
Sur les habitudes des Hyménoptères 
aculéates solitaires. 

v. 
(La nidification. Avec quelques considérations 

sur une méthode comparée à l'étude 
de la biologie des insectes) 

par 
Erik Tetens Nielsen*). 

That old and true method of natural history 
-observation - must ever have a large share 
in the study of living things. Observation, 
experiment and reflexion are three in one. 
Together they are omnipotent, disjoined they 
become impotent fetishes. The biology of 
to-day as we are beginning to realize, has 
not too much laboratory, but loo little of 
living nature. C. o. Whitman. 

Avant-propos. 

Sur ces premières pages de la cinquième partie de mon 
ouvrage je voudrais donner quelques notions sur le plan 
et l'intention de mon travail. 

Le but de la biologie des insectes est de constater 
leurs habitudes; on cherche à y arriver par des observa
tions directes dans la nature. La description des phénomè
nes, sans l'essai de les expliquer comme les anneaux de 
la chaîne des effets et des causes, donne les matières de 
la biologie des insectes; l'étude logique des résultats et la 
constatation expérimentale des déductions, c'est la partie 
du travail qui fait que la biologie des insectes n'est pas 
qu'un pur cataloguement. 

*) Traduction française par M. Gustav Strand. 
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En même temps que le but de la biologie des insectes 
est étendu à comprendre aussi la question: pourquoi 
les insectes ont-ils ces habitudes, elle aura des domaines 
communs avec d'autres sciences, tout d'abord avec la phy
siologie, l'écologie et la psychologie. Sur ces domaines 
extrêmes le biologiste d'insectes se fera toujours observer 

cause de son intérêt à l'espèce isolée, comparée avec 
ies autres espèces, tandis que le travail des savants des 
autres sciences est généralisé en ce qui concerne les ob
jets, mais spécialisé en ce qui concerne les phénomènes. 

Comme, autant que je sais, la méthode comparée n'a 
pas été rigoureusement suivie auparavant dans la biologie 
des insectes, au moins pas pour les animaux traités ici1 

je l'ai trouvé utile de mentionner ci-après les principes 
sur lesquels une telle méthode doit se baser. 

Dans les premières quatre parties de cet ouvrage*), pu
bliées auparavant, sont réunis les faits qui, selon moi, sont 
d'importance pour la description comparée de la nidifica
tion des Hyménoptères. N'ayant pas eu l'intention de don
ner un exposé général de toutes les habitudes de ces in
sectes, mais de recueillir les matières seulement, je n'ai 
publié que le strictement nécessaire pour éviter d'accabler 
la description et de voiler les grandes lignes par des dé
tails insignifiants. 

Mais, par ces observations dans la nature1 j'ai réussi à 
constater, chez plusieurs espèces, des habitudes auparavant 
inconnues ou du moins insuffisamment connues. Ces ob
servations ont été insérées dans le texte, et pour ces espè
ces les citations de littérature sont plus amples; dans la 
description, ces espèces forment donc une sorte d'exem
ples typiques. 

Sur un autre point aussi, il m'a fallu dépasser les limi
tes du strictement nécessaire, en ce que j'ai donné pour 
chaque genre ou espèce un aperçu bibliographique. Car 

*) 1. Ent. Medd. XVIII. p.l-57. 1932.- Il. ibid. p. 84-174. 1932. 
-III. ibid. p. 259-348. 1933. ·- IV. ibid. p. 421-472. 1934. 
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puisque, pour de grands groupes, la littérature n'est pas 
recueillie, j'espère avoir facilité de cette manière le tra
vail futur. Pour les Vespidae, où ce defaut est particulière
ment sensible, je me suis efforcé de donner un tableau 
complet de la littérature. 

La méthode de la biologie comparée des insectes est 
discutée dans l'introduction; puis cette méthode est appli
quée sur l'objet considéré. Après cela je donne encore 
quelques considérations générales. 

Si le titre commun de ces cinq traités paraît un peu 
plus large que le sujet ne l'exige, cela est dù au fait que 
c'est l'intention de continuer la série avec des traités qui, 
malgré leur dépendance intérieure réciproque, ne peuvent 
être réunis sous un titre plus étroit. 

Je voudrais bien remercier tous ceux qui m'ont aidé 
dans mon travail. 

Tout d'abord je remercie M. Kai L. Henriksen, Dr. 
phil., pour le secours précieux qu'il m'a toujours donné 
avec la plus grande obligeance. 

Puis M. O. Strand, traducteur juré, qui a entrepris 
la traduction en français et qui a aussi fait une assistance 
utile à l'observation dans la nature. Mlle. Jytte Sauer 
m'a aussi aidé dans les recherches. 

Mon chef au laboratoire Nordisk Insulinlaboratorium, 
M. le docteur H. C. Hagedorn, médecin en chef, pour 
l'obligeance dont il a toujours suivi mon travail, obligeance 
sans laquelle je n'aurais pu le terminer. 

finalement je remercie tous ceux qui m'ont permis 
d'employer leurs terres à la chasse, à savoir M. Barthol 
marchand de meubles, M. Ben gts son, M. Jakob sen, 
maître ès sciences, M. Niels Jacobsen, M. Morten 
Larsen, M. Anders Jorgen Petersen, M. Hans So
rensen, tous propriétaires à Ramlose et à Tibirke Sand. 

Pilehuset, frederiksva:rk, 19j11 1935. 
Erik Tetens Nielsen. 
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Introduction. 

Ce travail cherche à contribuer à la compréhension 
des habitudes des Hyménoptères solitaires, surtout par 
rapport à leur nidification. 

Bien vrai, le nombre d'espèces dont nous avons pour 
le moment des connaissances biologiques satisfaisantes, 
est nul par rapport à la foule énorme d'aculéates, qui 
peuplent la terre, et peut-être on pourrait dire avec quel
que raison que l'heure d'un exposé total n'est pas encore 
venue. Je ne crois pas, en effet, qu'avec nos connaissances 
actuelles nous puissions parvenir à une interprétation des 
problèmes géneraux de la biologie d'insectes, qui se mon
trera valable à la longue. 

Les espérances qu'on pourra concevoir pour ce qu'il 
sera réservé aux sa\[ants de l'avenir de constater et qui 
devra éclaircir les lois fondamentales, décisives pour les 
habitudes des insectes, on en aura une idée en étudiant 

surabondance d'enrichissements que notre savoir a reçus 
tout jusqu'à nos jours, lorsqu'un seul homme a fait des 

de biologie d'insectes au delà des pays 
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nous avons cueilli la plus grande partie de notre savoir: 
les domaines de la faune européenne, specialement la 
franco-méditerranéenne. Pensez seulement à l'importance 
qu'ont eue les observations de Rou baud sur les Hymé
noptères de l'Afrique tropicale pour l'étude des habitudes 
des Euméniens et pour la compréhension des insectes 
sociaux. Récemment le beau livre de Rau (1933) montre 
l'abondance d'observations qu'il a été possible d'obtenir 
après un travail de 6 semaines seulement à Panama. 

Je pense tout de même qu'on pourrait avec quelque 
raison, à l'heure qu'il est, chercher à se former un aperçu 
de notre savoir actuel, en entreprenant l'étude d'une habi
tude isolée à travers le système, je crois qu'on pourra déjà 
maintenant chercher à trouver les lignes d'évolution, comme 
elles ressortent de notre savoir actuel, peu lié, et je le 
pense parce que notre savoir, bien que assez 
néanmoins est en train de perdre sa clarté à cause de sa 
richesse. 

A l'élaboration des parties précédentes de cet ouvrage 
il fut assez vite évident que seulement par un triage radi
cal de la littérature il serait possible de donner à 
de la nidification un volume raisonnable. Il est vrai que 
les 2000 titres environ de la littérature ne sont que la moi
tié à peu près du chiffre indiquant l'augmentation annuelle 
de îa littérature de vitamines; mais la difficulté à avoir 
un aperçu clair est due au fait étude comparée 
comme celle-ci n'a pour tous 
les Hyménoptères 

La description des habitudes des insectes nous montre 
font une série d'actions dont le but est la 

conservation de l'individu et de l'espèce. Nous ne savons 
que peu de chose sur le mécanisme, à l'aide duquel ces 
actions sont réalisées; des recherches ont pourtant démon
tré que la plus grande partie en est de nature réflexe. 
Certainement plusieurs actions réflexes sont condi
tionnées au sens de Pa v 1 o v, c'est à apprises pendant 
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la vie de l'individu; mais la plupart en sont des actions" 
réflexes innées non-conditionnées. 

Nous ne savons guère combien les actions réflexes 
conditionnées sont répandues dans la nature; mais les ex
périences classiques de dressage d'Hyménoptères sociaux, 
entreprises par Lubbock et von frisch, nous montrent 
combien il est facile de produire des actions réflexes con
ditionnées: on voit qu'il en est de même pour les espèces 
solitaires en étudiant les observations de Tinbergen 
(1932) sur Philantus. 

Comme Uv ar o v l'a souligné au congrès entomolo
gique à Paris en 1932, il serait extrêmement abondant en 
résultats, surtout pour les aculéates, d'étudier une partie 
des habitudes sous ce point de vue: actions réflexes con
ditionnées; mais on ne doit pas oublier que de beaucoup 
la plus grande partie des habitudes des insectes sont in
nées. Chez les insectes supérieurs !es actions réflexes in
nées non-conditionnées sont enchaînées en complexes, où 
l'un anneau crée l'autre, et qui sont ordinairement appelés 
des instincts. Elles sont même si accentuées qu'un usage 
de langue, commun, mais très malheureux, emploie le 
terme comme un synonyme des habitudes. 

Je veux expressément dire que je ne le crois pas pos
sible de classer toutes les habitudes des Hyménoptères 
supérieurs parmi les actions inconscientes réflexes; des re
cherches très scrupuleuses ont démontré, que si les envi
rons du nid de la guêpe ou de l'abeille sont modifiés en 
sorte que la base de la chaîne de réflexes soit détruite, 
il est vrai que la plupart des individus continuent la 
chaîne de réflexes, sans s'inquiéter si les actions aboutis
sent à un bon résultat; mais quelques individus rompent 
la chaîne de réflexes et agissent, du moins en apparence, 
avec raison. 

Des expériences de cette nature ont été entreprises par 
fabre, et plus tard par plusieurs autres; les résultats ont 
été contradictoires entre eux. Par les recherches d'Adlerz 
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et de P eck ha rn on a réussi à comprendre les grandes 
variations individuelles. Il me semble qu'il est difficile 
d'expliquer de telles expériences en supposant une méca
nique purement réflexe. 

D'ailleurs on observe chez ces animaux une immense 
série d'actions, où l'on ne peut déterminer avec certitude 
si des qualités psychiques supérieures agissent. Ce sont 
les cas nombreux, où l'on voit de la conduite de l'ani
mal qu'il choisit entre de différentes possibilités. Voici un 
exemple*): 

Pour la fermeture intérimaire du nid, un Ammophile 
a besoin de quelque petit objet - un petit morceau de 
bois, une fleur de bruyère fanée ou une petite pierre d'une 
grandeur bien déterminée, correspondant au diamètre de 
l'embouchure du nid. Celui qui a vu l'Ammophile cher
cher un tel objet ne pourra repousser cette pensée: cet 
animal choisit et rejette consciemment entre les menus 
objets qui se trouvent près du nid. Les uns sont rejetés 
tout de suite comme bons à rien, les autres sont saisis 
par les mandibules de l'animal, qui les laisse tomber pour 
les saisir de nouveau- mouvement qui rappelle celui d'un 
homme pesant une pierre dans la main pour l'apprécier 
- et en choisir enfin justement la plus appropriée. 

Des choix de cette nature se présentent à tout moment 
de la vie de ces animaux; chaque centimètre creusé dans 
le nid doit représenter tout une série de ces dilemmes. 

Chez certains biologistes d'insectes il règne une ter
reur répandue des anthropomorfismes. Ces savants, qui 
prétendent souvent être particulièrement exacts et "scienti
fiques", maintiendront sans doute que tant qu'il n'est pas 
procuré, par des expériences, la preuve que de telles ac-

sont le résultat de réflexions conscientes, le contraire 
doit être considéré comme la vérité. Ceux qui étudient · 
la biologie d'insectes dans la nature renoncent toujours à 
cette exigence d'"exactitude"- une des habi-

*) Voir aussi Rau p. 
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tudes des insectes sans emploi d'anthropomorphismes ne 
pourrait être faite d'une manière satisfaisante; aussi il se
rait à propos de repousser énergiquement encore une fois 
cette prétention. 

La vérité, c'est que, pour le moment, nous n'avons 
aucun moyen de constater si ces actions sont des réflexes 
ou noni et tant que nous ne le savons pas, il n'est point 
du tout plus "exactu de supposer l'un ou l'autre: nous 
pourrons baser notre description sur laquelle des possi
bilités que nous désirons, mais il faut se rappeler que les 
conclusions obtenues sur cette base seront toujours extrê
mement peu stables. 

Lorsqu'une observation directe nous montre qu'une 
action est faite consciemment, il n'y a, jusqu'à ce que des 
expériences rationnelles aient donné la preuve contraire, 
aucune raison à croire qu'il en soit autrement qu'en ap
parence. 

Ce qui importe pour ce travail, c'est la question de 
savoir, si, de notre interprétation des habitudes des insec
tes, on peut déduire des règles, qui peuvent former la base 
de la description des lignes de l'évolution - autrement dit 
- ce qui nous intéresse dans cette relation, c'est l'évolu
tion des habitudes plutôt que leur mécanique. 

Sur ce domaine, il est arrivé que, pendant les derniè
res 15 années, l'un après l'autre des éminents biologistes 
d'liyménoptères contemporains ont adopté la conception 
que les instincts sont des actions raisonnables mécanisées 
par des générations (Bouvier 1918-1921, Wheeler 
1923, Hingston 1928, Howard 1931, Rau 1933). 

Cette hypothèse est basée sur la possibilité que les 
animaux exécutent leurs actions en partie sciemment; mais 
je ne vois pas autrement qu'elle rencontre des difficultés 
extrêmement grandes pour la compréhension. 

Il faut adopter comme hypothèse auxiliaire que l'in
stinct et l'intelligence ne sont séparés que par des diffé
rences graduelles; en outre on doit forcément supposer 

20 
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que les insectes primitifs sont plus intelligents que les in
sectes supérieurs, parce que leurs instincts sont bien moins 
développés, tandis que l'intelligence, comme chez les in
sectes supérieurs, doit être au moins si considérable qu'elle 
a pu aboutir successivement à une complication des ins
tincts; malheureusement il paraît que les cas, où les expé
riences ont montré l'existence de lueurs de raison, ne sont 
connus que chez les insectes supérieurs. Mais la plus 
grande difficulté pour l'hypothèse, c'est que les actions 
raisonnables conscientes, auxquelles nous devons avoir, 
comme les vertébrés supérieurs, une certaine connaissance, 
se mécanisent probablement sans difficulté en habitudes 
chez les insectes; mais il m'est inconnu que l'action, même 
la plus géniale, ait jamais été héritée et retrouvée chez 
les enfants comme des réflexes innés. 

Heureusement pour nous, il y a aussi d'autres possi
bilités pour comprendre l'évolution des habitudes. Nous 
savons que les instincts sont des dispositions héréditaires 
innées, et rien ne porte à croire que les lois de leur trans
mission diffèrent des lois de celle des caractères morpholo
giques. Il est donc permis de s'imaginer la création de 
nouveaux instincts comme des mutations, stabilisées par 
une sélection naturelle dans le sens de Darwin; par 
cette hypothèse, et seulement par elle, l'utilité des instincts 
s'explique aisément. 

Plus les habitudes se sont compliquées par une telle 
évolution, plus la possibilité du choix libre de l'individu 
est devenue riche, ces situations, où l'on doit forcément 
supposer une certaine connaissance, ce que Fabre appe-

"discernement"; et chez les insectes supérieurs nous 
trouvons les premiers faibles signes d'une intelligence 
consciente, tout à fait comme nous les trouvons chez quel
ques-uns des vertébrés supérieurs; mais ces traces d'intel
ligence sont si insignifiantes qu'il est absurde de les con
sidérer comme des facteurs d'évolution. 

Le procédé sera donc de classer les instincts, d'en étu-
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dier la variabilité dans l'espèce et le genre et de chercher 
leur évolution, tout à fait comme si c'était un caractère 
morphologique. Et comme pour les caractères morpholo
giques, nous trouverons certains traits qui se répètent au 
dedans des cadres systématiques pas trop étroits, et d'au
tres traits qui varient d'une espèce à l'autre. Les règles, 
suivant lesquelles on doit former une systématique biolo
gique doivent correspondre aux règles, suivant lesquelles 
travaillent les biologistes. 

Les méthodes de la biologie d'insectes comparée seront 
donc:- tout d'abord, l'acquisition d'observations sur les 
habitudes des animaux, à l'aide desquelles nous aurons 
une base sûre pour les études ultérieures; puis, le classe
ment des faits, la distinction entre les choses essentielles 
et non essentielles. 

Il nous faut apprendre des méthodes que la morpho
logie a développées à une perfection si merveilleuse. 

Et enfin, des expériences avec les animaux, et dans 
la nature et dans le laboratoire. Ici, il nous faut appren
dre de la technique expérimentale extrêmement raffinée 
de la physiologie. Il faut nous servir des résultats de l'é
cologie florissante. II nous faut être prêts à communiquer 
avec la psychologie et la neurologie. 

Bien que notre science se trouve au point de section 
de plusieurs cercles intellectuels, le but en est néanmoins 
propre à elle - l'interprétation des habitudes des insectes 
comme les éléments d'une évolution. 

En effet, Whitman n a vu le fond de nos problèmes, 
en posant le programme, qui se trouve sur la première 
page de ce livre: seulement par l'observation directe, par 
l'analyse de l'expérience, par la synthèse de la réflexion, 
il est possible de former la biologie comparée. 

L'essai, que j'ai fait ici, de travailler avec ces problè
mes, est, et doit forcément être, extrêmement imparfait. 

Justement parce qu'une réalisation conséquente de la 
méthode comparée est si nouvelle, je me suis efforcé d'être 

20* 
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si prudent que possible à l'introduction de nouveaux élé
ments, spécialement partout dans ies développements théo
riques, et dans ce qui est mentionné ci-dessus et dans ce 
qui suit, et de me tenir aux maximes qu'on peut déduire 
en lisant les maîtres de notre science, au premier rang 
Ré au m ur, L é o n D u f o u r, fa b r e et A d l er z. 

