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Le développement et le progrès des Sciences ont, 
tout à la fois, pour condition et pour résultat, leur 
fractionnement de plus en plus grand en spécialités 
qui, dans la pratique, deviennent, non seulement indé
pendantes, mais même étrangères les unes aux autres. 
C’est là une fâcheuse nécessité,. Elle dérive de ce que la 
méthode scientifique est analytique par essence. Mais, 
l’analyse faite, il faut en rapprocher les résultats : plus 
la spécialisation est poussée loin, plus ce besoin est 
impérieux et en même temps plus il est difficile de le 
satisfaire.

Les sciences biologiques, par la complexité même de 
leur objet, ont subi au plus haut degré cet émiettement 
inéluctable et, plus que toutes les autres, elles exigent 
cette synthèse : car l’organisme est un et les divers
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points de vue auxquels on le considère, dans les divers 
compartiments de la Biologie, n’ont de valeur véritable 
que confrontés les uns aux autres et agencés, en quelque 
sorte, pour reconstituer la Vie, dans la mesure où cela 
est possible.. La liste des Bibliothèques composant l’£n- 
cyclopédie illustre suffisamment la multiplicité des 
sciences partielles auxquelles donnent lieu les Etres 
vivants ; la bibliothèque de Biologie générale doit être 
le lien entre toutes ; elle a la lourde tâche d’en assurer 
la synthèse.

Par là même, elle est plus malaisée à concevoir et 
surtout à exécuter. 11 est assez facile d'inventorier et 
de découper le domaine d'une science spéciale; on 
trouve, sans trop de peine, des spécialistes qualifiés 
pour fournir une mise, au point de chacun des fragments 
ainsi délimités. Il n’en va pas de même pour la Biologie 
générale. Pour en traiter les problèmes d une façon satis
faisante, il faut unir une connaissance précise et critique 
des laits et des techniques diverses à la vue d’ensemble 
qui permet de dominer ces faits et d'en extraire la 
signification générale.

On s'efforcera d'atteindre'ce but dans les livres de 
la présente série. La liste et les titres, qui figurent ci- 
dessous, n’en sont pas donnés ne varietur. Ils expriment 
simplement le plan conçu.

La Biologie générale étant comprise comme la syn
thèse des disciplines particulières : zoologie, botanique, 
paléontologie, physiologie, chimie et physique biolo
gique, etc., elle doit envisager les manifestations et le 
fonctionnement des organismes d'une façon globale.
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BIOLOGIE GÉNÉRALE III

(1 faut donc extraire tout d’abord de ces sciences 
particulières les caractères généraux des phénomènes 
vitaux et préciser leurs rapports avec ceux qu’offre la 
matière inanimée. Ce sera l'objet d'un volume d'intro
duction.

Ayant ainsi dégagé ce qu’on peut, à l’heure actuelle, 
considérer comme le propre de la Vie et ajusté à nos 
connaissances modernes le vieux problème du méca
nisme et du vitalisme, nous envisagerons le fonction
nement vital dans son substratum, l’Organisme. Mais 
cet examen peut et doit se faire à une série d’échelles 
différentes, si l’on peut dire.

Il y a une vie élémentaire, dont la Biologie du xixe 
siècle a mis en évidence l’abolue généralité, c’est la 
vie cellulaire ; pour beaucoup d'organismes inférieurs, 
c’est même toute la vie ; la cellule, est l'unité fondamen
tale en matière d’organismes. Sa connaissance est la 
base sur laquelle doit être construite la Biologie géné
rale.

Une seconde étape est l’étude de Vindividu considéré 
comme édifice pluricellulaire. Une série de volumes 
formant la seconde partie de la Bibliothèque, seront 
consacrés aux lois générales de la réalisation, de la 
reproduction et du fonctionnement synergique de ces 
édifices. Il s'en dégagera la notion si complexe et par
fois si fugitive de l’indiv:dualilé, qui sera étudiée et 
discutée spécialement.

La vie de l’organisme ne se conçoit que dans le milieu, 
et même les frontières d>e l’organisme et du milieu sont 
beaucoup plus malaisées à tracer qu'on ne l'imagine 
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communément. La troisième partie de la Bibliothèque 
sera faite de volumes où ces rapports généraux seront 
étudiés. Certains se rattachent plus intimement à la 
Physiologie. ; mais en ce cas, ou bien ils envisagent des 
fonctions extrêmement générales, telles que 1 irritabilité 
ou l’assimilation et alors ils rentrent dans l'étude géné
rale des rapports de l'organisme et du milieu ; ou bien 
ils traitent de fonctions (comme la luminosité, par 
exemple) qui, — tout en avant une grande valeur biolo
gique, pleinement reconnue par les physiologistes et se 
rattachant intimement aux conditions fondamentales du 
fonctionnement vital — échappent cependant à peu 
près complètement, en fait, au cadre de la physiologie 
classique. Celle,-ci est,en effet, délimitée surtout, en réa
lité, par l'expérimentation sur les Vertébrés, où ces 
fonctions sont rudimentaires et- font pratiquement 
défaut ; si elles sont bien représentées, c'est en tout 
cas, sur des types qui ne font pas partie de ce qu’on 
pourrait appeler- assez irrévérencieusement la faune des 
laboratoires physiologiques.

Dans cette partie de la Bibliothèque, on voudrait 
aussi faire à 1 Ethologie la part qui lui est due et qui 
n’est pas suffisamment reconnue.

La dernière partie de la série envisage les organis
mes à une échelle supérieure à Eindividu, celle de la 
lignée ou de l’espèce. Est-il besoin de souligner que, 
depuis Darwin, ce point de vue, qui n'est autre que le' 
problème de l'Evolulion, domine toute la'Biologie géné
rale. Pour le traiter autrement que d'une manière phi
losophique et spéculative, il faut cons'dérer les rapport 
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de l’organisme el du milieu dans la succession des 
générations : c’est-à-dire étudier, par les méthodes posi
tives : l'Hérédité ; la Variation sous ses diverses formes ; 
la combinaison des lignées hétérogènes, c’est-à-dire 
l'Hybridation ; le problème de l'établissement de la 
conformité de l'organisme aux conditions du milieu, 
c’est-à-dire l’Adaptation ; les transformations successives 
des lignées, c’est-à-dire la Phylogénie ; enfin envisager 
les mécanismes par lesquels nous pouvons nous repré
senter ces transformations, c’est-à-dire les théories évo
lutionnistes. Là, plus qu’ailleurs,-il serait fructueux de 
réaliser des livres courts, clair-, suffisamment docu
mentés et d’une critique judicieuse.

11 est dans la nature de choses que la section de Bio
logie générale chevauche parfois sur les bibliothèques 
spéciales. Dans son intégralité, elle est une mise en 
■œuvre des matériaux de celles-ci, mais à un point de 
vue différent et qui évitera tout double emploi vérita
ble. Elle est, d'autre part, nécessairement dégagée du 
caractère strictement technique et souvent pratique, qui 
convient à beaucoup de volumes de ces bibliothèques 
particulières.

Elle ne vise cependant pas moins à l'utilité. Nous 
espérons qu’elle rencontrera un accueil favorable auprès 
de catégories très variées de lecteurs : biologistes, méde
cins, philosophes, esprits simplement cultivés, et aussi 
spécialistes divers.

La spécialisation enlève le plus communément le 
loisir de, coordonner les notions partielles et cependant 
il y a là une nécessité essentielle pour la culture de 
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l'esprit et même pour la conduite judicieuse des .travaux 
particuliers.

La Bibliothèque de Biologie générale s'efforcera de 
répondre à ce besoin, et, sans demander aux auteurs 
d’abdiquer leur personnalité, elle tâchera de conserver, 
dans son ensemble, une unité correspondant à celle de 
son objet : La Vie,

Les volumes sont publiés dans le format, in-18 jésns ; ils forment chacun de
300 à 600 pages avec ou 6ans figures dans le texte. Chaque Ouvrage se vend 
séparément.

Voir, à la fin du volume, la liste des biblio
thèques de l’ENCYCLOPÉDIE SCIENTIFIQUE 
et celle des volumes publiés.
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en un espace aussi restreint, un exposé aussi clair et satis
faisant des faits et principes de l’hérédité. Ce livre est bien 
au courant et témoigne d’une compréhension et d’une péné
tration philosophiqite complète du sujet.......

LA TÉRATOGÉNÈSE
Étude des variations de l’organisme 
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restreint de ^embryologie morphologique pure ; les don
nées quelle fournit projettent quelque clarté sur les 
phénomènes de variation et d’hérédité,, donc sur l’origine 
et l’évolution des êtres. C’est ce qui est apparu constam
ment à l'auteur au cours, de ses étudies et, cela est l’idée 
fondamentale qui lui a inspiré ce volume donl on ne saurait 
faire un suffisant éloge......
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champ presque entier de la Biologie que par les problèmes 
de fait et de métaphysique quelle soulève. Le lecteur lira 
cet ouvrage avec le plus grand intérêt et sera étonné de 
voir ce problème passionnant traité d’une façon aussi 
complète, aussi claire dans un nombre de pages aussi res
treint pour un sujet aussi considérable.
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Entré autre mérite, cet ouvrage a celui de grouper les 
résultats d’un grand nombre de faits nouveaux qui ont été 
acquis ces dernières années sur divers pigments. Il coor
donne ces faits avec ce que l’on connaissait déjà et en 
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lutives du spermatozoïde, puis de L’œuf mûr, en réservant 
une très large part aux points de vue nouveaux qu’a fait 
naître l’application de la méthode expérimentale à une 
science qui. était restée purement morphologique jusqu’en 
ces dernières années,,.....
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PRÉFACE

Si ce, livre ne devait avoir pour public que de purs 
zoologistes, toute préface y serait inutile, car il serait 
superflu de présenter aux lecteurs M. W. M. Wheeler, 
dont le nom est un des plus connus parmi la brillante 
pléiade des biologistes américains contemporains. Avant 
d’être un des maîtres de l’entomologie générale, M. Whee
ler avait marqué sa place en zoologie par d’importantes 
recherches sur des sujets variés, — il suffit de rappeler 
ici ses travaux sur la sexualité des Myzostomes et sur l’em
bryogénie des Poissons Cyclostomos. Depuis plus d’un 
quart de siècle, il s’est de plus en plus exclusivement con
sacré à l’étude des Insectes et particulièrement des socié
tés d’insectes, surtout du groupe des Fourmis. Les spé
cialistes savent quelle œuvre considérable il a publiée sur 
ces animaux, et il a donné, en dehors de très nombreux 
mémoires, la mesure de son esprit de synthèse par des 
articles d’ensemble et des livres dont le succès a été consi
dérable (i).

(1) Ants, their structure, development and behavior. New- 
York (Columbia University Press, 1910, 8°, 663 p., 286 fig.). — 
Social life among the Insects, New-York (Harcourt Brace 
and C’, 1923, 8°, 375 p., 113 fig.).
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VI PRÉFACE

Je suis donc très reconnaissant à mon ami Wheeler 
d’avoir bien voulu confier à la section de « Biologie géné
rale » de VEncyclopédie scientifique le présent ouvrage, 
que les circonstances ont fait naître en France. De~celles- 
ci il y a lieu de nous féliciter. Ce livre est, en effet, un 
fruit précieux des échanges universitaires franco-améri
cains ; le promoteur de ce mouvement, M. James H. 
Hyde, peut s’en réjouir une fois de plus. M. W. M. 
Wheeler a été, en 192^-1925, ï’exchange-prof essor envoyé 
par l’Université Harvard à l’Université de Paris. Voici la 
trace solide qui reste de cette mission.

Pour le cours qu’il devait faire, il a choisi VEvolution 
des Insectes sociaux, sujet où il disposait d’une informa
tion personnelle des plus étendues et d’une autorité indis
cutable. Les douze leçons qu’il a professées, de mars à 
mai Ï925, sont reproduites ici sans changement. Les né
cessités de l’enseignement commandaient, en effet, à l’ex
posé un esprit de synthèse qui est comme la marque es
sentielle de cette collection. Ce livre est loin d’être le 
premier qui soit écrit sur les sociétés d’insectes, mais il 
est profondément original dans les conceptions — fruit 
des recherches propres de l’auteur, — nouveau dans sa 
documentation, qui s’étend aux travaux dés plus récentes 
années et, il faut le dire, tout à fait différent de ceux que 
M. Wheeler a précédemment écrits.

En dehors des zoologistes, il s’adresse à tous ceux qui 
s’intéressent aux problèmes généraux de la Biologie. Dans 
un sujet qui se rattache à la philosophie et à la sociolo
gie, il apporte, pour la discussion des analogies avec les 
sociétés humaines, une base étendue de faits scientifiques, 
envisagés d’un point de vue strictement positif et expéri
mental et discutés avec une critique pénétrante, à la lu
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mière des connaissances les plus modernes. Philosophes 
et sociologues y trouveront donc certainement grand pro
fit. Aux naturalistes il fournit une mise au point d’une 
extrême compétence sur des problèmes très complexes et 
où présentement foisonnent les recherches. Au point de 
vue du progrès de la science, M. Wiieeler met fortement 
en évidence combien l’étude des groupes sociaux d’insec
tes, Hyménoptères Aculéates et Termites, est un champ 
fécond, surtout dans la faune des tropiques, devenue au
jourd’hui très accessible. Il a illustré d’ailleurs cette vérité 
par son effort personnel et par les beaux résultats qu’il 
a rapportés de ses voyages en Guyane et à Panama. On 
en trouvera maints échos dans les pages qui suivent. On 
peut donc espérer que son exemple, les idées qu’il sug
gère, la documentation qu’il a rassemblée, susciteront, à 
la lecture de ce livre, des vocations dans la voie qu’il 
trace.

M. CAULLERY, 
Professeur à la Sorbonne.
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CARACTERES GENERAUX 

DES SOCIETES D’INSECTES

Sommaire. — Extension des tendances sociales chez les ani
maux. Leur caractère d’appétition. — Les sociétés d’insectes 
sont des familles ; degrés divers de réalisation (insectes in- 
[rasociaux, subsociaux et' sociaux. — Importance de l’aug
mentation de la durée de la vie. — Trente cas de sociétés 
d’insectes. — Exemple : Coccidotrophus (Coléoptères silvani- 
des) ; rapports avec les Coccides. — Les méthodes de re
constitution de la phylogénie et les sociétés d’insectes. — 
L’étiologie de ces sociétés. — La société considérée comme 
un tout. — Programme du livre.

.l’ai choisi pour plusieurs raisons l’évolution des in
sectes sociaux comme sujet de celte série de conférences. 
D’abord, il m’a paru éminemment approprié au labora
toire fondé par l’illustre Giard pour l’étude de l’évolution 
des êtres organisés. En second lieu, je ne pouvais trouver 
un sujet qui intéressât davantage les jeunes biologistes 
d’un pays qui a produit un Réaumur, un Latreille, un 
Lepeletier de Saint-Fargeau, un Dufour, un Fabre, un 
Pérez, un Ferton, un Paul Marchal et un Bouvier, sans 
parler d’une foule d’autres brillants hyménoptéristes. 
Troisièmement, j’ai moi-même consacré un quart de 
siècle à l’étude d’un groupe d’insectes sociaux ; j’ai eu de

SOCIÉTÉS d’insectes 1

LES SOCIETES D’INSECTES
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nombreuses occasions de voyager ; j’ai reçu l’aide d'un 
grand nombre d’entomologistes enthousiastes de toutes 
les parties du monde, j’ai donc pensé que je pourrais 
suggérer ou souligner quelques directions de pensées 
dignes de votre considération. Il m’a paru possible 
aussi que vous ne fussiez pas familiers avec tous les 
travaux qui ont été accomplis par mes compatriotes ; 
eu les mentionnant, autant que mon sujet le com
porte, je puis, dans une faible mesure, servir cette « en
tente cordiale » intellectuelle que nous désirons mainte
nir entre la France et les États-Unis.\Enfîn, je crois que 
l’étude des insectes sociaux a actuellement un intérêt par
ticulier pour les travailleurs sérieux, à la fois en philoso
phie, en sociologie, en zoologie et dans l’étude des moeurs 
des animaux. Celui qui incline à la philosophie ne peut 
manquer de trouver un aliment pour la pensée dans les 
étranges analogies avec les sociétés humaines qui se révè
lent continuellement parmi les guêpes, les abeilles, les 
fourmis et les termites, puisque nous sommes nous-mêmes 
des animaux — j’allais dire des insectes ! — sociaux, et 
le zoologiste et l’éthologiste noteront qu’ils suggèrent un 
cortège surprenant de faits et de problèmes fascinants. 
En outre, la vie sociale très remarquable des insectes, 
par le fait qu’elle est presque exclusivement déterminée 
par les réflexes, les tropismes et ce qu’on appelle les 
instincts, et non par l’intelligence, prend une grande si
gnification théorique, si nous considérons les tendances 
et les courants présents anti-intellectualistes et relati
vistes de la pensée européenne et américaine.

Je me servirai en partie de matériaux rassemblés en 
vue de conférences faites à l’institut Lowell, à Boston, 
§ur « La vie sociale chez les insectes ». J’v avais insisté 
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sur le rôle fondamental de la nutritiop dans le dévelop
pement des diverses sociétés d’insectes ; ici, je voudrais 
traiter le sujet d’une façon différente et plus technique, 
et développer certaines matières qui avaient été simple
ment esquissées ou indiquées.

Je crois devoir essayer d’abord de donner des répon
ses au moins partielles à quatre questions générales :

i° Que sont les insectes sociaux ?
2° Peut-on montrer qu’ils ont eu une évolution ?

. 3° S’il en est ainsi, quelles sont les particularités de 
cette évolution, et à quelles méthodes devrons-nous faire 
appel pour les élucider ?

I 4° A quelles causes ou conditions générales pouvons- 
nous rapporter cette évolution ?

***
'Que sont les insectes sociaux? Les mots « sociaux », 

« qui s’associent » sont, il va de soi, un peu vagues et 
teintés d’anthropomorphisme. Leur sens vague est dû 
à la multiplicité extraordinaire et au caractère protéi
forme des phénomènes, même chez les Insectes, sans 
parler des diverses classes de Vertébrés. Ces phénomènes 
s’échelonnent le long du chemin qui mène d’un gréga- 

, risme ou d’une collectivité faibles, ou de la simple union 
• des sexes, à des sociétés permanentes et hautement cons- 
rtituées, qui rappellent, de loin, la nôtre. L’anthropomor

phisme qui s’attache au mot « sociaux » s’explique aisé
ment, et le critique peut le condamner ou le pardonner 
selon ses convictions philosophiques générales (i).

(1) Je dirai seulement que je pense que, dans la discussion 
de matières psychologiques, — et les phénomènes en question 
sont psychologiques en partie, — nous ne pouvons éviter un 
certain anthropomorphisme, ou une certaine téléologie.
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'Deegener (1918) a essayé récemment, d’une façon har
die ruais peu satisfaisante, de classer et de décrire toutes 
les formes variées d’association qu’on rencontre dans le 
règne animal. Il distingue quelque quatre-vingt douze 
catégories différentes, dont cinquante-trois sont repré
sentées chez les Insectes. Il les a toutes dotées de noms 
scientifiques, dérivés surtout du grec, et dont quelques- 
uns, comme « hétérosymghagopaedium », « amphotéro- 
synhesmium » et « hétéroçynépileium », ont une lour
deur bien germanique. Les^quatre-vingt douze catégories 
se partagent en deux groupes ; les sociétés ou associa
tions accidentelles, chez lesquelles la réunion des orga- 
nimes n’a pas de valeur intrinsèque, c’est-à-dire n’a pas 
une fin utile à l’individu, et les sociétés ou associations 
essentielles, chez lesquelles la réunion des organismes 
a une valeur intrinsèque et sert en partie des fins utiles 
à l’individu. Chacune de ces calégories principales se 
subdivise, suivant que l’association comprend des indi
vidus de la même espèce ou d’espèces différentes. Le 
« principium divisionis » finaliste, suivant lequel les 
principaux groupes sont constitués, est très douteux, 
pour ne pas dire plus ; car, dans les sociétés animales les 
plus hautement constituées, le fait d’être membre de la 
société implique parfois inévitablement la destruction 
de l’individu. Et, indépendamment du fait que le même 
animal (par exemple Necrophorus) est placé par Dee
gener dans différentes catégories, quelques-unes de ces 
catégories frisent la fantaisie ; par exemple, son « hété- 
rosymporium », qui comprend les insectes de différentes 
espèces charriés ensemble par une crue, ou les différents 
animaux fuyant devant un feu de prairie, ou son « sym- 
pholium », qui comprend l’assortiment hétérogène d’in
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sectes attirés par une lampe. Se laisser aller à un tel 
verbalisme conduirait à donner à la biologie une répu
tation ¡pire que celle de la scolastique médiévale.

41 semble bien évident que, pour prendre une figure, 
le comportement de tout animal gravite autour de deux 
axes, dont l’un est agressif et individualiste, l’autre coo
pératif ou social. Les darwiniens tenaient le premier 
mode de comportement pour amplement établi, et le 
soulignaient beaucoup, de telle sorte que le dernier pa
raissait être exceptionnel et demander une explication 
spéciale. Aujourd’hui, on demanderait plutôt une expli
cation du mode de vie solitaire, tellement tous ceux qui 
étudient les animaux dans leur milieu vivant compliqué, 
sont profondément impressionnés par leurs inclinations 
sociales ou associatives. La chose est apparente, même 
dans les biocoenoses, puisque tout organisme, peu im
porte qu’il soit égocentrique, prédateur ou parasite, est 
social ou coopératif, au moins en tant que membre de 
quelque biocœnose (i).

Si l’on nous demandait d’indiquer un groupe d’ani
maux typiquement solitaires, nous choisirions peut-être 
les Araignées, mais, lorsque nous les étudions sous les 
tropiques, nous trouvons que plusieurs d’entre elles sont 
positivement grégaires, ou vaguement sociales. Récem
ment, à Panama, Nathan Banks et moi, nous avons été 
frappés par les moeurs de plusieurs de ces Arachnides.

Une des araignées à toile orbiculaire les plus grandes et les 
plus connues, IMephilla plumipes, construit régulièrement ses 
toiles, pendant la saison humide, de façon que celles des

(1) La vérité de ce que nous venons de dire a été exprimée 
il y a longtemps et d’une façon admirable par Espinas, dans 
l’introduction de son ouvrage « Des sociétés animales » (1877). 

rcin.org.pl



6 LES SOCIÉTÉS D’iNSECTES

différentes femelles se réunissent et forment parfois des édifi
ces énormes et remarquables. Un nid composé, que nous avons 
observé dans les arbres, au sommet de la colline d’Ancon, 
près de la ville de Panama, avait bien vingt pieds de large et 
plus de vingt-cinq pieds de haut. Il s’y suspendait au moins 
deux cents femelles et presque autant de mâles de Nephilla, 
outre un -nombre considérable d’Argyrodes nephillæ, petite 
araignée Thomiside parasite, qui vit uniquement sur les toiles 
de Nephilla. Nous avons aussi rencontré plusieurs espèces de 
Theridion et d'Uloborus, qui unissent leurs nids d’une manière 
semblable, et une espèce particulièrement sociale, non décrite 
apparemment, mais alliée à Anelosimus socialis Simon. Dans 
les nids de cette araignée, des douzaines de femelles de tout 
âge se promenaient librement et, selon toute probabilité, se 
nourrissaient en commun, au moins des plus grandes proies. 
Plusieurs de ces araignées portaient sur leur abdomen les 
larves d’un hyménoptère parasite (probablement Polysph.incta'). 
Des insectes étrangers eux-mêmes peuvent vivre impunément 
dans les nids de quelques-unes de ces araignées de Panama. 
Dans l’île Barro Colorado, nous avons trouvé de nombreuses 
nymphes rouges et des adultes noirs d’une petite Nabide à 
allure' de fourmi (Araclinocoris albomaculatus Scott), immo
bile, ou se promenant sur les toiles d’Uloborus et de Theri
dion, et se nourrissant probablement des proies abandonnées 
par les araignées (voir Myers 1925). A deux reprises, nous 
avons observé -des douzaines de petites mouches Cécidomyides, 
pacifiquement stationnaires sur les toiles de Nephilla et d’Ulo
borus. Quand on secouait les toiles, les chétifs insectes ne 
s’envolaient que pour revenir immédiatement à leur première 
place.

Simon a fait, en 1893, des observations analogues sur les 
mœurs sociales d’araignées du Vénézuéla et en cite de nom
breux exemples dans d’autres contrées tropicales. Il donne 
une excellente histoire d’Epeira bandelieri, Anelosimus socia
lis et Uloborus republicanus. Dans les circonstances ordi
naires, E. bandelieri est solitaire, mais, quand approche l’épo
que de la ponte, plusieurs femelles se réunissent et construi
sent ensemble une grande capsule elliptique, dans laquelle 
elles se retirent et filent leurs cocons ovigères. A. socialis vit 
en colonies de plusieurs milliers d’individus, qui construisent 
une toile commune. Ues araignées s’y promènent librement, 
se rencontrent en se palpant, comme feraient des fourmis avec 
leurs antennes, et se mettent quelquefois à plusieurs pour dé
vorer une proie un peu volumineuse.
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L’association de U. republicanus est de beaucoup la plus 
parfaite, car elle offre, sur la même toile, un travail commun, 
auquel contribuent tous les associés, en même temps qu’un 
travail individuel propre à chacun d’eux. Plusieurs centaines 
d’Uloborus vivent ensemble ; ils filent entre les arbres une toile 
immense, formée d’un réseau central assez serré, sur lequel se 
tiennent côte à côte beaucoup d’individus dés deux sexes, 
mais principalement des mâles ; ce réseau est suspendu par de 
longs fils, divergeant dans toutes les directions et prenant 
attache sur les objets environnants. Dans les intervalles des 
mailles, formés par ces grands fils, d’autres Uloborus tissent 
des toiles orbiculaires à rayons et à cercles, qui ne sont alors 
habitées que par un seul individu. C’est dans le réseau central 
que doit avoir lieu l’accouplement, autant que nous avons pu 
en juger par la quantité de mâles qui y étaient réunis. C’est 
certainement là que s’effectue la ponte.

La ponte paraît être presque simultanée pour toutes les 
femelles d’une même colonie ; à ce moment, les mâles ont dis
paru, les femelles ont cessé de filer des toiles régulières, elles 
se retiennent sur le réseau central, à quelques centimètres les 
unes des autres, gardant chacune son cocon dans une immo
bilité complète (1).

D’après Bouvier (1918), « Sémichon. (1909) a constaté le même 
partage fraternel des proies que chez U. republicanus, dans 
une araignée sociale mexicaine, le Cœnolhele gregalis, rap
portée au Muséum par Léon Diguet (1909 a-1909 b). Cette espèce 
établit sur les arbres de vastes toiles sociales, qui se dévelop
pent concentriquement, au moyen de fils cardés où viennent se 
prendre les insectes ; des milliers d’individus vivent en bonne 
harmonie dans cet immense sac alvéolaire et n’en sortent ja-

(1) Sim.on (1892-95), Distant (1898), Marshall (1898), Pogock 
(1903), et Jambijnathan (1908) ont donné des récits des mœurs 
d’une intéressante araignée sociale du genre Stegodyphus, repré
sentée par plusieurs espèces dans l’Afrique du Sud. Walsing- 
ham (1903), Marshall et Pocock, décrivent également une teigne 
particulière (Batrachedra stçgodyphobius) qui vit, à tous ses 
stades, dans les nids de ces araignées. M. J. IL Emerton m’in
forme que certaines de nos araignées de la Nouvelle-Angle
terre. elles-mêmes, peuvent filer des toiles étroitement conti
guës, .par exemple Dictyna muraria et Aniaurobius [erox, et 
qu’il a vu plus d’une centaine de petits moucherons'tranquil- 
lement immobiles sur la toile de Linyphia marginata. Voir aussi 
Schwarz (1904) et Banks (1904).
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mais, sauf après la saison pluvieuse, où ils émigrent, — j’allais 
dire essaiment, — pour laisser place aux jeunes. Ces nids peu
vent se diviser et, suspendus au plafond, servent de pièges à‘ 
mouches dans certaines régions du Mexique ; l’un d’eux, exposé 
dans les galeries du Muséum, atteint plusieurs mètres de lon
gueur » (1).

La plupart d’entre nou9 seront probablement d’ac
cord avec Pétrucci (1906), qui a fait il y a quelque temps 
une revue des diverses formes de sociétés chez les Ver
tébrés et a montré leurs dérivations polyphylétiques, 
quand il dit : « la seule chose héritée dans les activités 
sociales de l’animal, c’est la tendance au groupement, 
tendance affirmée de façon prédominante dians tout le 
domaine biologique, et qui se réalise en phénomènes 
concrets dès que les circonstances extérieures lui lais
sent La possibilité de le faire ». Pétrucci ramène natu
rellement sa « tendance associative » à des phénomènes 
tels que la constitution cellulaire des Métazoaires et des 
Métaphytes et même que les équilibres atomiques et les 
associations moléculaires du monde inorganique. Mais 
cette conception, bien qu’elle 11e soit pas sans impliquer 
des considérations philosophiques, devient très vague.

(1) Diguet (1909 a) a écrit les noies suivantes-, qui concernent 
deux commensaux qu’il trouva habitant les nids de Cœnothele : 
« Dans toutes les parties de l’intérieur du nid, on rencontre en 
très grande abondance, vivant en commensal, un Latridide du 
genre Melanophthalma; le rôle qui paraît incomber à ce Coléop
tère d’infime dimension est de présider à la propreté du nid, 
en faisant disparaître et en transportant les détritus qui peu
vent encombrer ou souiller les galeries ; sa principale nourri
ture paraît être les restes du repas de l’araignée. Comme com
mensale, on rencontre encore, vivant en parfaite harmonie 
avec la colonie du Mosquero, une araignée errante, qui s’est 
fait l’hôte de ce logis où elle, trouve une vie facile et assurée. » 
Cette araignée a été reconnue par Simon (1909) comme étant 
la PœcilochiQa convictrix Simon,
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Dans le but de rendre la matière plus concrète et plus 
intelligible, au moins dans le domaine biologique, je 
¡préférerais considérer la « tendance associative » comme 
une « appélition », au sens dans lequel Fouillée, (1920) 
et les psychologues anglais et américains Drever (1917), 
Craig (1918) et Tiiurstone (1924) ont employé ce terme. 
Elle se placerait ainsi près des autres appctitions, comme 
la faim, et le sexe, bien qu’elle soit plus faible, plus con
tinue, c’est-à-dire moins spasmodique et, par conséquent, 
moins évidente.

Les animaux sociaux élevés, lorsqu’ils sont séparés des 
Stimuli continuels et ordinaires de leur espèce, manifes
tent une inquiétude qui montre de la façon la plus frap
pante cet appétit social (1).

Il est peu douteux que cette appétition sociale se ma
nifeste très clairement et très généralement chez cer
tains insectes, mais il sera avantageux pour nous de ré
trécir cette conception, si nous voulons l’utiliser ici, par 
l’introduction d’autres considérations. On a insinué 
que les sociétés de fourmis et d’abeilles elles-mêmes 
peuvent être dérivées phylogénétiquement d’associations 
fortuites de femelles de la même espèce. Mais c’était 
avant que la constitution effective et la genèse des so
ciétés d’insectes fussent connues. Tout le monde admet 
aujourd’hui que toutes les sociétés d’insectes dignes de ce 
nom et quelle que soit leur population, sont des familles, 
c’est-à-dire des affiliations entre les parents, et, dans la

(1) Il va de soi que, pour ma part, je n’adhère aucunement aux 
vues de Becher (1917), qui pose en postulat l’existence chez 
certaines plantes et certains animaux, d’un penchant altruiste 
•distinct à servir d’autres organismes tout à fait étrangers. Celte 
vue a été très justement critiquée par Bequaert (1924) et d’au
tres auteurs.
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plupart des cas, la mère seule, avec la descendance> 
Cette vue est abondamment confirmée par l’étude de l’on
togénie des sociétés d’insectes existantes et par les indi
cations fragmentaires de leur phylogénie que nous pou
vons obtenir.

Il y a eu, évidemment, une longue évolution, passant 
par des stades nombreux d’intimité croissante entre la 
mère et sa progéniture, à partir du stade le plus rudi-, 
mentaire d’indifférence complète ou presque complète 
jusqu’à la coopération mutuelle constante. Nous pou
vons construire une série telle par exemple que la sui
vante, sans nous arrêter à énumérer des exemples con
crets, dont la plupart vous viendront immédiatement à 
l’esprit :

1’ La mère insecte dissémine simplement des œufs dans le 
milieu général dans lequel vivent normalement les individus 
de son espèce (insectes atrophapliqu.es'). — Dans quelques cas, 
les œufs sont placés près de la nourriture des larves (insectes 
dystrophap tiques).

2° Elle place ses œufs dans une portion déterminée du mi
lieu (feuilles, etc...), qui servira de nourriture aux larves venant 
d’éclore (insectes eutrophaptiques).

3° Elle pourvoit les œufs d’un revêtement protecteur. Ce stade 
peut se combiner avec (1) ou (2)..

4° Elle reste avec les œufs et les jeunes larves et les pro
tège elle-même.

5° Elle dépose les œufs dans un emplacement sûr ou spécia
lement préparé (nid), avec une provision de nourriture aisément 
accessible aux jeunes qui viennent d’éclore (approvisionnement 
en masse).

6° Elle reste avec les œufs et les jeunes, protège et nourrit 
constamment ces derniers avec de la nourriture préparée (ap
provisionnement progressif).

7° La progéniture est non seulement protégée et nourrie par 
la mère, mais coopère éventuellement avec elle pour l’élevage 
de nichées additionnelles.de jeunes, de telle sorte que le parent 
et sa descendance vivent ensemble en société annuelle ou du
rable.
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Les insectes qui rentrent dans les categories i à 5 
peuvent être appelés « infrasociaux .» ceux de la 6e, 
qui sont plus intéressants pour nous, « quasi — » ou 
« subsociaux ». Il n’y a que la dernière (7e) catégorie qui 
comprenne des formes vraiment sociales. Le stade final 
de la série est atteint primitivement par Je développement 
d’un intérêt croissant de la mère pour le destin futur de 
sa descendance. Il va de soi qu’il est rendu possible par 
une augmentation de la durée de sa vie individuelle. Si 
ceux qui étudient la sociologie humaine s’étaient rendu 
compte de cette condition évidente, ils nous auraient 
épargné quelques spéculations qui se répètent constam
ment dans la littérature sociologique. John Fisse, dans 
sa « Philosophie cosmique » (1874), soutenait que l’aug
mentation de la durée du premier âge et de l’enfance 
humaine avaient conduit à l’association définitive des 
parents avec la lignée. C’était, là, pour lui, une nouvelle 
interprétation de l’origine de la famille. Mais Lovejoy 
(1922) a montré récemment que la notion était déjà fa
milière à plus d’un penseur du xviii® siècle. Il mentionne 
particulièrement le poète Pope et les philosophes Locke 
et Rousseau, et montre que Rousseau a détruit l’argu
ment de Locke, qui était essentiellement celui de John 
Fiske, dès 1755, dans son « Discours sur l’origine 'de 
l’inégalité ». Rousseau faisait ressortir que, si l’habitude 
de la vie de famille n’avait pas été établie par l’homme 
primitif durant les mois qui précèdent la naissance du 
premier enfant, le mâle humain serait difficilement venu 
en aide à la femelle après l’accouchement : « Comment 
l’aiderait-il à élever un enfant qu’il ne sait pas tou
jours être sien, et dont il n’a ni désiré ni prévu la nais
sance ? ». Il va de soi que nou9 devons aujourd’hui, 
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nous orienter vers l’étude des Anthropoïdes, si nous dési
rons quelque lumière sur les origines lointaines et né
buleuses de la famille humaine. Toutefois, il est évident 
qu’aucune augmentation simple de la durée du premier 
âge et de l’enfance n’aurait de valeur, sans une aug
mentation précédente ou concomitante de la durée de la 
vie des parents. Cette considération, si clairement indi
quée par les Insectes, paraît avoir complètement échappé 
aux auteurs mentionnés ci-dessus.

Nous ne savons rien des causes physiologiques de- la 
longévité accrue des insectes sociaux adultes. Il est pro
bable, comme l’a suggéré Pearl (1924), que la durée de 
la vie d’un animal est en raison inverse de l’activité de 
son métabolisme. La durée de la vie, dans les trois cas
tes de fourmis et d’abeilles sociales, semble être grossiè
rement proportionnelle à leur dépense respective d’éner
gie. Mais le véritable problème est celui de l’augmen
tation de La vie de l’adulte après le commencement de la 
reproduction. La longue vie que mènent certain insec
tes avant de se reproduire (par exemple Cicada seplemde- 
cim ; les larves d’Ephémérides, de Cérambycides, etc.) 
ne peut pas conduire au développement de sociétés. Et 
il va de soi aussi que la longévité de l’adulte donne sim
plement au parent des possibilités, mais ne fait rien pour 
l’intérêt porté à la progéniture, ou le soin pris à son 
éducation.

Il me semble que la diminution de l’activité métabo
lique que l’on peut supposer, selon Pearl,. augmenter la 
durée de la vie, spécialement chez les femelles fécondes, 
peut être dûe au fait que tous les insectes sociaux ou 
subsociaux vivent dans de petites cavités du sol ou du 
bois, ou, dans le cas le plus exceptionnel des guêpes so
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ciales ou de certaines fourmis tropicales, à l’intérieur de 
nids en carton. Le milieu, par conséquent, est de ceux 
qui restreignent ou inhibent les mouvements musculai
res. Il est sombre, ¡pauvre en oxygène et de température 
uniforme et plutôt basse. Toutes ces conditions favori
sent nécessairement un métabolisme et une activité ré
duits, et une accumulation de graisse dans le corps de 
l’insecte. Les reines ou mères, des sociétés d’insectes 
donnent bien l’impression d’avoir acquis leurs particu
larités physiologiques et quelques-unes de leurs particula
rités morphologiques en réponse à un tel milieu, car 
elles sont très apathiques et tendent à perdre la faculté de 
voler (Meliponinœ), ou même les ailes (fourmis et ter
mites) et à acquérir un anabolisme accentué, comme le 
montrent l’accumulation de graisse, et la ponte d!’œufs 
riches en vitellus. Aussi est-il très probable que l’aug
mentation de la vie de l’adulte et la fécondité de ces in
sectes ont été graduellement acquises en raison du milieu 
réduit dans lequel non seulement ils se développent, 
mais continuent à vivre quand ils sont adultes. Leur fé
condité est, dans une certaine mesure, fonction de leur 
longévité, et s’exprime clairement par la grandeur de la 
colonie adulte dans toutes les espèces d’insectes sociaux, 
spécialement chez les termites les plus élevés (Termes'), 
chez les fourmis comme les Eciton et les Atta, et chez 
l’abeille domestique. D’un autre côté, la petitesse des 
colonies complètes de plusieurs fourmis primitives (Po- 
nerinæ) et de termites (Caloterrnitidœ) paraît être la con
séquence de la vie plus courte de la reine mère.

J’ai dressé, pour en parler rapidement, la liste sui
vante des insectes que nous avons appelés subsociaux 
et sociaux.
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COLEOPTERA
1. Silvanidæ (Coccidotrophus, Eunausibius).
2. Scarabæidæ (Copris, Minotaurus).
3. Passalidæ (Passalus, etc.).
4. Tertebrionidæ (Phrenapates).
5. Ipidæ (Xyleborus, etc.).
6. Platypodidæ (Platypus, etc.).

.HYMENOPTERA (Aculeata).
7. Belhylidæ (Scleroderma).
8. Masaridinæ (Ceramius).
9. Eumeninæ (Synagris, Odynerus).

10. Zethinæ (Zethus).
* 11. Stenogastrinæ (Stenogaster).

12. Epiponinæ (Belonogaster, Chartergus, etc.).
*13. Bopalidiinæ (Ropalidia).
* 14. Polistinæ (Polistes).
* 15. Vespinæ (Vespa).

16. Sphecinæ (Ammophila).
17. Trypoxyloninæ (Trypoxylon).
18. Bembicinæ (Bembex).

* 19. Halictinæ (Halictus).
* 20. Ceralininæ (Allodape).
*21. Bombinæ (Bombus).
*22. Meliponinæ (Melipona, Trigona).
* 23. Apinæ (Apis).
*24. Formicidæ (Formica, etc.)

AUTRES ORDRES
25. Blatloidea (Dasypoma).
26. Dermaptera (Forficulidæ).
27. Orthoplera (Gryllotalpa).
28. Embidaria (Embiidæ).
29. Zoraptera (Zorotypus).

*30. Isoptera (Termitidæ).
Il n’est pas douteux que cette liste soit incomplète, puisque 

notre connaissance des mœurs de beaucoup d’insectes, surtout 
tropicaux, est encore très défectueuse. J’aurais dù joindre à la 
liste les espèces australiennes de Perga, appartenant aux Ten- 
thredinidæ, et un certain nombre d’IIétéroptères, dont les fe
melles gardent les œufs et les jeunes qui viennent d’éclore. Mais 
ces cas et d’autres similaires conduisent insensiblement aux for
mes infrasociales.
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On a donc reconnu une organisation sociale au moins 
dans trente cas distincts, et dans huit ordres naturels 
très différents. Douze au moins de ces groupes (désignés 
par des astérisques) sont devenus définitivement sociaux. 
Les autres n’ont pas dépassé une ébauche très imparfaite. 
Quelques-uns de ces insectes subsociaux, surtout les Co
léoptères, sont très intéressants, mais leurs mœurs sont 
si variées que je dois vous renvoyer au bref récit que 
j’en ai donné dans mon livre « Social life among the 
Insecls » (La vie sociale chez les insectes). Une esquisse 
des mœurs du Silvanidé social que j’ai observé d’abord 
pendant l’été de 1920, à la Guyane anglaise, servira 
d’exemple à toute la série.

Ces Coléoptères, que Schwarz et Barber ont nommés Cocci- 
dotrophus socialis et Eiinausibius wheeleri, ont moins d’un quart 
de pouce de longueur, un corps allongé, grêle, subcylindrique, 
d’une couleur rouge ou châtain, avec des pattes courtes et des 
antennes en massue. On les trouve seulement dans les pétioles 
creux d’un arbre très intéressant, Tachigalia paniculata, et seu
lement chez les spécimens jeunes, d’une hauteur de 1 1/2 à 7 
pieds, pendant qu’ils poussent à l’ombre des grands arbres de la 
jungle.

Les arbres plus âgés, qui peuvent atteindre quarante pieds et 
plus, ont tous leur pétioles habités nar des fourmis qui mordent 
ou piquent désagréablement (Pseudomyrma maligna et crucians, 
Azteca [oveolata). Chaque colonie de Coléoptères est établie par 
un mâle et une femelle, qui perforent la paroi du pétiole, le 
débarrassent de toute moelle ou de tous les restes d’occupants 
antérieurs qu’il peut contenir, et commencent à se nourrir d’un 
tissu particulier, riche en protéines, qui est disposé en bandes 
longitudinales parallèles sur la paroi du pétiole. En rongeant 
ce tissu, ils creusent peu à peu des sillons et entassent leurs 
excréments dans les espaces non rongés, de telle sorte que l’in
térieur de chaque pétiole prend un aspect particulier. Pendant 
que les Coléoptères s’occupent ainsi, de nombreuses petites co
chenilles du genre Pseudococciis (P. brevïpes), couvertes d’une 
cire d’un blanc de neige, pénètrent dans le pétiole par l’oriiiee 
percé par les Coléoptères, s’installent dans les 'sillons, enfon-
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çent leurs suçoirs délicats dans le tissu nourricier et se gon
flent de leurs sucs.

Bientôt, les Coléoptères commencent à pondre leurs œufs, 
petits, élliptiques et blancs, le long des bords des sillons, et les 
larves qui éclosent, joliment translucides, se promènent dans la 
cavité et se nourrisent du même tissu que les parents. Quelque 
incroyable 'que cela puisse paraître, les adultes, comme les lar
ves -de tout âge, ont appris à caresser les cochenilles avec leurs 
antennes, absolument comme nos fourmis communes caressent 
des cochenilles et des pucerons analogues et se nourrissent des 
gouttelettes de miellée que ces pucerons donnent, quand on leur 
titille convenablement le dos. Les Silvanides sont si friands de 
ce nectar que j’ai vu des Coléoptères et des larves caresser des

Fig. 1. — 1, Eunausibius wheeleri. Schwarz et Barber.
2, Coccidotrophus socialis. Shhwarz et Barber.

cochenilles pendant une heure et plus, recevant et avalant le 
liquide à des intervalles de quelques minutes. Lorsqu’il arrive 
que deux ou plusieurs Coléoptères, ou deux ou plusieurs larves, 
ou un groupe d’adultes et de larves se mettent à caresser la 
même cochenille, ils se placent en cercle autour d’elle, comme 
des porcs autour d’une auge. Les individus les p’us.grands ou 
les plus forts essaient de repousser les autres avec leur tête. 
Mais les individus écartés cherchent a revenir et à recommen
cer leurs caresses, jusqu’à ce que les coups deviennent trop 
durs, ou jusqu’à ce que les individus les plus forts s’en aillent 
caresser une autre cochenille. Les Coléoptères et leur progéni
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ture trouvent ainsi une nourriture substantielle, formée en partie 
des tissus riches en proteine du Tachigalia et en partie de l'eau 
sucrée émise par les cochenilles, lesquelles se gorgent à leur 
tour de la sève de l’arbre. Les Coléoptères échelonnent leur 
ponte, de telle sorte qu’on trouve, dans la même colonie, des 
larves à tous les stades. Quand elle est mûre, chaque larve se 
construit un cocon à l’aide de petites particules qu’elle détache 
des tissus de la plante, s’y glisse, ferme l’orifice de l’intérieur et 
se transforme en chrysalide. Quand les imagos éclosent, ils 
restent avec leurs parents, et commencent bientôt à pondre des 
œufs, de telle sorte que la colonie peut se monter à plusieurs 
douzaines d’adultes, larves, pupes et cochenilles à tous les sta
des. Tous vivent pacifiquement ensemble, excepté pendant les 
petites scènes de famille qu’amène la traite de leur patient trou
peau blanc de neige. Quand le pétiole devient trop peuplé, des 
couples de Coléoptères le quittent, entrent dans d’autres pétio
les du même Tachigalia, ou de pieds voisins, et fondent de nou
velles colonies. Lorsque l’arbre croît et, sortant du sous-bois, 
émerge à la lumière du soleil, les fourmis, qui prennent main
tenant complètement possession de l’arbre, expulsent les Co
léoptères de leurs cavités pétiolaires, mais adoptent leurs co
chenilles, de même que les Allemands, pendant l’invasion, s’ap
propriaient le bétail français. La description précédente ' s’ap
plique à Coccidotrophus socialis, mais Lunausibius, plus rare, 
a des mœurs très voisines (1).

■ ' r* * *

Il m’a fallu un temps si long pour répondre à la pre
mière des quatre questions que je posais au début de cette 
conférence, que je devrai être très bref dans mes répon
ses aux trois autres. Notre seconde question était : peut-, 
on montrer que les insectes sociaux ont eu une évolu
tion ? Je considère que nous acceptons tous la théorie de 
l’évolution, au moins dans le sens du « transformisme »,

(1) Le Dr \V. M. Mann a. plus récemment, découvert une se
conde espèce de Coccidotrophus (C. cordiæ, Barber), qui vil es
sentiellement de la même façon, avec les mêmes cochenilles, 
dans les renflements de la lige d’une autre myrmécophyte, Cor- 
dia alliodora, de la Bolivie, 
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et que nous répondrions fous affirmativement à la ques
tions posée.

D’ailleurs toute cette série de conférences corroborera, 
je pense, cette manière de voir et en précisera les con
tours. Nous devons admettre, en même temps', que notre 
connaissance très maigre des différents groupes aux
quels appartiennent la plupart des insectes subsociaux 
nous empêche actuellement de donner une idée de leur 
évolution. Ils sont tropicaux pour la plupart, et ce sont 
des représentants, ou imparfaitement connus, ou isolés 
et sporadiques, de grands groupes, qui n’ont jamais été 
l’objet d’une étude éthologique comparée étendue. Il nous 
est donc impossible de tracer le cours probable de leur 
développement phylogénique. Par exemple, les Cocci- 
dotrophus et Eunausibius décrits plus haut appartiennent 
à la famille de Coléoptères des Silvànidés, dont la plu
part des espèces ont des moeurs simples, non sociales. 
Mais, si nous connaissions les espèces tropicales qui sont 
étroitement alliées à Coccidotrophus et Eunausibus, nous 
pourrions projeter quelque lumière sur leur comporte
ment particulier. Nous sommes dans la même situation 
difficile vis-à-vis des Ipidés (Scolytidés), Platypodidés, 
etc.,, Cette pénurie de documents nous oblige à nous res
treindre à l’évolution des groupes vraiment sociaux, qui 
appartiennent exclusivement aux Hyménoptères aculéates 
et aux Isoptères. Ceux-ci ont- été heureusement l’objet 
d’études pénétrantes et étendues de la part d’un tel nom
bre de chercheurs que nous pouvons édifier un corps 
remarquable d’observations et d’expériences précises.

Les conférences qui suivront répondront aussi à la pre
mière partie de la troisième question, savoir les particu
larités de l’évolution des insectes,sociaux. Mais nous de
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vons discuter brièvement ici La deuxième partie, qui a 
trait aux méthodes à employer pour rechercher cette évo. 
lution. Notons bien que nous nous occupons de la phylo
génie d’insectes caractérisés par un type particulier de 
comportement. Par conséquent, comme le comporte
ment ne se fossilise pas, nous devrons, pour le passé, 
l’induire des particularités morphologiques et des modes 
de comportement qui sont liés à des particularités ana
logues chez les insectes actuels. C’est dire que nous som- 

V mes contraints de procéder historiquement (i).
Mais, du point de vue du biologiste « pur sang », qui 

considère que la science n’est pas autre chose qu’une con
tinuation de la physique et de la chimie, et n’est donc 
capable de se développer que par l’observation directe, 
l’expérimentation et les mathématiques, celui qui s’oc
cupe de phylogénie, ou de l’aspect historique des orga
nismes, est dans une position fâcheuse. Il ne peut pas 
observer le fonctionnement des formes éteintes, ni com
biner d’expériences sur elles. Tous ses essais de recons
truire ce que fut la vie passée des animaux et des plantes 
sont donc nécessairement plus ou moins indirects, hypo
thétiques et problématiques. Il ne peut pas même recourir 
aux méthodes des archéologues, parce que, excepté dans 
des cas extrêmement rares, il ne reste pas d’objets cons

ul Il y a eu depuis quelque temps des discussions considé
rables, surtout en Allemagne, sur les relations précises de la 
biologie et de l’histoire, et de l’histoire et de la philosophie, et 
l’on paraît accepter à nouveau ce que pensaient la plupart des 
anciens chercheurs, savoir que la biologie au sens large, en
globant l’anthropologie et la psychologie, a ceci de particulier 
qu’elle est à la fois une science naturelle et une branche de 
l’histoire (phylogénie). [Voir spécialement les travaux érudits de
II. Rickert (1921), Kroner (1913, 1919), Mehlis (1915) et Schaxel 
(1922)].
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fruits par les animaux disparus. Les seuls exemples que 
je connaisse sont des nids fossiles de guêpes Euménides, 
décrits par Handlirsch (1910), de l’Oligoccne supérieur 
de Florsheim et les monticules des ¡plus grandes fourmis 
Attides, que Branner (1900) pense avoir persisté dans 
quelques cas à travers les époques géologiques. Si l’on me 
permet d’employer le langage des psychoanalystes actuels, 
celui qui étudie la phylogénie ne peut que compenser 
son infériorité par rapport au biologiste expérimentateur 
ou statisticien, en épuisant et même surmenant les mai
gres- ressources méthodiques dont il dispose. Ces res
sources, qui sont certainement moins limitées en ento
mologie que dans maint autre domaine, sont les sui
vantes :

1° Les documents paléontologiques. Ils sont nombreux et ont 
été récemment l’objet de révisions critiques et d’additions de la 
part d’entomologistes, compétents, familiers avec les espèces 
vivantes voisines. Et, bien que ce qui reste de certaines pério
des géologiques soit d’une maigreur déplorable, un nombre suf
fisant de formes ont été conservées pour donner une image co
hérente de l’évolution de la plupart des ordres et de beaucoup 
de familles d’insectes ailés (Plerygogenea). Ces documents cons
tituent. évidemment, les sources les plus précieuses pour celui 
qui s’occupe de phylogénie.

2° La morphologie comparée, c’est-à-dire l’anatomie com
parée et l’ontogénie des insectes actuels.

3° La grande masse de documents taxonomiques ou biotaxi- 
ques, codifiés et classés, et qui sont solidement fondés sur la 
morphologie externe des espèces actuelles.

4’ Les documents sur la distribution géographique, ou cho- 
rologie, des espèces fossiles et actuelles.

5° L’éthologie comparée, ou comportement des formes vivan
tes (1).

(1) Schaxel (1922) a publié récemment un réquisitoire serré 
contre la phylogénie. Mais sa discussion révèle une connais
sance singulièrement insuffisante de la technique actuelle de la 
phylogénie.

20
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Dans des conférences comme celles-ci, il est facile de 
présenter certains documents, surtout des faits relatifs 
aux fossiles et à la morphologie des formes vivantes. Mais 
il est impossible de présenter d’une façon satisfaisante, 
même à un auditoire de biologistes, les innombrables 
documents taxonomiques et chorologiques enchevêtrés, 
qui, évidemment, tirent toute leur force et toute leur 
signification en grande partie par leur accumulation. 
C’est à l’entomologiste spécialiste seul qu’il est possible 
d’évaluer ces documents. Essayer de citer un grand nom
bre de noms spécifiques et génériques à un public qui n’a 
jamais manié ni même aperçu les insectes désignés, c’est, 
dans les circonstances les plus favorables, provoquer la 
somnolence et, dans les plus défavorables,' un véritable 
coma. J’ai peur de ne pouvoir écarter une masse consi
dérable de cette matière soporifique. La présentation de 
faits éthologiques se heurte également à des conditions 
défavorables. Bien que ces faits soient passionnants, ils 
ont actuellement une valeur secondaire. En effet, bien 
qu’il nous soit possible fréquemment d’inférer de la struc
ture d’un organe sa fonction physiologique, nous passons 
sur un terrain dangereux, lorsque nous essayons d’inférer 
le comportement, qui implique l’organisme tout entier, 
de ses composants morphologiques. En outre, il faut tel
lement de mots pour donner une bonne description de 
faits éthologiques, surtout chez des formes si hautement 
spécialisées que les insectes sociaux, que ces faits se prê
tent peu à être exposés oralement.

* * *

Notre quatrième question concernait les causes ou les 
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conditions générales de l’évolution chez les insectes so
ciaux, ou l’étiologie du processus, comme aurait dit Hux
ley. Elle se résout naturellement elle-même en un cer
tain nombre de problèmes intriqués., Il est évident que 
l’évolution des insectes sociaux ne peut être séparée des 
problèmes de l’évolution organique en général, mais le 
seul comportement de ces insectes comme organismes 
sociaux suggère des problèmes d’intérêt plus spécial. Les 
insectes sociaux descendent, ce n’est pas douteux, de for
mes solitaires qui ont acquis leurs caractères fondamen
taux de structure et de comportement en réponse à un 
milieu analogue à celui des insectes non sociaux. Mais le 
développement d’un mode de vie sociale permanente a 
créé un milieu nouveau et exceptionnel. C’est une réponse 
multimillénaire continue à ce milieu qui a produit cer
tains caractères nouveaux, qui ont pu modifier le patri
moine présocial physiologique, éthologique et morpho
logique acquis, se superposer à lui et quelquefois le mas
quer. La vie sociale, comme il serait facile de le montrer, 
si le temps le permettait, doit influencer profondément 
les activités organiques tout à fait fondamentales de 
reproduction, nutrition et protection, car toutes ces acti
vités se règlent d’une manière très différente chez une 
espèce sociale comparée à une espèce non sociale. On a 
quelquefois exprimé des doutes sur le fait de savoir si 
l’homme montre des effets acquis de la vie sociale, puis
que le langage lui-même doit être appris à tous les en
fants. Mais la société humaine est quelque chose de très 
jeune comparée aux sociétés d’insectes les plus récentes.

Un autre problème plus général est suggéré par la 
société d’insectes ou la colonie considérée ccfynme cnn 
tout; celle-ci, comme je l’ai montré autre part (ign),est
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si remarquablement analogue au corps d’un métazoaire 
considéré comme un ensemble de cellules, ou, même à 
n’importe quel organisme vivant considéré comme un 
tout, qu’elle doit être soumise aux mêmes lois. Mais le 
biologiste, avec ses méthodes actuelles, est impuissant à 
donner une explication de l’organisme considéré comme 
un tout. Il ne peut faire appel à l’entéléchie, ou « élan 
vital », quelque suggestives et satisfaisantes que de telles 
entités puissent être pour des philosophes.! Il ne lui sert 
de rien, non plus, de dire qu’un essaim d’abeilles ou une 
colonie de fourmis ou de termites a une superentéléchie, 
une « âme de la ruche », pour employer l’expression de 
Réaumur et de M'æterlinck, cette âme de la ruche étant 
conçue comme contrôlant les entéléchies des différents 
individus. C’est simplement une autre façon de poser le 
problème, une façon très vague et illusoire. Nous pou
vons seulement considérer le caractère organique de la 
colonie considérée comme un tout, comme un mode 
d’expression de ce fait qu’elle n’est pas équivalente à la 
somme des individus qui la constituent, mais qu’elle 
représente un « niveau émergent », différent et actuel
lement inexplicable, dans le sens de C. Leoyd Morgan 
(iqi>3), Sellars (1922), Parker (1924) et d’autres.

Pour finir, j’énumérerai brièvement le sujet des con
férences suivantes, que nous restreindrons aux insectes 
vraiment sociaux, c’est-à-dire, comme nous l’avons vu, à 
une seule grande subdivision des Hyménoptères, les Acu
léates, et à l’ordre des Isoptères, ou Termites. Dans la 
seconde conférence, j’aborderai la question de la phylo-
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génie générale des Aculéates ; de la troisième à la sixième 
l’évolution plus spéciale des guêpes, des abeilles, des four
mis et des termites. La septième et la huitième seront 
consacrées au problème de polymorphisme ou pléomor
phisme, phénomène qui a résulté d’une division du tra
vail poussée très loin, et impliquée dans la vie sociale. 
Dans la neuvième, je me propose de discuter les actiyités 
réciproques, ou intercommunications, des stimuli et de la 
nourriture (trophallaxie), chez les individus sociaux, et 
dans les dixième et onzième conférences les types variés 
de parasitisme qui se sont développés par suite de ces 
actions réciproques, à la fois chez les insectes sociaux eux- 
mêmes, et entre eux et les insectes étrangers. Dans la 
conférence finale, j’indiquerai le cours probable du dé
veloppement futur des sociétés d’insectes, ou leur destin 
sur une planète dont le balancement naturel des faunes 
et des flores est en train de se troubler rapidement sous 
l’influence d’un animal social plus jeune et plus puissant, 
l’Homme.
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CHAPITRE PREMIER

L’ORIGINE DES TEREBRANTS
ET DES ACULEATES

Sommaire. — Divisions principales et origine des Hyménoptè
res. — Documents paléontologicpies. — Phytophages, Téré- 
brants : (Trigonalidés, histoire des Périlampidés, Eucharidés). 
— La forme primitive des larves d’Hyménoptères. — Modes 
d’alimentation de la progéniture : formes atrophaplique, dys- 
trophaptique, eutrophaptique.

A la seule exception des Termites, tous les groupes d’in
sectes vraiment sociaux, que nous avons reconnus tels 
dans notre dernière conférence, sont restreints non seu
lement à un seul ordre, les Hyménoptères, mais même à 
un sous-ordre unique, les Aculéates. Comme ces orga
nismes sociaux dérivent indubitablement d’espèces soli
taires, représentées, d’une façon plus ou moins étroite, 
dans la faune actuelle par des formes voisines, nous som. 
mes amenés à nous poser le problème de l’origine phylo
génique de l’ordre des Hyménoptères dans son ensemble, 
et des Aculéates et de leurs onze types sociaux en parti
culier. On a accumulé, dans ces dernières années, tant 
de matériaux intéressants sur cette question, que cette 
conférence et les trois suivantes seront nécessaires pour 
les considérer même brièvement.

Les Hyménoptères constituent un ordre d’insectes sin- 
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gulier, nettement caractérisé, et d'une étendue immense. 
Selon Handlirscii, on a déjà décrit 70.000 espèces et le 
nombre d’espèces existantes est estimé à 200.000. Il com
prend plus de 100 familles, renfermant plusieurs centai
nes de genres. Cet ordre est donc, tout de suite après les 
Coléoptères, le plus vaste de la classe des Hexapodes. Au
cun de ceux qui se rendent compte de l’amplitude, de la 
complication et de la difficulté de la tâche, ne s’étonnera 
qu’un tel ordre ait été étudié de façon très inégale, bien 
qu’une armée d’entomologistes de valeur y aient consa
cré leur vie pendant plus d’un siècle.

Il n’avait pas échappé à ce merveilleux génie taxono
mique que fut Latreille, que la division la plus natu
relle de l’ordre des Hyménoptères était une coupure en 
trois sous-ordres. Il les appela Phytophages, Térébrants 
et Aculéates. Le premier comprenait les mouches à scie 
et les perce-bois, le second les espèces parasites, et celles 
qui produisent les galles, et le troisième les guêpes, les 
abeilles et les fourmis. Ces groupes ont persisté dans leurs 
grandes lignes jusqu’à nos jours, bien que masqués par 
l’introduction de noms nouveaux et par une conviction 
croissante, et, je pense, bien fondée, que les Térébrants 
et les Aculéates sont beaucoup plus étroitement unis en
tre eux qu’aux Phytophages (1).

(1) D'autres entomologistes ont appelé ce dernier sous-ordre : 
Sessiliventres, Symphgtes ou Chalastogastres, et ont employé 
les’ termes Pélioliventres, Apocriles ou Clistogastres pour les 
Térébrants plus les Aculéates. Je crois qu’il faut louer IIand- 
liiisch d’être revenu en 1924, dans le « Uandbuch der Entomolo
gie » de Schrôder, à la division ternaire et à la terminologie de 
Latreille. Mais l’entomologiste autrichien a toutefois ajouté un 
quatrième ordre, les « Pélécinoïdes », pour le seul-genre amé
ricain Pelecimis, que l’on a toujours considéré comme un Téré- 
brant aberrant. Ce n’est pas très heureux, et l’on peut appliquer
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Tous les auteurs sont d’accord pour placer les trois 
sous-ordres en série ascendante, les Phytophages étant 
le groupe le plus primitif et le plus près du type ances
tral, les Aculéates le plus récent et le plus hautement 
spécialisé par sa structure et ses mœurs.’

* * *

Laissons de côté pour le moment les relations mutuel
les des trois groupes et passons à la question de l’ori
gine phylogénique des Hyménoptères en tant que groupe 
naturel. Jusqu’à une époque très récente, ce groupe se 
trouvait dans une position isolée, à cause de la morpho
logie des espèces et du manque de fossiles significatifs. 
Tandis que, de la plupart des autres ordres, on pouvait 
remonter, en suivant les documents paléontologiques, 
avec une probabilité plus ou moins grande, à des ancêtres 
Paléodictyoptéroïdes ou Protoblattoïdes, les Hyménoptères 
restaient suspendus dans le vide. Les vieux entomolo
gistes, et même Ashmead (1896) plus récemment, avaient 
tendance à relier les Hyménoptères aux autres Métaboles 
supérieurs (Lépidoptères, Diptères, etc.). Mais Hand- 
lirscii (1908), dans son grand travail sur les insectes fos
siles, entreprit de les faire dériver des Protoblattoïdes, 
et les plaça près des Coléoptères, qu’il supposait avoir 
un ancêtre similaire. Toutefois, on n’a généralement pas

le même jugement à l’essai récent de Rohwer (1917) et de 
Bradley (Comstock, 1924), de faire un sous-ordre des Idiogastr'es, 
avec la vieille famille des Oryssidés, qui appartient évidemment 
aiix Phytophages. On a promené des Térébrants aux Aculéates 
alternativement, un petit nombre de familles à caractères anor
maux : les Trigonalidés, les Chrysidés, les Cleptidés, les Béthy- 
lidés et les Rhopalosomalidés.
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accepté ses arguments. Handlirscu passait en revue tous 
les matériaux paléontologiques, qui consistaient en quel
que quinze espèces die Pseudosirex du Jurassique (Malm 
de Solenhofen; (Bavière) et Purheckien inférieur d’An
gleterre), un Térébrant unique (Ephialtites jurassicus, 
Meunier) du Malm de Catalogne (Espagne), et un grand 
nombre d’espèces appartenant aux familles les plus di
verses du tertiaire d’Europe et de l'Amérique du Nord 
Les matériaux du tertiaire, même les plus anciens, de 
l’Eocène et de l’Oligocène inférieur, montraient que l'or
dre s’épanouissait déjà à cette époque avec sa magnifique 
diversité actuelle, tandis que les seize espèces citées du 
jurassique étaient les seules formes à qui l’on pût de
mander quelque lumière sur la première histoire des 
Hy ménoptères (i). x

Tillyard (1918), dans ses travaux importants sur le 
complexe des Panorpoïdes, diverge des vues de Hand- 
lirscii et incline à faire dériver les Hyménoptères de 
formes Mécoptéroïdes.

Les études récentes de Tillyard (192/i) sur les fos
siles ¡permiens récoltés par l’Université Yale dans les 
schistes argileux de Wellington, près de Elmo (Kansas), 
ont projeté beaucoup de lumière sur l’origine probable 
des Hyménoptères. On a extrait quelques 4-ooo spéci-

(1) L’espèce de Pseudosirex est très analogue aux Siricidés ré
cents ; elle montre la haute antiquité ‘de cette famille, déjà 
hautement spécialisée, de Phytophages perceurs de bois. 
L’Ephialtites est indubitablement un vrai Térébrant, mais il est 
si mal conservé qu’on ne sait à laquelle de plusieurs familles 
actuelles le rapporter. Ce maigre matériel fossile ne nous 
donne, on le voit, aucune indication qui nous permette de faire 
dériver les Hyménoptères d’insectes plus primitifs. Il permet 
seulement de conclure que la première évolution de l’ordre 
est antérieure au Jurassique.
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mens d’insectes de ce calcaire argileux tendre, qui re
présente le dépôt d’un lac d’eau douce (Dunbar 192/4, 
Tillyard 192/4). Bien que les échantillons soient consti
tués surtout par des ailes, ils sont souvent si bien con
servés qu'on peut même y distinguer les couleurs.

Dans ce matériel, qui a déjà donné un ordre nouveau, les 
Protodermaptèr es, un Palcodictyoptère particulier, Dunbaria [as- 
cialipennis Tilly, plusieurs Ephémérides, de petites blattes, de 
grands Protodonates et de vrais Odonates, Tillyard a découvert 
les ailes de trois espèces et genres d’un ordre nouveau, qu’il 
appelle les Protohyménoptères. Il place dans deux sous-familles 
les trois espèces Protohymen permianus, Permohymen scliii- 
clierti et Asthenohymen dunbari. Prolohymen est la forme la 
plus primitive ; elle a une nervation alaire comparable à celle 
des Xyélidés et des Siricidés, parmi les Phytophages vivants. 
Toutefois, il y a de profondes différences, qui montrent non seu
lement que les Protohyménoptères se relient étroitement aux 
Mécoptères et aux Névroptères, mais qu’ils n’ont aucune affi
nité avec les Protoblaltoïdes, ou blattes primitives. Les deux 
paires d’ailes sont plus semblables et sans tornus ou termen, 
la paire postérieure étant seulement légèrement plus courte et 
plus large que la paire antérieure et n’étant pas reliée a elle 
pendant le vol. Le membrane alaire est rigide et translucide, 
comme chez les Hyménoptères vivants. Protohymen et Permo
hymen ont un stigma alaire distinct, mais cette formation man
que chez Asthenohymen.

Les ailes décrites par Tillyard sont donc si évidem
ment intermédiaires entre celles des Mécoptères et celles 
des Hyménoptères actuels, que l’hypothèse de Hand- 
lirsch sur l’origine protoblattoïde de ce dernier ordre 
doit être abandonnée et que nous devons placer les Hy
ménoptères à la tête de la série des Hexapodes, parmi les 
membres actuels du complexe panorpoïde : les Lépi
doptères, les Diptères et les Mécoptères (Panorpes). Une 
telle position s’harmonise mieux avec les données onto- 
géniques, et annule le postulat malheureux de Hand-
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lirscii, que l’holométaboilie se serait développée d'une 
façon autonome chez les Hyménoptères.

** *

Revenons maintenant à l’évolution à l’intérieur de l’or
dre des Hyménoptères. Bornons nos remarques à une 
étude brève des trois sous-ordres et de leurs relations mu
tuelles. Handlirsch a certainement raison, quand il af
firme que les formes actuelles sont toutes si hautement

Arbre phylogénique, indiquant les affinités probables des 
diverses familles de Phytophages (d’après Yuasa).

spécialisées dans des directions particulières, que l’éta
blissement de lignées phylétiques n’a que la valeur d’une 
spéculation. Le premier groupe à considérer, les Phyto
phages, ou Symphytes, est considéré unanimement, 
comme le plus primitif.; On est de même d’accord sur les 
relations des familles dans ce sous-ordre.
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Les Pamphiliidés et les Xyélidés, mangeurs de feuilles, peu
vent être considérés comme les plus anciens non seulement de 
tous les Phytophages vivants, mais de tous les Hyménoptères 
vivants. A partir des Xyélidés, semble avoir pris naissance une 
série, qui a conduit aux Tenthrédinidés et aux Cimbicidés ; à 
partir des Pamphiliidés, une autre série,-qui a mené aux Siri
cidés mangeurs de bois, aux Xyphydriidés et aux Céphidés, et 
à la famille particulière des Oryssidés, qui paraît être un reje
ton des Siricidés. L’allure de celte évolution, indiquée sur le ta
bleau ci-joint de Yuasa (1922), est confirmée par l’étude des lar
ves comme des adultes. Les larves des Pamphiliidés sont con
sidérées par Handlirsch comme les plus primitives des larves 
d’Hyménoptères (1). Elles sont cylindriques, avec trois paires de 
pattes thoraciques bien développées et une paire de cerques, 
mais sans fausses pattes abdominales (2).

Enfin-, chez les Oryssidés, tous les appendices thoraciques et 
abdominaux ont disparu, et la larve est vermiforme comme 
cellg d’un Térébrant. Celle condition s’explique par le fait que 
la larve d'Oii/ssus, comme l’a récemment montré Burke (1917), 
parasite la larve de Coléoptères buprestides variés (voir égale
ment Rohwer et Cushman (1917) et Comstock (1924).

Chez les Phytophages, on voit apparaître sporadique
ment certaines particularités élhologiques qui s’accen
tuent et deviennent plus largement représentées chez les 
Térébrants et les Aculéates. Ainsi le parasitisme des 
Oryssus est le seul cas connu dans le sous-ordre ; il an
nonce clairement l’existence universelle du phénomène 
chez les Térébrants. Bien que tous les Phytophages soient 
végétariens à l’état de larves, les adultes de' quelques-

(1) Pour de bonnes études du mode de vie des Pamphiliidés 
voir IL Schmidt (1910) et 11. C. Severin (1920).

(2) Toutefois, Yuasa .(1922) considère comme l’archétype une 
larve éruciforme, avec dix paires de fausses pattes abdominales, 
type dont s’approchent les Xyélidés et les Tenthrédinidés. Chez 
les Céphidés (Middleton, 1917), Xiphydriidés et Siricidés (Yuasa) 
perceurs de bois, les fausses pattes addominalès disparaissent et 
les pattes thoraciques sont très réduites.- Toutefois, les larves de 
Céphidés conservent yeux et pattes,

rcin.org.pl



32 les sociétés d’insectes

unes des mouches à scie, spécialement des genres Ten- 
thr-edo et Tenthredella (Mrazek 1909, Rohwer 1913, et 
d’autres), sont franchement entomophages. En outre, la 
parthénogenèse, très fréquente chez les Térébrants et les 
Aculéates, paraît être bien établie chez les Tenthrè- 
des (1).

Des moeurs grégaires et subsociales sont fréquentes 
chez les Tenthrédinidës, surtout durant les stade* de lar
ve et de pupe (2).

Tandis qu’on distingue facilement des Phytophages 
les Clistogastres, qui comprennent les Térébrants et les 
Aculéates, par leur abdomen pétiole, la nervation plus 
ou moins réduite de l’aile, les larves tout à fait vermi
formes, et les différences de moeurs, ils est beaucoup 
moins facile d’établir une ligne de démarcation nette et 
tranchée entre les Térébrants et les Aculéates. Un des

(1) Les mâles d’un grand nombre d’espèces sont beaucoup 
plus rares que les femelles. Selon Mac Gillivray (1914), von 
Siebold a trouve qu’on ne connaissait les mâles que d’un cin
quième des espèces d’Allemagne, et Camerún ne put reconnaî
tre les mâles que d’un tiers des espèces d’Angleterre. Quand 
la parthénogenèse survient, elle est probablement mixte ou in
déterminée, puisque, chez quelques mouches à scie, les œufs non 
fécondés ne produisent que des mâles (arrhénotoquie), chez 
d’autres, que des femelles (th.élytoqiiie'), et chez d’autres encore 
les deux sexes (amphéroloquie). Autant qu’on sache, à peu d’ex
ceptions près, les œufs non fécondés des Térébrants et des Acu
léates produisent seulement des mâles.

(2) Voir, pour une partie de la bibliographie du sujet, mon li
vre « Social Li[e among the Insects », 1923, p. 290-292. Les tra
vaux de Curtís (1845), F. Smith (1866) et Diicke (1916) contien
nent aussi des études et des figures intéressantes des cocons 
sociaux de mouches à scie brésiliennes du genre Dielocerus. 
Les singulières larves sociales observées par Mann et par moi- 
même à la Guyane anglaise et en Bolivie (Wheeler et Mann, 
1923), peuvent aussi appartenir à ce genre. 
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meilleurs caractères distinctifs réside dans Je fait que 
la tarière possède chez les Térébrants des apophyses 
séparées et est employée pour déposer les œufs dans ou 
sur d’autres insectes, ou dans des tissus de végétaux. 
Chez les Aculéates, au contraire, la tarière a ses apo
physes soudées et est modifiée pour former un aiguil
lon, organe d’attaque ou de défense et non de ponte (i).

Les hyménoptéristes sont d’accord pour considérer 
que les Clistogastres dérivent des Phytophages primi
tifs et pour penser que les Térébrants sont plus intime
ment alliés aux Phytophages que ne le sont les Acu
léates. Mais l’accord cesse quand il s’agit de savoir quelle 
est la famille des Térébrants qui est la plus primitive, 
et si les Aculéates descendent des Térébrants, ou tirent 
indépendamment d’eux leur origine directement des 
Phytophages. Handlirscii (1908) considérait les Ichneu- 
monides comme le groupe de Térébrants le plus primitif, 
celui qui aurait donné naissance aux Aculéates. Drues 
(1921) rejette cette conception, en tant qu’elle concerne 
l’origine des Térébrants et considère les Stéphanidés 
comme la famille qui se relie le plus naturellement aux 
Phytophages. Il souligne aussi ’’association singulière 
des familles de Térébrants primitives avec des insectes 
perce-bois. C’est ce qu’on observe chez les Oryssidés par
mi les Phytophages. Le fait est visible également dans

(1) II y a toutefois des exceptions. Ainsi les Sapygidés, que 
l’on place parmi les Aculéates, emploient la tarière xomme les 
Térébrants, tandis que les Trigonalidés, que la plupart des 
hyménoptéristes placent dans les Térébrants, ont la tarière tel
lement réduite qu’elle 11e peut pas être utilisée dans la ponte. 
On connaît également un certain nombre d’Aculéates (Chrysi- 
didés, un bon nombre de fourmis et quelques abeilles) chez les
quels, de même, l’aiguillon est vestigial.

sociétés d’insectes 2 
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le groupe plus généralisé des Evaniidés, les Braconidés 
les plus primitifs, beaucoup d’Ichneumonidés de struc
ture primitive et chez les Capitoniidés.

A l’exception de VEphialtites du jurassique, dont nous avons 
parlé, tous les Térébrants fossiles connus sont du tertiaire. On 
ne connaît qu’un petit nombre d’espèces de l’éocène, mais on en 
a trouvé beaucoup, représentant des genres et des familles nom
breuses, dans l’ambre de la Baltique, d’âge oligocène inférieur 
et dans les schistes argileux d’Œningen, Radoboj et Florissant, 
que l’on rapporte au Miocène. Les fossiles, de l’ambre et ceux 
de Florissant ont été étudiés d’une manière critique par Brues 
dans une série de travaux (1906, 1908a, 1910a, 1910b, 1923). Sa 
liste des Térébrants tertiaires connus, publiée en 1910b, com
prend 212 espèces réparties en 101 genres et 21 familles, matériaux 
suffisants pour donner une idée convenab'e de l’étendue et de la 
diversité du sous-ordre pendant le Tertiaire ancien et moyen. 
Les espèces diffèrent toutes de celles qui vivent actuellement ; 
elles appartiennent toutefois pour la plus grande partie à des 
genres actuels bien connus et toutes les familles tertiaires con
nues existent encore aujourd’hui. Pourtant, quelques-uns des 
genres disparus sont particuliers, ou uniques. Kinsey (1919) a 
décrit trois espèces du genre primitif de Cynipides Aulacidia, de 
l’ambre de la Baltique, et Cockerell (1915, 1916a, 1920a, 1921a, 
1921b) a décrit un certain nombre d’autres Térébrants du Mio
cène de Florissant et de l’Oligocène supérieur de l’Ile de Wight, 
et un petit nombre de formations encore plus anciennes, l’Ëo- 
cène de Green River. Il rapporte ces derniers à deux genres 
d’Ichneumonides et à un genre de Braconidés. Mais tous' les 
genres et toutes les espèces tertiaires décrites jusqu’à présent 
sont absolument aussi spécialisés dans leur structure et étaient 
probablement aussi spécialisés dans leurs mœurs que leurs con
génères actuels. Ils ne jettent donc aucune lumière sur la phy
logénie des familles actuelles de Térébrants et d’Aculéates.

On applique souvent aux Térébrants le nom de « Para
sites », parce que, à l’exception des Cynipides et de cer
tains Chalcidoïdes qui s'attaquent aux plantes, ils dépo
sent tous leurs œufs sur ou dans d’autres insectes, dont 
lps tissus servent de nourriture à leurs larves. Le sujet 
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demande à être examiné brièvement, car on a souvent pré
tendu que le mot de « parasites » appliqué aux Térébrants, 
à beaucoup de Diptères et à quelques autres insectes qui 
ont des mœurs analogues, est impropre. Ces insectes dif
fèrent des parasites proprement dits de trois points de 
vue. D’abord, ils attaquent d’autres insectes, et les vrais 
parasites, à l’exception de quelques Crustacés et de quel
ques Infusoires, n’attaquent pas des membres de leur pro
pre groupe. En second lieu ils causent presque toujours 
la mort de leur hôte. Enfin, ils ne vivent avec leur hôte 
que pendant le stade larvaire tout au plus nymphal, et, 
quand ils sont adultes ils ne présentent aucun effet « dé
génératif » de l’association (parasites protéliens de Caul- 
lery (1922). Ce sont, par conséquent, des prédateurs très 
raffinés.

On a essayé de matérialiser cette distinction par un mot. On 
pourrait accepter « pseudoparasilisme » s’il n’avait pas été em
ployé par R. Blanchard dans un autre sens (1889).

Riley, en 1893, a clairement reconnu le besoin d’un terme dif
férent quand il appelait les Hyménoptères et les Diptères ento- 
mophages « parasites mortels », pour les distinguer des « para
sites vrais » et des « parasites inquilins ». O. M. Reuter (1918, 
p. 53) a introduit le terme « parasitoïdes » pour ces prédateurs 
particuliers, et moi-même (1923) et plus récemment Root (1924) 
avons employé ce terme. Il est probable, cependant qu’on ne 
l’adoptera pas et que « parasite » continuera a être employé. 
Si l’on sous-entend clairement la distinction, il n’y a aucun in
convénient à en faire usage. Remarquons pourtant qu’il a na
turellement amené des confusions dans les discussions phylo
géniques, particulièrement dans le cas de l’opinion de Hand- 
lirsch, qui fait dériver les Aculéates d’ancêtres Térébrants.

Le phylogéniste est, naturellement, si convaincu de 
la haute spécialisation adaptative de tous les parasites qu’il 
se garde de s’en servir comme d’ancêtres hypothétiques.
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Mais cette objection ne tient pas dans l’exemple de Hand- 
lirsch, si nous considérons les Térébrants comme une 
classe particulière de prédateurs, ou de parasitoïdes, sur
tout puisque les Aculéates inférieurs ont les mêmes 
moeurs. C’est ce qu’à bien clairement établi F. Picard, 
dans son solide travail sur les Insectes du figuier (1919, 
P- 167).

** *

Il ne me sera pas possible de discuter tout au long les 
nombreuses modifications extraordinaires que montre 
l’ontogénie des Térébrants, par exemple la polyembryo
nie, si soigneusement étudiée dans ces dernières années 
en France, en Italie et aux Etats-Unis. Toutefois, le phé
nomène Je plus fréquent de l’hypermétamorphose de
mande à être examiné partiellement, dans une famille 
particulière et très primitive, les Trigonalidés. Au sujet 
de9 affinités de cette famille, les hyménoptéristes mani
festent la plus grande diversité d’opinions. Quelques-uns 
(Westwood, Asiimead, Sciimiedekneciit), considèrent ces 
insectes commé des Aculéates primitifs, tandis que d’au
tres (Borner, Handlirscii, Bradley, etc.) les considèrent 
comme des Térébrants primitifs. Des attributions si diffé
rentes montrent que la famille doit se placer près du 
point de bifurcation à la fois des Térébrants et des Acu
léates, à partir du tronc phytophagien ancien de l’ordre 
des Hyménoptères.

W. A. Sciiulz, qui a fait en 1907 une monographie 
des Trigonalidés, a reconnu qua-rante-deux espèces, ré
parties entre dix-sept genres et cinq sous-familles. Us ont. 
une distribution cosmopolite. Mais les espèces sont toutes
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très rares et locales et apparemment en voie d'extinction. 
Ils sont plutôt petits, souvent vivement marqués de points 
ou de bandes. Leur aspect est très archaïque, montrant 
un alliage déconcertant de caractères de Phytophages, de 
Térébrants et d’Aculéates (i).

On connaît très imparfaitement les mœurs des Trigonalidés, 
et, comme j’essaierai de le montrer, on ne les a pas interpré
tées correctement. Ces insectes se rencontrent d’ordinaire vo
lant près du sol et prenant le soleil sur la végétation basse, à 
des endroits où les guêpes sociales sont communes. Ces docu
ments, et ceux qui vont suivre ont conduit les auteurs à les con
sidérer comme parasites dans les nids des Vespides. Au Brilish 
Muséum, il est sorti d’un nid de Polistes canadensis qu’on se
couait, un spécimen unique de Seminota depressa, espèce Sud- 
américaine ; et, au Muséum de Paris, d’un nid de Paracliarier- 
gus apicalis, un spécimen de S. mejicana. G. W Taylor (1898) 
prit vingt-trois mâles et quatre femelles de Bareogonalos cana
densis sur des plantes à quelques pieds des entrées d’un nid de 
Vespa o'ccidentalis. Il en déduisit que les parasites devaient 
s’être développés dans ce nid. Schulz (1905) a décrit le mâle 
de Nornadina cisandina d’après un spécimen capturé par O. 
Dreher dans un nid de Polybia dirnidiata, à Sâo-Paulo (Brésil). 
De ces faits, Schultz conclut que les Trigonalidés doivent cn

il) L’antenne multiarticuléc et le nombre de segments abdo
minaux sont térébrants, mais la tête rappelle les mouches à 
scie, la forme générale du corps, les Béthylidés, et la forme de 
l’abdomen, les Mutillidcs. Dans quelques espèces (Bareogona- 
linæ et Alomadininæ), la portion antérieure de la tête se pro
longe en museau, comme celle u’un certain nombre de Co
léoptères archaïques et celle des Mécoptères. Il y a des cer- 
ques, mais l’oviscapte est réduit à un vestige minuscule. Borner 
(1919) découvrit que les mâchoires possédaient des appendices 
paraglossaux bien développés et qu’elles étaient beaucoup plus 
primitives que celles des autres térébrants. Il créa pour la 
famille une section spéciale, les « Archiglossata ». La nerva
tion alaire est très primitive, et ressemble beaucoup à celle 
des Aculéates, en ce qu’elle possède trois cellules cubitales 
fermées. Les tarses ont des vésicules plantaires bien déve
loppées. Ces formations, dit Borner, manquent chez les Téré
brants, mais se rencontrent souvent chez les Aculéates.
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trer dans les nids de guêpes et pondre sur la couvée. Il inter
préta même les articulations dilatées de leurs palpes comme 
des adaptations spéciales destinées à leur faire trouver leur 
chemin dans le dédale obscur' des nids.

Deux observations, toutefois, montrent que les Trigonalidés 
peuvent avoir occasionnellement des hôtes différents. Dès 1891, 
Riley et Howard obtinrent Tapinogonalos pulchella, de l’Amé
rique du Nord, de la pupe d’une mouche Tachinaire (Exorislà 
lobeliæ'), qui vit dans la chenille de Acronycta lobeliæ, et en 
1909, Bischoff a élevé un spécimen de l’espèce nord-américaine 
Lycogaster pulíala à partir du cocon d’un Ichneumonide, Opliion 
macrurus, parasite lui-même de la chenille de Telea polyphe- 
mus. Dans ces deux cas, donc, les Trigonalidés se conduisaient 
comme des hyper-parasites. Outre le fait que les pupes de ces 
insectes sont nues, c’est-à-dire non enveloppées d’un cocon, les 
faits que nous avons exposés constituent tout ce que nous sa
vons de leurs mœurs. Bugnion (1910), a publié un travail sur 
l’anatomie de l’espèce européenne Pseudogonalos hahni, sur 
laquelle je reviendrai, et Cockerell (1916 b) a décrit un Trigo- 
nalis (T. pervelus) de l’ambre de Burma, que l’on suppose être 
d’âge tertiaire.

** *

Je pense maintenant qu’on peut, en faisant une revue 
brève de ce que nous savons du développement des Eu- 
charidés et Périlampidés, familles de Térébrants, proje
ter quelque lumière, non seulement sur les Trigonalidés, 
mais aussi sur quelques points obscurs du développement 
ontogénique des Hyménoptères en général.

IJ y a quelques dix-huit ans (1907a), j’ai trouvé, dans 
les nids d’une fourmi du Texas (Pheidale inslabilis), un 
Eucharide d’un vert métallique (Qrasema viridis) qui, si 
j’en juge par des dissections de la femelle, produit un 
nombre énorme d’œufs minuscules. Je n’ai pas vu les 
œufs après la ponte, mais seulement les larves primaires, 
minuscules et actives, longues d’environ omm 16, d’une 
couleur foncée, avec une face dorsale fortement chiti-
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nisée, une tête bien développée, treize segments post
céphaliques et une paire d’appendices (cerques) à l’extré
mité postérieure. Ces larves, que j’ai appelées plus tard 
« planidia », s’attachent, elles-mêmes au cou des larves et

Fig. 2. — Développement d’Orasema viridis : A, premier stade 
larvaire ; B — F, larves d’Orasema o, à des stades divers, 
attachées au cou de pu<pes de Plieidole instcibilis. (La pupe 
F, donnera une femelle phthisogyne) ; G. — I. Stades de pu- 
paison d’Orasema.

des nymphe? de fourmis et, après s’être nourries cl avoir 
mué, passent à un stade comparable à la larve ordinaire 
des Hyménoptères, vermiforme et lourde. Quand elles 
ont achevé toute leur croissance, elles subissent la nvm-7 K. Ÿ 
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phose in situ, sans tisser de cocon, tombent de leur hôte, 
et, bientôt après, sortent, à l’état d’Orasema adultes, qui 
■sont transportés et nourris par les fourmis, mais peu
vent éventuellement sortir du nid et. passer dans le 
monde extérieur.

Fig. 3. — Planidium de Pèrilampus hyalinus ;
a, face ventrale ; b, face dorsale (Gr. 270 environ), 

(d’après 11. S. Smith).

H. S. Smitii a fait faire ultérieurement un pas notable 
à notre connaissance du planidium et de son développe
ment, par ses éludes de Pèrilampus (1912, 1916, 1917). 
Dans son premier travail, il montra que le planidium de 
P. hyalinus se rencontre quelquefois rampant à la sur
face de chenilles fijeuses d’automne (Hyphantria texloP), 
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et qu il se fraie une voie à travers la chenille. Il ne subit 
alors aucun changement jusqu’à ce qu’il rencontre, à 
l’intérieur de l’hôte, la larve d’un de ses parasites corn-

Fig. 4. — Pupe de Varichæla aldriclii ; a, parasitée par Pe- 
rilampus hyalinus ; b, non parasitée ; c, d, planidia (plus 
grossis en c’, d’) ; e, larve avancée, l — g pupe de P. hya
linus (d’après II. S., Smith).

muns, c’est-à-dire, ou bien le Tachinidie Varichœta aldri- 
'chi, ou bien Vlehnexunoiùde Liprmerium validum. Dans le 
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cas où le planidium rencontre un asticot de Varichæta, il 
pénètre à son intérieur, même s’il est très petit, et ne 
bouge plus jusqu’à ce que l’asticôt se change en pupe. 
Si c’est une larve de Limnerium qu’il rencontre, le pla
nidium y pénètre de même et reste inactif jusqu’au prin
temps suivant. Varichæta subit la nymphose en automne, 
de sorte que le planidium y effectue sa sortie dans cette 
même saison et hiverne à l’extérieur. Limnerium vali- 
dum hiverné à l’état de larve et se métamorphose au 
printemps. Le planidium reste donc, dans ce cas, interne 
jusqu’au printemps, époque à laquelle il sort au moyen 
de ses mandibules efficaces eb de sa tête épineuse, et 
achève son développement précisément de la même ma
nière que les individus qui avaient choisi dés Varichæta 
pour hôtes. Le développement ultérieur du planidium de 
Perilampus sur les parasites de la chenille fileuse est 
tout à fait semblable à celui d’Orasema: le minuscule 
parasite, après s’être nourri, donne extérieurement une 
larve vermiforme avant la nymphose. Ainsi Perilampus 
hyalinus est un hyperparasite. On l’a élevé, lui et d'au
tres espèces du genre, à partir de plusieurs autres para
sites de chenilles, dont Smitii donne une liste. Mais on 
connaît des cas de Perilampus élevés à partir d’autres 
insectes (Chrysopa, Anthonomiis grandis et les parasites 
Sarcophagides des sauterelles). En 1915, W. R. Thomp
son a publié une étude de l’anatomie interne d’un plani
dium indéterminé, qu’il a trouvé sur des chenilles de 
Noctuelle qui se nourrissaient d’Hamamelis virginica, à 
Ithaca, New-York. En 1923, Norma Ford a décrit un pla
nidium de Perilampus qu’elle a trouvé attaché à une sau. 
terelle de prairie (Conocephalus fasciatus). Dans ce cas, 
l’hôte vrai est probablement la larve d’une Sarcophaga, 
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espèce que Swenk (1911), Kelley (1914) et d’autres, ont 
montré être parasites de sauterelles.

Dans ses travaux de 1916 et 1917, Smith a aussi résolu le pro
blème de l’endroit où la femelle de Perilampus pond ses œufs. 
Après avoir élevé P. chrysopæ à partir de cocons de Chrysopa, 
il a réussi à observer la ponte du parasite. Les œufs sont pon
dus simplement sur les feuilles, près de -colonies de pucerons 
infestées de larves de Chrysopes. La femelle dépose environ 
cinquante de ses œufs minuscules en' un seul jour. « L’œuf est 
très faiblement attaché à la surface de la feuille par un Je ses 
bouts. L’éclosion a lieu au bout de sept à dix jours, et le pre
mier stade larvaire est du type planidium décrit dans le travail 
indiqué plus haut (1912). Pendant plusieurs jours avant l’éclo
sion, le planidium, de couleur foncée, se distingue parfaitement 
à travers la coque transparente de l’œuf. Le planidium est actif 
immédiatement après l’éclosion, rampant rapidement de-ci, de
là. Bientôt, il s’attache à la feuille par sa ventouse caudale et 
se dresse à angle droit sur celle feuille. Dans cette position, 
il demeure, pendant des journées entières, immobile, excepté 
quand quelque insecte vient à sa portée. Il se prend alors d’une 
activité frénétique, s’allongeant, se balançant dans toutes les di
rections, pour essayer de s’attacher à l’hôte en perspective (la 
larve de Chrysope). Si cette dernière a le malheur de trop s’ap
procher, le planidium s’attache avec la rapidité de l’éclair à un 
poil ou à une soie de l’hôte. Il passe ensuite à loisir des poils 
au corps de l’hôte et s’y attache par ses crochets buccaux. Il 
est très fréquent qu’on trouve les planidia attachés au pédoncule 
de l’œuf de Chrysope, dans une position perpendiculaire à ce 
pédoncule. Ceci montre un instinct intéressant du planidium ; 
il peut barrer la route, et effectivement le fait, comme l’auteur 
l’a observé, à la jeune larve de Chrysope, quand elle quitte 
l’œuf et rampe le long du pédoncule. La prescience de la mère 
Chrysopa, qui place ses œufs à l’extrémité d’un long pédoncule 
pour parer au penchant cannibale de ses larves est ici sa perte, 
car le planidium, attaché au pédoncule de l’œuf de Chrysope, est 
sur d’atteindre son hôte, alors que ceux qui se trouvent à la sur
face de la feuille peuvent aussi bien s’accrocher à un Aphide, 
ou à un autre insecte ». Smulyan (1916) a, en fait, trouvé un 
planidium de Perilampus attaché à l’antenne d’un Aphide. En 
étudiant le développement ultérieur de P. chrysopæ, Smith a 
trouvé que le planidium reste accroché à la larve de Chrysopa 
sans se nourrir, jusqu’à ce que celte dernière soit prêle à se
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changer en pope, bien qu’occasionnellement il puisse être déta
ché de l’hôte par les mues. Après que la larve de Chrysope a 
iilé son cocon et a subi la nymphose, le planidium commence 
à se nourrir et se développe à la manière déjà décrite de 
P. hyalinus.

