Nous avons tou­
te raison de penser que cette température n’est guère éloignée 
de la température moyenne annuelle dans la couche supérieure du 
sol. De plus les fluctuations annuelles de température ne sont 
pas très élevées dans les régions tropicales. La majorité des 
auteurs de travaux sur les flux énergétiques chez les invertébrés 
mesurent la consommation d'oxygène en fonction de la température 
et ensuite établissent les bilans énergétiques prévisibles en 
fonction des températures moyennes mensuelles souvent mesurées 
dans l'air sous abri. Outre son imprécision, cette façon de pro­
céder ne tient pas compte d'autres facteurs du climat qui agis­
sent en complexe étroit avec la température. La tentative la plus 
élaborée à notre connaissance est celle de O'NEILL (1968) qui 
évalue le flux énergétique chez un millipède en tenant compte de 
la température et de l’humidité relative du milieu ainsi que de 
l’humidité de la nourriture (souches d'arbres en décomposition).
2) Notre évaluation n ’inclut pas les jeunes termitières encore 
souterraines et les sociétés agonisantes.
3) Les données de consommation d'oxygène des sociétés ont été 
reliées aux biomasses totales, celles-ci étant calculées à par­
tir des dénombrements de populations multipliés par les poids 
individuels moyens pour chaque caste et stade. Il eut été plus 
élégant de pratiquer une relation avec les diverses valeurs de 
composition de société. Hais on se heurte alors a une énorme va­
riation liée non seulement aux fluctuations d'importance des so­
ciétés dans l'espace et dans le temps, mais aussi aux proportions 
relatives des différents stades et castes à l’intérieur de cha­
cune .
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Nous ne disposons pas de données suffisamment préci­
ses pour évaluer le flux énergétique chez C. sankurensis; néan­
moins il est possible d’en établir un ordre de grandeur. Nous 
avons vu, à la fin de la deuxième partie, que pour une biomasse 
moyenne de 39 grammes par société, on pouvait s’attendre à une 
consommation d’oxygène de 130,9 ml/jour à partir des mesures 
pratiquées sur les individus. On peut supposer que la mesure de 
la consommation d’oxygène sur des sociétés entières aurait été 
plus élevée de 62% en moyenne, comme chez C. exiauuss ce qui nous 
donne 212 ml par jour et par société. Partant d'une densité de 
550 nids à l’hectare (voir, dans la première partie, le recense­
ment pratiqué au Plateau des Bateke), nous arrivons à une consom­
mation d ’oxygène annuelle de 42.559 litres à l’hectare, soit une 
dissipation de 214.993 kcal pour un quotient respiratoire unitai­
re. En exprimant ces données par mètre carré, nous obtenons 21,5 
kcal/an pour une biomasse de 2,145 gr. Ces valeurs doivent être 
légèrement surévaluées, car, si l'on procède de la sorte sur les 
données de C. exiguus3 on constate que l’estimation trouvée est 
supérieure d’environ 10 % pour la biomasse et de 12 % pour la 
respiration à celles détaillées plus haut.