]'espère que ce qui est perdu à cause de cette résigna
tion, est gagné à une certitude, utile au travaîl comparé 
ultérieur avec la biologie des Hyménoptères aculéates. 

l. Le nid - le trait essentiel dans la biologie 
des Hyménoptères aculéates. 

C'est la conception des morpho!ogistes que les aculéa
tes sont issus de formes parasites. Parmi les Vespides, 
il y a des groupes, qui sont si proches des guêpes para
sites, aux points de vue et morphologique et biologique, 
que la délimitation des aculéates vers cette superfamille 
est très vague*). Beaucoup de ces formes sont en réalité 
de purs parasites, au point de vue biologique, et on ne 
trouve le premier commencement primitif d'un nid que 
chez un petit nombre d'espèces. Une description de la 
biologie des Vespides, comme il a été donné dans les 
deux premières parties de cet ouvrage, montre clairement, 
comment l'évolution a dû se passer: la paralysie immé
diate, produite à l'introduction de l'aiguillon dans le corps 
de l'hôte, permet de placer la victime dans un endroit 

*) Parmi les Hyménoptères parasites, qui peuvent être pris en con
sidération comme les parents proches des ascendants des Hyméc
noptères aculéates, on peut surtout nommer les Pimplines. Leurs 
larves vivent comme ectoparasites sur des araignées (ou comme 
parasites des œufs); l'hôte est paralysé avant la ponte, et la 
larve est fixée à lui à l'aide d'un organe d'attache, ressemblant 
beaucoup à celui des larves des Scoliidés (E. Nielsen 1923). 
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abrité - le nid; dans les parties précédentes de cet ou
vrage, nous avons vu, comment on peut trouver, en ce 
qui concerne la nidification chez les différents groupes, 
des lignes d'évolution parallèles, depuis les nids les plus 
primitifs jusqu'aux constructions libres, représentant le 
travail le plus parfait que puissent produire les Hymén
optères. Non sans regret j'ai dû laisser la ligne d'évolu
tion aboutissant à la formation de société; mais sur ce 
domaine, Rou baud a donné des contributions précieu
ses pour les guêpes et friese et von Buttel-Reepen 
pour les abeilles. Une description monographique se 
trouve dans le livre éminent de Wheeler (1923). 

Il y a certainement un problème spécialement intéres
sant pour la compréhension de l'évolution depuis les for
mes parasites jusqu'aux formes nidifiantes dans le change
ment de fonction de l'aiguillon. Chez les parasites l'ai
guillon est l'organe par lequel l'œuf est introduit dans 
le corps de l'hôte (la tarière); chez les aculéates, la ponte 
a lieu par une ouverture spéciale, tandis que l'aiguillon 
ne sert qu'à introduire le venin paralysant (le dard). 

Dans cet ordre d'idées on doit se souvenir que chez 
les Hyménoptères ectoparasites l'aiguillon est un organe 
superflu et souvent très réduit. Le phénomène que l'hôte 
est paralysé pendant la ponte, est connu déjà chez des 
formes ectoparasites; chez celles-ci la paralysie a une im
portance spéciale pour tenir l'hôte tranquille pendant que 
l'œuf est placé: la ponte se compose donc de deux phases 
- d'abord la paralysation avec l'aiguillon, puis la ponte 
proprement dite, qui a lieu, chez les aculéates, par une 
ouverture spéciale, vaginale, non armée. Nous avons en
core si peu d'observations directes de la ponte chez les 
formes intermédiaires, comme par ex. les Bethylinae, qu'on 
peut tranquillement attendre une confirmation, obtenue de 
cette manière, de l'hypothèse, qui s'accorde à notre con
naissance actuelle des habitudes de ces animaux, et qui 



310 

est d'aî!leurs aussi reconnue de la plupart des contempo
rains (voir par ex. Bischoff 1925). 

En partant de l'hypothèse que les aculéates peuvent 
être considérés comme des ectoparasites modifiés, nous 
allons examiner, comment les habitudes des aculéates peu
vent être expliquées; s'il n'est pas possible de trouver les 
particularités biologiques fondamentales qui, avec le chan
gement de fonction de l'aiguillon, ont causé la complica
tion énorme des habitudes des aculéates. 

Le fait que l'hôte est placé dans un nid, c'est absoht
ment, selon moi, le décisif. Il est vrai qu'on pourrait sup
poser que la paralysation était l'essentîel, n'étant possible 
que pendant la paralysie de la victime de retenir celle-ci 
emprisonnée dans la chambre du nid; sans doute, cela 
n'est pas juste. Les araignées, la nourriture typique de 
Psammocharidae, la famille primitive nidifiante, se tien
dront, une fois placées dans une chambre fermée, plutôt 
immobiles; si le nid est ouvert, on verra, chez beaucoup 
de Psammocharides, que l'araignée s'enfuit (B o rri es 1897, 
p. 109; partie 1, p. 27 et 45). 

Mais naturellement, la paralysation est une condition 
pour l'évolution ultérieure du nid; il en est de même, 
mais encore d'avantage, pour le phénomène que le temps 
du développement postembryonnaire de la larve d'Hymén
optère doit être très court, si court que l'hôte n'aura pas 
besoin de nourriture avant d'avoir fini son rôle de nour
riture pour la larve d'Hyménoptère. 

Pour la larve d'Hyménoptère le nid signifie une aug
mentation considérable de la sécurité; ce qui est pourtant 
contre-balancé par le nombre d'œufs, essentiellement infé
rieur, que I'Hyménoptère parvient à pondre, à cause du 
soin augmenté pour chaque œuf. Le pourcentage de 
mortalité est abaissé; mais le nombre absolu d'œufs est 
abaissé dans la même mesure. 

L'apparition du nid signifie pour les Hyménoptères, 
non seulement un point sautant dans l'évolution, mais fait 
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naître en même temps un grand nombre d'autres habitu
des singulières, toutes ayant pour but de perfectionner 
le nid autant que possible. Aussi elles sont secondaires 
par rapport à celui-ci, ce qui est bien naturel d'après ce 
qui est dit ci-dessus, mais je ne crois pas que ce soit 
généralement compris. Quelques-uns de ces phénomènes 
seront traités ici, d'autres plus loin. 

Une des habitudes, devant se produire tout d'abord, 
quand l'hôte est placé dans un nid, c'est Je transport de 
la nourriture; toutefois, si l'hôte vit à un endroit, abrité 
en soi-même. un transport est superflu, et dans la pre
mière partie j'ai référé quelques exemples, montrant qu'il 
peut être omis (surtout chez Scolia et quelques Psammo
charides). On pouvait croire d'y trouver une adaptation 
spéciale; mais je le considère plutôt comme quelque chose 
de primitif, partie parce qu'on ne le connaît que chez des 
formes, qui par d'autres raisons doivent être considérées 
comme primitives, partie parce qu'on doit le considérer 
comme un mode supérieur que le parasite se rend si 
indépendant que possible des conditions biologiques spé
cifiques de l'hôte. 

Le transport exige en outre que l'hôte ne soit pas ca
pable de faire de la résistance pendant celui-ci - la para
lysie doit durer plus longtemps qu'à la ponte simple, et 
chez la plupart des espèces elle dure jusqu'à ce que l'hôte 
soit dévoré. Mais chez les nidificateurs inférieurs il est 
pourtant commun que l'hôte revienne de la paralysie après 
être placé dans le nid. 

Tandis que naturellement l'ordre primitif des actions 
est: paralysation - nidification, on voit que l'évolution de 
la nidification ne peut prendre l'allure avant qu'un ren
versement des actions ait eu lieu: le nid est construit avant 
la chasse. Moins de temps qu'il passe depuis la capture 
·de la proie jusqu'à l'installation dans le nid, mieux cela 
vaut. Il importe donc extrêmement que le nid puisse être 
.aménagé bien tranquillement avant la capture de la proie; 
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et dans ce cas seulement, le temps permet les construc
tions spéciales, et de cette manière seulement il y aura 
la possibilité de l'emploi de plusieurs proies. 

Quand on pense à l'évolution du nid que ce renverse
ment a causée, on pouvait croire qu'elle serait d'impor
tance systématique; mais en réalité, on trouve les phases 
intermédiaires chez une même espèce parmi les Psammo
charides; particulièrement instructifs sont les faits chez Ps. 
plumbeus f., qui, d'après Adlerz (1906, p. 11), commence 
d'abord son puis cherche la proie, pour enfin finir 
son nid après la capture de l'araignée. 

J'ai cru observer des faits analogues chez Ps. juscus L 
(partie I, p. 31); les observations sur Ps. injuscatus v. d. 
Lind. (ibid., p. 36, 28. 8. 1929), le montrent bien distinc
tement. 

Sur les pages précédentes j'ai exclusivement parlé de 
l'I-Iyménoptère et de l'animal, constituant la nourriture de 
la larve d'Hyménoptère, sous le point de vue de par a
site et d'hôte; mais on doit se rappeler que, bien que 
le point de l'évolution soit certainement un para

il y a un grand nombre des aculéates (à savoir 
ceux qui, comme les Masaridinae et toutes les abeilles, 
apportent du pollen et du miel dans le nid) qui ont des 
habitudes si modifiées qu'on ne peut pas, au sens exact 
du mot, les qualifier comme des ectoparasites. Sur ce point 
aussi, je pense voir l'importance énorme du nid*). 

Sans un lieu de conservation sûr, l'approvisionnement 
de miel du couvain serait impossible. Il est curieux, mais 
certainement exact, que le nid, au commencement la pro
tection nécessitée par le parasitisme, puisse devenir, sur 
une phase d'évolution supérieure, !a cause du passage 
du parasitisme à la nourriture végétale. La nourriture 
sous la forme d'une pâte doit naturellement être préférée 

*) Je suis pourtant convaincu que l'importance est réciproque, ici 
comme partout ailleurs, en sorte que le nid est toujours devenu 
de plus en plus compliqué pour mieux protéger la nourriture" 
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au parasitisme, et chez plusieurs des groupes, où les lar
ves vivent de nourriture animale, nous constatons aussi 
une inclination à employer un nombre croissant de proies, 
parfois tuées, ce qui, à son tour, cause l'approvisionnement 
progressif au sens de Roubaud, ou bien l'approvisionne
ment d'une pâte d'insectes de toutes sortes (Vespa, Micro
bembix). 

Bref, et sans prendre en considération les exceptions 
moins essentielles, on pourra voir de ces conclusions, le 
rapport suivant entre l'évolution de la nourriture et l'évo
lution du nid, où, selon moi, le nid est le primaire: 

Nid Nature de la nourriture !Etat dela nourriture 

Aucun nid 

Nid creusé après 
la capture de la 

proie 

Nid creusé avant 
la capture de la 

proie 

Une seule proie 
(hôte) 

Plusieurs proies 
à la fois 

Approvisionnement progressif 

Pâte animale 

Pâte végétale 

Aucune paralysation 

Paralysation temporaire 

// 
Paralysation / 

durably 

// 
Animaux morts 

2. Les éléments du nid. 

Sur les pages précédentes, il a été mis au clair que 
le rôle primaire du nid est une protection de la nourri
ture. C'est déjà un indicateur, à l'aide duquel on pourra 
trouver les lignes d'évolution dans la nidification; plus 
la protection est parfaite, plus la phase d'évolution du nid 
doit être supposée élevée; mais avant d'essayer de suivre 
cette évolution, il faut analyser le nid, en examiner les 
éléments, les nommer, afin de pouvoir les décrire sans 
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malentendus. Une partie assez considérable de la littéra
ture ancienne est fort entachée de la langue indécise à 
la description du nid. 

Aussi je l'ai trouvé utile de donner, déjà au commen
cement de la seconde partie de cet ouvrage, une terminolo
gie que j'ai depuis strictement observée, et que je vais 
discuter un peu plus en détail ici. 

La partie centrale du nid, c'est la chambre-l'en
droit, où se trouvent le couvain et la nourriture. La cham
bre doit toujours exister, tant que le nid est habité; elle 
peut être délimitée au dehors de beaucoup de manières. 
Cette délimitation n'a aucune influence sur la définition. 
La délimitation de la chambre est nécessaire, pour qu'elle 
puisse remplir sa fonction: la protection de la nourriture; 
à l'exception du peu de temps, pendant lequel le nid est 
préparé, la proie capturée et l'œuf pondu, la chambre doit 
être isolée du monde qui l'entoure. Mais pendant ce peu 
de temps il doit, par conséquent, y avoir un accès provi
soire à la chambre. Cette partie du nid, que j'appelle 
le conduit, est souvent remplie, lorsque le nid est fermé 
après l'approvisionnement et la ponte. 

L'endroit où le conduit arrive à la surface du sol s'ap
pelle l'embouchure. 

La chambre peut être revêtue de différentes manières 
avec des matières isolantes, et au fur et à mesure que 
cette couche devient de plus en plus capable de proté
ger le contenu de la chambre, les parois naturelles de 
la chambre, formées de ce qu'il a été trouvé utile d'ap
peler les matières entourant le nid, perdent leur 
importance; l'évolution: chambre - chambre tapissée -
- chambre renfermant une cellule - réduction du con

·duit - cellule libre, placée sur une base, sera décrite plus 
loin par de nombreux exemples, mais il faut la men
tionner déjà ici pour préciser la différence fondamentale 
de la chambre, qui est une cavité trouvée par hasard 
ou creusée,· et la ce 1 J u 1 e, qui est une cavité délimitée 
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par des parois, construite par l'Hyménoptère-mère sous 
des formes plus ou moins libres. 

La susdite fermeture de l'accès provisoire du nid peut 
se faire de manières extrêmement différentes - j'appelle 
fermeture un arrangement quelconque, servant à ce but. 
Dans quelques nids, par exemple dans les nids à une 
chambre dans le sable, il y aura une fermeture simple, 
tout le conduit étant rempli de sable, qu'après quelque 
temps on ne pourra distinguer des matières entourantes; 
dans d'autres nids il peut y avoir une fermeture pour la 
chambre (la fermeture de chambre ou la fermeture 
intérieure) et une autre à l'embouchure du conduit 
(fermeture de nid ou fermeture extérieure), donc 
une fermeture double. 

Dans un assez grand nombre de cas une fermeture 
peut être composée de deux parois, construites l'une un 
peu derrière l'autre. La double fermeture, construite de 
cette manière, est donc totalement différente de la ferme
ture double susmentionnée. 

Dans les nids à plusieurs chambres, chaque chambre 
peut avoir sa propre fermeture, ou bien, s'il s'agit d'un 
nid aux conduits branchés, toutes les fermetures intérieures 
peuvent faire partie de la fermeture extérieure et ce sera 
donc aussi une fermeture simple. 

En m'occupant des types de nids, je compris bien vite 
que partout il importe extrêmement d'indiquer si les fer
metures ou les parois des cellules sont construites de ma
tières analogues aux matières entourantes ou non. Dans 
les cas où ces matières diffèrent des matières entourantes, 
fappelle la fermeture hétéroclosoire, contrairement à 
h o m o c 1 o s o i re. 

Malyshev (1917 et 1933) emploie les mots: ecto
stechal et endostechal pour les fermetures dans les nids 
aux chambres alignées. Si pourtant, j'emploie dans ce 
travail les termes hétéroclosoir et homoclosoir, c'est que, 
chez moi, les notions sont plus larges qu'elles ne Je sont 
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chez Malyshev. Néanmoins, il y a lieu de réfléchir, si 
la différence des définitions est si essentielle qu'il est jus
tifié de maintenir les deux termes. Sinon, ce sont les ter
mes de Malyshev, créés les premiers, qu'il faut em
ployer. 

Il est d'ailleurs intéressant que le besoin d'un tel terme 
ait été éprouvé par deux étudiants de nids indépendamment. 

3. le classement de nids des auteurs précédents. 

Chez tous ceux qui, depuis le commencement de la 
biologie d'Hyménoptères, ont décrit les nids des abeilles 
et des guêpes, un désir, plus ou moins grand, s'est mani
festé de classer ces constructions, et plus notre savoir des 
habitudes des animaux fut grand, plus grandissait en même 
temps le désir de mettre ordre à ce chaos de types biolo
giques; en se rappelant les développements précédents, on 
voit clairement que dans les constructions de nids on 
pourrait s'attendre à trouver les marques distinctives biolo
giques d'importance chez les aculéates, tandis que les 
autres phénomènes biologiques (la nature et le traitement 
de la nourriture, la formation du cocon, le développement 
postembryonnaire, etc.) devaient être d'importance secon
daire. Bien vrai, on a pu entrevoir ce point de vue chez 
quelques auteurs dans leurs essais de classer les nids, mais 
il n'a pas été adapté avec la précision nécessaire. 

Dans cet aperçu de classements de nids les ouvrages 
suivants seront traités: 

1. Waterhouse (1864). 
2. Oraber (1877). 
3. Schmiedeknecht (1882-1884). 
4. Maindron (1884). 
5. Verhoeff (1892). 
6. v. Buttel-Reepen (1903). 
7. friese (1905). 
8. Adlerz (1907). 
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9. Malyshev (1911). 
10. Outbier (1916). 
11. Ma 1 ys h ev (191 7). 
12. Armbruster (1920). 
13. friese (1923). 
14. Malyshev (1933). 

Waterhouse (1864), dont le traité original m'est in
connu, et qui est ici rapporté d'après Armbruster(l920), 
a réparti les nids des abeilles et des guêpes en trois types: 
I. Nid dans des cavités fortuites (trous de vers, trous dans 
le sol ou dans des branches mortes). Il. Nids, formés de 
cellules isolées, non pas renfermées dans une cavité, et 
enfin m. groupes de cellules, plus ou moins étroitement 
reliées, et qui ne sont pas non plus placées dans une 
cavité. 

L'ouvrage de 0 rab er sera traité plus loin, en liaison 
naturelle avec les systèmes de Verhoeff et de friese. 

La répartition de Scbmiedeknecht, qui par la suite 
est mentionnée souvent dans la littérature, se trouve dans 
l'introduction de sa grande œuvre célèbre, "Apidae euro
paeae", traitant le genre Osmia, et ne doit peut-être s'ap
pliquer qu'à ce groupe étroit. Il écrit (p. 5 (871)): "lm All
gemeinen kann man die Arten in Bezug auf ihren Nest
bau in 2 Oruppen zerlegen und zwar in solche, die ihr 
Nest im Irmern von Holz, Thon und Sand oder wohl 
eines Schneckenhauses anlegen und in solche, die ihr Nest 
frei an irgend ein Substrat anheften". 