On a fait, dans ces dernières années, d’autres obser
vations intéressantes et importantes sur les Eucharidés. 
Ce sont, tous, comme Orasema, des parasites des fourmis.

Erî5 1890, Forel a trouvé un Eucharis myrmeciœ 
adulte dans le cocon d’une fourmi bull-dog d’Australie 
(Myrrn^ciat jorfi-cata'). Brues, plus récemment (1919 a), a 
décrit le planidium, les stades larvaires avancés, et la 
nymphe de Psiloigaster faisciiventris, trouvés par Tillyard 
sur des nymphes d’une autre fourmi bull-dog, Myrmecia 
gulosa. G. H. et E. H. Wiieeler ont, en 192.4, décrit 
Schizaspidia polyrhachicida, des cocons d’une fourmi des 
Philippines, Polyrhachis (Myrmhopla) dives.

Mais les observations les plus complètes, et qui com
blent à peu près complètement les lacunes de mes obser
vations sur Orasema, ont été faites par Clausen (1923) sur 
Schizaspidia tenuicornis, qui parasite la fourmi char- 
pentière japonaise commune, Camponotus japonicus.

A la fin d’août, on trouva S. tenuicornis insinuant par paquets 
des œufs minuscules dans les bourgeons des divers arbres 
(Morus alba, Castanea sativa, Cladrastis amurensis et [lori- 
bunda'). Le nombre des œufs déposés par une seule femelle 
variait de 940 à 1.230; en moyenne, il était de 1.050. Plusieurs 
femelles peuvent pondre dans un seul bourgeon, et il peut y 
avoir un tel nombre de bourgeons utilisés, que nous avons cal
culé qu’un seul buisson pouvait porter 4.320.000 œufs ! Il y a, 
parmi ces œufs, une grande mortalité, qui est due à ce que, 
dans certains cas, les écailles des bourgeons tombent, exposant 
les œufs à l’humidité, aux moisissures, etc... Le planidium se 
développe dans l’œuf pendant l’hiver et il éclot en juillet. Il 
a, à peine plus de O“”,! de longueur et est capable de mouve-
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Fig. 5. — Développement de Schizaspidia tenuicornis, Ashm, 
1, bourgeon de mûrier ouvert, pour montrer en place deux 
paquets d’œufs ; 2 — 4, première larve (latéralement, dorsa- 
îement et la tête rétractée) (Gr. 400) ; 5, première larve, stade 
avancé vue dorsalement (Gr. 160). 6, — 7, 2e et 3° stade lar
vaires, 8, 3e stade, en place sur un mâle de Cainponotus ; 9, 
pupe Ç> ; 10, Coupe sagittale des pièces buccales ; 11, œuf 
ovarien ; 12, mandibules (1er stade) ; 13, 3 larves (lei- stade) 
sur une patte d’une ouvrière de Cainponotus.
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menls de flexion, mais assez limités, grâce à sa bouche qui 
fait ventouse et à un groupe de fortes épines qui, à l’extrémité 
postérieure du corps, remplacent les cerques des autres pla- 
nidia. Les larves se fraient un chemin hors du bourgeon et 
déambulent sur les branches et les feuilles. Là, elles arrivent

Fig. 6. — Schizaspidia tenuicornis, Ashm. 1, femelle adulte 
(face dorsale et profil) a, mandibule ; 2, mâle adulte (face 
dorsale et profil).

au contact dés ouvrières de Camponolus, qui visitent les puce
rons et recherchent les fruits des arbres, et elles s’attachent 
aux poils des tarses des fourmis. C’est ainsi qu’elles se font 
charrier dans les nids de celles-ci. Là, elles passent de leurs 
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porteurs au couvain des fourmis. « Si la chance les favorise, 
elles parviennent à s’attacher aux larves des fourmis. Après 
s’être promenées quelque temps sur tout le corps, elles finis
sent par se fixer, dorsalement, à l’une des articulations soit de 
la tète et du premier segment thoracique, soit des deux pre
miers segments du thorax. Elles enfoncent alors solidement les 
mandibules dans le derme de l’hôte, puis ne font plus aucun 
mouvement. » Ainsi se passent deux stades, pendant lesquels le 
planidium se nourrit et devient vermiforme. Après que l’hôte a 
filé son cocon et, ayant mué, est devenu une semi-chrysalide, 
ou même une chrysalide, le parasite reprend sa prise. Le point 
d’attache à la nymphe de fourmi est presque invariablement 
situé sur le métathorax, juste au-dessous des pattes ou des 
bourrelets alaires. Le développement, maintenant, s’accélère 
beaucoup et la nutrition s’achève en quelques jours après la 
deuxième mue. La nymphose a lieu a l’intérieur du cocon de 
l’hôte, et les adultes, quand ils apparaissent dans le nid, ne 
sont pas nourris et soignés par les fourmis, comme c’est le 
cas pour Orasema. Ils sortent du nid, et l’accouplement a lieu 
à l’extérieur. Les mâles flânent autour des nids et saisissent 
les femelles, dès qu’elles arrivent à la lumière, avant même 
qu’elles puissent prendre leur vol. La vie de l’adulte de S. 
tenuicornis est extrêmement courte, comme le montre le tableau 
de Clausen, que nous reproduisons ici :

Stade œuf........................................ 11 mois.
1er stade larvaire............................ • 20 jours.
2e — — .......... '................ 3 jours.
3e — — ........................... 4 jours.
Stade nymphe..................  6 jours.
Adulte (à l’intérieur du cocon)......  1 jour.
Adulte (hors du nid)....................... 2 à 3 jours.

Dans mon travail de 1907, je considérais comme assuré que 
la femelle de Orasema viridis devait pondre ses œufs dans le 
nid des fourmis. Mais Smith et Clausen ont donné des raisons 
de penser que cet Eucharide pond probablement ses œufs sur 
les feuilles des buissons, comme Perilampus, ou dans des 
bourgeons, comme Schizaspidia. Toutefois, nous appelons l’at
tention sur le fait qu’Orasema est un hôte des fourmis bien 
plus que Schizaspidia, puisque les ouvrières de Pheidole les 
nourrissent réellement, les entourent de soins et les véhiculent. 
En outre, en novembre 1923, le Dr W. M. Mann a mis la main 
sur une autre espèce d'Orasema, dans les nids d’une petite 
Pheidole de la Basse Californie, et il a vu, dans les chambres 
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de ces nids, cinq des mâles réellement accouplés avec des 
nymphes de femelles. Cette observation semble bien indiquer, 
sans le prouver évidemment, que les œufs d'Orasema sont 
pondus dans les nids des fourmis.

* * *

Nous pouvons, après cette revue du développement 
compliqué des Périlampidés et des Eucliaridés, tel que 
l’ont établi les entomologistes américains, revenir aux 
Trigonalidés. Notons que le fait que ces insectes se ren
contrent très rarement, et d’une façon sporadique à l’état 
adulte comme à l’état larvaire, et que la larve est, soit 
parasite, soit hyperparasite d’hôtes très variés, amène à 
penser à un développement, qui débute par une larve 
primaire petite et active, comme celle des Périlampidés 
et des Eucharidés. Ceci devient presque certain lorsque 
nous considérons des observations anatomiques de Bu- 
gnion sur la femelle de Pseiidogoruüos hahni, espèce 
européenne. Il dit : « La femelle n’a ni tarière, ni aiguil
lon. On remarque seulement, à- l’entrée du conduit géni
tal, quelques petites pièces chitineuses, qui, dans l’acte de 
l’accouplement, servent probablement à maintenir le pé
nis ». El sa description de chaque ovaire montre qu’il se 
compose de 3oo à Aoo ovarioles grêles, contenant cha
cune une série d’œufs très petits, ayant, seulement. omm,i8 
de long. Si nous comptons 5 œufs par ovariole, comme 
l’indiquent ces figures, nous voyons qu’une seule femelle 
doit produire de 3.ooo à 4-ooo œufs ! Bugnion ne paraît, 
pas avoir remarqué la signification de cette fécondité 
extraordinaire, beaucoup plus grande que celle de Schi- 
zaspidia, du Japon, décrit par Clausen. Lorsque nous 
considérons la grande rareté des Trigonalidés à tous les 
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stades, nous ne pouvons que conclure à un gaspillage 
d’ceufs énorme, et ce gaspillage ne peut résulter que d'un 
mode de ponte et de développement tel que celui que 
nous avons décrit chez les Perilampidæ et les Eucharidæ. 
Les petits œufs sont probablement ¡pondus sur les feuilles 
des buissons ou des herbes. Les larves qui en sortent sont 
probablement très semblables à des planidia, et doivent 
s’attacher aux guêpes et aux chenilles qui passent. C’est 
ainsi qu’elles arriveraient au couvain des guêpes et aux 
parasites hyménoptères ou diptères des chenilles.

Le premier stade larvaire des Trigonalidés, quand il 
sera connu, aura certainement un grand intérêt, car, si 
nous en jugeons ¡par l’allure archaïque de l’adulte, il peut 
fort bien être d’un type plus primitif et plus généralisé 
que les planidia des Chalcidoïdes que nous avons décrits. 
Peut-être a-t-il effectivement des pattes thoraciques et 
est-il, ainsi, un vrai triongulin ! La ressemblance frap
pante, à la fois de structure et de comportement, qu’il y 
a entre le planidium des Hyménoptères, la larve triongu
lin des. Coléoptères Méloïdes et Rhipiphorides et les Strep. 
siptères a été remarquée par plusieurs observateurs (i).

Il y a, au surplus, à la fois chez les Térébrants et les 
Diptères, un certain nombre de premières formes lar
vaires, qui ressemblent à des planidia et d’autres, comme 
les larves cyclopoïdes et eucoïliformes de certains Platy- 
gastridés et Cynipoïdes, qui paraissent représenter des 
modifications particulières du type planidia], Richardson 
(igi3) et. E. H. Wheeler (1923) ont distingué, parmi les

(1) Pour les études récentes sur les larves des Méloïdes amé
ricains et des listes bibliographiques, voir les travaux de Wil
liams et Hungerford (1914), Milliken (1921), Parker cl Bo- 
ving (1924) et B rues (1924b).
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Térébrants, au moins une dizaine ou une douzaine 
de premiers stades larvaires. Chez les Diptères, on 
rencontre des larves à allure de planidium parmi les 
Acrocéridés et des stades larvaires actifs, qui se compor
tent comme des planidia, sont présents chez les Némes- 
trinidés, les Tachinidés qui pondent sur des feuilles, et 
les Bombylidés (i).

** *

On connaît des types de développement avec trion- 
gulin actif ou larve campodéiforme, également chez cer
tains Névroptères, par exemple Mantispa (Brauer, 1869) 
et chez certains Coléoptères, par exemple le carabide 
Ijebia scapularis (Silvestri, 190^), qui est parasite de la

(1) Les Acrocéridés et les Némestrinidés sont d’un intérêt 
particulier, si on les compare aux Trigonalidés, parce que ces 
deux familles de Diptères sont également composées d’insectes 
rares, sporadiques et archaïques, qui pondent un grand nom
bre d’œufs tout petits à distance de leurs hôtes, mais dans leur 
entourà'ge. King (1916) a montré que la femelle de Pterodontia 
¡lavipes, stationne au vol devant un tronc d’arbre et projette 
ses œufs sur l’écorce, à laquelle ils se collent. Les larves à 
allure de planidia, actives, s’attachent à des araignées qui pas
sent, s’enfoncent darffe leur corps, puis deviennent des larves 
vermiformes, lourdes. Les Némestrinidés pondent leurs œufs 
très grêles dans des galeries creusées dans les piquets de bois 
et abandonnées par des Coléoptères, et les minuscules larves 
primaires pourvues de soies courbes, sortent en rampant. Arri
vées dehors, elles se dressent de façon à être emportées par le 
vent. Elles s’attachent probablement à des Scarabéidés et peu
vent devenir parasites de leurs larves (voir Adam Handlirsch 
(1882), Brauer (1883 a, 1883 b), et Bruch (1917). Les Bombylidés 
sont des insectes beaucoup plus abondants que les Acrocéridés 
et les Némestrinidés, parce que la femelle pond ses œufs très 
près de l’hôte de la larve (voir Shelforr (1913), Fabre, Riley, 
Chapmann, etc...).
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Galéruque de l’orme. On en connaît encore chez plusieurs 
Staphylins du genre Aleochara, qui parasitent les pupes 
de divers Muscides (Wadsworth i gi 5, Scott 1920). Dans 
tous les cas, les entomologistes parlent d’hypermétamor- 
phoses, parce qu’il y a au moins deux formes larvaires 
différentes: une petite, active et sobre, qui effectue la 
recherche de l’hôte, et une seconde, gloutonne et obèse, 
qui se développe après que le contact avec l’hôte s’est 
effectué et assuré. Brauer (1869) et plus récemment 
Heymons (1907), ont fait quelques objections à un tel 
emploi du terme hypermétamorphoses. On devrait le 
réserver, selon eux, aux cas analogues à celui des Méloés, 
décrit originellement par Fabre, c’est-à-dire aux cas où 
un stade larvaire immobile (pseudo-chrysalide ou larve 
coarctée) s’intercale entre le stade larvaire trophique et 
la vraie chrysalide. Il est probable, d’ailleurs, que les 
entomologistes continueront, à employer le mot comme 
ils l’ont fait jusqu’à présent, dans les cas de di ou de tri
morphisme larvaire successif. L’opinion de Brauer et de 
Heymons, que de tels cas ne sont pas essentiellement dif
férents des cas de métamorphoses ordinaires, aurait plus 
de ¡poids qu’elle n’en a, si les phénomènes biologiques, en 
général, se prêtaient mieux à une discrimination logique 
précise.

Une question plus importante est de savoir si nous 
devons considérer des types de développement tels que 
ceux des Périlampidés, des Eucharidés et des Trigona
lidés (probablement) comme plus primitifs que le type 
ordinaire de développement des Hyménoptères, ou au 
contraire, comme secondairement acquis. Cette dernière 
opinion est soutenue par quelques auteurs. Brues (Tgrqb) 
exprime clairement la chose quand il dit : « Il est évident 
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que le planidium et le triongulin se sont intercalés dans 
le développement larvaire, tout de même que le stade lar
vaire tout entier s’est ajouté au cycle évolutif des insec
tes mélaboles. Leur présence, spécialement chez les Hy
ménoptères est tout à fait secondaire. » Je doute beaucoup 
que cette vue soit exacte. Des cas tels que ceux de Man- 
lispa, d’Aleochara, de Lebia, des Méloïdes, des Acrocé- 
ridés, etc..., me paraissent indiquer très clairement que 
le stade larvaire vermiforme obèse s’est intercalé secon
dairement, et que le triongulin ou planidium, si sem
blable à la larve typique et évidemment primitive de la 
plupart des Mégaloptères, des Névroptères et des Coléop
tères adéphages, est réellement un stade archaïque, bien 
que souvent considérablement modifié. Ce stade aurait 
disparu chez la plupart des Térébrants et chez tous les 
Aculéates, à l’exception possible du premier stade lar
vaire actif des Chrysididés. Par le fait qu’elle possède des 
pattes thoraciques et des cerques, la jeune larve des 
Pamphiliidés, parmi les Phytophages, peut être rappro
chée du triongulin. Il est possible qu’on comble la lacune 
qui sépare une telle larve d’un planidium, quand on aura 
découvert le premier stade larvaire des Trigonalidés. La 
larve cruciforme des Mécoptères actuels, des Trichoptè- 
rcs, des Lépidoptères et des Tenthrédinidés dérive évi
demment de la larve campodéïforme, et on admet géné
ralement que la larve vermiforme peut dériver soit de la 
larve cruciforme, soit de la larve campodéïforme.

Par conséquent, si je ne me trompe, c’est sous la forme 
de larves actives que les ancêtres éloignés des Térébrants 
recherchaient leurs proies ou leurs hôtes, puisque leurs 
mères n’avaient pas encore acquis l’habitude de pondre 
leurs œufs directement sur ou dans la nourriture de la 
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larve. Ces formes anciennes étaient ce que j’ai appelé des 
insectes « atrophaptiques » ou « dystrophapliques ». 
L’existence, même chez quelques ichneumonides et Bra- 
conides, d’un premier stade larvaire plutôt actif, qui rap
pelle de loin un planidium est significative à cet 
égard (i).

Si le temps le permettait, il serait intéressant de retra
cer l’intérêt croissant que la femelle des Térébrants porte 
à sa progéniture, en passant des conditions atrophapti- 
que et dystrophaptique à la condition eutrophaptique. 
Dans cette dernière même, il y a deux phases : une, dans 
laquelle la femelle ne fait pas de nid, mais recherche 
l’hôte ou la proie et pond sur elle ou dans son intérieur ; 
et une autre, dans laquelle la femelle fait un nid et l’ap
provisionne en proies ou en nourriture pour le jeune.

La première méthode est caractéristique de la plupart 
des Térébrants et de quelques Aculéates. La femelle peut 
même entrer dans l’eau pour chercher la proie ou l’hôte. 
Brues (1921, p. 101) a fait une revue rapide des cas 
connus de ce comportement singulier, qu’on rencontre 
dans plusieurs groupes différents de Térébrants. « Dans 
plusieurs cas bien connus, le comportement du parasite 
adulte s’est si profondément modifié que, non seulement 
les femelles pénètrent dans l’eau pour rechercher leurs 
hôtes, mais qu’elles peuvent être, au moins dans quel
ques cas, accompagnées par les mâles. La première obser
vation de ce genre a été faite, il y aura bientôt un siècle,

(1) C’est le cas par exemple dans des espèces telles que 
Calliephialtes messor, selon Cushman (1913) et Ephedrus incom
pletus, selon E. II. Wheeler (1923). L’étude future des pre
miers stades du développement larvaire des familles les plus 
primitives, telles que les Stéphanidés, les Evanidés et les Méga 
lyridés peut nous réserver quelques découvertes intéressantes. 
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par Francis Walker (36) sur Agriotypus, et l’observateur 
bien connu Sir John Lubbock (’63), a fait plus tard une 
étude des mœurs de deux Chalcidiens, dans laquelle il 
décrit le mode de natation. Une espèce, le « Mymaride » 
(Cataphractus cinctus), utilise pour nager des ailes ciliées 
et en palettes, tandis que l’autre, un Trichogrammide 
(Prestwitschia aquatica), se meut au moyen de ses pat
tes. De nombreuses autres contributions, notamment 
celles de von Siebold (’58), W. Müller (’8g), Marchal 
(’oo), Rousseau (’07), Sciiulz (’07, ’10a, ’10b), et Matiie- 
son et Crosby (’12), en ont accru l’intérêt, non seulement 
en mettant en lumière les membres aquatiques de plu
sieurs familles, mais en déterminant quelques-uns des 
hôtes auxquels elles s’attaquent. Dans beaucoup de cas, 
l’adaptation à la vie aquatique n’est pas si parfaite que 
dans ceux dont nous venons de parler. Mais beaucoup 
d’autres espèces nagent rapidement, utilisant, soit leurs 
pattes, soit leurs ailes, qui montrent ordinairement des 
modifications adaptées à un tel comportement (1).

Le stade final, eutrophaptique, dans lequel la femelle 
apporte au jeune, dans une cellule ou un nid préparé 
d’avance, les proies ou la nourriture, se rencontre seu
lement chez les Aculéates, et seulement, même chez les 
membres les plus hautement spécialisés de ce groupe.

(1) A la liste des formes donnée par Brues on peut ajouter 
un Braconide aquatique, Giardinaia urinator, découvert par 
P. de Stéfani Pérez (1902).
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CHAPITRE Ii

L’EVOLUTION DES VESPIDES

Indication chez des Térébrants de caractères propres aux Acu
léates. — Subdivisions des Aculéates et rapports des fa
milles. — Les Bethylidæ. — Leurs façons de traiter la proie, 
types béthyliné, sclérodermatiné, dryininé. — Les Vespidés, 
formes solitaires, subsociales et sociales.

Nous avons attiré l’attention sur les liens qui unissent 
les Térébrants, ou Hyménoptères parasites, et les Acu
léates, ou Hyménoptères à aiguillon ; liens si étroits que 
la plupart des auteurs modernes fondent ces groupes en 
un sous-ordre unique, les Clistogastres, et que les Acu
léates sont supposés dériver d’ancêtres Térébrants ; ce
pendant, d’autres auteurs donnent aux deux groupes des 
ancêtres communs et très voisins, qui auraient fait partie 
des Phytophages primitifs, Quelle que soit notre opi
nion sur ce point, et bien que, chez les Térébrants, 
l’oviscapte soit employé à déposer les oeufs, tandis qu’il 
est transformé en aiguillon chez les Aculéates et ne sert 
pas pour la ponte, (sauf chez les Sapygidés, les Chrysi- 
didés et les Dryinidés), il nous faut admettre que les 
Térébrants possèdent déjà certains caractères qui se re
trouvent, plus ou moins modifiés et élaborés, chez les 
Aculéates supérieurs. Parmi ces particularités, les sui
vantes méritent notre attention.

1" Chez les Térébrants eux-mêmes, il existe une tendance 
sporadique au polymorphisme dans un sexe ou dans les deux.
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Ainsi, chez un Braconide, Sycosoler lavagnei, suivant Lichtens
tein et Picard (1917) et Picard (1919), on trouve deux formes pour 
chaque sexe, l’une ailée, l’autre aptère. On connaît bien, éga
lement deux formes de femelles chez certains Chalcididcs, Har- 
molita par exemple (Webster et Reeves, 1909), et certains Cy- 
nipidés ; tandis que, chez des insectes de la tribu des Chalci- 
doides, Idarnini (Philotrypesis), Grandi (1921, 1923) a découvert 
l’existence d’un polymorphisme particulier, tout à fait sembla
ble à celui de certaines fourmis ouvrières, quoique limité au 
sexe mâle. Chez Pezomachus flavocinctus, Strickland (1912) a 
décrit un polymorphisme spécial du mâle, lequel peut être ailé, 
subaptère ou aptère. Après avoir ainsi noté, chez certains Téré
brants, la disparition des ailes dans les deux sexes, et particu
lièrement chez la femelle, comme aussi, dans un même sexe, une 
grande diversité dans la taille de la tête et des mandibules, sui
vant les individus, nous sommes un peu moins surpris de re
trouver ces caractères avec une plus grande fréquence chez 
certains groupes d’Aculéates sociaux.

2° Chez certains Térébrants, l'ouisc-apte peut fonctionner 
comme l’aiguillon des Aculéates, et introduire dans la proie 
une sécrétion qui provoque une paralysie au moins temporaire 
des muscles. Ceci a été observé Dar Silvestri (1907),- chez un 
Chalcidide, Elasmus [labellatus, qui paralyse entièrement la 
larve d’un Tinéide, Prays oleellus, dans laquelle il pond. Do
yen (1911) a découvert que Microbracon juglandis paralyse 
totalement les chenilles de Ephestia kühniella, si bien que cel
les-ci restent fraîches de deux à quatre semaines ; et Picarb 
(1919) a noté une paralysie analogue, mais plus faible, des lar
ves de Ilypoborus ficus, atteintes par Sycososter lavagnei.

3° On sait que certains Térébrants déposent leurs œufs à 
l’intérieur du corps de la proie, tandis que d’autres les dépo
sent à la surface ; ce dernier procédé est le seul qu’utilisent 
les Aculéates, à l’exception des Dryinidés. Plusieurs auteurs, et, 
en dernier lieu, Picard (1919), ont fait remarquer que les Téré
brants déposent leurs œufs à l’extérieur, quand la proie est dis
simulée dans une plante ou une cavité du sol, ou bien dans 
un cocon ou une chrysalide ; la ponte à l’intérieur de la proie 
est, par contre, de règle, lorsque celte proie est à découvert 
ou vil librement (1).

(1) Parmi les rares exceptions, nous pouvons citer Poly- 
sphincta, qui parasite des araignées (Lichtenstein et Rabaud 
(1922) et un Chalcide, Schizonotus sieboldi, qui, suivant Cush- 
man (1917) dépose ses œufs sur les nymphes, exposées à nu,
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4’ Chez les Aculéates qui paralysent leur proie, on a sou
vent constaté qu’ils malaxent, et ingèrent des portions de cette 
proie. Un tel phénomène est fort naturel ; car, ce faisant, l’Acii- 
léate adulte continue simplement à s’alimenter avec des por
tions d’un insecte de même espèce que celui sur lequel il s’est 
développé au stade larvaire. Cette tendance se manifeste chez 
beaucoup de Térébrants, mais sous une autre forme: ces 
insectes absorbent le suc exsudant des piqûres que l’oviscapte 
a faites dans les œufs, larves, nymphes, ou adultes de l’es
pèce parasitée, et immédiatement après la ponte ; à moins que 
l’oviscapte ail servi simplement d’outil pour procurer l’aliment. 
Ces mœurs singulières ont été observées en premier par Mar
chai. (1905, 1909), chez Tetrastichus xanthomelænæ qui pond 
dans les œufs de la Galéruque de l’orme (Galerucella xanlho- 
melæna) et chez Aplielinus mytilaspidis, qui pond dans un 
Coccide (Aspidiotus ostreæ[ormis (1).

d’un Chrysomélide (Melasoma interruptum). Le même autgj.ir 
signale un Eulophide. Euplectrus comstocki, qui pond sur le 
ver du coton. Silvestri (1911) a aussi décrit des mœurs identi
ques dans une espèce européenne. Euplectrus bicolor, qui pa
rasite les cheni’les de Plusia gamma et Mamestra brassicæ. 
Chez les Aculéates, c’est aussi une loi générale de pondre à 
la surface de la proie lorsque celle-ci se trouve placée dans 
une cavité ; cependant, on connaît les Rhopalosomatidés et 
quelques Pompilidés qui fixent leurs œufs sur des insectes 
vivant librement.

(1) Plusieurs entomo'ogistes américains les ont aussi obser
vées chez Tetrastichus asparagi, qui pond dans les œufs du 
Criocère (Crioceris asparagi) ; de même : Saunders, chez Aphe- 
linus [uscipennis, qui parasite un Coccide, Aspidiolus rapax 
(Howard (1910) ; Silvestri (1910) chez Tetrastichus xantliome- 
læna ; Doten (1911), chez Pteromalus puparum et chez une 
espèce de Meraporus, deux parasites des nymphes du papil
lon du chou (Pieris rapæ) et chez Microbracon juglanats, para
site de la mite de farine (Ephestia kühniella) ,‘Roübaud (1917), chez 
Nasonia brevicornis, qui pond dans les nymphes des Muscidées; 
Lichtenstein (1921), chez un Chalcide, Habrocytus cionicida, qui 
déposé ses œufs sur lés nymphes d’un charançon (Cionus 
Z/mpsi); Trouvelot (1921) chez un Braconide Habrobracon johan- 
seni ; Whiting (1921a) chez H. brevicornis, qui attaque, les 
vers de farine ; Caffrey (1921) chez Anastatus semiflavidus, 
parasite des œufs de la mite d’olivier, Ilemileuca olivæ; T. Bal-
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Le cas le plus curieux est celui de YHabrocytus déçr't par 
Lichtenstein ; en effet, le Chalcide coule l’oviscapte à travers 
le cocon du Charançon, puis entre, le cocon et la nymphe, et 
enfin à l’intérieur de celle-ci, et il le laisse dans cette position 
pendant une demi-heure ; durant ce temps, un produit secrété 
se durcit autour de l’organe, et forme un tube délicat, à tra
vers lequel le parasite aspire le sang de sa proie, dès qu’il 
retire l’oviscapte. On remarquera que, dans tous les exemples 
cités, l’insecte n’emploie pas ses mandibules pour s’alimenter, 
parce que sa proie est trop grosse et a une peau trop résis
tante ; tandis que les Aculéates, plus puissants et de plus grande 
taille, utilisent sans peine leurs mandibules dans ce but. Ce
pendant, je vous montrerai, par Ta suite, que de petits Acu
léates (Bcthylidés) se servent de l’aiguillon comme les Téré
brants, pour prélever leur nourriture.

5° Peut-être pouvons-nous discerner le germe d’une faible 
sociabilité, parmi les Térébrants, chez ceux qui se développent 
à plusieurs dans le même hôte, et qui, la nymphe une fois for
mée, ont leurs cocons groupés en masses compactes. Dans un 
genre de Chalcididés, Cratotechus, ou Comedo, comme on 
l’appelle actuellement (Howard, 1891), les nymphes sont nues, 
et sont fixées côte à côte sur une feuille, formant ainsi une 
ellipse régulière autour de quelques-uns des individus ; cette 
disposition laisse supposer chez les larves une particulière 
« Fühlung », pour employer le terme allemand. Nous devons 
cependant admettre que la sociabilité est bien moins pronon
cée chez les larves de Térébrants que chez les Phytophages 
plus anciens ou primitifs ; et il est bien prouvé que des jeunes 
larves sont souvent détruites quand la proie, trop réduite, ne 
peut nourrir plus d’un parasite.

Les diverses particularités signalées dans les cinq pa
ragraphes précédents, peuvent être considérées comme 
représentant des tendances éthologiques très anciennes et 
primitives, qui réapparaissent, en se développant parallè- 

four-Brown (1922) et Picard (1923) chez un Chalcide, Melitlobia 
acasta, qui dépose ses œufs sur les larves et les nymphes d’un 
grand nombre d’IIyménoptères, Diptères et Coléoptères, et 
Voukassovitch (1924), chez un Ichneumonide, Dicælotus ery 
throstoma^ un parasite de Polychrosis bgtrana,

rcin.org.pl



ÉVOLUTION DES VESPIDES 59

lement ou de façon convergente, et sous des formes plus 
prononcées et plus spécialisées, chez les Aculéates. Par 
contre, la plupart de ceux-ci s’écartent des Térébrants, 
tout d’abord par l’art qu’ils ont acquis de creuser des 
cavités dans le sol ou le bois et de s’édifier des cellules 
avec de la terre, des matériaux d’origine végétale ou 
même des produits sécrétés par leur propre corps et so
lidifiés, et aussi par l’habitude de mettre en réserve, 
dans ces constructions, un aliment (insecte ou végétal) 
destiné à leurs jeunes ou à eux-mêmes. La lente évolu
tion de ces deux caractères peut être parfaitement sui
vie, dans le sous-ordre des Aculéates et spécialement 
chez les guêpes sociales et les abeilles ; mais ce sujet est 
si vaste, et a été si souvent traité dans les ouvrages de 
vulgarisation, que je ne lui accorderai pas longtemps 
mon attention.

*
* *

En ce qui concerne la façon dont on peut grouper les 
diverses familles dl’Aculéates, les relations de ces grou
pes entre eux, et l’ordre dans lequel on peut les ran
ger, les divergences d’opinions sont actuellement assez 
grandes, entre les divers hyménoptéristes, pour laisser 
les éthologistes dans l’incertitude. Des deux plus récen
tes classifications, celle de Handlirsch (192Z4) et celle de 
Bradley, Rohwer et Bequaert (Comstock, 1924), la 
première, plus conservatrice, porte plus fortement l’em
preinte des travaux des savants européens ; tandis que 
la seconde, qui résume quelques-unes des façons de pen
ser d’AsHMEAD, est mieux acceptée par les hyménopté
ristes américains. Pour ma part, je préférerais plutôt 
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la classification de IIandlirscii, dans la mesure où elle 
conserve la plupart des anciens groupements de 
Latreille, bien que ceux-ci detnandent à être en partie 
modifiés. Pour le but que je me propose, il me suffira 
d’adopter la disposition suivante :

SOI S ORDRE DES ACULEATES
(VESPOIDÉS OU VESPIFORMIÉs)

Superfamille des Bethyloïdées : Familles des Dicrogéniidés. 
Béthylidés, Dryinidés, Embolémidés, Sclérogibbidés, Rhopalo- 
somalidés.

Superfamille des Tubulifères : Familles des Cleptidés, Chry- 
sididés.

Superfamille des Hétérogynes : Familles des Sapygidés, Sco- 
liidés, Tîphiidés (inc. Méthocidés et Myrm&sidésY Mutillidés, 
Anthoboscidés, Thynnidés, Pliimariidés, Formicidés.

Superfamille des Pompiloïdés : Famille des Pompilidés (Fi.
'Superfamille des Diploptères : Famille des Vespidés.

(SPHÉCOIDÉS OU SPHÉCIFORMIÉS)

Superfamille des Fouisseurs : Familles des Ampulicidés, Sphe- 
cidés.

Superfamille des Anthophiles ; Famille des Apidés.

La paléontologie ne nous apporte aucune lumière sur 
l’origine des diverses familles groupées ci-dessus. Comme 
les familles des Térébrants, beaucoup d’entre elles sont 
représentées, dans le Tertiaire inférieur et moyen, ¡par 
des genres identiques à ceux qui vivent à l’époque ac-

(1) La position exacte des Pompilidés est sujette à discus
sion ; Borner et Handlirsch, comme bien d’autres hyménopté- 
rislés avant eux, les placent parmi les Fouisseurs ; d’autres, 
tels Ashmead, Rohwer, Bradley, Banks, etc..., parmi les Ves- 
poïdés. Tant que leurs affin’tés ne seront pas mieux précisées, 
je crois qu’il n’y a aucun inconvénient à les considérer comipe 
une superfamille indépendante.
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tuelle, ou qui leur sont très étroitement alliés. Et la mor
phologie, comme l’éthologie, montre clairement que 
toutes les familles éteintes d’Aculéates étaient hautement 
différenciées ; aussi est-il impossible (à de rares ex
ceptions près), de les faire dériver les unes des autres. 
Néanmoins, on peut trouver, dans l’étude du développe
ment, de la structure et des mœurs, quelques exemples 
qui indiquent clairement certaines tendances d’évolution. 
Celles-ci paraissent très nettes dans le groupe des Béthy- 
loïdés, placé en tête du sous-ordre, et qui mérite une 
attention particulière, à cause des rapports morphologi
ques qu’il a avec toutes les autres superfamilles, rap
ports nombreux et souvent difficiles à saisir.

Quoique Haliday (i83'8) ait considéré Bethylus comme 
un Fouisseur, ce genre, et les genres voisins, furent pla- 
césx au nombre des Proctotrypidés, jusqu’à ce qu’en 
1902, Asiimead les eût transportés ¡parmi les Vespoïdés. 
Actuellement, on ne peut douter que ce soit là un groupe 
d’Aculéates cosmopolite et primitif, quoique s’étant spé
cialisé d’une façon particulière et très diverse. On en a 
décrit plus de 1.200 espèces, la plupart de petites dimen
sions., et ¡plus de 100 genres, répartis entre quelque six 
familles.

Les spécialistes leur ont attribué les affinités les plus diverses 
avec les autres Aculéates. Kieffer, qui publia des monogra
phies des Béthylidés (1908) et des Dryinidés (1907), considère les 
premiers comme « très étroitement rattachés aux genres Meria 
et Tiphia, des Scoliidés sensu, lato », et le genre Mèsilius com
me les rattachant aux Tubulifères (Chrysididés). En 1909, il a dé
crit un genre Parachrysis, qui peut être assigné, soit aux Béthy
lidés, soit aux Chrysididés. Westwood (1881) remarque la res
semblance du genre de Béthylidés Apenesia avec les Mutillidés. 
Perkins (1905) note, la parenté des Béthylidés avec la série des 
anciens Fouisseurs d’une part et avec les Proctotrypidés d’au-
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tre part. Brues (1910b) signale la parenté des Béthylidés et des 
Dryinidés, spécialement des genres Epyris et Pristocera, avec 
les Ampulicidés, et du genre Mystrocneinis, des Sclérogibbidés, 
avec les Tiphiidés et avec la famille des Cosilidés d’AsHMEAu 
(Anthoboscidés). 11 pense que les Embolémidés sont un groupe 
ancien, se rapprochant des formes ancestrales* des Proctotry- 
pidés. Bridwell (1917a) considère comme purement superficielle 
la parenté des Béthylidés et des Procîotrypidés ; mais comme 
« éminemment naturelle » celle des Scoliidés et des Chrysi- 
didés. Borner (1919) range les Béthylidés comme les Chrysi- 
didés parmi les Térébrants, mais les croit liés aux Cleptidés. 
Brues (1922, 1923c) note la ressemblance du genre Algoella, qui 
parait être un Béthylide, avec les Anthoboscidés (Sierolomorpha) 
et les Mutillidés, et décrit un genre particulier de l’ambre de la 
Baltique, Palæobethylus, qui rappelle de façon frappante les 
Ampulicidés, les lihinopsis spécialement. Handlirsch (1924) fait 
des Béthyloïdés la première superfamille des Aculéates, tandis 
que Bradley (Comstock, 1924), intercale la famille des. Béthy
lidés entre les Formicidés et les Vespidés et la famille des Dryi
nidés parmi les Sphécoïdés, après les Ampulicidés.

La famille des Rhopalosomatidés demande une discussion 
spéciale, à cause de l’incertitude de sa place dans la classifica
tion. Elle ne comprend que trois genres et espèces connus : 
Rhopalosoma poeyi, présent des Antilles au Maryland et au 
Missouri; Paniscomima erlangerianà, dans l’Afrique-du Sud, 
et Hymenochimæra abnormis, aux Indes. IIood (1913) a décou
vert la larve de Eh. poeyi fixée au troisième segment abdominal 
d’un criquet sauteur alerte (Orocharis saltator), à Plummers- 
Island, près de Washington, D- C. Le. Htiopâlosonia adulte est 
nocturne ; il rappelle fortement, par la couleur et la texture 
de son tégument, les Vespidés nocturnes du genre Apoica et 
les mâles nocturnes de certaines fourmis (Eciton, Diacamtna, 
Lobopelta, etc.).

Westwôod, (1874), qui étudia le premier avec soin, les affini
tés de cet insecte, dit qu’il existe « quoad affinitales animum ex- 
crucians », mais pense que ce doit être un Vespidé. Nylander le 
considère comme une fourmi, Haliday comme un Fouisseur; 
Fred Smith comme un Ichneumonide Ophionine, Cresson comme 
un Braconide, Sharp, comme allié aux Scoliidés et aux Sphé- 
cidés. Pour tout concilier, Ashmead (1902-03), fonde pour lui une 
famille spéciale qu’il situe entre ses Cosilidés et les Thynnidés. 
Morely (1910) ne pouvant le placer nulle part parmi les Téré
brants, se contente d’en faire un Aculéate allié aux Scoliidés, 
mais avec la nervation d’un Ichneumonide. Rohwer (1913) pense 
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que « les Rhopalasoinatidés et les Dryinidés ont peut-être une 
origine commune, ce que semble indiquer la larve », Turner et 
W aterston (1917) affirment que l’organe génital mâle des Rho- 
palosomatidés « présente des rapports très nets avec celui des 
Euménides et diffère fortement de celui des autres Hyménoptè
res. Ainsi, de toutes les tentatives faites pour fixer une place 
à ce groupe, la meilleure est celle de Wèstwood, qui le ratta
che aux Vespidés. Ce groupe descend piesque sûrement de la 
même souche que les Euménides, mais il a été fortement mo
difié par la vie nocturne et sanr doute aussi par le parasitisme. 
La vaste extension de la famille indique une très grande an
cienneté, quoi' qu’elle paraisse absente en Australie. Hand
lirsch (1924) place Rhopalosoma dans les Hétérogynes, entre 
les Sapygidés et les Anthoboscinés, Bradley, (Comstock, 1924) 
entre les Vespidés et les Béthylidés. Brues a suggéré verbale
ment, qu’il pourrait se situer au voisinage des Béthylidés, po
sition qu’indiqueraient aussi les affinités, soupçonnées par 
Rohwer, avec les Dryinidés.

** *

Mais,, au lieu d’énumérer les opinions opposées, con
cernant les rapports taxonomiques des Béthylidés, il nous 
paraît plus intéressant, et plus conforme à nos desseins, 
d’examiner les mœurs de ces insectes. D’après les faits 
connus, et si nous exceptons les Rhopalosomatidés, il sem
ble que la façon de traiter la proie, que la ponte et le dé
veloppement correspondent, dans la superfamille, à trois 
méthodes ou types différents, qu’on peut désigner respec
tivement comme : type béthyliné, type sclérodermatiné 
et type dryininé.

i° Le type béthyliné a élé observé dans les genres Be- 
thyluhs (Pÿ rixe ni us), Pristocent, Epyris et Uolepyris. Jus
qu’à ces temps derniers, on ne savait que très peu de cho
ses de ces insectes, hormis les observations, très fragmen
taires, de Haliday (i835), Fertqn (1901) et Nielsen (1903).
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IIal.day a vu une femelle de Bethylus [uscicornis traîner sur 
le sol une chenille paralysée de Tinéide, vers un roseau creux, 
pénétrer dans le roseau comme pour faire une reconnaissance, 
ressortir et tirer la chenille à l’intérieur de la cavité. Dans une 
ronce creuse, Ferton a trouvé quatre larves vertes, de la même 
espèce de Bethylus, dévorant une chenille verte. Avec elles, 
était un Bethylus adulte, femelle, que l’auteur considère comme 
la sœur des larves, mais qui évidemment était leur mère. En 
fendant uiTmorceau de ronce dans lequel un Pemphredon avait 
niché auparavant, Nièlsen découvrit, à quelques pouces de'l’en
trée, une chenille de Tortrix qu’un Bethylus {ulvicornis entraî
nait justement vers l’intérieur de la cavité, où l’auteur trouva 
une deuxième chenille, en partie dévorée déjà par quatre lar
ves de Bethylus ; la première chenille avait été paralysée, et 
Nielsen conclut que B. {ulvicornis est à un stade plus primitif 
que les guipes fouisseuses vraies, parce qu’il s’abstient de faire 
un nid, et "parce qu’il laisse les chenilles libres dans son abri, 
sans les séparer les unes des autres par des cloisons ; tandis 
que toutes les guêpes fouisseuses vraies, vivant dans des' 
troncs, construisent des alvéoles. Le Bethylus diffère en outre 
des Fouisseurs, en ce qu’il dépose plusieurs œufs sur la même 
chenille, coutume très répandue chez les Térébrants. Près du 
Cap (Afrique du Sud), Bridwell (1917 b) a observé un Epyris fe
melle traînant sur le sol une larve de Ténébrionide. Mais les 
observations les plus complètes ont ét.é faites sur Epyris exlra- 
neus, aux îles Hawaï, par F. X. Williams (1918). Cette petite 
guêpe noire, qui ressemble à une Tiphia, capture la larve, beau
coup plus grosse qu’elle, d’un Ténébrionide (Gonocephalum se- 
riatum), la pique jusqu’à ce qu’elle l’ait immobilisée, la saisit, 
par un palpe semble-t-il, et la transporte sur son dos jusqu'à 
quelque fissure du sol ; là, elle façonne autour de sa proie un 
grossier alvéole et colle un œuf unique sur le milieu de la face 
ventrale du premier segment abdominal. La larve, une fois 
éclose, repose d’abord à la surface de la proie; mais elle se 
redresse ensuite, formant un angle droit avec l’axe longitudinal 
de sa victime. Quand elle est entièrement formée, elle aban
donne ce qui reste de sa proie, et file un cocon. Des mœurs 
presque indentiques ont été découvertes par Bridwell (1917 c, 
1919) chez Holepyris liawaïensis et par Hyslop (1916) chez Pris- 
toceru arrni[era de l’Amérique du Nord. L’œuf isolé de cette 
dernière espèce a été trouvé dans le sol, fixé à la surface ven
trale d’une larve d’Elatéride (Limortius ayonus). Suivant Brid
well, Silvestri a décrit le développement d’une espèce ita
lienne d’Holepyris,
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Fig. 7. — Evolution d’Epyris extraneus A, aux dépens de la 
larve de Gonocephalum serialum (Ténébrionide B) ; C, larve 
de Gonocephalum avec œuf d'Epyris au milieu de la face 
ventrale ; D, jeune larve d’Epyris se nourrissant sur celle de 
Gonocephalum; E, stade larvaire plus avancé d’Epyris ; F, 
pupe d’Epyris ; G, cocon (d’après F. X. Williams).
sociétés d’insectes 3
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2° Le type de développement dit sclérodermatiné a été 
observé dans les genres Qephalonomia, Lælius, Goni.uzus, 
Sclerdderma, Neoscleroàerma, Anoxus, A perce sia', Sierohi, 
et Parasierola. Dans ce cas, le Béthylide va en quête d’une 
proie qui est une larve de Coléoptère, d’un Lépidoptère ou 
même, quelquefois, d’une fourmi ; il la paralyse par des 
¡piqûres répétées, et dépose sur elle plusieurs œufs. Après 
l’éclosion, les larves consomment la proie et les nymphes 
restent auprès d’elle, après que les cocons aient été filés.

Parmi les observations anciennes se rapportant à ce type de 
développement, les plus complètes sont celles de Büsck sur 
Lælius trogodermatis, telles qu’elles sont publiées dans le 
« Insect Book » d’HowARD (1905). La femelle de Lælius attaque 
et paralyse la larve de Dermestes, arrache les longs poils de la 
surface ventrale, sur laquelle elle fixe ensuite un à six œufs. Le 
cycle vital complet n’exige que trente à trente-cinq jours. La 
nymphe passe l’hiver, les cocons étant, en cette saison, plus 
compacts et de couleur plus foncée que ceux de la génération 
d’été. D’après Büsck, le Lælius paralyse toutes les larveé de 
Dermestides qu’il rencontre, niais il ne pond pas sur toutes ; 
d’autre part, la larve, quoique paralysée, peut évacuer ses dé
jections et même peut muer. Dans ce dernief cas, les œufs fixés 
sur la cuticule périssent. Büsck a également trouvé que la fe
melle pond plus de deux fois son volume d’œufs, et qu’elle peut 
parfois être parthénogénétique, mais ne produisant alors que 
des mâles.

Des descriptions- succinctes ont été données des mœurs de 
plusieurs espèces de Goniozus et de leurs proies par Audouin 
(1842), Popenoe -et Marlatï (1889), Ashmead (1893), Picard (1919) 
et autres ; et de celles de Parascleroderma et Cephalonomia 
■par Picard. Ashmead (1893) a publié la liste d’un grand nombre 
d’hôtes dans sa monographie des Proctotrypidés de l’Amérique 
du Nord ; de même, Kieffer (1908) dans sa monographie des 
Béthylidés.

Les genres Scleroderma, Sierola, Parasierola et Cephalouo- 
mia furent étudiés de façon plus étendue par Bridwei.l (1917, 
1919, 1920), aux îles Hawaï, ou ces intéressants insectes s'e trou
vent en si grand nombre, qu’en un seul mémoire, Fulla-way 
(1920) a pu décrire 171 nouvelles espèces du seul genre 
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Sïero/a. Swezey (1915) a lui aussi publié quelques séries d’hôles 
des Béthylidés hawaïens.

Scleroderma immigrons,. espèce des Philippines introduite 
aux Hawaï, a été étudiée en très grand détail par Bridwell 
(1920) ; plus récemment, il m’a été possible d’élever une espèce 
de nos Etats du Sud, S. macrogaster. Les mœurs de celle-ci 
ressemblent beaucoup à celles de S. immigrons ; comme d’ail
leurs toutes les espèces paraissent avoir essentiellement les 
mêmes mœurs, je puis décrire celles de S. macrogaster comme 
paradigme du genre. Ainsi que l’ont remarqué Westwood (1881) 
èt Bridwell, pour d’autres espèces du genre Scleroderma, S. 
macrogaster a deux formes de mâles et deux formes de femel
les, ailées et aptères, les femelles ailées et les mâles aptères étant 
d’ailleurs plutôt rares. Le dimorphisme des sexes a donc 
beaucoup d’analogies avec celui qu’a observé Picard chez 
Sycosoter lavagnei. Les deux formes de chaque sexe se com
portent de la même façon. Bridwell m’offrit un lot de cocons 
de S. macrogaster du Texas et m’indiqua que je pourrais pro
bablement élever celte espèce sur les larves de quelque Cé- 
rambycide Clytine. Je ne connaissais pas l’hôte originel, mais 
j’ai retrouvé ce que Bridwell avait justemeht montré dans le 
cas des Sclérodermes des Hawaï, c’est que cette espèce du 
Texas pouvait se développer sur des nymphes et des larves 
très diverses. Le résultat fut parfait avec des larves et les 
nymphes d’un Cérambycide de Hicorea (Cylene pictus) et 
d’un autre Cérambycide (Liopus cinereus) ; très bon avec d’au
tres Coléoptères (nymphes de Pissodes strobi, larves de déri
dés, nymphes de Thymalus [ulgidus) et avec des larves d’Ichneu- 
mons ; moins satisfaisant avec les nymphes et les larves molles 
de fourmis (Camponotus americanus et Ldsius americanus). 
Lorsqu’on place dans un petit flacon une femelle de Sclero
derma, qui est longue de 2,5 à 3 mm. seulement, avec une larve 
bien vivante de Cyllene, qui est plusieurs milliers de fois plus 
grosse, le Scleroderma l’évite au début, mais à la fin il grimpe 
sur elle, agrippe la cuticule avec scs mandibules, et pique la 
larve, en débutant généralement par la région des muscles 
mandibulaires. La femelle va, de place en place, continuant à 
mordre et à piquer la larve, aussi longtemps que les muscles 
sous-cutanés, saisis dans ses mandibules, donnent quelque si
gne de contraction, et jusqu’à ce que la larve soit totalement 
paralysée. Cela exige'quelques jours, de un à qualre, suivant 
la taille de la victime. Les piqûres sont faites au hasard et ne 
se suivent pas de façon régulière. Bridwell considère le fait de 
s’attaquer d’abord aux muscles mandibulaires comme une
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adaptation, destinée à empêcher que la proie saisisse et broie 
le Scléroderme, mais ceci se produit 1res rarement, même quand 
l’attaqué débute en une autre région. Quand la proie est immo
bilisée, le Scléroderme s’en nourrit pendant plusieurs jours; 
pour cela, il comprime la larve en divers endroits et il aspire 
le sang qui exsude en fines gouttelettes aux points où furent 
précédemment pratiquées les piqûres. Son abdomen grossit 
alors rapidement, en même temps que se développent, les ovai
res et bientôt, il se met à pondre un grand nombre d’œufs 
blancs, brillants, et qui sont plutôt gros par rapport à la di
mension de ’a femelle ; celle-ci les dépose à la surface de la 
proie, et de préférence dans les sillons intersegmentaires. La 
proie, quoique vivante encore, demeure parfaitement immobile 
mais ni mues, ni développement d’aucune sorte ne surviennent 
jamais par la suite. Toutefois, si on a fourni une nymphe, le 
développement peut n’être pas arrêté, bien que l’abdomen reste 
paralysé ; et dans quelques cas exceptionnels, la peau peut se 
durcir, si bien que les larves de Scléroderme, écloses, meu
rent et l’imago de l'hôte apparaît, mais mourante. Les œufs 
déposés sur une larve ou sur une nymphe jeune produisent de 
petites larves qui, au début, gisent à la surface ; elles devien
nent ensuite fuselées et se redressent ; si bien que l’hôte en 
paraît hérissé comme un porc-épic.

Le Scléroderme mère reste avec les larves ; il se tient sou
vent au-dessus d’elles, parfois, les prenant entre ses pattes an
térieures, il les lèche. A l’occasion, la mère aussi continue à 
boire le sang de l’hôte qui exsude entre les têtes, profondément 
implantées, de ses jeunes larves. Il lui arrive parfois de dévo
rer ses œufs, mais jamais je ne l’ai -vue s’attaquer à une de 
ses larves. En dévorant quelques-uns de ses œufs, elle paraît 
obéir à un instinct qui lui fait régler le nombre des œufs sui
vant le volume de la proie. Quand les larves sont mûres, elles 
abandonnent les débris ridés et desséchés de la proie, et filent 
des cocons 'd’un blanc neigeux, réunis en une seule masse. La 
nymphose dure de quatorze à trente jours. Les mâles sortent 
les premiers de leurs cocons ; ils percent les cocons femelles 
et fécondent les pupes. Les femelles mûres fécondées aussi sans 
délai, s’accouplent quelquefois avec le même individu cinq à 
■huit l'ois, à courts intervalles. La même femelle peut aussi 
s’unir avec plusieurs mâles à la suite. Ces derniers sont d’ail
leurs si ardents qu’ils tentent souvent de s’accoupler entre 
eux. La mère ayant une longue existence, peut s’accoupler avec 
un de ses fils, paralyser aussitôt une autre larve de Coléoptère, 
élever une autre couvée et s’accoupler encore avec un de ses
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petits-fils. Les mâles meurent aussitôt après l’accouplement. Si 
des femelles vierges sont isolées, el qu'on leur fournisse une 
proie, elles la paralysent parfaitement, mais leur ponte est ex
trêmement retardée. Les œufs et les larves se développent 
cependant de façon normale, mais ne produisent que des mâles.

3° Le type dryininé a été observé chez les Dryinidés qui 
sont des parasites bien connus des Homoptères (Fnlgori- 
des, Jassides, Membracides) et des fourmis. Les femelles 
de Dryinidés, sauf celles du petit genre Aphelopus, ont 
un tarse antérieur très particulier, en forme de pincé, 
avec lequel elles maintiennent l’hôte immobile tandis 
qu’elles introduisent un œuf dans son corps. La larve qui 
en provient sort finalement sur le côté de l’abdomen, dans 
une poche spéciale constituée, semble-t-il, dans quelques 
formes par les dépouilles de la larve, et dans d’autres 
formes par l'hypoderme évaginé de l’hôte ; une fois 
mûre, la larve se détache spontanément, et file son cocon 
sur une feuille où. plus rarement pénètre dans le sol 
pour s’empuper.

Les mœurs des Dryinidés ont élé décrites par un grand nom
bre d’observateurs : Perdis (1857), Mik. (1882), Svvezey (1903), 
Perkins (1905), Kieffer (1907), Jeannel (1913), Keilin et Thompson 
(1915), et d’autres, Giard (1889 a, 1889 0) a décrit les larves 
d Aphelopus melaleucus sur Typlilocyba rosæ et a constaté que 
les individus ainsi infectés sont atteints de « castration parasi
taire ». Matausch (1909, 1911) a décrit des altérations analogues 
produites par les larves A' Aphelopus sur des Membracides amé
ricains, et Kornhauser (1919) a publié une importante étude sur 
les modifications que subit un gros Membracide, très commun 
chez nous, Tlielia bimaculala, lorsqu’il est parasité par A. the- 
li;e. Le temps me manque pour examiner l’efl'et particulier du 
parasite sur l'appareil génital mâle et femelle de l’hôte ; mais 
je soulignerai le fait, prouvé par Kornhauser, que .4. theliæ est 
polyembryonique. I) dépose dans la nymphe du Membracide un 
œuf unique, qui produit de quarante à soixante parasites. Quand 
ils ont atteint leur maturité dans l’hôte, ils s’en échappent, pas-
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sent à l’état de nymphe et demeurent pendant tout l’hiver dans 
le sol.

.1. theliæ est également intéressant à un autre point de vue, 
car il constitue un exemple d’alimentation ~ par l’oviscapt 
comme nous en avons décrit dans la première partie de < 
chapitre. Suivant Kornhausêr, après avoir choisi une nympt 
de Thelia, la femelle d’Aphelopus « saisit entre ses manc 

bules la partie caudale de l’abdomen de la nymphe, et, se re-

Fig. 8. — Sphex procerus transportant une chenille de Sphinx 
à son terrier (Phot. C. Hartman).

tenant solidement par les pattes à l’abdomen de l’hôte, elle 
tente d’enfoncer la pointe de son oviscaple, semblable à un 
stylet, à travers les membranes intersegmentaires de chaque 
paire de terga abdominaux. La nymphe se débat lorsque l’ovis- 
capte pénètre, et de l’orifice anal exsude une goutte de liquide; 
VAphelopus saisit celte goutte avec ses mandibules et la fait 
disparaître en une seconde. » Dans d’autres cas, Kornhausêr 
a noté que VAphelopus, après avoir pondu, grimpe sur l’abdo-
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men de la nymphe pour s’emparer d’une goutte d’excréments 
(miellée).

Les descriptions ci-dessus montrent que les Béthyloïdés 
se comportent de façon très hétérogène, les Drvinidés

Fig. 9. — Terrier de Spliex procerus (en coupe). Le tunnel 
d’entrée est obstrué de débris. Dans le terrier, une cheniLle 
de sphinx paralysée, a laquelle est fixé un œuf de Spliex 
(d’après C. Hartman).

rappelant essentiellement dans leurs mœurs les Téré
brants ; quelques Béthylidés ressemblant aux Ampulicidés, 
Sphécidés, et Pompilidés, qui poursuivent leur proie, la 
paralysent et la traînent en lieu sûr, et d’autres ressem- 
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blanl aux Scoliidés, Tiphiidés et Thynnidés qui vont qué
rir leur proie dans sa propre retraite et l’y paralysent. 
Bien mieux, le Scléroderme fournit l’exemple d’une mé
thode généralisée, combinant celle des Térébrants, celle 
des Tiphiidés et, pour une faible part, celle des Formici- 
dés. Cependant, les procédés des Sphécidés et des Tiphii
dés ne sont pas nettement séparés, puisque, d’après quel
ques observations publiées, les Tiphiidés s’empareraient, 
à l’occasion, de leur proie à la surface du sol, la trans-, 
porteraient à une courte distance et. là, 1‘.enfouiraient (i).

Les Scléroderme? sont encore d’un intérêt exception
nel, comme présentant les rudiments essentiels des moeurs 
sociales ; en effet, l’insecte mère vivant longtemps, sub
siste sur la même nourriture que les jeunes, s’intéresse à 
ses larves, les lèche même, et peut élever plusieurs cou
vées successivement. Quand la mère et ses descendants 
femelles, ou plusieurs femelles de couvées différentes, 
sont enfeimées dans le même récipient avec, une larve de 
Cyllene, il n'y a point entre elles de rivalité, comme on 
pourrait s’y attendre, mais au contraire, elles coopèrent 
pour paralyser la proie et toutes pondent sur elle en com
mun. Effectivement, nous pouvons admettre à l’origine 
des mœurs sociales des guêpes, des abeilles et d'es four-

(1) Ainsi, d’après Bridwell, Gosse aurait, autrefois observé 
un Elis \-notata, charriant dans sa bouche une larve d’un gros 
Lamellicorne ; et, suivant Forbes (1908) et .Davis (1919), lorsque 
des larves de Eachnoslerna sont placées sur le sol auprès d’une 
femelle de Tiphia, celle-ci les pique el les paralyse puis se met 
en devoir de les enterrer ; tandis que, dans les conditions nor
males, elle va en quête de sa proie sous terre et pond sur elle 
in situ. Dans le nord de l’Afrique, Ferton (1911) a observé une 
petite Myzine, chassant sur le sable une larve d’un Ténébrio
nide du genre Tentyria, 'a piquant une fois et l’enterrant aussi
tôt au voisinage de la surface, 
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mis, des conditions analogues à celles qui sont réalisées 
pour les Sclérodermes (i).

* * *

Les Guêpes sociales appartiennent toutes à une famille 
unique, les Vespides, qui constitue à elle seule la section 
des Diploptères, ainsi nommée parce que, au repos, les 
ailes sont repliées longitudinalement ; c’est là un groupe 
très homogène et très nettement défini. Beaucoup d’es
pèces sont solitaires, et, comme l’a montré Ducke (1910, 
191^), les espèces sociales- ne possèdent pas de caractères 
morphologiques que l’on puisse rattacher à leur mode de 
vie, ou qui permettent de les séparer, en un groupe à 
part, des espèces solitaires. C'est pourquoi les particula
rités éthologiques, et surtout les méthodes de nidifica
tion, prennent une signification taxonomique considéra
ble. D’après les autorités plus anciennes, on peut distin
guer deux familles : les Alasarides et les Vespides, les pre
mières étant solitaires et strictement anthophiles, appro
visionnant leurs nids avec du pollen et du miel ; les se-, 
condès étant solitaires ou sociales, plus ou moins antho
philes comme adultes, mais fournissant généralement à 
leurs larves des insectes comme aliment. On sait que 
quelques espèces sociales accumulent du miel dans leurs 
nids ; les unes comme Neetarina lecheguana d’une façon

(1) Bien entendu, je ne crois pas que les insectes sociaux 
soient dérivés d’ancêtres Béthylidés. Quoique les Béthylidés 
actuels soient certainement très anciens, ils sont à plusieurs 
égards hautement spécialisés et il n’y a aucune raison de sup
poser qu’ils aient donné naissance à l’une quelconque des au
tres familles d’Aculéates.
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régulière, quelques autres, plutôt rares, (Polistes, Polybia 
occidentalis) à l’occasion seulement. Suivant H. de Saus
sure (i853), Giraud (1871), Ferton (1901, etc), et 
Brauns (1910, 1911), les espèces solitaires des genres eu
ropéens et africains Masaris, Caramius et Celonites, accu
mulent bien du miel dans les alvéoles de leuTs nids de 
terre ; mais, suivant Davidson (igi3), les espèces dû genre 
voisin Pseudomasaris, qui vit dans les Etats de l’Ouest, 
approvisionnent leurs jeunes avec des chenilles paraly
sées, comme font les Eumcninés. Les observations de 
Brauns sur Ceramius lichtensteini du désert de Karoo 
(Afrique du Sud) sont d’un intérêt particulier ; elles mon
trent en effet que cet insecte, adapté lui-même à la vie 
dans des conditions de grande sécheresse, est en outre de
venu subsocial (1).

(1) Les habitudes des nidification sont décrites comme suit : 
« J’ai souvent mis au jour les nids de C. lichtensteini. La ga
lerie descend perpendiculairement, en ligne droite ou courbe 
suivant la nature du sol, et souvent jusqu’à une profondeur 
de quatre ou cinq pieds quand la terre est molle. Le long de 
celte galerie principale, la guêpe creuse de petites cavités ver- 
ticillées et y construit des alvéoles ovales, en argile. Ces alvéo
lés rappellent ceux de Sceliphron spirtfex et autres formes 
voisines, mais sont d’un ovale plus arrondi. Il est certain que 
la guêpe nourrit ses larves avec du miel de fleur, jusqu’à leur 
croissance complète. Je n’ai jamais trouvé de masses de miel 
ou de pollen accumulées dans les alvéoles avec les larves, 
même lorsque celles-ci sont toutes jeunes. Dès que la larve est 
entièrement formée, la guêpe ferme l’alvéole. Pour passer à 
l’état de nymphe, la larve édifie, à l’intérieur de l’alvéole d’ar
gile un cocon d’aspect parcheminé, qui ressemble, par sa 
forme arrondie et sa base très aplatie, à une petite fiole phar
maceutique. Dans un tel alvéole, la larve peut vivre plu
sieurs années, suivant les périodes de sécheresse, et sans 
former de chrysalide. Actuellement, je conserve un certain 
nombre de ces alvéoles maintenus à sec pendant trois ans et 
remermant encore des larves vivantes non transformées. »
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Bequaert (1918), dans sa récente révision des guêpes 
solitaires et sociales du Congo, et Bradley (1922), dans 
sa monographie des guêpes Masaridés, ont abandonné la 
famille des Masaridés et considèrent les Diploptères 
comme constituant une seule famille, les Vespides, com
prenant neuf sous-familles, étroitement liées entre elles. 
Celles-ci peuvent être classées de la façon suivante ;

Solitaires ou au plus
VESPIDES

Subsociales Sociales
Euparaginés. 
Masaridinés.
Euménidinés. 
Zéthinés.

Stenogaslrinés.
Hopalidiincs.
Epiponinés (Polybiinés). 
Polistinés.
\ espines.

Il 11’y a point de spécialisation marquée, dans la struc-. 
Pire du corps qui nous conduise de la première à la der
nière de ces sous-familles ; mais il y a un développement 
graduel, très défini et une spécialisation des tendances so
ciales, montrant que les Vespidiés ont très amplement 
évolué, sur les plans fonctionnels (physiologiques et étho. 
logiqués, c’est-à-dire instinctifs) (1).

(1) Voir Ducke (1914, p. 319) : « J’ai insisté déjà (en ojjposi- 
tion avec Ashmead) sur le fait que les Euménidinés et les Ves- 
pinés sont seulement des sous-familles de la famille des Ves- 
pidés, puisque, même à l’époque actuelle, les deux sont reliées 
par des formes de transition très nettes et puisque nous ne 
connaissons aucun caractère morphologique qui puisse les dis
tinguer complètement. En fait, ces deux sous-familles sont éta
blies uniquement par la présence, chez les Vespidés, de femelles 
ayant un appareil génital avorté (dites ouvrières), tandis que 
de tels individus ne se rencontrent pas chez les Euménidinés, 
ces derniers possédant tout au plus des femelles fécondes, qui, 
occasionnellement, édifient un nid commun. »
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Nous ne savons rien des mœurs des Euparaginés, 
groupe ne comprenant que trois espèces rares des Etats

Fig. 10. — Quatre états du nid argileux d’Odynerus dorsalis : A, 
une des cellules est ouverte et approvisionnée de petites 
chenilles ; B, même nid, le lendemain (la guêpe s’est retirée 
dans une cellule faite la veille). C, une des cellules est ou
verte pour montrer la larve se nourrissant des chenilles , 
1), même nid avec les trous par où se sont échappées les 
guêpes (d’après (’. IIa,rtmax).

du Sud-Ouest, et étroitement relié aux Vlasaridinés. Le 
groupe primitif et centra] de toute la série est sans aucun 
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doute celui des Euméninés, de beaucoup le plus riche en 
espèces ; la plupart, appartenant aux genres Odynerus et 
Eumenes, sont familières à tous ceux qui étudient les 
Hyménoptères des régions tempérées. Toutes creusent des

Fig. 11. — Nids d’argile de Synagris cornuta, sur le chaume 
d’une hutte au Congo (d’après Bequaert, photo H. O. Lang). 
Certains de ces nids montrent un orifice pédicule, par où les 
larves sont nourries.

alvéoles dans le sol, occupent les cavités des troncs d’ar
bres ou édifient, en des endroits nus, d'élégants alvéoles 
en argile. Toutes pondent d’abord, puis apportent, pour 
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la larve attendue, des provisions consistant en chenilles 
paralysées, renversant ainsi l’ordre habituellement suivi 
par la plupart des autres guêpes solitaires : la proie 
d’abord, l’oeuf ensuite. C’est de ce groupe commun des 
Euméninés que, d’après Ducke (iqi4), descendent les 
cinq sous-familles d’espèces sociales, suivant au moins 
cinq ou six lignes indépendantes.

Certains genres sociaux dérivent d’ancêtres analogues 
au genre Eumenes, d’autres d’ancêtres analogues au genre 
Odynerus. Mais, même chez les espèces actuelles de la 
sous-famille des Euméninés, quelques pas, très significa
tifs, ont été faits dans la direction de la vie sociale. Rou- 
baud a trouvé que certaines espèces africaines d’Odynerus 
et de Synagris ne suivent pas la méthode habituelle d’ap
provisionnement en masse, — la quantité de chenilles 
paralysées nécessaire à la larve étant placée auprès de 
l’œuf, puis l’alvéole étant fermé, — mais qu’elles ont 
adopté effectivement la méthode de l’approvisionneipent 
progressif, nourrissant jour après jour la larve qui se dé
veloppe. Ceci se rapproche, de façon nette et significative, 
des mœurs sociales. Cette manière de se comporter paraît 
trouver sa source dans une pénurie saisonnière de proies, 
ainsi que l’a montré Roubaud (1908, 1910, 1916), dans 
le cas de Synagris spiniventris et calida.

La socialisation est un peu plus avancée chez les Zéthi. 
nées, qui ont été étudiées récemment par Ducke (1914), 
Howes (1917) et F.-X. Williams (1919). D’après H. de 
Saussure (1862, 1875), les alvéoles de Zethus (Didymo- 
gastra) romandinus, de l’Amérique du Sud, sont faits, 
non d’argile comme ceux des Euméninés, mais d’un 
mélange de fibres ligneuses et de gommes. Suivant For- 
bes (i885), Zethus cyanopterus, de l’Inde Orientale, fait 
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ses alvéoles avec de petits morceaux de feuilles. Un tra
vail sur cette même espèce, que Williams a étudiée aux 
Philippines, a paru dans ma « Social Life among the 
Insects » (1922). Il montre que la femelle nourrit sa larve, 
jour après jour, avec de petites chenilles qu’elle a par
tiellement dévorées. Elle veille sur sa larve avec soin, et, 
tant que cette dernière est de petite taille et que l’espace 
est suffisant, elle dort dans l’alvéole. Quand la larve est 
complètement formée, elle l’enferme dans l’alvéole et 
commence à en bâtir un autre.

Le mémoire de Ducke est si intéressant qu’il faut en signaler 
la majeure partie. Ducke a souvent trouvé dans le Parà le nid 
de Zeïhusculus lobulalus qui « consiste en alvéoles presque 
cylindriques, bâtis en lianes, les alvéoles étant ouverts d’un 
côté, en partie de l’autre et étant faits de débris arrondis de 
feuilles, irréguliers et paraissant cimentés par une matière 
analogue à la gomme. Ces alvéoles ont un aspect particulier, 
galeux pourrait-on dire ; au début, ils sont verts ; mais en 
peu de jours, ils deviennent bruns et durcissent. Aussitôt 
que l’alvéole en construction a atteint la moitié de sa hauteur, 
la guêpe pond un œuf sur le plancher et poursuit la construc
tion qui s’achève juste au moment où la jeune larve éclot. Celle- 
ci est nourrie avec des larves d’insectes, très petites au début, 
puis plus grosses, larves telles que des chenilles, et qui ont 
été paralysées par la guêpe. Sur la larve développée, la mère 
ferme l’alvéole, avec les mêmes matériaux qui ont servi à la 
construction, la substance résineuse étant toutefois plus abon
dante. Les nids sont presque toujours construits par plusieurs 
guêpes réunies ; souvent plus d’une douzaine. Je vis une fois 
deux femelles travaillant à peu de distance l’une de l’autre ; 
chacune construisait des alvéoles qui furent réunis plus tard 
par l’addition d’alvéoles intermédiaires, et ne formèrent plus 
qu’un seul édifice commun. Dans les nids les plus grands, on 
trouve mâles et femelles et il y demeure au moins une partie 
de la nouvelle génération, dont les jeunes femelles agrandiront 
l’édifice. La femelle qui bâtit un nid, passe les nuits et les 
jours de pluie dans l’alvéole ouvert sur le plancher duquel 
gît la larve qui se trouve ainsi protégée par le corps de la 
mère. L’abdomen est dirigé vers le bas, tandis que la tête et 
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les antennes sortent de l’alvéole. Les mâles prennent une posi
tion semblable dans les alvéoles vides. »

Les travaux de Ducke et Williams montrent que quel
ques-uns au moins des Zéthinés sont, à tous égards des 
guêpes sociales. Ceux-ci sont nettement aussi avancés que 
certains Vespidés sociaux de la première sous-famille, les 
Sténogaslrinés d’Orient. Williams, qui a étudié de façon 
un peu fragmentaire quatre espèces des Philippines appar
tenant à ce groupe et présentant une extraordinaire diver
sité dans la nidification, a montré par là que ces insectes 
seraient très primitifs. Trois de ces espèces emploient de 
la pulpe de bois ou de carton pour faire leur nid, et sont 
donc à ce point de vue, au même degré que les quatre 
autres sous-familles de guêpes sociales ; mais une espèce 
(Stenogaster varipictus') fait ses alvéoles, comme beaucoup 
d’Euméninés, en grande partie avec de la terre.

Les Epiponinés ou Polybiipæ sont un groupe tropical, 
vaste et hétérogène, comprenant un nombre de gentes 
(23) et d’espèces beaucoup plus grandi qu’aucune autre 
sous-famille de guêpes sociales, et s’étageant depuis des 
formes socialement très primitives, comme les Belono- 
gaster d’Afrique, jusqu’à des formes hautement spéciali
sées, comme les Nectarina et les Chartergus néotropicaux. 
On observe également de grandes différences dans l’ar
chitecture du nid ; celui-ci, dans les genres plus primi
tifs, consiste en un rayon unique, non enveloppé/ formé 
de cellules hexagonales, et fixé à un support quelconque 
par un pédoncule ; dans les formes plus avancées, il 
comprend un seul ou plusieurs rayons superposés et en
fermés dans une enveloppe munie d’un orifice pour l’en
trée et la sortie. Dans certains cas, les rayons sont pédon-

rcin.org.pl



ÉVOLUTION des vespides 81

Fig. 12. — Nids de Sténogastrinés des Philippines (d’après F. 
X. Williams). Nid de Stenoçjaster micans, var. luzonensis ; 
D, nid de Stenogaster sp. ; G, nid de St. varipiclus sur l’écorce 
d’un arbre.
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culés (stélocyttaires)dans d’autres, ils sont fixés directe
ment sur le support ou sur l’enveloppe (phragmocyt- 
taires). Dans presque tous les cas, le nid est entièrement 
fait en papier. Mais un petit nombre d’espèces améri
caines de Polybia emploient de l’argile. Sauf celui de 
Polybia atra, le nid est toujours au-dessus du sol et fixé

Fig. 13. ■— Nid de Polybioïdes melæna, au Congo 
(d’après Bequaert, phot. H. O. Lang).

aux branches ou aux feuilles d’arbres, ou à la face infé
rieure de quelqu’abri (toits, terrasses, etc.). D’après Rou- 
baud (1916), il est de règle chez les formes primitives 
comme Belonogaster, qu’une seule femelle fécondée com
mence à bâtir le nid en construisant une alvéole unique, 
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pédonculée ; puis elle accroît le rayon, en ajoutant de 
nouvelles cellules périphériques, disposées en cercles con
centriques ; mais il n’es't pas rare que d’autres femelles 
viennent se joindre à la fondatrice, avant que le travail 
soit poussé très loin. Chaque larve est nourrie avec des 
houlettes de chenilles triturées, durant tout son dévelop
pement ; ensuite elle ferme sa cellule, en filant sur l’ori
fice un bouchon convexe, et elle forme son cocon. Les 
femelles qui sortent des cocons sont, comme la mère, 
toutes en possession d’ovaires bien développés, et prêtes 
à être fécondées. Autrement dit, toutes les femelles de la 
colonie sont physiologiquement égales, et, même si l’on 
observe entre elles quelque différence de taille, cela n’a 
rien à voir avec leur fécondité. Les colonies sont peu 
étendues, les nids n’avant pas, en général, plus de 5o à 
60 alvéoles, rarement ils arrivent jusqu’à 200 ou 3oo. 
Dans les colonies plus vastes, il y a une division rudi
mentaire du travail, les femelles les plus âgées étant con
sacrées à la ponte, tandis que les plus jeunes .vont en 
quête de la nourriture et dés matériaux destinés au nid, 
et celles qui viennent d’apparaître nourrissent les larves 
et entretiennent le nid. Les mâles aussi restent au nid ; 
mais ils se comportent comme des parasites, s’emparant 
de la nourriture aussitôt que les femelles en apportent. 
Belonogaster est considéré comme une guêpe polygvne, 
parce que chacune de ses colonies contient plusieurs 
femelles fécondées. Quand la colonie a atteint son déve
loppement maximum, les femelles l’abandonnent par 
petits groupes, et fondent de nouveaux nids, soit ensem
ble, soit séparément. Ce phénomène est connu sous le 
nom d’ « essaimage », et ne se produit que chez les guê
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pes des tropiques, où il paraît être une adaptation à des 
conditions climatiques favorables.

Dans les genres d’Epiponinés plus élevés de l’Améri
que du Sud, au contraire, les femelles ne sont pas toutes 
semblables ; elles sont différenciées en femelles vraies, 
ou reines (qui ont des ovaires bien développés et qui peu
vent être fécondées), et des ouvrières, aux ovaires impar
faitement développés, et qui sont stériles ou qui produi
sent des oeufs non fécondés et donnant des mâles. D’après
H. et. R. von Ihering (1896, 1903) et Ducke (1910, 1914), 
beaucoup de ces guêpes sont polygynes et elles forment 
des ni de cl des colonies nouvelles en envoyant au loin des 
^essaims d’ouvrières avec une ou deux douzaines de reines. 
Les colonies deviennent souvent très populeuses et com
prennent des centaines oü^même des milliers d’individus.

Certaines espèces (A’ectarin/i, Polybia.) ont l'habitude 
d’accumuler du miel en quantité considérable dans leurs 
rayons ; pour d’autres, on sait qu’elles capturent et tuent 
de nombreux lermites mâles et femelles, et des fourmis 
mâles, et qu’elles les emmagasinent dans les parois du 
nid, ou même dans les rayons, formant ainsi une réserve 
de nourriture qui est reprise quand cela devient néces
saire.

Les Ropalidiinés sont un petit groupe comprenant seu
lement trois genres de guêpes paléotropicales, le mieux 
connu des trois étant le genre Bopalidia. Ce sont des 
formes primitives, qui construisent un rayon unique, nu, 
comme celui des Belonogaster, et qui nourrissent leurs 
jeunes avec des insectes malaxés et mis en boulettes. Les 
colonies polygynes, sont peu étendues ; mais, d’après 
Roi BAun (1916), on peut y distinguer de. vraies ouvrières, 
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quoique celles-ci soient en nombre très restreint en com
paraison des femelles vraies. Dans quelques espèces, il 
semble que se produisent des essaimages.

Les Polistinés ne sont représentés que par deux genres. 
L’un d’eux, Polisles, est cosmopolite et, comme Ropalidia 
et Belonogaster, construit un seul rayon nu, suspendu à 
la face inférieure de quelqu’abri, par un pédoncule cen
tral ou excentrique. Comme plusieurs espèces vivent éïi 
Europe et aux Etats-Unis, les moeurs du genre sont très 
bien connues. Une seule femelle, ou reine, fonde le nid et 
le construit au début. Ses descendants sont des ouvrières, 
mais elle paraît pondre aussi des œufs produisant des 
mâles. Les femelles vraies sont généralement plusieurs 
dans les colonies des espèces tropicales, qu’on peut regar
der par suite comme polvgynes, et peut-être alors ces 
colonies essaiment-elles. Mais, dans les régions tempé
rées, la colonie de Polisles a un développement annuel et 
n’est généralement pas très populeuse. Les jeunes femel
les, fécondées l’été précédent, passent l’hiver éparses et 
cachées sous l’écorce' d’un arbre ou dans les creux des mu
railles, d’où elles ressortent au printemps, pour fonder les 
colonies nouvelles. On connaît plusieurs' espèces, meme 
dans les régions tempérées, qui emmagasinent dans leurs 
rayons de petites quantités de miel.

Comme les Po/iis/inæ, la sous-famille des Vespinœ ne 
comprend que deux genres : Vespa et Provespa. Le pre
mier genre, le seul, en dehors des Polisles, qui se ren
contre dans la zone tempérée nord, est formé d’espèces 
comprenant les guêpes sociales les plus grandes et les 
plus typiques. Autant qu’on sache, elles sont strictement 
monogvnes. Le nid est fondé par une seule grosse 
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femelle, et consiste au début en un petit rayon pendant, 
comme celui des Polistes ; mais, tant qu’il n’est encore 
formé que d’un petit nombre de cellules, il s’entoure 
d’une enveloppe plus ou moins sphérique. Les premiers 
œufs pondus donnent des ouvrières, qui sont beaucoup 
plus petites que la mère et sont infécondes. Elles restent 
avec la mère, agrandissent le nid, rayons et enveloppe ; 
et, pour installer la couvée qui s’accroît rapidement, elles 
construisent des rayons additionnels, en une série diri
gée du haut vers le bas, chaque nouveau rayon étant fixé 
au rayon qui le surmonte, par un ou plusieurs pédoncules 
(stélocytlaire'). Au début, il naît un grand nombre d’ou- 
xrières. Mais quand l’été s’avance, apparaissent les mâles 
et les femelles. Les femelles étant de plus grande taille 
que les ouvrières, les alvéoles où elles se développent sont 
beaucoup plus vastes que ceux des ouvrières. Après l’ac
couplement des femelles et des. mâles, la colonie dispa
raît, à l’exception des femelles fécondées, qui hivernent 
comme les femelles de Polistes, et qui fondent de nou
velles colonies au printemps suivant. Il s’est, donc formé, 
chez les Vespinés, une caste distincte d’ouvrières, ses 
membres pouvant, toutefois, occasionnellement ou peut- 
être d’une façon générale, pondre des œufs qui donneront 
des mâles. On divise habituellement les espèces de guêpes 
en deux groupes, l’un ayant les joues allongées, l’autre 
les ayant très courtes. Dans l’Europe et l’Amérique du 
Nord, les espèces de la première forme construisent de 
façon régulière des nids aériens, au-dessus du sol ; relies 
du second! type font, leurs nids dans des cavités qu’elles 
creusent, dans le sol. A la fin de l’été, les colonies soht 
souvent très populeuses (3 à n.ooo individus).

Sur certaines particularités des Vespidés sociaux, telles 
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que leurs habitudes d’alimentation, leurs castes et le 
polymorphisme rudimentaire qu’elles présentent, — tous 
sujets que j’ai à peine effleurés dans les ¡précédents para
graphes, — j’aurai l’occasion de revenir encore dans les 
chapitres suivants, en liaison avec des phénomènes simi
laires que présentent d’autres insectes sociaux.
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CHAPITRE III

L’EVOLUTION DES ABEILLES

Affinités avec les Sphecidæ ; discussion, parallélisme des mœurs 
. vec les Vespidæ. — Les Allodape, les Halictus (nombre de 
générations et polymorphisme), les Bombinæ, Meliponinæ, et 
Apinæ. — Formes fossiles. — Progrès de la nidification. — 
La production de la cire. — Modes divers de constitution des 
colonies chez les formes sociales supérieures.

Les Vespidés, succinctement étudiés dans la leçon pré
cédente, forment un groupe d Aculéates bien délimité, 
renfermant un nombre considérable d’espèces solitaires, 
et un nombre comparativement restreint d’espèces socia
les. principalement tropicales. Néanmoins, les différentes 
sous-familles, telles qu’elles sont établies, ¡présentent une 
évolution progressive des miœurs sociales, depuis les types 
très primitifs, comme les Synagris, les Zéthinés et les Sté. 
nogastrinés, jusqu’au genre Vespa, qui est nettement spé
cialisé. La suite du développement est, caractérisée par 
l’apparition graduelle et la différenciation d’une caste 
d’ouvrières, par la complication croissante de l’archi
tecture du nid, par l’augmentation de population des 
colonies, et par la plus grande taille de la femelle féconde, 
ou reine, comme on le voit dans le genre Vespa. Certes, 
les colonies de quelques Polistinés, spécialement des Epi- 
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pon.inés et des Vespinés, ont atteint un stade d’intégra
tion sociale très définie; nous sommes cependant obligés 
de reconnaître qu’il n’est pas d’un ordre très élevé.

La différenciation de la caste ouvrière est extrêmement 
faible chez les Epiponinés, et les colonies de Vespinés et de 
beaucoup de Polistinés ont un développement annuel ; 
c’est là une condition qui fixe des limites très définies à 
l’étendue de la population dans la colonie, et qui, en 
outre, retarde beaucoup, ou même empêche, tout pro
grès ultérieur dans le développement social. Il est pro
bable qu’un tel progrès n’est désormais possible parmi 
les Vespidés, que pour quelques-uns des genres les plus 
primitifs d’Epiponinés de l’Afrique et de l’Amérique tro
picales.

Si nous considérons maintenant la seconde famille des 
Aculéates, chez laquelle se sont aussi développées les 
mœurs sociales, les' Abeilles ou Apidés — Anthophiles ou 
Mellifères de Latreille —, nous nous trouvons en pré
sence d’une tâche bien plus difficile. L’existence réelle de 
ce groupe — (quelque 20.000 espèces, d’après l’estima
tion de Friese (1923)) — est mal définie, et, comme 
l’étude attentive de leurs mœurs 11’a été faite que pour 
quelques rares genres, surtout européens, toute générali
sation éthologique est prématurée et provisoire. A l’épo
que actuelle, il n’y a parmi les Aculéates, aucune autre 
famille qui déploie une aussi splendide floraison d’es
pèces sur notre planète ; elle est toutefois surpassée par 
les Formicidés, quant au nombre des individus. La ma
jeure partie des espèces de Mellifères est confinée dans 
deux contrées étroitement limitées, correspondant aux 
parties les plus chaudes des zones teînpérées nord et sud. 
La faune d’abeilles tropicales est bien plus réduite, sur
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tout dans le'vieux continent, et le nombre des espèces 
diminue constamment à partir des zones tempérées chau
des et vers lés pôles.

Les difficultés de notre tâche sont accrues par l’embar
ras où sont placés actuellement les taxonomistes, du seul 
fait des conditions éthologiques. La famille des Apidés 
est entièrement formée, d’une part d’espèces qui recher
chent activement le nectar et le pollen, donc intimement 
associées aux fleurs, d’autre part, d’espèces qui ont perdu 
cette habitude, et sont devenus parasites d’autres espèces 
plus ou moins voisines. Dans le premier groupe, appa
raissent des modifications remarquables des organes et de 
l’anatomie, de la langue par exemple, et des pattes pos
térieures; en même temps se développe la pilosité du 
corps et des appendices, qui facilite la récolte d’un ali
ment si spécial. Le second groupe, au contraire, présente 
une dégénérescence de ces mêmes modifications ou leur 
suppression totale. D’autres organes sont d’une exlraor- 
dinaire uniformité dans les deux groupes, telles les ailes 
et leur nervation. Rien ne peut être plus défavorable pour 
les taxonomistes ; car on admet comme loi générale qu’on 
définit et caractérise très mal les sous-familles, tribus et 
genres, au moyen de structures d’origine adaptative ; 
d’autre part, il est, tout au moins, déconcertant de voir 
ces mêmes caractères adaptatifs faire défaut dans les espè
ces parasites, qui, dans beaucoup de cas, sont certaine
ment dérivées, phylogénétiquement, des genres auxquels 
appartiennent leurs hôtes (voir Wheeler, 1919a) et doi
vent donc être placées à leurs côtés dans une classifica
tion naturelle. Considérons en outre, qu’il existe plusieurs 
genres d’abeilles, cosmopolites, ou à très large extension, 
comprenant de très nombreuses espèces fort étroitement 
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alliées entre elles (Megachile, Halictus, AnArena, Anlho- 
phoro, Prosopis, Sphecodes, Colletés, etc...) ; que beau
coup d’autres genres particuliers ou locaux sont mono
typiques, ou sont formés d’un petit nombre d’espèces 
aux caractères instables, ou difficiles à apprécier ; et nous 
comprendrons pourquoi nul n’a pu établir, parmi les 
sous-familles et les tribus d’Apidés, une classification qui 
ait été acceptée par tout le monde. En fait, de telles ten
tatives sont prématurées ; car les taxonomistes eux-mêmes 
connaissent incomplètement les grandes faunes d’abeil
les de tous les continents, sauf celles de l’Europe. Ceci est 
particulièrement vrai pour les faunes de l’Australie et de 
l’Amérique du Sud, où l'on trouve de nombreux types 
primitifs, qui, en dernier ressort, projetteraient une 
grande clarté sur les relations des genres confinés actuel
lement dans les autres parties du monde.

*
* *

Depuis longtemps, les avis sont parfaitement unanimes 
en ce qui concerne les affinités structurales très étroites 
des Abeilles et des Sphécidés ou Fouisseurs (i). Gcs affi
nités sont si accentuées, que, dans la classification de

(1) I.e seul auteur qui, à ma connaissance, ait repoussé cette 
opinion’est Borner (1919). Il place les Abeilles à côté des Ves- 
pidés, parce qu’elles ne possèdent pas de brosse aux pattes 
postérieures. Evidemment, l’absence de cet organe ne prouve 
pas que les Apidés ne sont pas étroitement liés à des formes 
analogues aux Sphccidcs, ou qu’ils n’en dérivent pas. IIand- 
ï.irsch (1924) a suggéré que la structure très particulière du 
tibia et du métatarse des pattes postérieures de l’abeille repré
senterait un strigile hautement modifié et adapté pour recueillir 
le pollen sur la surface du corps ; s’il était établi, ce fait répon
drait A l’objection de Borner.
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Bradley (Comstock, 1924), les Apidés sont considérés 
comme l’une des familles de la section des Sphécoïdés, 
et que des hvménôptéristes fort avertis ont décrit parfois 
les abeilles comme des Fouisseurs (1).

Il est très frappant de voir beaucoup d’abeilles possé
der des habitudes qui sont nettement celles des Fouis
seurs ; tels les genres parasites, à système pileux moins 
développé (Sphecodes, Xomada, Epeolus, etc), ou les 
types, comme Prosopis, qui ingurgitent le nectar cl le 
pollen et chez lesquels fait défaut l’appareil collecteur 
habituel.

C’est pourquoi les hyménoptéristes ont été amenés à 
faire dériver les abeilles des Fouisseurs et à leur supposer 
des ancêtres entomophages. Dans la seconde moitié du 
siècle dernier, pendant la période romantique de spécu
lations darwiniennes, cette hypothèse fut envisagée dans 
deux mémoires pleins d’idées de H. Müller (1872, 1881), 
l’auteur bien connu d’un bel ouvrage sur les relations des 
abeilles et des fleurs. Les Sphécidés adultes sont d’adroits 
explorateurs des fleurs, et Müller suggère qu’ils ont 
acquis plus d’habileté à découvrir et à extraire le nectar 
des fleurs, en poursuivant les insectes dont ils font leur 
proie, en creusant et en édifiant des alvéoles, tandis que 
s’accroissait, en même temps, la stature de leur corps.

La conception, suivant laquelle les abeilles dérivent 
des Fouisseurs, a été envisagée à plusieurs reprises par

(1) Ainsi, l’espèce type de Neolarra (pruinosa) a été regardée 
comme une guêpe alliée aux Bembicinés, ou Larrinés, - par 
Ashmiîad (1890)) et Fox (1893); mais Baker (1896) a reconnu en
suite que c’était une abeille, voisine du genre PJiilereinulus. 
Un genre d’abeilles du Chili, Lipanthus, (Psænythia) était aussi 
placé au début parmi les Fouisseurs.
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Friese, et d’une façon très complète dans 'son récent 
ouvrage (1923). Il affirme que les Apidés ont une origine 
diphvlétique et peut-être même triphylétique, et il pré
sente trois arbres généalogiques de la famille, l’un établi 
par lui-même, et basé sur la nervation des ailes, un autre 
par Tosi (1896) et basé sur la structure anatomique du 
gésier, ou proventricule, et. un autre par Langiiofer 
(1897), basé sur la structure de la langue. Ces trois sché
mas ont été conçus indépendamment les uns des autres, 
et tous trois s’accordent à faire descendre les abeilles de 
deux souches indépendantes hypothétiques de Fouisseurs, 
l’une ayant conduit aux genres Prosopis, Colletés, etc., 
J’autre aux genres Sphecodes, Halictus, etc... (1).

Friese indique un troisième noyau ancestral ¡possible 
pour les abeilles, parmi les Vespidés (Odynerus), à partir 
du genre australien très particulier Hylœodes, qui, au- 
lant qu’on le sache, n’a donné naissance à aucune autre 
forme. En attribuant ainsi aux Apidés une origine poly- 
phylétique, on fait naître l’idée d’une convergence, peut- 
être masquée ou dissimulée, ou d’un parallélisme, dans 
le développement, qui serait dû à l’existence d’habi
tudes anthophiles chez certains groupes aberrants de 
Sphécidés ou même de Vespidés.

Quoique des opinions analogues à celles de Müller et 
de Friese aient été soutenues ¡par von Alten (1910) et 
d’autres, on pourrait même aller plus loin et affirmer que

(1) Friese considère les Sphecodes comme une espèce très 
primitive d’abeilles non parasites, mais prédatrices. Scs argu
ments, fort intéressants mais nullement convaincants, renou
vellent le débat concernant les mœurs des Sphecodes, qui 
paraissaient être bien établies après les recherches de Niel
sen, Ferton, Breitenbach et autres (voir 'Wheeler, 1919 a).
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les Apidés ne dérivent nullement de la famille des Sphé- 
eidés, telle qu’elle est actuellement constituée, mais qu’ils 
sont eux-mêmes simplement l’équivalent, taxonomique 
d’une sous-famille ou (s’ils sont diphvlétiques) de deux 
sous-familles anthophile's de Sphécidés, au même degré 
que n’importe quelle autre sous-famille entomophage ac
tuelle, par exemple les Bembicinés, Crabroninés, Sphéci- 
nés, etc... Il n’est pas parfaitement prouvé que les Sphéci
dés nourrissent toujours leurs jeunes avec des insectes 
morts ou paralysés. Si les Aculéates descendent des Phyto
phages directement, et non à travers les Térébrants, les 
habitudes végétariennes des Abeilles seraient primitives, et 
rien ne nous prouve le contraire. C’est la position qu’a 
prise actuellement Roubaud (1918).

Deux groupes de faits semblent en quelque mesure appuyer 
celte conception. D’une part, les Sphécidés actuels sont for
més d’un ensemble de sous-familles, ou, suivant Kohl (1896) 
et Haxdlirsch (1924), de groupes de genres, qui sont tous, au
tant que nous sachions, trop hautement spécialisés, tant au 
point de vue structural qu’au point de vue éthologique, pour 
servir d’ancêtres aux Apidés ; et, d’autre part, les données 
paléontologiques prouvent que, pendant tout le Tertiaire au. 
moins, les rapports des Sphécidés et des Apidés sont essen
tiellement les mêmes qu’à l’époque actuelle. Cockerell (1906, 
1909, 1917) a trouvé . dans l’ambre de la Baltique (Oligo
cène inférieur) des Sphécidés appartenant aux genres. bien 
connus Crabro et Pison, et en même temps des abeilles nom
breuses et hautement spécialisées (hleclrapis, Prolobombiis, 
Chalcobombus, Sophrobombus, Ctenoplectrella et Glyptapis) ', 
dans les schistes de Florissant (Miocène), il a décrit des Fouis
seurs des sous-familles Crabroninæ, Pemphredoninæ, Philanthi- 
iiæ, Xyssoninæ et Sphecinæ, contemporains de genres haute
ment spécialisés d’abeilles solitaires tels que Ceratina, Anthi 
dium, Dianthidium, Heriades, Andrena, Calyptapis (voisin d’.4n- 
drena) ; et dans les schistes d’OEningen (Miocène), il a décrit des 
abeilles des genres actuels Lithurgus, Xylocopa et Andrena. Il 
nous faut donc chercher les ancêtres des abeilles et des Sphéci- 
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dés dans les formations crétacées ou peut-être même précré
tacées (1).