Est-il possible de compléter les données de respiration 
chez C. exiguus par des valeurs de production afin de calculer 
l’assimilation chez ces insectes ? Durant l’année, la société éla 
bore un certain nombre d’individus, de la caste sexuée et de la 
caste neutre. Des premiers apparaissent en contingent annuel des 
tiné à quitter le nid lors de l'essaimage et l’évaluation de leur 
quantité est possible. Les seconds viennent remplacer les indivi­
dus morts et accroître la partie "végétative” de la sociétéj la 
mesure de cet accroissement ne peut être résolue par des dénombre 
ments après récolte qui représentent un "instantané" dans l'exis­
tence de la société. Nous calculerons donc une valeur de produc­
tion basée uniquement sur les quantités d’imagos. Vingt sociétés 
récoltées durant les semaines précédant l’essaimage (BOUILLON, 
1965) contenaient 11.878 imagos, soit 594 individus par société. 
En considérant un poids de 6 mgr par imago, ailes comprises, cela
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représente une biomasse de 3,6 grammes par société. Supposait 
ce chiffre valable pour l'ensemble d'une population de 510 nids 
par hectare, nous obtenons un total de 1,84 kgr, soit 736 gram­
mes de matière sèche si l'on s'en réfère au pourcentage d'eau 
perdue à l'évaporation lors d'analyses sur des sexués (voir cha­
pitre deuxième, deuxième partie). Nous ne <onnaissons pas l'équi­
valent calorique des imagos, mais, à l'instar de KEALEY (1967), 
nous utilisons le chiffre de 6,3 kcal/gr, de poids sec trouvé 
par W1EGERT (1964) chez des Homoptères et nous évaluons à 4.420 
kcal l'équivalent énergétique de cette masse d'imagos. Quant à 
la production totale de la société, nous pouvons raisonnablement 
supposer qu'elle est le double de cette valeur, une quantité de 
neutres au moins égale à celle des imagos étant développée annuel 
lement. L'assimilation, somme de la respiration et de la produc­
tion, est alors d ’environ 140.000 kcal/ha/an pour 510 termitières 
le rapport respiration/production ayant une valeur de 17,5.

En fait les chiffres de production calculés plus haut 
pour les imagos représentent une valeur globale, la production 
nette, c-à-d. la quantité d'imagos fondant une nouvelle société, 
est beaucoup plus faible; le jour de l'essaimage, de nombreux 
imagos deviennent immédiatement la proie de prédateurs divers 
parmi lesquels figurent surtout des oiseaux (DE SONT, 1964); le 
nombre de nouvelles sociétés fondées n'est nullement en rapport 
avec la quantité d ’imagos produite; s'il y a équilibre, une nou­
velle termitière remplace une autre agonisante.

3. Action des termites humivores sur les sols de savane.

C. exiguus et C. sankurensis ne sont pas les seuls ter­
mites de savane. BOUILLON & MATH0T (1964) publient une liste 
d ’autres espèces rencontrées dans le même biotope;

Apicotex>mes gurgulifex 
acrotermes bellicosus
Pseudac-anthotermes m i l i t a r i e  

Odontotermes snyderi 
Microcerotermes parvus.



Cette liste n'est pas exhaustive. En outre ces auteurs citent 
Noditermes sp. et Miorooerotermes sp, qui pratiquent l'inquili- 
nisme dans les termitières vivantes de Cubitermes s et Microter- 
mes sp. qui occupe les nids morts dM. gurgulifex. Signalons 
enfin quelques Anoplotermes sp. et Foraminitermes sp. trouvés 
sous des racines de graminées.

Certaines de ces espèces sont humivores. Il n ’existe 
actuellement aucune donnée sur les quantités de sol qu'elles 
exploitent. Quant aux transformations provoquées dans le sol lors 
de cette exploitation, les seules indications fournies par la 
littérature concernent les différences minéralogiques et chimi­
ques entre le nid et le milieu environnants nid dont les maté­
riaux retournent au sel après décès de la société. Au cours de 
l'introduction, nous avons énuméré ces indications pour le gen­
re Cubitermes.

Dans les savanes occupées par ces termites, une étude 
de la productivité primaire a été effectuée par MUAMBI (1968). 
S'attachant uniquement à la strate herbacée, cet auteur trouve 
des valeurs de *4.285 kgr/ha/an pour un paysage de plaine, de 
3.752 kgr pour les collines et de 5.218 kgr pour le plateau. Le 
second de ces chiffres nous intéresse le plus. En outre MUAMBI 
signale des données recueillies par d'autres auteurs, notamment 
dans une savane à Impevata au Ghana où une production totale de 
13.200 kgr/ha/an se répartissait comme suit

organes aériens (ensemble des strates) *4.200 kgr 
litière morte 600 kgr
organes souterrains 8. *400 kgr

On constate que la partie aérienne représente la moitié de la 
partie souterraine. Il n'est pas interdit de penser qu’il en 
serait de même dans les savanes d'où proviennent les termites 
étudiés. Malheureusement nous ignorons dans quelle mesure cette 
production primaire souterraine affecte la quantité de nourritu­
re accessible aux termites humivores.
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Les données de flux énergétique calculées plus haut 
peuvent nous permettre une évaluation grossière de la quantité 
de sol exploitée par C. exiguus pour les besoins de son métabo­
lisme. Cette évaluation ne peut se faire qu'en posant un certain 
nombre de postulats peu vérifiables pour le moment.