La répartition de Main d ro n a été rapportée dans 
la seconde partie de cet ouvrage (partie II, p. 94- 95). 
Quand j'ai dit que c'était là le premier classement des 
nids, ceci n'est certainement pas formellement juste, mais 
il s'agit en tout cas du premier essai de former un sys
tème, olt les phénomènes se laissent arranger, et Olt l'au
teur lui-même cherche à arranger de cette manière ses 
observations (sur les Euméniens des Indes orientales). 
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Main d ro n pense que les Vespides solitaires peuvent être 
réparties en trois groupes bien distincts: 

Les espèces du premier groupe construisent, comme 
quelques abeilles et Hyménoptères fouisseurs, des nids ex
térieurs, maçonnés en terre gâchée et contenant des cellu
les, dans lesquelles leurs larves accomplissent les diffé
rentes phases de leur métamorphose; ils sont attachés aux 
murs, le long des branches, sous l'écorce, sur de grandes 
pierres ou suspendus sur les branches des buissons. 

Les espèces du second groupe creusent de longs con
duits dans un sol sablonneux et les divisent en chambres; 
souvent on voit aussi ces guêpes profiter du travail d'au
tres insectes et occuper des nids déjà creusés, ou bien 
nidifier dans des trous formés par l'homme dans des murs 
ou des planches. Mais dans de certaines circonstances on 
les voit aussi, comme leurs parents du premier groupe, 
pétrir la terre et en former de longs tunnels, droits ou 
courbés, inclinés vers le sol, formant à l'extérieur comme 
une sorte de cheminée, qui doit protéger l'embouchure 
jusqu'à ce que le nid soit fini et fermé. 

Enfin les espèces du troisième groupe aménagent les 
logis de leur couvain dans les tiges sèches de quelques 
buissons et plantes. Elles enlèvent complètement la moelle, 
ou bien elles la creusent, et dans les conduits ainsi for
més elles construisent des cellules, séparées, les unes des 
autres, par des fermetures en terre gâchée; ces insectes 
sont encore des maçons. Quelques-uns de ces Hymén
optères, qui sont moins appliqués, ou plutôt doués de 
plus d'intelligence pratique, choisissent de rondes tiges 
sèches, sans moelle, et se contentent de les diviser en 
ges, dont les parois sont en terre pétrie. 

Dans la partie suivante du travail, il est cité une série 
d'exemples de ces types de nids, dont le premier est re
présenté par Eumenes et Zethus, Abispa, la plupart des 
espèces de Rhynchium et de Synagris, le second par Di
scoelius et quelques espèces d'Odynerus s. l., tandis que 
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le reste des espèces d'Odynerus et quelques espèces de 
Rhynchium représentent le troisième type. 

Dans un chapitre suivant, le problème des éclosions 
successives dans les nids des tiges est traité, et il souligne 
que parmi les espèces du premier type on peut distinguer 
deux groupes, celui, dont les cellules sont placées les unes 
à côté des autres sur un mur, et celui, dont les nids sont 
arrondis et placés autour d'un axe, par ex. une branche. 

Le système de Main d ro n resta sans influence sur 
les travaux postérieurs sur ce sujet, on ne l'a même pas 
trouvé digne d'être mentionné. C'est pourquoi il est men
tionné ici avant 0 rab er, dont le traité, bien que paru 
avant l'autre, est souvent cité par la suite. 

Le Docteur Vitus 0 rab er publia en 1877 le second 
volume de son ouvrage "Die Insekten", qui fut certaine
ment bien employé autrefois; dans ce vol ume il a traité 
"Die vergleichende Lebens- und Entwicklungsgeschichte 
der Insekten", dont le troisième chapitre traite "Die Bauindu
strie der Insekten''. Bien sûr, le chapitre concernant les nids 
des abeilles et des guêpes n'est point irréprochable, mais il 
offre pourtant un certain intérêt comme le premier essai 
de donner une description totale du sujet: l'industrie du 
bâtiment des insectes. 

Il ne cherche pas à se former un classement propre
ment dit des nids; il leur attribue des noms, qui sont des
criptifs, plutôt que systématiques; mais les termes répétés, 
comme "industrie inférieure" et "industrie supérieure" mon
trent pourtant que c'est l'intention de l'auteur de tracer 
quelques lignes d'évolution. Comme un point de départ 
hypothétique, il est supposé que tous les œufs aient été 
pondus dans un grand trou dans la terre et qu'il ait été 
apporté de la nourriture. Cette manière de vivre est ce
pendant considérée comme très peu pratique, parce que 
les larves, écloses des œufs, préféreront certaine111ent de 
se dévorer les uns les autres, au lieu de manger les in
sectes plus ou moins morts et pourris que la mère leur 
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avait destinés. Aussi on trouve toujours dans les types 
de nids récents un isolement marqué des individus du 
couvain. 

Au type de nid le plus simple appartiennent de tels 
nids creusés ("Hohlenbau") que construisent les Hymén
optères fouisseurs, un conduit creusé rapidement dans 
le sable; quelques abeilles, habitant la terre, construisent 
de la même manière, mais la plupart de celles-ci forment 
un nid branché ("Zweigbau"), composé d'un conduit prin
cipal vertical, d'où partent les conduits latéraux, terminant 
par la chambre ou la cellule élargie du couvain. Plusieurs 
exemples de ces nids sont traités plus en détails, entre 
autres un nid de Hoplopus avec une manche (par erreur 
attribué à Odynerus murarius). Ces guêpes ne sont pas 
difficiles pour l'endroit où le nid est construit; quelques
unes se servent par ex. de bois pourri, et si elles y trou
vent un trou déjà terminé, elles en sont très contentes. 
D'autres espèces encore ne vivent que dans du bois, en y 
rongeant un long conduit, qui, avec les matières rongées, 
est divisé en compartiments. Comme un extrêmement bel 
exemple est nommé "unsere Xylocopa"; les fermetures de 
chambre sont formées comme les anneaux d'un fourneau 
de cuisine dont les intérieurs sont les plus minces pour 
que la larve puisse les pénétrer plus facilement. 

Mais tout cela n'est à compter que pour des demeures 
de prolétaires, puisqu'il y a des nids où les parois sont 
revêtues de jolis tapis. Les nids tout à fait libres - une 
phase bien supérieure - sont supposés prendre leur ori
gine chez les nids creusés dans la terre; on peut le voir 
de la manière de laquelle 11 0dynerus" (Hoplopus) presque 
prolonge son nid au delà de son vrai territoire, même s'il 
y a une distance considérable de ces nids aux nids tout 
à fait libres. La motte de terre de Chalicodoma encore 
n'est guère développée; la phase supérieure est représentée 
par le d'Eumenes. 

Verh oeff (1892) commence son traité sur l'évolution 
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biologique des aculéates en précisant que la base la plus 
indispensable pour la compréhension de la biologie des 
Hyménoptères sociaux est la connaissance approfondie des 
groupes phylogénétiquement précédents, plus simples (soli
taires). Un tel groupe est inconnu chez les fourmis, chez 
,les Vespides on pense que le point de départ a été les 
ancêtres des Trypoxylonides actuels, de qui les Euménides 
et les Vespides descendent; on suppose que les abeilles 
<mt leur point de départ dans quelque subfamille d'Hymén
optère fouisseur. 

Puis l'auteur mentionne le travail de Oraber et cri
tique fortement son idée d'un type fondamental hypothé
tique, chez qui tous les œufs sont placés dans un trou. 
Le plus primitif que nous connaissions, c'est le nid à une 
-cellule qu'on trouve chez Mellinus, beaucoup de Pompi
Hdes, Ammophila et d'autres. En outre il mentionne qu'il 
est plus primitif de creuser le nid après qu'avant la cap-
ture de la proie. . 

Puis il donne un classement des nids qui doit être 
:supposé exprimer l'évolution: non que les formes supé
rieures ont parcouru toutes les phases d'évolution, mais 
-chaque phase est supérieure à la précédente et inférieure 
à. la suivante: 

1. Nids simples (Monoecies): chaque cellule a son con
duit à la surface. 

2. Nids aux chambres alignées (Orthoecies); plu
sieurs ce II ules, l'une derrière l'autre, toutes ayant la 
même embouchure. 

3. Nids branchés (Dendroecies): nids à plusieurs cel
lules avec un conduit principal, auquel les cellules 
aboutissent, en sorte que les habitants puissent sortir 
indépendamment les uns des autres . 
. a) Nids branchés aux cellules éloignées, oü 

les cellules sont en communication avec le conduit 
principal par des conduits latéraux. 

21 
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b) N i d s b ra n ch é s a u x c e Il u l e s ra p p r o c h é e sr, 
où les cellules aboutissent directement au conduit 
principal sans des conduits latéraux. 

4. Nids libres (Eleuthéroecies): cellules libres sur une 
aucun conduit. 

a) Ni d s 1 i bres à une ce 11 u le. 
Nids 1 i bres à p 1 us i eu rs ce Il u 1 es. 

5. Nids voûtés (Trogloecies): nids de bourdons. 
6. Nids de gâteau (Mélissoecies): abeille domestique. 

Dans son ouvrage connu sur le développement phylo
de la société d'abeilles, v. Buttel-Reepen a 

aussi donné un aperçu des nids des abeilles solitaires, 
y a lieu de mentionner ici parce qu'il a servi de 

modèle pour un nombre d'auteurs postérieurs. Il regarde 
les nids une chambre comme les plus simples, et comme 
le il mentionne Osmia papaveris. Un peu haut 
nous trouvons abeilles nidifiant dans des tiges comme 
par ex. Osmia et d'autres, et 
les osmies nidifiant dans des coquilles de limaçon. Aux 
"nids aux chambres alignées" (au sens de Verhoeff) des 
habitants de tiges viennent se joindre les nids branchés 
comme par ex. celui d'Anthophora parietina. Enfin, comme 
la supérieure est mentionné le nid libre (à 
cellules) en feuilles mâchées d'Osmia emarginata. 

Il est naturel de traiter le système de nids de fr i es e 
en même temps que celui de von Buttei-Reepen. 
Plusieurs premièrement en 1905, dernièrement et 
d'une manière très détaillée en 1923 dans son livre sur 

abeilles de l'auteur a publié ses idées. Je 
m'en rapporte au dernier endroit. 

Tout d'abord il distingue les nids à une et à plusieurs 
et pense que ces derniers sont développés des 

premiers. Les nids à une cellule (phase ordinaires 
les Hyménoptères fouisseurs (le point de départ 
génétique des abeilles) n'existent que chez un petit nom
bre d'abeilles: Osmia et par exception chez. 
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Prosopis, Colletes et Ceratina; il souligne qu'Osmia pa
pavet·is appartient, au point de vue morphologique, à une 
phase supérieure. Les huit autres phases d'évolution sont 
représentées par de différentes constructions de à 
plusieurs cellules. Tout en bas (phase Il) se trouvent 
les nids aux chambres alignées, la phase Ill est constituée 
par les nids branchés, terme que Friese emploie dans 
un sens différent de celui de Ver ho e f f, il s'en sert pour 
désigner des nids aux chambres alignées très rapprochées 
qui ont une embouchure commune et sont parallèles, 
comme on le trouve, par ex. chez de différents 
phora et chez Trachasa. D'autres auteurs désignent sou
vent ces nids par le terme linéairement branchés. 

Correspondant aux nids branchés de Ver h o e f f, on 
trouve chez fri es e le nid en forme d'une grappe de 
raisins, constituant une quatrième phase; cette forme a 
paru par le fait que l'abeille-mère ne construit pas tout 
de suite le conduit dans toute la longueur, mais le pro·" 
longe successivement, lorsque ce sera nécessaire. Les cel
lules peuvent se trouver dans toutes les directions autour 
du conduit principal, ou bien, comme on le connaît sur
tout dans des nids à conduit horizontal, dans une seule 
direction, et dans ce cas souvent avec les chambres verti
calement en bas; ce dernier type est considéré comme 
supérieur à l'autre. 

Phase V, qu'on ne connaît que chez Lithargas, est ap
pelée le nid et il est décrit comme un nid branché 
polydactyle, dont quelques "doigts" ne descendent pas, 
comme les cellules de couvain, mais montent dans le bois 
pourri et servent de conduits de dépôt, renfermant le pol-

en sorte que la nidification n'ait pas besoin d être 
troublée par le mauvais temps. 

Phase VI s'appelle nid de pelote et correspond com
plètement aux nids libres à plusieurs cellules de Verh oeff. 

Le nid de Halictas qaadricindas, composé d'un gâteau 
de cellules libres dans une cavité dans la terre, est con-

2J• 
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sidéré comme appartenant à un groupe spécial, désigné 
la phase de nids de gâteau (phase VII). Les phases VIII 
et IX sont constituées respectivement par les nids de 
Bombas et d'Apis. 

L'effort d'éviter que le pollen ne se moisisse ou se 
putréfie est considéré comme la première force motrice 
dans cette évolution; au deuxième rang vient l'influence 
défavorable du milieu, le froid, la chaleur, le vent et la 
pluie. 

Un grand intérêt offre chez friese la description com
ment l'emploi de la cire s'est développé chez les abeilles; 
chez un assez grand nombre d'espèces des genres Tetra
lonia, Eucera, Xylocopa et Anthophora il est démontré 
:une sécrétion de graisse ou de cire entre les ségments 
de l'abdomen. 

En 1907, Ad 1er z a publié ses observations très pré
cieuses sur les Euméniens solitaires, où il finit par quel
ques réflexions sur les différentes méthodes de construc
tion. Ce traité offre d'autant plus d'intérêt, que c'est le 
seul de cet auteur traitant ce sujet. C'est même la seule 
contribution à ce sujet, donnée par le cercle de savants 
de la france, des Etats-Unis et de la Scandinavie vers 
la fin du dernier siècle, dont les noms les plus éminents 
sont ferton, Peckham et Adlerz. On ne peut que 
regretter profondément qu'Ad 1 erz ne l'ait pas trouvé 
utile de réunir ses expériences énormes sur la nidifica
tion. La répartition d'Adlerz ne comporte que la nidifi
cation des Euméniens; il distingue trois groupes princi
paux: les nidificateurs du bois, de la terre et ceux qui 
construisent des cellules maçonnées. Le dernier groupe, 
identique à celui aux nids libres de Verhoeff, est con
sidéré comme la phase supérieure d'évolution; on y trouve 
Eumenes et Odynerus ( Anchistrocerus) oviventris. 

Anchistrocerus antilope et la plupart des espèces du 
sous-genre Hoplopus sont comptées parmi les nidificateurs 
,de la terre. 
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Les autres espèces, y compris les habitants des roseaux 
des toits et des tiges creuses, appartiennent aux nidifica
teurs du bois. Quelques-unes de ces espèces sont consi
dérées comme nidifiant tantôt dans le bois, tantôt dans la 
terre. Cette question se présente donc à lui; type 
est le plus primitif? Il y a trois possibilités à discuter: 

l. Le primitif, c'est de changer de méthode. L'idée 
que les nidificateurs du bois, aussi bien que les nidifica
teurs de la terre proviennent d'une phase indifférente, où 
toutes sortes de cavités ont été employées, cette idée peut 
sans doute trouver un appui par des réflexions purement 
théoriques, mais elle ne peut pas être prise en considéra
tion, comme aucun fait ne le prouvtt. 

2. Comme à la nidification tous les Euméniens se 
servent d'argile de différentes manières, il est convenable 
de supposer qu'il est question d'un souvenir du temps où 
les ancêtres de ces animaux nidifiaient dans l'argile, autre
ment dit; que les nidificateurs de la terre sont les primi
tifs parmi les Euméniens. 

3. Néanmoins, Adlerz adopte l'opinion que les nidi
ficateurs du bois sont les primitifs, et son motif est que 
chez les nidificateurs de la terre on trouve parfois des 
nids à chambres alignées. Car on ne peut guère s'ima
giner que le nid aux chambres alignées a paru ailleurs 
que dans des tiges, et par conséquent, lorsque nous trou
vons que par ex. Hoplopus construit dans beaucoup de 
cas des cellules alignées, cela doit être un héritage d'an
cêtres nidifiant dans des tiges. La répartition de cham·
bres vides est aussi considéré comme indiquant la même 
chose. 

Mal ys he v publia pour la première fois (1911) ses 
opinions sur le classement de nids dans un traité sur la 
biologie des espèces d'Odynerus. Ce classement ayant été 
élargi et plus précisé plus tard je ne m'y arrêterai pas ici, 
je veux seulement mentionner que tout en gardant l'es
sentiel de la nomenclature de Verhoeff, il cherche à dé-
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montrer le développement par le pouvoir augmenté 
nidificateur à traiter les matières. 

Outbier (1916) est le premier qui indique que les 
nids aux parois spéciales se trouvent toujours aux endroits, 
où elles doivent avoir une importance comme protection 
contre l'humidité, surtout dans les couches superficielles 
de la terre. Ces parois spéciales sont donc appelées des 
11 parois de protection", et leur développement a été né
cessaire pour que le nid ait pu être aménagé dans les 
couches superficielles au lieu de dans les couches infé
rieures. l'évolution continue, toujours avec un dé
veloppement ultérieur des parois de protection, aux nids 
dans des fentes et enfin aux nids libres hors des cavités, 
les nids isolés. Cela est appelé l'évolution progressive du 
nid. Le déménagement des espèces, ayant appris la cons

de parois de protection, de la terre à un autre 
milieu, moins hygroscopique et plus compact (bois, tige, 
coquille) fut le commencement de la réduction successive 
des parois, rendues superflues par le milieu. C'est l'évo
lution rétrograde du nid. 

Dans le classement de 0 ut bi er les groupes -- la di
vision supérieure- correspondent aux phases de cette évo
lution, avec l'emploi de critériums obtenus des phéno
mènes des fermetures, ledit "Critérium de structure", tandis 
que la division subordonnée, les types, est exprimée par 
la répartition des cellules dans le nid, un "critérium d'ar
chitecture". 

Il a été dirigé une critique très réprouvante contre 
les opinions de Ma 1 ys he v, critique dont les motifs se 
cachent peut-être dans le texte russe, mais qui ne résul
tent pas du résumé français que j'ai dû me contenter de lire. 