Il faut admettre cependant qu’il y a quelque vérité dans 
l’opinion ancienne d’une transformation des abeilles an
cestrales, qui d’entomophages seraient devenues antho- 
philes, tout au moins lorsqu’on considère les Masaridinés 
parmi les Vespidés (2).

J’ai insisté dans ma dernière leçon, sur le fait que le genre 
primitif Pseudomasaris, des Etats du Sud-Ouest, emmagasine 
des insectes comme nourriture pour ses jeunes ; tandis que les 
genres moins primitifs Masaris, Celonites, Ceramius, de l’Eu
rope et de l’Afrique, sont, de l’avis général, strictement antho- 
philes comme les abeilles. Il est bien évident, comme le laisse 
supposer Rabaud (1922), que l’insecte adulte impose à ses des
cendants le genre-de l’aliment; et que le Sphécide adulte, dif
férant en cela de beaucoup de Masaridinés et des abeilles, a 
en réalité un régime double,' puisqu’il se nourrit, et de nectar, 
et d’insectes. Dans la plupart des cas, le second régime est 
limité simplement à une malaxation de la proie paralysée dont 
ils goûtent à peine ; c’est là, pourrait-on dire, une réminiscence 
du régime larvaire qu’a eu ce même Sphécide.

Si nous considérons les moeurs au point de vue de la 
reproduction, mœurs qui ont amené le développement 
des sociétés, nous trouvons un parallélisme extraordinaire

(1) Etant donné que les abeilles n’ont pu se développer qu’en 
symbiose avec les plantes à fleurs, la paléobotanique pourrait 
fournir quelque lumière sur l’époque la plus .probable de l’évo
lution des Apidés. Le seul travail récent à retenir que j’aie 
rencontré à ce sujet est celui de Wieland (1924).

(2) Handluisch (1924, p. 781) soutient nettement cette opinion : 
« Il est très probable, dit-il, que les Apides remontent à des 
formes plus anciennes de Sphcgides primitifs, les strigiles des 
pattes postérieures de ceux-ci étant peut-être convertis en un 
organe compliqué ressemb’ant à une brosse. Dans ces formes, 
le régime végétarien ne dérive certainement pas de la phvto- 
phagie primitive des Symphytes, mais du mode de vie des 
formes zoophages, qui prennent soin de leur .couvée. » 
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entre l’ensemble des Apidés et les Vespidés tels que nous 
les avons étudiés dans notre précédente leçon. En étu
diant la progression qui va dé la vie solitaire, telle que 
l’ont 95 % des espèces, aux habitudes de la forme la plus 
hautement socialisée, l’abeille domestique, nous retrou
vons, pour ainsi dire, les memes motifs divers que chez 
les guêpes, mais transposés dans un autre ton. Chacune 
des milliers d’espèces solitaires a, dans ses mœurs, quel
que particularité qui lui est propre ; mais la différence 
est généralement si minime que, dans l’ensemble, les ha
bitudes sont très uniformes. A l’exception d’abeilles pa
rasites qui dérivent secondairement de formes non-para
sites, toutes les abeilles solitaires font leurs nids, soit dans 
le sol, soit dans des cavités de plantes ou des crevasses de 
murailles, etc..., ou bien construisent des alvéoles en 
terre ou en résines. Quelques espèces revêtent les creux 
de leurs nids avec des morceaux de feuilles ou de ¡pétales 
de fleurs, avec des poils végétaux ou des particules li
gneuses, ou avec des lamelles d’une substance qu’elles 
secrétent et qui ressemble au celluloïde ou à la baudru
che. Comme on le voit, ces matériaux proviennent en 
majeure partie de végétaux. Le nid est, en général, formé 
de quelques alvéoles cylindriques ou elliptiques, dispo
sés en séries linéaires ou, plus rarement, en une masse 
compacte ; dès qu’un alvéole est achevé, il est muni d’une 
boulette, ou d’une particule conique de ¡pollen, ou de ¡pol
len imbibé de miel (et appelé pain d’abeille') ; un œuf 
est déposé à la surface, et l’alvéole est clos. Nous retrou
vons là ce type de l’approvisionnement en masse, qu’em
ploient les guêpes solitaires^ analogue à celui des Eumé- 
ninés ou des Sphécidés, sauf que les provisions du jeune 
sont faites de matières végétales et non plus animales.

SOCIÉTÉS p’iNSECTES 4
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Cependant, le pollen et le miel sont une nourriture idéale, 
car le premier est riche en protéines et en huiles, le se
cond en sucre et en eau, et tous les deux renferment des 
sels divers, en quantité suffisante, pour la croissance des 

Fig. 14. — Nids d’abeilles solitaires. A, nid de Colletés suc- 
cinctus, dans le sol (d’après Valéry Mayet) ; a, cellule appro
visionnée, contenant un œuf ; b, cellule renfermant une jeune 
larve ; c, larve plus avancée ; B, nid de Cercitina cucurbitacea, 
dans une tige de ronce, montrant, l’œuf et divers stades lar
vaires approvisionnés de pain d’abeilles (d’après Dufour et 
Perris).

larves. Comme dans (e cas des guêpes solitaires, la rnère 
abeille meurt avant que naisse sa progéniture,
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Chez beaucoup de Splïécidés solitaires (Bembex, Stizus, Phi- 
lardhus, etc...), qui font leurs nids dans le sol, les femelles ins
tallent leurs terriers très près les uns dos autres, mais cha
cune s’occupe seulement de sa propre couvée et s’oppose à 
[intrusion de ses voisines. 11 en est de même absolument chez 
les abeilles de nombreux genres (Panurgus, Eucera, Osnria, 
Andrena, Spinoliella, Melitoma, Pachycentris, etc...), ainsi que 
l’ont vu bien des observateurs. Dans certains de ces cas, plu
sieurs femelles utilisent une seule entrée commune, pour les 
alvéoles, mais rien n’indique qu’un tel « parœcisme » soit un 
pas fait dans le sens de la vie sociale. C’est en général l’ex
pression d’une vague tendance grégaire, d’une tendance à 
l’association ; à moins que ce ne soit le résultat d’une attrac
tion exercée sur plusieurs abeilles femelles de la même espèce 
par un ensemble particulier et limité de conditions ambiantes 
définies. Il est très probable que c’est un cas d’association de' 
ce type qui est constitué par les espèces du genre Euglossa, 
souvent mentionnées dans la littérature et dont on sait qu’elles 
construisent des groupes d’alvéoles ellipsoïdaux avec du fu
mier, de la terre et de la résine. Latreillé^(1809) plaça près 
des Bombinés ce genre de grands et beaux insectes néotropi
caux, qu’il a le premier décrit, en indiquant le développement 
de là corbula aux tibias postérieurs, structure qu’on ne retrouve 
chez aucune autre abeille, sauf les espèces sociales supé
rieures ; et c’est pourquoi cet auteur, avec Lucas (1878),‘et d’au- 
tres, ont été conduits à supposer que les Euglossa devaient 
être sociales. Lepeletier (1827), qui ne put trouver les brosses 
à cire aux pattes postérieures, a une opinion toute différente. 
Mobius (1856) a même revendiqué la découverte d’un revête
ment cireux dans les alvéoles de E. surinamensis. Plus récem
ment, Schulz (1902), Ducke (1902, 1903, 1905), R. von Ihering 
(1904) et Schrottky (1922), qui ont observé les Euglossa dans 
l’Amérique du Sud, conviennent qu’ils ne sont point sociaux, 
bien que certaines espèces, par exemple E. nigrita, édifient de 
vastes nids de plus de 200 alvéoles. Dans ce cas, le nid est 
fait par plusieurs femelles, mais chacune ne s’occupe que de 
sa propre couvée ; l’entrée seule est commune. On n’a point 
confirmé l’existence de cire dans les alvéoles, quoique Friese 
(1923, p. 76) ait établi que les basitarses postérieurs portent des 
brosses à cire chez Euglossa, Eumorpha et Eulæma.

* * *
Sauf de rares cas imparfaitement décrits et par suite
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douteux, toutes les abeilles sociales connues appartiennent 
à cinq groupes, comprenant certaines espèces des genres 
Allodape -et Halictus et toutes les espèces des trois famil
les hautement différenciées : Bombinés, Méliponinés, et 
Apinés. Les trois dernières sont depuis longtemps con
nues comme éminemment sociales, et leurs moeurs ont 
été si souvent décrites que j’en indiquerai seulement quel
ques rares aspects. Il nous suffira de dire pour l’instant 
qu’une origine commune n’est nullement certaine, pour 
les habitudes sociales de ces sous-familles. D’ailleurs, il 
n’y a pas de connexion phylogénétique entre les genres 
Allodape et Halictus, qui appartiennent à des groupes 
d’abeilles très éloignés l’un de l’autre, le premier aux 
Tarsilégidiés, le second aux Podilégidés, et aucun n’est 
l’ancêtre direct des Bombinés, Méliponinés et Apinés. Nous 
pouvons donc conclure, tout au moins jusqu’à preuve 
du contraire, que les moeurs sociales ont apparu dans la 
famille des Apidés en cinq occasions différentes, au 
moins, tout comme nous avons trouvé cinq sources indé
pendantes du développement social chez les Diploptères 
ou Vespidés. Etant donné l’extraordinaire intérêt qui s’at
tache aux genres Allodape et Halictus, je consacrerai une 
grande partie de celte leçon à la discussion de leurs 
moeurs.

Les abeilles sud-africaines du genre Allodape forment 
une remarquable transition entre les modes de vie soli
taire et social, mais d’un type qui diffère absolument de 
celui du genre Halictus ou des trois sous-familles supé
rieures. Les espèces sont petites et se rapprochent plutôt 
fortement de nos abeilles menuisières du genre Ceratina,- 
de l’Europe et de l’Amérique du Nord ; mais leurs larves 
se signalent par la présence de paires d’appendices avec
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lesquels elles se maintiennent sur leur nourriture. Bien 
qu’ayant déjà publié (1923) la communication sur ces in
sectes que le Dr Hans Brauns a eu l’obligeance de m’adres
ser, il y a quelques années, je me permets de la repro
duire ici, tant elle est suggestive :

« Les espèces du genre Allodape nichent dans les tiges 
scches et creuses de végétaux, très rarement dans des ga
leries souterraines. Dans les deux cas, elles creusent des 
cavités, ou 's’installent dans celles qui existent déjà. Elles 
choisissent de préférence les tiges qui contiennent de la 
moelle, comme celles des ronces, des Liliacées, d’aloès, 
des Amaryllidacées, d’Asparagus, d’acacia. Suivant la mé
thode suivie pour approvisionner le jeune, on peut distin
guer trois groupes différents d’espèces :

1° Espèces les plus primitives, rarement observées. — La 
mère amasse dans le creux du nid du pain d’abeilles, en petits 
cônes ou petits paquets isolés, et autant qu’en exigeront les 
larves jusqu’à la nymphose, exactement comme le font d’au
tres abeilles, par exemple les Ceratina, qui sont les plus pro
ches des Allodape. Les petits tas isolés de nourriture sont dis
posés les uns au-dessus des autres, dans la tige creuse et cha
cun est pourvu d’un œuf. L.a larve s’accroche à son paquet 
d’aliment, au moyen de longs appendices segmentaires très 
particuliers, que j’ai provisoirement appelés « pseudopodes », 
et elle absorbe son propre paquet jusqu’au moment de la nym
phose. I.a dimension de ce petit paquet est en rapport avec la 
dimension de l’espèce, comme chez les Ceratina, et chaque 
paquet nourrit une seule larve. La larve tient ses appendices 
allongés comme des pattes d’araignées, et est solidement fixée 
sur son paquet, comme les larves des abeilles solitaires telles 
que les Ceratina. Jusque là, il n’y a pas de grandes diffé
rences entre ces habitudes et celles1 des abeilles solitaires. Tou
tefois, il y en a une. et fondamentale : C’est que les Ceratina, 
après avoir mis des provisions et pondu dans un alvéole, le 
ferment aussitôt avec une cloison de matériaux obtenus en 
rongeant les plantes, et construisent donc une série de cellules 
individuelles, tandis que les Allodape ne construisent absolu
ment aucune cloison. Les petits paquets de nourriture, chacun 
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juste suffisant pour une seule larve et chacun muni d’un seul 
ceuf, bien que disposés comme chez Ceratina, Osmia, etc..., en 
une série linéaire, l’un au-dessus de l’autre, dans le creux du 
nid, sont libres, l'un couronnant l’autre, et non séparés par 
des cloisons de matériaux tels que ceux que nous mentionnions 
ci-dessus. Le paquet inférieur est le plus âgé ; aussi le trouve- 
t-on généralement porteur d’une larve, alors que chacun de 
ceux qui le surmontent porte un œuf. Vous conviendrez que 
cette différence peut être considérée comme d’une importance 
capitale. Dans ces espèces plus primitives, la mère n’appro
che pas de la larve, puisque celle-ci a été fournie d’aliments 
une fois pour toutes et en assez grande quantité pour atteindre 
le moment de la nymphose ; ceci, comme chez les guêpes et 
les abeilles solitaires.

2’ Espèces plutôt communes, de petite et moyenne taille. — 
La mère adulte co'le un certain nombre d’œufs, chacun par un 
de ses pôles, et suivant une demi-spirale, déterminée par la 
courbure de la cavité tubulaire du nid, sur la paroi, en général 
vers le milieu, soit un peu au-dessus, soit un peu au-dessous. 
J’ai rencontré une espèce commune qui occupait des cavités 
souterraines en tube, et qui disposait ainsi ses œufs. Les lar
ves, après l’éclosion, s’agrippent fortement à la paroi du tube, 
grâce à leurs pseudopodes, et sont toutes au même niveau, la 
tête tournée vers rentrée de la cavité. De temps en temps, la 
mère apporte un petit morceau de pain d’abeilles et le dépose 
au milieu des larves affamées. Les larves mangent donc toutes 
simultanément de la même niasse de pain. A leur dernière mue, 
les larves perdent leurs pseudopodes et deviennent des nym
phes qui restent l'une derrière l'autre dans la cavité du nid. 
Ainsi, dans ces espèces, la mère reste en contact continuel avec 
les larves.

3’ La majorité des espèces, des plus petites comme taille 
aux plus grandes. — La mère pond des œufs isolés et libres 
sur le fond du tube qui constitue le nid. Au regard de la taille 
de la mère, les œufs sont très gros, on pourrait dire anorma
lement gros, et ils paraissent être pondus à de longs inter
valles. La mère nourrit individuellement chaque larve ; celle-ci 
serre entre ses deux gros pseudopodes les particules de pain 
d’abeille et elle garde ainsi pour elle-même toute la nourriture. 
Quand on examine un nid qui a été occupé quelque temps par 
une mère abeille, on y trouve une ou plusieurs larves, dans la 
position que j’ai décrite, chacune avec sa propre pelote de pain
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d’abeíúe. Plus tard, les filles aident la mère à approvisionner 
les larves. Quand la colonie est devenue populeuse, on trouve 
la cavité du tube comblée par les larves et les nymphes à tous 
les stades. Cependant le dernier œuf gît presque toujours sur le 
plancher du tube. Et, comme la mère doit toujours parvenir 
jusqu’au fond du tube pour nourrir les plus jeunes larves, le 
contenu du tube est souvent mélangé ; pourtant les larves les 
plus grosses et les nymphes sont le plus souvent tout près de 
l’orifice. donc tout au-dessus. Ainsi, dans ces espèces, les larves 
perdent leurs pseudopodes à la dernière mue » (1).

Les observations de Brauns sur les Allodape sont d’un 
très grand intérêt, car elles révèlent, dans les limites d’un 
seul genre, toute une série de degrés, débutant par l’ap
provisionnement en masse du jeune, 'comme' chez les 
abeilles et les guêpes solitaires, et finissant ¡par l’approvi
sionnement progressif. Et dans ce dernier cas, il y a non 
seulement des rapports étroits qui s’établissent entre la 
mère et ses descendants, mais dans le troisième groupe 
d’espèces décrit par Brauns, une association des descen
dants avec la mère pour former une famille ou une so
ciété qui travaille en commun. L’origine de ces conditions 
particulières doit être tout simplement, comme le sug
gère Brauns, l'absence de cloisons telles que celles qu’édi
fient les autres abeilles solitaires entres leurs alvéoles, 
pleins de provisions. Le degré final, celui des larves nour
ries individuellement, jour par jour, par la mère et ses 
filles avec de petites boulettes d’aliments, ne diffère pas 
dans son essence de ce que nous trouvons chez les bour
dons et chez certaines fourmis (a). ____

(1) Brauns a publié, en 1902, une note brève sur ce troisième 
type de mœurs.

(2) A ce propos, notons que chez les abeilles Gastrilèges du 
genre Lithurgus, — qui sont liées aux Megachile, et qui creu
sent dans le bois des tunnels digitiformes. — on trouve certains
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Le genre Halictus est le plus étendu des genres d’abeil
les ; il se rencontre dans le monde entier, et comprend 
environ 1.000 espèces décrites, la plupart différant entre 
elles par des caractères si légers et si subtils, quelles font 
le désespoir des taxonomistes. On n’a étudié les mœurs 
que d’un petit nombre, les résultats étant presque tou
jours fragmentaires et souvent contradictoires (i).

A ce qu’on sait, les Halictes nichent dans le sol ou, plus 
rarement, dans les bois pourris, en agrégations compre
nant des centaines de nids. Chaque nid débute par une 

indices qui les rapprochent, d'une part des mœurs des Allodape, 
d’autre part de celles des abeilles sociales supérieures. Gut- 
bier (1914) a découvert qu’une espèce paléarctique, L. (usci- 
pennis, pond plusieurs œufs sur la même masse de pain 
d’abeille, et que celle-ci est dévorée en commun par les larves 
naissantes. Quand elle atteint sa croissance complète et avant 
la nymphose, chaque larve s’isole cependant elle-même par des 
cloisons faites avec ses excréments. Dans une espèce austra
lienne, L. dentipes, qu’on connaît aussi aux Carolines et dans 
d’autres îles du Pacifique, Ludwig (1904) et Friese (1905, 1923) 
ont observé que certaines cavités digitiformes du nid sont em
ployées comme magasins pour conserver du pollen.

(1) Les espèces européennes ont été examinées par les au
teurs suivants : Walckexaer (1817), Eversmann (1846), F. Smith 
(1855), Breitenbach (1878), Fabre (1879-80, 1903), Verhoeff (1891, 
1892, 1897), Friese (1891, 1923), J. Pérez (1895), Aurivillius (1896), 
Ferton (1898), von Buttel-Reepen (1903), Semichon (1912), Fah- 
ringer (1914), Armbruster (1916), Legewie (1922) et Stôkhert 
(1923). Aux Etats-Unis, très peu de savants ont étudié ces 
abeilles si communes. Les seuls mémoires importants que je 
puisse signaler sont, l'un, de J.-B. Smith (1901) sur un Halictus 
non identifié et sur II. (Augochlora) humeralis, et l’autre, de 
Melander et Brues (1903) sur H. (Chloralictus) pruinosus. R. 
von Ihering (1904) a publié une description des nids de Atigo- 
chlora gramínea du Brésil, et Lüderwaldt (1911), de courtes 
notes sur les alvéoles d’une espèce brésilienne, Neocortjnura 
erinrtys. Plus récemment, IIerbst (1922) nous a donné quelques 
indications intéressantes sur les mœurs de trois sous-genres du 
Chili : Augochlpra, Agapo$temoji et Corymira, 
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galerie étroite, plus ou moins verticale, ayant en géné
ral moins de deux pieds de long, mais pouvant attein
dre, dans le cas de VAugochlora humeralis, une pro
fondeur de six pieds. Les cellules ellipsoïdales sont creu
sées isolément ou en groupes le long de la galerie. Dans 
certaines espèces (H. seticihclus'), elles forment un gros
sier rayon et, chez H. qiiadricinclus, ce rayon est entouré 
d’une cavité qui l’isole partiellement. Beaucoup d’Halic; 
tes, comme l’a observé Fabre, revêtent leur galerie et leurs 
alvéoles d’une fine couche de sécrétions qui durcissent et 
constituent comme un vernis hydrofuge. Pendant bien des 
années, on a discuté avec persistance sur le nombre de 
générations annuelles de ces abeilles, leur composition 
sexuelle et leur parthénogenèse. Il n’y aurait aucun inté
rêt pour nous à nous engager d'ans la discussion com
plète des diverses opinions émises par différents auteurs 
à se sujet ; je choisirai seulement, pour les examiner ra
pidement, les interprétations de Fabre et d’ARMBRUSTER 
et surtout celle de Stôkhert dont les investigations récen
tes et très exactes ont donné à cette question un aspect 
tout nouveau et d’un intérêt intense.

Depuis l’époque de Frederick Smith, tous les-mélittolo- 
gues sont d’accord sur le fait qu’une couvée d’Halictus^se 
développe pendant l’été et produit à l’automne des mâles 
et des femelles, qu’après l’accouplement et la mort dés 
mâles, les femelles hivernent dans les terriers maternels 
ou aux alentours, et rétablissent, au printemps suivant, 
le vieux nid, ou en creusent de nouveaux, puis commen
cent à aller en quête de provisions pour leurs couvées. 
Fxbre, qui a étudié surtout H. calceafus (= cylindricus) 
et, en une certaine mesure, scabiosœ (== sexcinctus) et 
fodiens, affirme que les femelles fécondées avant l’hiver 
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ne produisent que des descendants femelles et que ceux-ci 
produisent, parthénogénétiquement, la génération d’au
tomne possédant des représentants des deux sexes. Il pense 
donc qu’il y a deux générations par an, l’une de l’au
tomne. au printemps, avec des femelles fécondées, l’au
tre, en été, parthénogénétique. Il est faux, on l’a prouvé, 
que cette dernière génération comprenne exclusivement 
des femelles parthénogénétiques, et que les deux sexes de 
la génération automnale s’accouplent dans le nid ; mais 
il est exact, comme nous le verrons, que les femelles qui 
passent l’hiver survivent plusieurs mois et restent les gar
diennes du nid. Mais cela n’est ¡pas la seule fonction, ni 
la plus importante, des femelles âgées.

Armbruster a entrepris de déterminer le nombre et le 
caractère des générations annuelles, en faisant la statisti
que des époques du vol des Haliclus d’Allemagne, et il 
conclut que mâles et femelles s’accouplent à l’automne, 
mais que, tout au moins dans le Nord de l’Europe, les fe
melles, comme les mâles, meurent après avoir approvi
sionné leurs alvéoles. Ainsi, la couvée seule passe l’hiver 
et produit uniquement des femelles au printemps sui
vant. Celles-ci donnent, sans fécondation, une génération 
d’été de femelles, qui, à leur tour, produisent parthéno
génétiquement la génération d’automne, avec mâles et 
femelles. Il y aurait donc, d’après Armbruster, trois gé
nérations par an, puisque les femelles de l’automne et du 
printemps ne sont pas les mêmes individus, comme le 
croyaient Fabre et d’autres auteurs, et il y aurait deux gé
nérations parthénogénétiques, la ¡première ne produisant 
que des femelles (thélytoque), la seconde donnant des re
présentants des deux sexes (amphérotoque). Armbruster 
croit qu’il en est de même chez le Sphécode parasite de 
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l'Halictus, et va jusqu’à parler d’un type de génération 
spécial à l’Halictus, unique chez les abeilles, puisque les 
œufs non fécondés n’obéissent pas à la loi de Dzierzon et 
produisent des femelles à l’été et des mâles et femelles à 
l’automne.

Stôckiiert s’élève avec un certain mépris contre cette 
opinion, qu’il traite de ¡présomptueuse; erronée et appuyée 
seulement sur des données statistiques. Ses observations 
personnelles ont été exécutées pendant sept ans dans la 
Haute-Bavière, et ont porté principalement sur H. mala- 
churus, maculatus, sexcindus ¡immarginatus et puncti- 
collis, qui sont les représentants de la plupart des grou
pes européens de ce genre. Les observations relatives à la 
reproduction et à la parthénogenèse ont été soigneuse
ment contrôlées par Zander, au moyen de dissections des 
organes reproducteurs femelles. Il semble que le nombre- 
des générations annuelles varie d’une espèce d’Halictus à 
l’autre. Ainsi certaines formes septentrionales, par exem
ple H. lineolatus, ont seulement une génération comme 
beaucoup d’espèces d’Andrena ; d’autres (//. lucasius,
H. clavipesel H. soror) en ont deux, chacune possédant des 
individus des deux sexes, également comme certaines» 
Andrena. En outre, quelques Halictus, qui accomplissent 
des vols de longue durée, ont une troisième génération 
qui s’intercale en automne, surtout quand l’hiver est tar
dif (H. morio, puncticollis, villosulus). Mais qu’il y ait 
une, deux, ou trois générations, les mâles meurent à 
l’automne ; il arrive toutefois, mais rarement, dans quel
ques espèces du Sud de l’Europe, qu’un petit nombre de 
mâles survivent et s’envolent au printemps suivant ; tan
dis que les femelles hivernent toujours.

Stôckhert a donc bien établi que Fabre et Armbruster 
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ont eu tort de parler d’une ou de plusieurs générations 
parthénogénétiques ; cependant, il existe, chez cer
tains Halictus, un type de reproduction qui est même plus 
intéressant parce qu'il éclaire l'évolution des mœurs so
ciales. On peut prendre comme exemple H. malachurus.

Cette abeille niche dans la terre argileuse durcie, et forme des 
congrégations de plus dé mille terriers. Les femelles qui ont 
passé l’hiver reparaissent du début au milieu de mars ; elles 
commencent à nettoyer les terriers, à les vernir et à visiter les 
fleurs des saules et des dents de lion. Bien que plusieurs fe
melles aient hiverné paisiblement dans le même terrier, il n’en 
reste plus à ce moment que trois, deux, ou le plus souvent une 
seule, à la suite des luttes qu’elles se livrent entre elles pour la 
possession du terrier. Les individus expulsés doivent chercher 
des nids inoccupés, ou en creuser de nouveaux. Les alvéoles des 
jeunes sont édifiés directement à partir de la galerie principale ; 
ils reçoivent des provisions et un œuf. S’il reste dans le nid plus, 
d’une femelle, ces filles d’une même mère construisent néan
moins des groupes d’alvéoles séparés. Vers la mi-juin, la cou
vée éclôt ; elle consiste presque exclusivement en femelles. 
Celles-ci sont de plus petite taille que leur mère, et d’un autre 
type ; les taxonomistes les ont décrites sous le nom d'H. lon- 
gulus. Les premiers individus formés sont anormalement petits. 
Il n’y a pas de mâles longulus. La mère est encore en vie et ses 
filles du type longulus restent auprès d’elle et commencent à 
édifier des alvéoles. Ce travail s’exécute surtout la nuit, comme 
Fabue l’a observé chez II. calceatus. Les œufs de ces alvéoles 
sont pondus par la mère et non par les longulus, qui cepen
dant récoltent les provisions, consistant surtout en pollen de 
Ilieracium et Leontodon. La mère reste au logis et en garde 
l’entrée, comme l’ont observé Fabre et d’autres. Les femelles 
longulus vont ainsi en fourrageurs jusque vers la fin de septem
bre, quoique chaque individu ne vive probablement pas plus de 
quatre à six semaines. Leur nombre augmente jusqu’en août ; 
il y en a alors environ une douzaine dans chaque nid. Vers le 
début d’août, commencent à apparaître les femelles du type 
malachurus, toujours à partir d’œufs pondus par la même mère. 
Ces femelles sont très engourdies et léthargiques, en comparai
son des femelles longulus si actives et remuantes, et elles ne 
récoltent point le pollen, mais explorent les fleurs pour cher
cher le nectar. Les mâles, également fils de la vieille mère, ap
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paraissent en même temps et deviennent de plus en plus nom
breux ; ils ne s’occupent point des femelles longulus, mais ils 
sont prompts à s’unir, sur la surface du nid, avec les jeunes 
femelles malachurus, lorsque celles-ci sortent du terrier à l’au
rore de quelque jour ensoleillé. C’est une sorte d’esquisse d’un 
vol nuptial. A la dissection, on ne trouve jamais de femelles 
longulus fécondées. Après avoir survécu durant tout l’hiver 
précédent et avoir produit les longulus en été et les malachurus 
à l’automne, la vieille mère, tout usée et les ailes à .demi dé
truites, survit jusqu’à la fin dé la saison. Les dissections de 
Zander ont montré que ses ovaires peuvent contenir des œufs 
mûrs et son spermathèque être rempli de sperme, jusqu’à l’a 
fin d’août. Un peu plus tard, elle cesse de pouvoir voler, elle 
s’éloigne en rampant et meurt. Meurent aussi les •femelles lon
gulus et les mâles, mais les jeunes femelles malachurus fécon
dées s’apprêtent à hiverner dans leur nid maternel.

Stôckhert a retrouvé chez H. maculalus des mœurs très voi
sines de celles de malachurus. Les femelles d’été sont égale
ment plus petites que leur mère, mais elles ont le même dessin, 
et n’ont pas reçu des taxonomistes, un nom différent. Chez H. 
irnmarginalus, au contraire, les femelles d’été diffèrent de leur 
mère par leur taille, leur ponctuation et leur rugosité, et sont 
connues sous le nom de pauxillus. La forme estivale de H. punc- 
ticollis, quoique ayant la même taille que la mère, en diffère 
assez pour avoir mérité des systématistes le nom de villosulus.

Dans ce bref résumé des observations de Stôckhert, 
vous n’avez pu manquer de remarquer la ressemblance 
très frappante et très suggestive de H. malachurus et des 
genres Vespa et. Bombus. Les femelles longulus stériles 
correspondent, parfaitement aux ouvrières, des Vespa et 
Bombus, tandis que la mère malachurus représente la 
reine, guêpe ou bourdon, qui passe l’hiver. En fait, l’or
ganisation sociale de H. malachurus et des espèces voisi
nes est presque aussi hautement développée que chez Bom
bus, sauf -en ce qui concerne le nombre des individus col
laborant. La ressemblance s’accroît encore du fait que,, 
chez quelques espèces voisines (H. sexcinctus et quadri- 
cinctus'), les cellules des jeunes ont la forme d’un rayon 
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grossier ,et que, suivant Fahringer (1914), H. scabiosœ 
utilise certains alvéoles pour emmagasiner du pollen. 
Vous remarquerez, en outre, qu’il n’y a, dans le genre 
Halictus, aucune infraction à la loi de Dzierzon, aucune 
femelle ayant une origine parthénogénétique ; les affir
mations opposées dé Fabre et d’ARMBRUSTER proviennent 
d’une erreur d’interprétation des faits. Les observations 
de Stôckhert, sur lesquelles j’aurai l’occasion de revenir, 
nous montrent quelles nombreuses surprises nous sont 
réservées, lorsqu’on abordera, dans d’autres continents et 
surtout en Amérique du Sud et en Australie, l’étude ex
périmentale précise des mœurs de ces abeilles en appa
rence si monotones et dépourvues d’intérêt.

** *

Les abeilles sociales supérieures, les Bombinés, Mélipo- 
ninés et Apinés, qui représentent les formes les plus hau
tement différenciées dans la section « podilège » de la fa
mille des Apidés, offrent aux phylogénistes un si grand 
nombre de problèmes embarrassants, que toute une série 
de leçons suffirait difficilement à les examiner comme il 
convient. On a souvent supposé que ces trois familles 
étaient assez étroitement unies entre elles, en partie à 
cause de leurs ressemblances morphologiques, et en par
tie parce que toutes secrétent de la cire et s’en servent pour 
édifier leurs rayons et leurs alvéoles ; mais il y a de telles 
divergences dans leurs mœurs et la genèse de leurs so
ciétés que nous sommes conduits à soupçonner l’exis
tence de trois développements convergents à partir de 
plusieurs sources ancestrales indépendantes, plutôt que 
trois branches divergentes d’un tronc commun. Cette
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idée est bien suggérée par les colonies de formes telles 
que Haliclits maïachurus, dont nous avons vu qu’elles res
semblaient tant à celles des Bombinés. Mon temps est si 
mesuré, que je me limiterai à vous fournir un petit nom
bre d’indications sur la paléontologie, la secrétion de la 
cire, le degré de polymorphisme et les méthodes suivant 
lesquelles s’établissent les colonies, dans ces trois sous- 
familles.

On a décrit des abeilles sociales dans l’ambre de la Bal
tique (Oligocène inférieur), dans l’ambre de la Sicile 
(Miocène) et dans les divers schistes de ¡’Oligocène supé
rieur et du Miocène d’Europe, et von Buttel-Reepen 
(1906, 1915) a tenté d’interpréter certains de ces fossiles 
comme les ancêtres effectifs de notre moderne Apis melli- 
fica. Mais une étude récente d’un spécialiste des abeilles, 
Cockerell (1909 a, 1909 b), a montré que ces espèces, 
placées parmi les entomologistes antérieurs dans les gen
res modernes-Bombus, Mclipona, Trigona. et Apis, appar. 
tiennent en majeure part à des genres éteints presque 
tous, et très différents. -____

Parmi les espèces de Bombinés trouvées dans l’ambre de la 
Baltique, Bombus pusillus Menge a seulement trois millimètres 
de long et ne peut donc être un Bombus ; B. carbonarius Menge 
et Bombusoides mengei Motschulsky sont, suivant Cockerell, 
absolument méconnaissables. Cockerell (1909 a) a montré que, 
parmi les cinq espèces de Bombus de l’Oligocène supérieur et 
du Miocène qu’on a décrites, deux (B. jurinei et abavus) appar
tiennent au genre Xylocopa et on ne peut s’empêcher de con
server quelque doute sur l’identification générique des autres, 
an.tiqu.us Heyden, crassipes N’ovat et grandævus Heer.

Cockerell (1909 6) a cependant trouvé trois genres distincts 
voisins des Bombus, dans l’ambre de la Baltique, à savoir : 
Protobombus avec deux espèces, Chalcobombus avec deux et 
Sophrobombus avec une seule. 11 décrit Protobombus comme 
beaucoup plus proche de Bombus que d'Apis, et peut-être est- 
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il l’ancêtre direct du premier de ces genres, Les autres genres 
représentent des lignées collatérales, ne conduisant en aucune 
façon à nos abeilles modernes. Nous pourrions en conclure 
que les Bombinés étaient, pendant le Tertiaire, un groupe plus 
vaste, plus diversifié qu’à l’époque actuelle, où ils ne comptent 
qu’un seul genre.

Brischke et Burmeister (Handlirsch, 1908) ont cité des espèces 
de Melipona et Trigona trouvées dans l’ambre de la Baltique, 
mais Cockerell regarde comme dénués de toute valeur ces rap
ports génériques. Cependant, Tosi (1896) a décrit et figuré très 
suffisamment deux Méliponinés appartenant à un genre éteint, 
Meliponoryctes succini et sicula, trouvées dans l’ambre de la Si
cile, qui est plus récent. Celà est d’un grand intérêt, car celà 
montre que cette sous-famille, actuellement limitée aux régions 
néotropicales, Ethiopie, Indes, Australie, a été autrefois repré
sentée en Europe. Il peut donc se trouver des Méliponinés au
thentiques dans l’ambre de la Baltique, qui contient de nom
breux genres d’insectes confinés maintenant en Australie et dans 
les Indes Orientales.

Les deux espèces fossiles d’Apis, dont von Buttel-Reepen lit 
la base de ses vues sur l’origine germanique de l’abeille do
mestique, ont eu un triste sort. Suivant Cockerell (1909 a), 
Apis adamitica Heer, du Miocène d’OEningen, se trouve être un 
Lithurgus, c’est-à-dire une abeille gastrilège voisine du genre 
Megachile, et, toujours d’après le même auteur, l’Apis melipo- 
noides de von Buttel-Reepen, trouvé dans l’ambre de la Balti
que, est, non un Apis, mais le type d’un genre nouveau, Elec- 
trapis. Une seconde espèce,iornquisti, rapportée sans certitude 
par Cockerell au genre Electrapis, est plus voisine encore du 
genre Bombas, L’Apis proava de Menge, provenant aussi de 
l’ambre de la Baltique, s’identifie difficilement d’après la des
cription donnée et appartient sans soute à quelque autre genre. 
Ainsi, nous demeurons pratiquement privés de toute donnée pa- 
léontologique permettant de dresser un arbre généalogique, 
analogue à celui de von Buttel-Reepen, pour les Bombinés, Mé
liponinés et Apinés.

** *

Dans ma dernière leçon, je n’ai peut-être pas assez in
sisté sur les progrès très frappants que fait la nidification 
chez les guêpes diploptères, à partir des nids construits 
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dans ou avec la terre et l’argile, et en passant par les nids 
faits de petits morceaux de feuilles (Zethinés), pour arri
ver enfin aux nids des cinq sous-familles sociales, qui 
fabriquent un véritable papier mâché, consistant en fines 
fibres végétales agglutinées avec une secrétion buccale. 

\ Une évolution parallèle se retrouve chez les Abeilles ; la 
plupart des formes solitaires inférieures nichent dans le 
•sol ou font des alvéoles en terre, tandis que les formes 
supérieures utilisent des substances végétales très diverses, 
quelquefois même une pâte de feuilles, comme chez l’es
pèce européenne, Osmia inermis, et enfin, dans les trois 
sous-familles sociales les plus hautes, le matériel néces
saire à la construction des alvéoles pour les jeunes et 
pour les réserves est obtenu exclusivement sous la forme 
d’une sécrétion unique en son genre, connue sous le nom 
de cire des abeilles. Il y a donc, dans les deux groupes, 
une évolution similaire et très significative, depuis les 
mœurs les plus primitives, terricoles ou humicoles, jus
qu’aux mœurs arboricoles plus élevées.

Il n’a jamais été prouvé qu’aucune des abeilles solitaires 
sécrète de la cire ; mais von Bùttel-Reepen (1903) et 
Friese (1923) ont fait remarquer que les spécimens fe
melles récemment tués de plusieurs genres (Tetralonia, 
Eucera, Anthophora, Pachymelus et Xylocopa) laissent 
exsuder, en séchant, entre les segments abdominaux et sur 
leur face dorsale, une substance qui rappelle beaucoup la 
cire, quoique l’analyse chimique, faite- sur Tetralpnia, 
n’ait rien révélé que la présence de graisse. Mais la cire a 
une composition analogue, étant aussi formée de li
poïdes. Friese ne croit pas que ces exsudais graisseux 
puissent être utilisés par les abeilles solitaires, puisqu’elles 
ne sont munies à leurs pattes postérieures d’aucun appa
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reil pouvant servir à les récolter entre les segments ; mais 
tout ceci a été très peu étudié, et il nous est. impossible 
d’affirmer qu’il n’existe point, chez certaines espèces soli
taires, des caractères physiologiques definis, qui condui
sent graduellement à la sécrétion de cire telle qu’elle se 
produit chez les abeilles sociales supérieures (i).

Les régions qui sécrètent la cire chez les Bombinés, 
Méliponinés et Apinés, sont, on le sait, distribuées très 
différemment sur l’abdomen et suivant les individus des 
différentes castes ; chez les Bombus, la cire est sécrétée 
aussi bien par les reines que par les ouvrières, et du 
second au quatrième segments abdominaux, dorsalement 
et ventralcment ; chez les Méliponinés, elle est sécrétée 
par les reines, les ouvrières et les mâles, du second au 
quatrième segments, mais seulement sur la face dorsale ; 
et chez les Apinés, seules les ouvrières en produisent et 
seulement sur la face ventrale, du second au cinquième 
«segments. Dans tous les cas, la sécrétion n’a lieu que 
chez les individus jeunes. Les Bombinés seraient donc les 
représentants du degré le plus primitif et le plus généra
lisé, c’est-à-dire le degré qui aurait donné naissance aux 
conditions réalisées chez les Méliponinés, par la perte des

(1) Heselhaus (1922) a montré que, sous les larges aires ve
loutées qui bordent l’orbite interne des Andrena, et dans cer
tains segments abdominaux, chez les Osmia, il y a des glandes 
qui ressemblent beaucoup, par leui’ structure, aux vraies glan
des à cire des Apinés, Bombinés et Méliponinés, telles que les 
a décrites Dreyling (1905). Ces organes ne produisent certai
nement pas de la cire typique, chez Osmia et Andrena. Chez 
Andrena, la sécrétion produite est peut-être une huile essen
tielle volatile et les glandes faciales seraient donc des organes 
odorifères ; toujours, celles-ci sont bien proches des organes 
olfactifs de l’antenne, et ce fait est, comme l’indique Heselhaus, 
peu favorable à une telle interprétation.
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glandes de la face ventrale de l’abdomen, et, chez les 
Aipinés, par la perte de celles du côté dorsal. La façon 
dont la cire est utilisée présente aussi des différences in
téressantes d’une sous-famille à l’autre ; les Apinés l’em
ploient pure ; les Bombinés la mélangent avec une grande 
quantité de pollen [voir les analyses de Sundwick citées 
par Armbruster (19124)] et de substances grasses ; et les 
Méliponinés la mélangent largement de terre, de résines 
(propolis) et d’autres substances d’origine végétale.

* * *

Comme j’ai l’intention de discuter assez longuement la 
question du polymorphisme, ou développement de castes 
chez les insectes sociaux, dans deux leçons qui suivront, 
je ne ferai que l’effleurer, en ce qui concerne les abeilles. 
Chez certains Halictus et chez les Bombus, la femelle pré
sente deux phases, mais elle n’offre que des différences 
minimes de structure, en comparaison de celles que nous 
montrent les guêpes sociales, les ouvrières étant, chez 
celles-ci, de ¡plus petite taille que la reine, non féconda
bles, et par suite stériles ou pondant des oeufs ne produi
sant que des mâles. La différenciation est quelque peu 
plus poussée chez les Méliponinés et les Apinés ; ici, les 
différences de mœurs entraînent une inversion significa
tive des conditions observées chez les Halictus et Bom
bas ; la reine, tout en conservant et en exagérant même 
la fécondité des reines de ces dernières formes, subit une 
dégénérescence, réductrice de l’appareil de récolte du 
pollen aux pattes postérieures, et de certaines parties de 
la tête (plus petite taille de la tête chez les Méliponinés, 
réduction des parties buccales chez Apis).
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Pour terminer, je vous dirai quelques mots des diffé
rentes façons dont se forment les colonies chez les Bom
bines, Méliponinés et Apinés, et sur la question de la 
monogynie (« monogamie » ou « monométrose ») et de 
la polygynie (« polygamie » ou « pléométrose »), que j’ai 
effleurée dans la leçon précédeiite. Dans les régions tem
pérées nord, la colonie de Bombus a un développement 
annuel ; elle est fondée par une seule reine fécondée, 
ayant passé l’hiver, tout comme les colonies de Vespa;

Fig. 15. — Abeille domestique (Apis melltfica'). a, ouvrière ; 
l>, reine ; c, mâle

mais, d’après R. von Iiiering (igo3), les colonies de B. 
carbonarius et cayennensis du Brésil sont pércnnanles et 
contiennent plusieurs reines fécondées, qui fondent de 
nouvelles colonies en essaimant, comme beaucoup deguê. 
pes sociales tropicales, étudiées par Ducke, par R. et H. 
von Ihpring et par Roubaud. Suivant Silvestri (1902) et
II. von Iiiering (igo3), les colonies de Méliponinés se fon
dent aussi par essaimage. Il y a seulement une reine dans 
chaque colonie, et, comme elle ne peut voler, étant alour.
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die par son abdomen trop volumineux, et ses ailes, rela
tivement petites, étant souvent mutilées, les essaims d’ou
vrières quittent le nid avec de jeunes reines, comme dans 
le cas des guêpes tropicales et. des bourdons. Chez l’abeille 
domestique, on sait parfaitement qu’il n’y a qu'une seule 
reine, mais elle conserve son aptitude au vol, et elle part 
avec un essaim d’ouvrières, aussitôt qu’une jeune reine est 
sur le point de naître dans la ruche. Par anticipation, je 
puis vous dire que, chez les Formicidés, la grande majo
rité des espèces, même tropicales, fondent indubitable
ment leurs colonies comme les Vespa et les Bombas des 
régions tempérées ; quoique des colonies puissent aussi se 
former par essaimage, c’est-à-dire au moyen de femelles 
fécondées, abandonnant les colonies vastes, en compa
gnie d’ouvrières et parfois aussi en association avec un 
petit nombre de jeunes sœurs reines '(« pléométrose pri
maire »).

Si nous mettons à part, pour les considérer ultérieure
ment, les cas aberrants de certains parasites sociaux, nous 
pouvons donc distinguer quatre types dans le mode de 
formation des colonies chez les Aculéates sociaux, sa
voir :

]’ Le Ij/pe Vespa, observé aussi dans les espèces septentrio
nales de Bombas et Poljsles, chez Haliclus et chez beaucoup 
de fourmis. La colonie naissante est concentrée en une reine 
fécondée unique.

2° Le type Belonogaster, rencontré aussi parfois chez les Ha- 
lictus et quelques fourmis (Lasius, Myrmecocystus, Wheeler, 
1917, etc.). La colonie débute avec plusieurs reines fécondées, 
probablement sœurs;

3° Le type Melipona, représenté aussi par beaucoup de Vespi
dés tropicaux (Polistes, Polybia, etc.) et par Bombas. La colo
nie ne renferme d’abord qu’une seule reine fécondée et un cer
tain nombre d’ouvrières qui sont ses sœurs.
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4° Le type Apis mellifica, qui ne paraît exister chez aucun 
autre insecte. La nouvelle colonie est formée d’une vieille reine 
fécondée et d’un certain nombre d'ouvrières qui sont ses filles.

Le quatrième type n’est peut-être qu’une variante du troi
sième, cela n’a pas été démontré de façon satisfaisante ; 
sans doute pourrait-on élucider quelque peu ce point litigieux 
par une étude sérieuse d’autres espèces d’Apis, A. dorsata et A. 
florea de la région indo-malaise. Le type Vespa est monogyne, 
tandis que les types Belonogaster et Melipona sont polygynes, 
avec la différence que, dans le premier, les individus fondant 
la nouvelle colonie sont tous fertiles, alors que, dans le second, 
un seul est fertile, tous les autres étant stériles.

* * *

R. et H. von Ihering, Dvcke el Roubaud admettent que 
les types polygynes sont plus primitifs, le type monogyne 
étant un type dérivé, qui a paru chez les abeilles et les 
guêpes septentrionales comme conséquence de conditions 
climatiques défavorables. Mais ceci ne peut s’appliquer 
à la monogynie quasi-universelle des fourmis. D’un autre 
côté, nous pourrions dire que les colonies de Vespa et de 
Bombus septentrionaux produisent chaque année un es
saim de femelles et d’ouvrières, mais l’apparition du froid 
fait périr les ouvrières moins résistantes et ne laisse sur
vivre que les reines fécondées éparses qui hivernent jus 
qu’au printemps suivant. Il me paraît que la question de 
la plus ou moins grande ancienneté de l’une ou l’autre 
méthode est purement scholastique ; que la méthode sui
vie ne doit dépendre que du degré dé tolérance mutuelle 
et d'animosité des reines. Ceci semble prouvé par les so
ciétés primitives d’Halictus (Stockiiert, 1923). Un cer
tain nombre de reines sœurs fécondées hivernent paisible
ment dans le même terrier maternel; mais, à l’arrivée du 
printemps, des conflits éclatent entre elles et cela conduit 
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à une colonie monogyne. Pourtant, dans certains cas, 
deux ou trois de ces sœurs peuvent calmer leur hostilité et. 
établissent une colonie polygyne. Nous retrouverions une 
imprécision analogue dans le type de formation des colo
nies chez les guêpes et chez les Bombus dé nos régions, 
si les reines- fécondées avaient pour habitude d’hiverner 
dans le nid maternel, ou, chez les fourmis, si les reines, 
au lieu de se disperser au cours du vol nuptial, se grou
paient dans des cavités appropriées. Cela se produit par
faitement pour plusieurs reines chez les Lasius, Formica 
ou Myrmecocystus, et von Buttel-Reepen (iqod) a assisté 
à la naissance d’une colonie digyne de Lasius niger. 
Pendant douze mois, deux reines de cette espèce vécurent 
très amicalement côte à côte, soignant en commun leurs 
couvées, mais, dès qu’apparurent les premières ouvrières, 
elles se livrèrent, l’une à l’autre, de violents combats. On 
les sépara, et l’une d’elles, cruellement blessée par sa sœur, 
fut tuée par les ouvrières ; ainsi la colonie devint mono
gyne. Les instincts des deux reines subirent ainsi un 
brusque changement au moment où la couvée devint 
mûre. Un tel changement survient chez Halictus, mais 
à une phase bien plus précoce de la formation des colo
nies, tandis qu’il ne paraît pas se produire chez Belono- 
gaster (i).

(1) D’après-'les observations de Janet (1904), on voit que dans 
les colonies polygynes avancées de Solenopsis et-de Tetramo- 
rium, conservées dans des nids artificiels, les reines sont peu 
à peu tuées par les ouvrières, si bien qu’une seule subsiste. 
Comme cette élimination ne se produit pas dans les colonies 
sauvages, Janet suppose, avec juste raison, semble-t-il, que cela 
provenait sans doute d’un défaut de nourriture dans les nids 
artificiels.
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CHAPITRE IV

L’EVOLUTION DES FOURMIS

Principales subdivisions ; leurs rapports. — Origine monophy- 
létique ou polyphylétique. — Origine des fourmis parmi les 
Aculéates. — Les Tiphiidæ. — Documents paléontologiques. 
— Thenmophilie et xérophilie des fourmis. — Apparition pro
bable au Trias. — Ancienneté et longue durée de l’évolution 
du groupe.

Le troisième et dernier groupe d’Aculéates sociaux, le 
plus intéressant de maint point de vue, comprend la fa
mille des Formicidœ, ou fourmis. C’est un groupe essen
tiellement tropical. Jusqu’à une époque récente, la con
naissance que nous en avions se restreignait au petit nom
bre d’espèces de la zone tempérée nord ; aucune descrip
tion compréhensive n’était possible. Toutefois, durant la 
seconde moitié du siècle dernier, Forel, Emery, Ern. 
André, Santschi, Viehmeyer, Donisthorpe, Crawley, 
Mann, moi-même, et d’autres, bâtissant sur les fondations 
posées ¡par Latreille, Frederick Smith et Gustave Mayr, 
avons entrepris de compléter l’édifice taxonomique de 
la famille, et d’acquérir à l’occasion quelque connaissance 
des moeurs des différentes espèces, autant qu’il était pos
sible. Il reste encore évidemment beaucoup à faire, mais 
la masse de faits accumulés est déjà imposante.

Ces faits ont servi, et servent, à l’élaboratioji d’ouvra
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ges succincts, dont plusieurs sont déjà à la portée des tra. 
vailleurs. Durant les vingt dernières années, des ouvra
ges généraux, semi-populaires, ont été publiés par Forel 
en français, par EsciiERicn (1917) et Brun (192/4) en alle
mand, par Emery en italien (19150) et par Donistiiorpe 
(1915) et moi-même, (1910, 1923), en anglais. Les « Four
mis de la Suisse » de Forel (nouv. édit. 1920), et surtout 
son « Monde Social des Fourmis » (1921-23), embrassent 
si bien le sujet que je suis sans excuse de consacrer cette 
conférence à la structure et aux moeurs des fourmis. Je 
suis bien sûr que vous avez quelque connaissance des four
mis, aussi ne m’occuperai-je, aujourd’hui,' autant que le 
temps le permettra, que d’un petit nombre de sujets gé
néraux, tels que la phylogénie de la famille, ses restes 
fossiles, et sa distribution géographique.

** *

Le fait que la famille des Formicidés, à l’inverse de 
celles des Vespidés et des Apidés, se compose uniquement 
d’insectes sociaux, est un obstacle sérieux à la recherche 
de leur phylogénie. On en a décrit jusqu’à présent 6.000 
formes différentes : espèces ,sous-espèces, et variétés, de 
toutes les parties du monde, et il est probable que nos 
jeunes myrmécographes porteront le nombre à 10.000, 
avant la fin du siècle présent. O11 connaît à peine la moi
tié de ce nombre de formes de termites : les fourmis sont 
donc de beaucoup le plus vaste groupe d’insectes sociaux. 
Selon Forel et Emery, la famille des Formicidés com
prend cinq sous-familles : les Ponerinœ, Dorylinæ, Myr- 
micince, Dolichoderinc? et. Formicinæ (Camponotinœ). 
Les Ponerinœ sont un groupe primitif mais assez hétéro
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gène. Les Dorylinæ comprennent les fameuses fourmis 
d’Afrique, et les fourmis militaires ou fourmis visiteuses 
de l’Amérique tropicale. Les Myrmicinæ sont un assem
blage vaste et assez hétérogène de genres. On les recon
naît toutefois aisément aux deux petits segments pétio- 
laires de l’abdomen, présents dans toutes les castes. Les 
Dolichoderinœ et Formicinæ se caractérisent toutes deux 
par un petit et unique segment pétiolaire, mais différent 
par la forme du gésier, celle de l’orifice anal et le carac- 

- tère des glandes venimeuses. J’ai récemment reconnu 
deux autres sou s-fa mil les : les Cera^pachyinœ, incluses pri
mitivement dans les Ponerinæ, et les Pseudomyrminæ, 
placées autrefois parmi? les Myrmicinæ. Il me semble 
qu’on devrait encore créer une huitième sous-famille pour 
la tribu très aberrante et très spécialisée des Leptanillini, 
qu’Emery place parmi les Dorylinæ. Il est probable que 
les Myrmicinæ seront dans l’avenir scindées en plusieurs 
sous-familles.

Voici donc quelles sont les principales séries de sous- 
familles qu’on peut reconnaître à l’heure actuelle. J’in
dique en regard leur distribution géographique essen
tielle :

Dorylinæ. — Tropicales et subtropicales.
Cerapachyinæ. — Tropicales et subtropicales. 
Ponerinæ. — Très largement tropicales.
Lçptanillinæ. — Tropicales et subtropicales. 
Pseudomyrminæ. — Tropicales.
Myrmicinæ. — Cosmopolites.
Dolichoderinæ. — Largement tropicales. 
Formicinæ. — Cosmopolites.

On voit que presque toutes les fourmis nord-améri
caines et européennes appartiennent à deux sous-familles 
seulement : les Myrmicinæ et les Formicinæ. On a beau-
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coup discuté les relations des familles entre elles. Un.cer
tain nombre de sous-familles sont dans leur ensemble 
très primitives (Dorylinœ, Cerapachyinœ, Ponerinœ), tan
dis que d’autres sont très hautement spécialisées (Doli
choderinœ, Formicinœ). Il y a en outre des groupes an
nexes comme les Cerapachyinœ, qui unissent les Pone
rinœ aux Dorylinœ ; Ilhopalomastix, qui, selon Forel, 
marque le passage des Ponerinœ aux Formicinœ et Aneu- 
refus qui semble relier Dolichoderinœ et Ponerinœ. En ou
tre, on peut reconnaître un certain nombre de tendances 
morphologiques et éthologiques : la réduction progres
sive de l’aiguillon dans les familles les plus spécialisées 
(quelques Myrmicinœ, les Dolichoderinœ et les Formici
nœ'), le ¡passage de la vie lerricole à la vie arboricole, dont 
je parlerai plus tard, et l’évolution d’un régime enlorno- 
phage prononcé à un régime aphidicole et végétarien 
(spermatophage et mycétophage). Cette dernière évolu
tion ressemble étrangement à celle de l’Homme, telle que 
la concevait, le premier, Condorcet, du stade chasseur et 
pastoral au stade agricole ; elle ressemble aussi aux trois 
stades de l’histoire humaine reconnus par Auguste Comte : 
conquête, défense, industrie.

Je ne crois donc pas du tout, contrairement à Handpirsch 
(1924) que la discussion des relations mutuelles des sous- 
familles de Formicidés soit inutile. On peut pardonner à IIand-
1.1RSCH,  auteur de maint arbre phylétiquc, de rejeter ceux des 
autres hyménoptéristes. Mais que penser de lui quand on le 
voit proclamer inutile une occupation à laquelle il s’est si sou
vent livré ? Après tout, ces arbres phylétiques ne sont que des 
traductions graphiques des relations phylogéniques conceva
bles. Ils n’ont ni plus ni moins de valeur que les autres ma
nières de présenter en raccourci des notions que nous savons 
provisoires, dans des domaines encore obscurs. Si nous osons 
donc, en dépit de l’éminent entomologiste autrichien, essayer de

rcin.org.pl



EVOLUTION DES FOURMIS <25 

construire l’arbre généalogique des sous-familles de Formici- 
dés, nous lui donnerons l’allure suivante :

Los Ponerinæ représentent le fond primitif, d’où ont divergé 
les autres sous-familles. Le degré de spécialisation que ces 
sous-familles ont atteint est indiqué grossièrement par le niveau 
de leur nom.

Il y a une question que les myrmécologistes n’ont pas 
discutée explicitement, bien que notre étude des Vesipidés 
et des Apidés la suggère. C’est la suivante. Les différen
tes familles de fourmis dérivent-elles réellement d’un 
fond commun, où sont-elles polyphylétiques, comme les 
différentes sous-familles sociales de guêpes et d’abeilles ? 
Nous les avons considérées, dans le diagramme qui pré
cède, comme monophylétiques ; c'est l’opinion soutenue 
par Forel en 1910, et par moi-même en 1920. Mais Emery 
croit à une origine polyphvlétique des sous-familles, telle 
que le schéma ci-dessous (publié en 1920) l’indique :
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Prodorulirtx {Cerapadiyinæ ...............Borylinx
!l .........................Euponerinx

i .x Amblyoponini, Eclatommini, Proceratini

1 £
/ 5 | Mÿrmicinii j prolongeant le fonds

■ | §. ......... j . avec le minimum
15 ! Platythyreini [ de différenciation
i **; ............. ...............Myrmicinæ
' * '

? .........................Dolichoderiiiæ
i ? ...............................Eormicinx (Campotiotinæ)

Emery suggère donc que, du fond commun d’ancêtres 
hypothétiques, ont pris naissance quatre séries parallèles 
d’évolution. Ce fond commun remonterait beaucoup plus 
haut que les Proponerinœ, ancêtres des Ponerinæ. Par 
conséquent, si nous adoptons les vues d’EMERY, nous som
mes dans un cas tout à fait semblable à celui des Vespi- 
dés ; les ancêtres hypothétiques ont dû être très primitifs. 
Ce sont très probablement des Aculéates solitaires et sub
sociaux. Il est très clair que, si tous les Vespides et les 
Apidés solitaires avaient disparu, nous considérerions très 
probablement les formes sociales, seules survivantes, com
me des familles monophylétiques. Mais, d’un autre côté, 
les différentes sous-familles.de Formicidés ont toutes des 
relations très étroites et, comme nous l’avons dit, elles 
semblent être.unies par des groupes annexes. Il est donc 
plus probable que la famille dans son ensemble, est bien 
monophylétique.

Nous avons maintenant à chercher le point d’origine 
des fourmis parmi les Aculéates solitaires, autant que nous 
le pouvons en faisant appel à la morphologie, la paléo
graphie et l’éthologie. Dans l’ensemble, on a l’impression
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d’une famille étroitement circonscrite et très archaïque. 
On trouve cet aspect archaïque dans les nombreux gen
res et espèces qui combinent des caractères évidemment

FORMICINAE

DOLICHODERINAE

PSEUDOMYRMINAE

✓

PONERINAE

ANCETRES 
SCOLIOIDES

CERAPACHYINAE

DORYLINAE

1res anciens avec des caractères de haute spécialisation : 
dimorphisme sexuel prononcé, ¡puisque les différences di
re mâles et femelles sont, à part les ailes, plus pronou-

■'S. 
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cées que dans tous les autres Aculéates, caste d’ouvrières 
extrêmement spécialisées, non seulement aptères, mais 
différant beaucoup plus de la femelle fertile, ou reine, 
que chez les Apidés ou les Vespidés solitaires. Toutes ces 
différences indiquent une évolution très longue, plus 
longue apparemment que celle des guêpes ou des abeilles 
sociales. Il est évident qu’il ne faut pas chercher les an
cêtres des Formicidés« parmi les Sphecidœ, ou Fouisseurs, 
mais, à cause de la structure du thorax, l’absence des stri- 
giles aux pattes postérieures, la nervation de l’aile, etc..., 
parmi les Vespoïdés ou Vespiformes. Les Diploptères 
(Vespidæ) et Pompilidœ doivent être éliminés comme an
cêtres, à cause de leurs caractères morphologiques. Nous 
restreignons donc la recherche à la série de dix familles 
qui constitue la section Heterogyna, la plus ancienne du 
sous-ordre des Aculéates : les Sapygidæ, Scoliidæ, Tiphii- 
dæ, Thynnidæ, Methôcidœ, Plumariidœ, Mutillidœ, Apte- 
rogynidæ, Fedschenkiidæ et Anthoboscidœ. Le type de 
comportement de ces insectes, pour autant qu’on le con
naisse, est très uniforme, et plus primitif que celui des 
Pompilidés, des Vespidés solitaires et des Sphécidés, puis
que ils se conduisent précisément comme des parasitoï- 
dés, cherchent et paralysent leur proie insecte, et pondent 
sur elle in situ, ou, dans de rares cas (Sapygidæ), se con
duisent comme parasites d’abeilles ou de Sphécidés.

Les auteurs n’ont pas été longs à tirer parti du fait que 
nous venons de mentionner, pour soutenir des opinions 
différentes sur la famille à laquelle se relient le plus 
étroitement les Formicidés. La plupart d’entre eux, à la 
suite de Latreille, se sont arrêtés aux Mutillidés, mais 
d’autres ont montré des caractères de fourmis chez près- 
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que toutes les autres familles d’Heterogyna. (Superfamille 
« Formicina », de Borner) (i).

Selon Borner (1919), on pourrait construire une fourmi idéale 
en combinant l’aile postérieure du mâle de Mutilla, les mâ
choires d’un Myrmoside, les épines tibiales d’un Méthocide et 
le crâne d’un Sapygide. Il considère réellement les Plumariidæ 
comme une sous-famille de Formicidés et Plumarius comme 
« peut-être la plus ancienne des formes de fourmis ». Mais si 
sa suggestion que le crâne des fourmis est plus primitif que 
celui des Scoliidés, Thynnidés et Mutillidés est intéressante, il 
est d’autre part évident que les Sapygidés, et très probablement 
les Plumariidés, sont, à maint égard, moins analogues aux four
mis que beaucoup d’autres familles d’Heterogyna. Les Sapygi
dés sont connus comme parasites d’abeilles solitaires. Les 
mœurs de Sapyga quinquepunctata, telles que les décrit Fabre 
(1890), et celles de S. similis, telles que les décrit Nielsen (1902), 
montrent qu’ils se conduisent comme des Térébrants et utilisent 
leur long aiguillon en oviscapte, pour percer les parois de la 
cellule de l’abeille et déposer l’œuf près de l’œuf de l’hôte, ou 
sur lui. La jeune larve ¡de Sapyga, après avoir dévoré l’œuf de 
l’hôte, s’attaque aux provisions qui lui étaient destinées (pollen 
et miellée). A cause de ce régime végétal;' Nielsen voudrait 
placer les Sapygidés parmi les Apidæ, où Curtis les avait une 
fois placés (près des abeilles parasites du genre Nomada'), « ou 
même dans une famille alliée indépendante » (2).

(1) Borner (1919), comme IIandlirsch, a opéré beaucoup de fu
sions dans ce groupe. Ce dernier auteur (1924), rie reconnaît que 
quatre familles : les Sapygidæ, les Hhopalosomatidæ (que j’ai 
placée dans les Bethylqïded), les Mutillidæ et les Formicidæ, et 
traite comme sous-familles les autres groupes dont nous avons 
parlé plus haut. Les Mutillidæ englobent donc, comme sous- 
familles, les Mutillinæ, les Anthoboscinæ, les Scoliinæ, les 
Fedschenkiinæ, les Pterombrinæ, les Thynninæ, les Methocinæ, 
les Myrmosinæ, les Apterogyninæ et les Radobæninæ. Il consi
dère que les Plumariidæ constituent une superfamille indépen
dante, qu’il place au commencement de la série des Aculéates.

(2) Si ce qui dit Rohwer dans les « Hymenoptera of Connec
ticut » (1916, p. 620) est correct, à savoir que l’une des Sapy
gidés Nord-Américaines a été élevée sur les cellules d’une 
guêpe crépineuse (Sceliphron cementarium), le genre contien
drait au moins quelques espèces enlomophages.

sociétés d’insectes , 5
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Des singuliers Plumariidés, on ne connaît que des mâles. Il 
n’y a que deux genres ; Plumarius (Konowiella), de l’Argentine 
et du Chili et Myrmecopterina (Archihymeri) de l’Afrique du 
Sud (voir Brues, 1924c), distribution qui indique que la famille 
est très ancienne. La nervation alaire est beaucoup plus primi
tive que celle des fourmis et les antennes et l’abdomen sont 
tout à fait différents. La femelle est probablement aptère.

On connaît peu de choses en ce qui concerne les Fedschcn- 
kiidæ et les Anlhoboscidæ, chez lesquelles les femelles possè
dent des ailes, comme les mâles. On ne connaît que deux es
pèces de Fedschenkia, toutes deux du Turkestan (Ernest 
André, 1903). La seule espèce d’Anthoboscidæ que j’aie vue, 
notre Sierolomorpha ambigua d’Amérique du Nord, alors qu elle 
est très primitive, paraît être trop simple pour qu’on la re
garde comme proche de l’ancêtre hypothétique des Fourmis. 
Les Mutillidæ, Apterogynidæ, Thynnidæ, Myrmosidæ et Metho- 
cidæ ont des femelles aptères ; on ne peut donc les considérer 
comme des groupes ancestraux. En ceci, je m’accorde avec 
Handlirsch et je m’écarte de Forel et d’EMERY. Dans son tra
vail important sur les Dorylinæ (1895), Emery rejette les JThyn- 
nidés, que Forel .avait inclus parmi les ancêtres possibles des 
Fourmis, mais il dit : « Dans l’ensemble, je. suis d’accord avec 
Forel, mais je soutiens avec plus de force, l’opinion que les 
ancêtres des fourmis étaient étroitement reliés aux formes les 
plus anciennes de Mutillidés et même que leur morphologie 
était celle de cette famille ». Il regarde la relation avec les 
Thynnidés comme « simplement collatérale, et fondée sur leur 
dérivation commune des Mutillidés ». Ce sont évidemment les 
organes génitaux mâles très généralisés des Mutillidés, la con
dition aptère de la femelle des fourmis Dorylines et le pédicule 
abdominal particulier d’Apterogyna, rappelant celui des Four
mis, qui ont conduit Emery à sa conception. Mais la nervation 
alaire de ce genre, que E. André et Emery incorporent aux 
Mutillidés, est particulièrement spécialisée, -et très différente de 
celle des Formicidæ. Emery a vu parfaitement que la condi
tion aptère des. femelles de Mutillidés est un obstacle ; aussi 
soutient-il hardiment que les femelles de fourmis étaient origi
nellement aptères, mais auraient secondairement acquis des 
ailes parfaitement développées par héritage des mâles. Mac 
Clendon et moi (1903) avons critiqué il ÿ a longtemps cette opi
nion, mais, en 1920, le myrmécologiste italien affirmait qu’il 
n’en avait pas changé, bien que, dans le paragraphe suivant, il 
montrât que ¿on opinion actuelle était différente ; les fourmis 
ancestrales auraient possédé deux sortes de femelles fertiles. 
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une ailée et une aptère, opinion que je suis heureux de parta
ger (vide infra, p. 132). Il ne nous reste ainsi que deux fa
milles, les Scoliidæ et les Tiphiidæ, que l’on réunit souvent 
en une famille unique. IIandlirsch (en 1893 et en 1908), les consi
dérait comme extrêmement voisines des fourmis.

Il me semble que le groupe qui mérite l’attention la plus sé
rieuse, au point de vue de l’origine des fourmis, est celui des 
Tiphiidæ, et spécialement le genre Elis (Myzine), car il ressem
ble aux fourmis par la forme des yeux, la nervation alaire et la 
tendance générale à posséder une conslriction entre tous les 
segments abdominaux, fait qui rappelle si bien ce qu’on trouve 
chez certains Cerapaehyinæ (Sphinctomyrmex, Zasphinctus, Eu- 
sphinctus') et Dorylinæ (Leptanilloides) (1).

Il est intéressant de noter que cette vraie famille des Tiphii
dæ a des affinités de structure et de mœurs avec les Béthyli- 
dés, considérés dans une conférence précédente. Il est proba
ble que les trois groupes convergents: Bethylidæ, Tiphiidæ et 
Formicidæ, ont une origine commune parmi les formes éteintes, 
formes ancestrales dont les mœurs auraient ressemblé à celles 
des Bethylidæ disparus. Il est probable qu’ils chassaient des 
proies insectes, qu’ils les paralysaient et les traînaient dans leurs 
terriers, pour pondre leurs œuf^ sur elles. La mère insecte se
rait restée avec ses jeunes jusqu’à ce qu’ils fussent mûrs. Nous 
passerions aisément d’un tel état subsocial à un état social, tel 
qu’il existe chez toutes les fourmis, en imaginant que les filles, 
à l’éclosion, soient restées attachées à leur mère et aient amené 
leurs proies dans le terrier maternel. Une division physiologi-

(1) Nul laxonomiste, apparainment, n’a noté que les fourmis 
seules possèdent une paire de grandes glandes à la partie pos
térieure du thorax (voir Janet 1898b). Elles paraissent exister chez 
toutes les espèces, et dans toutes les castes, et s’ouvrent près 
des insertions des cuisses postérieures.. Chez quelques fourmis, 
par exemple chez les espèces de Crematogasler du sous-genre 
Physocrema, des Indes Orientales, les chambres et les tissus de 
ces glandes sont si développés que tout le métathorax est visi
blement enflé. Je n’ai pu retrouver aucune trace distincte de ces 
formations çhez les autres Aculéates, ni dans les sous-ordres 
inférieurs d’IIyménoptères. Avant qu’on puisse se prononcer sur 
leur signification taxonomique, il est nécessaire de faire une 
étude comparative étendue, avec des préparations totales du 
tégument et des coupes de la région métasternale, dans des fa
milles variées d’Hyménoptères.
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que du travail a pu se développer ensuite graduellement chez 
ces individus associés, la femelle fondatrice de la colonie ayant 
appris à nourrir sa première couvée avec sa salive au lieu de 
proies, tandis que ses filles seraient devenues les nourrices 
stériles des portées suivantes. Nous pouvons aussi penser que 
ces ancêtres des fourmis, Béthyloïdés ou Tiphioïdés, avaient 
à la fois des femelles ailées et aptères, comme Scleroderma. 
Cette conception nous fournirait le point de départ nécessaire 
des trois formes de femelles ; fertile et ailée, fertile et aptère, 
et stérile et aptère (ouvrières), formes que nous trouvons chez 
les fourmis actuelles. Nous éviterions ainsi la dérivation très 
improbable que soutient Emery : dérivation de femelles aptères 
avec héritage des ailes des mâles. L’aptérisme actuel des fe
melles de Mutillidæ, Thtjnnidæ, etc., pourrait se rapporter aussi 
au dimorphisme des femelles des «ancêtres Béthyloïdés éloignés, 
mais nous devrions concevoir qu’il n’y aurait eu aucun pro
grès dans le type de comportement, pas même jusqu’à un stade 
subsocial comme celui de Scleroderma.

Le seul résultat de cette discussion, qui a été poussée, 
je le crains, au point de devenir ennuyeuse, est peut être 
le suivant : les Formicidæ ont les mêmes relations phylo
géniques avec les familles les plus inférieures des Acu
léates, spécialement avec les Tiphiidœ et les Belhylidæ, 
que les Vespidés sociaux ont avec les Eumeninæ et les 
abeilles avec la famille des Sphecidæ.

* ♦* *

Notre perspective des origines lointaines des Formici- 
dés, telle que nous la découvrent leur morphologie et 
celle des autres familles d’Helerogyna, s’approfondit si 
nous faisons appel aux faits paléontologiques. Ici, nous 
sommes sur un sol un peu plus sûr que ¡pour l’étude pa- 
léogégraphique des autres familles d’Aculéates, parce que 
les fourmis sont les insectes les plus abondants dans les 
dépôts tertiaires. Nous les retrouvons jusqu’à l’Eocène,
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mais, de cette dernière période, on ne connaît qu'un petit 
nombre de spécimens. Par contre, le nombre de fourmis 
oligocènes el miocènes est considérable. Si le nombre d’es
pèces décrites est moins important que celui de toutes les 
autres familles d’IIyménoptères réunies, les spécimens 
sont tellement plus abondants que notre connaissance des 
formes individuelles est notablement plus satisfaisante. 
Ainsi, jusqu'à présent, on a examiné 11.711 fourmis, re
présentant seulement <j3 espèces, de l’ambre de la Bal
tique. Sur ce nombre, i.46i ont été étudiées par Mayr 
(1868), 690 par Ernest André (1895) et 9.660 par moi- 
même (1914). On a accumulé dans les musées beaucoup 
de matériel d’autres formations, sans l’étudier. 11 y a pas 
mal d’années, plusieurs musées américains m’ont envoyé, 
pour en faire l’étude, quelque 8.000 fourmis des argiles 
schisteuses miocènes de Florissant (Colorado), mais la 
pression incessante d’aulres travaux m’a empêché d’en 
faire même une détermination générique satisfaisante. 
J’espère toujours que quelqu’un de mes étudiants repren
dra le travail avec mon aidé, et le mènera à bien. Il y a 
soixante-seize ans (1849), Heer a décrit un certain nombre 
de fourmis fossiles conservées de la même façon, et éga
lement d’âge miocène, des argiles schisteuses de OEnin- 
gen (Bade) et Badoboj (Croatie), mais ses déterminations 
génériques sont si douteuses qu’elles sont inutilisables. 
Heureusement, un certain nombre de ces spécimens ont 
été examinés à nouveau plus tard, et réinterprétés par le 
célèbre myrmécologiste Gustav Mayr (1867). Une série 
d’espèces restreinte mais extrêmement intéressante, a été 
décrite en 1891 par Emery, de l’ambre de Sicile (Miocène 
moyen). Plus récemment, Cockerell (1916, 1920a) et 
Donistiïorpe (1920) ont décrit plusieurs espèces de l’Eo- 
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cène et de l’Oligocène moyen de l’Angleterre. Dans son 
livre monumental sur les insectes fossiles, IIandlirsch 
(1908) a dressé une liste de près de 3oo espèces de four
mis tertiaires, mais je n’arrive pas à y trouver, pas plus 
que dans les espèces décrites jusqu’à présent, plus de 169 
ayant des déterminations génériques valables et mon esti
mation est encore probablement trop libérale.

Bornons-nous d’abord au Tertiaire d’Europe. On connaît seu
lement deux espèces de l’Eocène(couches de Bagshot de Bour
nemouth). Elles ont été décrites par Cockerell (1920a) sous les 
noms de Formica heteroptera et de OEcophylla bartoniana, 
toutes deux à partir d’ailes antérieures (1)7

Vous noterez que les-169 espèces se répartissent entre 54 
genres, dont 27, c’est-à-dire la moitié, sont éteints, tandis que 
la moitié restante est divisée à peu près également entre genres 
existants représentés par des espèces en Europe et dans d’au
tres continents, et genres qui sont actuellement confinés à la 
région indo-australienne. Beaucoup de genres éteints étaient 
également de -cette région. C’est pour l’Oligocène inférieur 
(ambre de la Baltique) que le tableau montre le plus clairement 
ces faits. C’est la plus ancienne formation qui ait donné beau
coup de fourmis. Le fait est dû largement, sans aucun doute, 
au grand nombre de spécimens et à leur très belle conserva
tion. C’est dans l’ambre de la Sicile (Miocène moyen), qu’on 
trouve le plus grand nombre de genres indo-australiens. Sur les

(1) Cockerell compare l’aile de F. heteroptera à celle de Co- 
lobopsis stricta Jerdon, de l’Inde, je n’arrive pas- à imaginer 
pour quelle raison, car Colobopsis, comme tous les autres sous- 
genres de Camporiotus, 11'a pas la cellule discoïdale qui est 
présente chez le fossile.

Bien que les spécimens soient des ailes de fourmis indubita
bles, ils ne se prêtent pas à une identification générique. Tout 
ce que nous pouvons dire en ce qui les concerne, c’est que, 
pendant les temps éocènes, de vraies fourmis, appartenant pro
bablement à la famille la plus hautement spécialisée des Fornii- 
einæ, vivaient dans ce qui est actuellement l’Angleterre. Pour 
être aussi bref que possible, j’ai condensé dans le tableau ci- 
dessous tous les documents valables de fourmis fossiles de 
l’Eocène, de l’Oligocène et du Miocène d’Europe.
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seize espèces, représentant quatorze genres, huit sont indo
australiens, trois seulement sont éteints et trois seulement sont
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Miocène supérieur 6 3 0 x* 1

Miocène moyen 16 14 3 3 8

Miocène inférieur 28 12 2 8 2

Oligocène supérieur 5 5 1 3 1

Oligocène moyen 19 8 3 4 2

Oligocène inférieur 93 43 19 15 9

Eocène 2 2 0 1 1

Total Î69_ 5i 27 15 12

encore représentés en Europe et dans d’autres régions. Par 
malheur, les fourmis et les autres insectes sont loin d’être 
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aussi abondants dans l’ambre de la Sicile que dans ce.lui de la 
Baltique.

A part le Miocène de Florissant, auquel j’ai déjà fait allu
sion, les formations tertiaires de l’Amérique du Nord ont fourni 
très peu de fourmis. Scudder (1890) rapporte quatre espèces de 
l’Oligocène de Quesnel (Colombie britannique) 'aux genres ac
tuels bien connus Aphætiogaster, Myrmica, Dolichoderus et 
Formica, et Cockerell (1906a) a décrit une Portera hendersoni 
de Florissant, mais la lecture attentive des descriptions et 
l’étude des figures me laisse des doutes sur la valeur de l’iden
tification générique de tous ces inscetes. On connaît six espèces

Fig. 17. — Sicilomyrmex corniger, de l’ambre de Sicile, 
(d'après Emery).

de l’Eocène. Elles ont un intérêt particulier, parce qu’à l’ex
ception des deux de Bournemouth (Angleterre), ce sont les four
mis les plus anciennes qu’on connaisse. Trois d’entre elles ont 
été décrites par Scudder, à savoir Camponotus vêtus et Liome- 
topum pinque de l’Eocène de White River (Colorado) et Lasius 
terreus de l’Eocène de Green River (Wyoming). Je considère 
les identifications génériques comme très douteuses. Les trois 
autres espèces, décrites récemment par Cockerell (1921a, 1923a 
et. 1923b) .sont Eoformica eocenica et Archimyrmex roStralus de 
la. formation de Green River, et Formica copiera, de l’Eocène 
supérieur (Jackson) du Texas. Eoformica et Archimyrmex sont 
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décrits comme genres éteints. Le premier, que Cockerell pense 
pouvoir être identique à Liometopum pinque de Scudder, n’a 
certainement aucun rapport avec Formica ou Liometopum. La 
restauration de la tête faite par Cockerell, telle qu’on la voit de 
face, ne peut être identifiée, au moins en ce qui concerne les 
yeux et ocelles, à la tête de profil dans la photographie du fos
sile. Tout ce qu’on peut dire, à l’examen de la figure, c’est que 
le spécimen est un mâle, probablement de quelque Formicidé. 
Cockerell pense qu’ il se relie à OEcophylla, mais c’est une ques
tion de le savoir. Il pense aussi que son Archimyrmex ros- 
tratus est un Ponériné voisin de Prionomyrmex de l’ambre dé 
la Baltique et du genre actuel Myrmecia, d’Australie. Mais, à 
en juger par la figure, le spécimen est plus probablement un 
Myrmiciné. C’est ce que suggèrent la forme du pétiole, la pointe 
émoussée ou brisée (?) de l’épinotum et la forme de la tête, qui 
est différente de celle des Ponerinæ actuelles. Eo[ormica eoce- 
nica est décrite à partir d’une simple aile antérieure, magnifi
quement conservée, qui est nettement celle d’une fourmi et pro
bablement d’une Formicinæ, mais une détermination générique 
plus précise n’est pas possible.

Bien que la position générique précise du petit nombre 
de fourmis connues de l’Eocène d’Europe et de l’Amérique 
du Nord, soit si incertaine, il est sûr que ces fourmis ne 
sont en aucune manière plus primitives ou plus généra
lisées que les fourmis de l’ambre, et ces dernières sont 
presque aussi hautement spécialisées que nos formes 
vivantes. Toutes les huit sous-familles, à l’exception 
des Dorylinæ et des Leptanillinæ, — sont représentées 
dans la faune de l’ambre, et si bien qu’il n’a nullement 
été nécessaire de modifier leur définition pour les accom
moder aux espèces tertiaires. Non seulement les trois 
castes étaient aussi nettement différenciées chez les 
fourmis de l’ambre que chez les fourmis actuelles, 
mais les ouvrières de quelques genres (Pheidologelon, 
Pseudolasius, Dimorphomyrmex) étaient déjà pléo- ou 
polymorphes. Les larves et pupes également, qui sont 
quelquefois conservées, sont précisément semblables à 
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celles des espèces vivantes. Comme je l’écrivais en 191À : 
« Il y a donc des indications certaines que les mœurs et 
les instincts des fourmis de l’ambre étaient presque aussi 
évolués, sinon autant que ceux des fourmis vivantes. Plu
sieurs d’entre elles avaient appris à visitér les pucerons, 
étaient en conséquence devenues « trophobiotiques », 
comme le montre un bloc d’ambre de la collection de 
Königsberg, contenant un certain nombre d’ouvrières 
de Iridomyrmex gœpperti mélangées à un lot de pupilles 
pucerons. On peut difficilement douter que les fourmis 
de l’ambre eussent des myrmécophiles dans leurs nids, 
puisque Klebs mentionne, dans sa liste des Coléoptères 
de l’ambre (igio), trois genres de Paussidæ (Cerapterus, 
Pleuropterus et un genre non décrit). Ces fourmis avaient 
aussi des Acariens parasites, comme le montrent deux ou
vrières de Lasius schiefferdeckeri de la collection de Kö
nigsberg, chacune ¡portant un Acarién attaché à la base 
de l’un des tibias postérieurs. Ces spécimens montrent 
également que les Acariens avaient déjà acquis l’habitude 
particulière de se fixer dans des régions définies du tégu
ment de leur hôte ». La faune de l’ambre de la Baltique 
est, en vérité, si semblable à la faune vivante que nul 
miyrmécologiste ne serait surpris de trouver n’importe 
lesquels de ces genres éteints encore vivants à l’heure ac. 
tuelle dans les forêts des Indes Orientales ou de l’Austra
lie, ou de trouver dans l’ambre les genres bizarres el ar
chaïques de ces régions« En fait, cela est arrivé deux fois. 
Gesomyrmex a été décrit par Mayr comme genre éteint 
en 1868, mais plus tard, Ern. André (1892), en décrivit 
une espèce vivante (G. chaperi) de Bornéo, et j’en ai ré
cemment indiqué un autre du sud de la Chine (1921). Et. 
nesl André a décrit le genre Dimorphomyrmex de Bor
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néo, et, en i-go5, Emery en trouva une espèce dans l’am
bre. J’en ai trouvé une seconde espèce dans la meme 
formation (igiâ) et une autre vivante dans les Philippi
nes (1916) (1).

Fig. 18. — Ouvrière de Prionom.yrm.ex longiceps (Ponériné) 
de l’ambre de la Baltique.

a, profil ; b, face dorsale ; c, tête vue dorsalement

(1) Il est à peine nécessaire d’indiquer qu’on ne peut fonder, 
dans des spéculations sur la distribution géographique d’un 
genre particulier à l’époque actuelle, aucune conclusion sur 
l’absence de certains genres dans l’ambre ou d’autres forma
tions géologiques. Mais les zoogéographes ignorent continuel
lement un truisme si évident. Tous les documents paléontolo- 
giqucs positifs sont extrêmement précieux. Au contraire, les as
sertions sur l’absence de formes particulières dans des par
ties du monde diverses durant les périodes géologiques sont 
absolument sans valeur. Nulle part l'exactitude de cette vue 
n’est plus clairement illustrée que chez les insectes, et spécia
lement les fourmis fossiles. La nature des formations dans les
quelles se rencontrent les fossiles peut avoir empêché la con
servation de portions significatives de la faune. Ainsi, l’ambre 
a englué seulement les insectes petits et délicats, et, parmi les
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* * *

Avant d’entamer la discussion de certains ¡points en 
rapport avec la distribution géographique actuelle des 
fourmis, je dois appeler l’attention sur certaines de leurs 
particularités générales que personne ne me semble avoir 
suffisamment soulignées. Nous avions vu que les Formi- 
cidœ sont l’une des familles étroitement reliées d’une 
série, celle des Heterogyna, dont plusieurs ont des mœurs 
si exclusivement terrestres, que leurs femelles ont com
plètement perdu leurs ailes. Ces familles, dans leur en- 

fourmis, surtout les espèces arboricoles, ou celles qui montent 
à l’occasion sur les arbres. Nous n’y trouvons par conséquent 
qu’un petit nombre de Myrmicinæ, Cerapachyinæ et Ponerinæ, 
qui sont surtout terricoles, et, au contraire, un grand nombre 
de Dolichoderinæ et Formicinæ qui, ou bien vivent dans les 
arbres, ou bien aiment visiter, dans leur feuillage, les Aphides, 
les Coccides, etc. L’absence complète des deux sous-familles 
Dorylinæ et Leptanillinæ de l’ambre peut s’expliquer de la 
même façon, parce que la plupart des espèces actuelles de la 
première famille, et toutes les espèces actuelles de la dernière 
sont souterraines, ou hypogées. On peut aussi concevoir, il va 
de soi, que ces sous-familles peuvent ne pas avoir été repré
sentées dans les forêts de l’ambre. L’action sélective du milieu 
est encore plus manifeste dans le cas des fossiles miocènes de 
Florissant, Œningen et Radoboj. Presque tous ces fossiles, 
contrairement à ceux de l’ambre, sont des femelles et des mâles 
ailés, ou qui viennent de perdre leurs ailes récemment, et les 
arguments géologiques montrent que les argiles schisteuses 
dans lesquelles on les trouve ont été déposées dans des lacs 
peu profonds ; les fourmis mâles et femelles y sont tombés en 
descendant du vol nuptial, et les ouvrières n’y ont été entraî
nées que rarement par des crues. Faute d’avoir remarqué cette 
explication très simple, un éminent géologue américain Joseph 
Leconte (1884) a conclu que les mœurs sociales, les instincts et 
la caste ouvrière se sont développés chez les fourmis depuis 
le Miocène, alors qu’un regard, même hâtif, sur les fourmis de 
l’ambre de la Baltique (Oligocène inférieur) l’aurait convaincu 
du contraire.
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semble, dépendent beaucoup des conditions du sol (éda
phiques) et du climat, et presque toutes sont nettement 
thermophiles. Le tableau (p. i/ji) de Handlirscii (igi3b) 
montre que ce n’est pas vrai des Hyménoptères en gé
néral. Dans ce tableau est indiqué le nombre d’espèces de 
plusieurs grandes familles des trois sous ordres dans les 
zones tempérées, subtropicales et tropicales.

On observera que les Phytophages abondent dans la 
zône tempérée mais diminuent de nombre vers les tro
piques, — que quelques familles de Térébrants montrent 
la même ¡particularité, tandis qu’on observe une aug
mentation vers les tropiques des autres familles, et que 
les Aculéates, à la seule exception des Sapygidæ, ont une 
thermoiphilie similaire prononcée, qui se manifeste le plus 
nettement chez les Formicidæ et les familles alliées : Sco- 
liidœ et Mutillidæ (qui sont évidemment prises-ici sensu 
kitiore). Les Vespidés montrent une thermophilie presque 
aussi marquée que celle des autres Vespoïdés. Si les 
abeilles avaient été comprises dans le tableau, nous au
rions observé un développement maximum dans les zones 
subtropicales. Par conséquent, nous pouvons conclure 
que les Helerogyna, dans l’ensemble, constituent un 
groupe d’Aculéates fortement thermophile.

Il serait intéressant de construire un autre tableau 
pour marquer les degrés de xérophilie des Aculéates, mais 
ce serait plus difficile. La grande majorité des espèces de 
beaucoup de familles d’Heterogyna, notamment des 
Mutillidæ, Apterogynidæ, Thynnidæ, Plumariidæ, Metho- 
cidæ, Myrmosidæ et Fedschenkiidæ préfèrent indubita
blement un milieu sec. Tous ces groupes abondent donc 
dans les déserts, quelques-uns y sont confinés. La xéro- 
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philie des Formicidæ est moins évidente, parce qu’elle 
est masquée par certaines autres tendances. Alors qu’il 
est vrai que les espèces de fourmis sont très nombreuses 
sous les tropiques humides des deux hémisphères, il est 
également vrai que les individus de fourmis sont presque 
aussi abondants dans les déserts, dans des régions telles 
que les garrigues de Nexv-Jersey et d’autres endroits, qui 
portent une végétation plus ou moins xérophyte. Par con
tre, elles sont pauvrement représentées, en espèces comme 
en individus, dans les régions froides et humides, comme 
la Nouvelle-Zélande, le sud du Chili, la Patagonie, le 
nord de l’Europe et les Selkirk-Mountains de l’Amérique 
britannique. Le fait que la grande majorité des fourmis 
nichent dans la terre, montre que la famille était origi
nellement terricole, et cet habitat l’oblige à éviter tous 
les sols qui ne sont pas bien drainés. D’où leur rareté 
dans les prairies humides et les marécages, et leur prédi
lection pour les pentes des montagnes et des collines, spé
cialement celles qui font face à l’est et au sud dans l’hé
misphère nord et au nord et à l’est dans l’hémisphère 
sud. Dans les portions pluvieuses des tropiques, où nous 
trouvons plusieurs grands genres arboricoles, elles ont 
évidemment choisi la nidification dans ou sur les arbres 
pour éviter l’humidité excessive et néfaste du sol. Mais, 
même dans ces régions, comme je l’ai observé dans 
l’Amérique centrale, etxailleurs dans les régions tropi
cales humides, les fourmis térricoles préfèrent les talus, 
le sol sous les pierres ou les troncs d’arbres abattus, ou 
le bois décomposé qui absorbe peu d’eau de pluie.

J’ai insisté sur ces faits, parce qu’ils me semblent indi
quer en définitive, chez les fourmis, une xérophilie pro
fondément enracinée et une origine très probable, — en 
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même temps que les Scoliides, les Mutillides, les Thynni- 
des, etc... —, sur les grandes plaines et les plateaux con
tinentaux intérieurs, durant l’époque Mésozoïque,’ dans 
les régions même, en fait, où quelques botanistes pensent 
que les Angiospermes ont pris naissance. Il faut noter à 
ce propos que, même les forêts de l’ambre, dans lesquel
les les fourmis doivent avoir été extrêmement abondan
tes, étaient probablement plutôt xérophytiques. L’ambre 
lui-même était produit par une espèce de pin, et la gran
de quantité de poils étoilés disséminés dans les morceaux 
de résine fossile montre que les chênes étaient abondants. 
En fait, la faune du Samland doit avoir été assez sem
blable à celle des garrigues de New-Jersey, mais avec 
une adjonction plus grande d’éléments tropicaux. Ulmer 
(1912), dans sa monographie des Trichoptères (Phryga- 
nes) de l’ambre de la Baltique, a ingénieusement montré 
que la région était montagneuse. 11 trouva que, sur les 
trente genres actuels de Phryganes qui étaient représentés 
dans la résine fossile, les larves de i3 % devaient avoir 
vécu dans des eaux fortement agilées, 8 % dans des eaux 
stagnantes, et 4 % dans des cours d’eau à cours lent. Il 
conclut que 35 genres, avec 73 espèces, connus seule
ment de l’ambre, passaient leur vie larvaire dans des tor
rents, que 7 genres avec i/j espèces vivaient dajis des 
eaux tranquilles, et que 7 genres avec 7 espèces étaient 
probablement indifférents pour leur habitat aqueux. Par
mi les aires continentales existantes, l’Australie fne sem
ble présenter les conditions les plus rapprochées de celles 
dans lesquelles je considère que les fourmis mésozoïques 
doivent avoir évolué. Ce continent possède une végétation 
plus ou moins xérophyte, excepté dans l’extrême nord, où 
il y a un apport considérable d’immigrants papous dans
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la flore et la faune. Le grand développement des Thynni- 
dés en Australie est aussi significatif du même point de 
vue.

Nous pouvons conclure, par conséquent, que les four
mis sont primitivement une famille d’insectes terricole et 
thermophile, qui a pris naissance dans un milieu sec, et 
qui préfère toujours un tel milieu. A partir de cette con
dition, nous pouvons tracer trois lignes de rayonnement 
et de spécialisation adaptatifs. Un certain nombre de 
genres, dans toutes les sous-familles, excepté les Pseudo- 
myrminœ et les Dolichoderinæ, ont abandonné la vie à 
la surface du sol et sont devenus souterrains, ou hypo- 
gés. D’autres ont renforcé leur tolérance naturelle pour 
la sécheresse et sont devenus déserlicoles, et il est inté
ressant de noter que cette catégorie comprend plusieurs 
genres primitifs, snécialement parmi les Myrmicinæ (Mes- 
sor, X ovomessor, Veramessor, Pogonomyrmex). Fina
lement, un certain nombre de genres et de sous genres, 
dans les régions à grandes pluies, sont devenus arbori
coles. Il est intéressant de noter que cette dernière caté
gorie est représentée à peu près exclusivement par les 
genres les plus spécialisés des quatre sous familles les 
plus élevées, les Myrmicinæ, les Pseudomyrminæ, les 
Dolichoderinæ et les Formicinæ, et n’a pas de représen
tant parmi les Dorylinæ, ni les Leptanillinæ, et seule
ment un très polit nombre (par exemple Xeoponera), par
mi les Ponerinæ. En outre, même des genres, aussi exclu
sivement arboricoles que Pseudomyrma et Cremalogasler 
contiennent quelques formes terricoles. Pseudomyrma 
elegans, par exemple, comme l’a montré Forel, niche 
toujours dans le sol, et il y a plusieurs Crematogasler 
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qui nichent dans un sol plutôt sec dans l’Amérique du 
Nord, l’Australie et ailleurs (i).