L’estimation de l’assimilation donnait un total de
140.000 kcal/ha/an, Puisque le quotient respiratoire des socié­
tés entières est de 1 , il est possible de calculer la quantité 
d'hydrates de carbone brûlée complètement pour fournir une telle 
énergie. Un gramme de glucide dégageant environ 4,2 kcal lors
de sa combustion en calorimètre (OSER, 1965), cette quantité de
140.000 kcal correspond à environ 33,5 kgr par hectare et par 
an pour 510 nids.

On peut ensuite supposer que ces hydrates de carbone 
sont constitués presqu’exclusivement de cellulose et d'hémicel­
lulose. Leur intervention dans la matière organique des sols est 
d'environ 11,4 % d'après la moyenne des chiffres fournis par 
DEM0L0N (1960). Le taux de carbone organique des sols de savane 
où se rencontrent les nids de C. exiguus demeure à un niveau re­
lativement faible. Dans un terrain peu vallonné du Plateau des 
Bateke, MATH0T (1965) avait observé des valeurs oscillant entre 
1 et 3,5%; mais, sur les pentes plus fortes où ont été récoltées 
les termitières de C. exiguus, nous avons rencontré des chiffres 
allant de 0,35 à 0,9 %. Le problème se complique en outre d’une 
microdistribution du carbone: par dosage sur des échantillons de 
soi prélevé à 40 et 20 centimètres d’un nid et juste a côté de 
celui-ci (méthode de WALKLEY & BLACK; CROEGAERT, 1958), on décè­
le un accroissement du taux de carbone passant progressivement 
de 0,3 à 0,7 %. Il est dès lors possible que dans un terrain où 
la teneur moyenne en carbone soit de 0,5 %, les termites exploi­
tent uniquement les endroits où cette teneur est plus élevée 
(entre les racines de graminées par exemple). Dans l’ignorance 
où nous sommes de la teneur exacte en carbone des endroits exploi­
tés, nous postulons une valeur de 1 %. La concentration en matiè­
re organique s'obtient en multipliant ce chiffre par le facteur
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empirique de 1,72 qui suppose une teneur de 58 % en carbone 
dans la matière organique du sol (CROEGAERT, 1958). Le carbone 
représentant 44,4 % de la cellulose, on trouve ainsi une frac­
tion de 0,09 % de carbone d’origine cellulosique dans le sol de 
savane ou une valeur de 2 grammes de cellulose et d'hémicellu­
lose par kgr. de sol.