Dans le traité de Malyshev de 1917 la critique est 
repoussée avec beaucoup d'acuité, et contre le système 
de 0 ut bi er il est dirigé une critique qui, à juger même 
d'après le résumé (dans ce cas aussi le traité est en russe), 
est tout à fait écrasante. 
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Pour éclaircir les problèmes concernant la cellule de 
-ra beille domestique, Ar rn brus ter donne une grande 
description de l'évolution de l'art de nidifier. L'auteur ré
partît les nids en nids creusés particuliers en ce que 
les parois de la cellule, sauf la fermeture, sont constituées 
par la matière, dans laquelle le nid est aménagé, et qu'ils 
sont formés exclusivement avec l'éloignement de matières 
du nid, et en nids construits, où les parois de cellule 
sont maçonnées de matières <tpportées dans le nid par 
.l'abeille. Dans la description suivante il est montré, com
ment les deux types et les formes intermédiaires sont ré
pandus parmi les nidificateurs. 

Comme le but, aussi bien que le résultat, est plutôt 
de trouver les lignes d'évolution depuis les formes soli
taires jusqu'aux formes sociales, je le trouve inutile 
rapporter ici ce travail plus en détails. 

Nous venons maintenant au classement de Malyshev, 
comme il a été donné dans son dernier travail de 1933. 
On doit l'étudier avec une attention spéciale, car ce clas
sement a fait ses preuves par la longue suite de recher
ches spéciales, dont Ma !ys he v a enrichi la littérature de 
la biologie d'Hyménoptères (voir par ex. le traité sur Li
thurgus 1930). Si l'on veut classer les nids des Hymén
optères de sorte que ce classement exprime l'évolution 
de phases inférieures à des phases supérieures, on ne peut 
pas se contenter d'employer comme base de division des 
,caractères morphologiques extérieurs, mais on doit se ser
vir de caractères, exprimant directement le degré d'évolu
tion. Suivant Ma 1 ys he v, les nids peuvent être regardés 
comme la résultante de deux forces, s'influençant récipro
quement: la puissance de nidifier qui est active et produc
tive et la base qui est passive ou qui a un effet négatif. 
En se basant sur ce principe biologique, la puissance de 
nidifier ou la manière de nidifier, il sera possible de for
mer un classement satisfaisant, dont les classes principales 
sont basées sur la manière de nidifier. Dans les différents 
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groupes les nids seront produits par l'effet des deux 
la puissance de nidifier et la résistance pas

sive de la base, et les deux facteurs ont une influence 
fort variante sur le résultat. Dans les nids où la base est 

on doit supposer que la puissance de nidifier 
est faible, la manière de nidifier simple et le degré d'évo
lution inférieur (comme exemple est montionné le nid 
de hyalinatus).. Inversement, chez les i··Jymén
optères sociaux les cellules sont presque indépendantes 
de la base. 

De ce qui a été dit ici, on comprend que la sépara
tion principale sera entre les nids libres (anoda ux) et 
les nids non libres ( o daux). C'est là le critérium princi
pal suivant la forme du travaiL Les subdivisions du pre
mier ordre sont obtenues en regardant la voie du travail, 

la voie par laquelle la cellule est en communica
tion avec les entourages. 

Les nids odaux sont de cette manière répartis en ces 
groupes: 

Autodaux: un seul conduit à chaque cellule, c.-à-d. mo
nocellulaires. Sous-types: Allocoeles, dans des ca
vités trouvées, autocoeles creusés par l'insecte. 

H étéroda ux: un conduit commun principal, chaque cel
lule un conduit latéral, c.-à-d. nid branché. Sous
types: branchés d'en haut, stationnaires, bran
chés d'en bas et dispersés. 

Allodaux: un conduit commun principal, aucun conduit 
latéral, c.-à-d. nid aux chambres alignées. Sous-types: 
endostechal, matières de fermeture obtenues du 
nid même, et ectostechal, les matières de ferme
ture cherchées ailleurs. 

Synodaux: un ou plusieurs conduits communs aboutis
sent, avant de communiquer avec les cellules, dans 
une cavité, commune à toutes les embouchures de 
cellules, ledit nid de chambre. Suivant l'orientation 
on distingue des nids horizontaux et verticaux. 
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Iiétéroallodaux: ni.ds branchés aux chambres alignées 
sont considérés comme une subdivision des nids 
allodaux et ont les mêmes sous-types. 

Les nids libres (anodaux) sont répartis de la même 
manière: 
Successifs: la base est construite au fur et à mesure 

que les cellules sont formées. Sous-types: nids de 
pelote linéaires et nids d'un aspect comme un 
"gâteau": faux nids de gâteau. 

Nids de gâteau: plusieurs cellules sont construites en 
même temps. Sous-types suivant la nature des ma
tières: nids de base formés des matières entou
rantes, nids de sécrétion (par ex. Apis) et nids 
de matières recueillies, où les matières sont cher
chées ailleurs (par ex. Vespa). 

4. Critique des classements antérieurs. 

Au commencement (p. 303) il fut souligné que les 
habitudes des insectes pouvaient en général être regardées 
comme des instincts, c.-à-d. des réflexes innés compliqués. 
- En outre que les lois d'après lesquelles on doit poser 
un classement des instincts, doivent être les mêmes qu'em
ploient les morphologistes, puisque les instincts doivent 
se tenir comme les caractères morphologiques, et quant 
à leurs variations et quant à leurs lois de l'hérédité. 

Par l'expérience de bien des années les morphologistes 
sont parvenus à distinguer ce qui est essentiel et ce qui 
ne l'est pas dans les caractères de la structure des ani
maux, ce qui a permis la formation d'un système qu'on 
suppose naturel; en d'autres mots, qui exprime la voie 
de l'évolution. 

Dans ce système naturel les facteurs biologiques - les 
habitudes des animaux- doivent entrer tout à fait comme 
les facteurs morphologiques. 

Si nos connaissances biologiques sur les animaux 
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étaient aussi amples que nos connaissances morphologi
ques, nous pourrions former, seulement à l'aide d'elles, 
un système qui, s'il existe vraiment un système naturel, 
devait être congruent à celui que les morphologistes ont 
formé sur la base de la structure des animaux. 

La biologie comparée a ici une mission, rappelant en 
beaucoup l'étude de la systématique des formes larvaires: 
vérifier et, sur certains points, corriger le système existant, 
relativement complet, obtenu d'autres manières. 

Il me semble qu'en soulignant que le nid est le 
tat d'une fonction biologique, Malyshev a bien éclairci 
un des faits qui doivent former la base du classement 
des nids. 

Mais il ne suffit pas de souligner ce qui doit être con
sidéré comme la base de l'évolution; tout le système doit 
être construit en conformité de ce qui indique une évolu
tion réelle des instincts. 

Il faut aussi que le résultat s'accorde à un certain de
gré au système morphologique. Sans cette exigence, nous 
ne pouvons pas penser être parvenus à un classement ex
primant le système naturel. C'est autre chose si, par le 
classement, on ne cherche qu'à avoir un aperçu pratique 
des phénomènes constatés; dans ce cas un système basé 
sur les faits extérieurs convient extrêmement; mais on 
éloigne en même temps la possibilité d'avoir une com
préhension approfondie de l'enchaînement des phéno
mènes.-

Les habitudes des insectes nous montrent que quel
ques habitudes peuvent varier d'espèce en espèce, même 
d'individu en individu chez une même espèce, par ex. le 
nombre de chambres dans des nids à plusieurs chambres 
- trait qui montre d'ailleurs aussi une variation dans des 
nids construits par le même individu (voir par ex. Trypoxy
lon jigulus partie III, p. 287). D'autres habitudes se tien
nent constantes chez de grands groupes, par ex. l'emploi 
,chez les abeilles de la nourriture végétale pour les larves. 
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A une pénétration plus grande dans le sujet qu'il n'est 
possible de l'entreprendre actuellement, il sera très avan
tageux de se servir de la constance des habitudes pour 
exprimer des unités systématiques; pour le moment il n'a 
été possible de réaliser ce principe que dans une éten
due faible. 

Si l'on parcourt la littérature du classement des nids 
en se rappelant les développements susmentionnés, on 
voit distinctement que même si c'était l'opinion de chaque 
auteur de former son système en sorte qu'il exprimât l'é
volution de la nidification, aucun des systèmes cités, sauf 
celui de Malyshev1 n'est basé sur de tels caractères 
qu'on en peut former un système naturel. 

Le système le plus simple est celui de Schmiede
k nec h t1 suivant lequel les nids sont répartis en deux 
groupes1 les nids libres et tous les autres. 

Waterhouse a déjà indiqué une répartition en trois 
groupes des nids, qui est pourtant plus apparente que 
réelle, puisque les cellules libres sont réparties en deux 
groupes suivant le cas où elles sont isolées ou reliées. 

La répartition de Main dr on au contraire a trois grou
pes réels et contient les éléments d'une répartition d'après 
les caractères essentiels; cependant1 une interprétation réelle 
de l'évolution n'a guère été décisive, et la séparation dé
fectueuse des groupes se manifeste par le fait qu'Odynerus 
tricolor qui, d'après les définitions doit appartenir au troi
sième groupe, est placé, par Maindron lui-même, au 
deuxième groupe. 

Dans le classement de 0 rab er on entrevoit. une ré
partition en quatre groupes des nids, répartition que Ver
h o e f f a plus tard élaborée avec beaucoup de finesse. Ce 
système de quatre groupes qu'en effet on retrouve chez 
presque tous les auteurs depuis ce temps-là, est obtenu 
en séparant non seulement les nids supérieurs libres, mais 
aussi les nids inférieurs1 les nids simples; sur ce dernier 
point1 plusieurs des auteurs qui ont traité l'evolution des 
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nids en se basant sur la répartition de Ver ho e ff, n'ont 
pas suffisamment apprécié un petit avertissement sur 

685 dans le traité de Ver ho e ff, disant qu'il existe 
des nids ne sont simples qu'apparamment et donc ce 
sont des nids simples secondaires. Bien que l'opinion en 
soit une l'expression aurait dù avertir ceux qui men
tionnent, comme le type d'un nid simple, le nid 

abeille qui appartient aux Hyménoptères les 
mieux organisés qu'on connaisse. 

Le grand avantage du système de Verhoeff, c'est la 
clarté, les groupes sont bien distincts, du premier coup 
d'œil on pourra placer chaque nid à un groupe; c'est 
avant tout une répartition pratique, dont la terminologie 
a réussi tellement que les termes: nid aux chambres ali
gnées et nid branché appartiennent au langage courant
du moins chez les biologistes d'Hyménoptères. 

Mais si l'on a réussi à fixer les extrêmités de l'évolu
tion (nids simples et nids libres), ·le milieu fait encore dé
faut; car ce sont de pures conjectures, lorsqu'on maintient 
que le nid aux chambres alignées est plus primitif que 
le nid branché. Le principe architectonique, bien que très 
pratique, ne peut conduire à une répartition naturelle, en 
tout cas non sans introduction d'autres éléments. 

Ce qui a été dit sur le système de Ver ho e f f, peut 
aussi, sans guère de modifications, être dit de ceux de von 
Buttel-Reepen et de friese, ceux-ci étant construits 
dans les grandes lignes sur le principe architectonique. 

Le système d'Adlerz correspond à peu près complète
ment à celui de Maindron: il comprend que le principe 
architectonique est secondaire, et il démontre que les ni
dificateurs du bois sont plus primitifs que ceux de la 
terre, mais il ne réalise pas son système jusqu'au fond. 

Il ne vaut guère la peine de démontrer les absurdités 
du système de 0 ut bi er, une partie de celles-ci ayant 
été repoussées par Mal ys he v. 

Même si Ar m brus ter est très bien fondé lorsqu'il 
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souligne l'importance des éléments construits, il est à peine 
possible de former, avec les définitions données du nid 
creusé et du nid construit, une répartition satisfaisante 
pour les nids solitaires. 

Maintenant il ne reste que le classement de Malyshev. 
Dans celui-ci l'auteur a formé, par une série de réflexions, 
un système correspondant entièrement au principe archi
tectonique ordinaire, seulement les nids branchés sont sup
posés plus primitifs que les nids aux chambres alignées. 
On peut dire que ce système fut inventé par 0 rab er, 
éclairci par Ver~oeff et motivé au fond par Malyshev. 
Mais Malyshev a fait encore plus, il remplit les groupes 
de sous-groupes, basés sur des caractères du plus grand 
intérêt, il rendit le système bien plus riche et commode; 
mais, ce n'est pas un système naturel pour cette simple 
raison qu'à sa mise en place dans le système morpholo
gique on n'aura pas une idée de l'évolution du nid, à cet 
égard il échoue de la même manière que Verhoeff et 
plusieurs autres. 

5. Le classement employé dans ce travail. 
... il n'est pas douteux qu'on peut aussi 
bien "déterminer" un être par ses mœurs, 
son industrie, souvent par les parasites qui 
en dépendent, que par son aspect externe. 

L. Berland. 

J'ai en partie rendu compte des types de nids biolo
.giques, que je l'ai trouvé utile à employer, dans les quatre 
premières parties, déjà parues, de cet ouvrage. 

Dans ce qui suit je vais rendre compte de leur rela
tion au sens phylogénétique et de leur présence dans 
les groupes. 

Cette répartition de types de nids ne prétend pas de 
contenir de nouveaux éléments; le principe en est en réa
lité le même qu'on trouve par fragments chez plusieurs 
des auteurs précédents, surtout comme il a été donné par 
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Maindron et par Adlerz. Mais la réalisation censé
des types simples chez tous les aculéates est nou

velle, que je sache. 
Tout en bas se trouvent les formes qui ne construisent 

de nid; ces larves vivent en ·ectoparasite sur l'hôte. 
Dans ce groupe la paralysation donne les sous-caractères 
et on pourra former trois groupes: un premier où il 
a pas de para!ysation, un second, où la paralysie ne dure 
que la ponte, et un troisième où la paralysie est 
permanente; dans ce cas le séjour de l'hôte sert de nid. 
Dans ce groupe, duquel nous avons partout 
représente un degré primitif, la proie, servant de nourri
ture pour le couvain de l'Hyménoptère, est appelée 
de cette manière il est souligné que nous avons affaire 
à un pur parasitisme. 

Chez le reste l'hôte est appelé la nourriture, et c'est 
le caractéristique que la nourriture est transportée à un 
nid, où elle sert de nourriture pour le couvain de I'Hymén
optère. J'ai réparti ces types de nids en trois groupes; dans 
le premier, le nid est construit dans des cavités fortuites 
de toutes sortes, conduits de Coléoptères dans du bois, 
coquilles d'escargots tiges sèches ou dans des nids 
d'autres Hyménoptères. 

Dans ce groupe se trouvent aussi les nids, construits 
dans des tiges de Rubus et d'autres plantes à moelle 

un seul conduit est formé, et qui est divisé 
le système de ligne de Verhoeff. 

Les nids du premier type ne contiennent d'éléments 
construits ou maçonnés que la fermeture. 

D'après la fermeture on distingue les nids homoclo-
soirs du premier type, la fermeture est formée de la 
même matière que les du et les nids hétéro-
closoirs, où elle est de matières différentes. 

Dans le second de celui-ci est creusé par 
l'insecte-mère. Dans ce groupe placé et les nids 
sont creusés dans la terre et ceux qui sont rongés comme 
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des conduits dans du bois; la plupart des espèces ron
geant le bois ont probablement vécu autrefois dans du 
bois pourri, où elles ont travaillé avec une technique, 
correspondant à celle qui est employée au creusement 
dans la terre. Chez la plupart des nidîflcateurs du bois, 
qui rongent leurs conduits, les tibias de derrière sont 
employés pour éloigner la poussière, conformément à 
l'emploi des tibias de derrière chez les nidificateurs de 
la terre. 

Il est bien possible que les savants, ayant plus de con
naissances sur des genres comme et Pemphredon, 
trouvent qu'il faut distinguer ces deux formes de second 
type de nid; néanmoins je les traiterai à la fois dans ce 
travail et je ne pense pas que l'on commette de cette 
manière une faute très grave. 

Le troisième type de nid est le supérieur des Hymén
optères solitaires; il se distingue par le fait que la partie 
du nid, où se trouvent la nourriture et le couvain, est 
entourée de parois, construites par l'insecte-mère, c.-à-d. 
composée d'une ou de plusieurs cellules. Ce type se sub
divise suivant le cas où les cellules se trouvent cachées 
dans une cavité ou sont placées libres snr une base. 

A. - Aucun nid. La larve ectoparasite sur l'hôte. 
1. Aucune paralysie (on ne la connaît pas avec cer

titude). 
2. Paralysie seulement pendant la ponte, l'hôte er

rant librement depuis. 
3. Paralysie permanente; l'hôte reste à l'endroit abri

té, où il a vécu, et où la paralysation et la ponte 
ont lieu. 

B. - L'hôte qui pour ce groupe est appelé la nourri
ture, est transporté à un nid, où il est dévoré par 
la larve, parue de l'œuf que la mère a pondu dans 
le nid. 
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Type de nid I: Le nid est aménagé dans des cavités 
trouvées de toutes sortes, conduits de Coléoptères dans 
du bois, coquilles d'escargots vides, tiges sèches ou 
nids d'autres Hyménoptères; ici aussi les espèces vivant 
dans les tiges de Rubus, etc., où la moelle est seulement 
enlevée pour produire la cavité. Les nids ne contiennent 
d'éléments construits ou maçonnés que la fermeture. 
a) Nids homoclosoirs du premier type: fermetures de 

la même matière que les matières du nid. 
b) Nids hétéroclosoirs: fermetures de matières diffé

rentes. 

Type de nid II: Le nid est construit par l'Hymén
optère-mère. 
a) Nid creusé dans la terre. 
b) Nid rongé dans du bois. 

Type de nid III: La partie du nid, où se trouvent la 
nourriture et le couvain, a des parois, construites par 
l'Hyménoptère-mère; une ou plusieurs cellules. 
a) Cellule cachée dans une cavité. 
b) Cellule libre sur une base. 

6. Evolution du nid. 

Nos connaissances actuelles sur la grande systématique 
.. des Hyménoptères ne sont pas encore assez consolidées 
pour nous permettre un classement certain, phylogénétique
ment juste des aculéates. Les familles à prendre en con
sideration comme des nidificateurs solitaires sont: 

Beth y lidae, 
Scoliidae, 
Psammocharidae, 
Vespidae, 
Sphegidae, 
Apidae. 