(1) Si mes conclusions sont correctes, Emery (1920) doit s'être 
trompé dans son interprétation des successions d’habitat dans 
la section des Eucamponotinæ, groupe qui comprend le genre 
Camponotus, avec plus de 1.000 espèces, sous-espèces et va
riétés décrites, et plusieurs genres alliés.

Tous les groupes arboricoles cités par Emery se rencontrent 
en Australie, excepté Gesomyrmex, qui est indo-malais et Gigan- 
tiops, qui est néotropical. Mais Gigantiops, comme je l’ai montré 
(1922b), n’est pas arboréal. Dans la Guyane britannique, je l’ai 
trouvé nichant dans de vieux troncs d’arbres sur le sol, et le 
Dr W. M. Mann m’informe qu’il l’a pris sous des pierres en Bo
livie. Gesomyrmex, également, est probablement terricole. Les 
types de G. howardi m’ont été adressés mélangés à un lot de 
fourmis bien connues comme terricoles. Selon mes observations, 
quelques-unes au moins des espèces d’Opisthopsis et de Calo- 
myrmex nichent dans la terre. Parmi les nombreux sous-genres 
de Polyrhachis, toutes les espèces australiennes de Campomyr- 
ma et Chariomyrma sont terricoles et, en outre, comme Calo- 
myrmex, distinctement xérophiles. En Afrique, certains membres 
du sous-genre Myrma sont terricoles et il en est probablement 
de même de quelques de ses espèces des Indes Orientales. On 
ne connaît rien des mœurs de VEchinopla, mais il est proba
blement arboricole. Et, quand nous bornons notre attention à 
Camponotus, nous trouvons que les sous-genres terricoles 
Myrmoturba, Dinomyrmex, Myrmosericus, etc..., sont évidem
ment beaucoup plus primitifs que les sous-genres Myrmorha- 
chis, Colobopsis et ses alliés, etc..., qui ont la tête et les man
dibules de la reine et des soldats plus ou moins spécialisées pour 
vivre dans le bois. Ici encore, il faut noter que Myrmoturba, 
qui embrasse un nombre considérable d’espèces, sous-espèces 
et variétés, est hautement xérophile, car la plupart de ses for
mes sont confinées à des régions quelque peu arides ou déser
tiques. Dans l’Amérique du Nord, Myrmoturba se rencontre seu
lement dans les portions les plus sèches des états du Sud- 
Ouest et de ¡’Ouest. Par conséquent, à mon avis, l’évolution 
des Eucamponotini a été exactement l’inverse de celle qu’à 
indiqué Emery. Je considère comme également fallacieuse son 
opinion, que les fourmis ancestrales, qui ont donné naissance à 
OEcophylla, Camponotus et Polyrhachis, avaient l’habitude d’em
ployer leurs larves à unir en filant des feuilles et des détritus
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L’existence, dès TOligocène inférieur, d’une grande sé
rie, remarquable par la diversité des genres, — dont beau
coup, représentant presque toutes les sous familles mo
dernes de Formicidœ, existent toujours et comprennent 
même des espèces comme Formica flori et Lasius schief- 
ferdeckeri, identiques pratiquement à F. fusca et L. niger, 
espèces actuelles communes d’Eurasie, et de l’Amérique 
du Nord, — indique que la faune actuelle, même sous les 
tropiques, ¡peut avoir diminué de nombre d’espèces et de 
genres depuis Je début du Tertiaire. Il n’y a certainement 
aucun indice d’évolution progressive durant l’ère cœno- 
zoïque.' Nous sommes donc amenés à penser que l’origine 
et les ¡premiers stades d’évolution de la famille, les plus 
significatifs, se placent à l’ère mésozoïque. Mais nous ne 
pouvons que conjecturer ce développement ; tout fossile 
nous manque.

Handlirsch (1908) et Emery (1920) diffèrent quant à 
la période d’origine -des Formicidœ. Selon le premier, 
« nous devons nous rallier à l’opinion que le foyer d’évo
lution (« Entwicklungsherci ») de toute la famille des 
Formicidœ (au sens large) doit être cherché dans les 
aires continentales eurasiatiques du Tertiaire le plus an
cien ou du Crétacé supérieur. Les formes qui auraient 
pris naissance là, auraient atteint l’Amérique du Nord 
par les connections continentales orientales et occiden- 

pour construire le nid. Cette habitude, que l’on connaît actuel
lement si bien chez Œcophylla, se rencontre seulement chez 
deux espèces néotropicales de Camponotus, parmi plusieurs 
centaines, et chez quelques sous-genres du genre paléotropical 
Polyrliachis (Cyrtomyrma, Myrmothrinax, Myrmhopla), et il n’y 
a rien qui indique qu’il n’ait pu être acquis indépendamment 
dans tous les trois genres, longtemps après qu’ils ont passé à 
la vie arboréale.
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taies de l’hémisphère nord, et auraient émigré vers le 
sud, à partir de l’Amérique du Nord, aussi bien que de 
l’Europe et de l’Asie. Emery conçoit une origine méso
zoïque plus lointaine de la famille il pense que les Pone- 
rinæ remonteraient au moins au Crétacé inférieur, les 
Dorylinæ aux temps précétacés, et la famille peut être à 
la fin du Jurassique. Pour ma part, j’estime que ce n’est 
pas encore assez haut. Ce que nous avons dit de la ther- 
moxérophilie des Formicidæ, rend probable leur appari
tion au Trias, sinon à la fin du Permien, périodes qui, 
selon les paléométéorologistes (Scruciiert 191/1, Hun
tington 1914 et d’autres), se caractérisent par une tempé
rature élevée et une grande aridité. Les mœurs terrestres 
des fourmis et leurs relations très intimes et très ¡plasti
ques avec leurs larves et leurs pupes, qui s’opposent aux 
mœurs des guêpes et des abeilles sociales, d’une évolu
tion plus récente, semblent indiquer une origine dans 
des conditions plutôt arides : celles qui ont ¡probablement 
existé sur les grandes masses continentales, durant le 
Trias et le début du Jurassique. Les adaptations arbo- 
réales de certains genres pourraient ainsi être conçues 
comme ayant pris naissance durant le Crétacé, période 
de température continuellement élevée, mais d’humidité 
plus grande, comme celle des forêts tropicales actuelles.

Si nous postulons un passé géologique si lointain pour 
les fourmis, nous leur accordons le temps nécessaire ¡pour 
acquérir, non seulement une grande diversité générique 
et spécifique, mais encore une distribution cosmopolite, 
avant, le début du Tertiaire. fn certain nombre de ¡pro
blèmes suggérés par la distribution géographique actuelle 
des genres prennent aussi un aspect différent. Ces pro
blèmes sont l’origine de controverses nombreuses et nous 
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ne pouvons ici les examiner en détail. Emery, influencé, 
il semble bien, par H. von Ihering et Scharff, a fait un 
usage considérable de communications continentales 
transatlantiques et antarctiques, pour les genres repré
sentés à l’heure actuelle seulement dans l’Amérique du 
Sud, l’Afrique du Sud, l’Australie et la Nouvelle Zélande, 
tandis que Handlirscii (igi3b) et moi-même (1917c), 
inclinons à adopter, comme explication satisfaisante de 
la distribution actuelle de tels genres « résiduels », la vue 
plus ancienne d’une origine circumpolaire et probable
ment eurasiatique des Formicidœ, et leur migration par 
la communication terrestre bien établie de la mer de 
Behring, ainsi que leur migration vers le sud dans les 
deux hémisphères. Cette dernière opinion est appuyée 
par les statistiques soignées de la distribution actuelle de 
iô.ioo genres et 180.000 espèces d’insectes. Ces statisti
ques montrent que les communications continentales 
diverses, dont von Ijwering, Scharff, Emery et d’autres 
postulent l’existence, ne sont rien moins qu’assurées. 
Handlirscii montre en outre (pie, sur une carte du 
monde indiquant seulement les plus importantes des 
communications continentales que réclame l’école ana
lytique des zoogéographes, les océans sont réduits à un 
petit nombre de petites lagunes. Ceci nécessiterait une 
distribution des organismes marins passés et présents 
différente de celle qu’on observe. D'autre part, dans cette 
hypothèse, les faunes tropicales de tous les continents et 
des îles seraient homogènes, loin donc de montrer les 
différences considérables qu’on constate actuellement.

L’étude de notre faune néarctique prédispose naturelle
ment les naturalistes américains’ à défendre l’hypothèse 
d’une origine boréale des organismes, et leur migration
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vers le Sud, dans d’autres parties du globe, sans l’aide de 
communications continentales autres qu’entre l’Alaska et 
l’Asie Orientale et entre l’Est de l’Amérique du Nord et 
l’Europe. Actuellement, le plus valeureux champion de 
cette vue, et le plus énergique adversaire des « construc
teurs de ponts » est le Dr W. D. Mattiiew (1915), auto
rité bien connue en matière de Mammifères vivants et fos
siles. Mais, même en Australie, où des communications 
continentales antarctiques ont trouvé beaucoup de défen
seurs, le courant d’opinions semble changer, si nous en 
jugeons par un intéressant travail récent de Longman 
(1923), qui ne trouve que peu d’indications en faveur des 
opinions de Hedley, Haswell et d’autres (1).

Ce sont évidemment les géologues à venir qui décide
ront. en dernier ressort, si les communications continenta
les des anciens géologues et des zoogéographes de l’école 
de von Ihering ont réellement existé. Si nous en jugeons 
par des travaux récents très intéressants comme celui de 
Kober (1921) sur la structure de la lithosphère, il n’y a 
aucune preuve géologique de l’existence, ni des ponts cons
truits par von Ihering pour le Tertiaire, ni de communica-

(1) Kolbe (1913) et moi, avons été pris à partie par Emery, 
parce que nous considérions la faune entomologique d’Aus
tralie (fourmis comprises), comme essentiellement mésozoïque. 
Alors qu’il est bien connu que cette faune comprend égale
ment un certain nombre d’éléments de la Papouasie et de l’Inde 
Orientale, il n’y a pas de preuve qu’ils n’aient pénétré en Aus
tralie avant les temps tertiaires. Schughert (1916) dit : « Nous 
devons conclure que l’Australie a été un continent insulaire, au 
moins depuis l’Eocène supérieur, puisque c’est depuis cette 
période que les Mammifères placentaires ont pris partout la 
prééminence sur toute la vie terrestre ». Et Longman apporte 
de bonnes raisons de penser que les Marsupiaux ont eu une 
évolution prétertiaire longue et particulièrement locale, en 
Australie. 
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lions intercontinentales similaires durant l’ère mésozoï
que. Les conclusions de Kober semblent bien fondées. 
Elles se résument en cette phrase : « Nous voyons, par 
conséquent, que, sans aucun doute, les six grandes masses 
continentales> à savoir : l’Amérique du Nord, l’Eurasie, 
l’Amérique du Sud, l’Indo-Australie et l’Antarctide ont eu 
une existence permanente depuis l’ère mésozoïque ». Et 
on peut tirer la même conclusion de sa description con
densée des continents durant l’ère mésozoïque. Toutefois, 
il indique l’existence de deux masses continentales, « hy
pothétiques », dans le Pacifique, l’une dont le centre ac
tuel est dans les Hawaï et l’autre dans l’hémisphère sud, 
mais toutes deux sont petites et loin de pouvoir constituer 
des ponts continentaux.
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CHAPITRE V

L’EVOLUTION DES TERMITES

Composition bisexuelle des colonies de termites. — Caractère 
tropical du groupe, ses subdivisions, leurs affinités. — Docu
ments paléontologiques. — Origme mésozoïque ou per
mienne. — Distribution géographique. — Affinités avec d’au
tres Orthoptères. — Moeurs nuptiales. — Habitudes alimen
taires (xylophagie). — Rôle des Protozoaires intestinaux. — 
Ennemis des termites.

Au nombre des caractères présentés par les divers grou
pes de fourmis, d’abeilles et de guêpes sociales que nous 
avons examinés dans les leçons précédentes, il en est un 
particulièrement frappant : c’est le retour constant, dans 
les moeurs de tous ces groupes, du même type général, 
du même motif, avec des modifications déterminées par 
le genre de nourriture et ¡par d’autres nécessités ambian
tes. Cette répétition est sans aucun doute provoquée en 
partie par des ressemblances morphologiques et éthologi- 
ques entre les ancêtres solitaires immédiats de ces in
sectes, et, en partie, par l’ancêtre commun le plus lointain 
de tous ces groupés. Comme nous l’avons vu, tous les 
Aculéates sociaux sont dérivés de Sphécoïd'es et de Ves- 
poïdes solitaires et j’ai essayé de rattacher ces deux grou
pes à des Béthyloïdes éteints hypothétiques, qu’on peut 
supposer être la souche primitive du sous-ordre des Acu-
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léates tout entier. Que les abeilles sociales, quoique des
cendant de Sphécoïdes, soient néanmoins, et à beaucoup 
d’égards, plus proches des Vespides sociales que ne le 
sont les Formicidés descendant des Vespoïdés, ce fait re
marquable peut sans doute s’expliquer par une évolution 
de ce dernier groupe plus longue et plus fertile en événe
ments.

Ce que l’on pourrait appeler l’héritage ou le fonds 
« solitaire » des Aculéates sociaux est recouvert naturelle
ment par les caractères, de structure ou d’habitudes, que 
ces insectes ont acquis, à uqe époque plus récente, comme 
conséquence de la vie sociale :

1° Le dimorphisme sexuel prononcé, qui, chez les Aculéates 
solitaires comme chez les Térébrants, se manifeste plus dans 
leurs mœurs que dans leur structure. — Les exemples com
plexes d’instinct sont patents chez la femelle uniquement et le 
mâle en est réduit au simple rôle d’agent fécondateur. Grâce à 
la perfection du spermathèque de la femelle, qui peut emmaga
siner le sperme du mâle et 4e conserver vivant très longtemps, 
cette femelle se comporte comme si elle était bisexuée ou her
maphrodite, et elle exerce un contrôle fonctionnel sur toute la 
reproduction. Elle seule est donc soumise à la pleine inci
dence des stimuli ambiants, et, en réagissant vis-à-vis d’eux, 
elle peut s’avancer dans la voie de la spécialisation ou de 
l’adaptation progressive, aussi loin que le lui permet la plasti
cité de sa constitution. Le mâle, à part quelques légères modi
fications spécifiques, est condamné à la stabilité dans sa struc
ture, et à la monotonie dans sa manière de vivre. Il constitue 
le sexe conservateur, le sexus sequior.

2° La mise en réserve, comme aliment pour les jeunes, d’in
sectes ou de produits d’origine végétale, par les Vespoïdes ou 
les Sphécoïdes solitaires. —- Cette prévoyance peut être consi
dérée comme une activité sociale potentielle, car les condi
tions du développement social sont présentes implicitement et 
dans le temps, et la société deviendra effective ou explicite, 
dès que les conditions spatiales nécessaires seront réalisées, 
c’est-à-dire lorsque les parents coexisteront avec leurs descen
dants adultes,
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3° Le nid, qui va du simple terrier creusé dans le sol, ou de 
la cavité toute faite, aux alvéoles soigneusement bâties en terre 
ou en matériaux empruntés aux plantes.

4’ Le développement des réactions de défense chez la mère. 
Ces réactions sont la suite naturelle des habitudes de chasse 
et de lutte des ancêtres, les Béthyloïdes primitifs, et aussi de 
la transformation de l’oviscapte en aiguillon. Certains Térc- 
brants eux-mêmes (Ichneumons) piquent quand on les touche.

Les Aculéates solitaires usent aussi de leurs mandibules 
comme arme de défense, car ces organes ont peu à peu acquis 
plus d’efficacité, en servant à prendre et à transporter la proie, 
à creuser le terrier, etc. Au début, ils sont employés en même 
temps que l’aiguillon, mais ils peuvent se substituer à lui comme 
organe principal de défense, ainsi que l’a montré Roubaud 
(1918).

Comme conséquences du contact réel, effectif, entre 

l’Aculéate mère et ses enfants, et aussi de l’association en

tre elle et ses semblables, d’où naît la division physiologi

que du travail, on observe, dans la vie en sociétés, des 

modifications et des additions dont les plus significatives 

sont les suivantes :

1° La différenciation des femelles en deux castes, ou deux 
formes, l’une fertile (reines), l’autre stérile (ouvrières). En ou
tre, la reine se distingue du mâle, stationnaire, conservateur, 
par sa longévité accrue, sa taille et des différences morpholo
giques. De plus, sa fécondité est beaucoup plus grande que 
celle de la.femelle solitaire; tandis que, les ouvrières, surtout 
chez les fourmis, tendent à se différencier de plus en plus de 
la reine et finissent par être dimorphiques, par dissociation de 
leur double fonction primitivement combinée : alimentation et 
protection (ouvrières proprement dites et soldats).

2“ La réunion d’individus qui forment la colonie voit se 
développer diverses méthodes de transmission des stimuli ou 
de distribution de la nourriture ou des sécrétions (trophalla
xis).

3° La récolte de la nourriture, sa mise en réserve, son utili
sation se font en commun.
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4° Le nid, qui est l’œuvre combinée et coordonnée de la 
communauté, s’agrandit, se perfectionne et devient permanent.

5° Les fonctions de protection et de défense deviennent 
aussi beaucoup plus efficientes et formidables, étant réservées 
à toute la caste ouvrière ou à une partie de celle-ci, tout parti
culièrement spécialisée, la caste des soldats.

Il faut remarquer qu’avec l’apparition de la vie so
ciale, les mœurs deviennent non seulement plus compli
quées, mais aussi cumulatives. C’est là un ¡point impor
tant. Auguste Comte a montré il y a longtemps, et De 
Grange également (1923), tout récemment et très nette
ment, que la meilleure définition à donner d’une sociétés 
est de la considérer comme une collectivité cumulative. 
Naturellement, ces sociologiistes, et d’autres qui ont ex
primé des opinions semblables, ¡pensaient avant tout à la 
société humaine, qui est, par essence et de façon mani
feste, caractérisée par une accumulation extraordinaire 
de pensées et d’actes et de tout ce que celà implique : 
mœurs, institutions, langages, inventions, capital, art, 
science, etc.

Dans son livre intitulé « The Manhood of Humanity », 
le comte Korzybsky (1921), a également insisté sur les as
pects cumulatifs de la société humaine, et emploie pour 
les désigner le terme de « time binding ». Pour lui, c’est 
là une activité exclusivement humaine ; mais, comme l’a 
montré De Grange en plusieurs endroits, c’est en réalité 
un caractère commun à toutes les véritables sociétés, 
qu’elles soient animales ou humaines. Chez les Aculéates 
sociaux, les cumulations se révèlent très clairement, bien 
qu’elles soient généralement très primitives et rudimen
taires, en comparaison de celles que présente l’humanité, 
et qu’elles soient en grande mesure confinées dans la
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sphère de ce qu'on appelle les instincts et des effets de ces 
instincts. Mais il a dû en être également ainsi aux tous 
premiers degrés des- sociétés humaines. Au point de vue 
materiel, les communautés sauvages sont bien plus éloi
gnées, économiquement, du stade cumulatif, que ne le 
sont les abeilles des ruches ou les fourmis et les termites 
les plus élevés.

Au cours de leur passage de l’état solitaire à l’état so
cial, les Aculéates se sont trouvés, semble-t-il, dans l’im
possibilité de modifier un caractère très particulier ; les 
conditions d’existence du mâle. Dans toutes leurs socié
tés, ce sexe n’intervient pas dans les actes sociaux ou cu
mulatifs comme tel, mais il demeure dans un état qui est, 
par essence, identique à celui du mâle chez les ancêtres 
solitaires. Je dis « par essence », parce que, chez certaines 
guêpes et abeilles sociales, il paraît se socialiser légère
ment, au moins dans la mesure où il sent sa dépendance 
vis-à-vis du nid ou de la ruche, vers lesquels il revient 
après être allé en quête de nourriture ou à la recherche de 
femelles vierges. Mais cette lueur de sociabilité fait elle- 
même défaut chez les mâles de beaucoup de Formicidés, 
bien qu’ils soient traités avec une certaine sollicitude par 
le personnel ouvrier (i).

'Mais, en règle générale, chez tous les Aculéates so
ciaux, les mâles, bien qu’étant produits souvent en nom
bre considérable, sont simplement tolérés pour un certain

(1) Ainsi, quand un nid de Lobopelta elongata est dévasté, 
les ouvrières saisissent les mâles et les emportent ; dans ce cas, 
les mâles adoptent une attitude rigide, restent immobiles avec 
leurs appendices et leurs ailes repliées dans la même position 
que chez la nymphe, et ils sont transportés sous le corps des 
ouvrières, absolument de la même façon que les larves et les 
cocons. 
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temps comme des parasites dans la colonie. Etant indis
pensables pour la fécondation, cependant, on ne peut les 
considérer comme absolument inutiles !'

Cette conception anthropomorphique ne doit point, évi
demment nous conduire à considérer comme une erreur, 
de la part des Aculéates sociaux, la moindre socialisation 
du mâle en regard de la femelle. Même de notre point de 
vue humain, il ne paraît pas probable qu’une telle utili
sation sociale du mâle -aurait amélioré les sociétés d’abeil
les, de guêpes et de fourmis. Ceci nous est suggéré ¡par 
les termites, qui réalisent véritablement ce que les Acu
léates n’ont pu accomplir, ou tout au moins n’ont pas 
accompli ; ¡puisque, dans les colonies de termites, les di
verses spécialisations morphologiques et les diverses ac
tivités (division du travail) sont supportées également 
par les individus des deux sexes. A cet égard', ils nous 
paraissent des insectes sociaux plus parfaits que les Acu
léates sociaux ; et pourtant je me demande si, pour quel
que future métempsychose, il était offert à l’un de nous 
de choisir entre le sort d’une fourmi et celui d’un ter
mite, si le dernier serait préféré.

* * *

Un examen superficiel pourra faire croire que les ter
mites ¡présentent des ressemblances frappantes avec les 
Aculéates sociaux et surtout avec les fourmis. Comme les 
Formicidés, ils sont tous sociaux, et ils offrent un ¡poly
morphisme très prononcé parmi les individus de la colo
nie, certains étant aptères et se comportant comme les 
ouvrières et les soldats des fourmis. Dans les cas typi
ques, il y a une seule mère reine, et, bien qu’elle soit ac
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compagnée d’un, roi, les deux perdent leurs ailes avant de 
fonder la "colonie et après un vol de dissémination qui 
ressemble au vol nuptial des fourmis, ün retrouve un 
même parallélisme entre certaines fourmis et les termites 
supérieurs, en ce qui concerne les façons de récolter et 
d’emmagasiner des graines et de cultiver des champi
gnons. Mais, si intéressantes et suggestives soient-elles, 
ces ressemblances, et quelques autres moins frappantés, 
sont simplement le résultat de développements parallèles 
ou convergents. Lorsque nous en venons à une étude plus 
serrée des termites, nous découvrons un certain nombre 
d'idiosyncrasies fondamentales, dont l’une des plus si
gnificatives est celle que nous avons indiquée ci-dessus : 
la composition bisexuelle de la colonie dans son ensem
ble.

Les termites constituent un ordre indépendant, les 
Isoptères de Brullé. Parce qu’ils sont presque tous des 
insectes tropicaux, et qu’ils ne constituent pas des spéci
mens intéressants pour les collections, ils ont été très né
gligés par les entomologistes jusqu’au début du siècle 
actuel. Depuis ce moment, par contre, ils ont attiré un 
certain nombre de chercheurs éclairés, si bien que nous 
nous trouvons maintenant, en possession d’une littérature 
abondante,’concernant leur anatomie, leurs mœurs et leur 
taxonomie. Des travaux d’ordre plus général commen
cent aussi à paraître, tels, les traités de Hqlmgren (1909- 
igi3), Esciiericii (1909, 1911), Banks et Snyder (1920), 
et Hegii (1922) ; ils contiennent une telle quantité de ren
seignements que je n’essaierai même pas de concentrer, 
dans cette leçon, un résumé, même des plus importantes 
de ces données. Le récent volume de Hegh « Les Termi
tes », (ire partie), travail très étendu et illustré à profu
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sion, constitue la lecture souhaitée pour tous ceux que 
cette question intéresse. Comme dans les leçons précé
dentes, je m’en tiendrai, pour ma part, à la discussion 
de certains problèmes de l'évolution.

*■ ✓
Jusqu’ici, on a décrit un peu plus de 1.200 espèces de Ter

mites ; la majorité appartient aux régions tropicales les plus 
chaudes, et spécialement, pour un tiers environ, à la région 
éthiopienne, c’est-à-dire au sud du Sahara africain. Aux Etats- 
Unis, nous comptons quelque 34 espèces ; une ou deux seu
lement dépassent les frontières nord des Etats-Unis et pénè
trent dans l’Amérique britannique. L’Europe ne paraît posséder 
que deux espèces limitées au centre et au sud de la France et 
au littoral méditerranéen (1).

Présentement, la délimitation des groupes principaux et leurs 
noms sont quelque peu instables. Holmgren reconnaît trois fa
milles, qu’il a appelées les Protermitidés, les Mésotermitidés et 
les Métatermitidés (2).

Ces familles embrassent respectivement les formes les plus 
primitives, celles qui sont peu spécialisées et celles qui sont 
le plus hautement spécialisées ; mais, malheureusement, ces 
noms ide famille sont mal venus et ont été abandonnés, parce 
qu’ils ne correspondent à aucun nom générique (3).

(1) Le Dr Alfred Emerson m’a aimablement fourni quelques 
certitudes sur le nombre total de termites décrits aujourd’hui, 
pour les diverses régions du globe. Sa liste comprend un cer
tain nombre d’espèces qu’il a décrites, provenant de la Guyane 
anglaise et du Congo, mais elle n’est pas encore publiée. Il y 
a 123 genres et sous-genres, comprenant 1.237 espèces. Si l’on 
exclut les espèces cosmopolites et celles dont l’habitat est in
connu, les autres se distribuent de la façon suivante : Ethiopie, 
452 ; Madagascar, 38 ; Indo-Malaisie, 272 ; Papouasie, 30 ; Aus
tralie, 111 ; zones paléàrctiques, 22 ; néarctiques, 34 ; néotropi
cales, 282.

(2) C’est là la classification qu’HoLMGREN a publiée en 1910 
dans le « Zoologischer Anzeiger », et dans laquelle le groupe 
des Mastoterm.es est considéré comme une sous-famille des 
Protermitidés. Dans sa monographie de 1911, il accepte les 
vues de Silvestri (1909) et place au rang de famille les Masto- 
termitidés.

(3) Il existe un genre Protermes, mais appartenant aux Méta
termitidés de Holmgren !
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Actuellement, ses Protermitidés sont divisés en deux famil
les, les Mastotermitidés et les Calotermitidés, et Banks et Sny
der ont réuni les Méso- et Métatermitidés, en une famille, les 
Termitidés. Si l’on veut conserver la distinction de Holmgren 
en deux familles, les Mésotermitidés pourraient prendre le nom 
de « Rhinotermitidés », celui de « Termitidés » étant réservé 
alors aux Métatermitidés. Les Mastotermitidés et les Calotermi
tidés, étant les termites les plus primitifs, requièrent une atten
tion toute spéciale, au point de vue de la phylogénie de l’en
semble des Isoptères. Dans la leçon précédente, j’ai négligé 
de montrer qu’il y a, chez les Formicidés, un accroissement 
très net et très significatif dans l’importance de la colonie et 
dans son polymorphisme, comme dans la complexité des 
moeurs, lorsqu’on passe des genres primitifs, surtout chez les 
Ponérinés, aux genres plus spécialisés de cette même sous- 
famille ou desnutres sous-familles. Il en est de même, en géné
ral, pour les Termites, les colonies de Mastotermitidés et de Ca
lotermitidés étant habituellement très réduites, et d’un poly
morphisme moins défini, que celles de Termes ou à'Eutermes, 
les genres les plus élevés des Termitidés.

Les Mastotermitidés sont représentés par une seule espèce 
vivante, Mastotermes darwiniensis, de l’Australie du Nord, dé
crite par Froggatt (1896, 1905). Les caractères spécifiques sont 
tirés des formes sexuées, qui ont une longueur de 2 cm ; mais 
Froggatt a décrit aussi le soldat (1897) sous le nom de Termes 
errabundus. Les colonies sont petites et vivent dans des troncs 
d’arbre, sans faire de véritables nids. Elles s’établissent sou
vent dans les charpentes des maisons et y provoquent, comme 
d’autres termites, des dommages considérables. Desneux (1904) ; 
puis Silvestri (1909) et Holmgren (1911) ont très soigneusement 
étudié les Mastotermes ; ils ont découvert que ces insectes cons
tituaient un véritable type synthétique du plus grand intérêt. 
Quoiqu’étant sans aucun doute de vrais termites, ils possèdent 
néanmoins des caractères si nombreux des Blattoïdés, qu’ils 
doivent en être certainement les descendants phylogénétiques. 
Holmgren a montré qu’ils pouvaient dériver des Protoblattoïdés, 
groupe qui, dans la mesure où peut nous renseigner l’étude des 
fossiles, se serait éteint dans le Permien, -en donnant naissance 
à deux rameaux, l’un conduisant aux Blattoïdés, ou blattes, 
l’autre aux Isoptères. Les Mastotermes mâles et femelles, ont 
un lobe anal bien développé à l’aile postérieure, caractère qui 
a disparu chez tous les autres termites ; la nervation de l’aile 
est identique à celle des Protoblattoïdés, les tarses ont cinq 
articulations distinctes, les tibias sont épineux, il n’y a pas de
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glande frontale, et la femelle possède des gonapophyses dis
tinctes. Suivant Silvestri, il y a une véritable caste de soldats, 
mais pas de caste ouvrière proprement dite. Il décrit une for
me analogue à l’ouvrière, mais la considère comme un stade 
nymphal. Bien qu’HoLMGREN considère cette forme comme une 
ouvrière vraie, l’opinion de Silvestri paraît confirmée par les 
faits observés chez les Çalotermitidés. Holmgren et Jucci 
(1924) ont montré que l’hypoderme des Mastotermes a la même 
structure très particulière que celui des Blattoïdes, et Jucci a 
découvert que les réserves graisseuses renferment des cellules 
à bactéries contenant des bactéries symbiotiques analogues à 
celles qui ont été décrites par Blochmann, moi-mê’me et d’autres, 
chez les Blattes. Cleveland (1923b), et Jucci ont aussi montré que 
l’intestin postérieur du Mastotermes contient des Infusoires fla
gellés identiques à ceux qui se trouvent dans tous les autres 
groupes inférieurs de termites. On ne connaît pas les œufs de 
Mastotermes, mais, si l’on en juge d’après la petitesse des co
lonies et d’après la taille des œufs de Çalotermitidés, ils doi
vent être de grande dimension. Ceci constituerait également un 
caractère de Blattoïdés.

Les Çalotermitidés, qui sont un peu plus spécialisés que les 
Mastotermitidés, comprennent un certain nombre de genres, 
dont plusieurs forment de petites colonies dans le bois, en bon 
état de préférence, et ne construisent pas de vrais nids. Miss 
Thompson (1919) a montré que leurs œufs sont de beaucoup plus 
gros que ceux des termites supérieurs (Termitidés). Elle donne 
les mesures suivantes pour les œufs de quatre des genres :Ter- 
mopsis, 1,3 à 1,7 mm. ; Calotermes, 1,2 à 1,4 mm. ; Cryptoter
mes, 1,2 à 1,3 mm. ; Neotermes, 1,6 mm. Je n’examinerai, et 
très brièvement, que les trois genres les plus primitifs : Archo- 
termopsis, Termopsis et Calotermes.

Arehotermopsis wroughtoni, l’unique représentant du genre, 
habite le nord-ouest de l’Himalaya, a des altitudes variant de 
4.000 à 9.000 pieds ; il a été étudié très consciencieusement par 
Imms (1919). Les colonies entièrement développées compren- 
nênt, en plus du couple royal, des femelles et des môles ailés, 
des soldats, des formes analogues aux ouvrières, des nymphes 
à des stades divers, mais non de vraies ouvrières. Toutes les 
formes ont des yeux ; toutefois ils sont petits chez les soldats. 
Les œufs sont en petit nombre et de grande taille (0,95 à 0,98 
millimètre de long. 0,45 à 0,50 mm. de large). « Les soldats 
comptent parmi les plus grands que l’on connaisse et sont sur
tout remarquables en ce qu’ils présentent des caractères se
condaires externes bien définis, particularité qui a disparu en

rcin.org.pl



évolution des termites 163 

grande partie chez tous les autres termites. Dans le système 
reproducteur, on n’observe pas trace de dégénérescence ou 
d'arrêt de développement ; il est dans les mêmes conditions 
que dans les formes sexuées ailées, avant l’essaimage. » Les 
tarses d'Archotermopsis présentent cinq articulations comme 
chez Mastotermes, Termopsis et Hodotermes, caractère qui ne 
se retrouve chez aucun autre termite ; les styles et les cerques 
sont très longs, les derniers ayant six ou sept articulations. 
Imms attire l’attention sur plusieurs caractères de Blattoïdés que 
présente A. wroughloni. Cutler (1921) a appelé l’attention sur 
le fait que les Protozoaires intestinaux d’Archotermopsis sont 
d’un type plus primitif que ceux qui vivent dans l’intestin des 
termites supérieurs (1).

Le genre Termopsis est représenté par trois espèces, limitées 
au Pacifique et aux états du Nord-Ouest de l’Amérique du 
Nord. L’une de ces espèces, T. anguslicollis, a été bien étudiée 
par Heath (1902, 1907), qui a constaté que ses colonies peuvent 
parfois atteindre des dimensions considérables (2).

Il n’existe pas, dans le genre Termopsis, de véritables castes 
ouvrières et les soldats peuvent, au moins dans certains cas, 
devenir fertiles et pondre des œufs donnant des descendants 
viables ; toutefois on n’a pas suivi leur développement com
plet. Au moment où Heath a rédigé son mémoire, il avait trou-

(1) « Il est très intéressant de voir ainsi associés des para
sites, ou bien des symbiotes primitifs, avec un hôte également 
primitif, et ce fait suggère que les deux groupes d’organismes 
ont dû être ainsi associés l’un à l’autre au cours d’une longue 
période, sans avoir évolué vers une complexité plus grande, 
comme cela s’est produit pour d’autres termites et pour les 
Protozoaires qui leur étaient associés. » (Imms.)

(2) « Lorsque la colonie est accompagnée d’un couple royal 
primaire et qu’elle dure depuis un à trois, quatre ou peut-être 
cinq ans, elle compte de 50 à 1.000 membres. Lorsque le cou
ple royal primitif est mort et que plusieurs formes royales de 
substitution se sont développées, le processus de formation 
des œufs s’accélère rapidement, et conduit à la formation de 
communautés très vastes. Une telle colonie, occupant un énor
me tronc de pin, comptait 3.221 membres, et, à en juger par les 
milliers d’œufs déposés dans les galeries, ce nombre se serait 
vite accru, et fortement. Toutefois, dans les conditions norma
les, le nombre habituellement atteint est sans doute d’environ 
2.000 ». (Heath).
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v.é trois de ces soldats fertiles ayant des ailes assez bien déve
loppées. Dans une lettre récente, il m’annonce qu’il én a trouvé 
quatre, autres, et. il m’en a envoyé un. Celui-ci possède de faibles 
vestiges d’ailes, ressemblant à ceux des Archolermopsis ferti
les, reproduits par Imms, et aux soldats de Calotermes occiden- 
tis. (Vide in[ra). Toutefois, Miss -Thompson (1922), qui a égale
ment étudié Termopsis, croit que les soldats sont toujours infé
conds'; mais cela me paraît insuffisamment prouvé.

Les Calotermes ont été étudiés par Grassi et Sandias (1893), 
Heath (1902), Jucci (1924) et d’autres. Ce genre, dont on a dé
crit plus de cinquante espèces, est cosmopolite, et est repré
senté même en Nouvelle-Zélande et dans les îles Galapagos. 
Les colonies sont petites et comprennent les mêmes castes que 
celles de Termopsis et d’Archotermopsis. La fécondité, au moins 
occasionnelle, des soldats est indiquée par les observations de 
Grassi et Snyder a établi que,, dans l’espèce la plus primitive 
et la plus répandue, Calotermes occidentis, de l’Amérique cen
trale, les soldats ont tous des vestiges d’ailes. Retenons donc 
que le développement de la caste des soldats a précédé l’appa
rition de la stérilité. Imms l’avait vu clairement pour Archoter
mopsis, comme Heath pour les soldats fertiles de Termopsis, 
et les soldats, normalement subaptères, de Calotermes occiden
tis, suggèrent la même conclusion. On peut penser qu’une 
étude, pratiquée sur du matériel frais, de Mastotermes darwi- 
niensis, montrerait aussi que, chez ces termites très primitifs, 
les soldats sont féconds, sinon toujours, au moins occasionnelle
ment. Chez les Hodotermes africains, comme chez les Hodoter- 
mopsis du. Japon, qui sont aussi des Calotermilidés, il s’est 
développé également une caste d’ouvrières et une caste de 
soldats, et nous trouvons donc ici le nombre typique de castes 
des Termitidés, ou termites supérieurs. Mais chez ces derniers, 
les soldats et les ouvrières sont toujours stériles et, chez les 
Termes, il semble même qu’il ne se développe pas de formes 
royales complémentaires.

** *

Si nous considérons la paléographie des termites, nous 
voyons qu’ils sont signalés dans presque toutes les for
mations tertiaires où l’on a retrouvé des fourmis, mais 
qu’ils sont encore inconnus dans les formations mésozoï

rcin.org.pl



EVOLUTION DES TERMITES 165

ques. Handlirscii (1908) cite un grand nombre d’espèces 
fossiles. Plus récemment, Von Rosen (igi3) a publié une 
révision des foi nies connues, qui a donné des résultats 
particulièrement révélateurs.

Presque toutes tes espèces de l’Eocène, de l’Oligocène et du 
Miocène de l’Europe et de l’Amérique du Nord se trouvent ap
partenir aux genres primitifs que nous avons examinés, c’est- 
à-dire Mastotermes, Archotermopsis, Termopsis et Calotermes 
et à de's genres éteints très voisins. Ainsi, le seul termite si
gnalé dans l’Eocène européen est Mastotermes bournemou- 
thensis, de Bournemouth (Angleterre). Deux autres espèces, 
anglicus et balheri, ont été décrites dans l’Oligocène moyen de 
l’ile de Wight, et une autre, M. eroaticus, est signalée, dans le 
Miocène de Rabodoj. D’après von Rosen, YEutermes [ossarum, 
du Miocène du Colorado, serait très probablement un Mastoter
mes. Il y a quelques mois, le Dr E. W. Berry m’a présenté un 
dessin d’une aile de Mastotermes admirablement conservée, 
qu’il avait trouvé dans l’Eocène du Texas. Tout ceci est plein 
d’intérêt, car cela indique que les Mastotermes, actuellement 
représentés par une seule espèce confinée dans le Nord de 
l’Australie, formaient un genre cosmopolite florissant pendant 
le tertiaire inférieur et moyen. Von Rosen attribue à un genre 
très voisin, Miotermes, quatre espèces du Miocène européen 
(Radoboj, OEningen et Würtemberg) et une de Florissant, Co
lorado (M. coloradensis Scudder). Dans l’ambre de la Baltique, 
il se trouve une espèce d'Archotermopsis (A. tornquistï), genre 
qui, nous l’avons vu, est présentement limité à l’Himalaya, et 
trois genres éteints, voisins d’Archotermopsis et de Termopsis, 
qui sont : Xestotermopsis, Proëlectrolermes et Electrotermes. 
En outre, les quatre espèces de Parotermes de Florissant, dont 
trois ont été décrites par Scudder (1883, 1890) et une par Coc- 
kerell (1913) sont très certainement rattachables au genre 
Hodoterm.es, actuellement réduit de l’Afrique, à l’Asie centrale 
et méridionale, et elles appartiennent donc aux Calotermitidés 
Cockerell (1916b) a décrit un Termopsis swinhoi de l’ambre de 
la Burma (Miocène). Ce genre ne se trouve actuellement que 
dans l’Ouest de l’Amérique du Nord. Von Rosen a reconnu un 
véritable Calotermes (C. œningensis) dans le Miocène d’OEnin- 
gen. Ces faits montrent clairement que les termites primitifs 
étaient représentés, à l’époque tertiaire, par des espèces et des 
genres plus nombreux qu’à l’époque actuelle. Les espèces de 
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termites supérieurs sont rares dans le Miocène : Odontotermes 
pristinus de Radoboj, Entérinés fraasi de Wurtemberg et deux 
espèces de Termes, obscurus et croatieiis, de Radoboj, et en
core les références génériques en sont-elles, pour la plupart, 
douteuses. Pour les Termitidés inférieurs, le genre moderne 
Leucotermes est représenté par une espèce (L. Iiartingï) dans 
le Miocène de l’Europe et par une au Colorado (L. meadi). 
L’ambre de la Baltique contient trois espèces de Reticulitermes, 
genre auquel appartiennent le plus grand nombre des termites 
de l’Europe et de l’Amérique du Nord (R. luei[ugus et [lavipes'). 
La rareté des restes dès Termitidés, dans le Tertiaire inférieur 
et moyen de l’Europe et de l’Amérique du Nord, semble prou
ver, ou que cette famille apparaissait tout juste à ce moment, 
ou que le climat de ces régions était trop froid pour elles. 
Même aujourd’hui, les Termitidés ne prospèrent que dans les 
parties les plus chaudes ,de l’Ethiopie et des régions orienta
les et néotropicales.

Ainsi, les données paléographiques confirment les con
clusions phylogénétiques générales, tirées de l’étude mor
phologique et taxonomique des termites vivants, et sug
gèrent que ces insectes ont ¡paru dès les temps mésozoï
ques. Rien ne prouve qu’ils n’aient ¡pas commencé leur 
évolution pendant le Permien, au moment où disparais
saient les derniers Protoblattoïdés. Handlirsch (iqo3) 
montre les termites naissant de la souche des Blattoïdés, 
pendant le Crétacé, mais ce début doit être plus ancien. 
Warren (1919) a fait ressortir certaines particularités de 
leur distribution géographique actuelle, montrant que les 
genres ¡plus primitifs ont survécu plutôt dans les zones sub
tropicales nordl et sud, et que les genres de termites les 
¡plus élevés uonl représentés surtout dans les régions tropi
cales. Après avoir désigné comme les plus primitifs les 
genres Mastotermes, Termopsis, Archotermopsis, Caloter- 
mes, Leucotermes et Coptotermes, il dit : « Si on ajoute 
les unes aux autres les espèces de ces genres contenues 
dans une région donnée, et .qu’on compare ce total au
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nombre total des espèces de cette région, le pourcentage 
établi donnera le faciès général de la Faune de termites ».

Le tableau suivant indique les résultats obtenus:

RÉGION
°/0 d’csp. 
primitives

RÉGION
% d'esp. 
primitives

Amérique du Nord 67 Nord de l’Inde 22
Amérique du Sud et 

centrale 18
Péninsule de l’Inde 

et Ceylan 13

Sud de l’Europe et 
Nord de l’Afrique 18 ' Japon et Chine 63

Ethiopie 9 Malaisie 9
Ethiopie 4- Mada

gascar 7
Australie et Tasma

nie 30

Je reproduis aussi les conclusions générales de Warren, 
en ce qui concerne la distribution géographique actuelle 
des Isoptères, parce qu’elles s’accordent bien, dans l’en
semble, avec celles que nous ont suggérées les Formicidés 
dans la leçon précédente.

1° Les portions nord et sud, de Faire de distribution des Ter
mites prises dans leur totalité, ont un aspect ancien et primi
tif. Ainsi,. l’Amérique du Nord, le Nord de l'Inde, le Japon et la 
Chine, qui forment la limite septentrionale, et l’Australie, dans 
le Sud, possèdent une faune ayant ce caractère.

2° L'Afrique possède une faune de termites plus élevée, puis
qu’elle contient un plus grand nombre d’espèces, et qu’eîle a 
un plus fort pourcentage en espèces appartenant à des genres 
plus spécialisés que ceux d’aucune autre région du monde. On 
peut objecter que, pour pouvoir faire cette comparaison, il fau
drait tenir compte des aires comparées des différentes ré
gions. Mais, ce faisant, les résultats globaux ne seraient pas 
modifiés, puisqu’on peut constater que, dans Faire relativement 
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réduite de la région malaise, on a signalé quelque 185 espèces, 
tandis qu’il n’y en a que 77 pour l’Hindoustan et Ceylan, et 
53 seulement pour toute l’Australie.

3° Immédiatement après, vient la faune de la région indo
malaise, qui comprend la péninsule de l’Inde, l’Assam, la pé
ninsule et F Archipel malais. Ces régions renferment une plus 
grande proportion que la faune africaine, d’espèces apparte
nant à des genres moins spécialisés.

4° L’Amérique du Sud, avec l’Amérique centrale et les An
tilles, a une faune un peu plus primitive que celle de la région 
indo-malàise ;.et le nombre des espèces signalées est beaucoup 
plus petit, variant de 188 à 262.

5° Les Termites de l’Amérique du Nord sont peu nombreux 
et de caractère primitif.

6° Les Termites du Japon et du Sud de la Chine sont peu 
nombreux, mais renferment un pourcentage élevé d’espèces 
non spécialisées.

7° En Australie, le nombre des espèces de termites est un 
peu moindre, mais compte un haut pourcentage en formes non 
spécialisées et archaïques.

Les faits rapportés ci-dessus suggèrent l’hypothèse sui
vante : Si, dès l’époque tertiaire, les genres Termes et 
Eutermes étaient complètement formés, -il nous faut ad
mettre qu’aux temps prétertiaires, alors que le dessin des 
grandes masses continentales n’était pas le même qu’au- 
jourd’hui, une faune de genres non spécialisés de ter
mites s’étendait sur des portions considérables de l’Aus
tralie, de l’Afrique, de l’Amérique, de l’Europe et de 
l’Asie. Dans l’absence de toute autre communication di
recte entre l’Ancien et le Nouveau Monde, nous devons 
supposer que la faune se continuait au nord, jusqu’au 
détroit de Behring même. Pour expliquer la distribution 
des termites, comme celle des mammifères, il faut admet
tre au moins l’existence d’un pont continental dans ces 
régions. Avec le refroidissement du climat, et les masses 
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continentales prenant peu à peu leurs contours actuels, de 
nouvelles espèces évoluèrent, surtout d’un bout à l’autre 
des portions centrales les plus chaudes du monde (Améri- 
què' du Sud, Afrique, Inde et région malaise), tandis 
qu’au nord (Amérique du Nord, Europe et Asie centrale) - 
et au sud (Australie), les survivants de l’ancienne faune 
de termites subsistaient, mais reculaient en s’éloignant 
de l’équateur.

Il est donc possible d’expliquer la distribution actuelle 
des termites sans l’hypothèse d’un pont réalisé par un con
tinent antarctique.

Suivant cette opinion, le genre Porotermes, que l’on 
trouve au Chili et en Australie, serait une ¡partie de l’an
cienne faune cosmopolite, qui aurait persisté tout le long 
du bord méridional de l’aire de distribution des termites.

Le caractère relativement primitif de la faune malgache 
de termites proviendrait simplement de la préférence 
qu’ont les Calotermes pour les contrées forestières, mais 
ce fait est à rapprocher de la persistance, à Madagascar, 
de l’ancienne faune lémurienne, qui a été largement rem
placée sur le continent ».

*'* *

Il est certain que les termites paraissent être des insectes 
très archaïques, bien plus même que les fourmis. Ceci 
n’est point pour surprendre, si nous considérons qu’ils 
sont les descendants de formes primitives comme les Pro- 
toblattçndes. Mais les ordres vivants eux-mêmes auxquels 
ils sont étroitement alliés, ont un aspect archaïque ana
logue, et constituent le rameau survivant d’une branche 
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ancienne issue du tronc primitif des Hexapodes (Palæo- 
dictyoptères).

Il serait intéressant de faire la lumière sur les ordres 
voisins ; en effet, certains d’entre eux sont connus depuis 
peu de temps, et la plupart nous donnent à penser que les 
plus primitifs môme des, insectes des âges passés ont dû 
manifester des tendances sociales. Que des sociétés aussi 
compliquées et aussi complètes que celles des termites 
aient pu prendre naissance chez ces formes archaïques, 
ceci nous confirme la conclusion que les Aculéates, trop 
richement doués, nous suggéraient moins aisément ; à 
savoir que de simples activités appétitives et physiologi
ques sont bien suffisantes pour produire' et perpétuer dies 
organisations sociales très perfectionnées.

Les cinq ordres d’insectes vivants actuels qui nous pa
raissent se rapprocher le plus des Isoptères, sont les Blat- 
toïdés, les Embiidinés, les Dermatoptères, les Zoraptères et 
les Grylloblattoïdés ou Notoptèrcs. Nous allons briève
ment les passer en revue.

1° Les Blattoïdés, étant dérivés des Protoblaltoïdés, ont donc 
eu le même ancêtre que les termites, et, bien qu’ayant acquis 
l’habitude particulière d’enfermer leurs œufs dans un oothèque, 
ils manifestent néanmoins quelquefois des soupçons d’habitu
des sociales, rappelant celles des termites. Un des meilleurs 
exemples est Cryptocercus punclulatus, le seul représentant, 
dans l’Amérique du Nord, de la sous-famille des Panesthinés. 
On l’a trouvé dans les Etats de l’Atlantique, depuis les Catskill- 
Mountains jusqu’à la Géorgie et, vers l’ouest, jusqu’au Ken
tucky, et, en outre, dans les Etats du Pacifique. Sa distribu
tion est. donc discontinue. On connaît une autre espèce au 
Japon. Les conditions dans lesquelles on trouve C. punctulatus 
sont toujours les mêmes ; il vit en colonies comprenant les pa
rents et leurs descendants, creusant des passages, comme les 
termites, en dévorant l’aubier mort des troncs et des souches, 
aux endroits où le bois est mou, humide et pourri. Cryptacer- 
cus est, sans aucun doute, un survivant très ancien, analogue 
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à plusieurs autres animaux de l’Amérique du Nord et de 
1 Asie orientale, comme la Limule, la Salamandre géante du 
Japon, le Necturus, le Menobranchiis de l’Amérique du Nord, 
etc. J’ai relevé, en Nouvelle-Zélande, l’existence d’un autre 
cafard, Polyzosteria novæ-zelandiæ, qui a des mœurs très 
semblables, quoiqu’étant subaptère et appartenant à une sous- 
famille différente, celle des Blattinés. Snyder (1924) a attiré l’at
tention sur le fait que, chez les blattes des genres Salganea et 
Panesthia, « il se produit souvent une rupture, suivant en gé-

Fig. 19. — Forficule femelle, avec ses œufs, 
dans ses quartiers d’hiver, (d’après B.-B. Fultô.v)

néral le sulcus anal, à la base de l’aile, comme la suture humé
rale des termites, à l’endroit où se détache l’aile, après le vol 
qui précède la fondation de la colonie ; chez les termites pri
mitifs, cette suture est souvent aussi très médiocrement indi
quée. » L’auteur ajoute : « 11 est intéressant de noter que les 
blattes et les termites s’accouplent'de la même faç on », mais 
celte affirmation est quelque peu erronée, comme je vous le 
montrerai par la suite.
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2° Les Dermaptères sont si connus que je ne juge pas né
cessaire de m’appesantir sur les mœurs. Je reproduis ici deux 
figures récemment publiées, et montrant la femelle d’une es-

I ig. 20. — Coupe d’une molle de gazon, montrant une forficule, 
avec ses jeunes, dans son nid souterrain.

(d’après B.-B. Fulton.) 
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pèce européenne très répandue, Forficula auricularia, soignant 
ses œufs et ses jeunes. Cette espèce a été introduite depuis 
peu aux Etats-Unis et s’est montrée très nuisible en plusieurs 
endroits. Jones (1917) et Fulton 1924a et b) ont publié de bons 
travaux sur “ses mœurs, qui rappellent beaucoup celles qu’à 
décrites Bennett (1904) pour Anisolabis maritima, qui a été aussi 
introduite dans l’Amérique du Nord.

3° L’ordre des Zoraptères est demeuré inconnu jusqu’en 
1913, époque à laquelle il fut créé par Silvestri, pour une espèce 
unique du genre Zorotypus. Depuis, on a décrit plusieurs for
mes supplémentaires, provenant de diverses contrées tropi
cales, Afrique, Ceylan, Java, Costa-Rica et Floride. Le Prof. A. 
Emerson en a trouvé une espèce dans la Guyane anglaise, et 
moi-même une autre dans l’Etat de Panama. On ne sait rien 
des mœurs de ces insectes, qui ont avec les termites plus de 
ressemblance qu’aucun des autres groupes mentionnés ci-des
sus, sauf en ce qu’ils vivent en petites colonies, sous l’écorce 
ou dans le bois mort, et quelquefois à proximité des termi
tières ; de plus, leurs colonies comprennent des femelles ailées 
et aptères et des mâles aptères, et les premières peuvent per
dre leurs ailes comme les termites. Les adultes ailés ont des 
yeux bien développés, mais les adultes aptères sont aveugles. 
L’aile n’est pas du tout veinée comme celle des termites, et 
les tarses ont deux articulations.

4” En 1914, le Prof. E.-M. Walker a décrit sous le nom de 
Grylloblatta campodeiformis, un petit insecte aptère, ressem
blant aux Thysanoures, qu’il trouva courant ça et là, comme un 
mille-pattes, sous les pierres, au revers d’un talus, à Banff 
(Alberta), à l’altitude de 6.000 pieds. Depuis, la même espèce, 
ou une espèce très vojsine, a été découverte dans les monta
gnes de Plumas-County, Californie, et, plus récemment, une 
autre espèce a été trouvée au Japon. Ces insectes sont sans 
aucun doute des formes survivantes très anciennes, comme les 
Cryptocercus et les Termopsis, qui vivent dans les mêmes 
régions. Suivant Walker, le Grylloblatta présente les carac
tères combinés des Blattoïdés et des Dermaptères. Crampton 
(1915) le considère comme un chaînon entre les Dermaptères 
et les Isoptères. Walker en a fait le type d’une nouvelle famille 
d’Orthoptères, mais Brues et Melander (1915) ont créé un ordre, 
celui des Grylloblattoïdés, pour le situer. D’autres ont adopté 
pour l’ordre le nom de « Notoptères » ou « Grylloblaltaria ». 
Comstock (1924) ne se prononce pas sur la position taxono
mique de cet insecte ; IIandlirsch (1924) place cette superfamille 
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parmi les Orthoptères, entre les Locustariés et les Tridacty- 
lidés.

* * *

Vous avez observé que, à l’exception des Grylloblattoï- 
dés, dont le mode de reproduction est inconnu, tous les 
ordres voisins des termites font montre de tendances socia
les vagues, mais indiscutables. U me semble que cela nous 
autorise à en déduire que ces ordres, comme les Isoptères, 
quoique formés d’insectes archaïques et primitifs, indi
queraient une prédominance possible de la vie sociale chez 
leurs ancêtres, les anciens Orthoptéroïdes. Et, comme 
j’ai montré dans ma seconde leçon que nous avons main
tenant de très bonnes raisons de supposer que les Hymé- 
noiptères ne descendent pas des Orthoptéroïdes, suivant 
l'opinion de Handlirscii (1904, 1908),-mais d’ancêtres 
très différents, les Mécoptéroïd’es, il nous faut donc nier 
tout rapport génétique entre les sociétés d’Aculéates et 
celles des termites. Les différences fondamentales qui 
séparent ces deux groupes ressortent fortement de leurs 
méthodes de formation des colonies. Chez les Aculéates, 
la colonie est, typiquement, fondée par une femelle 
fécondée, soit seule, après le vol nuptial, soit accompa
gnée d’une compagnie, ou essaim d’ouvrières. Chez les 
termites, il y a aussi un vol de mâles et femelles ailés, 
mais chaque colonie est fondée par un couple (paire 
royale), après perle des ailes, ce dernier processus n’attei
gnant, chez les fourmis, que la femelle. Füller (1915), 
dans son important mémoire sur les termites de l’Afri
que du Sud, a montré que les mâles et les femelles de 
chaque espèce ont. une façon plutôt compliquée de se 
faire la cour après leur vol de dispersion.' Je prends 
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comme exemple, parmi plusieurs récits qu’a donnés 
cet auteur, ceux qui ont trait à Termes natalensis et T. 
latericius :

« Les mâles et les- femelles de T. natalensis s’élèvent d’un vol 
soutenu et beaucoup planent assez haut. Les femelles redes
cendent les premières, en général ; elles choisissent des brins 
d’herbe frais et rigides : sur ceux qui s’élèvent à un pied 
environ (15 à 20 pouces au-dessus du sol), elles se renversent 
immédiatement, leur tête dirigée vers le bas. Leurs quatre 
ailes sont à demi ouvertes et l’extrémité de leur abdomen se 
gonfle visiblement. Quelques mâles volent à ce moment assez 
bas au-dessus de l’herbe ; en peu d’instants, ils découvrent les 
femelles. Le mâle descend alors directement sur le dos de la 
femelle, vers laquelle il vole avec la plus grande précision ; 
vivement, il se place à ses côtés, les ailes entièrement repliées 
et la tête soulevée, et il frotte, de ci de là, passant d’un cerce 
à l’autre, l’abdomen dilaté de la femelle. Pendant ce temps, la 
femelle reste immobile, mais, très vite, elle donne des signes 
évidents d’agitation ; lorsque ses mouvements ont suffisamment 
stimulé le mâle, celui-ci monte sur le dos de la femelle. Elle 
s’avance alors en descendant le long de la tige ; le mâle la 
retient en arrière avec ses organes buccaux, qui frottent s.ans 
cesse les plaques anales de la femelle. Pour réaliser cet accou
plement, il est certain que le mâle, attiré vers la femelle dans 
d’autres cas par le sens de l’odorat, comme chez T. vulgaris, 
dans celui-ci voit sûrement la femelle, au moins à l’intérieur 
d’un certain rayon, comme le prouve la précision avec laquelle 
il descend vers elle ; les rayons du soleil couchant jouant sur 
les ailes à demi éployées en font d’ailleurs un objet parti
culièrement visible. »

Sur T. latericius, voici ce qu’écrit Fuller : « J’ai observé 
l’accouplement de cette espèce à Pretoria, au crépuscule, les 
4, 16 et 18 décembre 1914. Je vis les femelles descendre les 
premières, et se poser, en se renversant, sur les parties pen
dantes des herbes des prairies. Dès qu’elles eurent pris cette 
attitude, elles commencèrent à agiter violemment leurs ailes, 
et continuèrent jusqu’à ce qu’un mâle vint les rejoindre. Je ne 
pourrais dire si une femelle peut rester ainsi longtemps sans 
qu’un mâle arrive, mais l’une d’elles attendit vingt minutes sans 
cesser d’agiter ses ailes et, à la nuit, elle ne s’était pas encore 
accouplée. Les mâles paraissent éprouver de grandes diffi
cultés pour trouver les femelles ; ils volaient bas et sans arrêt 
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sur les pointes des herbes, passant à plusieurs reprises tout 
près d’une femelle, et même rencerclant à quelques pouces de 
distance, puis s’envolant à nouveau au loin à travers champs. 
Après la réunion, qui se fait au crépuscule, on constate que le 
mâle volait en cercles de plus en plus serrés autour de la 
femelle et redescendait près d’elle. Dès que le mâle eut touché 
la femelle, leurs ailes à tous deux se détachèrent avec une 
soudaineté inexplicable, celles de la femelle paraissant tomber 
tandis qu’elles s’agitaient encore. Puis la femelle se met en 
route vers la terre, le mâle la suivant de près. Ils creusent 
aussitôt le sol et forment une alvéole. Deux couples, que j’ai 
vus, creusant ainsi leurs cellules, le 16 décembre, produisirent 
l’un et l’autre quinze à vingt œufs en huit jours.

Fig. 21. — Jeunes roi et reine d’Hodotermes turkestanicus 
commençant leur nid dans le sol, après le vol nuptial.

(D’après G. Jacobson.)

Ainsi, le couple royal ne s’unit pas tant que la cellule 
initiale du nid n’a pas été creusée par lui. Etant donné 
que le pénis du mâle fait défaut ou est très réduit, la co
pulation se fait par simple apposition des orilîces géni
taux. Cet acte, observé pour la première fois par Grassi 
(1893-94), se répète souvent au cours de la vie du couple
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royal,.comme l’ont, vu HEATii'(igo2) et Feytaud (1912). 
Avec le temps, la reine des termites supérieurs devient, 
comme on le sait, très physogastrique. Elle est toujours 
accompagnée du roi, dont l’abdomen se développe très 
peu.

L_
Fig. 22. — Leucolermes tenuis des Bahamas (Gr.,2). 

à, ouvrière ; b, soldat ; c, reine (physogastrique) ; d, roi.

Fuller donne la description suivante des habitudes de cette 
majesté (Termes natalensis) : « Cet animal fait preuve d’une 
dévotion extraordinaire à l’égard de son épouse ; il ne s’en 
éloigne guère jamais de plus d’un pouce ; sans cesse, il appro
che d’elle sa tête et lui fait, semble-t-il, sa cour ; puis, il ins- 
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perte ses flancs et ses œufs avec une vive attention ; se coin- 
portant, en un mot, comme paraissent le faire la plupart des 
mâles de termites, mais ne laissant jamais voir le but de son 
existence. Le mâle est toujours un peu gonflé par des masses 
graisseuses, qui distendent le tissu conjonctif des côtés de 
son abdomen, mais non les sclérites dorsaux et ventraux. »

Les habitudes nuptiales décrites ci-dessus me parais
sent fournir une nouvelle indication au sujet, des affinités 
des Orthoptéroïdes et des Isoptères. On sait très bien que 
ces types de mœurs compliquées n’existent pas chez les 
Hyménoptères, bien qu’ils soient fréquents chez les Diptè
res, les Lépidoptères et les Orthoptères. J’ai publié ré
cemment (1925) un récit de quelques cas assez singuliers 
survenant chez les mouches. Les séduisantes descriptions 
de Fabre sur les habitudes nuptiales des Mantides et des 
Locustides sont bien connues, et Hancock (iqoœ), von 
Engelhardt (igi4) et Fulton (1910) les ont décrites chez 
les Gryllidés du genre CEcanthus. Chez ces derniers insec
tes, la femelle est attirée vers le mâle, grâce à une glande 
particulière placée sur la face dorsale du thorax et dont 
elle absorbe la sécrétion avant et après l'accouplement. 
Récemment, Wille (1920) a décrit en détail les mœurs 
nuptiales analogues et la copulation chez notre blatte com
mune, Phyllodromia germanica. Dans ce cas, la femelle 
absorbe la sécrétion du mâle, mais les glandes sont si
tuées à la face dorsale de l’abdomen. Chez les termites, 
les rôles sont inversés, le mâle étant attiré par la sécrétion 
glandulaire émanant de la pointe de l’abdomen de la fe
melle, et la copulation est un processus bien moins per
fectionné que chez les Blattidés. La remarque de Snyder 
rapportée ci-dessus exige donc quelque restriction.

Le passage suivant montre avec évidence que les obser
vations de Fult.fr sur les habitudes nuptiales et la fonda-
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tion des colonies, chez les termites sud-africains, ont aussi 
une signification plus générale au point, de vue des 
mœurs : —

« Il semble bien certain que cette phase de l’histoire d’un 
termite est une succession d’événements qui se suivent dans 
un ordre régulier, et, si la chaîne se rompt en un point quelcon
que, elle en reste là. Ceci peut être montré par plusieurs cas 
spécifiques. L'Eutermes trinervius, qui vole de nuit, descend, 
s’il est attiré par un tissu blanc éclairé, et les deux sexes per
dent les ailes après s’être rencontrés. Si plusieurs d’entre eux 
sont capturés immédiatement avant qu’ils se rencontrent et 
qu’ils soient placés dans un tube, ils ne se désailent pas. Plu
sieurs, ainsi capturés, ont été conservés vivants et enfermés 
pendant plus de quatre jours, et, tandis que quelques-uns per
daient leurs ailes, il n’y eut aucune tentative d’accouplement.. 
Il en est de même avec Ternies incerlus, qui vole au crépuscule, 
mais avec quelques modifications. En outre, pour ces deux 
espèces et pour trois autres (non déterminées), il n’est fait 
aucune tentative pour creuser le sol, si les deux sexes sont 
isolés. Si on enferme deux mâles ensemble, l’un suit souvent 
l’autre comme si le second était une femelle. Ils sont alors 
poussés à creuser le sol ensemble, mais ils s’arrêtent bientôt, 
quoique s’excitant l’un l’autre à. continuer pendant quelque 
lemps ; enfin, ils meurent à la surface du sol. Autre cas : un 
certain nombre de couples de T. natalensis furent faits pri
sonniers un soir et placés dans une petite boîte ; au matin, on 
trouve les couples tout désorientés les uns en face des autres ; 
placés sur une table, ils purent y circuler mais ils ne cher
chèrent pas d’eux-mêmes à s’accoupler. Cependant, leur ayant 
préparé des terriers artificiels et les y ayant placés couple 
par couple, le milieu réagit sur eux immédiatement, et ils creu
sèrent vers le fond du vase. En 1914, les mêmes, résultats 
accompagnèrent les accouplements répétés de cette espèce. »

* * *

Je serai bref maintenant pour exposer le reste de mon 
élude sur les aspects archaïques des termites. Après les 
particularités sexuelles, déjà discutées, les traits primitifs 
les plus frappants peut-être sont présentés par l’ontogénèse 
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et les habitudes alimentaires, qui ont des effets très loin
tains sur toutes les activités sociales. Parce qu’ils ont con
servé très strictement le type progressif, amétabolique, 
d’ontogénèse qui est si caractéristique de toute la série 
des Orthoptéroïdes, les termites ne réalisent pas des rela
tions aussi intimes entre les parents, ou les autres mem
bres adultes de la colonie, et les jeunes, que celles que 
nous avons découvertes chez les Aculéates sociaux. Chez 
ces insectes, les larves et les nymphes sont absolument im
potentes ; aussi les premières sont-elles soigneusement 
nourries, et les unes et les autres, chez les fourmis, sont 
transportées dans des conditions favorables de tempéra
ture, d’humidité, etc..., à l’abri de toutes conditions défa- 
forables, nuisibles. Chez les termites, dés soins de ce 
genre sont accordés seulement aux œufs et aux très jeu
nes nymphes. En outre, il y a, chez ccs nymphes, une 
particularité, n’existant pas chez les Aculéates; c’est leur 
développement graduel avec sa série d’états actifs, sépa
rés par des mues ; ceci permet un arrêt permanent de la 
croissance à plusieurs périodes différentes du développe
ment. Cet arrêt peut affecter à la fois le soma et les gona
des, comme chez les soldats et les ouvrières des termites 
«supérieurs ; ou il n’atteint que le soma seul. Dans des cas 
de ce genre, la néoténie se produit, et on obtient des mâ
les et des femelles complémentaires, ou de substitution, 
qui, dans les colonies de certains termites, peuvent rem
placer, en tout ou en partie, le couple royal, s'il meurt 
de vieillesse ou d’autre cause. Chez les Aculéates, le dé
veloppement n’offre évidemment p_as de telles ressources, 
quoiqu’il puisse se produire des formes adultes atypi
ques (femelles ergatomorphiques, pseudogynes, ptérerga- 
tes, etc.) Le développement progressif, amétabolique des 
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termites, s’ajoutant à la présence en égale proportion des 
deux sexes dans le ¡personnel de la colonie, fournit cer
tainement la base d’un polymorphisme plus compliqué 
(pie celui ipie nous avons trouvé dans les colonies fe
melles d’Aculéates sociaux.

Les termites n’ont pas acquis cet extraordinaire ensem
ble d’instincts que nous observons chez les Aculéates so-

l'ig. 23. — Jardin de champignons d'Acanthotermes mililaris 
(Congo belge) (phot. 11.-O. T.ang).

ciaux, sans doute parce que leurs ancêtres immédiats 
n’ont jamais traversé un stade d’habitudes carnivores et 
prédatrices. Différant en cela de ces insectes agressifs 
et. si batailleurs, ils ont vécu, et vivent en majeure partie 
encore au sein de leur nourriture, comme les Coléoptè
res (pii creusent dans le bois. L’adresse à récolter des ali
ments végétaux et à les emmagasiner, n’existe même que 
chez certains Calolermitidés et Termilidés, tels que les es
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pèces d’Hodolermes, qui récoltent de l’herbe à la lumière 
du jour ; les espèces les plus hautement spécialisées du 
genre Euiermes, par exemple E. monoceros de Ceylan, 
qui, suivant Bugmon (1909, 1914) récolle des lichens ; di
verses espèces africaines et australiennes du même genre, 
qui récoltent de l’herbe morte, et Termes latericius, qui 
moissonne des graines (Fuller). Mais, même les espèces 
de Termes, seules formes sachant élever des champignons 
sur leurs propres excréments et les utiliser pour la nour
riture des jeunes et du couple royal, même ces espèces se 
nourrissent encore en grande partie d’humus, d’herbe 
morte et de bois, et sont, semble-t-il, bien loin d’avoir 
atteint l’habileté des Attinés, ces fourmis qui cultivent, 
propagent et utilisent si bien les champignons (voir Mors- 
tatt, 1922).

L’habitude ultra-conservatrice de dévorer le bois et de 
vivre dans ses cavités fournil la clef qui permet de com
prendre la plupart des particularités sociales des termites. 
Depuis longtemps, on a soupçonné qu’il leur était impos
sible de digérer sans aide la cellulose et plusieurs cher
cheurs ont supposé que les Protozoaires ciliés qu’on trouve 
en grandi nombre dans les espèces lignivores, chez les 
ouvrières lignivores et surtout dans la région intestinale, 
où le bois est assimilé, sont les véritables agents de la di
gestion de la cellulose el la rendent assimilable à leur 
hôte (1).

(I) Voici ce qu’a pu établir Cleveland (1923a), en ce qui con
cerne la présence des Protozoaires chez les termites. « Par 
un examen attentif du contenu intestinal de cinq ouvrières de 
chacune des espèces de termites représentées au U. S. Na
tional Muséum, on a constaté que lorsqu’il y avait des Proto
zoaires, il y avait également du bois ; et, mutatis mulandis, 
les Protozoaires ne se trouvaient que là où il y avait du bois.
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( n ensemble considérable de-travaux ont été publiés 
sur les Protozoaires des termites ; beaucoup d’espèces ont 
été décrites, depuis qu’ils ont été découverts par LespèS 
en t856. Plus récemment, Buscàlioni et Comes (1910); 
Imms (1919), Jucci (192/1) et Cleveland (1923 a, 1923 b, 
1924) se sont consacrés, avec la plus grande attention, à 
l’étude des problèmes intéressants que suggèrent ces orj 
ganismes unicellulaires et leur rôle possible comme sym- 
biotes. Grassi, en 1911, chauffa des termites à envrion 
35° et réussit ainsi à détruire les protozoaires intestinaux 
sans léser les termites mêmes. Il affirme que ces termites 
¡purent vivre ainsi plusieurs mois, et en conclut qu’ils di
gèrent. le bois sans le secours des protozoaires. Mais, Cle
veland, qui a poussé ¡plus loin ses expériences de chauf
fage, sur Reticulitermes flavipes, Termopsis, et d’autres 
espèces nord-américaines, réussit à débarrasser complète
ment les termites de leurs ¡protozoaires intestinaux en 
maintenant les insectes vingt-quatre heures à la tempéra
ture de 36°. Les individus ainsi traités, nourris au ré-

Ainsi est confirmé le postulat de Imms. On connaît quatre 
familles de termites. Chez les dix-huit genres et soixante-quatre 
espèces examinées, appartenant à la famille des Termitidés, 
on n’a trouvé des Protozoaires et du bois que chez une seule 
des vingt et une espèces du genre Nasutitermes et chez deux 
des huit espèces du genre Mirotermes ; mais les Protozoaires 
et le bois étaient présents dans dix-huit genres et soixante- 
seize espèces, soit toutes celles qui furent examinées, des 
trois autres familles (Mastotermitidés, Calotermitidés et Rhi- 
notermitidés). Il y a donc une corrélation parfaite et positive 
entre l’alimentation stricte au bois, et la présence de Proto
zoaires intestinaux. » Cette répartition concorde avec celle 
qu’a donnée Grassi (1917) è't qu’a confirmée Jucci (1924, p. 209).

Dans un autre mémoire (1923 b), Cieveland donne une liste 
taxonomique étendue des termites chez lesquels on a trouvé 
ou non des Protozoaires. 
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gime normal du bois, moururent en dix à vingt jours ; 
mais, si on leur donnait du bois digéré (humus) ou de la 
cellulose digérée par des champignons, ils survivaient in
définiment. Ils continuent aussi à vivre après avoir été 
réinfectés par des Protozoaires. Cleveland trouve en ou
tre que, tandis que les autres organismes intestinaux des 
termites, bactéries et champignons, sont inaptes à digérer 
la cellulose, les Protozoaires des genres Trichonympha et 
Pyrsonympha, si communs chez Beticulitermes flavipes, 
en sont capables. Mais cette faculté fait défaut chez plu
sieurs des autres Protozoaires intestinaux. Cleveland pen
se que les Protozoaires tirent leurs protéines de leur hôte, 
mais Jucci (1924) a trouvé que les Protozoaires sont sans 
doute digérés, si bien que les hôtes tireraient la majeure 
partie de leurs protéines des corps de leurs symbiotes. 
Cette méthode indirecte et dépendante d’obtenir les pro
téines et les hydrates de carbone semble avoir été aban
donnée par les Termitidés plus élevés de F Ancien conti
nent, qui en sont arrivés à vivre d’humus (Cubilermes, 
Anoplolermes, etc.) et de champignons poussant sur leurs 
excréments (Termes).

La xylophagie a eu deux autres effets lointains sur l’or
ganisation sociale des termites. En premier lieu, cette 
nourriture encombrante et d’une digestion extrêmement 
lente paraît être l’origine de l’habitude qu’ont ces insec
tes de se nourrir les uns les autres avec des aliments « sto- 
modæal », régurgités, et partiellement digérés, et avec 
des aliments « proctodœal », évacués et complètement di
gérés, ce qui est une forme de trophallaxis, et ce qui fa
cilite, sans grande nécessité d’ailleurs, l’infection générale 
des divers individus de la colonie par les Protozoaires 
symbiotiques. Brunelli (190.4) a donné avec quelque rai
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son le nom de « rumination sociale » à ce mode d’ali
mentation des termites qui mangent ainsi le contenu in
testinal, digéré en tout ou partie, d’autres individus.

En second lieu, l’habitude de saper et de parcourir l’in
térieur du bois en le dévorant a amené tout naturellement

Fig. 24. — Coupe d’une poutre rongée par Calotermes hubbardi 
(Arizona) (d’après Th. E. Snyder).

l’apparition d’une cryptobiose peureuse, et de tout ce que 
cela implique : dégénérescence ou perte des yeux, spé
cialement chez les castes d’ouvriers et de soldats ; perte 
(lu pigment et amincissement du tégument, sauf chez les 
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formes ailées et sur la tête et le thorax des soldats ; et 
enfin tendances photophobes et hygrophiles très générales 
chez tous les membres d’une colonie. La fragilité ainsi 
acquise entraîne à son tour l’apparition de diverses for
mes de protection et de certaines habitudes de défense, 
comme les mandibules, le crâne résistant et les glandes 
céphaliques des soldats et, chez les-termites supérieurs, 
l’édification d’un nid solide ou termitière, avec de la 
terre, des excréments, etc., agglutinés.

* * *
Ces adaptations protectrices sont rendues nécessaires 

par le nombre d’ennemis des termites, en particulier con
tre les fourmis, dont beaucoup vivent en grande partie 
ou même complètement à leurs dépens. Ceci s’applique 
spécialement aux Ponérinés prédateurs, par exemple Me- 
çjaporera fætens, Paltothyreus tarsatus et Euponera séna- 
arensis en Afrique, Neoponera commutata, N. crassinoda 
et. Paraponera clavata dans l’Amérique centrale et l’Amé
rique du Sud et à un grand nombre d’espèces de Lepto- 
genys des tropiques de.< deux hémisphères. Dans un mé
moire décrivant les divers modes de défense des termites, 
Bugnion (1923) dit : « Les termites n’ont, dans les con
trées tropicales, pas d’adversaires plus redoutables, plus 
redoutés, que les fourmis. C’est, entre ces petits êtres, une 
lutte incessante, une guerre implacable, poursuivie sans 
merci, depuis des milliers d’années. Aussi peut-on consta
ter que les moyens de défense si ingénieux et si divers mis 
en oeuvre par les termites sont, à peu près tous, destinés 
à les préserver des attaques des fourmis, leurs ennemies 
héréditaires. » Notons, en même temps, que plusieurs 
fourmis tropicales ne dévorent pas les termites. Ceci par 
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rail exact pour nos énormes fourmis néotropicales (Do- 
ryliués) du genre Eciton. Par contre, les Dorylinés d’Afri
que, Anomma,- Typhlopone, Rhogmus, etc., en semblent 
très friands. Il y a toute une armée d’espèces (Carebara, 
Pædalgus, Aëromyrma, etc.), installées comme des vo
leurs dans les-murs des termitières et pillant leurs habi
tants, et une autre série, encore plus importante, qui 
chassent, en partie ou totalement, les termites de leurs 
nids, et s’emparent de leurs galeries. C’est la façon d’agir 
accoutumée, en Australie, d’Iridomyrmex sanguineus et 
de beaucoup de fourmis des genres Opisthopsis, Calo- 
myrmex, Polyrhachis, Camponotus, etc. D’autres, trop 
nombreuses pour être nommées, se comportent de même 
vis-à-vis des Termitidés africains. Lorsqu’on a été té
moin de cettè hostilité incessante et implacable régnant 
sous les tropiques entre les fourmis et les termites, on 
se demande avec étonnement si le sort des seconds n’est 
pas d’être exterminés par les premières.

Si, pour conclure, nous en revenons à la définition de 
De Grange, faisant d’une société une collectivité cumula
tive, nous constatons que, au moins chez les termites su
périeurs, • les activités cumulatrices les plus frappantes 
sont architecturales et résultent primitivement du genre 
de leur aliment qui est abondant, d’une obtention aisée, 
mais d’une assimilation difficile. Cette alimentation spé
ciale facilite et simplifie aussi la formation de leurs colo
nies, qui devaient, à l’origine, ressembler à celles de di
vers Coléoptères subsociaux ÇPassalus, Phrenapates, Pa- 
randra, Coccidotrophus, Micromalthus, etc. ) (i).

(1) Après avoir rédigé ce paragraphe, j’ai relu un intéressant 
mémoire de Lameere (1909) et j’y ai trouvé une tentative ana
logue, plus détaillée, d’expliquer l’origine possible de la colo- 
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< Tous ces insectes vivent dans des cavités des tissus vé
gétaux. Les développements, ou cumulations ultimes les 
plus perfectionnées (¡polymorphisme, trophallaxis, mycé- 
tophagie, etc.) ont probablement été acquis de façon très 
nette, comme résultant d’interactions plus compliquées 
chez des termites pris individuellement, et naissant entre 
eux et le milieu ligneux qu’ils avaient élu.

nie de termites; la voici: « Rendons-nous compte, par l’ima
gination, de la situation de Blattes s’adaptant au régime xylo
phage, et forant, pour se nourrir, les troncs qui deviennent 
en même temps leur habitat naturel ; que d’énergie à dépenser, 
que de précautions à prendre pour assurer le sort des petits. 
L’oolhèque peut disparaître : elle est devenue inutile, puisque 
les œufs seront aussi bien protégés s’ils sont pondus dans les 
galeries creusées dans le bois qui forment maintenant un nid ; 
c’est donc une économie réalisable. Mais les jeunes, au sortir 
de l’œuf, sont incapables de se sustenter suffisamment en atta
quant une nourriture peu réconfortante ; ils é-ont alimentés par 
la mère, et l’on conçoit qu’il ait été fort utile que le père 
vienne à la rescousse. Nous aurions ainsi quelque chose de 
très analogue à ce que montrent les Passalus : ces Lucanides 
fouillent en tous sens le tronc vermoulu des arbres pourris, le 
mâie et la femelle mâchant le bois pour l’alimentation des 
larves. »

Nous n’aurions qu’à substituer dans ce passage le terme de 
« Proloblalloïdés » à celui de « Blattes ».
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CHAPITRE VI

LE POLYMORPHISME

Cas divers. — La parthénogenèse et le sexe. — Différencia
tion d’une caste ouvrière chez les fourmis ; son évolution. — 
Caractères adaptatifs des castes. — Polymorphisme des ter
mites. — Différenciation congénitale ou épigénétique des 
castes. — Les diverses formes de soldats. — Soldats (four
mis ou termites) gardant l’entrée du nid (pliragmose).

Le polymorphisme a souvent été évoqué dans les le
çons précédentes, mais j’ai évité toute discussion de ce 
sujet, car il se retrouve dans l’étude de presque tous les 
insectes sociaux, et une juste vue d’ensemble n’en est 
possible qu’après avoir examiné toutes les idiosyncrasies 
de ces insectes. J’ai discuté ce sujet troublant il y a dix- 
huit ans (19071a). Depuis, il a toujours été présent à ma 

^pensée et, naturellement, j’ai consulté tous les ouvrages 
compétents qu’il m’a été donné de rencontrer. A aucune 
époque, les études sur les insectes sociaux n’ont été aussi 
nombreuses, aussi intéressantes, aussi pénétrantes; ja
mais les travailleurs n’ont eu autant de facilités ¡pour 
aborder ce sujet. Et pourtant, je ne suis point d’avis que 
nous ayons beaucoup avancé vers la solution des nom
breux problèmes que suggèrent les phénomènes du poly
morphisme. Cette question est. effectivement très com
plexe ; et, bien qu’ayant réservé deux leçons à sa discus
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sion, je ne pourrai vous présenter rien de plus qu’un pe
tit nombre de ses nombreux aspects et de ses difficultés. 
Pour plus de clarté, je me contenterai, dans cette leçon, 
de passer en revue quelques-uns des faits principaux et 
les conclusions les plus évidentes ; et, dans notre pro
chaine réunion, nous pénétrerons au sein des théories 
que tout cela nous suggère et nous suggérera sans doute 
encore longtemps.

Il est difficile de donner une définition du polymor
phisme, parce que les phénomènes auxquels les zoolo
gistes appliquent ce terme dans son sens le plus étendu, 
passent par des transitions insensibles aux phénomènes 
de variation, mutation et métamorphose, aux alternan
ces de générations (hétérogonie), à la pædogenèse, à 
l’hétéromorphose et à l’hétérochromatisme saisonnier ou 
autres. Si nous restreignons ce terme aux cas dans les
quels deux (ou plusieurs) formes différentes coexistent 
dans la même espèce, il comprendra naturellement le di
morphisme sexuel, et les différences entre jeunes et adul
tes ; mais, tel que l’emploient les entomologistes, il s’ap
plique essentiellement à la coexistence de deux (ou plu
sieurs) formes adultes du même sexe ; c’est la « pœcilan- 
drie » et la « pœcilogÿnie » de Peyerimiioff (1897).

Il existe aussi des formes larvaires polymorphiques, 
exemples de ce que Giard (1891, 189U 1905) a appelé 
« pœcilogonie ». J’aurai l’occasion de mentionner des cas 
de polymorphisme chez les insectes divers, mais mon in
térêt ira principalement aux espèces sociales. Ces derniè
res sont constituées de façon si particulière que leur poly
morphisme est souvent regardé comme lié nécessairement 
à certains autres phénomènes, tels que le déterminisme 
des sexes, la parthénogenèse, la néotéïlie, la stérilité et 
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l’arrêt de développement ; certains de ces phénomènes de
mandent à être examinés sommairement dans le but de 
les éliminer de la discussion générale. La question du sexe 
des descendants d’une femelle d’insecte ¡parthénogénélique 
a été très embrouillée par l’interminable controverse qui 
s’est, attardée, surtout en Allemagne, autour de l’abeille 
domestique, créature exceptionnelle, qu’il est très diffici
le de déloger des manuels de zoologie et des salles de 
cours, où elle représente le paragon des insectes sociaux.

* • * *

Il est certain, bien entendu, que les descendants d’un 
Hyménoptère non fécondé sont, généralement des mâles ; 
mais les exceptions signalées deviennent si nombreuses, 
que la soi-disant « loi » de Dzierzon doit être considérée 
comme la simple expression d’un phénomène habituel, 
chez les espèces particulières où il a été observé. Ce n’est 
pas une loi, mais au plus une règle. Qu’il n’y ait pas de 
lien nécessaire entre ce ¡phénomène et le polymorphisme 
des insectes sociaux, cela est suffisamment prouvé par les 
termites, chez lesquels lés deux sexes ¡proviennent d’œufs 
fécondés, et sont également polymorphiques.

Winkler (1920, p. 7G ; 108) a récemment pris la peine d’enre
gistrer les sexes produits par les femelles parthénogénétiques, 
chez les insectes et surtout chez les Hyménoptères. Chez les 
Phytophages, il a compté vingt-quatre espèces définitivement 
classées comme- thélytoques, deux qui sont amphérotoques, et 
plus de quarante qui sont arrhénotoques. Mais quelques-uns 
des cas notés comme thélytoques ne le sont pas absolument, 
car un petit nombre de mâles peuvent naître parmi les femelles. 
Chez les Térébrânts, en mettant à part les Cynipidéâ, chez 
lesquels il y a alternance entre l’amphérotocie et la reproduc
tion bisexuée, et en comptant les Bethylidcs, il cite quatorze 

rcin.org.pl



192 LES SOCIÉTÉS D’iNSECTES

espèces, représentant treize genres et plusieurs familles, qui 
sont certainement thélytoques et plusieurs qui le sont incom
plètement, les couvées comprenant aussi quelques mâles. Les 
formes amphérotoques sont rares ; le type dominant de par- 
thénogénèse étant certainement le type arrhénotoque. On a 
signalé des cas particuliers rares, que l’on a découverts en 
Amérique, depuis la publication du travail de Winkler. En étu
diant le développement de plusieurs milliers d’individus de 
Habrobracon brevicorne, Whiting (1921a) a démontré que les 
mâle9 peuvent parfois être produits par des œufs fécondés. Il 
m’a fait savoir qu’il a obtenu des femelles à partir d’œufs 
vierges, et Leiby (1922) affirme que, chez Copidosoma gele- 
chiæ, Chalcidide polyembryonique, les œufs fécondés four
nissent aussi bien des mâles que des femelles, tandis que 
les œufs vierges donnent seulement des mâles. M. S.-M. Doha- 
nian, qui, au Federal Gypsy Moth-Laboratory de North-Mel- 
rose, près Boston, Mass., a expérimenté plusieurs années sur 
les - Hyménoptères parasites, me communique d’intéressants 
renseignements encore inédits. Un hyperparasite de Liparis 
dispar, Hemiteles tenellus Say, parasite d’Apanteles melanos- 
cfflus, s’est montré strictement thélytoque dans les lignées 
pures réalisées au laboratoire (douze générations en trois ans) 
et dans l’élevage de plusieurs milliers d’individus, à partir de 
cocons d’Apanteles recueillis dans la campagne. Le mâle de 
cette espèce est d’ailleurs inconnu. Au contraire, chez l’espèce 
européenne, Hemiteles areator (si Voisine de tenellus qu’il est 
difficile de bien les distinguer morphologiquement), le mâle est 
commun et Dohanian en a obtenu à partir de femelles vierges. 
La même opposition existe entre les deux espèces de Pleuro- 
tropis et celles d’Anastatus obtenues de cocons d’Apanteles, 
l’une des deux, pour chaque genre, produisant toujours des 
mâles, l’autre des femelles, et les mâles des espèces thélytoques 
étant encore inconnus.

Picard (1922) a aussi étudié deux des espèces européennes 
d’Hemiteles, [ulvipes et longicauda. La première est un para
site général, qui attaque les autres parasites, spécialement 
Apanteles spurius, différents Microgaster, quelques Tenthre- 
dinidæ (Blennocampa pusilla) et apparement, même les œufs 
des araignées. Les femelles vierges produisent seulement des 
mâles. II. longicauda, qui est un hyperparasite de Apanteles 
glomeratus, est, par contre, régulièrement, sinon exclusivement, 
thélytoque. Picard dit : « Les mâles doivent être bien rares,"car 
je n’en ai pas obtenus en éle\rage et n’en ai pas rencontrés dans 
la nature. Les individus que je récoltais au dehors ne produi
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sirent que des femelles et j’ai tout lieu de croire qu’ils n’étaient 
pas fécondés. Leur progéniture, en effet, qui ne l’était certai
nement pas, ne pondait aussi que des œufs femelles. »

En fin de compte, on a signalé chez les Aculéates sociaux 
plusieurs cas dans lesquels des femelles se sont développées 
à partir d’œufs vierges. Sans nous attarder à citer les travaux 
d’autres adversaires de Dzierzon, nous attirerons l’attention 
sur ceux de Onions (1912, 1914) et de Jack (1917), suivant les
quels l’ouvrière d’une race sud-africaine d’Apis mellifica (var. 
kaffra ou intermis&a) possède un spermathèque et produit par- 
thénogénétiquement, non seulement des mâles et des ouvrières, 
mais même des reines. Chez les abeilles solitaires et sociales, 
suivant les récentes et habiles recherches de Descy (1924) sur 
Osmia, de Stôckhert (1923) sur Halictus, et de plusieurs obser
vateurs sur Bombus, les femelles parthénogénétiques sont tou
jours arrhénotoques. Des résultats analogues ont été enre
gistrés pour les fourmis reines et ouvrières, non fécondées, 
par Forel (1874), Lubbock (1888), .Miss Fielde (1901), Janet (1909), 
Tanguary (1913) et moi-même ; mais il y a des exceptions. Tan
ner (1892) affirme que, dans ses nids artificiels d’Atta cepha- 
lotes, la grande fourmi rongeuse de feuilles de la Trinidad, 
les ouvrières produisaient des mâles, des ouvrières et des 
reines ; et Reichenbach (1892), Mrs. A.-B. Comstock (Wheeler, 
1903a) et Crawley (1912) ont élevé des ouvrières .à partir 
d’œufs vierges d’ouvrières de Lasius niger.

Les exemples que je vous ai présentés montrent claire
ment que les phénomènes n’ont pas un lien nécessaire 
avec le polymorphisme; et, quelle que puisse être la solu
tion définitive du problème, pour les races communes 
de l’abeille domestique, soit que les ouvrières et les reines 
non fécondées produisent uniquement des mâles ou par
fois aussi des ouvrières ; soit que les œufs fécondés puis
sent quelquefois donner des mâles, cela n’ajoutera au pro
blème du déterminisme des sexes aucune donnée théori
que importante qui n’ait déjà été fournie ¡par d’autres 
Hyménoptères, chez lesquels de telles possibilités se réali
sent sous des conditions bien plus favorables au contrôle 
expérimental.

sociétés d’insectes 7
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* * *

Il nous est difficile de parler de polymorphisme chez les 
Aculéates sociaux, tant qu’une caste d’ouvrières n’a pas 
fait son apparition, comme l’expression morphologique 
distincte de la division physiologique et éthologique du 
travail, entre les membres femelles, primitivement mo- 
nomorphiques, de la colonie. Chez les abeilles, nous cons
tatons l’existence d’une telle caste dans les sous-familles 
des Bombinés, Méliponinés, Apinés et Halictinés. Chez 
les Halictus sociaux, cette'caste est représentée par la gé
nération d’été des femelles, qui est quelquefois assez diffé
rente de leur mère, pour avoir été décrite comme une es
pèce distincte. (Stôckhert, iga3). Les espèces sociales 
d’Allodape sont encore à un degré trop primitif pour avoir 
développé une caste d’ouvrières différenciées morpholo
giquement, quoiqu’on puisse dire qu’elle est représentée, 
à un degré primitif et seulement dans les moeurs de l’es
pèce, par les filles qui s’associent avec la mère, fondatrice 
du nid.

Chez les Vespidés, on peut suivre l’évolution graduelle 
de la caste ouvrière à travers les cinq-sous-familles socia
les. Chez les Sténogaslrinés et certaines Epinoninés on 
n’a pas signalé d’ouvrières ; chez d’autres Epinoninés, la 
dissection seule révèle si une femelle fonctionne comme 
ouvrière, c’est-à-dire comme un individu stérile, ou nour
rice. Chez les Ropalidiinés et Polistinés, les ouvrières dif
fèrent peu, extérieurement, des reines, mais, chez les Ves- 
pinés, les différences s’établissent bien, à la fois dans la 
taille et dans la coloration. Chez les fourmis et les termi
tes, la caste ouvrière est aptère, différenciée générale
ment de façon tranchée, et souvent elle-même dimorphi- 
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que ou pléomorphique, au second degré, par suite d’une 
division physiologique du travail plus profonde. Chez 
ces insectes aussi, la différenciation entre les castes d’ou
vrières et de soldats n’apparaît évidemment au début que 
sur le plan fonctionnel, c’est-à-dire dans la physiologie 
et d'ans les mœurs ; puis elle devient aussi morphologique 
et les deux castes prennent les caractères qui nous per
mettent alors de les reconnaître sans hésitation (i). -

S’il est exact, comme je l’ai supposé et répété dans mes 
leçons précédentes, que les fourmis, les termites et les 
divers groupes de guêpes et d’abeilles sociales sont des 
sociétés phylogénétiquement indépendantes, nous devons 
aussi admettre une indépendance analogue pour le déve
loppement de ces castes d’ouvrières ; il n’y a pas moins 
de dix de ces groupes qui en possèdent, et elles tirent 
leurs caractères communs et convergents des conditions 
sociales, trophiques et autres, similaires, auxquelles ces 
groupes ont été constamment soumis au cours de leur on
togénie et de leur phylogénie.