La consommation de 33,5 kgr de cellulose et d ’hémicel­
lulose suppose alors l’exploitation de 17 tonnes de sol/ha/an.
Ce chiffre est surévalué dans la mesure où les termites s’atta­
quent à un milieu plus riche en matière organique et dans la me­
sure où des constituants autres que la cellulose et 1 'hémicellu­
lose sont également consommés. Par contre il est sousévalué quand 
il suppose l'oxydation complète de ces substances glucidiques. 
Nous ne disposons pas d’information concernant le rendement lors 
de la nutrition chez les termites humivores: une bonne partie de 
la matière assimilable peut simplement transiter dans le tube di­
gestif et passer dans les déjections sans avoir été digérée, d ’où 
un certain "gaspillage" de la nourriture. La chose n'est pas neu­
ve. BERTHET (1964) avait observé un rendement alimentaire de 13 
à 14 % chez les Oribates de forêt tempérée: ses chiffres ne s’é­
loignent guère de ceux d’autres auteurs. En supposant un rende­
ment de 15 % chez C. exiguus3 l'exploitation possible serait 
alors de 113 tonnes de sol/ha/an. Cette valeur est évidemment 
hypothétique. Certains auteurs (RESCIA, 1960) ont remarqué une 
stricte économie alimentaire de l’azote chez les termites, éco­
nomie allant jusqu’au cannibalisme. Vivant dans un milieu fort 
pauvre comparé à celui occupé par les organismes édaphiques de 
forêt ou par les termites moissoneurs de savane, ces isoptères 
pourraient pratiquer une économie de la nourriture et avoir un 
rendement alimentaire beaucoup plus élevé. De plus le passage 
de la nourriture non digérée ou partiellement digérée dans les 
déjections ne constitue pas une perte nette pour la société: 
une bonne partie, si pas l'intégralité, des matières fécales 
est incorporée dans les structures du nid (GRASSE, 1959) dont 
nous avons vu le rôle important dans la survie de la société.
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Le terme d'"exploitation" utilisé tout au long de ce 
paragraphe ne signifie pas que les quantités de soi évaluées ont 
traversé le tube digestif des termites. Ceux-ci ont procédé par 
soustraction des éléments nécessaires pour leur alimentation et 
la construction du nid; ils ont ainsi modifié la composition 
chimique et la texture du sol. Des informations insuffisantes 
ne nous permettent pas d ’établir l’importance de leur action et 
de vérifier la vieille hypothèse de DRUMMOND (1887) reprise par 
KUBIENA (1955) selon laquelle ils joueraient, dans les régions 
tropicales,un rôle analogue à celui du ver de terre dans les 
prairies de région tempérée, en remaniant et en stabilisant la 
structure du sol.
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CONCLUSION

Ce travail est loin de résoudre l'intégralité des pro­
blèmes abordés et de fournir des chiffres précis de flux énergé­
tique. Nous nous sommes heurté à un certain nombre de difficultés 
liées principalement à l'imprécision de certaines techniques de 
mesure3 à une information insuffisante dans la littérature et à 
la complexité du matériel étudié, complexité relevant surtout de 
l'organisation sociale et de l'éthologie particulière de ces 
insectes.

Ces difficultés apparaissent
- au niveau de la dimension de la population par la variation 

entre sociétés au point de vue composition et importance,
- au niveau de la mesure métabolique sur les individus extraits 
du nid par les réactions qu’ils manifestent notamment contre 
la modification du degré hygrométrique de l'environnement,

- au niveau de la mesure sur des sociétés entières dans leur 
nid par l'existence d'un rythme circadien dont les caracté­
ristiques dépendent à la fois de l’importance de la société 
et des conditions d'environnement qu'elle a subi.

Elles tendent à rendre approximative une évaluation du flux éner­
gétique. Nos données pourraient être utilement complétées par des 
informations sur la nutrition (utilisation de terre marquée au 
Scandium 46 par exemple) et sur la vitesse d'accroissement des 
nids, et éclairées par une connaissance plus approfondie de la 
physiologie des Isoptères.

Deux aspects,qui semblent avoir été négligés dans les 
études antérieures à la nôtre sur le métabolisme des termites, 
sont l'organisation sociale et l'importance du nid. EMERSON (1956) 
écrit : "... The homeostatic régulation of both physical and 
biotic factors within the nest has evolved for million of years 
and is closely associated with the reciprocal évolution of the
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social System and the interspecies biocoenosis. Not only is the 
individual organism a unit in évolution, but the intraspecies 
supraorganism, the interspecies biocoenosis and the ecosystem 
are evolutionary entities that hâve developed homeostasis.”
Sans partager* les vues de cet auteur sur les notions de biocéno­
se et d’écosystème,, nous sommes d’acord avec lui quant à l ’im­
portance du ”supraorganisme” et la nécessité de l’étudier dans 
son ensemble. Âu sein de la société, il y a division du travail, 
intégration et spécialisation entre les castes, avec les neutres 
analogues aux cellules somatiques de l’organisme individuel et 
les sexués comparables aux gamètes; le nid sert de barrière aux 
prédateurs et maintient un environnement interne dont l’autoré­
gulation est partiellement indépendante de l’environnement exter 
ne (KRISHNA, 1969). Ne pas considérer ces aspects lors d’études 
sur les termites conduit à des erreurs considérables lors d’éva­
luations globales.