Ces groupes sont rapprochés par les différents auteurs 
de beaucoup de manières différentes. Quelques auteurs 
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·séparent les Béthylides des aculéates et les placent parmi 
les Proctotrupides; les autres sont répartis en deux grou
pes, l'un comprenant les Scoliidés (et Thynnidae, Mutillidae 
et les fourmis) et toutes les abeilles, qui se divisent en 
une série de familles (6); l'autre comprenant les Sphégides 
(3 familles) et les Psammocharides dans une superfamille, 
les Vespides avec deux familles dans une autre superfa
mille (Borner 1919). 

Une répartition toute différente est due à As hm e ad 
et employé~ par ex. par I mm s (1925): les aculéates, qui 
par les Proctotrupides se trouvent rapprochés des Ichneu
mons, sont divisés en quatre superfamilles: Vespoidea, com
prenant les Béthylides, les Scoliidés, les Psammocharides 
et les Vespides, Sphecoidea et Apoidea; divisés en un grand 
nombre de familles, et enfin Formicoidea. La répartition 
d'aculéates en familles a été fort critiquée par des hymén
optérologues allemands (Kohl, Iiandlirsch et Ducke). 

La répartition d'As h rn e ad servira de base pour l'a
perçu suivant, comme elle a servi aussi dans les_ parties 
précédentes de l'ouvrage. 

Bethylidae. 
Chez cette famille nous trouvons les conditions les plus 

primitives. Chez la subfamille Dryininae on ne connaît 
que des formes purement ectoparasites, les larves vivant 
dans des sortes de vésicules sur des Homoptères errant 
librement. Pendant la ponte, l'hôte est maintenu avec les 
pinces étranges des pattes de devant. Ils ne construisent 
jamais un nid, et un transport de l'hôte n'a pas lieu; on 
.ne sait pas si l'hôte est paralysé. 

Chez la subfamille Bethylinae on trouve une améliora
tion distincte de la protection de l'hôte et de la larve du 
parasite. Les Mesitiini sont de purs ectoparasites sur des 
·Orthoptères, tandis que les quatre autres groupes de gen
:res protègent le couvain de différentes manières: 

Les Pristocerini et les Sclerodermini emploient typique-
22 
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ment des larves de Coléoptères, vivant dans des lieux abd
tés, dans des galles, etc., qui servent donc en quelque sorte 
de nid. L'hôte est paralysé, mais il n'y a qu'un seul observa
teur ayant signalé un transport de la proie (Ha rn rn 1922). 
Les insectes adultes prennent de la nourriture animale. 

Les larves des Bethylini sont ectoparasites de chenilles, 
paralysées avant la ponte. Plusieurs œufs sont placés sur 
chaque proie. La nourriture des adultes est végétale. Dans 
ce groupe on trouve les premières phases du nid, qui, 
chez les groupes supérieurs est désigné comme le nid dtL 
premier type, construit dans des cavités fortuites. Les ca
vités employées étant des tiges de plante creuses, et comme 
il est placé plusieurs larves dans chaque cavité, le nid 
aura le caractère d'un nid à chambres alignées; pourtant 
les fermetures font défaut et il est pondu plusieurs œufs 
sur chaque chenille. Il me faut souligner que nous avons 
ici une réalisation du type que Oraber considérait comme 
le point de départ hypothétique de la nidification, ce qui 
fut fort critiqué- on peut même dire bafoué par Verhoeff. 

Les larves des Epyrini vivent comme ectoparasites de 
larves de Coléoptères. Chez les espèces les plus spéciali-

comme par ex. l'Epyris observé par Wi Ilia rn s (1918), 
il y a un transport de la proie, une larve de Ténébrionide, 
qui est, comme chez tous les Epyrini, paralysée et trans
portée à un endroit convenable, où l'Hyménoptère creuse 
dans le sable un nid à une chambre, y place la nourri
ture et pond un œuf - seulement un - pour enfin fermer 
le nid. Nous avons ici l'exemple typique d'un nid du 
type appelé dans cet ouvrage no. II - le nid creusé par 
l'insecte même. 

Scoliidae. 

Chez cette famille, avec qui est comptée la famille très 
proche au point de vue biologique Thynnidae, on trouve 
un type biologique qu'il est facile de dériver de celui que 
nous avons décrit chez les Pristocerini et les Sclerodermini. 
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Les proies sont des larves de Coléoptères vivant dans des 
lieux abrités, où l'fiyménoptère les cherche; tandis que 
les subfamilles de Bethylidae mentionnées prennent des 
larves de Coléoptères dans des galles, du bois et des en
droits semblables, les Scoliidae emploient surtout des lar
ves de Scarabées, vivant dans la terre. Chez quelques 
espèces on constate le phénomène que l'endroit du con
duit de la larve de Coléoptère, où celle-ci est paralysée 
et munie d'un œuf, est élargi à une chambre. 

Psammocharidae. 
Chez ce groupe nous trouvons un développement es

sentiellement plus riche de la nidification. Un petit nom
bre d'espèces n'ont pas de nids proprement dits, en ce 
qu'elles emploient, comme les groupes de Betlzylidae et 
de Scoliidae justement mentionnés, l'endroit de séjour de 
l'hôte comme "nid". Les espèces de Homonotus par ex. 
emploient des araignées, nidifiant dans les brins d'herbe, 
comme Cheiracanthium. La paralysie ne dure que peu 
de temps, et la larve vit entièrement comme ectoparasite.*) 
Chez d'autres, se servant des terriers des araignées habi
tant la terre, la paralysie dure jusqu'à ce que l'araignée 
soit dévorée. 

Les genres principaux, Psammochares et Priocnemis et 
leurs parents les plus proches, construisent typiquement 
des nids à une chambre dans le sable après avoir captivé 
la proie. Il y a pourtant beaucoup de variations. Beau
coup d'espèces sont plus ou moins enclines à se servir 
de nids, abandonnés par d'autres espèces, ou bien à se 
servir des conduits dans le nid d'un Sphegide, en se con
tentant d'y creuser une chambre. Deux fois seulement on 
a trouvé des nids à plusieurs chambres, et dans tous 

*) Depuis l'apparition de la première partie de ce travail, nos con
naissances sur la biologie de Homonotus ont été augmentées 
considérablement par un ouvrage très intéressant de Kuni o 
Iwata (1932). 

22" 
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les deux cas il peut s'agir d'un nid à plusieurs chambres 
abandonné, qui a été employé.*) Une seule espèce (Ps. 
plumbeas f.) se distingue en creusant partiellement le nid 
avant la capture de la proie. 

Tandis que les genres principaux des Psammocharides 
n'emploient que par exception les nids du type 1, ceci 
paraît être le type fondamental chez la subfamille Macro
merina, dont on connaît très bien le genre Deuteragenia. 
Les nids sont construits dans des cavités de toutes sortes, 
qui sont, dans le cas où elles sont assez grandes, subdivi
sées en plusieurs chambres, et de cette manière il y aura 
un nid aux chambres alignées. Les fermetures sont de 
brindilles et d'autres matières se trouvant là, et le nid est 
donc un nid aux chambres alignées avec des fermetures 
homoclosoires. 

Enfin chez un autre genre de Macromerina, Pseuda
genia, nous trouvons des cellules libres, maçonnées en 
argile dans un endroit abrité, par ex. sous une pierre; on 
dit que Macromeris construit des cellules libres en ma
tières végétales (Ha u pt 1927). Ce type de nid se trouve 
absolument isolé chez ce groupe de genres, et on n'en 
connaît pas de phases préalables; mais on doit se souvenir 
que les Macromerines ont leur répartition essentielle dans 
les tropiques, et qu'on ne connaît qu'un très petit nombre 
d'espèces au point de vue biologique, et il est donc à 
espérer que des observations futures pourront éclaircir le 
développement de ce type de nid supérieur. 

Les Psammocharides comprennent donc des repré
sentants de presque tous les types biologiques connus, 
à savoir: (Cf. le tableau ci-dessus). 

A. 2. 
A. 3. 
B. I. a. 
B. II. 
B. Ill. (a-)b. 

*) cf. Ad lerz (1903 p. 36- 37) et partie I p. 26-27. 
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Sans doute, c'est un trait primitif que nous trouvons 
chez un seul groupe une telle richesse de types peu fixes. 

Vespidae. 
Les six subfamilles, venant en considération ici, sont: 
1. Oayellinae (biologie encore inconnue). 
2. Euparaginae. Dans la littérature on ne trouve 

qu'une seule observation sur une espèce de cette sub
famille, à savoir l'étude de F. X. Williams sur Euparagia 
scutellaris Cress. 

Après la publication de la seconde partie de mon 
ouvrage, le docteur W i Ilia ms a eu la bonté de m'en
voyer son traité, qui m'était inconnu auparavant. On en 
voit que le nid est construit dans un sol dur et se com
pose d'une ou de plusieurs chambres; le conduit est court 
et l'embouchure formée comme un tube libre, un peu 
courbé. Une telle formation, qu'on retrouve comme un 
phénomène de convergence chez un grand nombre d'au
tres riyménoptères nidifiants, est appelée dans mon travail 
une manche. Des larves de Charançons constituent la 
nourriture. Il ne résulte pas du texte, si les parois des 
chambres comprennent des parties construites. 

3. Masaridinae. La nourriture de ce groupe consiste 
en pollen; les nids maçonnés sont toujours libres, ou bien 
dans des cavités creusées dans la terre (et dans ce cas le 
plus souvent avec une manche en saillie) ou bien tout à 
fait libres sur des branches, etc. Chez quelques espèces 
toute la nourriture est apportée à la fois et formée en un 
gâteau (approvisionnement total), chez d'autres la nourri
ture est apportée peu à peu, pendant que la larve agran
dit (approvisionnement progressif); cette dernière méthode 
doit être considérée çomme une bonne preuve que nous 
avons affaire à une espèce supérieure. 

4. Raphiglossinae. Les nids sont construits dans des 
tiges ou dans du bois, il y a une chambre ou plusieurs 
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chambres alignées avec des fermetures de brindilles homo-
closoires. · 

5. Zethinae comprend des formes, dont le nid peut 
être considéré comme un développement ultérieur de celui 
des Raphiglossinae. Dans les nids les plus simples, qui sont 
des nids aux chambres alignées dans des conduits de Coléo
ptères en bois, les fermetures sont constituées de feuilles 
pressées, chez d'autres espèces les feuilles sont mâchées 
et agglutinées. De matières pareilles quelques espèces 
construisent des nids entièrement libres, tandis que d'au
tres espèces encore se servent d'argile pour les nids libres. 
Des nids libres construits de matières végétales mâchées 
une ligne d'évolution conduit sans doute aux nids de 
Vespa. Dans cet ordre d'idées il y a lieu de rappeler l'ob
servation de fer ton que l'œuf chez Raplziglossa zetlzoides 
Sauss. est suspendu de la même manière que chez Vespa 
crabro (fe rt on 1911 p. 385- 386). 

6. Eumeninae. Tandis que les autres subfamilles ne 
contiennent qu'un petit nombre ( 14-- 200) d'espèces peu 
connues au point de vue biologique, il y a environ 2000 
espèces de cette subfamille, réparties dans toutes les ré
gions, et un très grand nombre en sont très bien connues. 
ll y a donc une probabilité que nous avons ici un g-roupe, 
où nous pourront plus facilement que dans les précédents 
reconnaître le développement du nid, puisqu'il est ici formé 
de beaucoup de manières intéressantes. Plusieurs des au
teurs, s'étant occupés du classement et du développement 
du nid, ont aussi pris leur point de départ de l'étude 
des Euméniens (Maindron1 Adlerz, en partie Verhoeff 
et Maiyshev). 

Nous allons d'abord examiner les phénomènes chez 
le genre principal Odynerus, qui comprend plus de la 
moitié de toutes les espèces. Il est naturel à la description 
de leurs habitudes de suivre la répartition en sous-genres, 
employée par la plupart des systématiseurs, mais comme 
une grande partie des biologistes n'indiquent pas le sous-
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genre auquel appartient l'espèce observée, tous les nids 
connus n'ont pas été pris en considération dans ce qui 
suit. Dans l'aperçu suivant j'ai aussi exclu toutes les ob
servations isolées, concernant des espèces appartenant aux 
sous-genres tropicaux comme par ex. Pachodyneras et 

.Stenodynerus. 
Le type de nid le plus fréquent est no. I, les nids dans 

des tiges, des conduits de Coléoptères en bois, dans des 
coquilles d'escargot et d'autres cavités "fortuites". Les fer
metures sont typiquement hétéroclosoires. Je suis persuadé 
que tous les nids qu'on trouve chez Odynerus peuvent 
être déduits du type I, et j'espère le prouver dans ce qui 
suit. La preuve peut être donnée d'une manière double: 
on peut démontrer 1) que tous les types de nids sont 
à déduire du type I et 2) que les nids de ce type font 
voir des traits particulièrement primitifs. Je veux com
mencer par 2). 

Chez deux sous-genres, Symmorphas et Microdyneras, 
nous ne trouvons que des nids du type I. Comme toutes 
les autres espèces, !es espèces de ces genres se servent 
de matières hétéroclosoires, ordinairement de l'argile. Mais 
chez trois espèces de Symmorphus on a trouvé que la fer
meture extérieure fut munie, du côté extérieur, d'une cou
che de petits éclats de bois rongés, ce qui, comme il a 
aé démontré dans la seconde partie de ce travail (p. 96 
- 98), doit être expliqué comme une fermeture homoclo-
soire, rudimentaire. A vrai dire, la fermeture homoclo
soire n'est pas forcément un signe de primitivité, mais 
-<::hez un groupe, où les fermetures hétéroclosoires sont le 
normal, et dont on a dans d'autres familles des groupes 
parallèles, se servant dans une large mesure de matières 
homoclosoires (R.aphiglossinae et Zethinae), un tel trait 
porte bien à croire, que nous avons affaire à des formes 
plus proches de la forme primitive que les autres groupes 
-d'espèces du genre. 

Pendant l'élaboration de cette partie j'ai reçu un ou-
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vrage extrêmement intéressant de la part de M. 0 ct a v e 
Pie 1: Biologie de Pareumenes quadrispinosus Saussure 
(Notes d'Entomologie Chinoise IL p. 105-139. 1935). 

Pareumenes, dont la biologie a été jusqu'ici inconnue, 
"perce le bois. Il refuse toute tige déjà ouverte et choisit 
l'entre-nœud d'un bambou pour y pratiquer un orifice .. 
Par cet orifice, trop petit pour lui livrer passage, il jette 
pèle-mêle un approvisionnement de chenilles, colle un œuf 
dans le bambou, tout près de l'entrée, et bouche le nid 
avec un tampon composé uniquement de matières végé
tales". 

Donc il est à présumer que Pareumenes forme au point 
de vue biologique un point de départ commun aux Ze
thines et aux Euméniens et il confirme les considérations 
ci-dessus formées. Le fait que l'approvisionnement est en
trepris avant la ponte, contrairement à ce qui est connu 
chez tous les autres Euméniens connus, indique qu'il est 
un type primitif. 

Dans cette connexion il est remarquable de voir com
bien le nid est uniforme chez le genre Symmorphus; si 
Odynerus est monophylétique, ce qui est hors de doute, 
on pourra, si les types sont bien choisis, démontrer que 
les nids de toutes les autres espèces peuvent être déduits 
du type de nid I. 

Chez Microdynerus aussi nous trouvons toujours ce 
type, seulement chez O. (MJ punctizona ferton il y a un 
peu de doute, puisqu'on ne l'a pas vu former le nid (voir 
ferton 1914 p. 113). 

Les espèces de Lionotus nidifient dans l'essentiel comme 
Symmorphus, O. blancharianus paraît seulement former 
une exception; probablement on pourra en dire ce qui 
sera dit plus loin des espèces de Hoplopus, à qui il doit 
ressembler au point de vue biologique. O. (L.) parvula Lep. 
forme peut-être aussi une exception de ce qui est la règle 
chez Lionotus. 

Le sous-genre Anchistrocerus nous montre toutes les, 
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formes intermédiaires entre les types de nid nos. I et III. 
De nids comme par ex. les nids aux chambres alignées 
typiques d'O. trifasciatus et d'O. parietum dans des ro
seaux et des tiges une ligne d'évolution conduit au nid 
libre sur des pierres d'O. oviventris, et on peut en suivre 
chaque étape. Car une espèce comme r·ar ex. O. parietam 
nidifie non seulement dans les tiges, mais aussi dans les 
nids abandonnés d'autres Hyménoptères dans des trous 
et des fentes. A ces endroits il arrive souvent qu'il trouve 
la place trop étroite pour y construire et une fermeture 
intérieure et une fermeture extérieure, alors il place seule
ment l'œuf et le couvain, en l'espèce, dans une fente entre 
deux pierres*), puis la fente est fermée avec une couche 
d'argile, une fermeture. 

Un nid de ce type, comme on l'a souvent trouvé et 
chez parietum et chez d'autres espèces, doit encore sans 
hésitation être compté au type 1. Mais si on s'imagine 
que les parois naturelles, délimitant la fente, forment entre 
elles un angle de plus en plus grand, l'liyménoptère doit 
pour adapter le couvercle l'agrandir et le courber. Si la 
base est formée par trois parois, perpendiculaires entre 
elles, il dépend d'un jugement, si on veut appeler le nid 
un nid libre; si la paroi est courbée tant qu'il est possible 
de construire une autre cellule dans la fente entre la pre
mière cellule et la base, on aura un nid comme celui que 
nous trouvons chez O. oviventris, qui, dans tous les cas 
que j'ai examinés, commence la première cellule dans une 
fente ou sur une "marche" de la pierre, qui sert de base,. 
et continue, toujours en utilisant les fentes entre les cel
lules et la base (partie II p. 141-152). 

Les espèces de Hoplopus creusent, avec une seule ex
ception, leurs nids elles-mêmes et les terminent générale
ment par une manche. Il est donc naturel de les compter 

*) Je pense pourtant que l'endroit, où l'œuf doit être suspendu, 
est maçonné le premier; une observation directe (qui exige vrai
ment une bonne fortune) n'a pas été faite, que je sache. 
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au type II, et la question se pose, si, dans leur nidifica
tion, il y a des phénomènes indiquant la descendance de 
formes ayant construit des nids du type L A ct 1er z y a 
déjà répondu dans ses réflexions sur le problème, si les 
habitants du bois ou les habitants de la· terre sont les plus 
primitifs. Les types nos. I et II, employés ici, sont presque 
analogues aux deux groupes d'Adlerz en ce qui concerne 
les Euméniens. Le raisonnement, à' l'aide duquel A ct 1 e rz 
démontre que les habitants du bois (type I) sont les plus 
primitifs, à savoir: qu'il y a chez les espèces de Hoplopus 
des nids du principe de ligne, qu'on ne trouve typique
ment que chez les habitants du bois, c'est décisif selon 
moi, et n'est point du tout affecté par les noms différents, 
dont je préfère désigner les subdivisions. 