Une étude plus serrée nous montre que les dix sociétés 
indépendantes dont nous parlons ci-dessus peuvent se di
viser en quatre groupes, suivant les idiosyncrasies de

(1) Comme caste physiologique, on peut citer, chez les four
mis, les plerergales ou « pois à miel » de diverses espèces de 
Aiyrmecocystus, Prenolepis, Plagiolepis, Camponotus, Melopho- 
rus, Plieidole, etc., des régions arides. Ce sont des ouvrières 
ou des soldats qu’on ne peut distinguer d’abord des autres mem
bres de leurs castes respectives ; mais éventuellement, elles 
deviennent très lentes et subissent une forte distension du 
jabot et de l’abdomen, par suite de l’accumulation des ali
ments liquides. De même, les ouvrières gynœcoïdes, qui déve
loppent leurs ovaires et assument le rôle de reines dans les 
colonies qui en sont privées, peuvent être considérées comme 
constituant une amorce de caste physiologique. (Emery, 1915.) 
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leurs castes d’ouvrières : i° les Halictus, les bourdons et 
quatre sous-familles de guêpes ; 2° les abeilles des sous- 
familles des Méliponinés et des Apinés ; 3° les termites ; 
4° les fourmis.

Chez les Vespidés, Bombinés et Halictinés, la forme ou
vrière, en se développant, voit croître sa stérilité, tandis 
que la reine conserve intactes la taille, la morphologie et 
la physiologie de la femelle des Vespidés ou Apidés soli
taires. Dans ce cas, les conditions apparaissent très clai
rement ; tous les phénomènes s’expliquent bien par ce 
que Marchal (1896, 1897) a appelé la « castration nutri- 
cielle » (de nutrix, nourrice). Rappelons qu’il a donné ce 
nom à l’atrophie fonctionnelle ou à l’arrêt de développe
ment des ovaires chez les ouvrières destinées à assurer 
l’alimentation des larves. 11 a montré qu’après l’élimina
tion de la reine, dans une colonie de guêpes, plus d’un 
tiers des ouvrières deviennent fécondes. Le même effet 
suit la suppression complète, ou même l’arrêt temporaire, 
de la ponte de la reine. Marciial affirme, et cela est pos
sible, que cette transformation est dûe à l’abolition des 
fonctions nourricières des ouvrières, lesquelles s’appro
prient les aliments qui, normalement, sont destinés aux 
larves. La castration nutricielle conduit naturellement à 
la castration des organes reproducteurs chez les larves 
qui donneront des ouvrières. Nous avons donc là un pro
cessus cyclique, dont les effets sont accentués par la ten
dance qu’ont les ouvrières adultes à distribuer la quantité 
limitée de nourriture disponible entre des larves beau
coup trop nombreuses pour pouvoir être ainsi nourries 
convenablement (voir Roubaud, 1916). Le polymorphisme 
réduit des guêpes et aussi, très probablement, des bour

rcin.org.pl



POLYMORPHISME 497

dons est dû à des processus instinctifs et physiologiques 
bien connus et spéciaux au milieu social.

Tandis que la caste ouvrière, chez les guêpes et chez les 
abeilles, paraît acquérir sa stérilité graduellement et avant 
ou pendant sa différenciation morphologique, la caste 
correspondante des termites, et surtout la caste des sol
dats, paraît s’être développée morphologiquement avant' 
que sa fécondité se fût atténuée ou eût disparu. Dans les 
espèces très primitives comme Archotermopsis et certai
nement aussi, en une certaine mesure, chez Termopsis, 
la caste dés soldats est féconde, et il existe des mâles et 
des femelles néoténiques, mais pas d’ouvrières. Chez Ar- 
chotermopsis, chaque sexe est trimorphique et représenté 
par trois formes fécondes, des individus parfaitement ai
lés, des individus néoténiques ailés incomplètement, et 
des soldats subaptères ou aptères. Avec le progrès du dé
veloppement social, une caste ouvrière apparaît, par suite 
d’un arrêt précoce dans le développement de la nymphe, 
et de même le soldat devient stérile.

A première vue, les conditions paraissent être chez les 
Formicidés les mêmes que chez les guêpes, sauf que la 
caste ouvrière présente des modifications somatiques plus 
profondes et une stérilité plus prononcée. Cependant, en 
faisant une étude comparative des fourmis primitives, 
spécialement des Ponérinés, Cérapachyinés, Dorÿlinés et 
Pseudomyrminés, on soupçonne que cette ressemblance 
n’est que superficielle. Comme nous l’avons vu, les four
mis sont beaucoup plus anciennes que les guêpes socia
les et dérivent d’un groupe de Vespoïdés solitaires bien 
plus rapprochés des ancêtres archaïques des Aculéates, 
les Béthyloïdés, dont plusieurs genres ont conservé deux 
formes de femelles fécondes, l’une ailée, l’autre aptère.
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Dans ce cas, par conséquent, le polymorphisme est anté
rieur à la stérilité, même chez les ancêtres solitaires, et 
il n’est, pas improbable que les premiers Formicidés aient 
conservé le dimorphisme de la femelle après être devenus 
sociaux, et s’en soient servi pour produire les reines ai
lées et les ouvrières aptères. La femelle ailée a gardé 
comme seule fonction de disséminer l’espèce et de fonder 
la colonie, tandis que ses filles aptères, mais encore fé
condes, et restant auprès d’elle, se sont spécialisées en pre
nant soin de la couvée de la reine, puis de leurs propres 
couvées, et en allant en quête de la nourriture. La reine 
ailée a acquis la faculté de perdre ses ailes et les volumi
neux muscles vibratoires ont été alors supprimés et ont 
servi à alimenter ses œufs dans les ovaires et à prolonger 
sa vie jusqu’à l’apparition de ses descendants aptères. En 
effet, Janet (1907) et C. Ferez (1912, 1920) ont montré 
que la perte des ailes se fait suivant un processus de ce 
genre chez les reines fourmis actuelles, après leur vol 
nuptial. Un pas de plus fut fait lorsque les femelles aptè
res fécondes furent réduites au rang d’ouvrières. Cette 
hypothèse pourrait expliquer les conditions observées dans 
certains genres de fourmis, comme le maintien d’une fe
melle aptère comme reine unique chez les Dorylinés, 
beaucoup de Ponérinés et les Cérapachyinés, la présence 
à la fois de reines ailées et aptères dans une même colo-' 
nie (Portera), ou en des endroits différents (Harpagoxe- 
nus), l’existence assez fréquente de reines ergatomorphi- 
ques dans plusieurs genres (Leptogenys, Onychomyrmex, 
etc.).

A ce sujet, il me faut mentionner l’opinion de Mrazek (1916), 
qui s’est efforcé de montrer que, chez les Hyménoptères so
ciaux, le polymorphisme est la conséqunce de générations
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alternantes dissimulées ou se télescopant les unes les autres, 
comme il arrive chez les Cynipidés. A première vue, une telle 
hypothèse parait difficile à soutenir, mais elle est au moins 
appuyée par les observations de Stôckhert sur les Halictus 
sociaux (1923). Evidemment, on peut faire dériver très juste
ment Halictus malachurus et les espèces voisines, d’espèces 
ayant deux générations annuelles (le genre en compte plu
sieurs), en tenant compte de la longévité croissante et de la 
survie des femelles d’automne qui passent l’hiver, et de la 
stérilisation progressive de la génération d’été, qui finit par 
amener celle-ci à l’état de caste ouvrière. Si nous acceptons 
l’interprétation que j’ai donnée plus haut, la colonie de four
mis pourrait se concevoir comme naissait du « télescopage » 
de deux générations ayant, à l’origine, l’une des reines fertiles 
ailées, l’autre des reines fertiles aptères. Mais les guêpes 
sociales, les Epinoninés par exemple, me paraissent constituer 
un obstacle insurmontable pour l’hypothèse de Mrazek, car 
elles sont étroitement liées aux Euméninés solitaires, elles 
en dérivent trop naturellement, et rien n’indique dans ce der
nier groupe, l’existence de générations alternantes. De même, 
les tentatives faites par .Mrazek pour trouver trace de telles 
conditions chez l’abeille domestique ne me paraissent ni bien 
nettes ni bien heureuses, mais la mouche à miel paraît desti
née à confondre les biologistes. Autant que je puisse voir, il 
n’y a rien qui puisse faire soupçonner une alternance de géné
rations dans la constitution des colonies de termites.

** *
Vous avez remarqué qu’au lieu de rattacher le ¡poly

morphisme à une hétérogonie contractée ou « télesco
pée », j’ai préféré le considérer, au moins chez les four
mis et les termites, comme antérieur phylogénétique- 
mente aux conditions qui ont rendu stériles une ou plu
sieurs formes. Cette opinion implique que le polymor
phisme est, par essence, identique à la pœcilogynie et à 
la pœcilandrie de beaucoup d’insectes non sociaux.

Bien que beaucoup de ces derniers cas aient été passés en 
revue par de Peyerimhoff, il y a assez longtemps (1897), il me 
paraît intéressant de mettre en lumière quelques-uns de ceux 
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qui ont été étudiés au cours de ces dernières année»; Le plus 
familier est celui des Lucanidés mâles, qui présentent souvent 
une ressemblance singulière avec les soldats et ouvrières 
pléomorphiques de certains termites et fourmis, par la struc
ture de la tête et des mandibules. Par exemple, chez les sol
dats du genre Eciton s. sir., nous1 pouvons reconnaître des 
formes extrêmes tétodontes et priodontes, avec tous intermé
diaires, comme chez beaucoup de iLucanidés Odontolabinés, 
ainsi que les ont décrits Griffini (1905) et d’autres. Si j’en avais 
le temps, j’examinerais en détail celle ressemblance qui n’a 
pas échappé à Viehmeyer (1923). Les petits Coléoptères Psé- 
laphides du genre Bylhynus fournissent un exemple rappe
lant la variabilité des yeux dans la série pléomorphique de 
fourmis ouvrières, ou dans les castes de termites. Chez B. alge- 
ricus, suivant de Peyerimhoff (1910), la femelle a de petits 
yeux, landis que les mâles sont dimorphiques, l’une des for
mes ayant des yeux plutôt petits, l’autre les ayant, grands. 
Un polymorphisme des ailes, ressemblant à celui des formes 
néoténiques des termites, est fréquent chez les Hémiptères des 
deux sexes, et a été soigneusement étudié par Poisson (1924), 
chez un grand nombre d’espèces aquatiques. Les insectes par
ticuliers aux figuiers (Chalcicidés) du genre Philotrypesis, dé
crits par Grandi (1921, 1923), fournissent un autre exemple, 
plus proche encore que les précédents du cas des fourmis, 
bien qu’apparaissant; seulement chez le mâle. Les têtes des 
divers mâles de Ph. erythræa et unispinosci var ornata, telles 
qu’elles sont représentées, pourraient très bien se confondre 
avec une série de têtes d’ouvrières pléomorphiques du genre 
Camponotus. Grandi adopte les termes de Berlese pour les for
mes extrêmes et. intermédiaires, les mâles « épimégétiques » 
étant les plus grands de la série, (es « eumégétiques » faisant 
transition, et les « hypomégétiques » étant les plus petits. Mais 
la pœcilandrie du Philotrypesis est devenue plus compliquée 
même que la pœcilogynie des fourmis : ainsi, chez P/i. minuta, 
dont les mâles forment deux séries, une « acanthocéphale » et 
un « mutique », chacune d’elles comprenant des formes eumé
gétiques et hypomégétiques, et en outre, des eumégétiques ma- 
crognathes (hétérodonles) ». La ressemblance de cette espèce 
de Philotrypesis et des fourmis est accrue encore par son ca
ractère subaptère poussé à l’extrême.

Que le polymorphisme relève d’autres causes que celles 
qui déterminent le dimorphisme sexuel, cela est, je crois, 
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nettement indiqué par les exemples précédents et par 
l’existence, toujours vérifiée, d’un polymorphisme identi
que dans l’un et l’autre sexe chez les termites. Celte con
clusion devient une certitude, éi nous considérons les 
cas de polymorphisme (« pœcilogonie ») chez les larves 
de certains insectes, qui, adultes, sont homomorphiques. 
11 y a 20 ans, Giard (igo5) a passé en revue tous les cas 
connus, dans un important mémoire. Aussi n’en citerai- 
je que deux, l’un découvert plus récemment, et l’autre 
étudié depuis avec plus de précision. Silvestri (1906) a 
découvert qu’il existe deux types très différents de lar
ves chez le Chalcidide polyembryonique Litomastix trun- 
catellus, l’un possédant des organes reproducteurs et évo
luant en insecte adulte, l’autre (« larve asexuée ») n’ayant 
pas d’organes reproducteurs et mourant sans se dévelop
per davantage. Les mêmes types de larves furent ensuite 
découverts par Patterson (igi8, 1921) dans un autre 
Chalcidide polyem'bryonique, Paracopidosomopsis flori
de,nus. Au nombre des exemples de pœcilogonie, Giard 
range succinctement les Chironomidés et les Cécidomyi- 
dés pædogénétiques, comme « déterminés en partie par 
les facteurs primaires de température et alimentation ». 
Les études les plus récentes de Springer (igi5) et Harris 
(1923, 1924) ont démontré que les larves des Cécido- 
myidés des genres Miastor et Oligarces sont nettement tri- 
morphiques. Springer les désigne respectivement sous 
les noms de larves pcedogénétiques typiques », « larves 
errantes » et « larves nymphes » et croit que leur diffé
renciation provient de conditions externes variables.

*" * *
Le polymorphisme a acquis un tel degré de com-
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Fig.'25. — Myrmicine moissonneuse du Texas (Pheidole insla- 
bilis) avec caste ouvrière polymorphe, a, soldat ; c, ou
vrière ; b, e, formes intermédiaires ; g, reine (désailée) ; h, 
mâle. Même échelle pour toutes les figures.
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Fig. 26. — Castes de Dorylus helvolus (grossissement uni
forme). Reine, vue dorsalement (A) et de profil (B) ( b, c, 
vestiges d’ailes ; C, grande ouvrière ; D, petite ouvrière ; E, 
mâle (d’après Emery).
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plexité chez les fourmis et spécialement chez les termites 
qu’il sera bon de concentrer notre attention sur ces grou
pes. La fourmi mâle est un organisme extraordinairement 
stable et conservateur ; on sait pourtant qu’il est dimor- 
phique, et qu’il présente une phase aptère chez de rares 
espèces(p. ex. Ponera eduardï) et qu’il est exclusivement 
aptère dans de rares genres (Anergales, Formicoxenus, 
Symmyrmica, Cardiocondyla). En ce qui concerne au 
moins la taille, il peut être utilisé dans chaque espèce, 
ainsi que l’a montré Emery, comme terme de comparai
son, auquel ramener les reines et les ouvrières beaucoup 
plus soumises à des variations. L’extraordinaire degré au
quel atteignent ces variations, dans le sexe femelle des 
Formicidés, est indiqué par le fait qu’on n’a pas re
connu moins de vingt et une formes différentes. De ce 
nombre, huit sont nettement pathologiques et provien
nent soit de la présence de parasites dans les colonies, soit 
d’anomalies dans l’embryogénie ou la croissance de la 
larve (anomalies dans les chromosomes(?), dans la nutri
tion) ; quatre formes représentent simplement des excès 
ou des défauts de développement dans la taille (nanisme 
ou gigantisme), et les neuf formes restantes sont, ou des 
formes normales se présentant de façon très générale, ou 
des formes spéciales particulières à certains genres. Si 
nous classons les vingt et une formes en typiques, aty
piques et pathologiques, nous trouvons qu’il existe seule
ment trois formes ou phases typiques de la femelle : la 
reine, le soldat et l’ouVrière, et que chacune d’elles peut 
être regardée comme le centre de développement de for
mes atypiques et pathologiques, dont j’étudierai un cer
tain nombre dans la prochaine leçon.

Une étude comparative de centaines d’espèces et de 
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tous les genres connus nou9 a permis de dresser la liste 
suivante, groupant les degrés supposés de l’évolution 
dans la poecilogynie des Formicidés (i).

1° Le mâle, la reine et l’ouvrière sont de la même taille ou 
presque, et l’ouvrière diffère de la reine uniquement par l’absen
ce d’ailes, les ocelles et les yeux quelque peu plus petits, un 
thorax moins compliqué et des organes reproducteurs plus ou 
moins avortés. Tous les degrés suivants dérivent de celui-ci, 
qui est représenté par les sous-familles de fourmis les plus pri
mitives, les Ponérinés, Cérapachyinés et Pseudomyrminés.

2° La reine a disparu, l’ouvrière est féconde et peut s’accou
pler avec le mâle. Ce degré se présente chez nombre de genres 
de Ponérinés (Diacamma, Rhytidoponera, Dinoponera, etc...), 
probablement aussi dans le genre Leptomyrmex parmi les Do- 
lichodérinés et le genre Ocymyrmex parmi les Myrmicinés.

3“ La reine augmente de taille, tandis que l’ouvrière conserve 
à peu près la taille du mâle (Lasius, Brachymyrmex, Cremato- 
gaster, Iridomyrmex, etc.).

4° La reine et l’ouvrière sont fortement différenciées ; la pre
mière augmente de taille, et la seconde devient très variable, 
très instable et est représentée par toute une série s’étageant 
d’individus grands et à grosse tête jusqu’à des individus petits, 
microcéphales. Dans les ouvrages taxonomiques, les membres 
de cette série sont décrits comme « ouvrières majeures » ou 
« mineures », ou ouvrières « maxima », « media » et « mi- 
nima ». (Camponotus, Atta, Pheido'ogeton, Dorylinés, etc.).

5° De la série d’ouvrières du quatrième degré, seules survi
vent les « maxima » et les « media », les premières se conver
tissant en soldats. (Myrmecocystus bombyeinus.)

6’ Les media, ou desmergates, qui relient les maxima et les 
minima du quatrième degré, sont si peu développées que seuls 
les extrêmes persistent. Les maxima sont désignées comme sol
dats, (miles, dinergates'), les minima comme ouvrières propre
ment dites. A ce stade, la femelle est donc nettement trimor- 
phique (Pheidole, Ceratopheidole, Acanthomyrmex, Ischnomyr- 
mex, Oligomyrmex, etc.).

7° La reine disparaît et le soldat, devenant fertile, prend sa

(1) Ces degrés et leur ordre de groupement diffèrent quelque 
peu de ce qu’a publié Emery en 1894 et de ce que j’ai publié 
moi-même en 1907.
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place, tandis que la caste ouvrière est représentée par les « mi- 
nima » seules. Ce degré est hypothétique, mais il semble exis
ter dans quelques espèces de Pheidole et Oligomyrmex (Ph. 
lamia et Q. panamensis).

8° Les formes reine et soldat persistent seules, les ouvrières 
étant supprimées. C’est le cas, semble-t-il, des fourmis spécia
les, faisant des esclaves, des genres Polyergus et Strongylogna- 
thus.

9° Toutes les formes ouvrières du quatrième degré dispa
raissent, sauf les « minima », si bien que nous avons des reines 
énormes, et des ouvrières d’un type unique très petites (Care- 
bara,_ Pædctlgus, beaucoup de Solenopsis, etc.).

10° La caste ouvrière tout entière disparaît, si bien que 
l’espèce retourne à un simple dimorphisme sexuel, c’est-à-dire 
qu’elle est représentée par des formes mâle et femelle uniques, 
comme dans la plupart des insectes et des autres Métazoaires. 
A ce degré, qui se présente seulement chez certaines fourmis 
parasites de façon permanente (Anergates, Wheeleriella, Epœ- 
cus, etc.) la femelle est à peine plus grosse que le mâle.

Nous ne devons pas considérer ces degrés comme se 
succédant l’un à l’autre en formant une série linéaire dé
finie, mais comme rayonnant à partir du premier degré 
qui forme la base. Les degrés (2) à (10) ont évidemment 
pris naissance indépendamment et à plusieurs reprises, 
dans des genres éloignés. On peut en outre prouver que 
la plupart de ces types constituent une réponse à des 
exigences spéciales, extérieures ou éthologiques, lesquel
les sont le plus souvent reconnues en dernière analyse 
comme de nature trophique. Ceci est peut-être particu
lièrement clair dans les degrés (9) et (10), que nous il
lustrerons par les exemples des genres Carebara et Anev- 
gates.

Les espèces de Carebara sont des « fourmis voleuses », qui 
vivent dans les parois des termitières des termites africains et 
sud-américains. Le nid est relié aux chambres des termites par 
des galeries très fines, trop ténues pour permettre le passage 
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des termites, mais suffisantes pour laisser les petites ouvrières 
de Carebara pénétrer dans les chambres et dévorer les cou
vées des termites. La réserve de nourriture est si abondante 
que les ouvrières peuvent élever des reines géantes, mais elles- 
mêmes sont condamnées à un perpétuel nanisme, à cause des 
nécessités de leur vie de rapine.

Chez Anergates atratulus, qui est monotypique, et qui vit en 
parasite de façon permanente dans les colonies du Tetramorium 
cæspitum, espèce commune en Europe, il n’est pas besoin de 
caste ouvrière, parce que les couvées des deux espèces sont 
élevées par les ouvrières de l’espèce hôte. Aussi les ouvrières 
d’Anergates ont depuis longtemps disparu, et les reines sont de 
taille plus réduite. Du fait de ce retour secondaire au dimor
phisme sexuel des Aculéates solitaires, le nombre de femelles 
pouvant se développer est fortement accru, avantage évident 
pour un parasite, et leur taille réduite leur permet d’être plus 
facilement adoptées par les colonies de Telramorium. Ces der
nières semblent réellement préférer les petits parasites à leur 
propre reine qui est très grosse, tout comme certaines dames 
préfèrent, pour des raisons esthétiques ou économiques, les 
minuscules chiens pékinois aux énormes dogues.

Ces quelques faits, et bien d’autres que l’on pourrait 
produire, montrent que, dans la colonie de fourmis, le 
nombre et le caractère des castes femelles sont réglés 
absolument comme le sont le nombre et le caractère des 
cellules dans le corps d’un Métazoaire. Cette régulation, 
qui est visible aussi bien dans le développement que 
dans l’abolition des castes, a un aspect ontogénique et 
phylogénétique à la fois, et constitue un processus dé
terminé, très plastique à certains égards, à d’autres assez 
rigide, et paraissant dépendre de l’âge phylogénétique 
des castes dans l’espèce particulière que l’on étudie.

Il est difficile de douter du caractère adaptatif que pré
sentent les diverses castes femelles, puisque ces castes ap
paraissent dans la colonie comme l’expression d’une divi
sion, physiologique et élhologique, du travail. Une con
fusion considérable paraît s’être établie du fait des tra
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vaux récents sur la morphologie du cerveau des fourmis 
et autres Aculéates sociaux, et on n’a pas suffisamment 
tenu compte des particularités des moeurs. Il semblerait- 
que la femelle féconde, a été choisie comme le type fon
damental auquel se rattachent les diverses formes d’ou
vrières et de soldats, qui en seraient des expressions ou 
des différenciations ¡partielles ou plus ou moins modi
fiées. Les instincts de la reine embrassent tous les ins
tincts essentiels des castes stériles ou substériles. Ceci n’a 
jamais été discuté pour Vespa et Bombas, et il est indu
bitable que les reines de ces insectes ont un cerveau plus 
développé et mieux organisé que les ouvrières de la même 
espèce (Von Alten 1910). Beaucoup d’auteurs ont sou
tenu que la différenciation des corpora pedunculata de 
Dujardin, ou « corps fongueux » (« mushroom bodies »), 
comme on les appelle souvent, et qui sont situés dans la 
portion antérieure du prolo-cerebrum, est directement 
proportionnelle aux capacités instinctives de l’insecte ; 
„ceci s’applique bien aux cerveaux de la reine, de l’ou
vrière et du mâle des guêpes. 'Mais, chez l’abeille domesti
que, Jonescu (1909) a montré que le cerveau de la reine 
est inférieur à celui de l’ouvrière. Il est vrai que, chez 
cet insecte, la reine est rellement un parasite sur sa ¡pro
pre colonie et n’est pas, comme chez la guêpe, capable 
d’elever ses descendants sans le secours des ouvrières. 
Chez les fourmis, beaucoup de reines se comportent com
me chez les guêpes et ont un cerveau aussi développé ; 
mais certaines reines, particulièrement celles des espèces 
parasites d’autres espèces, sont moins bien douées au point 
de vue instinctif, et possèdent des cerveaux plus petits et 
moins hautement différenciés que ceux des ouvrières de 
la même espèce. D’après mes observations, ce dernier 
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type est exceptionnel, le premier prévaut de beaucoup ; 
et c’est la base du désaccord qui sépare d’une part Miss 
Thompson et moi-mème, d’autre part Forel (1874), 
Pietsciiker (1910). Ziegler (1912, 1920) et Brun (19230). 
Le premier, Forel a présenté comme un fait général la 
supériorité du cerveau de l’ouvrière sur celui de la reine 
chez la fourmi, au cours de son étude sur Lasius fuligi- 
nosus, connu maintenant pour être un parasite social 
temporaire de L. umbralus, lequel à son tour est parasite 
de L. niger. Et, bien que j’ai appelé l’attention sur cette 
particularité, Brun a récemment produit la même con
clusion que Forel, après avoir étudié principalement L. 
umbralus ! Les recherches de Miss Thompson sur trois es
pèces et genres de fourmis non parasites, Camponotus 
pennsylvanicus, Formica schaufussi, et Lasius america- 
nus, confirment les idées que j’ai émises en 1910, bien 
qu’elle ait constaté que le cerveau de la reine de F. 
schaufussi est dégénéré en comparaison de celui de l’ou
vrière.

Les différences entre les résultats de .Miss Thompson et les 
miens d’une part, et ceux de Forel, Pietschker, Ziegler et 
Brun d’autre part, sont difficiles à expliquer. Deux des espèces 
étudiées par Pietsciiker et Miss Thompson sont en réalité iden
tiques (Camponotus pennsylvanicus et lignipercla étant des sous- 
espèces de C. herculeanus et Lasius americanus étant une va
riété de L. niger), et tous ces auteurs, comme moi-même, ont 
utilisé leur matériel au même degré de développement, c’est-à- 
dire qu’ils ont employé des nymphes très avancées, avant la 
pigmentation. Je mentionne ce fait, parce que Holmgren (1909) 
a montré que le cerveau de la reine physogastrique âgée, chez 
Eütermes chaguimayensis est réduit aux deux tiers de la taille 
qu’a cet organe chez la reine vierge, ce qui est l’indice de chan
gements, d’une involution se produisant pendant la phase ima
go. Il n’est pas improbable que des modifications similaires 
puissent survenir dans les cerveaux des reines fourmis perdant 
leurs ailes, au moment où se dissout leur musculature thora-
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cique. Ainsi donc, la comparaison des cerveaux de ces reines 
âgées avec ceux de leurs ouvrières semblerait appuyer l’opi
nion de Forel, Pietschker et Brun. Il sera donc opportun, 
dans les travaux futurs sur le cerveau des fourmis, de faire 
grande attention à l’état dans lequel se trouvent les reines. Il est 
très singulier que je n’aie jamais découvert une reine de F. 
schaufussi en train de fonder indépendamment une colonie, bien 
q e cette espèce soit une des plus abondantes de nos fourmis 
nord-américaines. Si, comme cela se pourrait, les jeunes rei
nes établissent leurs colonies après avoir émigré avec des com
pagnies d’ouvrières, elles réalisent ainsi les mêmes conditions 
que la mouche à miel (ou plutôt celles >des Méliponinés), et 
nous pourrons admettre l’existence d’un cerveau plus petit et 
dégénéré chez la reine (1).

(1) Je me suis attiré les critiques de Forel (1921-23) et Brun 
(1923), par suite de mon scepticisme, à l’égard des rapports 
étroits qui uniraient les conditions psychiques et le développe
ment des corps pédoncules chez les fourmis (1910). Il y a plus 
de vingt-cinq ans, un de mes élèves, feu le Dr C.-H. Turner, en
treprit l’étude comparative des corps pédoncules chez les An- 
nélides et les Arthropodes inférieurs ; il publia en 1899 un mé
moire préliminaire, mais non définitif, sur ce sujet. Comme 
ce mémoire n’a jamais été consulté, semble-t-il, par ceux qui 
ont étudié le cerveau des insectes, il me paraît bon de mettre 
en lumière son contenu. Avant sa publication, Hamàker (1898) 
avait montré qu’il existait des corpora pedunculata dans le cer
veau de l’Annélide Polychète Nereis virens, et Dietl (1876), Ber
ger (1878), et Viallanes (1893) avaient noté leur présence chez les 
Crustacés décapodes. Turner en trouva aussi chez les Annéli- 
des (Nereis, Polynoë, Lepidonotus) et les Décapodes (Camba- 
rus). Les figures de son mémoire indiquent que ces corps sont 
beaucoup plus développés chez Polynoë et Lepidonotus, que 
chez Nereis, ou chez les insectes inférieurs, comme, par exem
ple, Tomocerus et Lepisma, d’après Kuehnle (1913), Boettger 
(1910) et Bretschneider (1915). Mais ces corps se présentent dans 
des conditions particulièrement surprenantes chez les Limules, 
où, suivant Patten (1894) et Turner, les corpora pedunculata 
sont si gros et si compliqués, qu’ils rappellent les hémisphères 
cérébraux d'un vertébré supérieur. En fait, ils sont, dans ce cas, 
au point de vue du volume relatif et de la différenciation mor
phologique, bien plus avancés, en comparaison des corpora pe
dunculata de la fourmi, que ne le sont ces derniers vis-à-vis de 
ceux des Orthoptéroïdes inférieurs. Je demanderai donc en-
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** *

Le polymorphisme des termites, que nous allons exa
miner maintenant est plus compliqué que celui des four
mis, à la fois parce qu’il affecte également les deux 
sexes et parce qu’il est, dans chacun d’eux, plus compli
qué. Il nous faut distinguer les huit castes suivantes, 
comprenant seize sortes différentes d’individus :

1° Première forme de mâles et de femelles (rois et reines 
vrais).

2° Deuxième forme de mâles et de femelles (rois et reines 
néoténiques).

3° Troisième forme de mâles et de femelles (rois et reines 
ergatoïdes).

4° Grandes ouvrières mâles et femelles.
5° Petites ouvrières mâles et femelles.
6° Grands soldats mâles et femelles.
7° Soldats moyens mâles et femelles.
8° Petits soldats mâles et femelles.

Il est probable qu’une même colonie de termites ne 
produit ¡pas toujours toutes ces formes, mais on en ren- 

core : que fait une créature, comme la Limule, si stupide et si 
archaïque, de corps pédoncules, qui sont les plus développés de 
tout le rameau des Arthropodes ? Forel dit qu’il ne sait rien 
de la Limule et il ne paraît pas y ajouter d’importance, tant il 
est convaincu de la fonction précise des organes en question ; 
mais si ces derniers sont réellement, comme l’affirme Brun, 
un index infaillible « des capacités mnémoniques individuelles 
et plastico-psychiques chez les insectes », nous devrions ad
mettre, soit que la Limule, quelque part dans le fond des mers 
et sans que nous en sachions r'en, fait étalage d’une richesse 
extraordinaire, au point de vue de la « mentalité plastique », 
soit que ses corps pédonculés surprenants sont un dépôt mer
veilleux de « substance mnémique » acquis peut-être avec 
grand’peine par les Protolimules actifs de l’époque palézoïque, 
et transmis comme un meuble inutile à leurs descendants mo
dernes si stupides.
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contre souvent cinq ou même six. En outre, les soldats 
peuvent appartenir à deux types très différents, la plupart 
des espèces possédant des formes à grosse tête dites 
« mandibulées », alors que certains genres de Termitidés 
ont un type très différent, dit « nasuti », à tête petite, à 
région buccale réduite, et avec un long museau, à l’ex
trémité duquel s’ouvre la glande frontale. La question 
se complique du fait que les ouvrières, soldats et indivi
dus néoténiques, peuvent être, surtout chez les termites 
inférieurs, à différents degrés de différenciation, et qu’ils 
diffèrent aussi par le nombre des articulations des an
tennes ou d’autres petits caractères. On suppose générale
ment que le polymorphisme a tendance à s’accroître 
lorsqu’on passe des termites inférieurs aux termites supé
rieurs ; mais Holmgren est d’avis que c’est en sens inverse 
qu’il y a développement du polymorphisme. Il donne la 
série suivante comme formée des degrés les plus com
muns, série qu’il est intéressant de comparer avec celle 
que nous avons énumérée ci-dessus pour les fourmis.

1° Soldats (mandibules) fortement polymorphiques, d’un type 
unique; néoténiques et ergatoïdes fréquents; pas d’ouvrières 
proprement dites (Calotermes, Termopsis).

2° Soldats (mandibules) polymorphiques, d'un seul type ; néo
téniques et ergatoïdes fréquents ; ouvrières d’une forme unique 
(Leucoterm.es).

3° Soldats polymorphiques, de deux types (mandibules) et à 
museau fourchu) ; probablement des ouvrières proprement di
tes, d’un seul type. (Rhinotermes).

4“ Soldats (mandibules) dimorphiques, de deux types, grands 
et petits, pas d’individus connus néoténiques et ergatoïdes ; 
ouvrières dimorphiques, de deux tailles. (Acanthotermes, Ter
mes).

5” Soldats (mandibulés), monomorphiques, d’un seul type, 
très grands ; pas de néoténiques ni d’ergatoïdes ; ouvrières di
morphiques, de deux tailles (Syntermes, Odontolermes).
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6" Soldat s (mandibules), monomorphiques, d'un seul type, 
plus petit ; pas de néoténiques ni d’ergatoïdes ; ouvrières dimor
phiques, de deux tailles (Odontotermes).

1° Soldats (mandibules) et ouvrières monomorphiques ; néo
téniques et ergatoïdes peuvent exister parfois. (La grande ma
jorité. des termites supérieurs.)

8” Les soldais manquent secondairement ; ouvrières mono
morphiques. (Anoplotermes.)
. 9° Soldats (« nasuti n>) Secondairement dimorphiques, d’un seul 
type ; ouvrières monomorphiques ; pas de néoténiques ni d’er- 
galoïdes (Eutermes bivalens, aquilinus, groupe de E. triner- 
vius.)

10° Soldats (« nasuti ») secondairement trimorphiques ; ou
vrières monomorphiques. (E. diversimiles, castaneiceps.)

il" Soldats (« nasuti ») secondairement dimorphiques; ou
vrières monomorphiques (E. heteropterus, velox et autres.)

12° Soldats («. nasuti ») secondairement monomorphiques ; ou
vrières monomorphiques. (E. cypher gaster, tenuirostris, hospi- 
talis, etc.).

A cette liste, Holmgren ajoute le commentaire sui
vant : « L’évolution paraît se produire ici d’un poly
morphisme très étendu vers des conditions plus simples. 
La simplification atteint son maximum chez les Anoplo
termes, chez lesquels les soldats disparaissent vite et dont 
les ouvrières sont monomorphiques. Dans le degré (7), 
dans lequel existe un trimorphisme simple, apparaît, par 
différenciai ion secondaire, une nouvelle caste, ce qui cons
titue le degré (10),.suivi lui-même d’un second accroisse
ment du nombre de castes. Ce polymorphisme secondaire, 
plus pénétrant (pentamorphisme) est à son tour rédui-t 
ensuite à un simple trimorphisme (12e degré). L’évolu- 
lion du ier au 7e degré se fait des conditions les plus la
biles (Hue!liantes) aux plus stables ; en effet, dans les ¡pre
miers degrés de cette série, la classe des soldats provient 
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du développement d’un ¡plus grand nombre de formes 
larvaires différentes ».

Puisque nous avons parlé du cerveau des Aculéates, il 
sera intéressant d’examiner celui des termites, d’autant 
plus que certaines observations très significatives à pro
pos de la différenciation des castes ont été faites sur cet 
organe. Il a été étudié par Holmgren (1909), Kuehnle 
(1913), Miss Thompson (1913, 1916, 1917, 1919), von 
Rosen (1913) et Jucci (1923). Après avoir étudié compa
rativement les diverses castes de Reliculitermes flavipes, 
Miss Thompson résume de la façon suivante ses observa
tions sur les corpora pedunculata . « Les corps pédoncu
les diffèrent très peu comme taille, d’après les mesures ef
fectuées, et d’après le nombre supposé des cellules. Leur 
taille est maxima chez les ouvrières, minirna chez les sol
dats et de dimension intermédiaire chez les formes 
sexuées : toutefois ces corps, chez l’adulte vrai, sont pres
que aussi grands que chez les ouvrières. Si Ton com
pare les corps pédônculés des Reticulitermes et ceux des 
fourmis et. des abeilles, 011 voit) comme on pouvait s’y at
tendre que ces corps sont,' chez les termites, beaucoup 
plus simples et plus primitifs. Ce caractère primitif ap
paraît dans la dimension réduite et uniforme de toutes 
les cellules nerveuses », etc.

Ceci est en parfait accord avec les affinités des termi
tes et des Orthoptéroïdes archaïques, quoique, d’après 
Kuehnle, le cerveau des termites possède des corps pé
doncules beaucoup plus développés que ceux du cerveau 
des Dermaptères.

Dans ses derniers mémoires, (1916, 1917, 1919), Miss 
Thompson décrit le cerveau et les organes reproducteurs 
des formes sexuées, comme étant nettement plus grands 
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que ceux des ouvrières sortant juste de l’œuf. Ces inté
ressants résultats sont résumés dans un mémoire qu’elle 
a publié avec Snyder (1919).

Fig. 27. — Coupes de tètes de jeunes termites, montrant la taille K 
relative du cerveau et dés yeux. — A, C, E, formes sexuées 
venant d’éclore. — B, D, F, ouvrières et soldats venant 
d’éclore ; m, n, corps fongueux du cerveau ; ol, lobes opti
ques ; al, lobes antennaires (d’après Caroline B. Thompson).

Les mêmes auteurs concluent que les individus sexués 
adultes de la ¡première forme (royale), possèdent en réa
lité un cerveau plus développé que les autres castes, que

rcin.org.pl



216 LES SOCIÉTÉS d’insectes

le cerveau des seconde et troisième formes est plus grand 
que celui des ouvrières, et que le cerveau des soldats est 
plus petit.

Evidemment, la découverte d’une différenciation in
trinsèque des castes fertiles et stériles dans l’œuf même, 
est d’un intérêt tout particulier. Bugnion (1912, igi3 b, 
19M) a décrit et figuré les soldats de Eutermes lacustris 
comme ayant le museau allongé (no,suit) dès la sortie de 
l’œuf ; mais Knower (189/1) a affirmé que les soldats de
E. pilifrons ne présentent pas celte forme au moment de 
l’éclosion. En étudiant de nouveau cette question, Miss 
Thompson (1919) est arrivée à la conclusion que Bugnion 
s’est absolument mépris et a confondu Je labre en saillie 
de VE. lacustris naissant, avec la corne céphalique des 
formes « nasuti ». Ses observations, portant sur les nym-' 
phes juste écloses de E. pilifrons, morio et sanchezi, con
firment celles de Knower, et, dans son mémoire de 1919, 
elle a révélé l’existence, chez treize espèces appartenant 
à neuf genres de teimites,^de cette même différencia
tion, observée par elle précédemment chez les nymphes 
naissantes, différenciation en deux formes correspondant 
aux deux séries de castes d’adultes fertiles et d’adultes sté
riles. Mais, plus récemment, ses résultats ont été sérieu
sement mis en doute par Jucci (1923) et IIeatii (1924)- 
Pour le premier de ces auteurs, une étude soigneuse des 
formes sexuées néoténiques de Reticulitermes lucifugus 
l’amène à soutenir l’opinion de Grassi, suivant laquelle, 
les termites, au moment de l’éclosion, sont tous identi
ques, et acquièrent, grâce à leur alimentation, les carac
tères distinctifs des castes. L’exposé de Jucci est très posi
tif. pour ne pas dire dogmatique, mais la partie de son tra
vail actuellement publiée et qui contient des mesures
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faites sur les cerveaux des castes d’adultes ailés et néo
toniques, ne parle pas des soldats et des ouvrières, ni des 
nymphes durant les premiers stades; il déçoit donc et 
n’apporte rien au problème que nous discutons ici. 
Quant aux recherches de Heath, dont les résultats ont 
été ¡présentés au Congrès de Washington de l’Associa
tion américaine pour l’Avancement des Sciences (1923), 
elles n’ont pas encore été publiées^Elles paraissent abso
lument en contradiction avec les résultats de Miss 
Thompson, si nous en jugeons d’après une analyse som
maire parue dans T « Anatomîcal Record » (1924, p. n5).

* * *
En terminant, je désire ajouter quelques remarques 

sur les différents types de soldats qui présentent un inté
rêt extraordinaire, chez les termites comme chez les 
fourmis. Bien qu’apparaissant indépendamment dans les 
deux groupes, ils ont entre eux des ressemblances accen
tuées, et constituent, dans ces deux groupes, une caste 
défensive ou protectrice, au moins primitivement. Tan
dis que celte caste est présente de façon constante chez 
tous les termites, sauf dans le ^>enre Anoplolermes où 
elle disparaît secondairement, chez les fourmis, par con
tre, elle ne se développe de façon définitive que dans des 
genres beaucoup moins nombreux. Et, tandis que chez 
les termites, comme on Ta vu pour les genres Maslo- 
termes, Archotermopsis, Termopsis et Calotermes, la 
caste des soldats précède dans la phylogénie l’apparition 1 
des ouvrières, chez les fourmis cette caste s’est certaine- ; 
ment différenciée à partir de la caste ouvrière plus an- 1 
cienne. Chez les fourmis, il n’y a qu’un type général dë 
soldats, les « mandibules », qui est aussi développé de 
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façon très générale chez les termites, mais chez certains 
Termitidés supérieurs (Eutermes), il est remplacé par un 
second type, dit « nasutus ». II y a, en plus, une autre 
différence entre les fourmis et les termites ; chez les pre
mières, les soldats diffèrent moins des reines et ouvrières 
de meme espèce, dans la taille et la conformation de la 
tète et des mandibules, que les soldats des termites ne 
diffèrent des ouvrières et des formes sexuées de la même 
espèce.

Les méthodes de défense peuvent différer beaucoup 
suivjant les espèces, et, par suite, nous trouvons, aussi 
bien chez les fourmis que chez les termites, des soldats 
adaptés à des offices spéciaux, à des « professions » par
ticulières. Dans l’une des formes, qu’on rencontre chez 
les deux groupes, le soldat peut se servir de sa tête pour 
clore et obturer presque entièrement la galerie d’en
trée du nid, ceci pour l’interdire aux intrus. Mais, dans 
le cas le plus fréquent, le soldat possède un crâne énor
me, des mâchoires puissantes, dont il use pour attaquer 
les envahisseurs. Grâce au développement excessif de 
leurs mandibules et des muscles qui les actionnent, déve
loppement qui entraîne la forme particulière, la grande 
taille et la dureté du crâne, les soldats sont employés, 
chez certaines espèces de fourmis, à broyer les graines 
ou les parties les plus résistantes des insectes qui servent 
d’aliment, et qui, sans cette aide, ne pourraient être 
utilisées par la caste la plus faible des ouvrières (Phei- 
dole, Pheidologeton, etc.). Chez certains termites et four
mis, les soldats paraissent aussi diriger en quelque sorte 
l’office d’approvisionnement (i).

(1) Hingston (1922) a décrit d’une façon très vivante un cas 
de cette espèce chez Ptieidole indica. Je cite une partie de son
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Chez beaucoup de soldats mandibules, parmi les ter
mites, et chez tous ceux du type « nasuti », il existe une 
grosse glande frontale qui produit un liquide gluant, ou 
latex, qui peut être projeté contre les ennemis, parti
culièrement contre les fourmis en maraude, et les para
lyse. Chez certaines espèces, par exemple chez Rhino
termes taurus, suivant Holmgren (1909) et chez Copto- 

récit : « Dès qu’une ouvrière découvre une chenille ou tout au
tre matériel pouvant servir comme aliment, elle commence par 
examiner soigneusement sa proie. Elle tourne autour de la che
nille, l’explorant avec ses antennes sensibles, la secouant avec 
ses mâchoires et essayant de la traîner jusqu’au nid. S’étant 
ensuite convaincue que sa découverte est bonne à être mise en 
réserve et jugeant que le transport de sa proie excède scs for
ces, elle se hâte vers le nid, très agitée, et par le plus court che
min. Qu’elle rencontre une autre ouvrière sur son chemin ; 
les deux unissent leurs antennes, et la seconde, saisie du même 
enthousiasme que la première, ayant appris la découverte, se 
hâte aussi vers la proie. Une troisième, une quatrième ou
vrière, plus si c’est possible, sont ainsi renseignées sur la route 
à prendre, et accourent de loin pour porter secours. Mais celle 
qui a fait la découverte se hâte vers le nid, très excitée. La 
voilà à l’entrée. Elle y pénètre et on la perd de vue. Quelques 
secondes après, un essaim de fourmis, s’excitant, se bouscu
lant, surgit en hâte et pêle-mêle, du nid. Elles étaient là dans 
la galerie, juste auprès de la sortie, et toutes prêtes, et elles 
émergent toutes en même temps en un’ seuil corps, comme si 
elles attendaient qu’on les appelât à l’aide. Mais je suis cer
tain, que, chez ces fourmis, le travail est divisé entre elles, cer
taines ouvrières ayant comme attribution spéciale la recherche 
de la nourriture ; d’autres sous la conduite des soldats, doi
vent être toujours à l’entrée du nid, prêtes à courir au dehors 
et à porter secours lorsqu’elles apprennent qu’une trouvaille a 
été faite. Que la nouvelle arrive, l’essaim se précipite au de
hors, en une foule serrée, précédée par les soldats. Sans la 
moindre hésitation, elles se hâtent sur le sol, se montant les 
unes sur les autres dans leur hâte folle. De tous côtés elles se 
pressent autour de la chenille, qui tente vainement, par de vio
lentes contractions, de rejeter au loin ses ennemis. La bataille 
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termes ceylonicifis, suivant Bugnion et Popoff (1910) et 
Bugnion (191/4, 1923), cette glande est tellement déve
loppée qu’elle s’étend en arrière dans l’abdomen et occupe 
une grande partie de la cavité abdominale. D’autres con
formations curieuses de la tête, chez les termites soldats, 
sans aucune ressemblance avec les adultes et les ouvriè
res, s’observent aussi chez les types mandibules ; ainsi, 
chez les Capriiermes, les mâchoires sont longues, étroites,

se poursuit, toujours plus ardente et furieuse. En luttant, la 
chenille parvient parfois à dominer, mais les fourmis, surgis
sant en nombre toujours croissant, la maîtrisent peu à peu. De 
temps en temps, des ouvrières se retirent de la bataille et la 
quittent pour courir au nid avec la plus grande célérité, afin 
d’appeler de nouveaux renforts qui, entraînés par elles, se 
rendent au combat. La chenille faiblit : elle ne peut faire face à 
la puissance sans cesse croissante de son adversaire. Elle est 
accablée sous le nombre de ses ennemis, bientôt elle est épui
sée, et gît à la merci des fourmis, qui, se cramponnant en un 
seul bloc autour de leur victime impuissante, la traînent lente
ment vers le nid. »

Hingston décrit aussi les coutumes particulières des soldats 
au moment où se fait la migration vers un nouveau nid : « Ce 
sont les ouvrières, plus petites, qui sont chargées du plus 
lourd travail ; ce sont elles seules qui transportent les larves 
et qui conduisent souvent leurs compagnons d’un nid à l’autre. 
Les soldats ne transportent rien. Ils ne sont point d’humbles 
travailleurs ; mais ils dirigent simplement le transport. Ce sont 
les aristocrates dans la société des fourmis. Ils sortent en 
hâte du nid, isolément, et à intervalles, avec une troupe de 
fourmis chargées marchant à leur suite, et chacun de ces puis
sants soldats, s’empressant le long de la troupe en marche res
semble à un officier conduisant et dirigeant sa compagnie 
d’hommes. Les soldats ne retournent jamais au vieux nid. Les 
petites ouvrières, après avoir déposé les larves qu’elles por
tent dans le nouveau nid, reviennent en hâte chercher un se
cond fardeau, mais jamais on ne voit un soldat revenir ainsi. 
Ils ont certainement d’importants devoirs à remplir dans le 
nouveau nid, mais ils ne s’occupent pas davantage de la troupe 
en voyage ».
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tordues et fortement asymétriques, et permettent à leurs 
possesseurs de bondir en l’air (i).

Très curieux est aussi le type du soldat, fourmi ou ter
mite, dont la tête est modifiée de façon à pouvoir s’adap
ter à l'entrée du nid et à en rendre l’accès ¡plus difficile 
ou impossible. Le seul exemple de moi connu ¡parmi les 
termites est offert par le genre Cryptotermes, quoique les 
soldais du genre voisin Calotermes puissent se servir de 
leur tête de la même façon. En général, cette modifica
tion ne s’observe jamais dans les nymphes des Crypto
termes qui jouent le rôle d’ouvrières, ni dans les formes 
sexuées, dont les têtes ont toujours la conformation très 
simple ordinaire. Chez les fourmis possédant ce type de 
soldats, la tête de la reine est conformée presque de 
même mais moins parfaitement adaptée. Les exemples 
les plus connus, parmi ces insectes, sont les Camponoti 
du sous-genre Colobopsis, dont ¡plusieurs se rencontrent 
en Eurasie et dans l’Amérique.

Leur tête est courte, cylindrique et tronquée nettement à la 
partie antérieure ; la surface tronquée, comprenant les mandi
bules, est circulaire, indurée, et plus grossièrement sculptée que 
le reste du corps, si bien qu’elle s’adapte très aisément dans 
l’entrée circulaire du nid qui est creusé dans du bois dur, dans 
des galles ligneuses ou dans des liges de roseaux. Quand un 
Colobopsis ouvrière désire quitter ’e nid, elle frôle de ses

(1) « Les Caprilermes (soldats) ont des mandibules d’une 
forme très particulière, tordues à la manière des cornes de 
bouc, adaptées à la fonction du saut. Prenant appui sur le sol, 
agissant comme un ressort, ces organes servent au termite à 
projeter son corps en l’air. L’insecte qui retombe à 20 ou 30 
centimètres de distance parvient, en sautant de côté et d’autre, 
à échapper à ses ennemis. Je ne puis dire toutefois (mes obser
vations étant encore incomplètes) si la singulière catapulte 
dont usent les Capritermes est spécialement destinée à les 
garer des fourmis. » (Bugnion, 1923.) 
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antennes l’abdomen du soldat ; la porte vivante se retire et, 
dès que l’ouvrière a franchi l’ouverture, elle reprend sa pre
mière position. Au retour,- l’ouvrière heurte de ses antennes la 
surface tronquée, tournée vers l’extérieur, de la tête du por-

Fig. 28. — Galle à’Holcaspis cinerosus (sur chêne vert) occu
pée par une fourmilière de Colobopsis etiolata, dont un 
soldat ferme l’entrée avec sa tête (phragmose).
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tier ; l’effet produit est le même et l’ouvrière peut rentrer. J’ai 
trouvé ce même type de tête dans les seules espèces exoti
ques de trois autres genres éloignés, Pheidole (JPh.. colobopsis 
du Brésil), Crematogasler (Colobocrema subg. nov. des Philip
pines, et Côlobostruma (gen. nov.) de l’Australie, qui ont très 
probablement les mêmes habitudes. Des modifications analo
gues de la tête s’observent aussi dans les reines et les ou
vrières les plus grandes de quelques sous-genres lignicoles de 
Camponotus (Paracolobopsis, Pseudocolobopsis, Manniella, 
¡Xeomyrmamblys). Dans beaucoup d’especes de Cryptocerus, 
qui vivent aussi dans du bois dur, les têtes des soldats sont 
larges, et en forme d’écu ; elles servent aussi à fermer l’entrée 
du nid.

Des adaptations très voisines, permettant l’occlusion 
de l’entrée des terriers, etc., existent non seulement chez 
un grand nombre d’autres Arthropodes, mais même chez 
les animaux appartenant à d’autres embranchements. 
Dans certains cas ¿’est la tête, dans d’autres l’extrémité 
postérieure du corps qui subit la modification et qui 
s’adapte ; dans l’un et l’autre cas, il y a une étrange 
similitude dans les caractères acquis : surface circulaire 
tronquée à tégument durci. Parfois, comme dans les 
larves de Cicindèles et chez les abeilles à terrier du genre 
Halictus, la tête entière est presque circulaire et a l’air 
d'un tampon ; dans d’autres formes, comme les Scolyti
des (Ipidés, Platvpodidés) et les chenilles d’un phalène de 
l'Amérique du Nord, Cicinnus melsheimeri, et dans une 
espèce voisine de l’Amérique du Sud, Perophora sangui
nolenta, qui habite de grands fourreaux tubulaires, faits 
avec des feuilles, l’extrémité postérieure du corps est 
tronquée nettement et a une surface rugueuse ou épi
neuse (i).

(1) Voir les figures et les descriptions de Cicinnus données 
par Harris (1862, p. 416, fig. 206) et de Perophora données par 
Sharp (1899, p. 379, fig. 188).
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Chez certaines Annélides tubicoles (Maldanidés, Am- 
phictenidés), et chez un singulier crapaud de l’Inde occi
dentale (Bufo empusus) qui vit dans les terriers, la tête 
a la forme d’un tampon (i).

Fig. 29. — Chorizops loricatus. a. vue dorsalemenl ; 
b. latéralement ; e. extrémité postérieure 

( d ’ a pré s Pet r un kew itch) .

Je reproduis ici la figure que donne Petrtjnkewitch 
d’une araignée spéciale, une Théraphosidée (Chorisops

(1) Voir Barbour 1914, p. 242, 243 ; 1919, p. 100, pl. 1, (fig. 3). 
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lo ri,Cains'), qui, au lieu de construire une ¡porte à piège 
comme les espèces- voisines, ferme son nid avec l’extré
mité postérieure, modifiée, de son corps. Le Dr Thomas 
Barbour m’écrit que « certains serpents des Indes ont, 
au lieu de la forme normale, l’extrémité de la queue 
finissant en un bouclier ovale, effilé, en biseau, et cou
vert de. tubercules. Ces serpents creusent aussi des ter
riers et les ferment avec leur queue qui fait un superbe 
opercule ».

Puisqu’il n’existe pas de terme général englobant toutes 
ces modifications particulières, sporadiques et conver
gentes, grâce auxquelles les extrémités du corps sont 
employés pour clore des cavités tubulaires, je propose le 
mot « phrcigmose » (de ©pavua, défense ou barricade). Si 
l’on considère du point de vue de l’évolution et des 
miceurs ce phénomène qui représente l’une des méthodes 
de protection et de défense les plus frappantes et les 
plus efficaces, on pensera qu’il mérite un examen plus 
précis que celui dont il a été l’objet. Au lieu de secréter 
ou de construire une fermeture, comme l’opercule ou 
épiphragme des escargots et les portes ou barricades en 
terre ou en soie édifiées à l’entrée de leurs nids par les 
fourmis, les guêpes et les araignées à trappes, l’insecte 
phragmotique emploie réellement dans ce but une par
tie spécialisée de son propre corps, fournissant ainsi une 
preuve de l’impossibilité qu’il y a de tracer une ligne de 
démarcation rigoureuse et solide entre les mœurs d’une 
part et les processus morphogéniques et physiologiques 
d’autre part. Le développement, phylogénétique dé la 
pbragmose est obscur. Les fourmis et les termites, du 
moins, paraissent montrer que ce phénomène ne provient 
pas d’une mutation, ou variation brusque, sans transi- 
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tions, mais qu’il a dû se développer graduellement, puis
que nous trouvons, chez beaucoup de Camponoti et d'es
pèces de Calotermes lignicoles, des approximations va
riées, à rapprocher des conditions perfectionnées obser
vées chez les Colobopsis et les Cryptotermes.

J’ai insisté sur les cas sporadiques de phragmose, 
parce qu’ils montrent très clairement le caractère adap
tatif de l’un au moins des types de soldats existant chez 
les fourmis et les termites, laissant supposer que, très 
probablement, cette caste n’est pas née d’une mutation, 
d’un caprice. La signification de ces faits sera établie 
dans le chapitre suivant.
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CHAPITRE VII

LE POLYMORPHISME (Suite).

Prédétermination ou épigenèse ? — Rôle de l’alimentation : 
guêpes, bourdons, abeilles, fourmis. — Action des para
sites : mermithergates, rôle des Lomechusinæ. — Parasi
tisme de fourmis sur d’autres fourmis. — Principe d’EMERY 
et de Viehmeyer. — Le gradient axial de Ciiild. — Discus
sion des hypothèses trophogcnique (Emery) et blastogéni- 
que (Weismann).

Si, après avoir examiné les faits de polymorphisme tels 
que les établissent l’observation et l’expérience, nous pas
sons à leur interprétation, nous nous trouvons aussitôt 
plongés dans les problèmes physiologiques de l’ontogénie 
et de la croissance, de la phylogénie ou évolution, et des 
miœurs ou activités de l’organisme, en fait dans tous les 
¡problèmes biologiques véritablement fondamentaux. 
Aussi n’y a-t-il aucune raison a priori pour supposer qu’il 
faille chercher une explication spéciale, neuve et extraor
dinaire pour le développement des castes chez les insec
tes ; car, même chez les Aculéates sociaux, les activités 
physiologiques et instinctives l’emportent de beaucoup 
sur l’activité intelligente, celle-ci, par contre, jouant un 
rôle si considérable et si particulier dans l’interprétation 
des sociétés humaines et offrant un vaste champ à la 
multiplicité des opinions diverses qui partagent les so-
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ciologues et les ¡philosophes. Dans mon mémoire sur le 
polymorphisme, publié en 1907, j’ai essayé de traiter ce 
sujet en me plaçant à des points de vue nombreux ; mais 
ici il me paraît ¡préférable de réduire le problème à un 
choix à faire entre la prédétermination et l’épigenèse. Ce 
problème, comme vous savez, a longtemps divisé les bio
logistes en deux camps comparables à ceux qui divisèrent 
les philosophes en platoniciens ou aristotéliciens, idéalis
tes ou réalistes, nativistcs ou empiristes, etc. Le morpho
logiste, qui est surtout un observateur, incline de pré
férence, naturellement, vers l’idée de la prédétermina
tion ; le physiologiste, surtout expérimentateur, vers 
l’idée de l’épigenèse. Chacun a tendance à donner des 
faits une interprétation unilatérale, et tous deux ont rai
son, nous pouvons en convenir maintenant ; il y a, en 
effet, prédéterminisme, et épigen.èse aussi, dans le déve
loppement organique ; mais il y a encore des occasions 
nombreuses de voir naître des opinions divergentes, en 
s’en tenant à ces deux facteurs, au sujet de chaque cas 
particulier. En fait, les généticistes et les physiologistes 
actuels sont presque aussi profondément séparés que le 
furent les anciens préformationistes ou évolutionnistes 
et les épigénétistes.

*
* *

Il est difficile de fixer dans quelle mesure la différen
ciation des deux ou trois castes femelles des Aculéates 
sociaux, et des cinq castes (ou plus) des termites, est in
trinsèque, ou prédéterminée dans l’œuf, ou dans quelle 
mesure elle peut dépendre des conditions extérieures ; 
cette difficulté provient du fait que les castes se dévelop
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pent seulement dans un ensemble de conditions extérieu
res très particulières, «standardisées, pour employer le mot 
de Giiild (1924), et qui ne peuvent être aisément soumises 
au contrôle expérimental. Elles n’apparaissent que dans 
les sociétés vivantes, dont les activités sont si multifor
mes, si interdépendantes et si délicatement, équilibrées, 
que les divers facteurs n’en peuvent être isolés que men
talement, en théorie. H est même très difficile de conser
ver des colonies dans des conditions artificielles pendant 
de longues périodes, et la petite taille des insectes pré
sente des obstacles presque insurmontables à toute en
quête physiologique s’adressant, avec les méthodes dont 
nous disposons actuellement, à la plupart de ces modes 
d’activités. Bien plus, toutes leurs habitudes familières 
les plus significatives ne se manifestent que dans la com
plète obscurité, et la seule intervention de la quantité de 
lumière nécessaire à l’observation de ces mœurs subtiles 
est déjà un grand facteur de trouble. Néanmoins, dans 
notre étude des causes de la différenciation des castes, 
nous devons exclure dès le début les facteurs extrinsèques, 
tels que température, humidité, obscurité, non qu’ils 
soient inopérants, mais parce qu’ils agissent uniformé
ment sur toutes les castes, aux divers *stades de l’onto
génie. 11 est, de plus, évident, que les facteurs extrinsè
ques efficients doivent avoir leur origine dans la caste 
ouvrière adulte ; en effet, chez tous les insectes sociaux, 
une fois fondée la colonie, cette caste, toujours et de 
beaucoup la plus riche en individus, est, en outre, la 
seule à intervenir dans l’acquisition et la répartition de 
la nourriture et dans l’éducation de toutes les castes, y 
compris elle-même naturellement. Ainsi donc, si les fac
teurs de différenciation ne sont pas blastogéniques, ou 
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présents dans l’œuf, ils doivent être trophogéniques, ou 
provenant de différences dans le mode d’alimentation 
pratiqué par les ouvrières, qui constituent le milieu so
cial. Mais, même avec ces restrictions, le problème du po
lymorphisme conserve encore une complexité exaspérante, 
puisqu’on en peut donner au moins six interprétations 
différentes que l’on peut formuler ainsi :

1° Les œufs sont tous identiques ; les castes sexuées, ou
vrière et soldat sont produites, différenciées, de par le milieu 
social, et grâce à l’alimentation des larves. (Grassi, Marchal, et 
tous les mélittologistes).

2° Les diverses castes sont prédéterminées dans des œufs 
différents, mais la prédétermination est si faible, ou si incom
plètement établie, que la nourriture des larves peut l’intervertir 
ou l’abolir, les résultats étant essentiellement identiques à ceux 
de 1°, (Bouvier).

3° Les castes sont prédéterminées, comme telles, dans les 
œufs ; c’est-à-dire que chaque caste provient d’une sorte par
ticulière d’œufs, et l’influence trophique du milieu social a des 
effets non morphogéniques, mais tout au plus quantitatifs, 
(mégétiques) en déterminant la taille. (Bugnion, Thompson, Imms, 
etc.).

4” Lés castes sont prédéterminées dans une certaine mesure ; 
les œufs, quoique tous identiques, possèdent chacun, ou :

a) une collection de déterminants, ides ou gènes, qui peu
vent être activés par une espèce particulière de nourriture et 
qui produisent une caste spécifique (Weismann)" ;

b) une sensibilité différentielle, une potentialité qui réagira 
spécifiquement à une sorte particulière de nourriture (Emery).

5° Les castes seraient blastogéniques (3°, 4’) dans certains 
groupes d’insectes sociaux et trophogéniques (1°, 2’) dans d’au
tres.

6° Dans une même espèce, certaines des castes seraient blas
togéniques, les autres étant trophogéniques.

Je vous ferai remarquer que certaines des distinctions 
entre ces interprétations possibles sont assez subtiles et 
obscures, spécialement en ce qui concerne la nature du
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déterminisme blastogénique. Comme ces causes déter
minantes doivent relever de la biochimie ou de la physio
logie, et qu’elles sont encore inconnues, je n’abuserai pas 
de votre temps en discutant les hypothèses essentielle
ment morphologiques que les généticistes ont mises en 
avant pour expliquer ces phénomènes, hypothèses qui, à 
mon avis, sont par essence des répliques des erreurs de 
Weismann, et tout au plus de simples transpositions du 
problème dans un langage pseudomathématique. Tout 
ce que nous savons avec certitude, c’est que l’œuf de cha
que espèce d’organisme a une constitution colloïdale 
spécifique, et donne naissance à un organisme qui est dé
termine en partie par cette constitution, en partie par 
faction d*u milieu dans lequel il est maintenu durant sa 
vie et dans lequel il se développe. Et, bien que les œufs 
de mêmes parents soient sans aucun doute différents de 
constitution, il est aussi certain que la nature précise de 
ces différences n’a, jusqu’à présent, pas été découverte par 
nos généticistes, dont les tendances sont trop statiques 
et morphologiques. Tournons-nous donc vers les facteurs 
extrinsèques, vers les divers modes d’alimentation des 
larves, qui, bien qu’extrêmement variés, permettent néan
moins, jusqu’à un certain degré, l’observation directe et 
l’expérience.

** *

L’alimentation des larves peut varier soit quantitative
ment, soit qualitativement, cela est évident ; on admet 
généralement que la première sorte de variations influe 
uniquement sur la croissance en grandeur, en taille, tan
dis que la seconde peut déterminer des différences rnor-
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pliologiques. Si nous considérons la nutrition au sens 
physiologique le plus large, nous distinguerons dans les 
aliments ceux qui sont utilisés seulement dans le métabo
lisme de la croissance, de l’équilibre et du remplacement, 
et ceux qui ont un effet stimulant, excitant, sur les pro
cessus métaboliques. Ces derniers seraient nettement mor
phogéniques, même à doses extrêmement faibles, comme 
les vitamines et les hormones. D’autre part, des aliments 
qualitativement différents peuvent n’avoir pas d’effets 
appréciables sur la différenciation des formes, tandis que, 
chez les plantes, des différences morphologiques très mar
quées peuvent résulter de différences quantitatives dans 
la nourriture : ainsi, par exemple, des formes diverses de 
feuilles portées par des rameaux plus ou moins vigou
reux. Bien qu’il soit difficile de découvrir des exemples 
aussi peu équivoques chez les animaux, il en est proba
blement de même.

Il faut noter, en outre, que ce n’est pas la nourriture 
administrée qui est. effective, mais celle qui est réelle
ment assimilée et l’expérience nous a montré que cette 
dernière dépend de l’état physiologique et de l’appétit 
de l’organisme.

Tous les entomologistes savent que des différences dans la 
quantité de nourriture consommée par la larve affectent la taille 
de l’imago. Weismann (1892) a élevé des larves de la mouche à 
viande avec des quantités différentes de nourriture, et- a obtenu 
des individus très petits, mais féconds. Il est douteux pourtant 
que ces individus aient fourni autant d’œufs que des individus 
abondamment nourris. Des expériences similaires ont été pour
suivies par IIerms (1907) et \\ hiting (1914) sur les mouches et 
par Nelson et Sturtevaxt (1924) sur l’abeille. Popovici-Bazno- 
sanu (1910 a, 1910 0) a réussi à élever des abeilles du genre 
Osmiq. ayant environ 1/6 de la taille normale, en leur fournissant 
seulement de petites portions du « pain », que les mères avaient
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mis en réserve auprès des œufs. Ces exemples montrent bien 
que, d'une façon très générale, des larves d’insectes soumises 
au jeûne produisent des adultes nains, mais normaux à tous 
autres points de vue. Une résistance bien plus remarquable à 
I inanition a été constatée dans les expériences de Wodsedalek 
(1917) sur Trogoderma tarsale, un fléau très répandu dans les 
musées. Il a réussi à conserver vivantes les larves de cet in
secte pendant cinq ans et deux mois environ sans nourriture. 
Pendant ce temps, les individus qui avaient atteint leur pleine 
croissance (8 mm. de long), devinrent de plus en plus petits, 
et finirent par reprendre la taille qu’ils avaient au moment de 
l’éclosion (1 mm.) ce qui représente 1/600® de leur taille du dé
but. En nourrissant ces larves, elles recommencèrent à croître.

Quoiqu'il n’y ait rien d’analogue, au point de vue ré
sistance à l’inanition, chez les larves des Aculéates so
ciaux, on a obser\é des cas très fréquents où la nymphe 
se formait précocement, la quantité de nourriture absor
bée étant alors très faible. Ainsi, chez certaines fourmis 
des genres Dorylus et Carebara, les nymphes des petites 
ouvrières sont quelque mille fois plus petites que celles 
des reines. Quelle que soit la cause déterminant ces diffé
rences, il est certain que la quantité de nourriture admi
nistrée à la larve peut, à elle seule, être un facteur essen
tiel dans la croissance de cette larve.

On sait parfaitement que les Vespidés sociaux nourris
sent leurs larves avec des boulettes formées d’insectes 
malaxés et parfois humectés avec de la salive ou autre 
sécrétion buccale. On n’est pas certain que le miel soit 
consommé par les larves, même chez les guêpes qui en 
emmagasinent habituellement dans leurs rayons. Mais 
les portions molles d’insectes malaxés peuvent être de 
très inégale valeur au point de vue alimentaire. Les dif
férences entre ouvrières et reines sont si faibles, et les 
formes intermédiaires si nombreuses, que des différences 
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quantitatives dans l’alimentation pourraient expliquer la 
production des unes et des autres. La stérilité coutumière 
des ouvrières paraît dùe à une accélération dans le déve
loppement des tissus somatiques, à un retard dans la for
mation des tissus reproducteurs, ce qui réalise une con
dition inverse de la néoténie, dûe probablement à la for
mation précoce de la nymphe et par suite à la nature de 
la prothétélie. Les ovaires des ouvrières sont inhibés, non 
avortés ; ils peuvent produire des œufs viables, si l’in
secte adulte est en état de se procurer une nourriture suf
fisante, et ne subit, par la castration nutricielle, par suite 
d’un défaut excessif de nourriture. Sans aucun doute, les 
reines guêpes proviennent des larves les plus abondam
ment nourries. Ainsi donc, chez les Vespidés sociaux, 
il ne paraît pas nécessaire de faire appel à des différences 
qualitatives dans la nourriture des larves, pour expliquer 
le faible dimorphisme du sexe féminin.

Chez les bourdons, malgré de grandes différences dans 
la qualité de la nourriture, le développement des castes 
ressemble tellement à ce qu’il est chez les Vespidés, que 
nous sommes naturellement tentés de lui attribuer des 
causes identiques, d’ordre simplement quantitatif. Chez 
l’abeille domestique et les abeilles sans aiguillon, par con
tre, la question se complique quelque peu. La plupart des 
auteurs semblent admettre que les différences somatiques 
entre la reine et l’ouvrière, chez la mouche à miel, sont 
déterminées directement par des différences qualitatives 
dans l’alimentation de la larve ; mais, si l’on compare 
avec les Méliponinés, on soupçonne que les différences 
d’alimentation agissent, en premier lieu, sur la fécondité 
dès deux castes, et que les différences somatiques dépen
dent du développement des tissus ovariens ou lui sont 
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liées. Silvestri (1902) et H. von Ihering (igoâ) ont mon
tré qu’il existe deux manières d’être différentes chez les 
Méliponinés. Dans le genre Metipona, les cellules dans 
lesquelles se développent les mâles, les reines -et les ou
vrières sont toutes identiques,' et de même taille. Elles 
sont approvisionnées avec la même^gspèce d’aliment, pol
len et miel, et dans chacune un œuf est déposé. Elles 
sont ensuite closes ; et, bien que la larve soit nourrie, non 
point jour après jour comme chez l’abeille ordinaire, 
mais, comme chez les abeilles solitaires, grâce à des pro
visions emmagasinées, ce traitement uniforme entraîne 
néanmoins la production de deux castes femelles nette
ment différenciées. Mais, au moment de l’éclosion, la 
reine a des ovaires très petits avec des œufs non encore 
mûrs. Dans les espèces du genre voisin Trígona, au con
traire, qui diffèrent des Méliponinés en ce qu’elles cons
truisent pour les reines de grandes cellules qu’elles mu
nissent d’une provision de miel et de pollen plus grande 
que celle des cellules à ouvrières, la reine naît avec des 
ovaires pleins d’œufs mûrs. Ces faits sembleraient indi
quer que la grande dimension des cellules de reines et 
leurs provisions plus abondantes sont de simples adap
tations destinées à accélérer le développement des ovaires. 
Pour l’abeille domestique, nous pouvons peut-être adop
ter une explication similaire du mode d’alimentation de 
la larve de la reine avec une substance spéciale, la « gelée 
royale ». On sait depuis longtemps que les larves de rei
nes et d’ouvrières, chez la mouche à miel, sont nourries 
de substances différentes, dès le deuxième ou troisième 
jour de leur vie post-embryonnaire. A partir de ce mo
ment, la larve d’ouvrière reçoit pollen et miel, tandis que 
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la larve de reine reçoit, une pâtée spéciale, la « gelée 
royale » (i).

La reine éclôt environ seize jours apres que l'oeuf 
a été pondu, tandis que l’ouvrière, plus petite pourtant 
et ayant des ovaires imparfaits, exige quatre à cinq jours 
de plus pour ¡parfaire son développement. Cette inter
prétation du développement de la reine est certainement 
exacte, comme l’indique aussi le fait que cette reine peut 
pondre dans les dix jours qui suivent son éclosion. Il 
semblerait donc que l’alimentation qualitative spéciale 
de la larve de reine intervient principalement dans la 
croissance des gonades et non dans la morphogenèse. La 
reine diffère des ouvrières par certains caractères de dégé
nérescence, tels que la tête et la langue plus courtes, les 
ailes plus réduites, les pattes postérieures simplifiées, 
l’absence de certaines glandes salivaires, etc. Ces défi
ciences résultent peut-être de l'hypertrophie ovarienne, 
si l’on en croit la loi d’EviERY, que nous discuterons plus 
tard (2).

(1) Schiemenz (1883) croit que c’est une sécrétion salivaire des 
ouvrières nourrices ; Planta (1888) et Schönfeld la considèrent 
comme des aliments partiellement digérés et régurgités hors de 
l’estomac chylifique. Plus récemment, Metzger (1910) et Zander 
(1911) ont montré que la structure du proventricule interdit toute 
régurgitation Su contenu stomacal ; si bien que la gelée royale 
doit être regardée comme une sécrétion salivaire (voir aussi 
von Buttel-Reepen (1915), Nelson et Sturtevant (1924) et Line- 
burg (1924).

(2) Dans une intéressante discussion des effets de la salive 
sur la différenciation des castes chez les insectes sociaux, 
Jucci (1924, p. 221, en note) indique que Aeppler (1924) a trouvé 
de la cystine en quantités extraordinairement grandes parmi 
les constituants protéiques de la gelée royale, et que, « chez les 
abeilles, suivant Bishop, l’absorption de cette salive peut ex
clure les facteurs qui inhibent le développement des organes re-
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Les éleveurs d’abeilles ont expérimentalement démon
tré le fait qu’un œuf ou une jeune larve, transportés d’une 
cellule ouvrière à une cellule de reine, où la larve reçoit 
comme aliment de la gelée royale, ou de la salive, pro
duit une reine. Ces expériences ont été récemment répé
tées par Klein (1904) et von Buttel-Reepen (1911).

Ce dernier cite les résultats de Klein comme suit : « Si on 
prend dans une cellule d’ouvrière une larve âgée d’une demi 
journée à un jour et demi, et qu’on la place dans une cellule 
de reine, cette larve donne une reine parfaite, la larve d’ou
vrière ayant reçu jusqu’à ce moment la même espèce de nour
riture. Mais si l’on pratique la même expérience avec des lar
ves âgées de deux jours et demi à trois jours et demi, on 
observe certaines petites différences, les reines obtenues étant 
légèrement plus petites, et leurs pattes, qui sont toujours plus 
-claires de teinte chez les reines que chez les ouvrières, étant 
tachées de noir, surtout les tibias postérieurs, qui présentent, 
dans la dernière caste, une concavité, la corbula... Avec les 
larves qui ont vécu quatre jours et demi dans la cellule d’ou
vrières, et qui sont ensuite transportées dans les cellules de 
reine, il y a une différence très nette (c’est-à-dire que les 

producteurs, facteurs consistant en un excès de certaines pro
teines ». Pezard (1919), qui semble partager cette opinion, dit à 
propos de la castration alimentaire chez les poules exclusive
ment nourries de viande : « Le régime exclusif à la viande pro
duit dans l’organisme une lente intoxication, à laquelle sont 
particulièrement sensibles les glandes reproductrices, et à la 
suite de laquelle, ces glandes s’atrophient graduellement ou ne 
se développent pas. » Jucci cite également quelques autres cas, 
dont on pourrait inférer que les ovaires des larves d’abeilles 
ouvrières seraient inhibés par un régime trop riche en pro
téines (pollen), tandis que, pour la larve de reine, la présence 
de çystine dans la gelée royale neutralise cette action inhibi
trice des protéines et assure le développement des ovaires. Il 
adopte une explication analogue pour le développement des 
termites néoténiques. Une .telle explication ne convient point 
au cas des Méliponinés, sauf si nous supposons qu’une quan
tité considérable de salive est mêlée au pollen et au miel 
emmagasinés dans les grandes cellules des reines.
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individus obtenus ressemblent plus aux ouvrières), ceci pro
venant de la nourriture des larves, qui, pour la reine, a une 
composition différente à partir du second jour. « Klein a, en 
outre, transporté une larve âgée d’une demi-journée à un jour 
et demi, d’une cellule d’ouvrière à une cellule de reine, l’a 
laissée dans cette dernière pendant deux jours, puis l’a de nou
veau retransportée dans la cellule primitive où elle a été nour
rie comme une ouvrière pendant un jour à un jour et demi. 
L’adulte obtenu a les caractères de l’ouvrière bien prononcés, 
mais ses pattes postérieures portent des poils' plus courts, et 
ont la forme, en une certaine mesure, de celles de la reine. 
On peut penser qu’en faisant varier ces expériences d’alimen
tation, il serait possible de produire artificiellement toute une 
série, à degrés très rapprochés, de formes intermédiaires entre 
la reine et l’ouvrière typiques, comparable aux séries offertes 
normalement par les colonies de guêpes ou de bourdons.

* * *

Chez les fourmis, on n’a pu jusqu’à présent démontrer 
l’existence d’une dépendance nette entre l’alimentation, 
et la différenciation des castes, parce que ces insectes, 
se nourrissant eux-mêmes avec une grande variété de 
substances, alimentent aussi de façon très variée toutes 
leurs larves, même les plus jeunes. Ces substances com
prennent : des portions d’insectes les plus divers, des par
ties molles de graines, le nectar des plantes, les excreta 
sucrés des Aphides, Coccides, etc., et les hyphes de 
champignons. Certaines espèces sont strictement entomo- 
phages ; d’autres s’attachent particulièrement aux Aphi
des et aux Coccides ; d’autres sont exclusivement mycé- 
tophages, quelques-unes, très rares, comme Solenopsis 
geminata, peuvent être qualifiées d’omnivores. Et mal
gré cette extraordinaire variété dans le choix de l’ali
ment, et sauf quelques exceptions dues au parasitisme, 
la famille entière présente uniformément un dimor-
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phisme du sexe féminin, ou pléomorphisme. Ceci appa
raît clairement par les exemples suivants :

Fig. 30. — Larve de Pseudomyrma gracilis. A, vue ventralc- 
ment ; B, latéralement ; C, tète et portions voisines grossies ; 
D, coupe sagittale de la région antérieure : o, bouche ; x, 
exsudatoire ; t, trophothylax, pe, pelote nourricière déposée 
par une ouvrière.
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T. — Dans la sous-famille tropicale des Pseudomyrminés, comme 
je l’ai montré (1918a, 1920 a, 1922a, Wheeler et Bayley 1920,)

les larves ont comme particularité de posséder, juste en arrière 
de la bouche, à la face ventrale du premier segment abdo-
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minai, jme poche, le trophothylax, dans laquelle les ouvrières

nourrices déposent la nourriture, qui consiste en une boulette
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façonnée dans la propre poche infrabuccale des ouvrières. 
Cette boulette est en réalité du rebut ; elle consiste en frag
ments triturés d’insectes, dont l’ouvrière a extrait tous les sucs, 
plus des spores de champignons, des grains de pollen et au
tres particules de détritus, que l’ouvrière a ratissées sur son 
corps, au moyen des peignes de ses ¡pattes antérieures. Les 
fourmis des autres sous-familles rejettent cette boulette sans 
valeur, mais les Pseudomyrminés sont si parcimonieuses 
qu’elles en nourrissent leurs jeunes ; c’est absolument comme 
si nous en arrivions dans nos ménages à un tel degré d’éco
nomie que nous nourrissions nos enfants exclusivement avec 
le contenu des boîtes à ordures et des seaux de toilette. 
Bien qu’une telle méthode d’alimentation semble exclure toute 
régulation qualitative du régime des larvés, il existe cependant, 
chez toutes les Pseudomyrminés, deux castes, ouvrières et 
reines, nettement différenciées, quoiqu’à peu près de même 
taille (1). Les toutes jeunes larves sont nourries de salive, jus
qu’à ce que leurs mâchoires soient assez fermes pour triturer 
les boulettes; et peut-être certaines larves âgées reçoivent-elles 
aussi cette même substance, ce qui déterminerait leur trans
formation en reines ; mais ceci n’est pas prouvé.

IL — Comme deuxième exemple, nous pouvons choisir les 
Attines, fourmis de l’Amérique tropicale ; c’est une tribu de 
Myrmicinés, qui utilise comme aliment, pour les larves comme 
pour les adultes, le mycélium de champignons spéciaux culti
vés sur un substratum formé de tissus foliaires triturés ou 
d’excréments de chenilles, ou de Coléoptères. Dans le genre 
Atta, le plus hautement spécialisé, les colonies sont très popu
leuses, les reines sont de très grande taille,, et la caste ouvrière 
¡présente une longue série de formes intermédiaires, s’étageant 
depuis les soldats à tête énorme jusqu’aux formes très petites 
qui ne quittent jamais le nid mais ont pour office de soigner 
les cultures de champignons. Chez Acromyrmex, les reines 
sont plus petites, et le pléomorphisme des ouvrières moins pro
noncé ; et dans les genres inférieurs, Trachymyrmex, Cypho- 
myrmex, Sericomyrmex, Apterostigma, etc., les colonies sont 
très réduites, les ouvrières monomorphiques, et souvent pres
que aussi grosses que les reines.

Dans les derniers genres, suivant mes récentes observations, 
faites sur les colonies de Sericomyrmex de Panama, la reine

(1) Sauf chez Viticicola tessmanni, qui, pour une raison en
core inconnue, possède des formes intermédiaires entre la reine 
et l’ouvrière. (Wheeler, 1922 a.)
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éparpille les œufs parmi les champignons, et les larves nais
santes dévorent le mycélium qui se trouve à portée de leur 
bouche, laquelle est parfaitement adaptée comme chez d’autres 
Attini (Weeler et Bailey 1920) à pratiquer des ponctions sur 
les hyphes et à aspirer leur contenu protoplasmique. Parfois 
les ouvrières transportent les larves sur des pâtures fraîches, 
mais jamais on ne les voit nourrir directement ces larves avec 
des champignons qu’elles auraient recueillis. Cependant, sui
vant Tanner (1890), les Atta nourrissent leurs jeunes suivant 
cette dernière méthode. Mais, quelle que soit la méthode sui
vie, l’alimentation des larves chez les Attini est quantitative ; 
cependant, on ne peut exclure absolument la possibilité d’une 
addition de salive au régime de certaines larves, ce qui assu
rerait le développement de ces dernières en reines.

L’alimentation des larves de fourmis avec des liquides 
régurgités a été observée par un grand nombre de myr- 
mécologistes ('Miss Fielde 1901, Newell 1909, Newell et 
Bvrber 1913, Emery 1916, moi-même et d’autres), et 
dans certaines espèces (Dolichoderinés, Formicinés), c’est 
peut-être le seul mode d’alimentation employé. Chez beau
coup de Ponérinés, et certaines Myrmicinés (Aphœrto- 
gaster) et Formicinés (Lasius), les larves reçoivent des 
fragments bruts d'insectes ; celles de. Messor et die Pogo- 
nomyrmex, des fragments de graines. Mais les larves les 
plus jeunes sont toujours alimentées avec des aliments 
régurgités et les observations ¿’Emery montrent que les 
larves plus âgées de reines et de soldats sont traitées de 
même. Il est difficile cependant de préciser la composi
tion du liquide régurgité. Il peut consister en salive, ou 
en aliment liquéfié contenu dans le jabot, eu en un mé
lange des deux. Il y a un cas pour lequel nous savons 
que les larves sont nourries durant leur vie larvaire avec 
dé la salive pure, c’est celui de la première ponte de la 
reine qui fonde une colonie. On sait très bien que cette 
reine, qui ne peut absorber de nourriture pendant huit 
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ou neuf mois après avoir quitté le nid maternel pour son 
vol nuptial, est cependant en état d’élever une couvée 
avec sa seule salive. Mais cette couvée ne renferme que 
peu d’individus, qui, de plus, sont toujours de petite 
taille, et toujours des ouvrières ! Dans ce cas, le régime

Fig. 33. — Début de colonie de Camponotus pennsylvarticus, 
dans un ancien cocon de Rhagium lineatu.ni (Coléoptère), sous 
l’écorce d’un Pin. La reine a élevé quelques ouvrières et a 
fait une seconde ponte (amas de larves, à la partie supérieure 
de la figure).

exclusif de salive ne produit certainement ni soldats ni 
reines, et la faible grandeur de la couvée et de ses mem
bres montre que la quantité dé la nourriture importe 
plus que sa qualité. Cet aspect particulier n’est point dû 
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à quelque incapacité constitutionnelle de la reine ; ceci 
est bien prouvé par le fait que, chez les fourmis para
sites, dont les reines pondent leurs premiers œufs dans 
les colonies d’autres espèces, la taille des adultes qui en 
proviennent n’est nullement réduite, puisqu’elles sont 
nourries convenablement pendant leur vie larvaire par 
les ouvrières de l’hôte.

La dépendance étroite qui lie la différenciation des 
castes reine et ouvrière et l’alimentation est parfaitement 
révélée dans le développement des colonies d’Aculéates 
qui sont établies par une reine unique. La première ponte 
donne toujours de petites ouvrières ; celles des pontes 
suivantes ont une plus grande taille et ce n’est qu’après 
la production des plus grandes ouvrières qu’apparais
sent les reines. Ceci se voit clairement chez les fourmis 
ayant des ouvrières polymorphiques, comme dans les 
genres Atta, Pheidologeton, Camponotus, etc. (i).

La même succession très lente de petites ouvrières, de 
grandes ouvrières, de soldats, de formes néoténiques et 
royales, s’observe aussi dans les colonies en formation de 
termites. Le phénomène est si constant et apparaît comme 
dépendant si nettement de l’amélioration graduelle des 
conditions trophiques dans la colonie de fourmis et de 
termites, que c’est là un des arguments les plus frappants

(1) Pricer (1908) a étudié le développement des colonies de 
Camponotus pennsylvanicus et a eu les résultats suivants : les 
ouvrières de la première ponte sont du type le plus petit (ou
vrières minima) et les ouvrières les plus grandes ou maxima 
ne sont formées que la troisième année, alors que la colonie 
compte environ 900 à 1.200 individus. Jusqu’à la troisième et 
même à la sixième année, la population d’ouvrières s’élevant 
alors à 2.000 individus, on ne voit ni mâle ni reine.
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en faveur de l’hypothèse trophogénique de la différen
ciation des castes.

* * *

En dehors des observations sur les modes d’alimenta
tion des larves de fourmis, et des expériences d’élevage 
de ces larves dans des conditions soigneusement contrô
lées, il existe une troisième méthode d’aborder le pro
blème qui nous occupe : c’est l’étude des effets produits 
par certains parasites sur les larves isolées, et des trou
bles introduits dans les mœurs alimentaires de la colo
nie, prise dans son entier, à la suite de la présence dans 
son sein de certains myrmécophiles. Je décrirai briève
ment ici quatre exemples de ces « expériences natu
relles » :

I. — Dans ma seconde leçon, j’ai insisté sur les Chalcididés 
Eucharinés, dont les larves planidium, introduites dans les nids 
de fourmis, s’attachent aux larves ou aux nymphes à demi 
formées, et aspirent leurs humeurs. Dans le cas de Orasema 
viridis, que j’ai observé au Texas (1907 a), et qui infeste les 
colonies de Pheidole instabilis, les planidia se fixent d’elles- 
mêmes au cou de la larve ou de la nymphe en formation ; lors
qu’elles en ont retiré une nourriture suffisante, telles les sang
sues ou les vampires, et lorsqu’elles ont atteint elles-mêmes 
le stade de la nymphose, elles se détachent, s’éloignent, et achè
vent leur développement comme des organismes indépendants. 
La larve ou nymphe de fourmi attaquée ne périt pas immédiate
ment ; elle peut achever sa nymphose, mais elle ne parvient 
jamais au stade adulte. Par suite de cette soustraction qu’elle 
a subie d’une telle quantité de sa propre substance, la nymphe a 
un aspect particulier, des caractères d’infériorité, tels qu’une 
moindre dimension de la tête, du thorax et des yeux, si on les 
compare à ceux des nymphes qui se sont développées à partir 
de larves non parasitées. Cette forme correspond à une nou
velle caste « phthisergate », non viafiTe, résultant du retrait 
purement mécanique des sucs du corps et de la capacité que
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possède l’organisme larvaire de réaliser un tout symétrique 
mais microcéphale. Si l’adulte était en état de naître et de pren
dre part à l’activité de la colonie, von Buttel-Reepen et bien 
des généticisles de l’école néo-darwinienne diraient sans doute 
que ses caractères singuliers dérivent de déterminants spé
ciaux, de. gènes présents dans l’œuf qui l’a produit ; mais une 
telle déduction serait bien erronée et n’expliquerait nullement 
l’extraordinaire pouvoir régulateur de la larve de fourmi. Il

Fig. 34. — Pheidole communata. A, ouvrière normale ; 
B, et C, mermithergate (vues dorsale et latérale).

faut ajouter que des formes inférieures analogues (phlhisodi- 
nergates et phthisogynes) semblent apparaître dans les nym
phes sous l’influence des Orasema, lorsque les larves para
sitées auraient normalement produit des soldats ou des reines.

II. — Il y a un certain nombre d’années (1901«, 1907b, 1910b), 
j’ai décrit un autre cas de parasitisme d’une fourmi du Texas, 
Pheidole commulata. Les larves de cet insecte sont parfois

rcin.org.pl



248 LES SOCIÉTÉS n’insectes

infestées par un ver Nématode du genre Mermis, et produisent 
des formes aberrantes, que j’ai appelées mermithergates. Elles 
sont beaucoup plus grandes que les ouvrières normales, qui 
leur ressemblent néanmoins par leur structure et la petite taille 
deJeur tête, quoique possédant des ocelles très petits. Par la 
structure du thorax, ces formes se rapprochent des soldats, 
tandis que l’abdomen est fortement distendu par le Mermis, 
les organes reproducteurs, comme les autres viscères et comme 
les réserves grasses, ayant presque entièrement disparu. Les 
mœurs des individus ainsi parasités sont aussi très particu- 
l'èrës ; ils ne creusent jamais le sol, et ne s’occupent pas de la 
couvée comme les ouvrières normales, mais ils s’en vont de 
côté et d’autre, toujours affamés, quémandant de la nourri
ture auprès de leurs compagnons restés normaux. Emery 
(1890, 1904) a décrit des mermithergates analogues dans toute 
une série de fourmis, y compris Pheidole absurda et divers 
Ponérinés des genres Odontomachus, Neoponera, Ectatomma, 
Pachycondyla et Paraponera.

Comme toutes les anomalies observées atteignaient les ou
vrières des espèces néotropicales, on a supposé que les larves 
d’ouvrières étaient seules attaquées par un Mermis spécial à 
l’Amérique. Mais j’ai décrit récemment (1922 a) un mermither- 
gate de Camponotus (Dinomyrmex) cassius du Congo, et 
Mrazek (1908) a montré que les reines vierges du Lasius- «lie- 
nus, espèce commune en Europe, peuvent être infestées par des 
vers et que ces individus, qu’il a appelés mermithogynes, pos
sèdent des ailes anormalement petites. Ces mermilhogynes 
avaient déjà été remarqués en 1898 par Cràwley (1919 a) qui les 
avait décrits, comme brachyptères, pour les distinguer des 
femelles- ordinaires macroptères. J’ai également trouvé quel
ques mermithogynes chez une espèee de l’Amérique du Nord, 
Lasius neoniger (1910 b).

En 1920, un myrmécologiste anglais, Donisthorpe (1921), a 
découvert de nombreux mermithogynes dans une colonie de 
L. niger typique, et, la même année, Crawley et Baylis (1921) 
ont publié un mémoire très détaillé sur un certain nombre de 
mermilhogynes de L. [lavus et alienus, avec une description du 
Mermis (M. myrmecophila Baylis), Emery, (1924) a décrit deux 
inermithogyres de Lasius umbratus, var. meridionalis, de 
l’Italie.

Le caractère brachyptère des mermilhogynes est très pro
bablement dû à l’absorption, par le Mermis, au cours de sa 
vie larvaire, de substances constituant le thorax, mais il est 
moins facile d’interpréter le cas des divers mermithergates.
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Dans les deux espèces de Pheidole (absurda et commutata) 
qui possèdent trois castes femelles bien nettement définies, 
reines, soldats à grosse tête et petites ouvrières, les mermi- 
thergatcs présentent un mélange singulier de leurs divers carac
tères. Nous devons sans doute en conclure que le Mermis 
exerce un double effet sur son hôte ; 1° en augmentant l’appétit 
de la larve, et en stimulant par là les soins alimentaires des 
ouvrières nourricières ; 2° en modifiant les proportions des 
différentes parties du corps, peut-être grâce à quelques sécré
tions du parasite, agissant comme une hormone sur les tissus 
en voie de croissance de la larve. Mais, quelle que soit l’inter
prétation adoptée, la fusion des caractères des trois castes, 
chez l’adulte mermithergate, permet de supposer que ces trois 
castes sont également en puissance chez la jeune larve.