Lors de sa constitution à Paris en novembre 1967 dans 
le cadre du Programme Biologique International, le groupe de tra 
vail consacré aux Insectes Sociaux avait proposé un certain nom­
bre. de thèmes de recherches sur les termites parmi lesquels fi­
guraient l’étude des populations, celle du flux énergétique et 
de l’action sur le sol. En juin 1970 a lieu à Varsovie une réu­
nion internationale sur les ,:Méthodes de mesure de la Producti­
vité des Insectes Sociaux et le Rôle de deux-ci dans les écosys­
tèmes”. Il est prématuré de tirer des conclusions de cette réu­
nion. Mais par ce travail nous pensons apporter une modeste con­
tribution à la connaissance de ces problèmes.
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APPENDICE .

A P P A R E IL S  U T I L I S E S  POUR LA MESURE DES ECHANGES GAZEUX.

1. Respiromètre microvolumétrique de SCHOLANDER.

Cet appareil a été décrit par SCHOLANDER et al.(1952) 
et amélioré par SCHOLANDER & IVERSEN (1958). La version utilisée 
provient de la MARK Company, Randolph, Mass, et a été modifiée 
par nous (HEBRANT, 1964) en vue d ’en renforcer l'étanchéité.

Ce respiromètre fonctionne à pression constante: deux 
chambres, l'une respiratoire, l’autre de compensation, sont sé­
parées par un liquide manométrique se déplaçant dans un capil­
laire marqué d'un repère 5 toute modification de pression dans 
la chambre respiratoire entraîne une migration du liquide mano­
métrique afin de rétablir l'équilibre de pression entre les cham­
bres. Ce liquide est ramené à son niveau initial par le déplace­
ment d’une tige d ’acier de section constante dans l'espace commu­
niquant avec la chambre respiratoire. La différence de la hauteur 
de la partie émergeante de la tige, mesurée au pied à coulisse, 
multipliée par la section, fournit immédiatement la mesure du vo­
lume d’oxygène consommé. Celui-ci doit être corrigé en fonction 
des conditions ambientes pour le ramener à température et à pres­
sion normales.

Un ensemble de dix respiromètres est supporté par un 
râtelier rotatif (agitation d'amplitude et de fréquence régla­
bles) dans un bain dont la thermostatisation est assurée par un 
'THERMOMIX BRAUN” éventuellement couplé à un refroidisseur "MAM- 
MUTH KUHLANLAGEN LFK 5-20". Dans la suite, nous avons fabriqué 
des supports adaptables au bain de thermostatisation de l’appa­
reil de Warburg.
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Ce type de respiromètre possède une erreur à vide d'en­
viron 2 yx à l'heure. Il a été employé pour les mesures sur des 
groupes d'ouvriers et sur les couples royaux. Les termites sont 
placés soit sur un papier-filtre déposé sur le fond de la chambre 
respiratoire, soit dans une cellule de treillis de cuivre fermée 
par des bouchons en plastique. Dans le premier cas, l'absorption 
du C02 est assurée par un peu de solution de KOH dans une cupule 
de plastiquej dans le second, le KOH imbibe un papier-filtre en­
tourant la cellule de treillis de cuivre.

2. Ultramiarorespiromètre de Warburg.

Pour1 la mesure sur des individus isolés ou en petits 
nombres, nous avons employé l'appareil de Warburg (BRAUN, Melsun- 
gen, modèle Z 85) en version "ultramikro-doppelkapillar-manometer".

Cette version diffère de la version classique par les 
points suivants :
- deux cents graduations au lieu de trois cents ; repère à la gra­
duation 50;

- chambre respiratoire de 1 à 2 ml de volume faisant corps avec 
le manomètre et fermée par un robinet qui peut permettre le 
passage de gaz en cas de mesures en atmosphères modifiées;

- immersion complète du manomètre et de la chambre respiratoire 
dans le bain thermostatisé; seuls dépassent les tubes mettant 
l’appareil en communication avec l'extérieur; en raison de cet­
te immersion, le réservoir en caoutchouc contenant le liquide 
de Brodie est coudé et commandé à distance par un système de 
tringles métalliques.