Mais outre la raison que je trouve décisive en elle
même, on peui nommer d'autres choses. Non seulement 
on trouve dans plusieurs cas que le nid est un nid aux 
chambres alignées (2 cas sur 13 chez O. renijormis), mais 
quand l'embranchement est assez distinct j'ai toujours 
trouvé que la chambre au fond était la plus vieille; le nid 
est ce qu'on appelle ordinairement un nid branché d'en 
bas*) (Malyshev). Partout où l'on trouve ce type, il pa
raît qu'on peut en expliquer l'apparition ainsi: les cham
bres d'un nid aux chambres alignées sont tournées du 
côté, tandis que les formes, appartenant typiquement au 
type Il, construisent toujours des nids branchés d'en haut 

Mais les nids de Hoplopus sont peut-être encore plus 
compliqués; car il existe une espèce de Hoplopus, O. lae
vipes Schuck, qui maçonne dans des tiges des cellules 
libres, l'une placée derrière l'autre comme des dés à coudre. 
Le type de nid est III a, mais on s'explique sans difficulté 
l'apparition ainsi: les fermetures d'argile typiques des Eu
méniens qui sont un peu courbées, avec la face concave 

*) Ce travail, troisième partie, fig. 1 (p. 271) montre la différence 
entre un nid branché d'en bas (a) et un nid branché d'en haut 
(b), 
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tournée au dehors, sont ici prolongées un peu au-dessus 
de la chambre suivante. Si, au commencement du prin
temps, on examine un mur d'argile, où l'une des autres 
espèces de Hoplopus nidifie, on trouvera au pied du mur 
un grand nombre de cocons, détachés et tombés par terre 
dans le courant de l'hiver. Ce qui est étrange, c'est que 
ce qu'on trouve n'est pas, sauf à des exceptions rares, le 
cocon même, mais une petite cruche d'argile. Cette cruche, 
où se trouve Je cocon, est cylindrique, au fond arrondie, 
et fermée à l'avant d'un couvercle. Les parois de ia cru
che ont une épaissenr de un millimètre environ. En pre
nant une coupe transversale d'un nid, perpendiculairement 
à la chambre, on verra, si la coupe a réussi, que l'argile 
près de la chambre diffère un peu du reste de l'argile. 
Il est hors de doute que les parois de chambre dans les 
nids de Hoplopus sont traitées d'une manière qui les rend 
particulièrement résistantes*). Cela porte à croire que les 
cruches d'argile correspondent aux dés à coudre de lae
vipes, et que ceux-ci seulement chez ces habitants d'argile 
sont bien liés à l'argile entourante. Cela s'accorde appa
remment très bien: type I dans des tiges - Ill a dans 
des tiges - Ill a dans la terre. Une observation de cette 
année (1935) confirmant cette supposition sera publiée 
ailleurs. On en aura aussi un fort appui par l'observation 
d'lseley (1913) que O. hildalgi Sauss. maçonne les parois 
de la chambre. 

En ce qui concerne les autres genres d'Euméniens, il 
n'y a pas lieu de se perdre en détails. Au point de vue 
morphologique Rhynchium (Rhygchium) Spin. est très pro
che d'Odynerus, et nous en trouvons des nids, correspon
dant entièrement aux types susmentionnés. Il vaut men
tionner une seule exception, R. anceps Oribodo, observé 
par Roubaud (1916). Les nids sont construits dans des 
murs d'argile comme ceux de Hoplopus et sont munis 

*) voir pL IV et V. 
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d'une longue manche fortement courbée, derrière laquelle 
il y a une grande chambre ronde; dans celle-ci aboutis
sent les conduits proprement dits, au nombre de 4-8, 
chacun avec deux ou trois chambres alignées. Chez R. 
tropicalis Sauss. cette cavité fait défaut, et il n'y a que 
deux branches, chacune avec deux ou trois chambres ali
gnées; chez cette espèce on a constaté l'approvisionnement 
progressif. 

Chez :Synagris, qui construit des nids libres à plusieurs 
cellules, plusieurs espèces emploient l'approvisionnement 
progressif, ou dans de certaines circonstances, ou à per
manence, chez une espèce même en forme d'une pâte de 
larves mâchées (S. cornuta L. suivant Rou baud). 

Tandis que tous les autres Euméniens préfèrent abso
lument l'argile, il paraît que le genre Pterochilus diffère 
à ce sujet, mais bien vrai on n'en connaît la biologie que 
d'une seule espèce, Pt. chevrieranus Sauss. Comment on 
doit interpréter les habitudes de cette espèce par rapport 
à celles des autres Euméniens, c'est une question qui a 
provoqué un désaccord parmi les deux auteurs, l'ayant ob
servée (Fe rt on 1909 et Ah re n s 1924). L'opinion d'Ah
re n s que c'est un nid primitif, opinion qui est appuyée 
aussi par le fait que le nid n'a jamais plus d'une chambre, 
signifierait que nous avons ici une forme primitive du 
type Il qui n'a pas été développée chez les autres genres 
d'Euméniens. 

Les espèces d'Eumenes construisent des cellules libres, 
ou bien plusieurs ensemble comme Odynerus (Anchistro
cerus) oviventris OJ.I bien des cellules rondes isolées. Dans 
les derniers cas au moins, toute la cellule est formée en 
argile, et la base ne constitue pas une paroi de la cellule. 

Sphegidae. 

Dans ce grand groupe les phénomènes sont plus va
riés que dans aucune autre superfamille, tant au point de 
vue morphologique que biologique. Et si la morphologie 
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ne peut arranger les genres nombreux dans des groupes 
incontestables, comment peut-on alors penser que la bio
logie réussirait à obtenir un résultat? 

En vérité, je comprends que le petit nombre de ren
seignements que nous avons sur des faits, décisifs pour 
le classement systématique, avant tout le principe d'em
branchement des nids, est trop faible pour qu'on puisse 
venir loin, même si les principes, formant la base de l'ex
périence, sont justes. Mais les résultats assez clairs et in
dubitables que donnaient les méthodes dans le cas des 
Euméniens, invitent à les essayer sur les Sphégiens. 

Dans cette récapitulation, j'emploie, comme dans la 
troisième partie de cet ouvrage une répartition en groupes 
de genres (dans le sens de K oh 1), qui pourtant pour plus 
de facilité sont appelés des subfamilles (partie III p. 260 
-262). 

Déjà chez la première subfamille, Crabroninae avec 
!es genres Crabro et Oxybelus, nous trouvons de grandes 
difficultés à maintenir les deux types fondamentaux des 
nids (1 et 11), puisque nous les trouvons représentés tous 
les deux, et comme chez les Psammocharides, même chez 
une même espèce. Niais cela ne doit pas nécessairemt>nt 
dire autre chose que l'espèce en question est une étape 
en route de l'une phase à l'autre; mais cela produit la 
difficulté qu'il faut txaminer lequel des types est le pri
mitif, en d'autres termes la direction de l'évolution. 

A propos de Hoplopus, j'ai mentionné comme une 
forte preuve de ce que leurs ascendants avaient vécu dans 
des nids dans des cavités fortuites, que parfois leurs nids 
étaient aménagés d'après le principe de ligne de Ver
h o e f f, et qu'ils étaient d'ailleurs branchés d'en bas. Si 
on emploie une considération pareille sur les Crabronines, 
on verra que toutes les espèces, nidifiant dans la terre 
dans des nids creusés par elles-mêmes, ont un embran
chement d'en haut; rien ne semble indiquer que ces nids 
ont évolué du type I. 
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Les espèces, employant le type I, diffèrent par contre 
essentiellement dés Euméniens, chez qui on trouve ce type. 
Peu d'espèces nidifient d'après le principe de ligne; on 
trouve toutes les formes intermédiaires entre celles qui se 
rongent des conduits dans le bois et celles qui se servent 
des conduits d'autres insectes pour leurs nids; mais déci
sif pour la direction de l'évolution est cependant exclusive~ 
ment l'embranchement d'en haut des nids creusés par les 
insectes-mêmes. C'est d'un grand intérêt que les ferme
tures sont presque toujours homoclosoires; mais il m'est 
impossible de déterminer, si cela montre que c'est là une 
habitude, primitivement caractéristique aux nidificateurs 
du type II et puis transmise au type I, ou si cela peut 
indiquer que les nids existants du type I sont particulière
ment primitifs. Je pense pourtant que la première conclu
sion est juste, tout en me rendant compte que la dernière 
peut aussi bien être soutenue. Les espèces d'Oxybelus ap
partiennent entièrement au type Il; ce n'est que chez 
Crabro que l'évolution mentionnée a lieu. Les détails néces
saires sont donnés dans la troisième partie de cet ouvrage 

263- 273), ici je veux seulement mentionner que les 
sous-genres Hoplocrabro, Thyreopus, Crossocerus et une 
des espèces Ceratoculus, de même que Entomognathus, 
Lindenius et Tracheliodes creusent leurs nids, tandis que 
les autres plus ou moins ont pris l'habitude de se servir 
de cavités fortuites pour nids. En haut de cette évolution 
se trouve Rhopalum, qui construit des nids d'après le 
principe de ligne, et même, comme Verhoeff et I. C. 
Nie 1 sen l'ont démontré, dans certains cas (lorsque la 
place le permet), tourne les chambres du côté, en sorte 
qu'il est créé un nid branché d'en bas. Il est donc à sup
poser que le développement de Rhopalum ait été: 

II a-I a- Il b. 
Rhopalum emploie des fermetures homoclosoires, 

l'extérieure fait défaut, comme c'est le cas chez tant d'au-
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tres Crabro. Seulement chez une espèce de Ceratoculus 
trouvé mentionné une fermeture hétéroclosoire. 
Chez le genre principal de Pisonini, Trypoxylon, on 

ne trouve que des nids des types I et Ill, et nous avons 
sans doute ici un parallèle de l'évolution qui s'est passée 
chez Anchistrocerus parmi les Euméniens. Même si on 
n'a pas tant de formes intermédiaires, la ressemblance 
entre les groupes est frappante. Ver ho e f f pensa du 
reste que les Vespides et les Sphégiens avaient leur ra
cine commune dans un groupe, qui était proche de cette 
subfamille, un Prototrypoxylon hypothétique. Chez quel
ques espèces de Trypoxylon les fermetures sont homoclo
soires de brindilles, chez d'autres d'argile et chez d'autres 
encore tout le nid est libre, construit en argile, générale
ment avec plusieurs cellules; ce type de nid se trouve 
aussi chez Pison, l'autre genre de la subfamille. 

La subfamille Miscophinae comprend trois petits genres, 
Nitela Latr., Sylaon Piccioli et Miscophus ]ur. Les deux 
premiers genres ont des nids du type I, deux espèces sont 
habitants de tiges, tandis que S. compeditus Piccioli se 
sert de nids construits dans le sable par d'autres Hymén
optères. 

Miscophus nidifie dans le sable; peut-être ses nids sont 
à déduire du type l, mais les traits qui semblent l'indi
quer, ne sont guère certains. Les nids n'ont qu'une cham
bre, en sorte qu'on n'aura aucune preuve de l'embranche
ment; quand l'approvisionnement est terminé, la guêpe 
répand, d'après Ad le rz (1906 p. 28), des brindilles sur 
l'embouchure et la cache de cette manière, ce qui pouvait 
être interprété comme une fermeture homoclosoire rudi
mentaire d'un nid dans une tige; Miscophus creuse en 
outre très mal, et les nids sont peu profonds. Le conduit 
est horizontal.*) 

*) Je profite de l'occasion pour corriger une faute dans la troisième 
partie de cet ouvrage p. 291, 1. 6-7 en haut, où il est dit qu'une 
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La plupart des espèces appartenant à Larrinae creusent 
1eurs nids elles-mêmes. Pourtant Notogonia pompiliformis 
Pz. forme une exception qui, au moins parfois, emploie 
des cavités trouvées dans la terre et y aménage les cham
bres d'après le principe de ligne; de petites pierres et des 
éclats de bois sont mélangés dans les fermetures. 

Bien vrai, Astatinae construit aussi les nids dans la 
terre, mais comme ils sont peu profonds et branchés d'en 
bas, ils peuvent probablement être déduits du type I. 

Tandis que Bembidnae offre, dans plusieurs sens (l'ap
provisionnement progressif, les premiers signes d'une pâte 
de nourriture d'insectes tués) des habitudes extrêmement 
intéressantes, le nid offre moins d'intérêt. C'est presque 
toujours un nid à une chambre, creusé dans le sable. 
Une seule exception est B. nubilipennis Cress., observé 
par Parker. Il dépeint son nid comme différant telle
ment de tout ce qu'on connaît d'ailleurs qu'on n'ose guère 
en tirer des conclusions de longue portée avant d'avoir 
obtenu des observations confirmantes. 

Chez les genres isolés, Oorytes Latr. et Mellinus F., 
les nids sont toujours du type IL 

Sans doute, il en est de même pour Alysoninae et 
Philanthinae. Les phénomènes sont plus intéressants chez 
Sphecinae. Le plus souvent les nids n'ont qu'une chambre, 
sauf chez le sous-genre lsodontia, où il a les chambres 
alignées; mais d'ailleurs les trois genres diffèrent ainsi 
entre eux (voir le tableau). 

Il me semble que de puissantes raisons portent à croire 
qu'lsodontia représente le plus bas degré de cette sub
famille. Nous avor.s déjà vu des exemples que le déve
loppement de nids libres de nids du type I est bien pos
sible, en sorte qu'il n'y a pas de difficuités à déduire 

fermeture intérimaire a lieu chaque fois que l'Hyménoptère s'en
vole pour chercher plus de nourriture; ceci, qui est dû à Fer
Ion, n'a pas été confirmé par les observateurs suivants (Adlerz, 
Crèvecoeur et Maréchal). 
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les nids de Sceliphron de ceux d'lsodontia. Mais Ammo
phila et Sphex s. str. offrent aussi des traits, qui affirment 
cette supposition. Celui qui a vu un Ammophila creuser 
son nid, ne doute pas qu'il ne soit un mauvais fouisseur; 
Je sable est rongé dans de minimes quantités et est jeté, 
chez la plupart des espèces, dans un petit vol, pendant 
lequel il est porté par la tête et les pattes de devant, 
comme il a été décrit par beaucoup d'auteurs; c'est une 
contraste complète avec le pelletage de sable à l'aides 

Genre (sous-genre) 1 

1 

(Splzex) 1 

Splzex (!sodontia) 

Ammop!zila 

Sce!ip!zron 

Nourriture 

Orthoptères 

Orthoptères 

Nid 

1 Conduit court, creusé dans 
du sable. Type Il. 

Dans des cavités fortuites, 
homoclosoir. Type L 

Larves de Lépidoptères Conduit court, creusé dans 
Je sable. Type Il. 

Araignées Cellules libres, maçonnées. 
Type Ill. 

des pattes de devant des "vrais" fouisseurs. n existe en 
outre beaucoup de descriptions de la manière ingénieuse 
de laquelle l'embouchure est cachée avec des brindilles, 
etc., c'est certainement une fermeture rudimentaire d'un 
nid homoclosoir dans des tiges et d'autres cavités fortuites, 
c'est-à-dire tout à fait comme dans un nid d' lsodontia. 
Suivant fer ton (1902 p. 508 et 1908 p. 560) il paraît 
que ce qui est dit ici pour Ammophila peut aussi être 
soutenu pour Splzex. 

Les phénomènes de la subfamille Ampalicùzae, proche 
des Sphecines, confirment aussi ce qui a été dit ci-dessus, 
car ici nous trouvons toujours des nids du type l, très 

à une chambre et homoclosoirs. 
Chez il y a une foule de types de 

possible de classer, avant qu'il existe 
23 
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des observations spéciales à ce sujet. Peut-être nous avons. 
un parallèle du développement chez les Crabrons; mais 
il est aussi possible que les types de nids ne se laissent 
pas déduire les uns des autres. Je me contenterai de ca
ractériser les nids par les principes, employés dans ce 
suit en de la présupposition que l'évolution pri
maire des nids prend, comme chez les Crabrons, son point 
de des nids creusés par l'insecte pour terminer par 
les nids dans des fortuites. Des nids de la pre
mière sorte se trouvent chez Diodontus, qui construisent 
en colonies des nids très compliqués dans Je sable, et 
sont dans leur forme typique branchés d'en haut; le genre 

Passaloecus, nidifie par contre dans des cavités 
en se servant de résine pour les fermetures. Le type n 
existe aussi chez espèces de tandis que 
d'autres nidifient des cavités fortuites. Pem-
phredon, et Spilomena ont le type I, mais pour-
tant il y en a quelques e!les-mémes 
les conduits et constituent de cette manière des 

a des fermetures de 
mées à l'aide de salive. 

les dans la terre d'après le 
type le cocon est complet et filé avec des de 

(1. C Niel en 1 tandis est 
chez les autres espèces. 

Les espèces de du 
construisent des les 

feuilles des arbres par une Les matières sont 
des fibres de bois. Ce type de nid ne peut pas, avec nos 

actuelles du groupe, être des nids 
des autres groupes. 

nous trouvons typiquement des nids 
dans des et des La matière de 
ressemblant au cellophane, est de la salive. 
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quelques espèces l'emploi en a lieu dans une telle 
mesure qu'il est formé des cellules libres (Armbruster 
1920 p. 15- 1 Tandis que le genre Prosopis est géné
ralement séparé des autres abeilles dans un groupe spé-

coordonné avec les Pédilégides et les Oastrilégides, 
parce que le transport de nourriture n'est pas fait dans 
un spécial extérieur, mais dans le jabot, quelques 
auteurs l'ont, à cause de la forme de la langue, 
du genre pédilégide Colletes. Chez celui-ci on trouve de 
libres cellules en salive, matière rappelant le 
ce qui a causé que les biologistes ont maintenu aussi 

devrait être une parenté proche entre et 
Avec les principes de répartition employés 

le nid de Colletes est à compter parmi les nids du type 
m a, les cellules étant aménagées dans des places creu
sées dans la terre (sable, argile ou mortier dans 
de vieilles maisons). A l'aide du même 

fut à propos de Hoplopus, on voit que ces 
nids doivent être déduits du type I et non pas, comme 
on pourrait le penser, du type II: on trouve chez quel
ques espèces de Colletes des nids aux chambres alignées, 
chez d'autres un embranchement d'en bas, et tous les deux 
doivent être déduits du type l. Nos de vue nous 
conduisent à une nouvelle confirmation de la vieille sup
position d'une parenté proche entre les deux genres. 