III. — Le troisième exemple intéressant, sur ce point, est 
celui des Coléoptères Loméchusinès, Coléoptères de la tribu 
des Staphylinidés, qui ont été étudiés par Wasmann pendant 
plus de trente ans et sur lesquels il a publié presque autant 
de mémoires. Comme le dernier de ces mémoires (1920) con
tient une bibliographie complète, je ne citerai pas le détail des 
travaux parus, et je m’en tiendrai ici à exposer un court résu
mé des observations que j’ai publiées dans ma « Social Li[e 
among the Insects ». Les Loméchusinés ne renferment que 
trois genres : Lomechusa et Atemeles spéciaux à l’Europe et 
au nord de l’Asie, et Xenodusa, connu seulement aux Etats- 
Unis et au Mexique. Les espèces de Atemeles et Xenodusa ont 
deux hôtes, celles du premier vivant pendant l’été et se repro
duisant dans les colonies de Formica, et hivernant dans les 
colonies de Myrmica ; celles du second se reproduisant aussi 
chez Formica, mais hivernant parmi les fourmis du genre Cam
ponotus ; Lomechusa; par contre, n’a qu’un seul hôte, For
mica sanguínea, sur lequel il vit durant toute l’année. Les 
adultes de ces trois genres se ressemblent beaucoup entre eux. 
Ils sont colorés en rouge gras, possèdent de longues antennes 
mobiles, des élytres courtes et un abdomen volumineux qui 
peut se replier sur le thorax, et qui porte, de chaque côté et 
sur le dessus, une série segmentaire de superbes trichomes 
dorés. Les Atemeles et les Xenodusa quêtent leur nourriture 
auprès des fourmis en leur frottant les joues avec les pattes 
antérieures. Leurs larves sont très actives, elles ont de lon
gues pattes et emploient la même méthode que les adultes 
pour obliger les fourmis à régurgiter. Elles dévorent égale
ment les larves sans défense des Formica. Le Lomechusa
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adulte est plus passif dans sa façon de faire et emploie ses 
antennes pour demander sa nourriture. Ses larves ont des 
pattes très courtes, et, étant incapables d’aller et de venir, 
elles restent immobiles au milieu de la couvée de fourmis. Elles 
dévorent cette couvée et mangent aussi des aliments régur
gités. Il est très'probable qu’elles secrétent des exsudais grais-

Fig. 35. — Xenodusa cava (Noter les deux paquets de trichômes 
sur les côtés de l’abdomen).

seux qui sont vivement appréciés par les fourmis. Quoi qu’il 
en soit, les fourmis semblent préférer ces larves parasites à 
leurs propres larves, ou peut-être les considèrent-elles comme 
destinées à produire des fourmis extraordinaires. Cet engoue
ment a pour conséquence que les larves de Lomechusa détrui
sent souvent la plus grande partie de la couvée, si bien que, 
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dans les colonies de F. sanguine a fortement infestées, les 
larves de reines ont un développement anormal. Ou ’bien elles 
sont négligées, ou bien les fourmis s’efforcent de les trans
former en ouvrières, sentant que celte caste est insuffisam
ment représentée dans la colonie. Mais, quel que soit le traite
ment subi par ces larves, elles produisent des adultes patho
logiques, connus sous le nom de « pseudogynes », individus 
avortés, ressemblant aux ouvrières par leur taille et par le 
dessin de la tête et de l’abdomen, mais ayant un thorax volu-

Fig. 36. — Lomechusa strumosa : a, adulte ; b, larve.

mineux et convexe, se rapprochant de celui de la reine. Elles 
sont de teinte plus pâle que les ouvrières normales, et très pa
resseuses, peureuses et ma^droites. En général, elles forment 
cinq à sept pour cent du .personnel de la colonie de sanguínea 
infestée, moins souvent, elles arrivent à atteindre vingt pour 
cent ou plus. Leur apparition dans le nid indique un état 
pathologique de la colonie qui est en voie d’extinction. Des 
pseudogynes analogues se produisent dans les qplonies de 
Formica infestées par les Atemeles et les Xenodusa, mais non 
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dans les colonies de Myrmica et de Camponotus où hivernent 
les Coléoptères, parce que ces derniers ne se reproduisent, pas 
parmi leurs hôtes d’hiver, et qu’ils ne peuvent donc interférer 
avec le développement normal des couvées, de ces hôtes.

On voit, qu’à l’opposé des Orasema et Mermis, le Lomechusa 
n'est pas parasite sur ou dans la larve de son hôte prise iso
lément ; c’est plutôt un parasite social, qui vit aux dépens de la 
communauté, en influençant en premier lieu la façon dont le 
personnel ouvrier s’occupe d’élever la couvée, lui faisant né
gliger les larves de reines ou l’entraînant vivement à modifier 
le mode normal d'alimentation de ces larves. Wasmanx a mon
tré que ces effets peuvent persister dans les colonies de san
guínea longtemps après la disparition de ces parasites, sous 
la forme d’une tendance qu’ont les ouvrières à élever encore 
des pseudogynes, jusqu’à ce que la colonie succombe sous 
l’influence d’une véritable maladie sociale. Viehmeyer (1904) a 
démontré expérimentalement que la production des pseudo
gynes est véritablement dùe à une modification, d’origine para
sitaire, des mœurs des ouvrières et non à un état pathologi
que quelconque des œufs pondus par la reine. Dans une de 
ses colonies de sanguínea, la production des pseudogynes a 
persisté pendant trois ans en dehors de la présence de Lome
chusa. Durant la quatrième année, il a séparé la reine de ses 
ouvrières et a réussi à la faire adopter par un groupe d’ou
vrières d’une colonie qui n’avait jamais été infestée par les 
parasites, et qui n’avait donc jamais acquis l’habitude d’élever 
des formes anormales. Le nouveau personnel ouvrier éleva 
immédiatement les larves issues des’œufs de la reine et en fil 
des individus normaux.

IV. — Lorsque les fourmis elles-mêmes deviennent para
sites d’autres fourmis, les habitudes des deux espèces s’en 
trouvent forcément modifiées, parce que les conditions sociales 
de chacune sont altérées. Laissant pour une leçon ultérieure 
l’examen détaillé de ce sujet, je donnerai ici seulement un 
exemple qui montre que les modifications des habitudes ali
mentaires des parasites se reflètent dans la structure de leur rei
ne et de leurs ouvrières. Il y a quelques années (1901 a, 1903 c, 
1907 c), j’ai découvert, dans les hauteurs de la Nouvelle Angle
terre et plus tard dans les montagnes du Colorado, une petite 
fourmi, Leptothorax emersoni, qui est toujours associée avec 
une Myrmicinée plus grosse, Myrmica canadensis. Le Lepto
thorax occupe de petites chambres, au voisinage de la surface 
du nid de Myrmica et les réunit par de fines galeries aux cham
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bres de ses voisins. Les ouvrières du Leptothorax passent 
presque (oui leur temps dans le nid de Myrmica; elles grim
pent sur le dos des ouvrières de Myrmica, et leur lèchent assi
dûment le corps, particulièrement la tête et la région buccale. 
Les Myrmica paraissent apprécier vivement ces façons, et, de 
temps à autre, récompensent leurs petits cavaliers avec des 
gouttelettes d'aliments régurgités. Mais, tandis que les Leplo- 
thorax s’arrogent le droit de se mêler en toute liberté aux 
Myrmica. et savent les amener à régurgiter leurs aliments, 
elles s'opposent à l'intrusion de ces Myrmica dans leurs pro
pres habitations, et persistent à maintenir leurs couvées en un 
isolement absolu. Grâce à l’abondante nourriture qu’elles 
reçoivent et grâce aussi, peut-être, à la grande quantité de 
salive que celte nourriture contient, les couvées de Lepto- 
thorax produisent en proportion considérable des formes inter
médiaires entre les reines ailées et les ouvrières du type régle
mentaire. Une de mes premières élèves, Miss Margaret Hol- 
liday (1903), à la suite d’une étude très soignée de 1.000 spéci
mens de L. emerscni, put distinguer non moins de onze formes 
différentes, s’étageant depuis la reine ailée jusqu’aux plus 
petites ouvrières, les micrergates. Des dissections des organes 
reproducteurs montrèrent que «.. les onze types possédaient 
tous des ovaires bien développés, contenant des œufs mûrs. 
Tous les spécimens disséqués avaient des ovaires mieux déve
loppés que la reine. Tous, sauf deux, avaient un spermathèque. 
Des formes de transition analogues entre les reines et les 
ouvrières sont connues également dans certaines espèces de 
Leptothorax, non parasites, mais elles sont toujours rares (1).

(1) Miss Holltday a observé que, « chez Leptothorax longis- 
pinosus Rog., L. curvispinosus Mayr., L. obturator Wheeler 
et L. canadensis Prov., les phases sexuées sont représentées 
par les mâles, les reines, les macro- et microergates. Dans ces 
espèces, on n’a pas trouvé de femelles ergatoïdes. Chez L. 
canadensis, on constata la présence d’une ouvrière triocellée, 
d’une bi- et d’une uniocellée. Les reines et les ouvrières diffé
raient par leur structure externe. Les ovaires des ouvrières 
possédaient un tube unique de chaque côté'; et il n’y avait 
point de spermathèque ! » Cependant, Wasmann (1895) a trouvé 
des formes intermédiaires (« Mischformen »), microgynes et 
crgalogynes, ces dernières nombreuses dans une colonie de 
L. acervorum, et Adlerz (1884), Wasmann, Stumpeer (1921) ont 
observé des ergatogynes chez Formiçoxenus nitidulus. Ce der
nier vit comme hôte dans les nids de Formicà ru[a, et L. acer-

rcin.org.pl



254 Les sociétés d’insectes

* X .
♦ *

Avant d’aborder d’autres questions, il faut attirer l’at
tention sur les deux principes cIí’Emery (igo4, 1921) et de 
Viehmeyer (1923), les lois du développement larvaire et 
pxénymphal chez les fourmis et autres insectes métabo
liques. Emery appelle sa loi « loi du contraste entre la 
tête et l’abdomen » ; il l’a établie, à la -suite de son étude 
des mermithergates, de la façon suivante :

« La larve a pour fonction principale d’accumuler des pro
visions' pour le travail de la métamorphose, sous forme de 
corps adipeux, et de préparer les ébauches des plaques ima
gínales des organes internes. Ces ébauches s’apprêtent à la 
concurrence qui a lieu dans la période prénymphale, lorsque 
le corps de la fourmi se divise en tête, thorax et abdomen. Les 
organes essentiels à la vie, notamment l’intestin, qui siège dans 
l’abdomen, ont la préférence toutefois pour les organes de la 
tête (ouvrières à petite tête). Quand les provisions sont plus 
abondantes, les plaques imaginales de la tête, qui sont plus 
voraces, tirent à elles le surplus (ouvrières à grosse tête, sol- 

vorum fait souvent ses nids au voisinage d’autres fourmis plus 
grandes, vivant ainsi en plésobiose ou parœcisme, tout comme 
le canadertsis de l’Amérique du Nord, qu’on regarde généra
lement comme une sous-espèce à’acervorum.

Cette plus grande fréquence des formes de transition, chez 
L. emersoni, peut, je crois, provenir des conditions trophiques 
extraordinairement favorables dans lesquelles les larves sont 
élevées. On peut s’attendre, dans ce cas, à voir l’évolution con
duire à l’élimination totale des ouvrières stériles, et à un retour 
à deux types très semblables de femelles fertiles, l’un ailé et 
nomade, fondateur de colonies, l’autre aptère, combinant la 
fécondité de la reine à des habitudes voisines des ouvrières. 
Les exemples précédents suffisent à montrer que, chez les For- 
micidés, la larve femelle est beaucoup plus plastique que celle 
des guêpes ou des abeilles sociales. Cecr ressort également 
bien, en général, du plus grand nombre de castes femelles et 
de leur différenciation plus prononcée dans la plupart des 
genres et des espèces.
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dats). Enfiir, lorsque les provisions -surabondent, les ébauches 
des ovaires et les plaques imaginâtes des ailes entrent en jeu 
et. le thorax et l’abdomen croissent aux dépens de la tête 
(femelle ailée). »

Sans aucun doute, celte loi a une valeur considérable 
comme description générale de l’ontogénie des diverses 
castes, non seulement chez les fourmis, mais aussi chez 
l’abeille domestique et les termites. Ce n’est là, cepen
dant, qu’un cas particulier et assez frappant d’un phéno
mène plus général, que Ciiild (192/4) a appelé le « "ra
dient axial » et son inverse. Les tissus de la prénymphe 
présentent une différentielle dans la localisation de la 
croissance, laquelle est antéro-postérieure chez les soldais 
et les grandes ouvrières, et postéro-antérieure chez, la 
reine. Dans les deux cas, la décroissance est rapide. Dans 
le langage de, Ciiild, Je gradient axial des soldats et des 
grandes ouvrières est l’inverse de celui de la reine, et 
peut-être dirait il que l’alimentation de certaines larves ne 
permet pas les variations du gradient originel : dans ce 
cas, il se produirait des reines ; ou bien, elle peut inver
ser ce gradient, ce qui, suivant la puissance des facteurs 
déterminants, peut amener l’apparition d’un soldat. 
Dans les petites ouvrières, la décroissance antéro-posté
rieure est faible. Tout ceci est purement descriptif et 
constitue les préliminaires à une connaissance certaine 
des processus réels du métabolisme que nous ignorons 
encore.

La loi de Vieiimeyer pourrait peut-être être considérée 
comme une application de la conception du gradient à la 
phylogénie comme à l’ontogénie. Cet auteur considère 
la plupart des organes de la fourmi femelle, comme étant 
dans un état de variation, de flux, mais il les répartit en
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trois catégories : ceux qui sont relativement fixes, ou sta
bles, ceux qui tendent vers un maximum de développe
ment, et ceux qui sont en voie d’atrophie. Sa loi s’appli
que aux deux dernières catégories d’organes qui sont 
seules influencées par l’alimentation de la- larve et elle 
affirme qu’il y a une tendance à accélérer ces deux pro
cessus dans le polymorphisme. Vieiimeyer dit :

« Il me semble qu’une longue série d’irrégularités dans la dis
position des organes de la femelle et dans l’acquisition des 
caractères de 1’ouvriène peut s’interpréter comme une accélé
ration ou un retard de leur développement. Partant du même 
principe, peut-être pourrions-nous expliquer aussi beaucoup 
de différences existant entre les petites et les grandes ouvrières, 
ou entre les ouvrières vraies et les soldats, dans la mesure où 
ses différences impliquent le non-développement ¡d’un organe. »

Comme exemples spécifiques, Vieiimeyer cite la dispa
rition très rapide des vestiges de dents mandibulaires 
chez les fourmis mâles (Formica), et des vestiges d’yeux 
chez les ouvrières (Lasius flavus et myops), sons l’in
fluence des conditions trophiques défavorables où se 
trouvent les colonies.

* * *

Au cours des dernières années, la vive discussion de la 
différenciation des castes chez les insectes sociaux s’est 
déplacée des Aculéates aux Termites. Grassi est arrivé à 
la conclusion que les termites qui viennent d’éclore ont 
tous la même constitution et que les castes sont le résul
ta! d’une alimentation qualitative. L,’absorption de salive 
par les nymphes, dans les premières ¡phases, accélère le 
développement des organes reproducteurs, si bien qu’il 
en résulte l’apparition de formes sexuées fertiles des pre- 
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mier, second et troisième type. Les individus du second 
et troisième type sont néoténiques parce que le dévelop
pement de leurs caractères somatiques (ailes, yeux, pig
mentation, etc.) a été inhibé tout à la fois (i).

Les ouvrières et les soldats sont des formes inhibées à 
la fois du côté somatique et du côté sexuel, à cause d’un 
régime perpétuel de bois, brut on partiellement digéré, 
et d’excréments. Cette conception de la différenciation 
des castes chez les termites a été acceptée par Feytaud 
(1912), Wasmaxx (1908e), IIeatii, Esciierich, Jucci et 
d’autres. IIolmgren (1908) l’accepte aussi, mais il pense 
que la production d’exsudats graisseux par la peau doit 
être le stimulus qui détermine l'alimentation différentielle 
des divers individus. Les larves, à Ions les stades et de 
toutes les castes, produisent de tels exsudais, mais en 
quantité très variable. La quantité, et peut-être aussi la 
qualité des exsudais « est l’objet d’un choix amical ». 
Les individus qui produisent le plus d'exsudats reçoi
vent plus de nourriture et le tissu qui donne ces exsu
dais, s’accroît par là, puisque le tissu adipeux emmaga
sine les aliments superflus et les rejette ensuite sous 
forme d’exsudats. Donc, quand des larves, supposées 
toutes semblables, naissent des oeufs de termites, certaines 
d’entre elles reçoivent dès le début un peu plus de nour
riture. Ces larves étant mieux nourries, secrétent des 
exsudats en plus grande quantité que les autres et ceci

(1) La question de la castration par les Protozoaires de l’in
testin postérieur s’est trouvée être une complication inutile, 
puisqu’on a montré que ces Protozoaires n’étaient pas des 
parasites, mais des symbiotes digérant le bois, qui disparais
saient naturellement des intestins d’individus nourris seule
ment de salive.

SOCIÉTÉS d’insectes J) 
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indique ¡pour elles un développement différent de celui 
des larves qui sont plus pauvrement nourries, ce qui 
apparaît très tôt dans la distinction possible en larves 
dites « à petite tête », et en larves à « grosse tète », celles- 
ci représentant les individus moins bien nourris. Les 
« petites têtes .» sont les larves dés individus sexués, les 
« grosses têtes » celles des individus asexués. Holmgren 
pense que la différenciation ultérieure des premiers en. 
formes néoténiques et royales, des seconds en ouvrières 
et soldats est aussi dùe à des différences quantitatives dans 
la stimulation par les exsudats.

Très différentes sont les opinions de Bugnion, de Miss 
Thompson et Snyder et d’ÏMMS, qui regardent les castes 
comme blastogéniques, ou prédéterminées dans l’œuf. 
Des observations de Bugnion sur les Eutermes, on peut 
lu moins dire, comme nous l’avons vu, qu’elles sont peu 
nettes. Miss Thompson et Snyder admettent que les ter
mites sortant de l’œuf sont tous identiques extérieurement, 
mais ils affirment que l’on peut distinguer intérieure
ment deux types, suivant les dimensions du cerveau et 
des organes reproducteurs, et que la différenciation ulté
rieure en castes définies est dûe également à des facteurs 
intrinsèques ou blastogéniques et non extrinsèques et 
alimentaires. Ils considèrent donc les castes comme des 
mutations, comparables à celles qu’a découvertes de 
Vries chez l’OEnothère, et ils sont portés à interpréter le 
pelymorphisme comme un phénomène mendélien. Mais 
il est évident que le caractère mendélien des castes ne 
peut être prouvé que par des expériences de reproduc
tion. Celles-ci seraient peut-être possibles, puisqu’il 
existe trois castes fertiles et peut-être quatre, si nous 
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comptons les soldats, qui peuvent parfois produire des 
descendants, chez les termites inférieurs (i).

Voilà où en est actuellement la question et nous pou
vons seulement, comme Goethe mourant, réclamer plus 
de lumière.

** *

S’il est exact, comme je l’affirme, que le polymor
phisme soit né et se soit développé indépendamment 
dans les divers groupes d’insectes sociaux, et si ces grou
pes sont, comme c’est probable, d’âgès géologiques très 
différents, si, de plus, les castes, apparues tout d’abord 
comme des résultats fonctionnels — c’est-à-dire ayant
trait à la fois à la physiologie et aux mœurs — d’une 
division du travail, n’ont acquis que progressivement leur 
différenciation morphologique, nous pouvons penser que 
ces castes diffèrent entre elles au point de vue de leur 
déterminisme héréditaire dans le plasma germinatif. 
Tandis qu’il paraît très possible que, dans les deux grou
pes récents des abeilles et des guêpes sociales, la reine 
et l’ouvrière, si faiblement différenciées, se développent 
à partir d’œufs de même espèce, il est plus probable que, 
dans les deux groupes plus anciens, les fourmis et les 
termites, les castes bien tranchées, — sexuée, ouvrière
et soldat, — sont blastogéniques. Celte dernière consi
dération ne peut s’appliquer à la caste des soldais, qui est 
évidemment d âge très différent chez les fourmis et les 
termites. Chez les termites, elle est complètement diffé-

(1) Silvestri (1901) a décrit également des ouvrières gyné- 
coïdes fécondes (peut-être des adultes d’une troisième forme ?) 
chez un termite de l’Amérique du Sud.
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renciée dès l’Oligocène, et, puisqu’on a trouvé des spéci
mens ailés de Mastotermes dans l’Éocène, il y a toute rai
son de penser que les soldats étaient aussi présents et aussi 
parfaitement développés que chez les M. darwiniensis ac
tuels.

La reine est évidemment la caste de fourmis la ¡plus 
ancienne et la plus stable et correspond à la femelle ty
pique des Aculéates solitaires. Même si nous admettons 
qu’à l’origine les fourmis avaient deux reines fécondes di
morphiques, les ouvrières sont une forme postérieure, se
condaire, et les soldats, étant simplement des ouvrières 
particulièrement spécialisées, constituent forcément la 
plus récente des castes. Cette caste correspond donc plu
tôt aux ouvrières des termites, phylogénétiquement si
non fonctionnellement. L’existence de soldats chez les 
fourmis, au début du Tertiaire, n’est pas établie de façon 
satisfaisante. La plupart des genres de l’Oligocène infé
rieur qui ont survécu jusqu’à l’époque actuelle n’ont pas 
de soldats, et, chez d’autres, comme Pheidologelon, nous 
ne connaissons que des ouvrières mineures (les plus pe
tites). Si ce genre a été exactement identifié, il devrait 
posséder dés soldats, mais cela n’est même pas sûr, car 
il y a des genres vivants très voisins, comme Solenopsis, 
dont certaines espèces, peu nombreuses (S. geminata, sæ- 
vissima) ont à la fois des soldats et des ouvrières pléo
morphiques, tandis que la majorité d’entre elles ont seu
lement de petites ouvrières monomorphiques. La caste 
des soldats ne serait donc différenciée des grandes ouvriè
res qu’à partir du Tertiaire moyen. Cette caste semble, en 
outre, avoir pris naissance indépendamment dans la plu
part des genres où elle se présente, et n’avoir pas encore 
acquis une représentation définitive dans le plasma ger-
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minatif. Comme suite de ma tentative, exposée dans les 
précédentes leçons, de faire dériver les fourmis d’ancêtres 
solitaires ou subsociaux à femelles dimorphiques, et les 
termites d’ancêtres solitaires ou subsociaux, ayant des 
mâles dimorphiques comme les femelles, nous ¡pourrions 
admettre que les reines et les ouvrières chez les Formici- 
dés, les formes royales et les soldats chez les Isoptères, 
sont véritablement blastogéniques, mais que les autres 
castes et surtout les formes pléomorphiques d’ouvrières et 
de soldats sont trophogéniques.

Les considérations précédentes en amènent d’autres qui 
rendent douteuse l’origine trophogénique uniforme des 
castes dans tous les insectes sociaux et spécialement chez 
les fourmis et les termites. Quoique assez générales, ces 
considérations sont de prime abord très frappantes ; suf
fisamment pour que Forel (1902) ait eu recours à cer
taines d’entre elles pour appuyer l’hypothèse blastogé- 
nique de Weismann, en l’opposant à l’hypothèse ¡principa
lement trophogénique soutenue par Emery dans plu
sieurs mémoires (1894, 1896, 1904, 1906, 1910, 1918, 
1921). Les considérations dont il s’agit sont : i° l’ex
traordinaire stabilité des castes typiques chez les espèces 
existantes de fourmis et de termites ; 20 leur extraordinaire 
constance au cours des âges géologiques ; 3° la difficulté 
qu’il y a à expliquer les formes de fourmis gynandromor- 
phiques par l’hypothèse trophogénique, et 4° la difficulté 
qu’il y a à expliquer les caractères adaptatifs des soldats 
et des ouvrières.

1° Le mvrmécographe qui manie sans cesse des fourmis de 
toutes les régions du globe, et qui compare minutieusement 
des milliers de spécimens provenant de nombreuses colonies, 
ne peut manquer d’être impressionné par l’extraordinaire sta-
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bilité des castes, malgré les innombrables et très faibles diffé
rences qui créent les variétés, les espèces et sous-espèces et 
les genres.

Certes, la caste ouvrière fait défaut dans certains genres 
parasites, et la reine dans certains autres ; mais de tels cas 
proviennent de conditions éthologiques inaccoutumées, et sont 
assez exceptionnels pour confirmer plutôt la règle.

Les plus grandes différences climatiques de température 
n’ont elles-mêmes aucun effet perturbateur sur les castes dont 
on pense qu’elles sont si facilement modifiées par l’alimenta- 
lion. Et notre scepticisme s’accroît encore, devant la difficulté 
qu’on éprouve à produire des modifications morphologiques 
comparables à celles des castes, au moyen d’une alimentation 
spéciale, chez les autres insectes et chez nos oiseaux et mam
mifères domestiques.

2° Encore plus extraordinaire est la fixité des castes de 
fourmis et de termites au cours des âges géologiques. Il m’est 
absolument impossible de distinguer les ouvrières de For
mica ¡lori de l'Oligocène et celles de F. [usca de l’époque 
actuelle, sauf par les différences dues au long séjour des pre
mières dans une enveloppe résineuse ; et les ouvrières des 
autres espèces fossiles diffèrent des reines de même espèce 
par des caractères qui sont précisément identiques à ceux qui 
les différenciaient dans les espèces actuelles. Les termites 
ouvriers et soldats, représentés par von Rosen, ont le même 
aspect tout moderne. Il nous faut donc conclure que les mêmes 
castes se sont produites et reproduites au cours de plusieurs 
millions d’années et dans les régions du globe les plus diverses 
et les plus éloignées.

Les objections que nous venons de faire à l’hypothèse tro- 
phogénique se retrouvent lorsqu’on considère que la constance 
remarquable des castes implique une constance similaire des 
espèces auxquelles elles appartiennent durant les longues 
périodes des époques cœnozoïque et tertiaire, dans toutes les 
parties du monde, et il devrait donc être de même pour le 
milieu alimentaire, dans lequel les castes se sont produites de 
toute nécessité, âge après âge. On peut admettre cette der
nière supposition, mais cela ne prouve pas que les castes sont 
entièrement trophogéniques, car les blastogénistes admettront 
que ces castes quoique prédéterminées dans l’œuf, ont été pro
duites dans un milieu particulier et grâce à une alimentation 
spéciale.

rcin.org.pl



POLYMORPHISME 263

3° On a décrit un nombre considérable de fourmis gynan- 
dromorphiques. Ce sont des individus peu communs, anor
maux, dont le jcorps est fait de deux moitiés, l’une droite, 
l’autre gauche, de deux portions antérieure et postérieure, ou 
d’une mosaïque de parties, appartenant à des sexes différents 
(Wheeler, 1903 b). Les spécimens les plus curieux sont ceux 
qui possèdent un corps, dont la moitié gauche est mâle, la 
moitié droite femelle; ou vice versa. 11 existe en réalité deux 
types pour chacun des cas de gynandromorphisme, latéral, 
antéropostérieur et en mosaïque, suivant que le composant 
femelle correspond à la reine ou à l’ouvrière. J’ai appelé le 
premier type, gynandromorphisme proprement dit, le second 
type, « ergatandromorphisme ». Les différences sont presque 
toujours nettement tranchées, et il n’y a que peu de cas connus 
où l’on puisse avoir quelque doute sur la caste femelle qui 
s’est, combinée avec le composant mâle (1).

Comme on a reconnu que les gynandromorphes sont formés 
dans l’œuf, il semble que les composants reine et ouvrière 
doivent être blastogéniques ; mais cela n’est-pas une consé
quence nécessaire (2).

Bien que les composants mâle et femelle soient très proba
blement déterminés au moment de la fécondation de l’œuf, si 
non avant, on conçoit que des différences dans l’alimentation 
larvaire puissent influencer le composant femelle tout comme 
elles déterminent les castes des adultes. Néanmoins, nous pour-

(1) En 1919, j’ai décrit un gynandromorphe de Camponotus 
(Colobopsis) albocinctus Aslim., des Philippines, dont la moitié 
droite de la tête était d’un mâle, la moitié gauche étant d’un 
soldat. Suivant Emery (1924), cette moitié gauche présenterait 
seulement des caractères généralisés de reine et d’ouvrière et 
non les caractères spécifiques des soldats. Je demeure con
vaincu que ce composant ne peut être d’une reine, vu l’ab
sence d’ocelles, et qu’il possède distinctement la structure de 
la carène frontale, du front, des joues et des mandibules, qui 
est celle de la caste des soldats.

(2) Kominsky (1924a et 1924b) affirme avoir produit des « gy
nandromorphes » et des formes intersexuées, chez les Pha
lènes, en soumettant les larves et les nymphes à des tempéra
tures anormalement élevées ou basses, et en nourrissant les 
larves avec une nourriture inaccoutumée ; mais son mémoire 
est très court et on n’est pas bien fixé sur ce qu’il entend par 
un « gynandromorphe ».
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lions-nous attendre à ce que la forme résultante, dans sa partie 
femelle, soit plus souvent une forme intermédiaire, c’est-à- 
dire une reine ergatoïde ou pseudogyne, et non point, d’une 
façon aussi nette, soit une gynandromorphe vraie, soit une 
ergatandromorphe vraie, ce qui est le cas de presque toutes 
les anomalies décrites jusqu’à ce jour. Emery (1924) a décrit 
récemment deux gynandromorphes antéro-postérieurs de Myr- 
mica ruginodis, qui présentaient un mélange particulier des 
caractères de l’ouvrière, de la reine et. du mâle. C’était, en lait, 
comme dit cet auteur, « des pseudogynes, avec des organes

Fig. 37. Epiplieidole nianilina Gynandromorphe. 
(mâle à gauche, femelle à droite).

génitaux mâles ». Que l’alimentation de la larve puisse déter
miner la caste du composant femelle du gynandromorphe, 
ceci est prouvé également par les nombreux cas de ce genre 
observés chez, les abeilles domestiques (voir von Sieboi.d, 1864), 
Boveri (1915) et. M,le Meiii.ixg (1915), car ils semblent se produire 
tous dans les cellules d’ouvrières et donc être ergatandro- 
morphes.

4“ L’objection la plus grave laite à l’hypothèse blaslogénique 
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est la structure nettement adaptative, où plutôt adaptée, des 
diverses castes, en particulier des ouvrières et des soldats, 
telle cpie l’indiquent l’absence d’ailes, la structure de la tète 
et des mandibules, les yeux, etc., et les mœurs particulières 
qui y sont liées (différence de professions) (Pricer, 1908, Miss 
Buckingham 1911, Hingston 1922, etc.). Et la difficulté s’ac
croît du fait que, dans les espèces les plus hautement spécia-

Fig. 38. — Cainponotus (Colobopsis) albocinctus : a, tète de 
mâle ; b, tète de soldat ; c, tète de gynandromorphe (mâle 
à gauche ; femelle à droite).

lisées, qui révèlent ces adaptations dans leur forme la plus 
parfaite, les soldats et les ouvrières sont stériles, ’ou, s'ils 
sont fertiles, ne pondent des œufs que dans des conditions 
exceptionnelles (abondance de nourriture, haute température, 
etc.). Comme, chez les termites, le problème se pose de façon 
très semblable, il me semble que nous sommes contraints 
d’adopter l’une des trois hypothèses suivantes :
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1’ Les castes stériles sont fertiles beaucoup plus souvent 
qu’on ne l’a supposé, et peuvent transmettre leurs caractères 
particuliers à travers leurs descendants mâles (fourmis) ou 
mâles- et femelles (termites) et finissent donc par être repré
sentés dans le plasma germinatif de l’espèce.

2° Les castes se produisent comme des variations fluctuantes, 
ou comme des mutations qui sont passées au crible par une 
sélection naturelle, n’agissant pas sur les castes stériles, mais 
seulement sur la reine pondeuse et sur ses decendants reines, 
comme l’ont affirmé Darwin et Weismann.

3° Il existe quelque facteur finaliste, métaphysique, une entc- 
léchie spéciale qui initie et guide le développement adaptatif 
des castes stériles.

Il est inutile de dire qu’aucune de ces hypothèses n’est 
satisfaisante. Evidemment, nous nous sommes trop for
tement attachés aux aspects statiques, morphologiques du 
polymorphisme ,et trop peu à ses aspects dynamiques, 
physiologiques et éthologiques. Cependant beaucoup de 
physiologistes sont capables de concevoir ou tout au moins 
d’amoindrir les particularités régulatrices et adaptatives 
des processus biologiques et celles-ci sont certainement 
liés significatives dans.la pœcilogynie et la pœcilandrie 
des insectes sociaux. On a suggéré que la production des 
ouvrières et des soldats dans la colonie est une sorte de 
tératogénie expérimentale provoquée par les ouvrières 
nourrices, mais il est fort étrange que les monstres ainsi 
produits soient, par leur structure et leur fonction, aussi 
parfaitement adaptés à leurs professions particulières, 
comme les soldats portiers du Colobopsis chez les four
mis, et les soldats « nasuti » chez les termites. Et cela nous 
oblige à croire que de telles formes prennent naissance 
dans'des genres spéciaux, surgissant on ne sait d’où dans 
le plasma germinatif, ou bien qu’elles se sont dévelop
pées graduellement sous la conduite d’une sélection natu
relle, à partir de formes, qui, autanl que nous puissions le
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voir, ont une valeur ou une puissance de survie égale ou 
même plus grande. Aboutissant à uñe telle impasse, nous 
n'embrasserons pas l’entéléchie aristotélicienne, cette 
aïeule de plus de 2.000 étés, qui est aujourd’hui si en fa
veur de l’autre côté du Rhin ; nous ne nous unirons point 
non plus aux apôtres de la théorie de la survivance des 
plus aptes, qui répètent sans fin « sélection naturelle », 
mais il est de beaucoup préférable de s’arrêter, dans le 
laboratoire ou dans la nature, et se taire ou ne plus pro
noncer que le mot « ignoramus », jusqu’à ce que nous 
ayons achevé, de ce phénomène, une étude parfaite, tant 
au point de vue des moeurs que de la physiologie. Ainsi 
que dit Roger Bacon : « Nultus sermo in his potest certi
ficare, tolmo enim dependet ab experimentia ».
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CHAPITRE VIH

LE MILIEU SOCIAL ET LA TROPHALLAXIS

Importance prépondérante de la caste ouvrière dans la consti
tution du milieu social. — Champ trophoporique. — Trophal
laxis (échange de nourriture). — Exemples, de ce processus 
dans les divers groupes d’insectes sociaux. — Rôle des per
ceptions gustatives et olfactives.

L’étude du polymorphisme nous a conduits à conce
voir avec exactitude la signification du milieu social. 
Dans la société humaine, ce milieu est d’une telle com
plexité qu’ils sont sans doute rares, ceux qui en ont une 
notion précise, quoique nous connaissions tous son im
portance. Les sociétés d’insectes étant beaucoup plus sim
ples, elles nous permettent d’acquérir une idée plus nette 
de la nature de ce milieu social. Dans mes précédentes 
leçons, j’ai souligné le fait que les activités des insectes 
sociaux sont de simples modifications des habitudes de 
leurs ancêtres solitaires. Ceci est évident chez les Aculéates 
et est certainement exact aussi pour les Termites, quoi
que nous ne sachions rien des habitudes de leurs anté
cédents solitaires, les Protoblattoïdés. Dans l’exposé qui 
va suivre, je m’occuperai principalement des Aculéates. 
Les formes d’activité qui nous intéressent sont : i° le vol 
nuptial ou de dissémination ; 20 la nidification ; 3° la ré
colte et l’emmagasinemenl de la nourriture et sa répar
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tition entre les membres de la colonie, et 4° la défense. 
Dans les espèces solitaires, ces activités sont exclusive
ment réalisées par les femelles, sauf le vol nuptial ou son 
équivalent. Chez les espèces sociales, ces quatre formes 
d’activité deviennent des phénomènes collectifs et sont 
donc intensifiées, et modifiées, le vol nuptial faiblement, 
la nidification et la protection fortement et, plus que tou
tes, les habitudes trophiques, dont le but est de fournir 
l’aliment aux membres de la colonie, larves et adultes. Au 
sens très général, le milieu social peut être défini comme 
l’ensemble de ces activités modifiées et intensifiées. Chez 
les Aculéates sociaux, la nidification et la protection ont 
subi une évolution si longue et si compliquée qu’il fau
drait une série spéciale de leçons pour l’exposer convena
blement. Le temps dont je dispose me permet seulement 
d’examiner les habitudes trophiques, qui dominent et 
tiennent sous leur dépendance toutes les autres activités 
dé la colonie.

Chez les insectes sociaux, nous connaissons deux types 
primitifs pour la création des colonies ; celles-ci naissent, 
soit des seuls parents (reines des Aculéates, couples 
royaux des termites), soit de l’essaimage, c’est-à-dire d’in
dividus sexués accompagnés d'un certain nombre d’ou
vrières de la colonie mère. Le premier type peut encore 
se subdiviser en deux sous-types : indépendant et dépen
dant. Dans le sous-tvpe indépendant, la reine, ou le cou
ple royal, est en étal de fonder la colonie sans l’aide d’ou
vrières ; c’est ce qui se produit chez les Polistinés des ré
gions tempérées, les Vespinés, les Bombinés des régions 
tempérées et boréales, les Haliclinés et la grande majo
rité des fourmis et des termites. Le sous-type dépendant 
est représenté par de rares Vespinés, les Bombinés para
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sites et un certain nombre de fourmis, ordinairement para
sites, dont les reines sont absolument incapables de fon
der indépendamment les colonies et doivent être adoptées 
par des colonies de leur propre espèce ou d’espèces diffé
rentes, ou bien doivent s’assurer de la couvée d’une autre 
espèce qui leur fournira le concours d’ouvrières indispen
sable à l’élevage de leurs propres enfants. Je m’occuperai 
de ces cas dans une prochaine leçon. Les groupes qui fon
dent leurs colonies par essaimage sont les Epiponinés 
(Polybiinés) et quelques Polistinés des tropiques chez les 
guêpes, les Bombinés, Apinés et Méliponinés des tropi
ques chez les abeilles, et quelques termites (jp. ex. Reti- 
culiterm.es lucifugus en Italie). Remarquons que l’essai
mage n’existe pas dans les régions tempérées, sauf pour 
l’abeille domestique, qui est en réalité un insecte indien.

Les types de formation dépendante et par essaimage 
peuvent être regardés l’un et l’autre comme des modifica
tions du type de formation indépendante des colonies ; ils 
expriment en réalité de façon plus précise la dépendance 
dé la reine vis-à-vis de la caste ouvrière. Mais le type in
dépendant lui-même n’est qu’un intermède dans la xie 
sociale des reines et des couples royaux qui le réalisent, 
puisque les formes sexuées vierges de tous les insectes so
ciaux demeurent quelque temps dans le nid maternel 
avant le vol nuptial de dissémination et mènent ensuite 
une vie latente, jusqu’à ce qu’ils soient à leur tour entou
rés des ouvrières auxquelles ils ont eux-mêmes donné 
naissance. L’insecte social est donc, comme l’homme, so
cial de façon permanente, les ouvrières durant toute leur 
■vie, et les formes sexuelles du type indépendant aussi, 
sauf pendant une courte période, au cours de laquelle mû
rissent leurs organes reproducteurs. Dans ces conditions,
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il devient forcément très difficile, ou même impossible, 
de déterminer dans quelle mesure les mioeurs d’un in
secte, pris individuellement, résultent du milieu social 
où il est plongé et qui agit sur lui de façon constante, ou 
dans quelle mesure ces miœurs dépendent de mécanismes 
reçus héréditairement. Cette difficulté est cause de diffé
rences dans l’interprétation qu’ont donnée de ces mœurs 
les divers savants. Le physiologiste qui étudie les insectes 
sociaux seulement en tant qu’organismes individuels, iso
lés expérimentalement de leur milieu social, a tendance 
à conclure que leurs actes sont entièrement réflexes, sont 
l’effet de tropismes, (Betiie, 1898, 1900, 1902, et Henning, 
1916) ; tandis que ceux qui les observent dans leur am
biance sociale arrivent à une conclusion toute différente, 
et, tout en admettant que beaucoup de leurs activités 
soient réflexes (actes «automatiques » de Forel), ils in
sistent néanmoins sur les marques indiscutables que don
nent ces insectes, de mémoire, d’appétits, d’émotions, 
d’imitation, et d’une faible intelligence, ou faculté de mo
difier leurs réactions conformément à des expériences an
térieures et aux variations ambiantes (actes « plastiques » 
de Forel). L’accord général existant sur ces sujets laisse 
encore une grande place aux divergences ¿¡ans leur inter
prétation, suivant la culture, les prédilections et les goûts 
philosophiques du chercheur. Forel et Brun, qui ont une 
formation de neurologistes, sont frappés fortement par la 
mémoire organique, et font un constant usage de l’hypo
thèse.mnémique de Semon et de sa terminologie en décri
vant les mœurs des insectes sociaux. Le père jésuite Was- 
mann, formé par la philosophie scholastique, opère avec 
des instincts, des vertus, dés facultés (Vermögen) à la ma
nière (,1e saint Thomas d’Aquin; et, avec cette habileté,
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pour laquelle'son ordre est si réputé, à forger des argu
ments spécieux et à ignorer les faits pertinents, il enve
loppe la question tout entière de la myrmécologie et de 
la myrmécophilie dans un épais brouillard de téléologie, 
de « Fremddienlichkeit », de sélection amicale, de mimé
tisme et de casuistique théiste. Ces dernières années, j’en 
suis venu à éviter de plus en plus le mot « instinct » et à 
lui préférer le mot « appétit », ou « appétit ion », aù sens 
de Fouillée (Wheeler 1921). Il n’y a évidemment là au
cune nouveauté, puisque ce mot était employé à peu près 
dans le même sens par les philosophes scholastiques (ap- 
petlpits sensitivus, « sinnliches Begehrungsvermogen » de 
Wasmann). C’est bien ce qu’Aristote appelait et
le synonyme du « libido » et du « désir » (craving) des 
psychanalystes modernes.

Pour exposer, comme il conviendrait, les facteurs cen
traux (cérébraux) intervenant dans le comportement des 
insectes sociaux, en les opposant aux facteurs périphéri
ques (sensoriels ou récepteurs), il faudrait beaucoup de 
temps et cela n’entre point dans mes plans actuels, qui 
sont d’insister sur le fait que le milieu social est entière
ment et nécessairement créé par la caste ouvrière. Cette 
caste se développe en si grand nombre qu’elle constitue 
la presque totalité de la colonie et elle a seule la préroga
tive de toutes les activités importantes, nidification, pro
tection, approvisionnement et soins à donner à la reine 
et aux jeunes, sans compter sa propre subsistance. Ces 
activités sont ininterrompues, sauf dans des conditions 
climatiques défavorables et s’étendent non seulement à 
l'intérieur du nid, mais sur une aire très étendue que les 
insectes parcourent pour récolter la nourriture. Ce terri
toire, qui a un périmètre circulaire et qu’on pourrait ap-
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peler le « champ trophoporique », est déterminé par les 
excursions des individus qui font la récolte et il s’accroît 
naturellement avec l’agrandissement dé la colonie. Le 
champ trophoporique d’une colonie qui débute, et qui 
compte un nombre très faible d’ouvrières de petite taille, 
est extrêmement restreint ; mais les fourrageurs augmen
tent en nombre et en dimensions avec les couvées succes
sives, et le champ trophoporique s’élargit, jusqu’à ce qu’il 
atteigne son extension maxima, lorsque la croissance de 
la colonie est achevée. Sauf quand elles sont peu nom
breuses et sporadiques, les champs trophoporiques des co
lonies d’une espèce ou d’espèces différentes empiètent plus 
ou moins les uns sur les autres. La quantité de nourriture 
est donc limitée et l’exploitation du champ est intensive. 
Aussi toute source convenable de nourriture est-elle scru
puleusement explorée et utilisée méticuleusement. Sui
vant les habitudes de l’espèce considérée, les ressources 
nutritives comprennent tous les insectes pouvant servir 
de proie, tous ceux dont, les excreta sucrés peuvent être 
récoltés (Homoptères), toutes les plantes dont le nectar 
et le pollen sont accessibles. Bien que les champs tro
phoporiques des abeilles sociales soient bien plus étendus 
que ceux des fourmis, les ressources alimentaires sont 
précaires et soumises à des fluctuations saisonnières très 
grandes. Certains termites fourrageurs (Eutermes, Hodo- 
termes, Termes, etc.) ont des champs trophoporiques 
plutôt étendus, d’autres en ont de très restreints. Chez les 
Dorylinés, ces fourmis entomophages si voraces qu’elles 
ne peuvent demeurer dans des nids permanents, le champ 
trophoporique se déplace comme celui d’un peuple no
made ou chasseur.

Comme l’importance de la colonie est une fonction de 
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la quantité de nourriture que peut fournir le champ tro- 
phoporique, celui-ci détermine et règle la croissance de 
la population. Les ouvrières sont sans cesse occupées à 
recueillir le plus de nourriture et à élever le plus de jeu
nes possible. Aussi pratiquent-elles l’économie et l’épar
gne à un haut degré, surtout quand les champs tropho- 
poriques de plusieurs colonies se superposent. Les for
mes sexuées et surtout les reines, qui exigent une quan
tité considérable de nourriture durant leurs stades lar
vaires, ne peuvent être élevées que pendant la saison la 
plus favorable de l’année. Des conditions trophiques dé
favorables poussent l’économie à un tel point que la cou
vée peut être dévorée toute entière ou en partie, et que 
des portions de la population adulte sont sacrifiées ; ainsi 
sont massacrés les faux-bourdons chez l’abeille domesti
que, ou les soldats chez certaines fourmis du genre Phei- 
dole. Notre Ph. militicida de l’Amérique du Nord récolte 
des graines, et ses soldats à grosse tête sont employés à 
les broyer ; mais quand vient l’hiver et que les services 
de ces broyeurs de graines deviennent inutiles, ceux-ci 
sont décapités, et leurs restes sont jetés hors du nid. Na
turellement la caste ainsi éliminée sera rapidement re
constituée avec de jeunes larves, au printemps et à l’été 
suivants.

Les ouvrières de tous les insectes sociaux sont bien des 
formes inanitiées, comme le montrent leur voracité, leur 
stérilité, leur développement atrophique et, surtout, chez 
les fourmis et les termites, leur apparence d’adultes radli
łeś fourmis et les termites, leur apparence d’adultes rachi
tiques et aptères. Elles sont affamées et .voraces comme un 
prolétariat stérile, qui n’a aucun intérêt à produire, mais 
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qui trouve un vif intérêt à élever les larves et à assurer 
la nourriture nécessaire pour mener à bien tous les tra
vaux.

** *

Il est évident que le milieu social comprend! non seule
ment les activités habituelles des ouvrières dans le nid, et 
principalement la récolte de la nourriture et sa répartition 
entre ces ouvrières, les reines, les mâles et les larves, mais 
aussi les rapports avec les insectes et les plantes fournis
sant la nourriture dans le champ trophoporique, et avec 
les divers hôtes qui sont quelquefois présents à l’intérieur 
du nid même, en tant que parasites sensu latissimo. L’ab
sence fréquente de ces derniers, leur petit nombre, quand 
ils sont présents, leurs relations exclusives avec les ou
vrières qui sont normalement stériles, tous ces faits cons
tituent des objections presque insurmontables à l’idée de 
Wasmann, qui attribue à des « instincts » blastogéniques 
spécifiques la conduite des ouvrières vis-à-vis de leurs 
commensaux particuliers. On peut admettre, soit qu’il 
y a là une hérédité de caractères acquis, — et. ceci est ex
cessif — à travers les mâles issus d’œufs pondus à l’occa
sion par des ouvrières ; soit que leur conduite vis-à-vis 
des commensaux est une modification purement ontogé- 
nique ou une perversion des habitudes threptiques cou
tumières que suivent les ouvrières à l’égard les unes dés 
autres, ou à l’égard des reines, des mâles et dés jeunes. Je 
soutiens que cette dernière hypothèse est la plus proba
ble, la plus économique et fa seule qui soit en accord 
étroit avec les faits généralement observés dans les habi
tudes organiques. Même dans l’étude des mœurs humai
nes, beaucoup mieux connues que celles d’aucun 
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animal, la tendance actuelle est de réduire le nombre des 
postulats « instinctifs », à un minimum, ou à les élimi
ner complètement par un examen sérieux (i).

Dans un mémoire publié en 1918, j’ai essayé de souli
gner l’importance des habitudes trophiques et threptiques 
des insectes sociaux et de construire, à partir des nom
breux faits disparates, une conception générale à laquelle 
j’ai appliqué le terme de trophallaxis (de rooœ-q nourri
ture et à/Xia-jw, j’échange). Celte notion a été favora
blement reçue par les physiologistes et les éthologistes, 
mais elle a été traitée d’innovation scandaleuse par les 
Jésuites, fabricants d’instincts (1).

(1) En examinant, le dernier mémoire de Kuo (1924), on peut 
glaner quelques indications sur les conceptions que se font 
des instincts et de leur hérédité les éthologistes de laboratoire. 
Quoiqu’exprimées dans un langage excessif, les vues de l’au
teur ont une valeur indubitable, car elles fixent l’attention sur 
les assertions extraordinairement imprécises, peu scientifiques 
et dogmatiques de Wasmann et d’autres, en ce qui concerne les 
bases héréditaires des mœurs.

(2) Je pouvais m’attendre à- voir mes efforts, comme tous les 
essais de ce genre, mal compris ou mal interprétés ; mais je 
n’avais pas conscience de ma profonde ignorance concernant 
la biologie des Formicidés et de leurs hôtes. Dans un traité 
de 176 pages, le Père Wasmann (1920) a promptement démontré 
ma déplorable ignorance et, comme si je m’étais aussi rendu 
coupable du péché mortel d’orgueil, il a très modestement 
placé comme devise sur la couverture de son écrit polémique 
les lignes bien connues de « Faust » « TVas glanzt ist {ü,r den 
Augenbliclt geboren, Dus Edite bleibt der Nachwelt unverlo- 
ren ». Le premier vers se rapporte, évidemment, à ma fille la 
Trophallaxis, le second aux propres rejetons immortels de 
Wasmann, /es « Instincts symphiliques ». Comme on craignait 
dans le camp de la Société de Jésus que son obusicr ait man
qué le but, j’ai subi quelques tirs de mitrailleuses dans les 
mémoires de l’Académie pontificale et romaine des « Nuoyi
I.incei  » (1923 b). En même temps, Ilerr Reichensperger accou
rait à l’aide de son mentor outragé, et, avec sa propre bien-
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Nous avons vu que la colonie ou société d’insectes peut 
être regardée comme un superorganisme, donc comme un 
tout vivant et tendant à assurer son équilibre mouvant et 
son intégrité. Les individus composant la colonie doi
vent donc être en communication les uns avec les autres. 
L’exactitude de cette affirmation ressort bien de l’obser
vation d’une société quelconque d’insectes, mais les mé
thodes de communication employées diffèrent tellement 
les unes des autres que leur interprétation précise et même 
leur détection présentent d’énormes difficultés. Sans au
cun doute, les insectes communiquent au moyen de signes, 
c’est-à-dire par des mouvements du corps et de ses appen
dices, des antennes en particulier (Forel, Wasmann, 
Crawley (1910b), Doflein (1920), etc.), par des vibra
tions, ou stridulations (Wheeler, igiâ), des odeurs (von 
Frisch, 1923) et des saveurs. Tout ceci appartient à la ca
tégorie biologique générale des stimuli et des réponses, 
et, comme les actes sont en grand rapport avec la nourri
ture et sa distribution, les stimuli sont principalement 
olfactifs et les réponses dépendent des chémorécepteurs 
et des appétits. Bien des critiques soulevées contre la tro- 

veillance toute chrétienne, émettait un petit nuage de gaz 
asphyxiant (1921), sous forme de commentaires à ma « redil 
liindliche Analogiebeweise », etc. Tout ceci montre combien 
il est dangereux de mettre en doute même les dogmes biolo
giques des révérends pères et de se permettre de plaisanter 
leurs élucubrations favorites. Comme je n’ai pas célébré les 
charmes de la Trophallaxis dans tous les mémoires écrits de
puis 1918, Wasmann conclut que je dus l’abandonner comme un 
pauvre enfant mort-né. Ici sa perspicacité lui fait certainement 
défaut, car je suis si éloigné d’une telle intention que je me 
propose de consacrer à ce sujet le reste de cette leçon et quel
ques parties des deux suivantes, afin de montrer que c’est là 
un enfant mieux portant et plus viable que je ne l’avais sup
posé.
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phallaxis sont immédiatement dissipées, si l'on fait res
sortir qu’en employant le mot « nourriture », je ne 
désigne pas seulement la matière même introduite dans 
le tube digestif et assimilée, mais aussi son rôle comme 
stimulus, ou comme excitant des chémorécepteurs. Ce 
dernier rôle a évidemment une signification majeure dans 
les organismes sociaux.

Je n’avais pas exposé des considérations aussi évidentes 
dans mon mémoire sur la trophallaxis, parce que je l’avais 
écrit pour les biologistes et non ¡pour des théologiens. Ces 
derniers, en effet, reconnaissent deux sortes de nourri
ture, — une licite, qui est employée seulement dans la me
sure nécessaire pour assurer la conservation du corps et 
de l’âme, et une autre qui est stimulante et peut être 
considérée comme « Leckerbissen » (friandise) et mène 
à la gourmandise (« Naschhaftigkeit ») ; c’est cette dis
tinction que Wasmann a introduite dans la discussion sur 
les mœurs des insectes, comme un argument de poids 
contre la trophallaxis, après que j’eusse expressément 
indiqué (1918a) que les substances échangées ne sont pas 
quantitativement égales, par exemple dans des cas comme 
Formica sanguinea et son commensal Lomechus.a, mais 
que les exsudiats du commensal, bien que produits en très 
petite quantité, peuvent néanmoins susciter des réactions 
intenses. On croirait que la nourriture servie dans un ré
fectoire de Jésuites doit être moins savoureuse que celle 
qui se sert dans un restaurant de cinquième ordre à 
New-York.

D’autres critiques ont imaginé que, par trophallaxis, 
j’entendais, non seulement un échange de quantités égales 
de nourriture comme simple aliment, mais un échange 
nécessairement et immédiatement réciproque. D’autres 
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encore, comme Morstatt (1922), croient que la tro
phallaxis peut se surajouter au soin de la couvée (Brul- 
pflege), quoique je considère cet acte comme la manil'es- 
ation d’activité la plus primitive et la plus caractéristi
que. Kemner (1923) a également critiqué la trophallaxis, 
en se fondant sur quelques observations intéressantes 
mai9 mal interprétées, faites sur un phalène myrmeco
phile de Java. Je discuterai ce cas dans la prochaine 
leçon. Parmi les entomologistes, Brun (1923b) paraît être 
le seul à avoir saisi le véritable sens de mon mémoire. Sa 
connaissance de la psychiatrie l’a rendu capable de mon
trer que la trophallaxis comprend le principe de « plai
sir » en tant qu’opposé au principe de « rédlité », et d’atti
rer l’attention sur le rôle déterminant que joue le premier, 
même dans la vie des insectes sociaux. Puisque tel est 
l’état des opinions concernant la trophallaxis, je m’excuse 
de passer rapidement en revue les faits concluants. Il me 
faudra y ajouter quelques considérations, dont j'espère 
qu’elles préviendront les objections vraiment sérieuses, 
tout en rendant ce principe d’une plus grande utilité pour 
l’explication et la découverte des faits.

La trophallaxis s’observe très aisément chez les guêpes, les 
fourmis et les termites. Du Buysson (1903) et Janet (1903) furent 
je crois, les premiers à montrer que les larves de Vespa et de 
Polistes, après avoir été nourries par les ouvrières, ou lors
qu’on excite leurs parties buccales, secrétent, par leurs glandes 
salivaires, des gouttes d’un liquide clair, ou douceâtre, qui sont 
aussitôt absorbées avidement par leurs nourrices. J’ai ob
servé le même fait à ¡plusieurs reprises chez notre Polistes mé
trica de l’Amérique du Nord. C’est Roubaud (1916, 1924) cepen
dant, qui fit, le premier, une étude détaillée de l’alimentation ré
ciproque chez certaines guêpes africaines (Belonogaster) et qui 
en saisit la signification sociale. Il appela cela « œcotropho- 
biosc », terme qui me paraît gauche et peu adéquat. Je l’ai 
donc remplacé par le terme « trophallaxis ». Dans son dernier 
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mémoire (1924), Roubaud a adopté le mot « trophœcisme » et 
a, par suite,, appelé la colonie de guêpes un « tropliœcium ». 
Dans mon étu<îp des larves de fourmis (1918 a), je mentionne 
un certain nombre de phénomènes qu'on ne peut interpréter 
autrement que comme la trophallaxis des Vespidés. Chez cer
taines Ponérinés (Pachycondyla), qui sont des fourmis primi
tives, analogues aux guêpes, les larves, lorsqu’elles sont nour
ries, produisent une sécrétion salivaire que les nourrices 
absorbent en la léchant. Certaines larves de Myrmicinés

l'ig. 39. — Pachysima latifrons (d’Ethiopie) 1er stade larvaire 
(trophidium). A, vu ventralement ; B, dorsalement, montrant 
les exsudatoires (appendices entourant la tête et apparte
nant aux trois segments thoraciques et au premier abdo
minal).

(Pœdalgus) ont d’énormes glandes salivaires, dont la sécrétion 
a très probablement une fonction analogue, puisqu’elle n’est 
pas utilisée pour filer un cocon, une enveloppe de ce genre 
n’étant jamais fabriquée par aucune des espèces de cette sous- 
famille. Chez les larves de toutes les Pseudomyrminés, la 
bouche est entourée d’une grappe de papilles particulières, où 
d’appendices qui produisent certainement des exsudais, très 
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analogues à ceux de certains termitophiles (Spirachtha). Ces 
formations sont extrêmement développées chez les très jeunes 
larves (trophidia) de deux espèces du genre africain Pachysima 
(œthiops et lalifrons), mais, au cours des derniers stades, elles

Fig. 40. — Pachysima lalifrons. A, B, C, '2e, 3e et 4e stades 
larvaires, montrant la régression graduelle des exsudatoires 
x; pe, pelote nutritive dans le trophothylax t.

décroissent rapidement, quand se ¡développent les glandes sali
vaires, qui doivent probablement s’emparer de leur fonction 
secrétoire. En outre, toutes les larves de fourmis accumulent 
flans leur corps une énorme quantité de graisse, dont une par-
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fie exsude à travers l’épaisse cuticule chitineuse que lèchent 
souvent les fourmis ouvrières. La surface des larves de four
mis est, en fait ,toujours recouverte par une substance lipoï
dique hydrofuge, qui doit provenir du sang ou des masses 
graisseuses. Les observations de Pantel (1909), Roubaud (1924) 
et d’autres, sur les jeunes larves de Tachinidés montrent bien 
que des substances de ce genre peuvent-bien traverser une chi
tine assez épaisse. Bien que ces larves soient entièrement en
veloppées dans un sac de chitine produit par la région interne 
des trachées de leurs hôtes, elles se procurent néanmoins leur 
nourriture, par filtration ou osmose, à partir du sang de 
l’hôte. Il est donc probable que toutes, les larves de fourmis 
produisent de petites quantités d’exsudats, qui sont bien appré
ciées par leurs nourrices. Mais même si cela n’est pas certain, 
on peut admettre que la trophallaxis se produit d’une façon gé
nérale chez les fourmis, puisque la reine, après avoir élevé sa 
première couvée, est nourrie avec des aliments régurgités par 
celle-ci, c’est-à-dire par ses descendants ayant atteint leur état 
d’adulte. L’emploi quasi universel de cette forme d’alimenta
tion réciproque par les ouvrières des fourmis suüérieures 
(Myrmicinés, Dolichoderinés et Formïcinés) est un fait trop 
bien connu pour qu’il soit nécessaire de le développer davan
tage. Mais, en outre, je considère comme indubitable que les 
fourmis adultes produisent aussi des exsudats graisseux ou des 
sécrétions glandulaires attractives et que l’habitude qu’ont ces 
insectes de se lécher les uns les autres peut être attribuée à 
la présence de substances de ce genre sur leurs corps et non 
à un sentiment affectueux ou à un goût particulier pour la pro
preté. Les opérations de toilette auxquelles se livre chaque 
fourmi n’obéissqnt pas à de tels motifs, mais sont des réactions 
réflexes suivant l’irritation que cause un corps étranger à la 
surface du corps ou des appendices.

L’échange mutuel d’aliments liquides trouve son expression 
la plus frappante chez les fourmis à miel, lesquelles appartien
nent, comme je l’ai montré (1908b, 1914, 1923), à un certain nom
bre de genres et d’espèces confinées dans les régions déserti
ques ou à température sèche, où l’aliment liquide est chose 
rare. Habituellement, certaines ouvrières accumulent les ali
ments dans leur jabot, qui est tellement distendu que l’abdo
men devient très vaste et sphérique (Myrmecocyslus, Campono- 
tus inflatus, Melophorus bagotï), mais, dans beaucoup d’es
pèces de Pheidole, Pheidologeton et Oligomyrmex, les soldats 
se comportent comme des pots à miel et l’abdomen s’agrandit 
de façon moins visible. 11 y a plusieurs années, Emery (1898) a 
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observé, chez les ouvrières de certaines fourmis d^s déserts 
de l’Asie mineure et du Nord de- l’Afrique (Caniponolus. feds- 
chenlii et atlantis), un développement particulier des masses 
graisseuses abdominales. Il observa que cette « adipogastrie », 
comme il l’appela, était plus développée chez les espèces noc
turnes et que cette graisse représente des aliments emmaga
sinés, non seu’ement pour la subsistance de l’ouvrière elle- 
même, mais aussi pour celle des larves, après que ces-aliments

Fig. 41. — Chambre à miel de la fourmilière de Myrmecocyslus 
liorti-deorum (d’après Mc Cook). Les ouvrières en réplétian 
sont suspendues à la voûte de la chambre.

ont été métabolisés. Une auipogastrie très similaire s’observe 
souvent chez beaucoup de fourmis hypogéiques, spécialement 
chez les Lasius de l’Amérique du Nord, appartenant au sous- 
genre Acanthomyops, qui vivent presque uniquement de Cocci- 
des et d’Aphides des racines. Les formes nocturnes jaunes de 
Camponotus castaneus en Nouvelle-Angleterre et de C. Macula- 
tus des déserts de F Arizona présenteraient aussi la même adipo
sité (« Fetlleibigkeit »). Comme l’a montré Ottramare (1919), il y 
a évidemment un lien très significatif entre l’absence de lumière 
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et. l’accumulation de graisses. Ceci apparaît aussi dans la phy- 
sogastrie graisseuse des termites et. des termitophiles.

Il y a longtemps de cela, Grassi a décrit le développement 
très étendu de la trophallaxis chez lés termites, et tous les cher-

Fig. 42. — Fourmi à miel, Myrniecocystus horti-deorum (d’après 
Mc Cook). Ouvrières à l’état de réplétion (vues dorsalement 
et latéralement).

cheurs qui l’ont suivi ont confirmé ses observations. Les mem
bres de la colonie se nourrissent l’un l’autre avec de la salive, 
des aliments partiellement digérés et régurgités (stomodéaux), 
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et des excréments ou scybalum (aliments proctodéaux). Cette 
singulière coprophagie a pour résultat l’infection mutuelle des 
ouvrières par les Protozoaires symbiotiques, qui digèrent le 
bois. Comme nous l’avons dit antérieurement, Holmgren (1909) 
a montré que toutes les castes de termites, mais surtout les 
reines, ont de volumineux tissus à exsudats, formés par les cou
ches périphériques des masses graisseuses abdominales. Les 
trophocytes de ces couches ne contiennent pas de graisse, mais 
de nombreux granules minuscules qui sont rejetés dans le sang 
et se convertissent en un exsudât qui traverse les nombreux 
poils très fins, ou lacunes, de la cuticule chitineuse, jusqu’à 
la surface, où ils sont léchés par les membres de la colonie. 
L’étendue de ces tissus à exsudats diffère considérablement, 
non seulement dans les diverses castes .mais aussi aux divers 
degrés de leur développement, et nous avons vu dans la leçon 
précédente que, d’après Holmgren, la différenciation des cas
tes suit l’absorption ou la non-absorption d’exsudats. Escherich 
(1911) a donné un récit encore plus vivant, pour ne pas dire 
plus imagé, de la voracité des termites. Chez les Ternies rede- 
nranni de Ceylan, les ouvrières sont si avides des exsudats de 
leur grosse reine physogaslrique, qu elles vont jusqu’à déchirer 
de petits lambeaux de sa cuticule, afin d’atteindre plus aisé
ment le liquide. Escherich observa que les reines âgées ont 
parfois leur abdomen blanc tacheté de petites cicatrices bru
nes, provenant ides blessures que leur a ainsi infligées leur 
progéniture. Dans ce cas, le mode d’alimentation de la mère 
et des enfants est l’inverse de celui qui se pratique dans les 
colonies de fourmis à leur début, puisque les reines sont nour
ries avec des aliments régurgités par les ouvrières et nourris
sent ces dernières avec leurs exsudats ; mais il en est très 
probablement de même dans les colonies de fourmis déve
loppées, quand les ouvrières sont venues à maturité et que la 
reine ne nourrit pas plus longtemps sa couvée.

Il est plus difficile de mettre en évidence la trophallaxis 
chez les abeilles sociales, mais le oas-n’est peut-être pas aussi 
désespéré que je l’avais supposé (1918 a). Les abeilles ouvrières 
adultes nourrissent la reine et se nourrissent entre elles du 
miel régurgité (von Frisch, 1921), mais on ne paraît pas avoir 
jamais observé si c’est ’à une pratique constante chez les.Bom- 
binés et les Méliponinés. Lineburg (1924) a fait une élude atten
tive de la larve de l’abeille domestique, dans le but de s’assurer 
s’il existe dans ce cas une alimentation réciproque, comme chez 
les guêpes et les fourmis. « L’alimentation réciproque, dit-il, 
n’a jamais été observée chez la mouche à miel, mais comme la 
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nourriture donnée aux larves âgées n’est pas d’un caractère 
complexe et n'exige sans doute pas beaucoup de travail, de la 
part des nourrices, pour son élaboration, il est difficile d’ex
pliquer le temps considérable que passent les nourrices dans 
les cellules, en croyant simplement que tout ce temps est em
ployé à donner aux larves leur nourriture. Comme on ne trouve 
jamais d’aliments en quantité appréciable sur le fond ou sur les 
côtés des cellules de larves âgées, on peut penser que, d'une 
façon générale, l’alimentation se fait directement par la bou
che de la larve. En déterminant le poids des résidus de nour
riture trouvés dans les cellules, on' a constaté quhl est très 
constant pour les divers âges. Si on a la hardiesse d’admettre 
l’existence de l’alimentation réciproque, celle-ci pourrait peut- 
être rendre compte du développement particulier de l’abeille 
ouvrière, de la régression de ses organes sexuels et de ses 
modifications morphologiques. » Ces remarques montrent que 
l'alimentation réciproque entre les ouvrières et les larves d’ou
vrières, chez l'abeille domestique, n’est pas absolument impro
bable. Les œufs et les larves d’ouvrières possèdent certaine
ment quelque puissance d’attraction, car les ouvrières leur ren
dent d’innombrables visites et passent dans les cellules un temps 
considérable. « En prenant la moyenne des résultats trouvés 
pour des œufs cl des larves de tous âges, on a vu que cette 
moyenne s’élève à plus de 1.300 visites en vingt-quatre heures. 
Le dernier jour avant la fermeture, les abeilles nourrices ne 
font pas moins de 2.855 visites à une seule cellule ; et ce jour-là, 
les ouvrières passent environ quatre heures trois quarts à 
l’intérieur de la cellule... Plus de 10.000 visites sont faites par 
chaque abeille adulte au cours des huit jours qui s’écoulent 
entre la ponte de l’œuf et l’occlusion de la cellule. »-—

Dans une leçon précédente, j’ai attiré votre attention 
sur la sécrétion de la cire chez les abeilles sociales et sur 
celle d’une substance analogue chez certaines espèces so
litaires (Tetnalonia, Eucera, etc.). La cire, qui est en ma
jeure partie constituée par un ¡palmitate de myricile, est 
véritablement un exsudât lipoïdique lié aux graisses 
(Mathews, 1921). Sa production serait peut-être le ré
sultat de la grande absorption de sucre par les abeilles, 
puisque des exsudats semblables sont produits par les 
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Coccides, les Aphides, les Fulgorides, etc. qui vivent de la 
sève des plantes ; ils ingèrent tant de sucre qu’ils en éli
minent eux-mêmes en grande quantité dans leurs excré
ments. Ce qui est assez curieux, c’est que beaucoup de 
larves de Coccinellidés (par exemple Brachyacantha), qui 
mangent exclusivement ces Homoptères, produisent aussi 
en abondance des exsudais cireux (Wheeler, ignb). Sui
vant Friese (1923), les exsudais graisseux des abeilles 
solitaires « représentent de toute évidence une énergie en 
excès dérivant des aliments et qui distend le corps de la 
larve, sous forme du corps adipeux blanchâtre, avant la 
nymphose. Cette énergie chimique emmagasinée qui est 
utilisée dans les trophocytes pour conserver la vie de 
la nymphe et, pendant quelques années, celle de l’imago, 
n’est en général pas entièrement consommée mais pro
duit les exsudais graisseux déjà signalés chez les abeilles 
solitaires tuées depuis peu de temps. Ces exsudais res
semblent, aux « matelas d’une substance analogue à la 
graisse ou a la cire » que l’on trouve entre les quatre seg
ments médians, sur la face dorsale de l’abdomen de 
l’abeille à longue corne, Tetralonia ruficollis » (1).

Bien qu’actuellement la cire soit employée exclusive
ment pour la construction des alvéoles dans lesquels les

(1) En connexion avec le fait que, seules, les jeunes mouches 
à miel secrétent la cire, Friese remarque : « Nous voyons donc 
qu’on a ajouté une faible attention au lien organique existant 
entre les masses graisseuses de la larve et la production de 
Cire de l’abeille adulte. Je suis d’avis que la sécrétion de cire 
dépend entièrement de la quantité d’énergie fournie, par les 
graisses de la larve. En se plaçant à ce point de vue, on peut 
aisénierit expliquer les conditions dans lesquelles se trouvent 
les abeilles âgées, en ce qui concerne la production de cire, 
comme aussi l’origine phylogénétique des écailles et des glan
des à cire. » 
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larves sont élevées et les aliments emmagasinés, on peut 
se demander si elle n’était pas utilisée, dans une certaine 
mesure, pour la nourriture dès larves chez les ancêtres 
immédiats des Bombinés, Méliponinés et Apinés. Deux 
des anciens, et au moins l’nn des modernes observateurs 
des bourdons (Swammerdam 1787, Réaumur 1742 et 
Haerter, 1890), ont en effet affirmé que la « pâte de pol
len », ou mélange de pollen et de cire, dans laquelle la 
reine des Bombus pond ses œufs, est dévorée par les lar
ves. Cependant, la plupart des chercheurs récents ont été 
incapables de confirmer cette observation. Comme la 
larve de la mite des ruches, bien connue, (Galleria mello- 
nella) peut digérer la cire, bien qu’elle ne puisse achever 
son développement sans l’addition d’autres substances 
(Dönhoff 1882, et Sieber et Metalnikow 1904, Bieder
mann 1911), il n’est pas invraisemblable que les larves de 
bourdons soient capables de produire quelque ferment 
apte à rendre assimilable la cire. Ce serait de la spécula
tion pure de supposer que les ancêtres des trois groupes 
les plus élevés d’abeilles sociales auraient nourri leurs 
larves avec dés exsudats graisseux, mais nos connaissan
ces sur les habitudes cachées de ces insectes sont si ru
dimentaires, qu’il n’est pas mauvais d’attirer l’attention 
sur cette possibilité,

** *

Etant donnée la grande place que tientj chez les divers 
insectes-sociaux, la trophallaxis, ou échange de nourri
ture, le principe est suffisamment élastique pour cou
vrir un nombre de phénomènes beaucoup plus grand en
core, si nous l’étendons, des substances qui sont socia-

SpCIÉTÉS d’insectes R) 
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lement excitatrices par les récepteurs gustatifs, à celles 
qui affectent les autres sens chimiques, l’olfaction en 
particulier. A première vue, ceci paraît improbable, si
non absurde, mais je crois que les remarques suivantes 
indiquent qu’il y a de nombreuses raisons de concevoir 
le goût et l’odorat, chez les insectes, d’une façon très dif
férente de celle qui est communément retenue, pour ces 
sens, par la physiologie de l’homme et des mammifères. 
Chez les mammifères, les récepteurs gustatifs et olfac
tifs sont nettement séparés dans leur structure et dans 
leur position, bien que nous sachions parfaitement que 
l’olfaction intervient très fortement dans ce que nous 
appelons les sensations du goût et .on sait que, chez cer
tains poissons, les ¡papilles gustatives sont dispersées sur 
la surface du corps (i).

Dans les deux genres de récepteurs, les terminaisons 
nerveuses sont affectées par les substances chimiques se 
dissolvant, dans la couche liquide ou muqueuse qui les 
recouvre. On a l’habitude d’appliquer aux insectes notre

(1) Parmi les poissons, Herrick (1903) a relevé plus de 35 espè
ces, chez lesquelles ides papilles gustatives ont été trouvées à la 
surface externe de l’animal aussi bien qu’à l’intérieur de la 
bouche. Le poisson-chat, Amiurus, est remarquable^ à cet 
égard, en ce que la totalité de la surface externe y est munie 
de tels organes, qui sont abondants en particulier sur les bar
billons. Lorsqu’une parcelle 'de viande est mise en contact 
avec les barbi'lons >d’un de- ces poissons, l’animal cherche 
aussitôt à s’emparer du morceau et l’avaler. Il en est de même 
quand l’aliment est mis en contact avec le flanc du poisson (Par
ker, 4922). Herrick a démontré que les réactions produites 
lorsqu’on laisse écouler d’une pipette du jus de viande con
tre le flanc du poisson, sont dûes au sens du goût et non au 
toucher, et Parker (1912) a montré qu’après lésion du septième 
nerf crânien qui innerve les papilles gustatives dans le flanc 
de YAmiurus, les réponses aux excitations gustatives cessent 
vite de se produire.
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notion des récepteurs olfactifs et gustatifs distincts ; 
pourtant, même chez les Vertébrés, le goût n’est pas un 
sens chimique unitaire et, chez les insectes, on ne peut le 
distinguer de l’odorat par la structure des organes de ces 
sens.

Nous avons tout simplement pris l’habitude de consi
dérer les chémorécepteurs (sensillæ) comme gustatifs dans 
la région buccale et comme olfactifs sur les antennes. 
Mais Minnicii (1921, 1922 0, 1922 b, 1924) a récemment 
prouvé, par des expériences conduites avec le plus grand 
soin, que les papillons goûtent avec leurs pattes (avec les 
quatre ¡portions terminales, tarsales et distales, des arti-' 
dilations du basitarse des seconde et troisième paire de 
pattes). Cette forme de réception des sensations est pro
bablement très fréquente chez les insectes. 11 est de même 
inutile de distinguer des récepteurs à distance pour l’ol
faction et des récepteurs par contact pour le goût, car 
les insectes utilisent leurs antennes d’une façon et de 
l’autre, comme pour les sensations tactiles.

L’élude 'des chémorécepteurs des insectes est troublante et 
déconcertante, à cause de la diversité des appareils senso
riels et de leur large distribution sur le corps. Et la confu
sion s’accroît du fait des divergences d’opinion,' à l’égard fie 
leur structure, qui parcourt tous les degrés depuis les sensillæ, 
qui peuvent cire ou tactiles ou olfactives, en passant par des 
sensillæ très diverses qui sont probablement olfactives et gus
tatives, jusqu’aux sensillæ de IIicks, qui ont été interprétées de 
façon variable, comme des organes sensoriels pour la pres
sion, la température, l’humidité ou les vibrations. Tandis que 
beaucoup d’auteurs croient que les organes sensoriels olfac
tifs sont localisés exclusivement ou en grande partie dans les 
antennes, Mac Indoo (1914 a, 1914 b, 1914 c, 1915, 1916, 1917, 
1918, 1920) pense, pour quelque raison inconnue, que les orga
nes olfactifs sont répartis sur presque toutes les régions du 
corps, sauf les antennes, et il croit avoir fourni la preuve 
expérimentale indéniable de celte assertion. Berlese (1909),
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dans un travail remarquablement clair sur les organes de 
l’olfaction, a décrit ceux-ci comme contenant toujours des 
cléments glandulaires en plus des cellules sensorielles. Il rap
pelle les anciens mémoires d’EniCHsoN (1847) et de Saulcy 
(1891), qui trouvèrent sur les antennes des insectes une mince 
couche de liquide. Suivant Berlese, cette pellicule est la sécré
tion des éléments glandulaires et forme avec ¡la substance olfac
tive une solution qui agit sur les terminaisons des cellules 
sensorielles. Il est, en effet, difficile de concevoir comment l’ol
faction peut se produire sans un tel solvant. Hochreuter 
(1912), Deegener (1912), Demoll (1917), Mac Indoo, etc, inter
prètent les éléments glandulaires de Berlese comme des cel
lules sensorielles et ne disent rien ou presque rien au sujet 
d’un liquide olfactif ou de son origine. À certains égards, les 
études physiologiques sont plus satisfaisantes que les mor
phologiques et permettent presque sûrement de croire que 
les chémorécepleûrs sont largement distribués sur les anten
nes, la région buccale et peut-être d’autres portions des tégu
ments et que les réactions aux substances chimiques, soit à 
•distance, soit par contact, sont de beaucoup les plus impor
tantes réactions sensorielles des insectes. Ceci est vrai sur
tout pour les espèces sociales, et de nombreux chercheurs ont 
montré que beaucoup de leurs actes sont déterminés par de 
telles réactions. Chez les fourmis, les abeilles et les termites, 
■des odeurs d’individu, de caste, de colonie, d’espèce et de 
nid ont pu être distinguées expérimentalement, par Forel 
(1910 a), Bethe (1898), Brun (1917), Wasmann (1909 a, Miss Fielde 
(1904, 1905) et autres. L’odeur de la couvée des fourmis, sur
tout des nymphes et des cocons, est nettement perceptible, 
même pour le grossier odorat humain. Beaucoup de fourmis 
adultes ont une odeur intense, souvent très*différente de celle 
de d’acide formique ; ainsi par exemple, Acanthomyops, Cre- 
matogaster, Eçiton, Megaponera, beaucoup de Pheidole, Ta- 
pinoma, Atta, etc. Il en est de même aussi pour les abeilles et 
les termites. Les violentes odeurs des Méliponinés sont sou
vent très agréables ; certains Trigona néotropicaux sentent la 
noix de coco, d’autres le citron, d’autres la rose, etc. Le siège 
de l’odeur, chez l’abeille domestique, paraît avoir bien été loca
lisé. dans la glande de Nassonoff [Sladen (1902), von Frisch (1923)], 
entre les cinquième et sixième segments abdominaux. Chez les 
fourmis, l’odeur provient peut-être des glandes épinotales spé* 
ciales, décrites par Janet (1898 a, 1898 b), qui existent dans 
toutes les castes et qui sont admirablement construites pour 
produire, conduire à l’extérieur et volatiliser les sécrétions
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odoriférantes. D’autres glandes comme les glandes à poison 
ou les glandes à acide formique des Formicinés et les glandes 
anales des Dolichodérinés (Tqpinoma, Azteca, etc.) produisent 
des sécrétions à odeur très forte, et, d’après Forel, il en se
rait de même pour certaines glandes de la tête. On sait depuis 
longtemps que les substances odoriférantes sont aisément 
absorbées et retenues par les graisses. Toute ménagère est 
accoutumée à cette propriété du beurre, et, dès les temps les 
plus anciens, des onguents ont été utilisés comme véhicules 
pour des parfums. On emploie encore les graisses et les paraf
fines dans « l’enfleurage », procédé d’extraction des parfums 
de fleurs. Evidemment, l’enduit lipoïdique des surfaces des 
fourmis, larves, nymphes ou adultes, et le revêtement pileux 
si dense des abeilles retient aisément les odeurs de l’individu 
et celles qui lui viennent du dehors, ou du nid, et retardent 
leur diffusion.

Les sécrétions glandulaires des insectes sociaux sont certai
nement émises en plus grand volume sous l’influence d'une 
excitation ; mais les odeurs permanentes des individus, des 
castes, des colonies ou des nids étant des moyens importants 
de reconnaissance et de communication, il n’y a aucune rai
son pour ne pas considérer les odeurs, aussi bien que les 
-stimuli gustatifs, comme trophallactiques. Dans un livre très 
intéressant, von Frisch (1921) a montré récemment que les abeil
les domestiques emploient vraiment pour communiquer les odeurs 
adventices du nectar et du pollen adhérant à leur corps. Quand 
les abeilles chargées de nectar retournent à la ruche, elles 
se livrent à une danse particulière (« Rundtanz »), qui attire 
l’attention des ouvrières inactives et il en est de même pour 
■les abeilles revenant chargées de pollen. Ces dernières exé
cutent une danse différente (« Schwanzeltanz »). D’après les deux 
cas, les individus inactifs sont informés de l’espèce des fleurs 
qui ont fourni le nectar et le pollen en abondance, et sont 
stimulés à prendre leur vol à leur recherche. Les abeilles dé
posent aussi parmi les fleurs les odeurs de la glande de Nasso- 
noff, et les individus qui font la récolte peuvent ainsi plus 
aisément diriger leur vol. Feu M. F. W. L. Sladen, une auto
rité célèbre en matière de Bombinés, me fit voir un jour au 
Canada, comment les mâles de certains de nos bourdons dé
couvrent les femelles vierges. Ces dernières volent dans les 
creux des racines de grands arbres et y déposent une odeur 
particulière, nettement perceptible même par l’odorat humain ; 
cette odeur est si lourde et diffuse si lentement que les mâles 
peuvent la suivre d’arbre en arbre et atteignent ainsi leurs 
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épouses. Le même fait s’observe aussi chez Jes mâles et les 
femelles des abeilles solitaires, sauf que les odeurs sont dépo
sées sur les fleurs ou le feuillage, non dans les cavités des 
troncs d’arbre. Tous ceux qui ont chassé des femelles d’4n- 
drenci sont familiers avec leurs odeurs violentes, qui semblent 
émaner des grosses glandes des foveæ faciales, dont j’ai parlé 
dans une leçon précédente.

Il est peut-être exact que, dans mon mémoire de 1918, 
j’ai négligé d’insister suffisamment sur le rôle de l’ol
faction dans les rapports réciproques des insectes so
ciaux. Il semblerait pourtant, d’après l’exposé précédent, 
que c’est une question purement scolastique que celle de 
savoir si une fourmi ou une abeille goûte ou sent avec 
ses antennes, sa nourriture, une larve, une nymphe, ou 
une autre fourmi ou abeille ; cette question n’a, en tous 
cas, qu’une signification physiologique bien faible. Puis
que les termes de « goût » et d’ « odorat » sont entachés 
d'anthropomorphisme, et que, dans les deux cas, les sti
muli sont chimiques, pourquoi n’emploierait-on pas plu
tôt le mol de « chémoréception » ? Et puisque, en ou
tre, les stimuli alimentaires sont nécessairement chimi
ques, je ne vois pas de raison de changer le terme de 
« trophallaxis », parce que beaucoup des actes desinsectes 
sociaux sont, comme nous avons dit, « olfactifs ». Le fait 
que certains de ces actes soient dépendants de stimuli 
autres qu’alimentaires, n’est pas non plus un argument 
valable contre la trophallaxis, car je n'ai jamais affirmé 
que cette trophallaxis comprit toutes les activités socia
les. Je crois néanmoins qu’elle constitue la caractéristi
que essentielle du milieu social. Si nous comparons la 
distribution de la nourriture dans la colonie regardée 
comme un super-organisme avec le courant circulatoire 
(« milieu intérieur ») d’un insecte ou d’un vertébré, la
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trophallaxis, qui est l’échange réciproque de nourriture 
entre les individus de la colonie, peut être comparée aux 
échanges chimiques entre les éléments des tissus et le 
sang, ou entre les diverses cellules elles-mêmes. Ce pro
cessus comprend nécessairement, non seulement le trans
port et la distribution des matériaux nutritifs, mais 
aussi la transmission des stimuli, ou excitations, au sein 
des éléments vivants. Et, attendu que les divers orga
nismes étrangers qui sont établis dans les nids des in
sectes sociaux font, dans la plupart des cas, partie inté
grante de la colonie, tout comme certains de nos animaux 
domestiques forment partie intégrante des sociétés hu
maines, les commensaux et les parasites des insectes so
ciaux doivent aussi être compris dans le circuit trophal- 
lactique. (i).

Dans les deux chapitres suivants, j’exposerai les faits 
et les arguments qui confirment cette opinion.

(1) Cf. De Grange (1923) : « Les phénomènes sociologiques 
ne sont jamais exclusivement humains. Les animaux inférieurs 
furent fréquemment une partie intégrante du groupe primitif. 
•Le chien, par exemple, ne fut en aucun sens un concurrent 
sauvage, subjugué par la ruse et par la force, ni un simple 
objet de luxe, mais un véritable allié, un socius. »
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CHAPITRÉ

EVOLUTION DES ASSOCIES ET DES PARASITES 
DES INSECTES SOCIAUX

SOMMAIRE

•Catégories diverses : Sphecophiles, Mélittophiles, Myrmeco
philes, Termitophiles. — Exemples de synœcètes et de syne- 
chlhres. — Associés vrais ou symphiles. — Parasites. — Ter
mitophiles. — Parallélisme de l’évolution des associés des 
fourmis et des termites (physogastrie, etc...). — Critique des 
interprétations de Wasmann.

Les Insectes sociaux ayant réussi à se créer à eux- 
mêines un milieu particulier, se sont trouvés exposés à 
l’invasion d’une armée d’associés et de parasites pleins 
d’avidité, qu’il est de notre devoir d’étudier maintenant. 
Presque tous ces intrus sont des Arthropodes, la grande 
majorité sont des Hexapodes appartenant aux ordres et 
aux familles les plus diverses. Nous comprenons sans 
peine que des espèces étrangères viennent en si grand 
nombre s’installer dans les nids, ou dans les champs tro- 
phoiporiques qui les entourent, car le milieu spécial des 
insectes sociaux leur offre bien des attractions et des 
conditions très favorables. En premier lieu, les galeries 
et les chambres de leurs nids fournissent des retraites 
très commodes ; en outre, elles sont à une température un 
peu plus élevée que l’extérieur, surtout par temps froid,
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du fait de l’entassement de leur population. En second 
lieu, les ouvrières de rebut, affaiblies et mourantes, ou 
même les bien portantes, représentent une abondante 
provision de nourriture, et, plus encore, les larves et les 
nymphes, inertes et sans défense. Et troisièmement, 
comme les insectes sociaux ont une tendance plus ou 
moins ¡prononcée à combattre les ennemis de toutes sor
tes qui les attaquent, cette protection s’étendra aussi à 
tous les petits organismes qui pourront éviter l'hostilité 
des ¡propriétaires du nid. Les inconvénients sont moins 
frappants ; ils existent néanmoins, car les ouvrières, 
même dians un nid donné, présentent souvent des varia
tions considérables dans leur tolérance vis-à-vis des in
trus. Et, même si la plupart des ouvrières d’une colonie 
consentent à tolérer ou à adopter un insecte étranger, 
celui-ci ¡peut être éventuellement chassé ou détruit, pour 
peu qu'il y ait quelques rares ouvrières s’obstinant dans 
leur hostilité et leur intolérance ,car, tôt ou tard, elles 
arriveront au contact de l’intrus. Ainsi, la tolérance una
nime ou l’adoption, de la part de la colonie, doit être as
surée pour chaque insecte, s’il survient un associé ré* 
gulier, et c'est beaucoup plus difficile qu’on pourrait le 
supposer. Il est donc surprenant de trouver un si grand 
nombre de satellites dans les nids des divers groupes d’in
sectes sociaux sans exception. Nous établirons une divi
sion naturelle parmi ces intrus, èn les séparant en- deux 
groupes, comprenant, le premier d’autres insectes so
ciaux (parasites sociaux), et le second?, des espèces non 
sociales, solitaires, sporadiques. Je parlerai aujourd’hui 
de ces dernières, renvoyant à la prochaine leçon l’étude 
des divers parasites sociaux.

L’attraction exercée sur les insectes étrangers par les 
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colonies des espèces sociales est intéressante aussi à cer
tains points de vue sur lesquels Cuénot (1911) a attiré 
l’attention. Cet auteur pensait que les aires inhabitées, les 
« places vides » comme il les appelait, ont tendance à 
attirer les éléments de la faune plus fortement que les 
aires déjà pourvues d’êtres vivants. Mais Rabaud (1911, 
1917, 1922 0) et Picard (1919) ont montré, au contraire, 
que plus une aire est peuplée, plus elle tend à attirer de 
nouvelles espèces, tandis que les « places vides » n’exer
cent nullement une telle attraction, et souvent restent 
complètement désertes pendant des périodes indéfinies. 
Les nids des insectes sociaux, bien qu’étant au nombre des 
aires les plus fortement peuplées dans la nature, tendent 
néanmoins, de façon constante, à attirer et à retenir des 
habitants étrangers supplémentaires provenant du mi
lieu externe général ; ils peuvent donc être considérés 
comme une démonstration frappante de l’exactitude dés 
opinions de Rabaud et Picard.

Il n’est nullement facile de classer les Arthropodes qui 
envahissent le milieu social. Le mode de groupement 
général le plus commode serait peut-être la division en 
Sphécophiles, Mélittophiles, Myrmecophiles et Termito
philes, suivant qu’ils sont associés aux guêpes, aux 
abeilles, aux fourmis et aux termites. Nous pourrions 
aussi les classer suivant le type des rapports qu’ils entre
tiennent avec leurs hôtes. Wasmann, après des années 
de recherches laborieuses, a adopté les cinq catégories 
suivantes :

1° Synechlhres, ou prédateurs ; c’est-à-dire espèces qui font 
leur proie des insectes sociaux ou de leur couvée, et ne sont 
pas, en général, tolérés, mais persécutés.

2° Synœcètes ou commensaux et nettoyeurs, qui sont, ou 
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ignorés, ou indifféremment tolérés. Evidemment ils sont ou ' 
inodores, ou porteurs d’odeurs neutres, qui n’éveillent pas la 
curiosité ou l’animosité de leurs hôtes.

3° Trophobionles, ou insectes tels que les Aphides, les Coc- 
cides, les Membracides, etc., qui excrètent de la miellée, et 
les larves de certains Lépidoptères (Lycænidés), qui produi 
sent des sécrétions sucrées ; ils sont, de ce fait, recherchés ou 
même. nourris par leurs hôtes. Ces trophobionles vivent le 
plus souvent en dehors des nids, dans le champ trophopo- 
•rique, mais ils peuvent éventuellement se trouver dans les 
¡nids (sur les racines des plantes, à la surface inférieure des 
pierres, etc.).

4° Symphiles, ou associés vrais, qui entretiennent avec leurs 
hôtes les relations les plus intimes et les plus amicales, et 
■présentent des adaptations structurales spéciales (trichâmes, 
■exsudatoires, etc.) à leur mode particulier d’existence.

5° Parasites (sensu strictiore), qui vivent sur ou dans l’in
secte social pris individuellement, et peuvent donc être classés 
en externes ou internes.

D’une façon générale, les groupes de Wasmann repré
sentent des catégories suivant lesquelles l’intimité va 
croissant entre l’intrus et l’hôte. Les symphiles et les 
parasites sont évidemment des synechthres ou des synœ- 
cètes évolués, et; tout au moins ¡pour les Hexapodes, les 
parasites sont le plus souvent des parasitoïdes, au sens 
qui a été donné à ce terme dans l’une des premières 
leçons. Bien que la classification de Wasmann soit la meil
leure qui ait été établie jusqu’aujourd’hui, il est difficile 
de la regarder comme satisfaisante ou définitive. Non 
seulement certaines formes possèdent successivement les 
habitudes distinctives de différentes catégories à leurs 
stades larvaire et adulte, mais quelques-unes combinent 
les habitudes de plusieurs catégories, à un stade unique 
de leur existence. D’autres encore se comportent de façon 
si.aberrante qu’il est difficile de les situer dans l’une des 

rcin.org.pl



ASSOCIÉS ET PARASITES 301

catégories de Wasmann. L’une au moins de ces catégo
ries, celle des symphiles, n’existe que chez les myrme
cophiles et les termitophiles, et, bien que les guêpes et les 
abeilles absorbent la miellée des Aphides et des Coccides, 
il est très rare qu’elles sollicitent directement cette sécré
tion (i).

Ainsi donc, les sphécophiles et les mélittophiles sont 
tous des prédateurs ou des parasitoïdes qui attaquent la 
couvée, soit des nettoyeurs (synœcètes) qui dévorent les 
matériaux du nid ou les détritus. Il n’est pas douteux 
que les plus intéressants, et de beaucoup les plus nom
breux des intrus, sont ceux qui vivent avec les fourmis 
et les termites. Malheureusement, personne n’a encore 
cherché à faire, des sphécophiles et des mélittophiles, 
une étude d’ensemble ; mais on en sait suffisamment à 
leur sujet pour être sûr que serait amplement récom
pensé de ses efforts, tout jeune investigateur qui les sou
mettrait à une étude aussi patiente que celle à laquelle 
Wasmann, 'Donisthorpe, Silvestri, Mann, Reiciiensper- 
ger et autres, se sont livrés sur les termitophiles et les 
myrmecophiles.

Comme j’accorderai une très grande attention, dans 
cette leçon, aux myrmecophiles et aux termitophiles, 
mon étude des sphécophiles et de mélittophiles sera très 
brève.