L’erreur de cet appareil est de l'ordre du dixième de 
microlitre à l'heure. Nous avons suivi les principes d'utilisa­
tion exposés par DIXON (1951) et UMBREIT et ai. (1964). Dans les 
chambres respiratoires, le dispositif était le suivant :
- les individus sont enfermés dans une capsule de gélatine per­
forée de tous les côtés et suspendue à un crochet de Nickel- 
chrome fixé au robinet ;
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- la solution de KOH imbibe un papier-filtre déposé sur le fond 
de la chambre.

Le bain thermostatisé de l ’appareil Z 85 comprend un 
aquarium dont les vitres sont à faces rigoureusement parallèles, 
un dispositif de support des respiromètres (1 2 ) avec agitation 
à amplitude et fréquence variables et un système de thermostati­
sation. Il est possible de raccorder l’appareil à un système re­
froidissant .

3. Maorovesp-ivomètre â êleotrolyse.

Plusieurs types de respiromètres à êleotrolyse fonc­
tionnant à pression constante ont été décrits dans la littératu­
re. Nous nous sommes surtout inspiré de celui de HEUSNER & STUSSI 
(1964) .

L’appareil se compose :
- d'une chambre respiratoire
- d’une chambre de compensation
- d’un manomètre à contact.

La première chambre est constituée d'un dessicateur 
d’environ 6,5 1 et contient le récipient à KOH (200 ml à 5%) 
dans sa partie inférieure, et, reposant sur une grille au-des­
sus de ce récipient, la termitière et les cellules à électroly- 
se. Celles-ci renferment une solution largement saturée de CuSO^ 
et deux électrodes, l'une de cuivre et l'autre de platine.
Par le bouchon de la chambre respiratoire passent :
- un robinet de mise en communication avec l'extérieur,
- les câbles de raccordement des cellules â êleotrolyse,
- un tuyau obturable pour l’introduction du KOH,
- un tube menant au manomètre à contact situé dans la chambre 
de compensation.

Le manomètre à contact est formé d'un tube en U dont 
une branche communique avec la chambre respiratoire tandis que 
l’autre est ouverte dans la chambre de compensation. Il contient,
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en guise de liquide manométrique, une solution faiblement élec­
trolytique. A sa base est soudé un fil de platine possédant un 
contact franc avec la solution; dans la branche ouverte, un se­
cond fil de platine est centré de façon à toucher le liquide 
manométrique lorsque l'ensemble de l’appareil se trouve en com- 
municat ion avec 1 ’extérieur.

La chambïie de compensation se compose de deux bouteil­
les de 5 1 . interconnectées. La première contient le manomètre 
à contact, la seconde possède un robinet pour la mise en commu­
nication avec l’extérieur.

L’ensemble de la verrerie est immergé dans un bain 
thermostatisé par un THERMOMIX, couplé éventuellement à un en­
semble préthermostatisë MAMMUTH et ULTRATHERMOSTAT HAAKE pour 
des mesures à des températures différentes. Toutes les tuyaute­
ries sont faites de tube à vide; la partie des câbles électri­
ques passant dans l’eau du bain est soigneusement isolée par 
des tubulures en verre.

L’installation électrique comprend :
- une minuterie à moteur synchrone
- un enregistreur provenant d ’un ”MULTIFLEX GALVANOMETER B.
LANGE, BERLIN" dont on utilise uniquement l’élément mobile: 
le tambour supportant le papier et entraîné par un moteur 
synchrone dont la vitesse peut être modifiée par un jeu d ’en­
grenages; l’élément inscripteur avec moteur à courant continu 
et interrupteur inverseur sous la plume;

- une alimentation à courant stabilisé 30 V - 1 A pour l’électro- 
lyse;

-• un bloc de commande comprennent :
- tous les circuits logiques
- l’amplificateur du signal provenant du manomètre à 
contact