Chez les autres supposer que des 
nids du type II de départ, comme on 
le trouve chez Andreninae et Seulement chez 

et exceptionnel, 
III a, dont la prove-

nance du nid d'Halicte a été clairement 
prouv_ée par Ver ho e ff. 

Chez les Xylocopines nous trouvons une évolution de
puis des nids du type II dans du bois pourri jusqu'aux 
vrais habitants de bois; chez espèces - toute l'é
volution peut être suivie à travers le genre Xylocopa - il 

23* 
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y a une disposition plus ou moins grande à se servir de 
vieux nids et d'aller de cette méthode à l'emploi de 
tés fortuites, c'est donc le type I, comme nous le trou
vons chez Ceratina. Chez Xylocopa au moins, les cham
bres sont tapissées, et les nids s'approchent donc du type 
III a. 

On doit supposer qu'une évolution pareille a eu lieu 
chez Mellittinae, où du type II (creusé dans la terre, 
branché d'en haut, non tapissé: Systropha) on arrive par 
des formes intermédiaires inconnues à Macropis, qui cons
truit aussi dans la terre un nid aux chambres alignées, 
un conduit tout court horizontal dans un sol argileux, 
les parois sont revêtues de cire - une forme intermédiaire 
entre les types I et III a. 

Chez Anthophorinae enfin on retrouve la même évo
lution, Meliturga, Eucera et Tetralonia construisent dans 
la terre des nids du type II, plus ou moins tapissés, 
le reste de l'évolution se trouve chez le genre Anthophora. 
Il est le plus naturel de penser que quelques espèces ont 
commencé de construire leurs nids dans du bois et puis 
se sont servies de cavités fortuites, où elles suivent le 
principe de ligne; mais chez ces espèces, dont quelques
unes construisent une manche devant l'embouchure, on 
trouve, aussi bien que chez celles qui ont continué de 
creuser l.eur nid branché d'en haut dans la terre, une telle 
augmentation de la tapisserie de la chambre que nous ne 
pouvons pas parler des types I et mais sont forcés de 
les caractériser comme cellules libres dans des cavités 
trouvées ou aménagées, m a. 

Chez les tropicales d'Euglossa on trouve la fin 
de cette évolution de nids des cellules entière-
ment libres, réunies dans de blocs. Il est supposé 
que le genre se trouve de la forme primi-
tive des abeilles sociales. 

En ce qui concerne de la nidification des 
abeilles gastrilégides, je pense avoir démontré nettement 
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déjà dans la quatrième partie de cet ouvrage, que tous 
les nids sont à déduire du type I. 

Avec les nids ordinaires de ce type aux fermetures 
d'argile comme point de départ il y a chez le genre Osmia 
une série d'espèces qui construisent de plus en plus 
éléments du nid en argile et se terminent par des nids 
libres en argile du genre proche, Chalicodoma. 

Chez d'autres les matières de fermetures changèrent 
d'argile à des matières végétales, une pâte de feuilles mâ
chées, constituant les matières de construction dans la se
conde série de nids, terminant par des cellules presque 
libres a-b); pourtant le ciment végétal ne paraît pas 
approprié aux cellules entièrttment libres sans un mélange 
d'une matière fortifiante, par ex. du sable ou de la résine. 

Dans les nids aux chambres alignées avec de la pâte 
végétale, l'emploi de deux autres matières de fermetures 
a produit des séries d'évolution considérables; quelques 
espèces mélangeaient des morceaux de feuilles toujours 
plus grands, évolution menant directement aux nids 
d'Osmia papaveris aux cellules formées de pétales de pa
paver dans de petits trous dans la terre. De ce nid le nid 
de Megachile provient, où les cellules sont formées de 
feuilles. L'autre série venait d'Osmies qui mélangeaient 
la pâte de résine, une matière qu'on retrouve chez plu
sieurs espèces et qui atteint l'emploi maximum chez quel
ques espèces du genre qui en construit des 
cellules libres. D'autres espèces d'Anthidium construisent 
des nids composés de cellules libres dans le sable ou 
dans des trous de bois et formés de matières comme par 
ex. poils de plante et poils de graine, et sont à 
de nids du type de nid d'Osmia aux fermetures végétales, 
où dans la pâte il est mélangé des poils de plante. 

Il y a lieu d'observer la ressemblance étonnante de 
l'évolution parmi les Oastrilégides, surtout dans la série, 
employant de l'argile, et l'évolution du nid chez le genre 
Odynerus. Entre Osmia bicomis et Odynems ( Anclzistro-
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cerus) callosus par exemple la ressemblance est fort éton
nante. 

7. Queiques-au1es conditions nécessaires 
au socialisme chez les Hyménoptères 

aculéates. 

Combien les trois grands groupes principaux (Eumé
niens, Sphégiens et abeilles) sont proches en réalité, j'en 
eus une impression particulièrement distincte à l'observa
tion des nids, construits dans les roseaux de vieilles mai
sons. Dans l'une de ces maisons, Symmorphus suecicus, 
Trypoxylon figulus et Osmia ventralis demeuraient les uns 
à côté des autres. Leurs nids se ressemblaient énormé
ment. Chez Trypoxylon les fermetures étaient en argile, 
la nourriture de petites araignées épeires; l'œuf était pondu 
sur l'une d'elles. Chez Symmorphus les fermetures sont 
aussi en argile, mais celle-ci est un peu plus fine et mé
langée avec de la salive, des larves de Chrysomèles cons
tituent la nourriture; l'œuf est suspendu au fond de la 
chambre1 avant que la proie soit apportée. L'abeille se 
sert de fermetures de matières végétales mâchées (des 
espèces proches se servent pourtant d'argile), et la nour
riture est du pollen légèrement humecté avec du miel, 

l'œuf est placé dans une petite concavité. 
Dans leurs habitudes, ces trois animaux ne diffèrent que 

par les traits, caractéristiques à toute la famille, à laquelle 
ils appartiennent. Naturellement on peut l'interpréter com
me une adaptation à des conditions analogues; mais bien 
des choses portent à croire qu'un nid de ce type est à 
considérer comme assez primitif. Parmi les trois types 
d'habitudes Trypoxylon est sans doute celui qui est le 
proche des aculéates inférieurs; l'Odynère en diffère par 
la ponte dans la chambre vide, l'abeille par la nourriture 
végétale de la larve. 

Il est impossible de ne pas réfléchir des causes, l'ayant 
rendu possible aux abeilles et aux Vespides de s'élever 
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:aux types biologiques les mieux organisés qu'on connaisse, 
l'homme seul excepté, tandis que les Hyménoptères fouis
seurs ne sont parvenus qu'à ce que Reuter appelait 
l'aube des instincts sociaux. 

Bien qu'un peu hors des cadres de ces recherches, il 
y aurait peut-être lieu de mentionner ces réflexions, l'in
tention étant d'éclaircir de cette manière certaines particu
larités des habitudes des espèces solitaires. 

Beaucoup de facteurs doivent entrer en jeu pour pro
duire les instincts sociaux. Chez beaucoup d'Hymén
optères il y a un .besoin plus ou moins grand de sociabi
lité, produit peut-être par la difficulté à trouver des places 
convenables pour la nidification, ce qui fait ,gue beaucoup 
de femelles doivent travailler ensemble à une place étroite. 
Souvent on appelle ces places des colonies; mais je crois 
que parmi les colonies il faut distinguer deux types: L tel
les où les conditions de nidification forcent les femelles à 
travailler les unes près des autres pendant l'aménagement 
du nid, tandis que d'ailleurs elles se tiennent écartées; 
les colonies de ce type, qu'on pourrait appeler de fausses 
colonies, sont surtout caractérisées par l'absence des mâles, 
qui ne s'y tiennent pas, mais errent partout sur les ter
rains de chasse des femelles; comme exemples de ces 
colonies je veux mentionner celles des Hyménoptères, ni
difiant dans les toits de chaume, en outre Cerceris, Mel
linus et bien d'autres, et 2. celles qui montrent une vie de 
famille bien plus intime, les vraies colonies. Les mâles se 
tiennent près des nids, le plus souvent dans des essaims, 
attendant le retour des femelles. j'ai trouvé les plus beaux 
exemples de ce type, qu'on trouve fréquemment surtout 
chez les abeilles, chez Colletes cunicularias et Panurgas 
banksianas, mais aussi chez Bembix rostrata par exemple 
(voir partie IV p. 425 et 436). 

Ces réunions d'Hyménoptères solitaires sont pourtant 
très primitives en comparaison avec les vraies sociétés. 

Le critérium pour qu'une espèce puisse être appelée 
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sociale, c'est l'existence d'individus stériles, ouvrières; mais 
outre la collaboration intime entre plusieurs individus, 
dont quelques-uns sont stériles, il est aussi exigé un rap
port intime entre la mère et le couvain. C'est la 
la plus haute qu'on connaisse de soin du couvain que 
Wheeler, ayant fait sur ce domaine un travail éminent, 
appelait trophallaxis. La condition de cette habitude est 
que la mère vit à l'éclosion de l'œuf. Pour que les 
ces sociales puissent exister, il est donc nécessaire que 
l'approvisionnement devienne progressif et que les nids 
deviennent compliqués en sorte qu'il importe vraiment 
que plusieurs femelles travaillent ensemble. Naturellement 
on pourrait {lUSSÎ penser qu'on trouvait une division du 
travail chez des animaux aux nids primitifs, en sorte que 
quelques-uns cherchaient de la nourriture et quelques 
autres creusaient les conduits; mais dans ce cas la société 
exige l'approvisionnement progressif1 et la du 
travail être la condition de d'ouvrières. 

Chez les Sphégiens nous trouvons et des nids com
pliqués et l'approvisionnement progressif, et chez Dio
dontus tristis nous trouvons des 
probablement comme le commencement d'une 
division du travail m p. 319-334). S'il n'est 
pas des formes chez cela est 
dû au développement le man-
que d'approvisionnement progressif1 et si les 
montrant clairement une d'évolution vers 

pas non montrer 
certainement dû au nid ex

d'une telle nature que 

autres groupes 
pas sociales, 

que l'approvisionnement est simple. 

comme 
des nids 

exécutées. 

est dù au 
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Le développement riche du nid des abeilles est cer
tainement dû avant tout à l'effort de protéger la nourri
ture, le pollen sans cohésion, le miel difficile de manier, 
de la meilleure manière possible. 

Plus il est possible à l'abeille de former le récipient, 
devant contenir la nourriture, mieux elle réussira à la con
server et à la maintenir dans un état convenable pour 
la nourriture du couvain. 

Chez ce groupe nous trouvons un développement riche 
de l'industrie tapissière, et beaucoup des subfamilles com
prennent des espèces qui construisent des nids libres 
nids nécessitant presque une collaboration. La récolte de 
la nourriture végétale des larves est aussi en elle-même 
bien appropriée à une collaboration. 

Chez les Vespides nous trouvons un développement 
analogue, mais chez eux les matières sont moins nom
breuses, avant tout de l'argile et chez quelques-uns une 

de bois mâchée, du papier, la matière de construc
tion caractéristique aux formes sociales supérieures. Tandis 
que chez les abeilles je considère un seul fait comme la 
force motrice de l'évolution: l'emploi de la nourriture vé
gétale des larves, il paraît, au premier abord, difficile de 
trouver un trait correspondant chez les Odynères. 

Mais l'étude des nids de roseaux y donne la réponse. 
Comme l'Osmie fut caractérisé par la nourriture, l'Ody
nère est caractérisé par la ponte dans la chambre vide, et 
ce trait qu'on retrouve chez tous les Odynères sans excep
tion a été, selon moi, la force motrice du développement 
des nids de ces Hyménoptères. 

Il a été mentionné plusieurs fois sur ces pages que 
les différentes habitudes devaient avoir une valeur systé
matique très différente suivant leur variation plus ou moins 
grande dans les groupes. 

Il me semble que le trait, insignifiant en lui-même, 
que la ponte a lieu avant l'approvisionnement, renferme 
un trait biologique de la plus grande importance. 
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Originellement les Odynères ont eu cette habitude, et 
ils l'ont adoptée tant que rien n'a pu leur faire changer 
cette habitude. Supposé qu'une tellé habitude puisse avoir 
une si grande constance, il faut aussi supposer que les au
tres habitudes de l'animal, à mesure qu'elles se dévelop~ 
pent, doivent se grouper autour de cette manière d'agir 
initiale en sorte qu'elle se développe le mieux. Plusieurs 
phénomènes parmi les habitudes des Odynères s'expli
quent facilement, si on présume que l'habitude de pondre 
avant l'approvisionnement ait été si forte que les autres 
habitudes des animaux ont dû s'y conformer. 

Généralement on trouve l'œuf d'Odynère suspendu 
.par un fil, et ce fil a causé beaucoup de spéculations. 
Fabre, qui le découvrit le premier, pensa que cette sus
pension devait protéger l'œuf et la petite larve d'être écrasé 
par les proies grandes et lourdes; mais fer ton a dé
montré1 premièrement que l'œuf n'était pas toujours sus
pendu hors de contact avec les larves de nourriture, mais 
chez quelques espèces y était placé directement, deuxième
ment qu'un œuf suspendu fut éclos tout aussi bien si le 
fil était coupé et l'œuf tombait sur les larves de nourriture. 

Et ferton et Adlerz ont attiré l'attention sur la du
reté extrême de la coque de l'œuf. ferto n pensa que 
la cause de la suspension de l'œuf était qu'il était de cette 
manière le mieux protégé contre l'humidité, qui pouvait 
pénétrer des parois de la chambre ou de la cellule. 

Je trouve que !'explication de fe rt on est atteinte pat 
sa propre critique de fabre; car si l'œuf est éclos tout 
aussi bien quand il se trouve parmi les larves de nourri
ture, que lorsqu'il est suspendu, il est certainement sans 
importance, si le danger menaçant l'œuf résulte des larves 
de nourriture ou a une autre cause. 

On sait que même si l'œuf d'Odynère est très solide, 
la larve est une créature très frêle. Si l'on pense que 
l'Odynère ponde l'œuf avant l'approvisionnement de la 
chambre, ou il doit être placé sur le fond de celle-ci et 
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la nourriture placée au-dessus, ou il doit être suspendu à 
une hauteur convenable au-dessus du fond et la nourri
ture placée au-dessous ou à côté. A cause de la fragilité 
de la larve, le dernier arrangement paraît préférable, et 
je pense que la cause de la suspension des œufs d'Ody
nère est de protéger la petite larve contre le dégât, l'œuf 
devant être placé dans le nid avant la nourriture. 

Soit dit en passant que la dureté de la coque d'œuf 
s'explique probablement par le même fait. 

Il vaut mentionner que la même pensée est arrivée à 
A d 1er z ( 1907 p. 58): 

"Il paraît comme si le moyen le plus simple pour évi
ter le danger dont l'œuf est peut-être menacé à l'introduc
tion d'un nombre de larves mobiles dans la cellule, serait 
que l'œuf ne fut pondu que lorsque l'approvisionnement 
de la cellule fut terminé et celle-ci prête à être fermée. 
Mais évidemment l'habitude de pondre au commencement 
est si enracinée chez ce groupe que les espèces isolées, 
ne pouvant s'en défaire, ont dû, tout en la conservant, 
faire leur mieux pour protéger leurs œufs par d'autres 
moyens, tout d'abord en augmentant la force de résistance 
de la coque. Et en réalité celle-ci paraît si grande qu'il 
ne ferait rien si l'œuf était placé au fond de la cellule 
avec toutes les larves de nourriture dessus." 

Et les Sphégiens et les abeilles comprennent des for
mes, vivant de la manière qui, par le terme excellent de 
I. C. Nielsen, est appelée ufodersnylten" ("parasitisme 
de nourriture"), ce qui veut dire des espèces, plaçant en 
coucou leur couvain dans les nids des espèces proches, 
où il vit de la nourriture apportée par: l'hôte. 

S'il est vrai qu'il soit caractéristique à l'Odynère de 
pondre dans la chambre vide, il sera presque impossible 
pour un Odynère de devenir "fodersnylter", parasite de 
nourriture. Car ce serait certainement une entreprise ris
quée d'entrer dans un trou vide, y suspendre son œuf et 
attendre qu'un Odynère y apporte de la nourriture. Il me 
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semble que le fait que le parasitisme de nourriture est 
inconnu chez les Odynères - les circonstances toutes spé
ciales chez quelques espèces de Vespa exceptées - parle 
pour la supposition que les Odynères doivent pondre 
dans la chambre vide" 

Mais si vraiment il en est ainsi que la ponte dans 
la chambre vide importe plus que toute autre chose dans 
la vie des Odynères, c'est certainement aussi de la 
grande importance, non seulement que l'œuf a une coque 
dure et qu'il est suspendu d'une manière convenable, mais 
aussi que l'animal peut alors déterminer la forme et la na
ture de la chambre, la surface à laquelle l'œuf doit être 

et c'est là, je pense, la vraie cause de la 
des instincts de nidification des Odynères. 

Outre la complication du nid, aussi l'habitude d'ap
porter la nourriture après la ponte a bien contribué à la 
possibilité de se servir de l'approvisionnement progressif. 
Les recherches de Rou baud sur les Odynères de 

montrent nettement, comment l'évolution s'est 

ce qui précède il a été mentionné que le ma 
doit considéré le primaire de la biologie des 
Hyménoptères aculéates. Son importance essentielle est 
de protéger ces animaux devant être considérés 
comme des ectoparasites modifiés. 

La paralysation, avait d'abord le but d'immobiliser 
l'hôte pendant la ponte, aura une importance de en 
plus comme un moyen, par la proie est im
mobilisée pendant le transport. 

Le développement essentiel de la nidifîcation eut lieu 
quand avaient commencé de cons
truire le nid avant la chasse à la de cette manière 
il y eut la possibilité d'une évolution plus riche des cons
tructions de nid. 
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La partie centrale du nid, c'est la chambre, qui com
munique avec la surface des matières entourantes par un 
conduit. Chez les types supérieurs, les parois de la cham
bre sont tapissées de matières isolantes, et ainsi la cellule 
paraît; plus la cellule est développée, moins est exigée 
la protection que donnent à la nourriture et au couvain 
les matières entourant le nid. La cellule est placée d'une 
manière de plus en plus libre. 