* * *
Les sphécophiles appartiennent à plusieurs ordres ; l’un des 

plus curieux, celui des Strepsiptères, comprend des parasites 
internes des Vespidés, solitaires aussi bien que sociaux. Dans

(1) Belt (1874) a décrit une guêpe du Nicaragua qui recher
che les pucerons et sollicite leur miellée, de la même façon 
que les fourmis. 
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l’Amérique 'du Nord, les espèces solitaires d’Odynerus, d’Eu- 
menes et de Zethus sont occasionnellement stylopiséês par un 
genre spécial, qui est actuellement étudié paT un de mes 
élèves, M. George Salt. Les espèces de Xenos, en Europe 
comme dans l’Amérique du Nord, sont particulières aux guê
pes sociales du genre Polisles. Il arrive que près de 25 °/o des 
guêpes d’une localité donnée soient infestées par ce Strepsi- 
ptère (voir Wheeler, 1910). Suivant Roubaud (1924), les guêpes 
sociales d’Afrique du genre Belonogaster ne sont que très ra
rement stylopiséês, évidemment par quelque genre spécial de 
Slrepsiptère. D’autres sphécophiles intéressants, voisins des 
Strepsiptères, appartiennent à une famille de Coléoptères, les 
Rhipiphoridés, dont Chobaut (1891) a décrit une espèce, Eme- 
nadia [labellata, qui se nourrissait, au stade larvaire, de la 
couvée d’Odynerus simulator; et Chapman (1870), Murray (1870) 
et d’autres ont décrit le développement, à peu près identique, 
de Metœcus paradoxus, dans les* nids de Vespa. Il y a aussi 
plusieurs Hyménoptères sphécophiles. J’ai indiqué, dans ma 
deuxième leçon, le parasitisme des Trigonalidés sur les larves 
de diverses guêpes, et, récemment, Bèouaert a découvert un 
intéressant Chalcidide, Polistomorpha, dans les nids de cer
taines Epinoninés de l’Honduras. Ed. André, qui, dès 1881, a 
publié une appréciable revue des sphécophiles européens, men
tionne un Ichneumonide, Typhon vesparum, comme parasite 
fréquent de Vespa germanica et vulgaris, et plusieurs autres 
espèces (Crypturus argiolus, Mesostenus gladiator et Ephialles 
extensor) comme parasitant les larves de Polistes. Mulilla bru- 
lia et liltoralis envahissent aussi les nids de cette dernière guêpe. 
Brauer (18G9) signale un Névroptère, Trichoscelia, allié aux 
Mantispa, comme se développant dans les nids >d’une espèce de 
Polybia sud-américaine qui fabrique du miel. Les larves d’un 
petit Tinéide, Melissoblaptes anellus, sont connues pour dé
truire les matériaux des nids de Vespa. Parmi les Diptères, il 
y a au moins trois groupes remarquables de Sphécophiles, à 
savoir : diverses espèces de Volueella (zonaria, inanis, etc.), 
dont certaines ont été parfaitement étudiées, il y a longtemps, 
par Kunckel d’HERCULAis (1869, 1870, 1875-81, 1895) ; certaines 
espèces de Conopidés, et certaines espèces d’un genre de Ta- 
chinidés, Anacamptomyia. Roubaud (1924) a publié un beau et 
suggestif mémoire sur ce ¡dernier genre, qui comprend des pa
rasites internes de larves de Belonogaster. Divers auteurs ont 
attiré l’attention sur les nombreux Coléoptères, qui sont, soit 
prédateurs, comme un Staphylinide, Ouedius dilatatus, dans les 
nids de guêpes européennes et Triacrus superbus, dans les nids 
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de Polybia vicina, au Brésil (Wasmann, 1904), soit simplement 
nettoyeurs, vivant des détritus du nid (petites espèces de Sta- 
phylinidés, Cryptophagidés, Dermestidés, Phoridés, etc.). Les 
larves d’un Syrphide, Microdon, bien qu’étant le plus souvent 
associées avec les fourmis, ont été trouvées également dans 
les nids de Ve‘-pa..

Tout aussi multiformes sont les mélittophiles, qui sont asso
ciées avec tous les groupes d’abeilles sociales, sauf peut-être 
les espèces d'Allodape de l’Afrique du Sud. Les Halictinés, qui, 
nous l’avons vu, font leurs nids en groupes, sont infestés par 
de nombreux parasites et nettoyeurs (mouches, Coléoptères, 
Mutilidés, etc.) comme l’ont montré Melander et Brues (1903), 
dans le cas de l’espèce nord-américaine, Halictus pruinosus. 
On sait depuis longtemps que les Bombines sont parasités par 
des Mutillidés, des Conopidés, des Tachinidés, des Méloïdés, 
et par un ver nématode particulier, Sphærularia bonibi, qui 
a été étudié par Réaumur (1742), Dufour (1837), von Siebold 
(1836) ; Lubbock (1861), Schneider (1883, 1885), Leuckart (1886) 
et Dimmock (1886). Leurs cellules à cire sont dévorées par des 
larves de phalènes, Apliomia colonelle en Europe et Nephrop- 
teryx edmondsi dans l’Amérique dp Nord (Packard, 1865), tandis 
que les débris du nid sont mangés par des larves de Coléoptè
res du genre Antherophagus, qui, au stade adulte, visitent les 
fleurs' et qui se fixent d’eux-mêmes aux pattes et aux antennes 
des abeilles et sont ainsi transportées à l’intérieur du nid (voir 
ÀVheeler (1919c). Le genre Volucella fournit une série remar
quable de parasites des couvées de bourdons, ces parasites 
étant souvent colorés comme leurs hôtes. Ils sont communs en 
Europe, mais on n’a encore rien publié sur les habitudes de 
nos espèces américaines. Gabritchevsky (1924) a donné récem
ment un intéressant mémoire sur la génétique et Je mimétisme 
chez V. bombylans, hœmorrhoidalis, flava, plumata et caucá
sico. Il a trouvé que ces cinq formes sont simplement des va
riétés d’une espèce unique, car elles s’hybrident aisément et 
produisent des descendants suivant les proportions mendé
liennes. Wasmann (1904) a signalé un Staphylinide chasseur, 
Belonuchus mordens, et quatre espèces d’un genre de Silphides, 
Scolocryptus, trouvés par Goeldi dans les nids de quelques es
pèces de Melipona du Brésil, et un Silvanide, Nausibius clavi- 
eornis, qui, avec sa larve, vivait dans un nid de Trígona ru- 
[icrus. On connaît depuis longtemps un grand nombre d’insec
tes infestant les mouches à miel (voir Assmus 1865). Les plus 
célèbres sont la mite des ruches, si répandue, Gallería mello- 
nella (Phillips, 1907), qui détruit les rayons ; un Cléride, Tri- 
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chobius apiarus, et certaines espèces de Meloe, qui, en Eu
rope, s’emparent de la couvée ; un Diptère aberrant, aptère, de 
très petite 'taille, Brailla cœca, le « pou d’abeille », qui est un 
ectoparasite de l’abeille et Mermis albicans, qui en est un en- 
toparasite. Evidemment, les bactéries, les moisissures et les 
microsporidies, auxquelles sont dues diverses maladies des 
abeilles, doivent aussi être comprises dans les parasites des 
Apinés (voir White 1906).

Le nombre des Myrmecophiles paraît être très élevé. 
2.000 espèces au moins ont été décrites à l’heure actuelle, 
et un examen attentif des colonies de fourmis, surtout 
des tropiques, révèle sans arrêt l’existence de nouvelles 
formes remarquables. Bien que le plus' grand nombre 
de ces espèces soient fournies par l’ordre des Coléoptères, 
presque tous les ordres d’insectes, et quelques-uns de 
ceux des autres classes d’Arthropodes sont représentés. 
Les miœurs de ces organismes sont si extraordinaires qu’il 
faudrait des volumes entiers pour les décrire convenable
ment. Je ne peux exposer ici que quelques exemples choi
sis pour montrer la diversité des relations qu’ils entre
tiennent avec leurs hôtes.

Les synechthres, ou intrus persécutés, sont principa
lement des Staphylinidés, qui se cachent dans les gale
ries les moins fréquentées des nids, évitant autant que 
possible le contact des fourmis, et s’emparant des cou
vées ou des adultes débilités. Comme cette catégorie ne 
présente pas un intérêt extraordinaire, je citerai seule
ment un exemple, celui d’un Coléoptère assez commun 
dans les nids de notre Formica exsectoides, de l’Amérique 
du Nord, Megastilicus formicarius, qui ressemble à son 
hôte pat la coloration el par la forme. Si on l’enferme
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avec des fourmis dans un nid artificiel, il est invariable
ment tué en l’espace de quelques heures, mais, dans les 
nids naturels, il évite adroitement son hôte, de la même 
façon que les espèces européennes de Myrmedonia : lors
qu’une fourmi essaie de s’en saisir, il relève la pointe 
flexible de son abdomen, et émet un liquide blanchâtre, 
<pii oblige la fourmi à reculer, comme si un flacon d’am
moniaque avait été subitement débouché à sa face ; 
cette manœuvre donne naturellement au Coléoptère le 
temps de s’échapper.

Une grande proportion de myrmécophiles sont synœ- 
cètes, ou tolérés, mais il se comportent de façon ^i diver
ses, qu’ils défient toute classification, et, dans certains 
cas, ils passent même au groupe des symphiles. Beaucoup 
appartiennent à un groupe que j’ai appelé synœcètes neu
tres, parce qu’ils vivent sans que les fourmis les remar
quent, sur les déchets ou lés matériaux du nid.

Des exemples typiques sont : un petit Podure panmyrméco- 
phile, blanc, du genre Cypliodeira, un Isopode européen, blanc 
de neige, à mouvements très lents, Platyarthrus hotfmannseggi, 
beaucoup de petits Coléoptères, des Acariens, des larves de 
Phoridés, de Lépidoptères et de Diptères, et la curieuse larve 
de Microdon. L’aliment de ces dernières fut pendant long
temps ignoré, jusqu’à ce que Donisthorpe (1912, 1921) montra 
qu’il consiste en petites pilules (« boulettes de nettoyage ») reje
tées par les fourmis de leurs poches infrabuccales. Plus ré
cemment, Borgmeier (1923) a trouvé que les larves d’une espèce 
brésilienne dévorent réellement les larves de son hôte, la 
fourmi de feu, Solenopsis sœvissima. Le phalène Nurthia auri- 
villei, que Kemner (1923) a décrit comme vivant dans les parois 
soyeuses des nids de Polyrhacliis bicolor, à Java, et qu’il re
garde comme représentant un type nouveau de myrmécophilcs, 
« hyphænosymphiles », est nettement un synœcète, comme tant 
d’autres Tinéides (1).

(1) Je ne m’explique pas pourquoi Kemner regarde cet in
secte comme une sorte de symphile. Comme je n’ai jamais af-
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Parmi les synœcètes, on doit placer aussi un grand nombre 
de Staphylinidés et d’Histéridés, associés aux Dorylinés, Eci- 
ton, dans les tropiques du Nouveau Continent et Dorylus dans 
les tropiques de F Ancien. (Wasmann, 1910a, 1915a, etc.). Ces Co
léoptères s’emparent probablement de portions de la proie 
recueillie par leurs hôtes et transportée dans leurs nids tem
poraires. Wasmann a supposé que certains Staphylinidés sont 
protégés contre leurs hôtes par leur forme qui rappelle celle 
des fourmis et le dessin particulier de leur tégument qui res-

Fig. 43. — Atelura {ormicaria happant une gouttelette nutritive 
régurgitée par une ouvrière de Lasius mixtus pour une autre 
ouvrière (d’après Ch. Janet).

semble étroitement à celui des Dorylinés ; d'autres le seraient 
par leur corps arrondi, convexe, et leurs surfaces dures et 
glissantes. Un autre groupe comprend les myrmécocleptiqucs, 
dont les meilleurs exemples sont fournis par les nombreuses 
espèces du genre de Thysanoures, Atelura, dont la distribution 
est mondiale.. Atelura (ormicaria observé tout d’abord par 

firmé que tous les insectes simplement tolérés dans les nids de 
fourmis entretiennent avec leurs hôtes des relations trophal- 
lactiques, il m’est impossible de découvrir quelque intérêt aux 
observations qu’il a publiées en 1918, au sujet de mes propres 
idées. 11 paraît accepter l’interprétation erronée et préjudiciable 
que Wasmann a donnée de mon article, sans même avoir pris 
la peine de le lire attentivement.
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Janet (1896), pourrait être considéré comme un synechthre, 
puisqu’il est quelquefois menacé par les fourmis, qui ne peu
vent s’en emparer à cause de son tégument glissant et de son 
abdomen très effilé. Il se déplace avec circonspection parmi 
les fourmis (Lasius mixtus) et happe des gouttelettes de nour
riture, pendant que les fourmis sont occupées à régurgiter 
entre elles. Un myrmécocleptique encore plus intéressant est 
la larve d’une petite Phoridé, Metopina pachycondylæ, que j’ai 
observée au Texas (1901 aj, dans les nids d’un Poneriné, Pacliy- 
condyla montezumia. Les larves de cette fourmi sont nour
ries par les ouvrières avec des fragments d’insectes placés sur 
la surface ventrale large et plate de leur abdomen ; et la larve

l'ig. 44. — Myrmecophila nebrascensis (Orlhoptère) 
grignotant sur le tibia d’un Pogonomyrmex mole[aciens.

de Metopina qui encercle le cou de la larve de fourmi, comme 
un collier de la reine Elisabeth, tend sa tête en avant et prend 
sa part du festin.. Quand les deux larves, celle de la fourmi et 
celle du commensal, sont entièrement développées, la pre
mière file un cocon à l’intérieur duquel la seconde forme sa 
pupc, au polo postérieur. La fourmi adulte émerge en pre
mier, laissant à l’extrémité antérieure du cocon une ouverture, 
à travers laquelle la mouche peut s’échapper.

Il existe enfin un groupe de synœcètes qui passe la majeure 
partie du temps rongeant ou léchant la surface des fourmis 
adultes et tirant certainement quelque aliment des sécrétions 
ou exsudais qui recouvrent leurs corps. Les criquets presque 
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aveugles du genre Myrmecophila (Wheeler (1900b), Wasmann 
(19010), Schimmer (1909, 1910)) et le Staphylinide Oxysoma ober- 
tliüri du Nord de l’Afrique appartiennent à ce groupe (Esche- 
iuch 1902) ; aussi les petites blattes subaptères du genre Atta- 
phila, qui vivent dans les jardins de champignons des Attini 
rongeurs de feuilles. J’ai décrit en 1900 le type de ce genre, 
Attaphila [ungicola ; des nids à’Atta texana et j’ai récemment 
trouvé la même espèce, en Guyane anglaise, dans les jardins 
de champignons de A. cephalotes et dans ceux d'Acromyrmex 
octospinosus, dans l’Etat de Panama. A la même époque, d’au
tres espèces du même genre ont été trouvées dans l’Amérique 
du Sud avec d’autres Attini. Shelford (1906, 1907) a décrit une

Fig. 45. — Oxysoma oberthuri (staphylinidæ) 
sur Myrmecocystus viaticus (d’après Escherich).

blatte voisine, Sphecophila polybiaruni, vivant dans les nids 
d’un'Epiponiné, Polybia pygmæa, dans la Guyane anglaise, cl 
une seconde espèce, S. termitium des termitières de l’Afrique 
occidentale.

C’est ici le lieu d’-étudier aussi quelques synœcètes et synech- 
thres spéciaux, peu nombreux, qui ont été observés tout ré
cemment et sont d’un très grand intérêt, soit parce qu’ils vivent 
entièrement hors des nids de fourmis; dans le champ tropho- 
poriqu'e, soit parce qu’ils sont réellement importés de ce 
champ dans le nid par les fourmis ; ils y ont alors un compor
tement tout à fait différent. Ce qui est remarquable, c’est qu’ils 
appartiennent aux ordres des Diptères, Lépidoptères el Hélé- 
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roptères, ordres qui ne nous semblent guère capables d’acqué
rir, avec les fourmis, 'des relations aussi spéciales.

1° On connaît certains Calliphorinés paléotropicaux appar
tenant aux genres Bengalia et Ochromyia, qui se postent près 
des files de fourmis émigrant ou cherchant leur nourriture^ et 
qui se jettent sur leurs proies ou leurs couvées. Ces mouches 
diffèrent nettement des autres Calliphorinés par la structure de 
leur trompe, qui est rigide et chitinisée et munie d’une pointe à 
fortes dentelures, dirigée en avant. Ces mouches ont été étu
diées en premier par Nangle (1905) dans l’Inde et par E. E. 
Green, à Ceylan (1906, 1908) ; les observations de ces auteurs 
ont été ensuite confirmées par Bequaert (1922), qui a examiné 
les mêmes insectes au Congo (1).

(1) Les mouches observées par Nangle et Green étaient Ben
galia obscuripennis et elles chassaient les termites ailés volant 
à la nuit. « J.-W. Yerbury vit cette même espèce » essayant de 
transporter une grosse fourmi (d’une espèce de Lobopelta). »
J.-W. Thompson fit l’observation suivante sur B. jejuna (Fa- 
bricius) de l’Inde : « J’ai, de tout temps, remarqué des spéci
mens de cette espèce sur le sol, ou sur une pierre ou une 
feuille, près d’un nid de fourmis. En les épiant, je les vis se 
jeter sur une fourmi transportant un œuf ou un larve, prendre 
cet œuf ou cette larve à la fourmi, la transporter à quelque 
distance et se mettre à la sucer. » Bengalia latro de Meijere, 
à Java, se poste au voisinage d’une colonne de Pheidologeton 
diversus (Jendon) ; quand une fourmi ouvrière s’avance por
tant sa proie, la mouche se jette au milieu de la colonne en 
marche, prend vivement la proie au porteur et retourne à son 
perchoir où elle 'dévore à loisir sa capture (Jacobson, 1910, 
de Meijere, 1910). Plus tard, G.-R. Dijtt, dans son intéressant 
ouvrage « Life Historiés of lndian Insecls » (1912) écrit les li
gnes suivantes à propos de Monomorium indicuin Forel : « Un 
matin,-je vis les locataires d’un nid en sortir avec des jeunes. 
Tout près du nid, était posée une mouche, une Muscidée (une 
espèce d’Ochromyia'), qui s’attaquait de temps en temps aux 
larves et aux nymphes qui transportaient les ouvrières. La 
mouche n’enlevait jamais sa victime a la fourmi qui la tenait, 
mais elle la « léchait » simplement, de sa place avec sa trompe 
qui, en se retirant, laissait la larve ou la nymphe entièrement 
ratatinée. « Les Bengalia africaines ont donc beaucoup des ha
bitudes de leurs congénères indiens. Suivant W.-A. Lamborn 
(1913, 1919) Bengalia depressa (Walker) de la Nigeria du Sud,
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2° Plilocerus ochraceus est un Ilétéroptère javanais très inté
ressant, qui vit sur les fourmis clans le champ trophoporiquc. 
Sa conformation et ses mœurs ont été décrites par Kirkaldy 
(1911) et Jacobson (1911a). Au milieu de la face ventrale, il porte 
une glande particulière avec une touffe de poils fauves (tri- 
chomès). Quand l’insecte est posté sur le bord d’une file de 
fourmis allant en quête de nourriture, fourmis communes dans 
l'Inde, Hypoclinea bituberculata, il surveille la venue d’une 
d’elles et dès qu’elle approche, il relève la portion antérieure 
de son corps de façon à découvrir ses trichomes. Leur odeur 
attire la fourmi et l’incite à les lécher et à les mordiller. Le 
Plilocère s’abaisse doucement, repliant simplement ses pattes 
antérieures sur la tête de la fourmi, comme s’il était sûr d’en 
faire sa proie. La fourmi mordille souvent si avidemment les 
trichomes avec ses mandibules qu’elle agite le Ptilocère de 
haut en bas. Mais la sécrétion de la glande a un effet toxique 
paralysant sur la fourmi. Dès que la pauvre bête retire ses 
pattes et veut s’y poser, le Ptilocère la saisit avec ses pattes 
antérieures, enfonce sa trompe à travers l’une des sutures tho
raciques ou de préférence au point d’insertion 'd’une antenne et 
aspire le contenu du corps. La paralysie est bien dûe à une 
substance de la glande absorbée par la fourmi et non à la bles
sure faite par la trompe du Ptilocère ; ceci, d’après Jacobson 
est « prouvé par le fait que, lorsqu’un grand.nombre de four
mis ont léché quelque temps la sécrétion du trichome, elles 
s’écartent quelque peu du Ptilocère. Mais elles sont très vile 
saisies par la paralysie, même si elles n’ont été nullement tou 
chées par la trompe du Ptilocère. De cette manière, un bien 
plus grand nombre de fourmis est détruit qu’il n’en est utilisé 
pour la nourriture des Ptilocères et il faut s’émerveiller de la 
fécondité des fourmis qui permet au Ptilocère de prélever un 
si lourd tribut sur la population d’une communauté. » Les 
nymphes de Ptilocères, tout comme les adultes, attaquent in
distinctement les fourmis et quoique ces Hémiptères soient 
confinés en un seul endroit, ils peuvent infester en grand nom
bre les routes de fourmis.

3” Les fourmis, dans le champ trophoporiquc, sont égale
ment soumises à l’exploitation, bien plus bénigne d’ailleurs, 
d’un moustique paléotropical, superbement coloré en noir 

suit toujours les armées en maraude de Dorylus nigricans, 
pour leur dérober leurs proies. » Voir aussi Surcouf (1912), 
Cragg (1917, 1918) et Farquharson (1919). 
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étoilé d’argent et appartenant àu genre Harpagomtjia. Sa dis
tribution et sa taxonomie ont été étudiées par Muir (1918), 
Edwards (1922) et autres, ses métamorphoses par de Meijere 
(1909, 1911) et ses mœurs curieuses par Jacobson (1909, 19110), 
à Java, James (1914) à Ceylan, Banks aux Philippines et Far- 
quharson (1918, 1922) dans la Nigeria. Harpagomyia se repro
duit dans les cavités remplies d’eau des troncs d’arbres, et, sur 
ces troncs, il fréquente les routes suivies par diverses espèces 
de Crematogaster, importunant les fourmis jusqu’à ce qu’elles 
régurgitent des aliments, ce qui s’obtient sans peine. Leur 
mode d’alimentation a été très bien décrit par Jacobson et Far- 
quharson. Voici ce que raconte ce dernier auteur pour II. far- 
quharsoni (1918, p. XXXIV) : « Tandis qu’ils vont et viennent 
du haut en bas des troncs d’arbres, les Crematogaster sont 
sans cesse en train d’effectuer entre eux de « petits échanges 
d’aliments régurgités » et c’est cet acte trophallactique qu’ex
ploite le moustique. L’insecte voltige à un pouce, ou même 
moins, de la ligne de fourmis (parfois se posant sur le tronc et 
s’écartant du chemin quand cela est nécessaire), jusqu’à ce 
qu’il avise quelque fourmi qui soit sans ’doute de son goût. Si 
la fourmi chemine vers le bas, le moustique se laisse tomber, 
en plein vol, également vers le bas, se maintenant un peu en 
avant de la fourmi, aussi près d’elle que possible sans la tou
cher. La fourmi cherche à l’éviter, mais le moustique, en géné
ral, l’empêche de s’évader et la fourmi finit par s’arrêter. Le 
moustique se pose vivement et l’échange habituel commence, 
très rapide, le moustique projetant sa trompe, — qui, au re
pos, est recourbée en-dessous du corps tout comme le rostre 
d’un Réduviide, — de telle sorte que l’extrémité renflée se 
place pratiquement à l’intérieur des mâchoires de la fourmi. 
J’ai vu vibrer sur lui les palpes (non les antennes) de la 
fourmi. » Farquharson. (1918, 1922 a) a décrit également les 
mœurs d’autres petites mouches du ÿiger (Milichia argyrafoi- 
des, prœctes, prosætes et dectes) qui sollicitent et reçoivent 
leurs aliments des fourmis. Une autre espèce, un Cécidomyidé, 
Farquharsonia rostrata (Collin, 1922), a été vue volant au-dessus 
des nids en carton de Crematogaster alligatrix, s’approchant 
des fourmis en train de se nourrir l’une l’autre et enlevant 
adroitement quelques portions des gouttelettes régurgitées, ce 
qui constitue un type de mœurs analogues à celui qu’a décrit 
Janet pour Atelura.

4° Encore plus extraordinaires sont les mœurs d’autres mou
ches décrites par Jacobson (1909) et Farquharson (1918, 1922b).
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Le premier auteur a observé un Milichiidé, Prosælomilichiit 
myrmecophila (de Mejiere, 1909), qui va et vient autour de? 
fourmis (Hypoclinea bilurberculala) et lèche l’extrémité de leurs 
abdomens, absorbant évidemment leurs sécrétions anales. Dans 
quelques cas, on vit aussi cette mouche absorber les excréta 
(miellée) des nymphes de Membracides. La mouche observée 
par Farquharson est une Ephydridé, Rhynchopsilopa apicalis 
(Collin 1922). 11 la vit tout d’abord (1918) s’alimentant à l’anus 
d’ouvrières mortes de Cremalogaster ; mais plus tard (19220), i!

' la vit tournant autour des pointes des abdomens de fourmis 
vivantes, et les léchant, tout comme les Prosætomilichia java
naises. Les deux observateurs disent que les fourmis parais
sent être sensibles aux attentions persistantes des mouches.

Les deux cas suivants se rapportent à des chenilles de Lépi
doptères, qui se trouvent en relation avec les fourmis après 
avoir été transportées par elles à l’intérieur de leurs nids.

5” F.-P. Dodd (1912) a découvert que la larve d’un petit pha
lène gris du Queensland (Cyclotorna monocentra), est, à son 
premier stade, un ectoparasite d’un llomoptère Jasside, qui =c 
nourrit sur certains arbres.et qui est accompagné et exploité par 
Iridomyrmex sanguirteus. La fourmi transporte le parasite, mais 
non le Jasside, dans son nid. Là, le parasite Pile un cocon tem
poraire, et en sort plus tard sous la forme d’une larve au 
second stade, plate, rouge, munie de deux longs appendices 
anaux. A ce stade, elle ne subsiste que « sur les larves de 
fourmi, en aspirant leurs sucs », mais, comme dans Je cas des 
Lomechusa vivant dans les nids de Formica sanguinea, en Eu
rope, la fourmi est partiellement récompensée de la destruc
tion de sa couvée. Dodd dit: « On a rapporté que les chenilles, 
même celles qui sortent du cocon, tiennent soulevés leurs seg
ments terminaux. Ceci m’a suffi pour tenter quelques recher
ches. J’ai donc, à divers moments, placé une chenille dans un 
vase en verre avec des fourmis et des larves ; je pouvais ainsi 
les observer facilement et sans les troubler. Quand la partie 
anale était projetée en avant, quelque fourmi s’en apercevait 
vite et on la voyait y porter la plus grande attention. J'obser
vai bientôt qu’une liquide était émis, souvent parfaitement 
transparent (il avait celte apparehee sur le fond bleu-vert, 
mais peut-être était-il bleu pâle), et ce liquide était bu avide
ment par les fourmis. A maintes reprises, avec ou sans loupe, 
j’ai vu cette émission et. sa rapide absorption par les fourmis. 
Certaines fourmis, peut-être à jeun, ou plus entreprenantes 
que d’autres, cherchaient un supplément auprès d’une seconde 

rcin.org.pl



ASSOCIÉS ET PARASITES 313

chenille. Si une fourmi n’est pas satisfaite de la quantité 
émise, elle saisit délibérément la partie saillante et la pince 
doucement ; on voit très bien les mandibules presser sur la 
chair juteuse ; si la demande 11e reçoit pas de réponse immé
diate, une plus vigoureuse étreinte est donnée et les appen
dices peuvent être saisis et comprimés. Ce manège est extrê
mement comique ; on ne peut se méprendre sur le désir de la 
fourmi et'la chenille le saisit si bien, qu’elle obéit toujours à 
la seconde injonction. Dodd vit aussi des chenilles lécher et 
nettoyer les fourmis ! A maturité, la chenille quitte le nid, 
émigre jusqu’au tronc le plus proche, en compagnie des four
mis en quête de nourriture ; elle fde son cocon dans une fente 
de l’écorce et forme la pupe. Au bout de vingt jours environ 
la phalène éclot.

6° La seconde chenille est celle de Lycæna avion, qui a été 
étudiée par Chapman (1915a, 1915b) et Frohawk (1915) en An
gleterre. Le papillon pond ses œufs sur le thym ou d’autres 
plantes. La larve s’y nourrit et elle est souvent recherchée par 
les 'fourmis, parce qu’elle possède une glande à miel, comme 
beaucoup dautres larves de Lycœnidés. Quand elle a atteint 
le troisième, ou dernier stade, elle rampé sur le sol et, quand 
elle rencontre un ouvrier fourrageur de Myrmica lævinodis ou 
scabrinodis, elle soulève les segments antérieurs de son corps 
d’une façon toute particulière. Frohawk considère ce geste 
comme un signal qui amène la fourmi à saisir la chenille et 
à la transporter à l’intérieur du nid. Chapman a pu constater 
que la chenille se nourrit avec des larves de Myrmica. Pen
dant celte période de son existence, on ne la voit point pro
duire la sécrétion de sa glande à miel, et elle est traitée par 
les fourmis comme un associé toléré et indifférent, ce que 
Wasmann appelle un synœcète.

Je me suis occupé de ces cas particuliers, — et bien 
d’autres pourraient être indiqués aussi, — parce qu’ils 
montrent que les prédateurs et les svnœcètes ne limitent 
pas nécessairement leur activité au nid, et parce qu’ils 
illustrent la diversité vraiment surprenante des méthodes 
employées pour exploiter les activités normales des four
mis. Les Bengalia sont, ordinairement, de véritables pré
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dateurs; les Harpagomyia et les Milichiidés pourraient 
être désignés comme myrmécocleptiques ou symphyloï- 
des ; le Ptilocère est un ¡prédateur, mais ses trichomes pa
ralysants rappellent plutôt les conditions de la symphilie 
vraie dont nous allons parler ; le Cyclotorna est parasite 
d’un Homoptère à son premier stade larvaire, et un sym- 
phile prédateur d’une fourmi à son second stade ; tandis 
que la chenille de Lycœ.na arion est un trophobionte à 
son premier stade larvaire et un synœcète prédateur à 
son dernier stade (i).

** * (

Les associés vrais, ou symphiles, comprennent seule
ment 3oo à 4oo espèces, surtout des Coléoptères (Lomé- 
chusiens, Clavigéridés, Paussidés, Hisléridés, etc.) et 
constituent l’élite des Myrmécophiles ; ils ne sont pas 
seulement adaptés à leurs hôtes au point de vue de leurs 
actes, comme les prédateurs et les synoecètes ; mais ils 
présentent aussi des adaptations structurales particulières. 
I)’une façon générale, ces dernières adaptations sont : 
le développement d’un tégument spécial, rouge, hui
leux ; la présence, sur divers ¡points du corps, de tri
chomes jaune doré, et de glandes produisant des sécré-

(1) La littérature concernant les chenilles de Lycænidés asso
ciées aux fourmis est trop étendue pour pouvoir être indiquée 
ici. Il m’est impossible, cependant, de ne pas signaler l’impor
tant mémoire de Lamborn (1914), sur les Lycænidés de l’Afrique 
Occidentale et autres trophobiontes, car il donne une image 
très instructive du nombre et de la diversité des insectes re
cherchés par les fourmis dans une aire tropicale bien délimi
tée. \ oir aussi les publications intéressantes de Dodd (1902 a, 
19026) et Chapman (1902), sur Lipliyra brassolis. 
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fions éthérées agréables ; des modifications de la région 
buccale : réduction de la langue et du nombre des arti
culations des palpes ; des modifications des antennes 
telles que la fusion de leurs articulations qui se soudent 
souvent et s’adaptent à caresser l’hôte (Clavigéridés) ou 
qui s’élargissent et s’épaisissent, servant alors comme de 

. poignées, par lesquelles les fourmis saisissent leurs asso
ciés et les transportent à travers le nid (Paussidés). Was-

Fig. 46. — A, Adranes lecontei (Amérique du Nord). — B. Cla- 
viger testaceus (Europe), avec trichômes jaune d’or au som
met des fourreaux alaires et à la base de l’abdomen.

mann a fait une étude détaillée des symphiles européens, 
et surtout des Loméchusiens (1915«) ; mais nos connais
sances sont encore très réduites en ce qui concerne les 
mœurs des associés des fourmis tropicales. J’ai parlé des 
Loméchusiens dans une leçon précédente, à propos de 
la production de pseudogvnes dans les colonies où se 
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reproduisent, ces Coléoptères. J’ajouterai ici quelques 
indications au sujet de Lomechusa strumosa, l’un des 
plus typiques et certainement le mieux connu des sym
philes.

Fig. 47. — Divers Paussidæ : A. Pleuropterus brevicornis ; B. 
Paussus hora ; C. Pantaplatarthrus natalensis ; D. Paussus 
dama; E. Labrocerus goryi; F. Paussus spiniceps (d’après 
W'asmann).

A son stade larvaire, ce Staphylinide est véritablement un 
parasite prédateur des nids de Formica sanguínea, y dévorant 
les larves de la fourmi. Le tissu graisseux de la larve de 
I.omechusa fournit sans doute aux fourmis un exsudât agréa
ble et l’adulte leur procure certainement une sécrétion aussi 
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agréable, provenant des glandes abdominales à trichomes. 
Quand ces larves, qui sont traitées absolument comme des 
larves de fourmis, sont entièrement développées, elles sont 
enfouies dans le sol, de la même manière que les larves de 
fourmis, afin qu’elles s’y transforment en nymphes. Les pupes 
sont ensuite déterrées, comme les pupes de fourmis, après 
qu’elles ont filé leurs cocons, mais ce traitement est fatal pour 
le parasite, et seules les pupes qui ont été négligées ou ou-

Fig. 48. — Ouvrière de Formica sanguinea, 
nourrissant Lomechusa slrumosa (d’après Donisthorpe).

bliées (?) et laissées dans le sol peuvent se transformer en 
adultes. Lorsque la majeure partie de la couvée des fourmis a 
été détruite par les larves de Lomechusa, beaucoup des lar
ves reines mal soignées donnent, comme nous l’avons vu, des 
psetïdogynes, ou formes pathologiques intermédiaires entre 
les ouvrières et les reines, et incapables d’accomplir les fonc
tions d’aucune des castes qu’elles représentent imparfaitement. 
Telle est, dans ces grandes lignes^ l’histoire des Lomechusa (1).

(1) Pour plus de détails, je vous renvoie aux nombreux mé
moires de Wasmann (voir la bibliographie, dans scs mémoires 
de 1915a et 1920).
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Faute de temps, je ne pourrai étudier les myrmeco
philes parasites. Dans les précédentes leçons, j’ai décrit 
déjà certains d’entre eux, des plus intéressants, tels que 
les Eucharidés et les Mermis, qui provoquent des modifi
cations nettes de la structure chez les fourmis qu’ils infes
tent; beaucoup de formes, telles que les acariens, les 
champignons parasites, etc., sont tellement semblables 
à ceux qui infestent les insectes solitaires, qu’ils n'of
frent que peu d’intérêt pour l’élude générale faite ici.

* 
* *

Nous considérerons donc maintenant les termitophiles, 
qui peuvent être groupés-, très sommairement, suivant 
les mêmes catégories que les myrmecophiles, c’est-à-dire 
en synechthres, synœcètes, symphiles et parasites. La 
catégorie des trophobiontes n’est pas représentée, les ter
mites ne sachant, en aucun cas, réclamer les excrétions 
sucrées d’Homoptères ou des chenilles de Lycænidés.

Quoique les termitophiles aient été moins étudiés que 
les myrmecophiles, on en connaît néanmoins de 600 à 
700 espèces. 70 % au moins d’entre elles sont des Coléo
ptères, les 3o % restant appartiennent à un grand nom
bre d’autres ordres d’insectes. Warren a dressé le tableau 
ci-après, montrant la distribution des termitophiles con
nus en 1919. Depuis cette époque, on a pu ajouter quel
ques représentants d’autres ordres, particulièrement des 
Hyménoptères Braconides. parmi lesquels Cushman (1923) 
a décrit deux espèces d’Ypsisterocerus de Bolivie, et Brues 
(1923 a) une espèce de Termitojbracon (T. eniersonï) de la 
Guyane anglaise. Dans sa liste, Warren indique que le 
nombre de termitophiles éthiopiens (3iq) excède de beau-
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Distribution des Termitophiles
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coup celui de toute autre région ; mais tant d'espèces 
ont été découvertes récemment dans l’Amérique du Sud 
el l’Amérique centrale, que nous devons sans doute re
garder la région néotropicale comme possédant le plus 
grand nombre de formes. Ceci est exact également pour 
d’autres organismes ; la richesse de la faune d’insectes, 
en particulier, est presque inépuisable dans l’Amérique 
tropicale. On connaît très peu de termitophiles prove
nant des nids des termites primitifs (Calotermitidés) ; la 
plupart proviennent des termitières si populeuses des 
Termitidés. De même, les myrmécophiles sont rares 
dans les petites colonies des sous-familles de fourmis les 
plus primitives (Ponérinés, Cérapachyinés, et Pseudo- 
myrminés) et nombreux, comme espèces et individus, 
dans les seules colonies des fourmis les plus spécialisées, 
Dorylinos, Myrmicinés, Dolichodérinés et Formicinés. 
En d’autres termes, les associés et les parasites sont 
adoptés plus aisément et mieux tolérés dans les colonies 
des espèces, fourmis et termites, les plus hautement spé
cialisées, — fait très suggestif, sur lequel on n’a pas suf
fisamment insisté dans la littérature.

Comme presque tous les termites sont tropicaux, on 
sait actuellement très peu de chose des mœurs des termi
tophiles. Vivant comme ils le font dans les galeries som
bres et fraîches; entassés avec leurs hôtes, ils ont certai
nement un milieu plus hautement spécialisé et moins 
variable que celui des myrmécophiles. Dans presque 
tous les cas, on a déduit avec plus ou moins de certitude 
les 1 dations avec l’hôte de la structure du termitophile, 
et non d’observations réelles ou d’expériences. Warren 
(1919) a si-clairement résumé nos connaissances actuelles 
sur ces relations que je cite ici ses remarques ;
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« La conformation des mandibules montre clairement que 
beaucoup de termitophiles attaquent les jeunes des termites et 
aspirent les fluides de leurs corps ; aussi, lorsque les termito
philes sont nombreux dans un nid, ils sont très nuisibles à la 
communauté. 11 est par suite nécessaire que le termitophile ait 
quelque moyen de plaire aux termites, puisque le termitophile 
ne pourrait, de toute évidence, résister à une attaque concer
tée d’un groupe nombreux de soldats ou d'ouvriers. Les divers 
moyens adoptés peuvent actuellement se résumer comme suit :

1° En adoptant un contour très simple, arrondi, le corps 
se rend inaccessible à toute attaque facile, et il peut, en outre, 
être uni et aplati. C’est là le type défensif de Wasmann (« Trulz- 
typus »).

2° Plus rarement, le corps est muni de poils raides, qui en 
rendent l’approche difficile ou désagréable aux termites.

3° il est très probable que certains termitophiles peuvent se 
protéger eux-mêmes contre toute attaque en dégageant quel
que odeur déplaisant aux termites, ce qui conduit ces derniers 
à éviter autant que possible les intrus.

4° D’autre part, il y a des termitophiles que les termites ne 
fuient, tout au moins, pas, et qui vivent dans les rapports les 
plus étroits, avec leurs hôtes. Ces termitophiles peuvent ne 
pas posséder des organes exsudateurs, mais ils doivent avoir 
des glandes à parfum bien développées et on peut supposer 
que ce parfum est agréable aux termites.

5' Chez d’autres termitophiles, le corps est muni d’excrois
sances très bien visibles, dont la structure microscopique indi
que qu’elles laissent exsuder des liquides. Par analogie avec 
les myrmécophiles, on peut être certain que ces liquides s’éva
porent en donnant un parfum agréable, ou bien sont léchés 
par les termites.

G° Dans quelques. rares cas, les corps des termitophiles 
portent des touffes de poils jaunes brillants. De tels poils 
existent très souvent sur les myrmécophiles, et on a vu les 
fourmis les lécher avec une grande assiduité. Le Dr Brauns 
a attiré mon attention sur la présence occasionnelle de ces 
poils chez les termitophiles, ' et nous pouvons penser qu’ils 
exercent sur les termites une attraction du même genre.

7° ...Il arrive parfois que les corps des termitophiles sont 
fortement distendus, ou physogastriques, comme on dit ; et 
ceci résulte d’une imitation manifeste des termites jeunes ou 
adultes. Cette ressemblance avec les termites peut être utile 
en diminuant les attaques auxquelles sont exposées les termi-
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tophiles ; mais ceci ne suffit certainement pas à expliquer com
plètement l’origine du physogastrisme. »

Il est clair que l’évolution des termitophiles et celle 
des myrmecophiles se sont déroulées parallèlement. Dans 
les deux cas, on trouve à l’origine des svnechthres et 
des synœcètes, qui, en pénétrant plus avant dans l’inti
mité de leur hôte, ¡prennent peu à peu les caractères spé
ciaux des symphiles. Warren ne considère pas les para
sites internes et externes, ni les Protozoaires symbiotiques 
dont il a-été question dans une leçon précédente (i).

(1) La note suivante, de Cutler (1921), sur les symbiotes intes
tinaux des termites est intéressante à rapprocher des études 
d’autres auteurs sur le parallélisme phylogénétique entre hôtes 
et parasites, notamment, des travaux de Metcalf (1923) sur 
Opalina et de Kellogg (1913, 1914) sur les poux des oiseaux et des 
mammifères : « Chez tous les Protozoaires examinés, provenant 
de l’intestin d'Archotermopsis wroughtoni, la division nuclé
aire est très différente de ce qu’elle est chez les espèces voi
sines. En outre, chez Ditrichomonas termitis, la division nu
cléaire du complexe locomoteur est de nature plus primitive 
que celle qui a été décrite pour d’autres Trichomonadés : ce 
fait doit s’appliquer sans doute aussi à Joënopsis polytricha et 
Pseudotrichonympha pristina. Il semble que les Protozoaires 
hospitalisés par Archotermopsis wroughtoni sont en général 
plus primitifs que ceux habitant d’autres espèces de Termites. 
Imms décrit A. wroughtoni comme « un des termites les plus 
primitifs ». Ainsi, l’association de parasites (ou d’ « associés » 
suivant le cas) primitifs, avec un hôte primitif est extrêmement 
intéressante, et suggère que les deux groupes d’organismes 
sont restés associés l’un à l’autre pendant une longue période, 
comme ceci s’est produit avec d’autres termites et les Proto
zoaires qui leur sont associés. »

Fig. 4<9. — Termitophiles du type défensif, 
dans trois régions zoologiques.

A. Doryloxenus transjuga Wasm. (2.0 mm.). — Discoxenus le- 
pisma Wasm. (2.0 mm.). — C. Hæmitopsenius caudatus 
Wasm. (1.3 mm.). — D. Termitodiscus heimi Wasm. (1.3 
mm.). — E. Pygostenus pubescens Wasm. (2.8 mm.). — F. 
Termitodiscus splendidus Wasm. (1 mm.). — G. Termitonan-
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nus major Wasm. (1.8 mm.). — II. Termitopsenius limulus 
Silv. (2 mm.). — I. Eupsenius clavicornis Silv. (1.2 mm.). —
J. Endoslomus sudanensis Wasm. (1.8 mm.). — K. Thauma- 
toxena wasmanni (B. et B.) (2 mm.). — L. Termitoniscus 
[ulleri Silv. (4 mm.). — (F. Original ; G, H, I, L d’après Sil
vestri ; K d’après Tragardh ; A, F., J. d’après Wasmann).

(D’après E. W arren.)
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Warren appelle pourtant l’attention sur un fait inté
ressant : c’est que les modifications adaptatives particu
lières caractérisant les sept catégories de termitophiles se 
sont développées, de façon indépendante, dans chacune 
des zones à termites, pour lesquelles on a convenable
ment étudié les termitophiles, c’est-à-dire les régions 
indo-malaise, africaine et sud-américaine. Parmi les figu
res de Warren, la première, montre le développement 
du type défensif, des Staphylinidés dans les trois séries 
supérieures et, en bas, un Coléoptère (Termitodiscus), 
une mouche extrêmement aberrante (Thaumaloxeria) et 
un Crustacé Isopode (Termitoniscus), tous ayant la même 
forme générale. La figure suivante montre des larves de 
Coléoptères (A. B.), des chenilles (C. D.) et des larves de 
Muscidés (F. G.), avec des organes à exsudats spéciaux 
tubulaires et quelquefois articulés. Tragardii (1907) a 
étudié la structure de ces organes chez des chenilles de 
Tinéidés, Warren (1920) chez les larves de Paracorotoca 
(Staphylinidés) et Silvestri (1920) dans toute une série 
de formes.

Le caractère le plus frappant de beaucoup de termi
tophiles est la physogastrie, ou développement excessif 
de l’abdomen, qui ressemble étroitement à la physogas
trie de l’hôte et surtout des reines âgées. Ce développe
ment relève de plusieurs causes, telles qu’un grand

Fig. 50. — Structures exsudatoires des Termitophiles.
A. Coléoptère (Corotoca ?), Larve (8 mm.), Natal, avec renfle

ments abdominaux latéraux. — B. Coléoptère (Termitomi- 
mus ?), Larve (2 mm.), Natal, avec renflements latéraux. — 
C. Lépidoptère (Tinéide), Larve (15 mm.), Natal, avec appen
dices abdominaux non articulés. — D. Lépidoptère (Tinéide), 
Larve (14 mm.), Congo, avec appendices abdominaux arti
culés. — E. Appendice articulé de D. — F. Diptère (Mùsci-
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dæ), Larve (11 mm.), Madagascar, avec appendices latéraux, 
pairs, à nombreuses articulations. — G. Diptère (Muscidae), 
Larve (33 mm.), Transvaal, avec appendices articulés dispo
sés en anneaux. — IL Appendice articulé de G. (cf. E.). — 
I. Surface dorsale de l’abdomen (2 mm.) du Coléoptère Spi- 
raehtha du Brésil, avec appendices abdominaux à trois arti
cles (fig. D, E modifiées d’aprè^ Wasmann ; fig. i d’après 

Schiôdte).

rcin.org.pl



326 LES SOCIÉTÉS D’iNSECTES

accroissement des tissus gras ou des exsudais, un élar
gissement. du tube digestif ou des organes reproducteurs 
[(Wasmann (igo3), Tragardh (1907) et Warren (1919, 
1920)] ; il est particulièrement remarquable chez cer
taines larves de Coléoptères, des Staphylinidés adultes de 
nombreux genres, et chez d’étranges Diptères, apparte
nant aux genres Termitoxenia, Termitomyia, Plocho- 
myia, Timeparthenus, etc. Chez les larves de certains 
Coléoptères prédateurs, comme celles d’un Carabide, 
Glyptus punctulatus, qui vit dans les nids d’une espèce 
africaine, Termes bellicosus, la physogastrie est moins 
prononcée, mais, chez les Staphylinidés, elle se ¡produit 
à tous les degrés et atteint son point culminant chez cer
taines formes remarquables, qu’on peut véritablement 
qualifier de monstrueuses. Warren a établi un dia
gramme illustrant les trois modes indépendants du déve
loppement phylogénétique, pour la physogastrie de ces 
Coléoptères, dans les trois grandes régions géographi-

Fig. 51. — Coléoptères termitophiles physogastres 
de trois régions zoologiques.

A. Myrmedonia (condition non modifiée). — B. Jacobsonella 1er- 
mitobia Silv. — C. Disticta capritermitis Wasm. — D. Asticta 
butteli Wasm. — E. Termitotima assmuthi Wasm. — F. Ter- 
mitoptochus indicus Silv. — G. Termitopædia kohli. Wasm. 
— II. Termitobia physogastra Wasm. — I. Termitotecna 
braunsi. Wasm. — J. Idiogaster escherichi Wasm. — K. Pa- 
racorotoca akermani War. — L. Termitomimus entenduenien- 
sis Tràg. — M. Timeparthenus regius Silv. — N. Termito- 
pliii.- heyeri Wasm. — O. et 01, Xenogaster inflala Wasm. — 
P. Corotoca melantho Schiôdte. — Q. Spirachtha eurymedusa 
Sch. (Fig. F, M, d’après Silvestri, K original, L simplifiée 
d’après Tragardh, P et O d’après Schiôdte. le restant sim
plifié (d’après Wasmann).

(D’après E. W arren.)
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qucs, en prenant comme exemple un Staphylinidé pré
dateur commun, comme Myrmedonia.

Parmi un nombre considérable de formes, nous choisirons 
comme exemples de physogastrie très développée : Corymbo-

Fig. 52. — Spirachtha eurymedusa, Staphylinidé physogastri- 
que : a. profil; b. vue dorsale de l’abdomen, montrant les 
trois paires d’exsudatoires en forme d’appendices (d’après 
Schiôdte).

gaster miranda de la Guyane anglaise, Corotoca melantho et 
plujlo du Brésil, Oediprosoma mirandum de l’Afrique, et Tliy- 
rioxenus pulchellus de la Guyane anglaise. Ces dernières for
mes sont si aberrantes que seul un coléoplériste très averti
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peut y reconnaître des Staphylinidés. Mais il existe des types 
encore plus bizarres, qui non seulement sont fortement physo- 
gaslriques, mais possèdent en outre de longs appendices exsu- 
daloires ; ainsi l’espèce vivipare Spirachtha eurymedusa, du

Fig. 53. — Mouches termitophiles physogastriques : A. Termi- 
toxenia heimi, Phoride des nids de Termes obesus (Inde) 
(d’après Wasmann) ; B. Ptochomyia a[ra, Phoride des nids 
d'Ancislrolerm.es crucifer (Afrique occidentale) d’après Sir.- 
vestri) ; C. Termitomastus leptoproctus, Nématocéridc des 
nids d’Anoplotermes retonditus (Amérique du Sud) (d’après 
Silvestri).

Brésil, décrite il y a.longtéynps par SchIôrte (1853, 1856), et la 
forme plus extraordinaire encore, Spirachtha mirabilis, ré
cemment découverte par Emerson dans la Guyane anglaise et 
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décrite par Mann (1923). La structure particulière de ses trois 
paires d’exsudatoires a été élucidée par Mac Indoo (1923). Je 
me trouvais auprès du Dr Emerson quand il découvrit un cer
tain nombre de spécimens de ce termitophile, dans un nid de 
Nasutitermes (Constrictotermes) cavifrons, dans la superbe 
forêt de Kalacoon. Lorsque les termites et leurs associés eureit 
été placés dans le laboratoire, nous vîmes les premiers trans
porter les Coléoptères et lécher souvent, non seulement 
leurs exsudatoires, qui semblent présenter des surfaces gluan
tes ou visqueuses, mais aussi d’autres portions de leur corps. 
Il est très suggestif de comparer les exsudatoires de Get étrange 
insecte avec ceux des larves d’une fourmi africaine, Pachy
sima, décrite dans une leçon antérieure.

Les Diptères physogastriques mentionnés plus haut sont à 
certains égards encore plus aberrants que les Staphylinidés, 
parce qu’ils ont en outre des ailes et dès yeux plus réduits. 
L’un des genres, Timeparthenus, appartient au sous-ordre des 
Nématocères, et a été découvert par Silvestri (1903) dans 
l’Amérique du Sud. Les autres genres, Termitoxenia, Termi- 
tomyia et Ptochomyia, se trouvent dans les régions orientale 
et éthopienne, et ont été étudiés par Wasmann (1900, 1901a, etc.), 
Assmuth (1913), Bugnion (1913 a) et Silvestri (1920). Ces carac
tères, déjà notés chez les termites, et qui se retrouvent sem
blables chez ces mouches et ces Coléoptères : physogastrie, 
subaptérisme, microphthalmie, nous paraissent s’expliquer très 
naturellement comme résultant d’une adaptation aux habitudes 
trophallactiques particulières des termites, et aux mêmes con
ditions physiques et trophiques, en particulier, l’entassement 
dans des cavités obscures, pauvres en oxygène et de tempé
rature plutôt basse, en comparaison de l’air et du sol environ
nants, l’abondance de la nourriture, etc. Ces conditions pro
duisent, on le sait, des résultats absolument identiques chez 
d’autres insectes (comparer par exemple la physogastrie et 
l’accumulation de graisses, la microcéphalie et l’absence 
d’yeux chez les larves parasites d’Hyménoptères, de Diptères, 
etc., l’absence d’ailes et la cécité de beaucoup d’insectes hypo- 
géiques, etc.).

** *

Pour conclure, je parlerai quelque peu dies opinions 
avancées pour expliquer, d’une part, les mœurs extra
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ordinaires et les idiosyncrasies morphologiques des myr
mécophiles et des termitophiles ; d’autre part la façon 
dont se comportent vis-à-vis d’eux leurs hôtes. Malheu
reusement, la question considérée dans son ensemble, a 
été tout enveloppée dans les nuées de la spéculation, en 
grande partie à cause des efforts toujours croissants qu’a 
faits Wasmann ¡pour la transporter, du champ des recher
ches biologiques légitimes, dans celui de la philosophie 
néothomistique que cultivent si assidûment, aujourd’hui, 
les Jésuites. Il a exposé ses opinions dans une longue sé
rie d’articles, dont on trouvera la bibliographie dans ses 
travaux de 1910, 1910 et 1920. Comme son dernier arti
cle est consacré en grande partie à une polémique contre 
mes propres idées de 1918, et comme je continue à n’être 
nullement convaincu par seé arguments, ou plutôt par 
ses affirmations, je répéterai ici quelques-unes des idées 
que j’ai déjà exposées.

Ayant, constaté que des symphiles particuliers vivent 
seulement avec certaines fourmis ou certains termites, 
Wasmann conclut : i° que ces derniers ont acquis, au 
cours de leur phylogénie, des instincts svmphiliques 
spéciaux, par différenciation ou modification de leurs 
instincts primitifs de nourrices ou de mères adoptives ; 
et. 20 que les associés vrais d'es termites et des fourmis 
ont été produits par ces instincts symphiliques, grâce à 
un processus appelé « sélection amicale » que Wasmann 
compare à la sélection artificielle consciente employée par 
l’homme pour perfectionner les variétés si nombreuses 
cl souvent si bizarres de ses plantes et animaux domesti
ques. Ces vues n’ont jamais été acceptées ni par Esciie- 
ricii (1898, 1902, 1911), ni par Sciiimmer (1909, 1910), 
et je ne vois nullement que Wasmann ait heureusement 
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réfuté nos arguments. Le sujet tient entièrement dans les 
réponses à deux questions : les termites et les fourmis 
possèdent-ils des instincts symphiliques spéciaux ? et : 
L’hypothèse de la sélection amicale est-elle nécessaire pour 
expliquer les faits ? A mon idée, les deux questions doi
vent recevoir des réponses négatives.

Il est inutile d’examiner tous les divers symphiles que Was
mann a étudiés si longuement et si assidûment. J’ai donné déjà 
un court exposé du cas de Lomechusa strumosa, son grand 
cheval de bataille et, suivant lui-même, l’un des symphiles les 
plus typiques ; c’est là un exemple suffisant. Wasmann pense 
que l’hôte de cet insecte, Formica sanguínea, a acquis, au 
cours de sa phylogénie, un instinct symphilique spécial, qui
I . pousse à nourrir Lomechusa au détriment de ses propres 
colonies et donc au détriment de son 'espèce ; il considère que 
ce cas fournit un argument crucial contre la sélection naturelle.
II applique naturellement le même raisonnement, mutatis mu 
tandis, à Claviger testaceus qui vit avec Lasius flavus, aux 
Paussidés qui vivent avec différentes espèces de Pheidole, aux 
Staphilinidés physogastriques qui vivent avec divers termites, 
etc., etc.

Pour que l’argument semble plausible, il ne faut point lui 
appliquer une critique bien profonde. Lorsque nous deman
dons comment s’établissent chez sanguínea, les instincts par
ticuliers qui poussent à nourrir le Lomechusa, comment ils 
deviennent héréditaires, nous voyons que Wasmann a considéré 
en grande partie les points en litige comme déjà donnés. Nous 
ne savons évidemment rien de Ja phylogénie de sanguínea 
dans ses rapports avec Lomechusa. Dans les colonies assez 
âgées pour être infestées par le Coléoptère, la reine de san
guínea et ses descendants femelles, n’accordent pas une atten
tion particulière au parasite, et ne pourraient donc acquérir 
que par inspiration un instinct comme celui que Wasmann sup
pose. Les ouvrières, qui s’occupent du Coléoptère, se repro
duisent rarement et ne se reproduisent sans doute jamais dans 
les colonies infestées ; elles ne sont donc point en état de 
transmettre un instinct, en admettant qu’elles l’aient acquis. 
Et comme la couvée de sanguínea est ou bien largement dévo
rée ou bien convertie en pseudogynes infécondes, si bien que 
la colonie tend à disparaître, il n’y a plus rien qui puisse 
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engendrer et transmettre un instinct aussi spécialisé que celui 
qui a trait à un symphile donné, sauf quelque circonstance 
extérieure favorable (1). Ajoutons à cela le fait que le Lome
chusa est un parasite local ou sporadique ; cela rend le cas de 
Wasmann absolument désespéré. Il pourrait évidemment pré
tendre que primitivement le Lomechusa était un parasite uni
versel de sanguínea, ou tout au moins, un parasite beaucoup 
plus abondant et distribué plus uniformément qu’à l’époque 
actuelle, mais si cela était, comment sanguínea aurait-elle pu 
survivre, si les ravages avaient été aussi importants que l’af
firme Wasmann, surtout si nous considérons que cette fourmi 
est elle-même, comme nous le montrerons dans la prochaine 
leçon, parasite d’une autre fourmi, Formica [usca, et donc dé
pendante d’un hôte ?

La lecture des mémoires de Wasmann laisse l’impres
sion que cet auteur est d’avis de voir dans la symphilie 
un phénomène biologique unique, et nous serions con
duits à admettre a priori un instinct spécifique pour ex
pliquer toute particularité des moeurs des fourmis. Si, 
parmi mes tantes, il se trouve trois vieilles demoiselles 
ayant quelque anima] favori, et préférant, l’une des 
chats, l’autre les perroquets, et la troisième les singes, 
je ne suis guère renseigné si le médecin de la famille, me 
prenant à part, m’annonce sentencieusement que ma 
tante Elise a certainement un instinct ælurophile, ma 
tante Marie, un instinct psittacophile et ma tante Jeanne 
un instinct pithécophile, et que toute leur conduite s’ex-

(1) D'après Lomxicki (1921), les mâles formés dans les colonie» 
de sanguínea infestées par le Lomechusa, peuvent aussi être 
affectés, atteints de nanisme, (« micraners »), n’ayant plus en 
longueur que la moitié environ de la taille des individus nor
maux. En admettant que de tels mâles puissent peut-être des
cendre des ouvrières, ils ne constituent certainement pas un 
matériel favorable à la transmission des instincts de symphilie 
acquis par ces ouvrières. 
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plique de façon satisfaisante par l’existence de ces ins
tincts. Il est visible que le médecin a simplement baptisé 
de noms grecs les stimuli qui affectent chacune de mes 
trois tantes, en y ajoutant un suffixe indiquant le « pen
chant il a supposé l’existence de ces stimuli comme 
des entités dans l’esprit de mes tantes, et les fait ressor
tir naïvement comme une « explication ». On s’étonne 
que tant de siècles soient nécessaires pour déraciner ce 
mode scolastique de raisonner, déjà si finement raillé 
par Molière, qui alléguait la « virtus dormitiva » comme 
explication des effets soporifiques de l’opium.

Les faits et considérations rapportés dans cette leçon 
et la précédente me paraissent former un argument for
midable contre l’existence d’instincts symphiliques spé
cifiques ; en particulier, si les rapports entre parents et 
enfants, ou entre les ouvrières nourrices et la couvée, 
sont trophallactiques, il en est de même, par essence, 
des rapports entre l’hôte et le symphile. Il n’est donc pas 
nécessaire de supposer que, chez les fourmis et les ter
mites, l’instinct nourricier primitif, qui est une alimen
tation mutuelle, a été spécialisé ou modifié au cours de 
la phylogénie en s’adaptant à des symphiles particuliers. 
De légères 'modifications ontogéniqucs, restant dans les 
limites des actes plastiques, ou « intelligents », des four
mis, apparaissant comme une’ réponse à l’organisation 
et aux habitudes spécifiques des symphiles, paraissent 
amplement suffire à expliquer tous ces phénomènes.

Mais les instincts symphiliques et la sélection amicale 
ne sont, que deux des notions particulières introduites par 
Wasmann dans l’étude générale dés .associés des fourmis 
et des termites. Il se sert aussi d’autres conceptions con- 
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testables, telles que le mimétisme (i), l’hypertélie, 
la « Freunddienlichkeil », et les rapports de son Dieu per
sonnel avec les fourmis et les myrmécophiles. Je ne 
souhaite point discuter de telles idées, mais seulement in
diquer que le biologiste qui subit leur charme risque 
d’être tôt ou tard conduit à des spéculations qui outre
passent de beaucoup les faits d’observation, ou qui ten
dent à les déformer. Wasmann a été incapable d’éviter ce 
piège, comme le montrent ses considérations sur Ter- 
mitoxenia et les genres voisins, ces Phoridés particuliers, 
subaptères et physogastriques dont je vous ai parlé. 
Quand il les découvrit pour la première fois, il émit cette 
affirmation sensationnelle qu’ils étaient hermaphrodites ; 
qu’ils ne pondaient pas d’oeufs et n’avaient pas de lar-. 
ves, comme les autres Diptères, mais qu’ils étaient vivi
pares, ou plutôt imaginipares et produisaient des jeunes 
de la forme adulte ; que leurs ailes spéciales étaient utili
sées comme organes d’équilibration, ou comme poignées 
permettant aux termites de les transporter ; qu’ils étaient 
nourris comme des parasites sur les couvées de termites, 
etc. Après que ces suppositions ont été répétées par 
Wasmann, Assmutii et autres, pendant quelques années et 
qu’elles ont été mentionnées comme des faits dans di
vers ouvrages populaires, il est prouvé maintenant qu’elles 
sont dénuées de tout fondement. Brues (1908 b), Bugnion 
(1913) et Silvestri (1920) ont montré que Termiloxenia 
n’est pas hermaphrodite, et Kemner (1922) a trouvé qu’il 
pond des oeufs, qu’il a des larves du type normal des 
Diptères, qu’il mange les œufs de termites, que l’adulte

(1) Voir la discussion des idées de Wasmann sur le « mimé
tisme » chez les associés des fourmis, et de la façon incor
recte dont il use de ce terme, in IIeikertinger (1919). 
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est très probablement nourri par régurgitation, que les 
ailes ne servent ni de balanciers ni de poignées, etc. En 
présence de l’écoulement de cet édifice aux conséquences 
sensationnelles, érigé sur une collection restreinte dé spé
cimens conservés dans« l’alcool, sommes-nous blâmables 
si nous soupçonnons que quelques autres des construc
tions compliquées dressées par le savant Jésuite peuvent 
se révéler aussi peu solides lorsqu’on les examinera un 
jour plus attentivement ?
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CHAPITRE X

L’EVOLUTION DES PARASITES SOCIAUX

Guêpes et abeilles parasites. — Fourmis parasites. — Clepto- 
biose, Leslobiose, Parabiose, Xénobiose, etc. — Esclavage 
(dolose), ses variétés : 'cas de Formica sanguinea, des Po- 
lyergiis (fourmis amazones), des Strongylognathus, des Har- 
pagoxenus. — Parasitisme temporaire. — Parasitisme perma
nent.

Nous allons aujourd’hui considérer les insectes sociaux 
qui ont adopté eux-mêmes l’existence de ¡parasites dans 
les colonies d’autres insectes sociaux ; sujet qui a été ex
trêmement étudié durant le dernier quart de siècle. Des 
cas de parasitisme social ont été observés chez tous les 
groupes de guêpes, abeilles, fourmis et termites, mais ils 
sont surtout fréquents, et ont été plus soigneusement étu
diés, chez les fourmis. Les rapports entre les parasites 
sociaux et leurs hôtes sont très divers, à la fois dans leur 
caractère et dans le degré d’intimité. Un parasite et un 
hôte qui sont étroitement parents par leur structure et 
par leur éthologie, et qui représentent des espèces d’un 
même genre, ont entre eux des rapports beaucoup plus 
étroits que des espèces ayant des relations lointaines ou 
que celles qui appartiennent à des sous-familles ou à des 
ordres différents. Ainsi, bien que des colonies de four
mis et de termites puissent contracter des rapports les 

rcin.org.pl



338 LES SOCIÉTÉS D'iNSECTES

unes avec les autres, ces rapports ne sont, jamais très in
times et consistent soit en prédatisme de la part des four
mis, soit en un simple parœcisme, ou tolérance indiffé
rente. Du point de vue de l’évolution, il est intéressant de 
noter que les nombreux cas actuellement connus de para
sitisme social sont tous des développements convergents 
et sporadiques ; et si nous laissons de côté, comme nous 
en avons l’intention, les termites, du fait de l’insuffisance 
de nos connaissances et dé notre temps trop limité, si 
nous fixons notre attention sur les seuls Aculéates, nous 
trouverons que l’infestation de leurs colonies par d’autres 
Aculéates est, par beaucoup de ses caractères, très diffé
rente de tous les types connus de parasitisme. Les seuls 
phénomènes qui s’en rapprochent sont la parasitisation 
de groupes et de races humaines par d’autres groupes de 
races humaines, c’est-à-dire, une parasitisation se pro
duisant entre sociétés de même espèce, sujet qui n’a pas 
attiré comme il le méritait l’attention des sociologues de
puis qu’il fut mis en lumière, il y a de nombreuses an
nées, par Massart et Vandervelde (1893). Certes, Giard 
avait parfaitement saisi la signification du parasitisme hu
main, puisqu’il donna aux travaux des savants belges 
une place dans son « Bulletin Scientifique » (1).

(1) Des cas analogues à ceux que rapportent 'Massart et 
Vandervelde dans les paragraphes suivant et beaucoup d’au
tres, peuvent se présenter à tout observateur, non prévenu, des 
sociétés humaines actuelles ou à tout historien : « Le parasi
tisme social, caractérisé par l’emprunt des moyens d’exis
tence, n’occasionne pas de perturbations aussi graves que le 
parasitisme de nutrition dont nous venons de décrire les effets. 
Cependant il arrive que les parasites sociaux se multiplient de 
telle sorte, ou acquièrent un tel degré de nocuité, qu’ils épui
sent. complètement les travailleurs qui les font vivre. Spencer 
rapporte qu’en Orient, la rapacité des monarques a été quel-
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Nous parlerons rapidement des guêpes et des abeilles 
qui sont des ¡parasites sociaux, avant de passer en revue 
les cas de parasitisme social offerts par les fourmis. Les 
guêpes solitaires parasites sont elles-mêmes rares et limi
tées, autant, qu’on sache, aux espèces des genres Cero- 
pales, Nysson, quelques Pompilus peu nombreux (pecti- 
nipes, campestris et aculeatus), et quelques Stizus (uni- 
cinctus). Chez les espèces sociales, nous connaissons seu
lement deux formes parasites, Vespa austríaca et V. árc
tica. La première est connue depuis longtemps en Eu
rope, où elle vit dans les nids de V. rufa [Morawitz 
(i86/j), Robson (1898), Carpenter et Pack-Reresford 
(1903), etc.] Tout récemment, Bequaert (1916) et Sla- 
den (1918) ont trouvé austríaca aux Etats-Unis, au Ca
nadá et à l’Alaska, mais on ignore encore quel est son 
hôte nord-américain, bien qu’on le suppose être V. con- 

quefois jusqu’à prendre une si grande partie du produit des 
sujets, qu’il fallait ensuite leur rendre de quoi faire les se
mailles.

L’Espagne, à la fin du siècle dernier, peut être considérée 
comme le type de la communité réduite à une sorte de con
somption économique par le développement effrayant des pa
rasites et des travailleurs insuffisamment productifs. Sous Phi
lippe III, on comptait 988 couvents de femmes et* 32.000 moines 
mendiants ; le nombre des monastères avait triplé pendant les 
cinquante années qui précédèrent 1624, et le nombre des moi
nes s’était accru dans une proportion plus forte encore. Le re
censement de 1788 donna un total de 1.221.000 prêtres, sol
dats, marins, nobles, avocats, employés du fisc, étudiants et 
domestiques sur environ 3.800.000 hommes, desquels il faut 
déduire encore une masse de mendiants, do vagabonds, etc. 
(Rocher, Principes d'Econ. Pot. IL p. 144, 145. Trad. Nolo- 
wski) ».
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sobrina. Fletcher (1908), Taylor et moi (1921), nous 
avons prouvé que V. arctica vit dans les nids de l’espèce 
si commune, V. diabólica. Austríaca et arctica ont l’une 
et l’autre complètement perdu leur caste d’ouvrières, et 
ne sont donc représentées que par des mâles et des 
femelles fécondes. Il fut un temps, certainement, où elles 
n’étaient pas parasites, tout comme leurs hôtes actuels ; 
mais aujourd’hui, elles sont élevées et nourries par les 
ouvrières des hôtes, absolument comme les propres for
mes sexuées, plus favorisées', 'de ces derniers. Il résulte 
île ce mode d’alimentation que ces insectes sociaux, pri
mitivement indépendants, et ¡possédant deux castes dis
tinctes de femelles, sont actuellement revenues au statut 
des insectes solitaires, n’ayant qu’un type unique de 
femelle.

Comme nous connaissons plusieurs genres d’abeilles soli
taires parasites, (voir Wheeler 1919a), nous ne sommes point 
surpris de découvrir des Apidés parmi les parasites des abeilles 
sociales. En fait, toutes les sous-familles possèdent de tels 
satellites, sauf les Apinés, et, dans chaque cas, il est évident 
que le parasite dérive du même genre que l’hôte. Brauns (1902) 
a décrit une espèce, Eucondylops konowi, comme parasite de 
YAllodape, mais il n’a recueilli aucune observation sur ses 
mœurs. Les abeilles banales du genre Sphecodes, ont été étu
diées par un grand nombre de chercheurs : Walckenaer (1817), 
Wesmael (1835), Lepeletier (1841), Spinola (1851), Taschenberg 
(1866), F. Smith (1851), Sichel (1865), Breitenbach (1878), .1. Pérez 
(1884), Perkins (1887, 1889), Morice (1901), Ferton (1890, 1898. 
1905), Marchai. (1890, 1894), Sladen (1895), Nielsen (1903), Friese 
(1923), mais il nous manque encore des données définitives sur 
leurs relations avec leurs hôtes, les abeilles du genre Haliclus. 
Un mémoire de Stôckhert, qui promettait d’éclaircir la ques
tion, n’a pas encore été publié. D’après des observations de la 
plupart des auteurs indiqués plus haut, il semblerait que les 
femelles âgées d’Halictus qui veillent à l’entrée du nid, s’op
posent violemment à l’invasion des Sphécodes. Ferton (1905) 
a vu un S. siibquadralus faire irruption dans un nid de Halic- 
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lus malachurus : « Ne pouvant saisir la sentinelle qui lui bar
rait le passage avec sa tête, il creusait un trou contre le ter
rier des Abeilles ; il parvint ainsi à saisir et à tuer la gardienne, 
qu’il rejeta derrière lui en dehors du conduit. Un second, puis 
un troisième Halictus vinrent successivement remplacer le pre
mier, et eurent le même sort. » Après avoir conquis une en
trée du nid, le Sphécode paraît détruire les œufs des cellules 
achevées par les Halictus, et pondre ses propres œufs à leur 
place, de sorte que les larves qui en naissent n’ont point à en
trer en compétition avec les propriétaires légitimes du pollen 
et du nectar emmagasinés. Le Sphécode est donc un parasite 
prédateur. Cependant, quelques auteurs (Heselhaus 1923, etc.) 
ont récemment soutenu que cette abeille construit et approvi
sionne ses propres alvéoles à l’intérieur des nids ATIalictus.

Les parasites les plus intéressants des abeilles sont incontes
tablement les espèces de Psithyrus (Apathus), qui sont depuis 
longtemps connues pour vivre et -se reproduire dans les colo
nies de Bombus. Les espèces européennes ont été étudiées par
F. Smith (1855), IIoffer (1881, 1888), Friese (1888, 1923), Sladen 
(1899, 1912), Wagner (1907), etc. ; certaines espèces de l’Améri
que du Nord par Sladen (1915), Frison (1916, 1921) et Platii 
(1922). Le genre Psithyrus est évidemment un rejeton du genre 
Bombus, et, comme les guêpes parasites, il a perdu sa caste 
d’ouvrières. Il est très probable que les espèces de ce genre 
sont polyphylétiques, c’est-à-dire qu’elles dérivent de plusieurs 
espèces différentes de Bombus. Comme chez d’autres abeilles 
parasites, les femelles n’ont point développé l’appareil collec
teur des pattes postérieures, mais, à tous autres égards, elles 
ressemblent absolument à leurs hôtes. Dans quelques espèces, 
cette ressemblance est remarquablement frappante, surtout 
dans la coloration, et on F a interprétée comme une forme de 
mimétisme ; mais, d’après la théorie de la dérivation polyphylé- 
tique. elle serait véritablement génétique (Plath, 1922). La fe
melle de Psithyrus a quelque difficulté à pénétrer dans un nid 
de Bombus ; mais, lorsqu'elle y est installée, elle ne tolère plus 
la présence d’une autre femelle de Psithyrus. Suivant Sladen, 
le parasite tue la reine de l'hôte, mais Smith, IIoffer, et Plath 
ont môntré que cela ne se produit pas toujours, ni même d’une 
façon générale. Plath a découvert, pour une espèce nord- 
américaine, Ps. laboriosus, qu’après avoir réussi à pénétrer 
dans le nid de Bombus vagans, le parasite intimide les ouvriè
res en les bousculant avec violence, mais il ne les pique pas. 
Après cette période de « prise de contact », les membres de la 
colonie de vagans-laboriosus ne présentent entre eux pas plus 
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d’hostilité que les membres d’une colonie non infestée. La 
reine parasite ne pond pas toujours (si même cela lui arrive) 
ses œufs dans une masse de pollen contenant déjà des œufs 
ou des larves de l’hôte ; mais, comme la reine des Bombus, elle 
construit ses propres alvéoles et,: comme cette dernière, elle 
les fixe à un ou à plusieurs des cocons déjà existants. Néan
moins, suivant Plath, la femelle de Psithyrus détruit les œufs 
et les jeunes larves de son hôte, ce qui lui assure l’élevage de 
sa propre couvée par les ouvrières de Bombus. Ainsi donc, le 
parasite se comporte bien comme un prédateur.

Friese (1923) a publié de courtes notes, extrêmement intéres
santes, sur une abeille néolropicale prédatrice de la famille 
des Méliponinés. Il considère cette espèce, précédemment ap
pelée Trígona limao, comme le type d’un nouveau sous-genre, 
Lestrimelittà (Friese 1903), parce que les ouvrières n’ont point 
de corbula aux pattes postérieures, caractère prouvant qu’elles 
ne récoltent pas de pollen. Il soutient que limao est bien une 
abeille voleuse, qui subjugue les colonies de quelques espèces 
industrieuses de Trígona, chasse ou tue les propriétaires légi
times du nid, s’installe dans ce nid et se nourrit du pollen et 
du miel qui y sont accumulés, puis s’en va conquérir le nid de 
quelque autre colonie pacifique.

Ces quelques indications sommaires sur les abeilles 
sociales parasites montrent très nettement qu’elles sont 
toutes plus ou moins prédatrices. La Lestrimelitta est, 
par le fait, si fortement prédatrice qu’on peut à peine la 
considérer comme un parasite. Psithyrus dénote aussi un 
caractère nettement prédateur dans sa façon de pénétrer 
dans le nid, d’assurer par force son adoption et de dé
truire les œufs et les larves de son hôte. Les mœurs des 
Sphécodes paraissent similaires, d’après ce que nous en 
savons. Celles de Vespa austríaca et arctica n’ont, ¡pas été 
étudiées, mais ces parasites ne doivent certainement pas 
être adoptés par leurs hôtes sans qu’il y ait conflit.

** *

La littérature se rapportant aux parasites sociaux des 
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fourmis a pris une extension si considérable qu’il m’est 
impossible de la mentionner toute. La majeure partie en 
est consignée dans mes ouvrages (1910, 1923) et dans le 
premier volume de Wasmann, « Gesellschaflsleben der 
Ameisen » (1915e). Comme on pouvait s’y attendre, les 
faits se compliquent singulièrement quand un superor
ganisme social, comme une colonie de fourmis, s’associe 
intimement avec une autre colonie. Il y a longtemps 
déjà, Wasmann (1891) divisa ces associations en deux 
catégories, les « nids composés » et les « colonies mix
tes ». Quoique cette division soit encore assez correcte, 
la distinction n’est pas aussi tranchée que Wasmann ’e 
supposait ; je le montrerai par la suite. Les nids com
posés sont des associations entre deux ou plusieurs colo
nies entières de fourmis, de fourmis et de termites, ou 
de termites, vivant dans une contiguïté étroite, mais en 
réalité dans des nids différents, et élevant séparément 
leurs couvées respectives. Les colonies mixtes de four
mis (on n’en connaît pas chez les termites) représentent 
une fusion du personnel de deux ou rarement plusieurs 
colonies, qui occupent le même nid et élèvent leurs cou
vées en commun. A quelques rares exceptions près, seule 
l’une des colonies est complète, c’est-à-dire possédant une 
reine fertile aussi bien que des ouvrières. Les fourmis 
qui forment des nids composés peuvent être divisées en 
plusieurs sous-catégories, les cleptobiotiques, lestobioti- 
ques, parœcismiques (plésiobiotiques), parabiotiqu.es et 
xénobiotiques, ou myrmécophiles. Tous ces sous-groupes 
comprennent un certain nombre de cas, allant de la sim
ple contiguïté, basée sur le prédatisme actif de l’un des 
composants, jusqu’à l’état de symphilie pure et simple, 
en passant par la tolérance indifférente ou une coopéra- 
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lion modérée. Cette série, dont je décrirai quelques cas, 
se développe donc parallèlement à la série progressive 
des myrmécophiles et des termitophiles, passant dans 
leurs relations avec leurs hôtes, des syneclithres aux sym
philes, par les synœcètes.

1° Différentes colonies de fourmis, même d’une seule es
pèce, sont si hostiles entre elles que leur simple existence 
côte à côte implique que l’une des espèces exploite plus ou 
moins sa voisine. On donne à juste titre le nom de brigands 
(cleplobiotiques') à certaines espèces, de petite taille, mais 
agressives, qui s’assurent une partie au moins de leur subsis
tance en guettant au passage les fourrageurs d’une autre es
pèce et en s’emparant de leur proie. De telles fourmis édifient 
naturellement leurs nids auprès de ceux des espèces qu’elles 
dépouillent. Ainsi, Dorymyrmex pyramicus, des Etats du Sud- 
Ouest, contruit souvent ses nids dans les environs immédiats, 
ou même sur les larges talus des fourmis moissonneuses du 
genre Pogonomyrmex.

2’ Dans le cas de lestobiose, ou de vol, l’exploitation est plus 
subtile et plus efficiente. Les fourmis voleuses, qui'vivent tou
tes dans le sol et ont des ouvrières très petites, nichent dans 
les cloisons en terre des fourmilières ou termitières bien peu
plées. Les chambres des deux nids sont reliées par des gale
ries extrêmement étroites, permettant aux fourmis voleuses 
d’envahir les nids et de dévorer la couvée de leurs voisins plus 
gros, mais ne permettant pas à ces derniers de pénétrer dans 
le's nids de leurs voleurs, qui sont, ou ignorés, ou négligés, à 
cause de leur petite taille et de leur odeur neutre. L’abon
dance de la nourriture qui leur est ainsi assurée leur permet 
d’élever des reines et des mâles très gros et souvent forte
ment colorés, mais les ouvrières même sont condamnées à 
un nanisme perpétuel et à une coloration très atténuée, à cause 
de leur mode de vie criminel. Les fourmis voleuses les plus 
remarquables appartienent au genre Carebara et ont été trou
vées dans les énortnes termitières des tropiques. Les ouvrières 
de ces fourmis sont minuscules, jaune pâle et aveugles ; les 
reines et les mâles fortement colorées et plusieurs milliers de 
fois plus gros que les ouvrières. Arnold (1916) a suggéré ré
cemment que ces différences extraordinaires dans la taille 
empêcheraient absolument la reine de nourrir sa première 
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couvée d’ouvrières et d’établir par suite sa fourmilière de la 
façon indépendante qui est le type normal chez les autres four
mis. Pour ces raisons, lorsque la reine abandonne le nid ma
ternel pour accomplir son vol nuptial, elle emporte, fixées par 
leurs mandibules aux masses pileuses de ses pattes, quelques- 
unes de ces minuscules ouvrières qui l’accompagnent ainsi

Fig. 54. — Reine ailée de Carebara vidua, portant de petites 
ouvrières aveugles de son espèce sur les poils de ses tar
ses.
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jusqu’à ce qu’elle ait édifié sa cellule dans quelque termitière 
et qui assurent alors l’élevage de sa première couvée.

3° La plésiobiose ou parœcisme (« voisinage amical ») est un 
type très banal de relations entre deux ou plus rarement trois 
ou même quatre espèces de fourmis, vivant dans des nids 
ayant souvent des galeries entremêlées, mais jamais des gale
ries communicantes, sous la même roche ou dans' la même 
prairie. En général, quand les fourmis des différentes colonies 
se rencontrent, elles manifestent une certaine hostilité. Si l’une 
des espèces est petite et faible, elle se trouve sûrement quel
que peu protégée en vivant simplement dans le champ tropho- 
porique de sa voisine plus grosse et plus puissante; ou bien 
la plus faible se nourrit en une certaine mesure des déchets 
de la plus forte. Lorsque les deux espèces sont de grande 
taille et agressives, elles peuvent peut-être trouver quelque 
avantage à présenter un front hostile combiné aux attaques 
d’autres fourmis.

4" Ce que Forel (1898) a baptisé « parabiose (ce que l’ork. 
pourrait traduire par « tutelle »), paraît être un type de rela
tion mieux défini,' consistant en une protection mutuelle ou uni
latérale. Dans un cas typique que j’ai récemment observé dans 
la Guyane anglaise (1921), nous avons deux espèces, un petit 
Crematogaster noir, (C. parabiotica), et un gros Camponotus 
brun (C. femoratus) habitant ensemble dans une grosse boule 
de terre qu’ils ont agglutinée autour d’une branche d’arbre. 
Dans ce nid, qu’on peut appeler « jardin de fourmis » puis
qu’il porte de nombreux épiphytes, le Crematogaster occupe 
uniquement les portions superficielles et le Camponotus les 
portions centrales. Si le nid est légèrement attaqué, les petites 
fourmis noires se précipitent au dehors pour lutter contre les 
intrus ; mais si le danger est plus grave, aussitôt apparaissent 
les bataillons de l’espèce brune, plus forte et extrêmement bel
liqueuse. Les Crematogaster seraient donc comme les lignes 
avancées protégeant les Camponotus. Bien que les galeries 
communiquent librement entre elles, et bien que leurs ouvrières 
aillent ensemble quêter leur nourriture, formant de longues 
files communes, parmi les végétaux environnants, les deux es
pèces maintiennent une séparation absolue entre leurs couvées.

5° Les rapports entre les fourmis occupant les nids composés 
deviennent encore plus intimes dans les cas de xénobiose, dont 
le meilleur exemple est fourni par Leplolliorax emersoni et
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Myrmica canadensis. Comme nous l’avons vu dans une précé
dente leçon, ce Leptothorax est véritablement un associé ou 
symphile, s’alimentant des sécrétions superficielles de son hôte 
et de nourriture régurgitée par ce dernier (Wheeler 1901 c, 
1903c, 1907c). Bien que les deux espèces élèvent séparément leurs 
couvées, il est possible, dans les nids artificiels ne contenant 
pas de terre, de les amener à fusionner leurs couvées et à 
former une colonie mixte. Au même groupe de fourmis asso
ciées appartient probablement une autre espèce nord-améri
caine, Symmyrmica chamberlini, qui vit dans les nids de Neo- 
myrnia mutica, dans l’Utah, et qui a des mâles aptères ; et 
aussi l’espèce européenne, Formicoxenus nitidulus qui vit dans 
les talus de Formica rufa et pratensis et a aussi des mâles 
aptères, mais nettement ergatomorphiques. Bien que F. nitidulus 
ait été étudiée par Adlerz (1884), Wasmann (1891, 1915c), Stae- 
ger (1918) et Stumper (1918a, 19186, 1921), on a encore quelques 
•doutes sur la nature de son aliment. Stumper pense qu’elle se 
nourrit de l’eau de pluie chargée de matières végétales, après 
sa Tiltration à travers les matériaux du nid de son hôte, mais 
ceci semble peu probable. Suivant Brun (1924), Staeger a indi
qué que Formicoxenus est bien nourri par son hôte comme 
Leptothorax emersoni.

J’ai trouvé récemment, dans une petite clairière pratiquée 
pour la construction du laboratoire tropical de l’île Barro- 
Colorado dans le lac de Gatun, Panama, un nouvel associé des 
fourmis, très spécia1, dont je donnerai ici une description 
succincte, en attendant la publication de mes mémoires sur sa 
taxonomie et ses mœurs (1925). Pendant la saison des pluies, on 
trouve dans celle île au moins quatorze espèces de fourmis 
cultivant des champignons, appartenant à la tribu des Attini, et 
représentant à peu près tous les genres décrits ; beaucoup 
d’entre elles sont présentes dans la petite clairière en ques
tion. J’ai découvert p’us de douze nids d’une forme minus
cule, Sericomyrmex amabilis, sp. nov., à quelques pas du la
boratoire, chacun renfermant un ou plusieurs jardins de cham
pignons dans de petites chambres et souvent suspendus à des 
racines laissées intactes par les fourmis quand elles creusè
rent le sol. Il y avait cent à trois cents ouvrières par nid, une 
seule reine très nonchalante et une nombreuse couvée, élevée 
dans les jardins de champignons, qui avaient seulement deux 
à trois pouces de diamètre. Dans prfesque tous les nids, j’ai 
rencontré une colonie d’une fourmi associée, appartenant à un 
genre néotropical très singulier, Megalomyrmex, mais repré
sentant une espèce et un sous-genre nouveaux, que j’ai appe
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lée Cepobroticus symmetochus. C’est, une fourmi menue, plus 
petite et plus grêle que son hôte, rouge et hérissé de

Fig. 55. — Megalomyrmex (Cepobroticus) symmetochus 
Wheeler.a. tête d’ouvrière ; c. tête de mâle.

poils. En outre, ses colonies sont plus petites, comprenant 
seulement de quarante à cinquante individus, et une reine uni
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que, pas plus grosse que les ouvrières. Les deux espèces vi
vent ensemble amicalement, et, à l’occasion, se lècherrt- entre 
elles, mais elles n’échangent aucune autre attention. Quand 
on les transporte dans les nids artificiels, on voit les ouvrières 
des deux espèces vivre et se nourrir sur les jardins de cham
pignons qui sont cultivés exclusivement par les Séricomyrmex. 
Les reines, qu’on trouve souvent côte à côte sur les champi
gnons, éparpillent leurs œufs parmi les bouquets d’hyphes. 
Les larves et les pupes sont donc mélangées les unes aux au
tres, mais, à ce que j’ai vu, chaque espèce s’occupe unique
ment de sa propre progéniture. Ce cas est exceptionnellement 
intéressant, d’abord parce que la fourmi associée appartient 
à un genre particulier, dont les autres espèces connues ne 
sont nullement mycétophages, et,' d’autre part, parce qu’il se 
présente dans des conditions qui forment nettement un inter
médiaire entre les nids composés et les colonies mixtes de 
Wasmann. J’ai désigné cette forme nouvelle et unique de sym
biose sociale du nom de « mycélomélochie ».

** *

Les fourmis vivant dans les divers nids composés ne 
sont pas très proches parentes, mais appartiennent à des 
genres différents ou même à des sous-familles différentes; 
ceci explique qu’elles occupent des nids séparés et qu’elles 
n’élèvent pas en commun leurs couvées, les soins récla
més par la couvée étant extrêmement délicats et variant 
beaucoup d’une espèce à l’autre. Nous nous attendons 
par suite à trouver que les colonies mixtes soient formées 
seulement par des espèces très rapprochées, c’est-à-dire 
appartenant soit au même genre, soit à des genres très 
voisins ; cela a bien été reconnu exact. Mais avant d’exa 
miner les divers types de colonies mixtes, il nous faut 
insister sur deux faits :

i° On a découvert que beaucoup de fourmis volent et 
mangent les larves et les pupes appartenant à d’autres 
colonies, de leur propre espèce ou d’espèces différentes. 
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Toute une sous-famille, celle des Doryliiiés, pratique 
très nettement et de façon constante ce genre de rapt.

J’ai été souvent témoin de telles expéditions accomplies par 
nos très petites espèces d’Ecilon (Acamatus), et j’ai observé 
tout récemment les mêmes habitudes, mais à plus grande 
échelle, dans des espèces plus grosses (E. burchelli et hama
tum'). J’ai, en outre, observé, en Australie, que les membres 
d’un genre, au moins, de Cérapachyinés, Phyracaces, font des 
ravages du même genre dans les colonies d’autres fourmis, 
dont elles prennent la couvée et la transportent comme une 
proie dans leurs propres nids. M. J. Clark, de Perth (Australie 
occidentale) m’a raconté qu’il a été récemment témoin d’une 
expédition de ce genre, exécutée dans une colonie d'iridomyr- 
mex gracilis, par une espèce non décrite de Phyracaces (1).

Il arrive fréquemment que les jeunes ainsi volés soient 
dévorés, mais, dans les colonies bien approvisionnées, on 
leur laisse achever lettr développement et les ouvrières 
ainsi formées sont adoptées comme membres bond fide 
de la colonie, même si elles appartiennent à une espèce 
différente. Il est ainsi possible de produire expérimen
talement une colonie mixte, en fournissant à la colonie 
la couvée, à maturité, d’une autre espèce. Par ce moyen, 
Miss Fielde (1900) parvint à amener dés espèces appar-

(1) Rappelons que Darwin faisait dériver de ces mœurs 
l’habitude de faire des esclaves, que possède Formica sanguí
nea, et, en dépit de tous les arguments dont Wasmann appuie 
l’hypothèse inverse, je crois encore qu’il y a une très grande 
part de vérité dans l’hypothèse phylogénétique du grand natu
raliste. F. sanguínea a été primitivement une fourmi préda
trice, descendant très probablement de formes ayant des habi
tudes très voisines de celles d’Eciton ; mais actuellement, elle 
en est venue à limiter ses incursions à certaines espèces, abon
dantes et prolifiques, du même genre qu’elle (variétés de F. 
fusca, cinérea, neogagates, palUdefulva, etc.). Elle dévore 
toujours la plus grande partie des larves et des pupes dont 
elle s’est emparée.
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tenant même à des sous-familles différentes, à vivre en
semble dans une entente parfaite. Il est intéressant de 
constater, en outre, que les fourmis élevées ainsi dans la 
colonie d’une espèce étrangère peuvent se montrer très 
hostiles vis-à-vis de leurs propres sœurs qui sont restées 
et se sont développées dans le nid maternel.

2° Le second point, sur lequel je désire insister, est le 
suivant : les colonies mixtes rencontrées dans la nature 
ne sont point produites, dans le ¡premier cas, simplement 
par le vol de la couvée d’une espèce étrangère, mais aussi 
par une jeune reine d’une espèce parasite, qui n’est point 
capable d’établir une colonie indépendante et qui enva
hit le nid d’une autre espèce, laquelle devient ainsi son 
hôte. L’envahisseur et l’hôte se comportent différemment 
suivant les espèces ; mais, dans ¡presque tous les cas ob
servés, la reine de l’hôte, si elle existe, est tuée, et l’in
truse prend sa place. Comme la reine des fourmis est 
véritablement l'organe reproducteur de la colonie con
sidérée comme un superorganisme, on ¡peut dire que la 
colonie envahie est castrée et son personnel d’ouvrières 
stériles est contraint de consacrer toutes ses forces à éle
ver la couvée que produit aussitôt le parasite fécond.

Ayant présentes à l’esprit ces considérations générales, 
nous allons examiner maintenant les divers types de colo
nies mixtes, parmi lesquelles nous distinguerons trois 
catégories : celles des faiseurs d’esclaves, et celles des 
parasites sociaux, temporaires ou permanents.

* * *

i° Le phénomène particulier connu sous le nom d’es- 
clavage, ou « doulose », se produit dans deux genres de 
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Formicinés, Formica et Polyergus, et deux genres de 
Myrmicinés, Strongylognathus et Harpagoxenus ; il pré
sente trois stades phylogénétiques : un stade primitif, 
(a) chez Formica sanguínea, un stade culminant (b) chez 
Polyergus et un stade évanescent (c) ou dégénéré (d) 
chez Strongylognathus et Harpagoxenus.

a) Formica sanguínea est une fourmi rouge esclavagiste, 
commune mais plutôt localisée et ayant un abdomen noir ou 
brun ; elle est représentée par de nombreuses sous-espèces et 
variétés, occupant le nord de l’Europe, l’Asie et le Nord de 
l’Amérique. Elle est facile à distinguer des autres espèces du 
genre, au moins dans l’Ancien Continent et les Etats-Unis de 
l’Est, par la découpure très accentuée du chaperon. Sanguí
nea est l’une des fourmis les plus intelligentes, et par suite 
l’une des plus intéressantes à conserver dans les nids artifi
ciels. Ses mœurs furent étudiées en premier lieu, il y a plus 
d’un siècle, par Pierre IIuber (1810), le fils de François Hubfr, 
l’aveugle, et, depuis, elle a toujours attiré l’attention des myr- 
mécologistes, parce que ses armées d’ouvrières font des incur
sions périodiques dans les colonies d’une espèce noire très 
commune, Formica [usca.; elles enlèvent les larves et pupes 
d’ouvrières, les transportent dans leur nid, en laissant beaucoup 
se développer et les conservent comme membres de leur 
colonie. Ainsi la colonie est mixte, et les individus noirs ont 
été appelés esclaves à cause de leur provenance et de leur 
couleur. Il est évident toulefois, que ce terme est peu appro
prié, car un esclave est « un homme qui est la propriété d’un 
autre homme, occupant politiquement et socialement un niveau 
inférieur à celui des citoyens ordinaires, et contraint par la 
[orce au travail » (Nieboer) ; et aucun de ces caractères dis
tinctifs n’est applicable aux ouvrières [usca dans le nid de 
sanguínea. On devrait plutôt les appeler des « auxiliaires » 
(Ililfsanieisen). L’une au moins des sous-espèces de sanguinea 
(aserva) ne fait pas d’esclaves, et-les colonies de quelques 
formes perdent cette habitude au bout d’un certain temps ; la 
colonie de sanguinea, une fois établie, peut donc parfaitement 
mener une vie indépendante.