- les alimentations des moteurs de 1 ’enregistreurs. 
L’ensemble de cette installation est raccordée à un stabilisateur 
automatique de tension CRAFT délivrant du 220 V.
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Le fonctionnement de l’appareil est le suivant. Après 
thermoéquilibration, le KOH est introduit, son agitation par bar­
re magnétique mise en route (moteur d’entraînement sous le bain) 
et les robinets de mise en communication avec l’extérieur sont 
fermés. La dépression due à la respiration provoque une montée 
du liquide dans la branche du manomètre à contact en relation 
avec la chambre respiratoire. Après une heure, la minuterie en­
voie un signal au bloc de commande qui déclenche la mise en mar­
che des cellules à électrolyse, du moteur du tambour d ’enregis­
trement et du moteur de la plume inscriptrice qui déplace celle- 
ci de sa position de repos à la position d'inscription. L'oxy­
gène dégagé par électrolyse entraîne un déplacement du liquide 
manométrique vers sa position initiale; la mise en circuit des 
deux fils de platine du manomètre à contact déclenche un relais 
qui provoque l'arrêt de 1 ’électrolyse, le retour de la plume 
inscriptrice à sa position de repos et la mise en marche d’un 
circuit à retard qui arrêtera le tambour quelques secondes plus 
tard de façon à espacer les enregistrements sur le papier.

Au cours d'une électrolyse, la quantité d'électrolytes 
formés est fonction du courant appliqué et de la durée de 1 'élec­
trolyse. Celle-ci se déroulant à courant constant, la mesure de 
la longueur du papier1 ayant défilé sous la plume inscriptrice per­
met de calculer cette donnée, connaissant la vitesse de rotation 
du tambour. Nous avons travaillé avec deux cellules à électrolyse 
montées en série et alimentées par un courant de 1 ampère (con­
trôlé par un ampèremètre étalonné), la tension aux bornes des 
cellules était de 3,5 V. Dans le liquide manométrique passait un 
courant de quelques micro-ampères, ceci afin d ’éliminer des élec- 
trolyses parasites du liquide manométrique. L'erreur de l’ensen- 
ble du respiromètre est de 0 ,1 à 0,2 ml par heure.

L’installation électrique a été conçue et partiellement 
réalisée par M. Luc BONNET, Ingénieur-Technicien A.I.T.Ms qui a 
en outre veillé au bon fonctionnement et à l’entretien des divers 
appareils.
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4. Analyseur de gaz de Scholander.

Ce type d ’analyseur a été décrit par SCHOLANDER (1947). 
Nous avons utilisé la version fabriquée par la firme ERGOMETRI 
(Oslo) et appartenant au Laboratoire de Physiologie Appliquée 
de l’Université Lovanium.

Le principe de cet appareil est le même que celui du 
respiromètre de cet auteur: un équilibre de pression existe en­
tre deux chambres.j l’une d’analyse, l'autre de compensation, sé­
parées par un capillaire dans lequel migre une goutte de liqui­
de manométrique. A la base de la chambre d’analyse se trouve du 
mercure dont le niveau peut être changé en actionnant un compa­
rateur de Palmer, la tige de celui-ci servant de piston. Les 
réactifs sont contenus dans des branches latérales et introduits 
dans la chambre d ’analyse par inclinaison de l’appareil. L’en­
semble de la verrerie est immergé dans un bain destiné à homogé­
néiser la température.

Le CO2 est absorbé par une solution de KOH contenant 
un peu de l ’oxygène par une solution basique de thiosul­
fate de Na et d ’enthraquinone beta sulfonate de Na. Les échantil­
lons de gaz sont prélevés et stockés dans des seringues ULTRAFIT 
de 50 ml munies d'un robinet.

Cet appareil conçu de façon originale permet l’analyse 
d’un échantillon de gaz en six minutes avec une précision de 
0,02 %,

5. Divers.

En plus des appareils de mesures et de détermination 
des échanges gazeux, des appareils de thermostatisation et des 
balances, nous avons eu recours aussi à une étuve HERAEUS à vi­
de (max. 180°C) raccordée à une pompe à vide PFEIFFER Pharma 
type PH 3, à une centrigugeuse EGCO, à des loupes stéréoscopi­
ques BAUSCH & LOMB et SPENCER (American Optical Company).
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