Les différentes manières dont les nids ont été inter
prétés par les auteurs précédents et les différents essais 
de classement des nids sont traités. Il est démontré qu'au
cun d'eux ne peut former la base d'un classement natureL 

Le principe d'architecture de Verhoeff a son impor
tance extrêmement pratique et aura toujours, comme les 
observations admirables sur le nid de Ma lys h ev, la plus 
grande importance à l'étude de la nidification des fiymén
optères. 

Le classement qui doit être considéré comme le plus 
naturel est traité. Il s'accorde le mieux aux groupes de 
nids de Maindron et d'Adlerz. Il est expliqué qu'il 
faut compter avec deux groupes de nids, l'un comprenant 
des nids construits dans des cavités fortuites, l'autre les 
nids creusés ou rongés par l'insecte. Il est démontré que 
les nids construits par l'insecte, les nids libres, sont à dé
duire de nids du type L D'ailleurs on trouve, chez les 
groupes inférieurs, tous les types de nid dans des groupes 
étroits, tandis que les familles supérieures plus différen
ciées certainement ont eu l'un ou l'autre type fondamental 
comme point de départ. 

On voit justement combien tous les groupes sont pro
ches par le fait qu'il est impossible à la répartition des 
nids d'en obtenir une répartition où chaque groupe systé
matique a des nids de son type spécial. 

Dans le dernier chapitre les particularités caractéristi
ques des habitudes Sphégiens, des Vespides et des 
abeilles sont démontrées; il est démontré que ces traits 
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fondamentaux primitifs influencent les autres habitudes, 
qu'ils possèdent une importance décisive pour les possi
bilités d'évolution du groupe. 

ansk Résumé. 

L 
Den ide, der ligger til grund for det med denne femte 

del afsluttede arbejde om de enlige aculeaters livsvaner 
er den, at give en beskrivelse af deres reder- det vœsent-

trœk i deres - under en konsekvent gennern-
sammen!ignende synsvinkel. I de fire f0rste dele 

note p. er samlet det der af Forfatteren er 
sk0nnet at vœre af betydning, dels fra literaturen, dels 
egne iagttagelser. Mere omfattende iagttagelser er gjort over 
f0lgende 

F.) 
v. d. Und. 

L. (p. 276-
tristis v. d. Lind. 

banksianus 434 -
latr. 460-463). 

IL 
det forekom rnig, at 
en samlet '"'"',-~"·n 
skyldtes at vœre 

at beskrive rederne efter en metode, der svarede til 
der anvendes af morfologerne: den sammen-
lignende, den der ikke et organ som en selv-
stœndig dannelse, ikke sa definerer det ved 
det ligner, som ved ejendommeligheder, det 
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adskiller sig fra tilsvarende organer. Lad os f. eks. prove 
at beskrive en menneskelig arm. Vi kan da sige, at den 

er en rund genstand med et led midt pa; yderst smalner 
den af og ender med et andet hvorpa folger en fla
dere del, der igen lober ud i leddede tappe, hvoraf fire 
sidder sam men, den femte sidder noget for sig sel v o. s. v. 
Man ser, hvordan man kan blive ved med at beskrive et 
utal af detailler, uden at beskrivelsen derfor bliver entydig; 

den sammenlignende anatom siger: det er 
hvor foden er omdannet til en gribehand, 

denne beskrivelse os noget, der vel ikke far os til 
at se armen sa tydeligt som den forste, men abner i ste
det for mulighed for at komme til at forsta armen og dens 
forhold til andre organismers . Man ser straks, at 
den sammenlignende beskrivelse kra:ver to ting; 1) vel
definerede begreber - in casu forlem - og sa megen for
staelse af systematikken, at man kan homologisere de for
skellige for!emmer; 2) at man kan genkende det abstrakte 
begreb (forlem) i hvilken skikkelse det end manifesterer 
sig forbenene af: elefant, mus, giraf, flagermus, 
gibbon og Armen defineres som et forlem med de 
og de karakterer, hvorved de adskiller sig fra alle andre 
forlemmer. 

vidt jeg ved, har en sammenlignende metode be
vidst kun va:ret meget lidt ved beskrivelsen af 
biologiske fa:nomener, og det er derfor naturligt at stille 

det sporgsmal om det er berettiget at anvende en sa
dan metode i insektbiologien*). 

Hertil ma svares, at da et dyrs levevis udgor en ligesa 
karakteristisk ejendommelighed som dets bygning, er der 

ikke grund til at antage, at de biologiske 
ikke varierer efter ganske de samme love som de morfo
logiske. 

*) Hvad her siges om insektbiologien gœlder naturligvis ogsa om 
beskrivelsen af andre dyrs levevis. 
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Envidere kunde man sporge, om der er nogen grund 
til konsekvent at gennemfare en sammenlignende metode 
i insektbiologien. for mig er der ingen tvivl om, at nar 
sa mange unge insektbiologer anlœgger deres studier efter 
fysiologiske og akologiske synsvinkler, er det fordi det 
simple studium af insekternes livsvaner ikke tilfredsstiller 
dem. Den blotte katalogisering af iagttagelser danner 
grundlaget for en videnskab, hvis metode er en sammen
lignende beskrivelse; den er midlet til at forsta livsva
nerne, men udgar i sig selv ingen videnskab. Som det i 
0jeblikket er tilfœldet tjener iagttagelserne i almindelighed 
kun til opbygning af andre videnskaber (fysiologi, okologi), 
hvis dyrkere altfor ofte ser med et overbœrende smil pa 
iagttagerne, hvis trofaste slid har sla:bt de uhyre mate
rialer sammen. En sammenlignende metode er den eneste 
baggrund for en beskrivelse af dyrenes !iv, der kan give 
mulighed for forstaelse af fa:nomenerne ud fra selve iagt
tagelserne. Vi ma sage at sammenligne, at klassificere, at 
danne begreber; stedse maa vi holde os for 0je at ingen 
handling af et dyr kan forstas til bunds uden ved sam
menligning med besla:gtede dyrs tilsvarende handlinger. 
Dette vil f0re til en gruppering af dyrene efter deres leve
vis, der -- under forudsa:tning af at det naturlige system 
er en realitet- ma va:re kongruent med det morfologiske 
system. Nu er det system, der beror pa morfologiske ka
rakterer, jo sa vidunderlig fint udarbejdet, at biologerne 

antage, at det i det store og hele er rigtigt, hvilket 
jo er en meget betydelig hja:lp ved udarbejdelsen af en 
sammenlignende biologisk metode. 

I det feilgende refereres, hvad denne betragt-
ning forer til med hensyn til aculeatemes redebygning 
og enkelte eksempler hvilke den sammenlig
nende metode har for forstaelsen af specialproblemer. 

m. 
for at besvare sp0rgsmalet om redens er det 
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biologerne en god vejledning, at morfologerne har vist, 
at aculeaterne ma afledes af snyltehvepse, og at visse fa
milier, indenfor vespoideerne ganske s<erligt bethyliderne, 
ma opfattes som staende meget nrer snyltehvepsene. Her
til svarer, at bethyliderne ogsa med hensyn til levevis vi
ser ejendommeligheder, der ikke kendes hos andre acu
leater. En stor del af dem er (ligesom deres nœrmeste 
slœgtninge blandt snyltehvepsene) ektoparasitter, og ud
gangspunktet for de biologiske typer hos aculeaterne er 
derfor ektoparasitismen. Reden ma altsa ses som en for
anstaltning, der har udviklet sig hos disse specielle snyl
tende hvepse for at beskytte vœrten og ynglen. Til for
klaring af, hvorledes reden kan have udviklet sig, tjener 
det forhold, àt en del af de primitive aculeater, isœr be
thylider og scoliider, men ogsa enkelte psammocharider 
og andre vespoideer som vrert har dyr, som normalt lever 
pa skjulte steder, larver i jord eller trœ, edderkopper i 
retrœter mellem sammenspundne strâ elier i jorden. Her
fra og til at anbringe en frit omstrejfende vœrt i en til
f<eldig hule efter at den er paralyseret er ikke noget langt 
spring. Allerede hos de primitive aculeater, der anvender 
vœrtens opnoldssted som rede, kendes det, at paralyserin
gen varer ved efter œglœgningen. Det volder helier ikke 
nogen s<erlig vanskelighed for forstaelsen, at evnen til at 
grave sig ned til larver gemt i jorden kan fore til at ud
grave selvstœndige reder i sandet. 

Disse to redetyper, det tilfreldige hulrum (type I) og 
den af dyret selv udgravede rede (type Il), kendes begge 
fra de laveste til de hojeste aculeat-familier; kun undta
gelsesvis finder vi hos enkelte af de hojeste en tredie 
redeform, den af dyret selv opbyggede rede (type III). 
Den synes overalt at kunne afledes af type 1, hvor evnen 
til at bearbejde et plastisk materiale er nodvendig for at 
1ukke reden; udviklingen af dette plastiske lukke til helt 
at danne en fri celle kan f0lges trin for trin indenfor 
gedehamsene (Odynerus) og de bugsamlende bier. 

24 
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IV. 
Som eksempler pa, hvorledes den sammenlignende 

metode kan give resultater med hensyn til forstaelsen af 
specielle livsvaner, skal et par srerlige tilfrelde omtales. 

De danske enlige gedehamse h0rer til underfamilien 
Eumeninae, der anvender tilfa:ldige hulrum i tra: og lig
nende til reder og lukker dem med ler elier opbygger 
reder frit af !er. Kun Discoelius zonatis Pz., der en enkelt 
gang er fanget her i landet, h0rer til underfamilien Zethi
nae, hvis reder pa mange punkter svarer til eumeninernes, 
men har lukker af sammenreltede plantedele; hvor de har 
frit opbyggede reder, bestar disse enten af det samme 
materiale eller af ler. Den tredie mere bekendte under
familie, Raphiglossinae, kan kun opvise simplere reder 
med lukker af sammenpresset plantesmuld. 

De propper, der hos type I og II Jukker rederne, og 
som jeg betegner som "lukker", mener jeg, kan deles i 
sadanne, der er af samme materiale som det stof, der om
giver reden (homokleiste lukker), elier det kan vœre et 
fremmed stof af helt anden natur (heterokleiste lukker). 
Eumeninernes lukker er altsa heterokleiste, de andre under
familiers i almindelighed homokleiste. 

Intienfor eumeninernes hovedslœgt Odynerus udmrerker 
underslœgten Symmorphus sig ved kun at have simple re
der i tilfœldige hulrum med lerlukker. lios nogle fa arter 
har man fundet, at den yderste lerprops yderside er be
klœdt med et lag af sma afgnavede trœstumper, og sk0nt 
redens Iukke derved bliver endnu mere synlig end ellers, 
nar den f. eks. findes i en mdmalet pœ!, antager man dogr 
at hensigten er at skjule reden for fjender. En enkelt iagt
tager mener dog, at hensigten er at beskytte lerproppen 
mod regn. Allerede i 1932 (anden del af dette arbejde 
p. 96- 98) fremsatte jeg den an tage! se, at trœstumperne 
snarere matte opfattes som et rudimentœrt homokleist 
plantelukke, og jeg mente heraf at turde slutte, at de pri
mitive eumeniner (ligesom de primitive arter af de to an-



371 

dre underfamilier) har anvendt homokleiste lukker af plan
tedele. Just for fa maneder siden er denne slutning blevet 
belmeftet ved en afhandling af Pie! (1935), der har iagt
taget, at den i Kina levende Parodynerus zetlzoides (som 
navnet antyder en primitiv eumenin, der star zethinerne 
na:r) anvender homokleiste lukker af rent planternateriale. 

Analogt med dette ma det antages, at nar gravehvep
sen Ammoplzila "skjuler" sin rede, der bestar af en kort 
lige gang ned i sand afsluttet med et enkelt karnmer, ved 
at sprede smuid og lignende over mundingen, nar den er 
lukket med sand, ma det ses i belysning af, at den na:r
staende s!a:gt lsodontia, der anvender reder i sta:ngler, 
lukker dem med smuid. Det er tilsyneladende det natur
ligste at regne Ammoplzila til de gravehvepse, der selv
sta:ndigt udgraver deres rede i sandet, altsa type II; men 
ved en n0jere analyse viser der sig dog sa:rlige ~jendom
meligheder; de rigtige "gravere" kaster med benene san
det bagud; Ammoplzila gnaver det !0s med kindbakkerne 
og kaster det bort i sma portioner - altsaa saa at sige 
t0rnmer et tilfa:ldigt Hulrum. 

Vderligere har ampulicinerne, der star dèn underfa
milie hvortil Ammoplzila h0rer (Splzecinae) meget na:r, 
primitive red er af type I; som man ser, tvinges man ber 
af den sammenlignende metode til at ::endre sit syn pa 
selv et af de bedst kendte insekters levevis. Ammoplzila 
indgar nu som et led i en vel afrundet systematisk-bio
logisk helhed, hvilket bekra:fter rigtigheden af de anvendte 
abstrakte begreber (redetyper, lukketyper). Men selv om 
ogsa detailler vil vise sig at va:re forkerte, m1 det anf0rte 
va:re tilstra:kkeligt til at vise den overraskende frugtbarhed 
ved konsekvent at gennemf0re en sammenlignende me
tode i insektbiologien. 

24" 
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Planche I. 

Nids de roseau. 

l'ig. 1. La partie la plus interne d'un nid de roseau de Trypoxylott 
jigulus. L'embouchure à gauche. 4 cocons. 

2. Nid d'Odynerus (Anchistrocerus) sp. L'embouchure à gauche. 
L'atrium divisé en deux. Seulement une chambre avec un 
cocon. 

l'ig. 3. Nid de Prosopis (communis ?) dans un roseau. Les cellules 
forment un tube continu rappelant le cellophane. 

Ces trois figures montrent des nids trouvés dans le même toit 
mur d'expérience, automne 1933). 

4-6. Trois nids de Prosopis (Musée zoologique) où l'on voit 
l'évolution depuis le nid aux· chambres alignées (fig. 4) jusqu'au 
nid branché d'en haut (fig. 6) correspondant au phénomène 
démontré par Verhoeff et 1. C. Ni eisen chez quelques Hy
ménoptères fouisseurs (R.hopalum et Pernphredon). 

7. Larve de Prosopis dans la cellule dans un roseau; l'embou
chure à droite. Les matières de cellule transparentes sont en 
partie enlevées. 

8. Cocon de Trypoxylon et plusieurs des fils d'appui. 
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Planche IL 
Ni ct;s d_e roseau, continué; l'embouchure partout à droite. 

Fig.~9. Partie d'un nid d'Odynerus (Hoplopus) laevti;es. Tige de ronce. 
Musée zoo!. 

fig. 10. La partie près de l'embouchure d'un nid d'Osmia claviventris. 
Atrium divisé en deux. Les plaques formées de matières végé
tales bien mâchées et rappelant le carton (noires et en forme 
d'un gong) sont renversées. 

Fig. 11. La partie près de l'embouchure d'un nid de Trypoxylon ji
gulus. Aucun atrium, ce qui était le cas avec beaucoup de 
nids, l'automne 1933. fermeture extérieure renversée. 

Fig. 12 et 13. Audouin a décrit (Ann. Sei. Nat. 1839) comment, 
chez Odynerus (Hoplopus) laevipes, la première partie du con
duit dans la ronce était courbée tout près de l'embouchure, 
il y voyait un abri contre la pluie. Ici on voit des faits ana
logues dans les nids d'une abeille (Prosopis communis) fig. 12 
et d'un Hyménoptère fouisseur (Psen) fig. 13. Tous les deux 
nids sont du Musée zoo!. 

fig. )4. Nid de Prosopis. Devant les cellules on voit le cocon d'une 
mouche parasite. 

fig. 15. Nid de Prosopis. Le "cellophane" enlevé dans les quatre pre
mières chambres. La première larve est morte. 

Fig. 16. Nid d'Osmia claviventris dans une tige de ronce. Musée zoo!. 

Fig. 17. Nid d'Osmia (ventralis?) dans un roseau. Les matières féca
les produites avant la filature du cocon se trouvent devant 
celui-ci. 

Fig. 18. Nid comme le précédent, mais les cocons ouverts. 
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Planche III. 

19. Nid d'Anthophora jurcata dans du bois. 

fig. 20. Nid de Passaloecus monilicornis dans du bois. 

21. Nid de Colletes dans du bois. 

Tous du Musée zool. 
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Pl anche IV. 

f'ig. 22. Nid non terminé d'Odynerus (Hoplopus) sptmpes. La paroi 
de la chambre vide n'est pas traitée. Un T1ypoxylon figulus 
a employé le conduit comme nid, on en voit le cocon. La fet·
meture (dans les restes de la manche) est de gravier et on 
la voit distinctement plus foncée que l'argile. 

f'ig. 23 et 24. Cellules d'Osmia ruja. 

] 0 ig. 25. Morceau du mur de Wesenberg-Lund vu de la face infé
rieure. Un peu au-dessous du milieu et à gauche on voit 
une chambre coupée, dont la paroi paraît traitée en sorte 
qu'elle soit en saillie comme une élévation annulaire. 
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Pl anche V. 

Fig. 26. Cellule d'Osmia maritima. Couvercle en haut. 

fig. 27. Comme fig. 26, mais le couvercle enlevé. 

28 et 29. Cellules d'Osmia fasiformis. 

Fig. 30-34. Cellules d'Osmia: fig. 30: intacte. Fig. 31: sans couvercle. 
fig. 32: couvercle vu de l'intérieur. Fig. 33: Cellule ou
verte, on voit le cocon. Fig. 34: le cocon avec un fila
ment étrange au bout. 

35 ·- 40. Anthophora acervorum: Fig. 35 et 37: couvercle vu de 
l'intérieur. fig. 36: face extérieure du couvercle. Fig. 38: 
cellule intacte. fig. 39: coupe longitudinale d'une cellule 
et fig. 40: coupe transversale de la cellule. On voit l'en
duit blanc de chaux sur les faces intérieures. 

41-45. Odynerus (Hoplopas) spinipes: fig. 4 J et 42 sont des. 
cellules intactes, fig. 44: cellule avec l'Odynère y trouvé,. 
fig. 43 et 45: cellules ouvertes, où l'on voit le cocon. 
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