Darwin et d’autres ont fourni des explications variées de 
cette habitude particulière aux sanguinea, mais la signification 
en est restée obscure, jusqu’à ce que j’aie découvert (1905, 
1906, 1907a, 1908b) qu’elle a son origine dans les mœurs de la 
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jeune reine. Celle-ci est absolument incapable de fonder seule 
une colonie ; aussi, après son vol nuptial, doit-felle adopte, 
l'une des trois méthodes suivantes : ou retourner au nid ou 
elle a été élevée, ou pénétrer dans quelque autre nid de san
guínea, ou envahir un nid de Formica fusca. Comme le pre
mier et le second moyens sont quelquefois adoptés par d’au
tres fourmis et ne conduisent point à la formation de colo
nies mixtes, nous ne nous y arrêterons pas davantage et nous 
étudierons seulement le troisième. Dès que la reine sanguínea

Fig. 56. — Formica sanguínea (profil), a. reine (ailes et pattes 
supprimées) ; b. pseudogyne ; c. ouvrière ; d. tête d’ouvrière, 
avec l’échancrure caractéristique sur le clypeus.

a envahi une colonie de fusca, elle devient très agitée, elle s’in
téresse beaucoup à la couvée, prend et réunit en une pile au
tant de pupes qu’elle en peut saisir et monte la garde autour 
d’elles. Elle tue quelques ouvrières fusca qui sont assez har
dies pour tenter de reprendre leur bien et elle est bientôt lais
sée en toute tranquillité, maîtresse du produit de son larcin. 
Parfois, des ouvrières fusca sortent des cocons et adoptent 
immédiatement une attitude amicale à l’égard de la reine, la

sociétés d’insectes 12 
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nourrissent par régurgitation et la traitent comme si elle était 
leur propre mère. Elle commence à pondre des œufs et les 
larves qui en sortent sont nourries et élevées par les ouvrières 
noires, si bien que l’apparition des ouvrières sanguínea coïn
cide avec la formation d’une colonie mixte. Ces ouvrières prou
vent qu’elles ont hérité de leur mère les tendances à voler 'a 
couvée des colonies voisines de fusca, mais elles pratiquent ce 
vol en groupe et transportent la couvée de fusca dans leur 
nid. Dans certaines colonies, comme je l’ai indiqué, cette ten
dance au vol et à l’esclavage peut disparaître après un cer
tain temps et, chez aserva, elle semble s’effacer très précoce
ment, ou peut-être même n’est-elle pas transmise aux ouvrières. 
Dans de tels cas, le personnel des colonies âgées peut donc 
être uniquement formé de sanguínea, après que soient mortes 
de vieillesse les ouvrières fusca du premier lot volé et élevé 
par la reine.

Ces mœurs, que j’ai observées chez les jeunes reines de 
sous-espèces américaines de sanguínea, ont été plus tard 
retrouvées chez les formes européennes typiques, par 
Vieiimeyer (1908, 1909, 1910 a, 1910 b), Wasmann
(1908 a, 1909 c, 1910 b) et Donistiiorpe (1910, 1911). 
Il est évident que l’esclavage est au fond une forme de 
prédatisme et tire son origine de l’impossibilité où se 
trouve la jeune reine de fonder une colonie sans l’aide 
d’ouvrières. A l’encontre de la plupart des reines de four
mis, elle n’a pu accumuler dans son corps assez de nour
riture pour supporter un long jeûne et alimenter sa pre
mière couvée. A un autre point de vue, elle est certaine
ment un parasite, et les ouvrières fusca en sont l’hôte. La 
colonie pouvant éventuellement cesser d’accroître son 
personnel ouvrier par le vol de couvées de fusca, c’est là 
une raison suffisante pour donner à ce type d’esclavage 
le qualificatif de temporaire, aigu ou facultatif.

b) Les espèces de Polyergus, ou « amazones » comme les a 
appelées Pierre Huber (1810), ont à peu près la même distri
bution que sanguínea et ont pour esclaves les mêmes espèces 
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de Formica ; mais leur façon de s’assurer ces esclaves est 
extrêmement perfectionnée. Les amazones sont de très belles 
fourmis rouges (sauf l’espèce japonaise, P. samurai, qui est 
noire) ; elles ont des mandibules minces, en forme de faucille, 
parfaitement adaptées pour le combat, mais inutilisables pour 
creuser le sol ou capturer une proie. Ces insectes ne peuvent 
donc, ni faire des nids, ni se nourrir eux-mêmes, ni soigner 
leurs jeunes ; ils dépendent absolument de leurs esclaves. 
Comme sanguínea, les amazones font des incursions périodi
ques, qui ont toujours lieu, pour on ne sait quelle raison, 
l’après-midi ; mais leurs armées ont une organisation et une 
tactique des plus perfectionnées ; la soumission et le pillage

Fig. 57. — Polyergus lucidus. a. ouvrière (profil) ;
b. tête avec mandibules en faucille.

des colonies de [usca s’effectuent avec rapidité et précision, 
on peut dire même avec l’éclat le plus consommé. En général, 
à l’approche des amazones, les ouvrières fusca fuient terri
fiées ; mais si elles tentent quelque résistance, les amazones 
leur transpercent la tête de leurs mandibules recourbées. Au 
sortir des pupes volées, les jeunes ouvrières creusent le nid, 
nourrissent les Polyergus, et élèvent leur couvée, mais elles 
ne suivent pas les armées dans leurs raids. Les premiers sta
des de la fondation des colonies ont été étudiés par Emery 
(1908b, 1909a, 1909b, 1911a, 1911b), qui trouva que les jeunes 
reines Polyergus se font adopter par quelque petite et faible 
colonie de [usca, après en avoir tué la reine d’une blessure à la
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tête. Elle donne ensuite naissance à la couvée qui se livrera 
plus tard à la conquête et à la soumission des colonies de 
fusca. Ces tendances aux expéditions ne disparaissant jamais, 
même dans les colonies âgées, on peut regarder Polyergus 
comme un faiseur d’esclaves chronique, ou obligatoire.

c) En Europe, il y a plusieurs espèces du genre Strongylo- 
gnathus, fort intéressant ; ces fourmis ont, comme Polyergus, 
des mâchoires en faucille, elles appartiennent toutefois à une 
sous-famille toute différente, celle des Myrmicinés, et elles 
vivent toujours dans les colonies de la fourmi des pavés, 
Tetraruorium cœspilum. Nos connaissances fragmentaires

Fig. 58. — Strongylognathus testaceus. a. ouvrière ; b. tête 
d’ouvrière ; c. tête d’ouvrière de Str. huberi ; d. ouvrière de 
Tetramorium cæspitum.

nous indiquent que ce cas représente un type d’esclavage dégé
néré ou évanescent. Les ouvrières de S. rehbinderi et huberi 
paraissent faire encore des incursions dans les colonies de 
Tetramorium et transporter les couvées prises (Forel, 1900), 
Kutter (1920, 1923) a observé aussi des raids nocturnes accom
plis par alpinus, une sous-espèce de huberi que j’ai découverte, 
il y a plusieurs années (1909), près des sources de Vis.p, en 
vue du Matterhorn ; dans ces raids, elle est accompagnée par 
ses esclaves, qui prennent une grande part au combat et 
ramènent au nid la couvée de leur propre espèce. Dans ce 
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cas, les esclaves sont vraiment les maîtres et ils semblent 
employer les Strongylognathus simplement pour déconcerter 
ou effrayer les colonies de cæspitum, dont ils veulent voler la 
couvée. En dernier lieu, l’espèce du genre la mieux connue,
S. testaceus, ne fait aucune expédition, et sa caste ouvrière 
tend à disparaître. Wasmann (1891, 1915c), Mrazek, Forei. 
et moi (1908), nous avons découvert que les colonies de cæs- 
pitum infestées par cette espèce conservent leur reine. Il est 
donc probable que pour fonder sa colonie, la jeune reine 
testaceus s’associe avec une jeune' reine cæspitum, au moment 
où celle-ci établit son nid. Dans les colonies mixtes d’autres 
espèces de Strongylognathus et de Tetramorium, la reine de 
l’hôte paraît, être éliminée, comme dans les colonies de Po- 
lyergus.

d) On peut compter encore au nombre des fourmis faiseuses 
d’esclaves ou doulotiques, un autre genre de Myrmicinés, Har- 
pagoxenus, comprenant seulement deux espèces, H. sublævis 
de l’Europe centrale et septentrionale, et H. americanus des 
Etals de l’Est. Il y a plusieurs années (1906), je découvris cette 
dernière espèce dans une localité isolée de l’Etat de New- 
York ; elle vivait au sein des colonies de Leptothorax curvi- 
spinosus, dans des troncs creux de sureau ; mais jamais on 
ne l’a retrouvée en cet endroit. L’espèce européenne sublævis 
a été étudiée par Adlerz (1896) en Suède, où elle n’a que des 
reines ergatoïdes, et par Viehmeyer (1906, 1912, 1921) en Alle
magne, où elle a, en plus, des reines ailées. Ces deux cher
cheurs ont trouvé que les ergatoïdes et les ouvrières font 
irruption dans les nids de Leptothorax acervorum ou mus- 
corum, prennent la couvée et l’emportent dans leur nid. Sui
vant Viehmeyer, cet Harpagoxenus se comporte comme Po- 
lyergus et présente une dépendance absolue vis-à-vis de ses 
esclaves. Cet auteur décrit comme suit le mode de formation 
de la colonie, qui rappelle celui de sanguinea : « Comme chez 
toutes les fourmis parasites, la colonie se fonde suivant le 
type dépendant. La fondation a lieu sans doute pendant les 
expéditions de conquête. Les femelles ergatoïdes participent 
à ces. raids et restent en arrière dans le nid dépouillé, afin 
d’y élever pour leur propre compte un premier lot d’auxiliaires 
provenant des races pupes de Leptothorax qui y ont été lais
sées ou qui leur sont échues en partage. J’ai découvert deux 
fois de telles colonies, récemment fondées (Dresde 1908, et 
Oberrittergrün 1915). Elles consistaient en une femelle soli
taire, ergatoïde, avec, dans un cas, une seule, dans l’autre 
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deux, ouvrières Leptothorax et quelques jeunes des auxiliaires. 
Des expériences ont, en outre, prouvé qu’une femelle isolée par
vient très bien à piller un nid et voler les pupes. Mais, dans 
le cas des femelles ergatoïdes, ce type de fondation est im
probable, car la réussite en est moins sûre que lorsque «a 
colonie se fonde au cours d’un raid. D’ailleurs, les deux jeunes 
colonies paraissaient avoir été établies dans les nids .pillés. »

2° En igoâ, j’ai découvert un autre mode de formation 
des colonies mixtes, que j’ai appelé parasitisme tempo
raire, et qui pourrait aussi être appelé parasitisme aigü, 
ou protélien. Ce type se rencontre chez un certain nom
bre d’espèces appartenant au moins à trois sous-familles 
de fourmis ; plusieurs Formicæ et Lasii, parmi les For- 
micinés, certaines espèces de Bothriomyrmex chez les 
Doliclioderinés, et quelques rares espèces d’Aphænogas- 
ter et de Crematogaster chez les Myrmicinés.

Je l’ai découvert d’abord chez Formica, consocians, qui appar
tient à un groupe d’espèces (groupe de microgyna) repré
sentées seulement dans l’Amérique du Nord et caractérisées 
par les reines très petites, souvent plus petites ou du moins 
pas plus grosses que les plus grandes ouvrières, et parfois 
très différentes par la couleur ou la pilosité, — jaunes ou 
rouges, avec de longs poils dorés. Ces caractères sont très 
significatifs, puisqu’ils sont justement ceux des myrmécophiles 
symphiles. La jeune reine de ces fourmis pénètre dans le 
nid d’une autre Formica, appartenant au groupe de jusca, ou de 
pallidifulva ; elle se fait adopter facilement, sans doute à 
cause de sa petite taille et de son odeur attirante. On ne con
naît pas avec certitude le sort de la reine de l’hôte, dans les 
nids ainsi envahis, mais elle est probablement tuée par ses 
propres ouvrières. Le parasite commence alors à produire sa 
couvée, qui est soignée par les ouvrières de l’hôte, et il en 
résulte une colonie mixte. Comme les descendants de la reine 
n’ont aucune tendance à piller d’autres nids de l’espèce hôte, 
et, comme les ouvrières de l’hôte meurent naturellement au
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cours de quelques années, il ne reste qu’une colonie pure de 
l’espèce parasite, qui peut s’accroître jusqu’à être très popu
leuse et très agressive ; cela rappelle de superbe façon cer
taines institutions humaines, qui, après un stade de parasi
tisme humble et servile, ont acquis, au cours des siècles, une 
puissance exubérante et insolente. Par la suite, ce mode de 

Fig. 59. — Formica 
b. grande ouvrière 
petioles d’ouvrière

microgyna. a. reine (ailes supprimées) ; 
(à la même échelle) ; c. sa tête ; d. et e. 
et de reine, face postérieure.

parasitisme temporaire fut découvert dans deux autres groupes, 
dont les types sont F. rufa et exsecta. Ces fourmis (F. rufa, 
pratensis, obsctiripes, exsectoides) dressent souvent des nids 
en monticule atteignant des dimensions considérables, soit en 
Europe, soit dans l’Amérique du Nord. La méthode suivie pour 
fonder leurs colonies a été. étudiée par Wasmann, Viehmeyer 
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(1908), Donisthorpe (1909. etc.), Brun (1910, 1912 a, 19J2 b, 
1913 a, 1913 b, 1924), Crawley et Donisthorpe (1913), Kutter 
(1913 a, 1913 0, 1917), Tanouary (1911), moi-même (1908 c, 1909) 
et d’autres (1).

On a découvert aussi que les diverses sous-espèces et varié
tés de Lasius umbralus, d’Europe et d’Amérique du Nord, sont 
des parasites sociaux temporaires de L. niger et de ses varié
tés (Crawley 1909, Crawley et Donisthorpe 1913, Wasmann 
19090, 1923a, Tanquary 1911, Wheeler 1917a, Rushkamp 1924), et, 
ce qui est plus remarquable, que l’espèce européenne aber
rante Lasius (Dendrolasius) [uliginosus établit ses colonies avec 
l’aide d’ouvrières umbralus et bicornis. (Donisthorpe 1897, 
1922, etc., Crawley 1910a, Crawley et Donisthorpe 1913, de 
Lannoy 1908, Forel 1908, Emery 1908a, Wasmann 1909, Bônner 
1915, Lomnicki 1922). L. [uliginosus est donc un type hyperpa- 
rasite social temporaire. Tanouary a observé un cas d’adoption 
d’une reine de L. umbralus minutus par une colonie de L. 
niger var. américaines, et, en 1917, il m’a été donné de voir de 
nombreuses jeunes reines de L. umbratus subumbralus recher
cher les colonies de L. niger var. neoniger et silkaënsis et se 
faisant adopter par elles, à l’altitude de 9.000 pieds, à Cloud- 
croft, dans les Monts Sacramento, au Nouveau Mexique. La 
femelle de subumbratus est couverte de longs poils jaunes et a 
une odeur suave particulière. On observe une pilosité ana
logue chez la femelle de L. cilialus du Cashmir. Les espèces 
nord-américaines L. (Acanthomyops) lalipes et murphyi, dont 
les femelles ont aussi des poils dorés ressemblant à des tri- 
chomes, sont peut-être des parasites temporaires, ou des 
hyperparasites de quelques-unes de nos formes de L. niger 
ou umbratus.

On ne connaît pas avec certitude le sort exact des reines de 
l’hôte dans les colonies mixtes de Lasius, mais il est probable 
que la reine de niger est tuée par la reine umbratus. Dans le 
cas de Bothriomyrmex décapitons, le massacre de la reine de 
l’hôte a parfaitement été observé par Santschi (190G, 1920), à 
Tunis. La jeune reine redescendant après son' vol nuptial, erre 
sur le sol, jusqu’à ce qu’elle rencontre le nid d’une colonie de

(1) Plus de vingt espèces de Formica, des groupes de ru[a, 
exsecla et microgyna, comprenant un grand nombre de sous- 
espèces et de variétés, peuvent être aujourd’hui considérés 
comme des parasites sociaux temporaires, d’espèces et de 
variétés des groupes de [usca et pallidejulva.
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Tapinoma nigerrimum ; elle se laisse prendre et arrêter par les 
ouvrières ; celles-ci se mettent en devoir de l’entraîner dans 
leur terrier en la tirant par ses pattes et ses antennes. Après 
avoir pénétré dans le nid, le parasite est parfois attaqué par 
les ouvrières ; mais elle se réfugie alors sur la couvée ou sur 
le dos de la grosse reine de Tapinoma. Dans l’une ou l’autre 
de ces positions, elle paraît absolument à l’abri de toute atta
que, sans doute parce que sa propre odeur est dominée par 
celle de la couvée ou de la reine de l’hôte. Santschi a observé 
que le parasite passe souvent de longues heures sur le dos 
de la reine de Tapinoma, et que, dans cette position, elle s’oc
cupe à couper la tête de son hôte. Tout en accomplissant ce 
cruel exploit, elle acquiert peu à peu l’odeur du nid et elle est 
adoptée par les ouvrières Tapinoma, à la place de leur malheu
reuse mère. A partir de ce moment, le parasite s’occupe de 
leur faire élever sa couvée. 11 arrive que les ouvrières hôtes 
meurent de vieillesse et le nid devient alors la propriété d’une 
colonie pure et prospère de Botlirioniyrmex decapitans.

3° Il n’y a pas moins de i4 genres et 17 espèces de 
fourmis, de diverses parties du monde, qui puissent être 
classées au nombre des parasites sociaux permanents ou 
chroniques. Elles ont toutes complètement perdu leur 
caste ouvrière, el ressemblent étroitement, à cet égard, 
à Vespa austriaca et arctica et aux espèces de Psithyrus.

Nous distinguons deux types parmi ces parasites ¡per
manents, ceux chez lesquels mâles et femelles ont une 
même taille et même structure et qui ont des moeurs 
normales ou peu modifiées (Epipheidole, Sympheidole, 
Wheeleriella, Epœcus, etc.), et ceux chez lesquels l’un 
des sexes, ou les deux, présentent des modifications dé
génératives nettes (Anergates, Anergatides, Bruchomyr- 
ma).

Les jeunes reines pénètrent dans les nids d’autres fourmis, 
et se font adopter, comme les reines des parasites temporal- 
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res. Il semble que la reine de l’hôte soit régulièrement assas
sinée par ses propres ouvrières. Ceci a du moins été observé 
par Santschi (Forel 1906) dans le cas de Wlieeleriella santscliii, 
qui vit dans les nids d’une espèce nord-africaine banale, Mono
morium salomonis. Après la fécondation, la reine de Wlieele
riella erre de ci de là à la surface du sol, cherchant un nid 
de Monomorium. Quand elle s’approche de l’entrée d’un tel 
nid, elle est « arrêtée », comme dit Santschi, par une bande 
d’ouvrières de Monomorium, qui s’attachent à ses pattes et a

Fig. 60. Wlieeleriella sanslchii, femelle (Tunis).

ses antennes et l’entraînent ainsi dans leurs galeries. Quel
quefois, on l’a vue s’élancer subitement, et de son propre mou
vement, dans l’entrée du nid, et être arrêtée à l’intérieur. Les 
Monomorium ne donnent aucune marque d’irritation et la reine 
peut bientôt aller et venir le long des galeries sans être mo
lestée. Les ouvrières commencent à la nourrir et l’adoptent, et 
en peu de jours, elle pond ses premiers œufs qui sont acceptés 
et soignés par les hôtes. Le parasite n’accorde aucune atten- 

rcin.org.pl



ÉVOLUTION DES PARASITES SOCIAUX 363

lion à la reine, beaucoup plus grosse, de Monomorium, mais 
celle-ci est parfois tuée par ses propres ouvrières.

D’autres espèces, comme le fameux Anergates atratulus 
d’Europe, l'Anergatides liohli (Wasmann 1915b), récemment dé
couvert au Congo, et le Bruchomyrma d’Argentine (Santschi), 
sont bien plus fortement modifiés et représentent les stades 
ultimes de la dégénérescence par parasitisme. Chez Anergates, 
qui vit avec Tetramorium cæspitum et a été étudié par de nom
breux chercheurs, la reine est petite et ailée, mais lorsqu’elle 

Fig. 61. — Anergates atratulus, a. reine vierge ; b. vieille reine 
pondeuse à abdomen renflé ; c. sa lête vue de face ; d. mâle 
aptère et pupoïde ; e. sa tête.

a perdu ses ailes et a été adoptée, son abdomen devient dé
mesurément gonflé par les œufs, si bien qu’elle ressemble à 
une reine âgée de termites. Le mâle est aptère et ressemble à 
une nymphe ; il est incapable de quitter le nid ; aussi l’accou
plement se fait-il entre frères et sœurs (« adelpliogamie » de 
Forel). On retrouve des conditions analogues chez Anerga- 
tides et Bruchomyrma, qui vivent dans les nids de Pheidole. 
Chez toutes ces espèces sans ouvrières, les descendants de la 
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reine sont, tous, forcément des mâles et des femelles et sont 
formés pendant la durée de vie des ouvrières de l’hôte. Les 
colonies sont donc mixtes durant toute leur existence qui 
s’achève nécessairement par la mort de l’hôte.

** *

Bien que le précédent exposé dés diverses formes de 
parasitisme social ait été fortement condensé, afin de le 
réduire aux limites d’une seule leçon, fort peu de temps 
me reste pour terminer sur quelques courtes remarques. 
On a pu noter que tous les hôtes- sont très abondants, ont 
une aire très vaste et sont donc des espèces dominantes. 
Ceci est particulièrement exact ¡pour les fourmis, For
mica fusca, Tetramorium cœspitum, Tapinoma sessile. 
Monomorium salomonis, Leptothorax acervorum, etc... 
En outre, presque tous les hôtes forment de grandes colo
nies, ¡parce qu’ils ont des reines prolifiques et des ou
vrières réussissant parfaitement l’élevage des couvées. 
Tout au contraire, les parasites sont très rares et spora
diques. C’est particulièrement le cas des faiseurs d’es
claves dégénérés, et dés parasites permanents sans caste 
ouvrière, dont certains comptent parmi les fourmis les 
plus rares. Pendant plus de quarante ans, Forel ne put 
trouver en Suisse qu’un très ¡petit nombre de colonies 
d’Anergates atratulus, bien que ce pays ait une faune de 
fourmis plutôt exubérante, et cette espèce n’a été décou
verte que tout récemment en Grande-Bretagne. Dans 
l’Amérique du Nord, Epœcus pergandei a été trouvé une 
première fois il y a de nombreuses années, et ni Mann 
ni moi n’avons ¡pu le rencontrer de nouveau, quoique 
nous ayons examiné des centaines de colonies de son 
hôte, la banale Monomorium minimum. Presque tous les
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autres parasites ne sont connus que par des spécimens 
trouvés dans des colonies uniques de leurs hôtes pour
tant. si abondants. Il faut aussi remarquer que certains 
de ces derniers, par exemple Formica fusca et Tetramo- 
riiim cæspilum, sont parasités par plusieurs espèces de 
fourmis. Il est vrai, en outre, que seules les fourmis ayant 
des colonies vigoureuses et appartenant à des espèces do
minantes abritent des myrmécophiles nombreux et variés.

'Cette sensibilité particulière à l’infestation parasitaire, 
de la part des espèces vigoureuses de Formicidés est inté
ressante. à rapprocher des conclusions analogues de Rai
nes (1922) au sujet des rapports entre la vigueur végéta
tive d’une plante hôte et sa sensibilité aux maladies.

Tous les chercheurs sont d’avis que les parasites per
manents, sans ouvrières, représentent, le stade final, dé
généré et évanescent de l’évolution dans la série des pa
rasites sociaux ; mais les opinions sont, divergentes en ce 
qui concerne le stade initial ou primitif. Wasmann et 
Piéron (1910) soutiennent qu’il est représenté par les 
¡parasites temporaires et font, dériver les mœurs de ces 
derniers de celles des reines fourmis, qui, après la fécon
dation, recherchent et s’assurent l’adoption des colonies 
de leur ¡propre espèce (pléométrose secondaire). Suivant 
ces auteurs, les types de parasitisme doulotique et perma
nent dériveraient l’un et l’autre de ce parasitisme tem
poraire. Viehmeyer, Emery, Brun et moi, nous soute
nons au contraire, que les habitudes prédatrices du type 
réalisé par Formica sanguínea représentent plus proba
blement le stade initial, et que le parasitisme conciliant, 
temporaire et finalement servile et permanent représente 
le développement naturel ultérieur de cette forme violente 
et agressive des relations entre hôte et parasite. Cette af
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firmation est basée sur les considérations suivantes : i° 
d’une façon générale, le parasitoïdisme et le parasitisme 
sont dérivés évidemment du prédatisme, chez la plupart 
des insectes solitaires ; la même succession se retrouve 
chez les myrmecophiles, les parasites sociaux des abeilles, 
les faiseurs d’esclaves dégénérés (par exemple Strongylo- 
gnathus'), les fourmis qui forment les nids composés, etc.; 
et 2° plus particulièrement, les reines de certains para
sites temporaires, ayant de grosses reines, comme Formica 
rufa, se comportent quelquefois comme F. sanguínea, 
quand elles fondent leurs colonies et les espèces à petites 
reines, de couleur jaune ou rouge et ayant des tricho
mes, sont évidemment des formes dérivées, etc.

Les relations entre hôte et parasite, considérées ci-des
sus, ont aussi une grande importance au point de vue de 
la « sélection amicale » et des « instincts symphiliques » 
de Wasmann. On peut admettre que les parasites tempo
raires et permanents, et au moins plusieurs espèces dulo- 
tiques (Strongylognathus, Polyergus), se comportent com
me des myrmecophiles symphiliques, puisqu’ils profitent 
comme ceux-ci des tendances progénitophiles de leurs 
hôtes et ont avec eux des relations trophallactiques. Nous 
avons vu que certains parasites temporaires ont vérita
blement acquis des caractères symphilitiques (petite taille, 
coloration jaune ou rouge, trichomes, habitudes de con
ciliation ou de sollicitation). En outre, les parasites per
manents, qui ont perdu leur caste ouvrière, sont aussi 
réellement des insectes solitaires et peuvent être considé
rés comme des symphiles. La disproportion considérable 
entre l’abondance de ces parasites et celle de leurs hôtes 
montrent bien que les premiers ne peuvent tirer leurs 
caractères particuliers d’une sélection amicale accomplie
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par les derniers, et le fait que les ¡parasites ¡provoquent 
réellement la castration de la colonie qu’ils infestent, ou 
y conduisent, et qu’ils ne tolèrent jamais la formation de 
descendants mâles provenant des ouvrières, ce fait ¡prou
ve qu’il n’existe aucune base héréditaire pour le déve
loppement d’instincts symphiliques de la part de l’es
pèce de l’hôte. Comme dans le cas des myrmecophiles, les 
adaptations ¡particulières, soit de structure, soit de mœurs, 
à des hôtes spéciaux, débutent et se développent entiè
rement sous l’action des parasites sociaux eux-mêmes, et 
rien n’indique que ces adaptations exigent quelque ex
plication biologique différant de façon fondamentale de 
celles qui ont été proposées pour les cas innombrables de 
parasitisme se produisant chez les insectes solitaires, chez 
les autres animaux ou chez les plantes.
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CHAPITRE XI

CONCLUSIONS

Si les conclusions auxquelles nous sommes parvenus 
dans les leçons précédentes sont exactes, il est possible 
d’esquisser dans ses grandes lignes le plan probable de 
l’évolution des insectes vraiment sociaux, appartenant à 
l’ordre des Isoptères et au sous-ordre des Aculéates, chez 
les Hyménoptères.

Nous avons vu que les premiers sont issus des Proto
blattoïdés, ¡peut-être dès la ¡période permienne, et, après 
avoir traversé des stades primitifs analogues à ceux des 
Mastotermitidés et Calotermitidés actuels, ils ont atteint 
leur point culminant chez les Termitidés spécialisés et 
puissants de l’Ethiopie et de l’Orient. Il est évident que 
le caractère et la direction de l'évolution des Isoptères 
ont été, dans leur ensemble, déterminés principalement 
par le mode d’alimentation spécial à ces insectes. Un ré
gime de cellulose ou d’humus est responsable de leurs 
particularités les plus frappantes : leur tégument vulnéra
ble, leur microphthalmie et leur photophobie, leur habi
tude d’employer leurs excréments comme matériaux de 
construction, les relations trophallactiques qu’ils ont en
tre eux, leur utilisation des Protozoaires symbiotiques 
dans la digestion de la cellulose, etc. Seuls, les termites 
supérieurs ont acquis une habitude nouvelle, celle de 
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cultiver et de manger des champignons, habitude qui 
est aussi liée étroitement avec leur régime et leur milieu 
d’existence, qui sont l’un et l’autre la cellulose. Le choix 
d’un aliment abondant, mais de digestion difficile, et 
l’existence confinée dans de petites cavités aux cloisons 
résistantes, déterminent une prolongation dé la vie, com
me chez la plupart des insectes qui creusent le bois, et une 
tendance au groupement des adultes, au rapprochement 
des parents et des enfants. Nous trouvons des transfor
mations semblables, mais plus atténuées, subsociales, 
chez beaucoup de Coléoptères, appartenant aux familles 
des Scolytidés, Platypodidés et Passalidés, chez Phrena- 
pates, parmi les Ténébrionidés et chez Parartdra, parmi 
les Cérambycidés.

L’évolution des Aculéates sociaux présente une bien 
plus grande diversification, un plus grand rayonnement 
des caractères d’adaptation, une intensité et une accélé
ration plus grandes. Nous l’avons indiqué précédem
ment pour leurs ancêtres, les Béthyloïdés, qui sont dé
rivés des Térébrants primitifs, descendant eux-mêmes 
de Phytophages inconnus. Les premiers Vespoïdés et 
Sphécoïdes provenaient probablement des Béthyloïdés ; 
ils forment actuellement un complexe, hautement dif
férencié, de petites formes archaïques. Les abeilles, qui 
sont les ¡plus élevées des Apidé<s sociaux, ont certaine
ment des ancêtres Sphécoïdes, et les Vespides et Formici- 
dés sociaux descendent certainement des Vespoïdés pri
mitifs. Là aussi, comme chez les Isoptères, le caractère 
de l’aliment a été le facteur déterminant de l’évolution, 
en même temps que l’indépendance et les initiatives du 
sexe femelle. Cette indépendance résulte naturellement 
elle-même de l’existence d’un spermathèque très spécialisé 
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et permettant une longue rétention du sperme, conservé 
vivant. L’évolution des Hyménoptères débute ¡par des 
formes comme les Protohyménoptères permiens, décou
verts par Tillyard et rattachés à nos Mécoptères moder
nes ; ce groupe avait des potentialités d’évolution beau
coup plus grandes que les Protoblattoïdés et il a conduit 
aux Phytophages rongeurs de feuilles et de bois. Cer
tains d’entre eux, comme les Oryssidés, devinrent pa- 
rasitoïdes et ouvrirent ainsi la voie à l’extraordinaire flo
raison des Térébrants ; tous conservèrent des habitudes 
entomophages, sauf quelques rares familles (Cynipidés, 
certains Chalcidoïdés). Les Béthyloïdés conservèrent aussi 
les mêmes habitudes dans leur essence, mais quelques 
genres (Bethylus, Scleroderma) devinrent plus plastiques 
et établirent des relations plus intimes les uns avec les 
autres et avec leurs descendants. Les Vespoïdés et Sphé- 
coïdés primitifs présentaient pratiquement les mêmes 
mœurs que les Béthyloïdés, mais avec l’accroissement du 
nombre des plantes à fleurs durant le Crétacé, quelques 
groupes (Apidés, Àfasaridés) devinrent exclusivement an- 
thophiles, d’autres le devinrent partiellement (au stade 
adulte). La plupart des fourmis, issues également d’an
cêtres Vespoïdés (Tiphiidés ou Scoliidés), sont encore en
tomophages, mais beaucoup de genres sont devenus de 
¡plus en plus végétariens.

Il est intéressant de noter que les changements de ré
gime qui se sont, produits au cours de l’évolution des Acu
léates, apparaissent d’abord chez la femelle adulte et sont 
transmis ultérieurement à la larve. Ainsi, chez les Phyto
phages, les adultes et les jeunes vivent les uns et les au
tres d’aliments végétaux grossiers (feuilles ou bois), mais 
les adultes de quelques Tenthrédinidés sont devenus en- 
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tomophages. Chez les Oryssidés et les Térébrants, ces 
habitudes ont été acquises aussi par la larve. Chez les 
Sphécoïdés et les Vespoïdés, les adultes sont devenus plus 
ou moins nectarivores, cependant que chez les abeilles et 
beaucoup de 'Masarinés, les larves, aussi bien que les adul
tes, se nourrissent exclusivement de nectar et de pollen. 
Comme nous l’avons déjà indiqué, les fourmis présen
tent des tendances semblables. Sans aucun doute, la con
sommation du nectar, de graines, de champignons, et de 
miellée (cette dernière substance étant simplement des 
sucs végétaux modifiés par la traversée des intestins 
d’Aphides, Coccides, etc.), était, à l’origine, limitée aux 
fourmis adultes. Mais quelques esipèces granivores nour
rissent aussi leurs larves de graines, et les larves de toutes 
les espèces mytécophages ont le même régime que les 
adultes.

Une intéressante observation, que m’a communiquée Mr. W. 
F. Fiske, indique que même l’habitude de manger les excré
ments sucrés des Homoptères est en train de se transmettre aux 
larves. 11 y a quelques années, dans l’Afrique orientale an
glaise, il a vu des fourmis transportant leurs larves hors du 
nid, en les hissant sur un tronc d’arbre, dans le feuillage, où 
elles les maintenaient, la bouche fixée à l’orifice anal des pu
cerons, afin que ces larves puissent boire la miellée. Comme 
Mr. Fiske est un entomologiste très compétent, je ne doute 
nullement de l’exactitude de son observation, tout en regrettant 
qu’il ait négligé de conserver quelques spécimens des four
mis, qui nous auraient permis d’identifier l’espèce et d’étudier 
de nouveau plus aisément ces curieuses habitudes.

L’un des résultats, et des plus intéressants, de notre 
étude de l’évolution est la conclusion suivante à laquelle 
on se trouve amené : c’est que le même type d’organisa
tion et de mœurs sociales a été atteint indépendamment 
par au moins douze groupes différents d’insectes. Il n’y 
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a peut-être pas, dans tout le règne animal, d’exemple plus 
frappant de ce qu’on appelle un développement « paral
lèle » ou « convergent ». En outre, les diverses manifes
tations du type social se sont arrêtées dans leur phylogé
nie, à des stades 1res différents et il y a toute raison de 
supposer que ces arrêts sont dus en partie à une stabilisa
tion ou à une standardisation des conditions extérieures, 
et en partie à une standardisation constitutionnelle conco
mitante, ou à l’incapacité où se trouvent les insectes mê
mes de se développer davantage. Même les formes supé
rieures, les plus spécialisées (fourmis, termites, abeilles 
domestiques) paraissent ainsi avoir depuisi longtemps 
achevé leur évolution. Peut-être se forme-t-il encore len
tement de nouvelles variétés ou sous-espèces, mais ce sont 
là de faibles oscillations qui n’introduisent point de dé
viations significatives dans les caractères essentiels de 
l’organisation sociale.

Dans les leçons précédentes, je me suis permis, à l’oc
casion, d’établir des comparaisons entre les insectes so
ciaux et l’homme, et je voudrais consacrer une grande 
partie de cette leçon à une tentative plus approfondie 
dans celte direction. Ce n’est point là, à mon avis, une 
entreprise futile, quoique présentant seulement un intérêt 
théorique. Bien entendu, on a fait de nombreuses com
paraisons, et, pour toutes sortes de motifs, aussi bien sé
rieux que satiriques, et sur la base de conceptions sou
vent inadéquates ou erronées des caractères qu’offrent les 
sociétés des hommes ou des insectes. Dans l’ensemble, les 
résultats en ont été si peu satisfaisants que les sociologues 
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s’cn sont détournés avec dédain. Mais, quoique l’homme, 
à cause de sa structure, de son hérédité et de ses mœurs 
très particulières, ne puisse tirer des insectes sociaux au
cun renseignement applicable avec profit à la solution 
des problèmes sociaux complexes qui le concernent, il ne 
faut pas oublier que cet homme ne cessera jamais d’être 
un animal et que ses activités ont des assises puissantes 
et irrévocables dans les fonctions de nutrition, de re
production, de relation et d’appétition, communes à tous 
les autres organismes vivants. Aussi, quand bien même 
le sociologue tiendrait peu compte des sociétés animales 
dans ses études spéciales, le biologiste, qui doit toujours 
considérer l’homme comme un Primate, a parfaitement 
le droit de considérer la société humaine comme une so
ciété animale. Et le sociologue n’a aucune objection à 
faire, puisqu’il est le premier à admettre que la sociolo
gie est encore une science rudimentaire et théorique.

i° Les sociétés animales et humaines représentent-elles 
des entités, ou des ensembles comparables, quoique d’un 
ordre plus élevé, à l’organisme individuel, celui-ci étant, 
comme on le sait, une colonie de cellules ? Cette ques
tion a été souvent discutée, spécialement ¡par Herbert 
Spencer, Espinas, Staeckel, Ribot, Lii.ienfeldt, De 
Greef, Fouillée, Novicow, Waxweiller, René Worms, 
Bartii, etc. Récemment Ferrière (iqi5) a repris toute 
la question et l’a soumise à un examen approfondi. L’in
térêt est évidemment concentré sur la société humaine. 
Les différences entre celle-ci et les sociétés animales sont 
si grandes, que la plupart des sociologues ont abandonné 
la question comme étant simplement verbale et scolasti
que. L’humanité est en réalité une association très intri
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quée de groupes liés les uns aux autres, dans leurs coo
pérations et leurs antagonismes, par des activités en par
tie conscientes et en partie inconscientes, sans limites 
spatiales définies, mais s’effectuant dansde temps, et ayant 
un caractère si mobile et si compliqué, que chaque indi
vidu est simultanément membre fonctionnel de plusieurs 
groupes.

Ainsi, Ferrière se refuse à regarder la société hu
maine comme un organisme au sens statique, quoiqu’il 
admette que ce soit un organisme au sens dynamique. 11 
paraît cependant obscurcir le problème en négligeant de 
fournir une juste estimation de sociétés telles que les so
ciétés d’insectes. Celles-ci sont certainement des entités 
distinctes, comme les simples Métazoaires ou Métaphytes, 
possédant une limite, une taille, une structure et une on
togénie, toutes bien définies, et consistant en éléments 
polymorphiques, en dépendance mutuelle. Elles peuvent 
donc être appelées superorganismes et constituent un stade 
intermédiaire très intéressant entre le Métazoaire soli
taire et la société humaine. Chaque société d’insectes est 
une famille, comme la famille humaine ou la horde qui 
constitua probablement la société humaine à son pre
mier stade postanthropoïde. On pourrait donc regarder 
la société humaine actuelle comme une fusion de socié
tés, un hyper-hyperorganisme, ou hyperorganisme du se
cond degré.

La distinction établie par Fouillée et Ferrière, d’après 
laquelle les individus, dans les sociétés animales ou hu
maines, conservent leur mobilité et sont isolés spatiale
ment, tandis que les éléments histologiques de l’orga
nisme sont fixes et contigus, est peut-être moins signifi
cative que le pensent ces auteurs. Les globules du sang 
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sont aussi une partie de l’organisme et les distances sépa
rant les éléments des tissus sont relatives. Bien mieux, les 
cellules, le sérum, la lymphe, etc., sont des masses d’élec
trons séparés par des distances si énormes que, si le corps 
humain pouvait être comprimé jusqu’à ce que tous ses 
électrons fussent au contact les uns des autres, il aurait 
un volume total n’excédant pas quelques millimètres cu
bes. L’inter-relation, ou ce qui se passe entre les électrons, 
les atomes, les molécules, les micelles, les cellules et les 
organismes individuels, est la chose significative et c’est 
dans les zones entre les éléments que les scientistes con
centrent de plus en plus leur attention.

2° La caractéristique distinctive de la vie sociale a été 
définie différemment par les différents sociologues ; pour 
Herbert Spencer c’est la « coopération » entre les 
membres; pour Tarde (1921), c’est leur « imitation » 
les uns par les autres ; pour Durckheim (1922) c’est leur 
« contrainte » ; pour De Grange (1923) leurs « activités 
((cumulatives ». Indubitablement, toutes ces caractéristi
ques, si frappantes dans les sociétés humaines, ont été 
aussi relevées chez les guêpes, les abeilles, les fourmis et les 
termites. L’imitation et la contrainte, au moins si on en
tend par ce dernier mot la dépendance biologique, sont 
moins apparentes, mais on ne peut nier la coopération et 
surtout la cumulation, telles qu’elles apparaissent dans la 
mise en réserve de la nourriture, la prise de possession 
d'une territoire, qui est le champ trophoporique avec son 
troupeau d’Aphides, de Coccides, etc., le développement 
de la couvée et l’acquisition de myrmecophiles, de termi
tophiles et de myrmecophytes, la construction du nid, 
etc. Cette réelle cumulation, conséquence fatale des ac
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tivités de nombreux individus associés, et source de sur
production ou de. suraccumulation, est d’une importance 
fondamentale dans toute la vie sociale, comme l’a suggéré 
De Grange et aussi Le Dantec (1918) dans les intéres
santes remarques qui suivent : « La seule formule géné
rale qui puisse s’appliquer à toutes les associations, quel
les qu’elles soient, est la suivante : il faut, pour que l’as
sociation continue, que chaque associé retire de l’asso
ciation des avantages compensant, et au-delà, les incon
vénients qui résultent de la concurrence des appétits spé
cifiques. Dans tous les cas, quand il s’agira d’associations 
d’individus libres, on aura à évaluer l’excès de la produc
tion individuelle sur la consommation individuelle, et 
non, comme dans le cas dies individus pluricellulaires, la 
collaboration de chaque cellule à un travail d’ensemble, 
qui seul est capable d’assurer la vie de l’agglomération. 
C’est surtout par cette particularité très nette que les as
sociations d’individus libres sont différentes des agglo
mérations de cellules fixées réduites à l’état de simples 
éléments histologiques ».

Il est non seulement exact, comme dit. de Grange, que 
« la première des conditions de l’opération d!u processus 
sociétal est l’accumulation des produits matériels, mais 
aussi la suraccumulation qui en résulte naturellement, 
surtout dans les sociétés humaines, a des conséquences 
d’une importance considérable par ses réactions sur les 
individus » (1).

(1) Bien entendu, les accumulations immatérielles sont aussi 
importantes, même des accumulations aussi surprenantes que 
la théologie et la philosophie scolastique (voir Rougier 1925). 
Les différences entre ces accumulations et celles de l’industrie 
moderne ont été bien mises en lumière par Tilgher (1921) dans 
sa critique de Ferrçro : « C’est l’ère de ce que Guglielmo
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Dans nos sociétés civilisées, la surproduction et la 
suraccumulation sont si considérables, les produits de 
nos activités, les excreta de notre métabolisme social si 
abondants, non seulement sous la forme d’objets maté
riels, mais aussi sous la forme moins tangible de 
moeurs, rites, superstitions, modes, lois, institutions, etc., 
que les générations, en se succédant l’une à l’autre, éprou
vent une difficulté croissante, non point même à pro
gresser, mais seulement à vivre. En outre, l’accoutu
mance à ces conditions a créé en nous un tel respect du 
passé et de ce qui est vieux, que, de quelque nom que 
s’appellent noi? gouvernements : monarchies, républiques, 
aristocraties ou démocraties, tous pourraient plus exac
tement s’appeler gérontocraties. Certes, des parties com
plètement usées s’éliminent constamment, mais c’est là 
un processus très lent. De temps en temps, quand la 
société arrive à être complètement intoxiquée par cette 
accumulation, la guerre ou la révolution peuvent seules 
briser la croûte des dépôts sociaux et fournissent l’occa
sion d’un progrès ultérieur. Ces douloureuses méthodes 
resteront sans doute notre unique ressource, jusqu’à ce 
que nous ayons acquis un savoir et un courage suffi
sants pour rejeter (« to scrap », comme nous disons en 
Amérique), un lot de nos héritages sociaux, traditions et

Ferrero appelle la civiltà quarititativa, (la civilisation quantita
tive), à laquelle il oppose, comme civilisation de type con
traire (civiltà qualitativa), (civilisation qualitative), ayant pour 
idéal la qualité, la perfection, l’achèvement) la civilisation an
tique, prouvant ainsi qu’il n’a pas compris que cette dernière, 
plus encore que la civilisation moderne, marchait vers l’illi
mité, et que la seule différence entre les deux réside dans 
l’objet divers de leurs aspirations : la domination absolue de 
soi-même pour l’une ; du monde extérieur pour l’autre ». 
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habitudes, — jusqu’à ce que nous nous refusions à accor 
der aux vieillards, dont le seul désir est de ne pas chan
ger, une prépondérance indue, et que nous nous tour
nions vers les jeunes qui possèdent au moins l’amour 
de la nouveauté et de l’expérimentation. La vérité, 
« crue, nue, verte et sans phrase », c’est ce que nos corps 
politiques, nos universités, nos académies, nos églises 
et autres institutions, renferment beaucoup trop d’in
sensés et, comme disait Goethe à Eckermann, nos funé
railles nationales ne se suivent pas avec une fréquence 
suffisante. Et la situation devient d’autant plus intolé
rable, que la science médicale progressant prolonge la 
vie humaine et accroît la population en général et le 
nombre des vieux fous en particulier (i).

Comme le problème se résout différemment, chez les 
insectes sociaux ! Quand la colonie est parvenue à l’apo
gée de ses accumulations, elle produit des individus frais 
et jeunes, qui fondent de nouvelles colonies, tout comme 
le corps adulte du Métazoaire émet de jeunes cellules 
germinatives, et elle se laisse ensuite mourir avec une 
résignation pleine de modestie, ce qui est parfait au point 
de vue cosmique. Cette méthode ne peut évidemment 
pas permettre une accumulation phylogénétique rapide 
et excessive, mais elle conduit à une stabilité plus uni 
forme durant de longues périodes, comme nous l’avons 
vu dans l’évolution des insectes sociaux, des temps pré- 
tertiaires à l'époque actuelle ; et elle offre aussi le retour 
plus fréquent de circonstances permettant certaines

(1) Ce langage est très choquant, mais il serait facile de dres
ser une liste de cinquante réactionnaires chargés d’ans, ayant 
à leur tête William Jennings Bryan, qui, au cours des dernières 
années, ont fait plus de mal à la civilisation qu’un nombre égal 
de n’importe quels criminels, au choix.
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adaptations nouvelles, comme celles qui sont exigées par 
un milieu extérieur variant graduellement.

3° Autrefois, Espinas a divisé les sociétés animales en 
nutricielles et reproductives ; les premières étant repré
sentées par des formes telles que les Siphonophores, les 
secondes par les Insectes sociaux. Cette distinction est 
toujours valable. Dans les sociétés humaines, les acti
vités les ¡plus caractéristiques sont évidemment psychi
ques, mais, dans chaque type de société, le plus élevé 
renferme les caractères saillants de celui qui lui est im
médiatement inférieur ; ainsi, dans le vieux schème aris
totélicien, la nutrition caractérise les plantes, la nutrition 
et la sensation caractérisent les animaux, et la nutri
tion, la sensation et la raison, l’homme. Il ne fait aucun 
doute que la raison d’être des sociétés d’insectes est la 
reproduction. Leur fin naturelle, si elles en ont une, est 
die produire le plus de jeunes et le plus de colonies pos
sibles. C’est là un fait manifeste et qu’il n’est pas néces 
saire de décrire en langage téléologique. Il s’ensuit, natu
rellement, que le sexe femelle est prééminent, et cela est 
exact aussi pour les sociétés de termites, comme le mon
tre l’énorme développement somatique et gonadique des 
reines dans les espèces supérieures. Les sociétés d’Acu- 
léates sont franchement femelles, les mâles étant réduits 
à une simple action fécondante temporaire. Ainsi, dans 
son développement, tant ontogénique que phylogénique, 
la colonie d’insectes dépend d’une élite de femelles fer
tiles, condition qui diffère beaucoup de celles que nous 
trouvons dans les sociétés humaines, dont les progrès 
dépendent d’une élite d’individus intellectuels des deux 
sexes. Les biologistes savent parfaitement qu’il y a une 
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sorte d'antagonisme entre les activités sexuelles et intel
lectuelles, et certains historiens (p. ex. Towner, 1920) 
ont relevé aussi ce fait dans les civilisations humaines. 
Les sociétés dépérissent intellectuellement ou plutôt se 
.rapprochent du type de l’insecte social quand elles ont 
des tendances excessives à la reproduction.

4° L’extension extraordinaire de la reproduction dans 
la société d’insectes a conduit directement au dévelop
pement de castes et au polymorphisme, quelques rares 
individus féconds, les reines, se spécialisant dans la pro
duction des œufs, tandis que la majorité des individus, 
les ouvrières, très mal doués au point de vue sexuel, se 
spécialisent dans la récolte de la nourriture nécessaire et 
le soin des jeunes. Dans les espèces prolifiques, ces der
nières fonctions sont si exigeantes qu’il se forme une 
classe supplémentaire, celle des soldats, qui assure la 
défense de toute la société ou s’acquitte d'autres devoirs 
que ne pourraient accomplir convenablement les ouvriè
res nourrices ou approvisionneuses. Ces diverses diffé
renciations sont si anciennes et sont si strictement éta
blies, au moins chez les insectes sociaux supérieurs (four
mis et termites), que les miœurs et la structure spéci 
fiques des individus appartenant aux différentes castes 
sont fixées définitivement dès leur sortie de la nymphe. 
Chez l’homme, le développement des castes, bien que 
dépendant aussi d’une division du travail, est, naturelle
ment, très différent, et a une origine purement profes
sionnelle. Ce sujet a été étudié si parfaitement par Durc- 
kiieim (1922) qu'il est inutile de l’examiner ici. Il suffira 
de noter que l’individu humain normal, quoique nais
sant dans la société avec des dons héréditaires particu
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liers, est néanmoins si généralisé et si plastique, qu'il 
peut, grâce à l’éducation, se transformer en un mem
bre ¡plus ou moins efficient d’une caste quelconque ou de 
plusieurs castes (professions). Et, comme nous le savons 
tous, après avoir exercé sa profession pendant des an
nées, il acquiert dans ses actes, les idiosyncrasies de son 
métier particulier ou même des stigmates physiques spé 
ciaux. L’acteur lui-même, dont la profession consiste en 
une imitation neuromusculaire d'individus appartenant 
à de nombreuses castes, acquiert souvent une expression 
caractéristique, dans son visage et dans ses attitudes.

5° Comme les castes résultent d’une spécialisation pro 
noncée dans la structure et dans les mœurs, leurs mem
bres deviennent nécessairement des représentants par
tiels, plus ou moins avortés, de leur espèce, et présen
tent donc des caractères qui ont souvent été qualifiés de 
« dégénératifs ». Mais ce terme est toujours pris dans 
une acception pathologique. Pourtant, comme les carac
tères dont il s’agit ont persisté pendant des centaines et 
des milliers d’années, non seulement sans porter atteinte 
à l’espèce, mais comme des adaptations nécessaires à un 
milieu particulier, il est plus exact de les regarder comme 
des spécialisations. 11 est évident, quelles peuvent mettre 
en péril la vie de l’organisme, si le milieu social ou exté
rieur varie, mais il en est de même pour toute adapta
tion précise, serait-elle d’une sorte dont on ne pourrait 
jamais dire qu’elle est « dégénérative » ou « patholo
gique ». La confusion est née de notre anthropomor
phisme indéracinable et de notre habitude de toujours 
tenir compte de « valeurs », surtout dans tout ce qui 
concerne la vie et la mort. La meilleure voie, pour sor 
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tir de ces difficultés, est sans doute d’éviter les termes 
tels que « dégénératifs » et de les remplacer par des 
expressions descriptives neutres comme « atrophique » 
« hypertrophique », « régressif », « involué », etc.

** *

Il y a grand profit à examiner en détail les faits se 
rapportant à la spécialisation des caractères dans les 
castes d’insectes. Il existe des signes indéniables d’invo- 
lution morphologique ou de régression, chez l’insecte 
qui a subi une adaptation au milieu social et ces- signes 
se multiplient et s’aggravent, quand nous passons des 
sociétés les plus primitives aux plus avancées. Ces signes 
comprennent non seulement des caractères comme la 
plus grande simplification des d'essins de l’aile et des 
pièces buccales chez les abeilles sociales comparées aux 
abeilles solitaires (i), l’absence d’ailes, la microphthal- 
mie, la simplification du thorax, des organes génitaux, 
etc., des ouvrières et des soldats comparés aux formes 
reproductrices, chez les fourmis et les termites, lorsqu’on

çl) Suivant Langhofer (1897), les pièces buccales de l’abeille 
domestique et du bourdon sont moins développées que uhex 
des abeilles solitaires comme Trachusa et Anthidium, et Tosi 
a découvert que le proventricule de l’abeille domestique est 
moins développé que chez Bombus. Friese (1923) admet comme 
certaine la réduction de nervation de l’aile chez les abeilles so
ciales. Chez les Formicidés, ces dessins présentent une simpli
fication croissante, quand on passe des Ponérinés et des Dory- 
linés primitifs aux Formicinés plus hautement spécialisés. 11 
en est de même pour la réduction de l’aiguillon qui est très dé
veloppé chez les groupes inférieurs et dont il n’y a plus qu’un 
vestige chez les Dolichoderinés et Formicinés, comme aussi 
chez les Méliponinés parmi les abeilles sociales, 
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passe des espèces primitives, avant des colonies réduites, 
à des espèces hautement spécialisées ayant des colonies 
très populeuses. Les organes internes présentent aussi 
des altérations régressives croissantes pendant la vie 
adulte des formes sexuelles, et surtout de la reine, qui 
représente le type complet ou parfait de l’espèce chez 
presque tous les insectes sociaux.

Les observations de Holmgren (1909) et de von Rosen (1913b), 
sur les termites, sont particulièrement instructives à ce point 
de vue. Le premier à découvert que, chez les reines âgées, 'e 
cerveau se réduit au tiers de ses dimensions primitives et cette 
réduction, qui se produit en quelques jours après la fonda
tion de la colonie, est dûe principalement à l’atrophie des lo
bes et nerfs optiques et des ommatidies. Mais il y a aussi des 
variations hypertrophiques concomitantes dans beaucoup 
d’organes. Ainsi, les ganglions du système nerveux sympathi
que augmentent de volume, même chez le roi. La section trans
versale du ganglion postcéphalique, chez le roi comme chez 
la reine jeunes, ne mesure que 67 p, chez le roi âgé, sa taille 
croît jusqu’à 135-162 p, chez la reine âgée, jusqu’à 175-190 p. 
Le cœur, les masses graisseuses, le tube digestif s’agrandis
sent aussi, surtout chez la reine âgée, cet accroissement étant 
dû pour l’intestin à un régime uniquement composé de salive. 
Les organes respiratoires aussi sont transformés, les stigma
tes s’agrandissant, et les ramifications des trachées devenant 
plus nombreuses, ceci étant sans doute une adaptation directe 
au confinement dans l’étroite chambre royale, et à l’hypertro
phie des masses graisseuses et des autres viscères. Von Rosen 
a découvert une atrophie identique de l’appareil visuel adulte 
des formes royales néoténiques de Calotermes [lavicollis. On 
trouverait probablement des modifications de la même espèce 
chez les reines de fourmis.. Nous avons rappelé dans une le
çon antérieure l’extraordinaire involution de la volumineuse 
musculature thoracique, découverte par Janet et Ch. Pérez, 
chez les reines de fourmis après leur vol nuptial. A côté de ces 
variatiôn ontogéniques, et d’autres, analogues, qui se produi
sent chez les insectes sociaux, à mesure qu’ils s’adaptent à des 
fonctions particulières dans la dernière, partie de leur exis
tence, il en est d’autres qui se sont fixées dans la phylogénie 
vu au cours des stades larvaires, en corrélation avec d’autres 
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caractères. Ainsi, chez les reines de l’abeille domestique et des 
fourmis parasites, le cerveau est moins développé, même chez 
la nymphe, que celui des ouvrières, et, chez l’abeille domesti
que, il y a aussi une atrophie des pièces buccales, de l’aiguillon, 
clés éperons des pattes postérieures, des glandes salivaires, 
etc. Chez quelques castes des Formicidés, comme les plérer- 
gales des fourmis à miel, le jabot s’hypertrophie au stade 
adulte. Mais, chez l’abeille domestique, quoique l’ouvrière 
soit, par sa structure, très proche du type femelle primitif de 
l'espèce et présente une atrophie plus marquée, en ce qui con
cerne les organes reproducteurs, elle fait preuve néanmoins 
de mœurs régressives, dans sa dépendance vis-à-vis des autres 
ouvrières. Suivant von Buttel-Reepen (1905), elle meurt en peu 
d’heures, si on l’isole dans la colonie, tandis qu’une ouvrière 
de fourmi peut être conservée en vie dans l’isolement pendant 
six mois (Miss Fielde, 1902, p. 599). Quand la température 
tombe au-dessous d’un certain niveau, l'abeille domestique iso
lée ne peut conserver assez de chaleur pour rester en vie. 
Mais la différence entre les fourmis et les abeilles domestiques 
est seulement une question de degré, en ce qui concerne la dé
pendance de l’ouvrière vis-à-vis de ses sœurs.

Holmgren a découvert que les termites ont, dans l’en
semble, une structure corporelle assez uniforme, et que. 
malgré l’acquisition évidente de caractères morpholo
giques au cours de la phylogénie, la disparition de cer
tains caractères est encore plus évidente. Les termites 
inférieurs renferment toute chose in nuce, et bien que des 
spécialisations aient pris naissance à tous les degrés du 
développement phylogénétique, il n’est apparu rien de 
véritablement nouveau, mais seulement des modifica- 
tions ou des réductions de ce qui existait primitivement. 
Holmgren conclut donc de la façon suivante : « Une 
élude de la vie en communauté nous suggère, théorique
ment que ce mode de vie conduirait graduellement à 
une dégénérescence des membres participants, puisque 
la sélection naturelle accomplirait non la différencia
tion maxima des individus, mais seulement celle des 
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colonies. Puisque, très probablement, la différencia
tion des castes est le résultat de la vie sociale, et la divi
sion du travail, très vraisemblablement, la cause immé
diate de la différenciation des castes, les effets dégéné
ratifs de la vie sociale pourraient être attribués à une 
division toujours croissante du travail et à la différen
ciation toujours plus marquée des castes. Ainsi, somme 
toute, nous pourrions admettre a priori l’existence d’un 
développement régressif des termites. » Une étude d’en
semble des Formicidés amène à la même conclusion. Le 
développement des diverses castes existant chez les sous- 
familles supérieures était présent, en puissance, chez les 
Ponérinés primitifs, et si nous comparons par exemple 
une ouvrière de Pheidole, de Camponotus ou de Dorylus, 
avec une ouvrière du genre primitif australien Myrme- 
cia, nous sommes contraints d’admettre qu’en tant qu’in 
dividu, la dernière est un insecte plus puissant et d’une 
organisation bien plus élevée.

Il est intéressant d’observer que l’on peut déceler aussi 
chez l’homme civilisé, comparé au sauvage ou au bar
bare, des effets analogues à ceux que nous venons d’exa
miner chez les insectes. Comparons par exemple, l’in
dépendance et les ressources individuelles dont dispo
sait un grand général de l’époque homérique, Achille 
ou Hector, se livrant à des combats singuliers, avec la 
dépendance d’un Focii ou d’un Pershing vis-à-vis de leurs 
armées et du reste de la société, au cours de la récente 
guerre. Nul Homère ne pourra peindre ces gentlemen 
si civilisés, provoquant Hindenbourg ou Ludendorff en 
combat singulier pour décider du sort d’une bataille. 
L’ouvrière de Myrmecia, avec ses grands yeux, part seule 
à l’attaque d’autres insectes, tandis que l’ouvrière aveu
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gle de Dorylus est obligée de se maintenir en communi
cation constante, par le toucher et lodorat, avec la 
colonne en maraude, ou alors elle est désespérément 
impotente. On retrouve des contrastes analogues dans les 
sociétés civilisées, même entre les divers groupes ; ainsi 
entre voleurs et employés de banque. La place qu’on 
donne dans les journaux aux premiers, comparée à celle 
qu’on accorde aux seconds, indique à qui va notre inté
rêt. Et si nous nous intéressons tellement aux voleurs, 
ce n’est point parce qu’ils sont criminels, mais parce 
que nous ne pouvons nous empêcher d’admirer leur har
diesse, leur ingéniosité et peut-être parce que nous avons 
•une vague conscience de la servile dépendance dans la
quelle nous vivons nous-mêmes, vis-à-vis des lois et de 
l’opinion publique.

On a constaté depuis longtemps les signes d’involu- 
tion que la vie sociale imprime sur l’individu humain ; 
c’est là, actuellement, le sujet d’une littérature abon
dante, scientifique et historique, tout comme ce fut, 
dans la dernière partie du xviii0 siècle, le sujet d’une litté
rature aussi abondante, mais ni historique, ni scienti
fique.

Les recherches de Le Bon (1925), Martin (1920), Mac 
Dougall (1920), Freud (1921), et autres, sur les mœurs 
de ces associations temporaires appelées foules, ont mis 
en lumière des manifestations nettepient régressives, 
dans le domaine psychologique. Comme dit Freud : « Un 
individu d’un groupe est soumis à l’influence de ce 
groupe, qui altère souvent profondément l’activité men
tale de l’individu. Les émotions de celui-ci s’en trouvent 
extraordinairement intensifiées, tandis que ses capacités 
intellectuelles diminuent fortement, les deux processus 
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teiidaïlt" évidemment à rapprocher l'individu des autres 
membres du groupe ; et le résultat ne peut être atteint que 
par la substitution de ces inhibitions aux instincts qui 
sont particuliers à chaque individu et par l’abandon des 
manifestations de toutes préférences personnelles » (i).

Bien entendu, la foule étale sous une forme aiguë et 
exagérée des tendances qui sont présentes sous une forme 
chronique, mais moins apparente, dans les masses ou 
groupes de toute la société. Mais il y a des exemples 
plus surprenants des effets régressifs de la vie sociale. 
Les psychologues ont découvert que peu de nous attei
gnent un âge intellectuel de dix-huit ans et que la plu
part conservent durant toute leur vie la mentalité d’en
fants de i4 ans, ou moins. Cela même est trop flatteur, 
et les psychanalystes attirent l’attention sur la grande 
difficulté que les meilleurs d’entre nous éprouvent à con
server une attitude d'adulte ou même d’adolescent en 
face de la réalité et sur la facilité extraordinaire avec 
laquelle nous glissons à l’infantilisme. Us montrent aussi 
la prédominance effrayante, dans nos civilisations, des 
névroses et des psychoses, caractérisées dé façon habi
tuelle ou chronique par ces façons enfantines. Et le 
sociologue prouve par des statistiques la grande exten
sion du suicide et scs liens de dépendance intime avec la

(1) 11 est intéressant de noter que les insectes sociaux supé
rieurs, surtout les guêpes, les abeilles domestiques et les four
mis, font montre de phénomènes , analogues à ceux que révè
lent les foules humaines, forte émotivité, suggestibilité, vio
lence, etc. En outre, ces manifestations ne se produisent que 
dans les colonies populeuses, puisqu’une foule implique un 
grand nombre d’individus coopérant ; des colonies faibles ou 
naissantes, de guêpes, d’abeilles ou de fourmis sont toujours 
très timides. 
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civilisation (Dürgkhéim). D’innombrables individus se 
donnent la mort, simplement parce que la société les 
lasse et les pousse à la mort. Ces considérations et bien 
d’autres ont conduit différents chercheurs tels que Dide 
et Juppont, Boas et Staercke, sans compter les historiens 
comme Spengler et Towner, à exprimer des vues égale
ment pessimistes sur les civilisations et les capacités hu
maines. Suivant Dide et Juppont (1924), « une considé
ration propre à susciter l’humilité humaine s’impose. 
Les formes subalternes de la conscience, liées étroite
ment à l’instinct, demeurent encore vibrantes d’énergie 
formative, alors que les fonctions perceptives, pourtant 
de date ontogénique bien plus récente, non seulement 
paraissent ne plus évoluer, mais encore marquent chez 
l’homme une certaine régression. Et ceci concorde avec 
ce que nous révèle la cytogénèse comparée. Les cellules 
•mal différenciées sont dotées d’une prodigieuse activité 
reproductrice, au lieu que les cellules hautement diffé
renciées, particulièrement celles de la corticale céré
brale, qui président aux fonctions perceptives et gnosti- 
ques, ont perdu toute activité reproductrice. L’un de 
nous s’est attaché depuis longtemps à cette étude spé
ciale et, ayant constaté encore quelques traces de division 
directe dans les cellules pyramidales des Rongeurs, il a 
vainement recherché pareille tendance chez l’homme, au 
lieu que, dans des travaux encore inédits, il a pu noter 
la constance du processus amitosique dans les cellules 
du sympathique, agent des fonctions viscérales. Ces faits, 
désormais indiscutables, laissent peu d’espoir sur les des
tinées lointaines des races biologiques supérieures. »
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* * *

Suivant Boas (1924), « lorsque nous cherchons la signi
fication des différences de races, nous devons nous sou
venir que les races humaines ne peuvent se comparer 
aux formes sauvages de la vie animale, mais que l'homme 
est la forme domestiquée la plus ancienne. L’usage d’une 
nourriture préparée artificiellement, qui s’est établi avec 
l’invention du feu, à l’époque glaciaire, marque le début 
de la période de domestication ; celle-ci peut d’ailleurs 
être encore plus ancienne et débuter en même temps que 
l’emploi d’outils. Cette opinion fut exprimée en-premier 
par Le Salles en 1849. Haiin la rappela plus tard ; je 
m’en préoccupai en 1911, et, en igi3, Eugen Fischer, 
puis Klatt, ont repris cette question du point de vue 
des preuves anatomiques. Les cheveux blonds, les yeux 
bleus, la peau claire, sont des caractères de domestica
tion, aussi bien que les cheveux bruns et frisés. Aussi la 
réduction des dimensions de la face et son allongement. 
La permanence de la poitrine chez la femme, des ano 
malies dans les habitudes sexuelles, l'absence d'une sai
son pour l’accouplement, -appartiennent à la même caté
gorie. » Le psychanalyste Staercke (1921), frappé comme 
beaucoup d’autres du caractère névrotique prédominant 
de notre civilisation, va jusqu’à la considérer comme 
une maladie spéciale qu'il baptise « métaphrénie », qui 
« est imposée à une certaine partie de la société, afin 
d’obtenir un certain gain anormal dont tous tirent avan
tage ». Et il conclut son chapitre sur la métaphrénie par 
l’exposé suivant : « Les sublimations et la formation des 
réactions, chez l'être humain social, suivent les méca
nismes des névroses par obsession (il y a bien une res-
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semblance entre la contrainte morale logique et eslhé- 
tliique et la contrainte de névroses). Le côté matériel sub
jugué tend à reprendre le dessus. Nous voyons la civili
sation d’un peuple ou d’une race s’édifier en cycles, sui
vant les mécanismes des névroses par obsession, jus
qu’au jour où elle ne peut plus être tolérée davantage ; 
elle parvient alors à une limitation de l’effet utile par le 
retour sous une forme déguisée des parties matérielles 
comprimées, et des choses interdites se font jour, par la 
guerre et la révolution, suivant les principes des psy
choses maniaques, sans que fassent défaut divers « ismes » 
analogues aux champs paranoïdes. »

La notion de « domestication » que, dans un autre pas
sage, Staercke voudrait remplacer par celle de « subli
mation », est applicable aussi aux insectes sociaux. Mais 
la domestication est proche parente du parasitisme. La 
différence entre la faible contribution personnelle de 
l’individu et les avantages considérables qu’il recueille 
comme membre de la société, pour la nourriture et la 
protection seules, cette différence est si énorme, qu’on 
peut la comparer à bien des égards à la différence 
entre l’hôte et le parasite. Par suite, les caractères de ré
gression physique et mentale des individus ressemblent 
à ceux des parasites, comme nous le voyons pour nos 
animaux domestiques. Mais la domestication produit des 
effets opposés, sur différents organismes. Chez certains, 
elle amène la stérilité, tandis que chez dl’autres elle en
traîne l’atrophie des organes de relation (système senso
riel et neuromusculaire), et l’hypertrophie des gonades, 
du tube digestif et d’autres viscères. Chez les insectes 
sociaux, ces deux effets peuvent être observés, le pre
mier chez les ouvrières et à certains degrés chez les sol
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dats, le second chez tes reines. 11 y a là des analogies 
évidentes avec la société humaine. Cet effet bivalent de 
la domestication a été dissimulé, au moins en ce qui con
cerne les animaux domestiques, par le fait que l’homme 
peut, choisir et retenir seulement les espèces fécondes, et 
en ce qui concerne les plantes, parce qu’elles peuvent 
avoir une reproduction asexuée.

* * *

6° Mais, malgré tous les caractères régressifs que nous 
avons mentionnés comme caractérisant l’individu social 
on peut admettre que les sociétés, considérées chacune 
comme un tout, sont des agents très puissants, compa
rés à n’importe quel organisme solitaire, non social. Les 
seuls rivaux dangereux des espèces sociales sont donc 
d’autres espèces sociales. Elles constituent en effet les for
ces les plus virulentes de toute la faune, puisqu’elles sont 
capables de se détruire entre elles comme elles détruisent 
les espèces solitaires qui les entourent, soit par la lutte, 
soit par la rapine. Nous devons donc attendre des orga
nismes sociaux que leurs activités, si elles ne sont conte
nues par d'es facteurs externes, climatiques ou autres, 
amènent éventuellement l’extermination des espèces so
litaires et la survivance d’un petit nombre d'espèces so
ciales très puissantes et très prolifiques. 11 est à peine né
cessaire d’attirer l’attention sur la façon dont agit l’homme 
à ce point de vue. Ayant exterminé presque toutes les so
ciétés humaines primitives, et presque tous les mammi
fères, sauf les races qu’il a été en état de domestiquer, il 
a entrepris maintenant, la destruction de presque tout ce 
qui reste encore vivant sur la planète. Et les insectes so- 
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ciaux assument le même rôle parmi les Arthropodes ter
restres, surtout dans les régions des tropiques, où ils ont 
la prépondérance absolue et ne sont pas encore entrés en 
contact avec l’homme civilisé. Mais avant de développer 
ce thème, disons quelques mots de la mort des sociétés.

Les plus pessimistes des penseurs eux-mêmes (Spen- 
gler, etc.) ne croient pas que les sociétés humaines pé
rissent par les effets de leur culture et de leurs guerres 
exterminatrices. Après une floraison superbe, elles retour
nent à un état de somnolence, de paresse, comme celui 
des Egyptiens, des Chinois et des peuples des âges des té
nèbres en Europe, et la race humaine ne peut être exter
minée que par quelque catastrophe cosmique. Les socié
tés d’insectes ressemblent plus à des organismes simples, 
parce qu’elles meurent. Malheureusement nos connais
sances sur la durée, le déclin et l’extinction des sociétés 
pluriannuelles sont beaucoup moins précises que nous le 
désirerions. Nous connaissons, évidemment, les condi
tions d’existence des guêpes, bourdons et Halictus des 
régions tempérées, dont les colonies vivent seulement six 
à huit mois, puis disparaissent, laissant les jeunes reines 
fécondées qui fonderont de nouvelles colonies l’année 
suivante. La vie d’une colonie de fourmis, ne contenant 
qu’une seule reine fécondée, doit prendre fin peu après 
la mort de cette reine. Pour certaines de nos espèces, on 
sait que la reine vil au moins quinze ans, ce qui doit être 
aussi, à peu près, la durée d’existence de la colonie, tan
dis que les ouvrières ont une vie bien plus courte (trois à 
quatre ans). Mais, quand les filles fécondées de la reine 
sont adoptées, année après année, par la colonie, cet le 
dernière doit vivre bien plus longtemps — quarante à 
cinquante ans, ou peut-être plus — mais sur ce point 
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comme sur la longévité des colonies de termites, nos con
naissances sont limitées. Cependant, puisque la vie de 
l’espèce ne dépend- pas de la vie de la colonie seule, un 
autre problème, plus obscur, se pose, à savoir comment 
se fera l’extinction des espèces d’insectes sociaux. Comme 
nous l’avons vu, leurs colonies sont bien plus puissantes 
et persistantes que des organismes individuels, et leur 
aire de distribution est si vaste, qu’elles ne peuvent guère 
être détruites, même par des animaux plus gros (oiseaux, 
fourmiliers, etc.) ou par de simples conditions climati
ques locales ou temporaires ; de sorte que l’extermination 
des espèces d’insectes sociaux doit provenir d'autres cau
ses. Elle s’est produite certainement et à plusieurs repri
ses au cours des époques géologiques, et il est fort pro
bable qu’elle s’effectue encore. Dans les régions tempé
rées et boréales, les conditions climatiques contraires ont 
certainement les plus cruels effets sur les colonies de 
guêpes et de bourdons. Pour ce qui est des causes d’ex
tinction agissant sur les Vespinés, les Apinés et les Méli
poninés des tropiques, nous n’en savons rien, quoique ces 
colonies soient beaucoup moins nombreuses que celles 
de fourmis et de termites. Leur croissance et leur déclin 
sont probablement réglés par les aliments qu’elles exi
gent, plantes ou insecies. Les fourmis de la famille des 
Dorylinés sont certainement de redoutables ennemis pour 
les guêpes. Les plus grands ennemis des termites sont les 
fourmis ; et ceux des fourmis sont d’autres fourmis ; et, 
sans aucun doute, l’homme civilisé est l’ennemi le plus 
implacable de ces deux groupes d’insectes sociaux. 
L’abondance des espèces et la survivance de beaucoup de 
types primitifs dans certaines parties de l’Inde, de l’Aus
tralie et des régions néotropicales, qui n’ont pas encore 
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été touchées par l’homme civilisé, indiquent qu’en ces 
points s’est conservé, au cours des âges, un équilibre 
biocœnotique très perfectionné ; mais partout où l'homme 
s'établit, cet équilibre est promptement bouleversé. La 
suppression de la végétation indigène et l’introduction de 
plantes étrangères cultivées et d'animaux domestiques, 
sont, on l’a bien constaté, les facteurs les plus graves de 
l’extermination des fourmis et des termites. Les effets de 
la cía ilisation sont donc, pour une grande part, indirects, 
C’est bien visible dans l’Amérique du Nord, où toutes les 
fourmis les plus primitives comme les Ponérinés, qui, 
pendant des siècles, s’étaient accomodées de conditions 
édaphiques ou autres, précises, disparaissent aujourd’hui 
rapidement. Seules, les Myrmicinés et les Formicinés, 
indigènes, plus plastiques et s’adaptant mieux, arrivent 
à survivre dans les régions colonisées, mais elles tendent 
à disparaître, à mesure que s’accroît la densité de la po
pulation humaine. Dans les tropiques, une destruction 
plus rapide encore est amenée par certaines espèces de 
fourmis, ayant une facilité d’adaptation extraordinaire, 
capables de vivre même sur des bateaux et qui ont été 
ainsi transportées dans toutes les régions du monde où 
elles ont pris rapidement possession des aires ayant la 
même température annuelle moyenne que leur habitat 
originel. Nous allons examiner succinctement deux de ces 
espèces, une Mvrmicinée, Pheidole megacephala et une 
Dolichoderinée, Iridomyrmex humilis.

On suppose que Pheidole megacephala est originaire de 
Madagascar, parce que cette île renferme le plus grand 
nombre des variétés et des espèces voisines. Au cours du 
siècle dernier, elle a été transportée dans toutes les régions 
tropicales et elle y a exterminé toute la faune autochtone 
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de fourmis, partout où l’homme avait préparé la voie à 
ses conquêtes, en détruisant la végétation indigène et en 
introduisant de vastes cultures de plantes étrangères. Ces 
cultures ont été rapidement infestées par des insectes et 
spécialement par des Coccides qui sont les protégés fa
voris de megacephala. Heer a montré qu’en 1802, cette 
fourmi a pris complètement possession de l’île de Ma
dère. Elle a aussi exterminé toutes, ou presque toutes les 
fourmis de certaines des Antilles, particulièrement les 
Bermudes, les Bahamas, Saint-Thomas et Culebrita, près 
de Porlo-Bico, et elle a fait des progrès considérables à 
Cuba et aux Hawaï. Dans les aires plus vastes, surtout 
sur les continents, ses progrès sont plus lents, parce qu'il 
en est de même pour celui qui la précède, l’homme civi
lisé. J’ai été témoin de son invasion graduelle le long de 
la côte orientale de l’Australie, où les colons anglais ont 
fondé de nombreuses cités en des points très éloignés les 
uns des autres. Ph. megacephala est apportée dans ces 
villes par les bateaux de commerce ; elle se confine 
d’abord dans les rues et les jardins, remplaçant complè
tement la faune indigène de fourmis, établissant ses nids 
partout, autour des racines des arbres, dont les feuilles 
et l’écorce nourrissaient les Coccidés. En avançant quel
que peu à l’intérieur des terres, dans une zone défrichée 
et mise en culture, on peut voir megacephala en conflit 
avec les fourmis indigènes, envahissant leurs nids, enle
vant leurs couvées, et massacrant les adultes. J’ai vrai
ment assisté à la destruction d’une colonie de Podomyrma 
femorata, une superbe fourmi, de grande taille, mais as
sez stupide, qui occupe des cavités dans le bois dur de 
troncs sur pied. Ces fourmis étaient parfaitement incapa
bles de se défendre elles-mêmes contre les hordes des 
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petites ouvrières de Pheidole. La colonie fut complètement 
détruite, les larves et les adultes tués, et emportés lente 
ment. Plus avant dans l’intérieur des terres, on atteint 
la forêt primitive intacte, où, grâce aux rapports par
faitement équilibrés qui lient les divers composants de 
la faune et de la flore, megacephala ne peut pénétrer, 
tant que l’homme n’y a ¡pas porté la dévastation.

L’histoire dlTridomyrmex humilis est identique. Elle 
semble originaire d’Argentine, aussi l’a-t-on appelée la 
fourmi d’Argentine. Après avoir pénétré dans la Nouvelle- 
Orléans, elle s’est beaucoup accrue numériquement et 
s’est répandue rapidement sur tous les Etats du Sud et 
la Californie, exterminant partout les fourmis indigènes. 
Elle traversa l’Atlantique et infesta des régions aussi éloi
gnées l’une de l’autre que la colonie du Cap et le Portu
gal. Suivant Stoll (1898), elle s’installa aussi à Madère et 
réussit à y supplanter Pheidole megacephala, qui était 
restée maître de cette île depuis l'époque de Heer. Plus 
récemment, humilis a fait son apparition en France et 
aux îles Canaries. Le fait que, partout où cette fourmi 
entre en contact avec megacephala, cette dernière lui 
laisse Ja place, est très intéressant à rapprocher de mes 
remarques sur le contraste existant entre la puissance 
d’une colonie et la faiblesse de ses membres. I. humilis 
est une Dolichodérinée au corps mou, dépourvue d’ai
guillon, tandis que megacephala, a un tégument dlur, un 
aiguillon, et des soldats à la grosse tête et aux mandibu
les puissantes. Quoique la fourmi d’Argentine soit indivi
duellement la plus faible, elle surpasse Pheidole par la 
fécondité de sa reine et l’importance de scs colonies, par 
son activité entreprenante et son ingéniosité, tous ca
ractères qui la rendent supérieure à Pheidole, comme
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celle dernière est supérieure aux autres fourmis, lors
qu’elle s’introduit dans une faune qui a été plus ou moins 
affaiblie sous l’action de l’Homme.

Il est à prévoir qu’avec les progrès de la civilisation, 
l’homme exterminera la faune et la flore terrestres, sauf 
tout ce dont il peut tirer quelque profit. Mais les fourmis 
les plus prolifiques et les plus ingénieuses resteront 
comme ses rivaux et son tourment, et seront sans doute 
au nombre des insectes qui disparaîtront les derniers. Et 
dans sa lutte contre ces fourmis, l’homme triomphera 
surtout grâce à des méthodes indirectes, c’est-à-dire en 
modifiant ou en supprimant les conditions externes indis
pensables pour leur survie.
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Acaniatus, 350.
Acanthomyops, 284, 292. 
Acanthomyrmex, 205.
Acanthotermes, 212. — milita- 

ris, 181.
Acariens, 138.
Acrôcéridés, 50, 52.
Acromyrmex, 242. — octospi- 

nosus, 308.
Acronycta lobeliæ, 38.
Activités cumulatives, 376.
Aculéates, 14, 23, 25, 26, 55,

59, 61, 90, 95, 128, 141, 154, 
155, 157, 170, 174. 198, 214, 
227, 256, 260, 269, 270, 370.

Adelphogamie, 363.
Adipogastrie, 284.
Adranes lecontei, 315. 
Aëromyrma, 187.
Agaposlemon, 104.
Agriotypus, 54.
Aleochara, 51, 52.
Algoëlla, 62.
Aliments proctodœaux, 184. — * 

stomodæaux, 184.
Allodape, 14, 100-103, 104, 194, 

303, 340.
Ainaurobius [erox, 7. 
Amazones, 355.
Amblyoponini, 126.
Amiurus, 290.

Ammophila, 14. 
Amphérotoquie, 32. 
Amphicténidés, 224. 
Amphotérosynhesmium, 4. 
Ampulicidés, 60, 62, 71. 
Anacamptomyia, 302. 
Anastatus, 192. — semiflavi-

dus, 57.
Ancistroterm.es crucifer, 329.
Andrena, 92, 95, 99, 107, 114, 

294.
Anelosimus socialis, 6.
Anergates, 204, 206, 361. — 

atratidus, 207, 363.
Anergatides, 361. — Kohli,

363, 364.
Aneuretus, 124.
Anisolabis marítima, 173. 
Annélides, 224.'
Anónima, 187.
Anoplotermes, 184, 213, 217.

— recónditas, 329. 
Anoxiis, 66. 
Antherophagus, 303. 
Anthidium, 95, 383. 
Anthoboscinés, 60, 62, 63, 128,

129, 130.
Anthonomus grandis, 42.
Anthophiles, 60, 90.
Anlliophora, 92.
Apanteles glomeratus, 190. — 
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melanqscelus, 1Q2. — spu- 
rius, 192.

Apalhus, 341.
Apenesia, 61, 66.
Aphænogaster, 136, 243, 358.
Aphelinus fuscipennis, 57. — 

mytilaspidis, 57.
Aphelopus melaleucus, 69. — 

theliæ, 69, 70.
Aphidés, 140. 238, 288, 372, 

376.
Aphomia colonella, 303.
Apides. 60, 89 et seq., 90, 91, 

97, 122, 125, 126, 128, 196, 
371. — gastrélèges, 103. — 
parasites, 91, 93.

Apinés, 14, 100, 110, 114, 115, 
116, 194, 196, 271, 370.

Apis, 14, 111, 112. — adami- 
tica, 112. — dorsala, 118. — 
florea, 118. — méliponoides, 
112. — mellificà, 111, 116. 
118, 199. — Var. coffra, 193. 
— Var. intermissa, 193. — 
prouva, 112. — tornquisli, 
112.

- Appéliiion, 9, 273.
Apoica, 62.
Apocriles, 26.

- Approvisionnement en masse,
10. — progressif, 10.

Aplerogyna, 130.
Apterogynidés, 128, 130, 142. 
Apterostigma, 242.
Araclinocoris albomaculatus,

6.
Araignées sociales, 5.
Arckiglossata, 37.
Archihymen, 130.
Archimyrmex rostratas, 136. 

137.
Archotermopsis, 165, loü, 197, 

217. — tornquisti, 165. — 

ivrouglitoni, 162, 163. 164, 322. 
322.'

Argyrodes nephillie, 6.
Arrhénotoquie, 32.
Aspidiotus ostreieformis, 57. 

— rapax, 57.
Asthenohymen dunbari, 29.
Asticta butteli, 327.-
Alelura formicaria, 306.
Atemeles, 249, 251.
Atta, 205, 243, 245, 292. — ce- 

phalotes, 193, 308. — texa- 
na, 308.^— vollenweideri, 
240, 241.

Attaphila, 308. — [ungicola, 
308.

Attinés, 20, 182, 242, 243.
Augochlora, 105.
Aulacidia, 34.
Azteca, 293. — foveolata, 15.

Bareogonalos canadensis, 37. 
Batrachedra slegodypl’obius,

7.
Belonogaster, 14, 82-85, 117- 

119, 280, 302.
Belonuchas m'ordens, 303.
Bembex, 14, 99.
Bembicinés, 14, 19.
Bengalia, 309, 313. — de pres

sa, 309. — jejuna, 309. — 
lalro, 309. — obscuripen- 
nis, 309.

Belhylidés, 14, 27, 37, 60, 61,
63, 71, 73, 131, 191.

Béthyloïdés 60, 71, 129, 132, 
197, 370, 371.

Bethylas, 61, 63, 371. — fulvi- 
cornis, 64. — fuscicoriiis,
64.

Biocœnose, 5. -
Blallides, 178.
Blatloïdés, 14. 161, 166, 170, 

173.
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Bleruiocampa pusilla, 192,
Bombines, 14, 100, 110, 114, 

115, 116, 194, 196, 270, 271, 
293.

Bombus, 14, 109, 111, 114-119, 
208, 289, 341, 342, 383. — 
antiquus, 111. — carbona
rios, 111, 116. — cayennen- 
sis, 116. — crassipes, 111. 
grandie vus, 111. — juri-
nei, 111. — pusillus, 111. — 
vagans, 341.

Bombusoïdes mengei, 111. 
Bombylides, 50.
Bolhriomyrmex, 358. — déca

pitons, 360, 361.
Brachyacantha, 288. 
Brachymyrmex, 205. 
Braconidés, 34, 53, 141.
Branla cœca, 304. 
Bruchomyrma, 361, 362.
Bufo empusus, 224.
Bythynus, 200, — algericus, 

'200.

Calliephialtes messor, 53. 
Calliphorinés, 309.
Calomyrmex, 146, 187.
Calotermes, 162, 164, 165, 166, 

169, 212, 217, 221, 221, 226. 
— [lavicollis, 384. — hub- 
bardi, 185. — œningensis, 
165. — occidentis, 164.

Çalotermitidés, 13, 161, 162, 
181, 183, 320, 369.

Calyptapis, 95.
Cambaras, 210.
Camponotinés, 122, 126, 127. 
Camponotus, 134, 146, 187, 195, 

200, 205, 223, 245, 249, 252, 
386. — americanus, 69. — 
atlantis, 284. — cassius,
248. — castaneus, 284. —
¡edschenki, 284. — [emora- 

tus, 346. —- inflatus, 383. — 
japonicus, 44-46. — ligni- 
perda, 209. — maculatus, 
284. — pennsylvanicus, 209, 
214, 245. — vêtus, 136.

Capitoniidés, 34. 
Capritermes, 220, 221.
Cardiocondyla, 204.
Caiebara, Ï87, 206, 207, 233, 

344. — vidua, 345.
Castanea saliva, 44.
Castration alimentaire, 237. — 

matricielle, 196, 234.
Cataphractus cinctus, 54. 
Cecidomyidés, 6, 201.
Celonites, 74, 96. 
Cephalonomia, 66.
Cephidés, 30, 31, 141.
Cepobrolicus symmetochus, 

348.
Cerambycidés, 12.
Ceramius, 14, 74, 96. — /ic/i- 

tensteini, 74.
Cerapachyinés, 123, 126, 127, 

131, 140, 205, 197, 320.
Cerapterus, 138.
Ceratina, 95, 100, 101. — cu- 

curbitacea, 98.
Ceratininés, 14. 
Ceratopheidole, 205.
Ceropales, 339. 
Chalastogaslres, 26.
Chalcididés, 54, 141, 200, 246. 
Chalcidoïdés, 34, 49.
Chalcobombus, 95.
Champ trophoporique, 274 
Chartergus, 14, 80.
Chémorécepteurs, 277, 278,

291.
Chémoreception, 294. 
Chironomidés, 201.
Chloralictus, 104. 
Cliorizops loricalus, 224.
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Chrysididés, 27, 33, 52, 55, 60,
'61.

Chrysopa, 42.
Cicada septemdecim, 12.
Cicinnus melsheimeri, 223.
Cimbicidés, 31.
Cionus thapsi, 57.
Civilisation qualitative, 378. — 

quantitative, 378.
Cladrastes amitrensis, 44. — 

floribunda, 44.
Claviger testaceus, 315, 332. 
Clavigeridés, 314, 315.
Cleptidés, 27, 60, 62.
Cleptobiose, 344.
Clistogastres, 26, 32, 33, 55.
Contrainte, 376.
Coccidés, 140, 238, 288, 372, 

376.
Coccidotrophus, 14, 18, 187.

— cordiæ, 17. — socialis, 
15-17.

Coccinellidés, 288.
Cœnothele gregalis, 7, 8.
Coléoptères, 14, 15, 26, 50, 52, 

138, 181, 187.
Colletés, 92, 94. — succinc- 

tus, 98.
Colobocrema, 223.
Colobopsis, 141, 221, 226, 266.

— albocincta, 263, 265. — 
etiolata, 222. — stricto, 134.

Colobostruma, 223.
Colonies mixtes, 343, 349.
Comedo, 58.
Conocephalus fasciatus, 42.
Conopidés, 302, 303.
Coopération, 376.
Copidosoma qjelechiæ, 192.
Cordia alliodora, 17.
Corotoca, 325. — melantho, 

327, 328.
Corpora pedunculata, 208-210, 

214.

Corynura, 104.
Côpris, 14.

-Coprophagie, 286.
Coptotermes, 166. — cey Ioni

ens, 219.
Cosilidés, 62.
Crabro, 95.
Crabroninés, 95.
Cratotechus, 58.
Crematogaster, 131, 145, 205, 

292, 311, 312, 358. — alliga- 
trix, 311. — parabiolica, 346.

Crioceris asparagi; 57.
Crustacés, 35.
Cryptobiose, 185.
Cryptocercus, 173. — punclu- 

latus, 170.
Cryptocerus, 223.
Cryptophagidés, 303.
Cryptotermes, 162, 211, 226. 
Crypturus argiolus, 302.
Ctenoplectrella, 95.
Cubitermes, 184.
Cyclotorna, 314. — monocen- 

tra, 312.
Cyllene, 72. — picta, 67.
Cynipidés, 34, 141, 191.
Cynipoïdés, 49.
Cyphodeira, 305.
Cyphomyrmex, 242.
Cyrtomyrma, 147.

Dasypoma, 14.
Dendrolasius, 360.
Dermaptères, 14, 170, 172, 173, 

214.
Dermestes, 66.
Dermestidés, 303.
Développe'ment convergent 

373.
Diacamma, 62, 205.
Ùianthidium, 95.
Dicælotus erythrosloma, 58. 
Dichrogéniidés, 60.
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125, 126,
140, 145,
306, 320,

Dictyna muraria, 7. 
Dielocerus, 32.
Dimorphisme, 190. 
Dimorphomyrmex, 137, 138.
Dinergates, 205. —
Dinomyrmex, 146.
Dinoponera, 205.
Diploptères, 60, 73, 100, 128. 
Diptères, 27, 35, 50, 178.
Discoxenus lepisma, 323. 
Tdslicta capritermitis, 327. 
Ditrichomonas termitis, 322.. 
Division du travail, 381. 
Dolichodérinés, 122, 123, 126, 

127, 136, 140, 145, 243, 283, 
320, 383.

Domestication, 390. - 
Dorylinés, 122, 123, 

127, 130, 131, 137, 
148, 197, 205, 274. 
350, 383.

Doryloxemts transfuga, 323.
Dorylus, 233, 306, 386, 387. — 

helvolus, 203. — nigricans,
310.

Dorymyrmex pyramicus, 344. 
Doulose, 351, 365. - 
Dryinidés, 55, 56, 60, 61, 63, 

69, 71.

Echinopla, 146.
Eciton, 62, 187, 200, 292, 306, 

350. — burehelli, 350. — ha
matum, 350.

Ectatomma, 248.
Ectatommini, 126.
Elasmus flabellatus, 56.
Electrapis, 95, 112. — torn- 

quisti, 112.
Electrotermes, 165.
Elis, 131. — 4-notata, 72. 
Embidaria, 14.
Embiidinés, 170. 
Einholemidés, 60, 62.

Emenadia [labellata, 302. 
Endostomus sudanensis, 323. 
Entéléchie, 23.
Eoformica eocenica, 136, 137. 
Epeira bandelieri, 6.
Epeolus, 93.
Ephedrus incompletas, 53. 
Ephemerides, 12.
Ephestia kuehniella, 56, 57. 
Ephialtes extensor, 302. 
Ephialtites, 34. — jurassiens,

28.
Epigénèse, 228.
Epipheidole, 361. — inquirida, 

264.
Epiponinés, 14, 74, 80, 84, 89, 

194, 199, 271.
Epœcus, 206, 361. — pergan- 

dei, 364.
Epyris, 62-64. — extráñeos, 

64, 65.
Ergafandromorphisme, 263. 
Ergatogynes, 253.
Esclavage, 351 et seq. 
Eucamponotini, 146.
Encera, 99, 113, 287. 
Eucharidés, 45, 48, 50, 51.
Euchafinés, 246.
Eucharis myrmeciæ, 44. 
Eucondylops konowi, 340. 
Euglossa, 99. — nigrita, 99.

— surinamensis, 99. 
Eulæma, 99. 
Eumenes, 78, 302. 
Eumenidés, 20, 63. 
Eumeninés, 14, 74, 78, 132, 199. 
Eumorpha, 99.
Eunausibius, 14, 18. — whee

led, 15-17. ‘
Euparaginés, 74, 75.
Euplectrus bicolor, 57. —

comstocki, 57.
Euponera sennaarensis, 186. 
Eupsenius clavicornis, 323.
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Eusphinctus, 131.
Enfermes, 161, 168, 218, 258, 

274. — aquilinas, 213. — bi- 
raleas, 213. — castancicaps, 
213. — chaquimayensis, 209.
— cyphergaster, 213. — di- 
versimiles, 213. — fossa- 
rtlm, 165. — fraasi, 166. — 
heteropterus, 213. — liospi- 
lalis, 213. — lacustris, 216.
— monoceros, 182. — mo
no, 216. — pilifrons, 216. — 
sanchezi, 216. — tenuiros- 
tris, 213. — trineruius, 179, 
213. — velox, 213.

Evaniidés, 34, 53, 141. 
Evolution emergente, 23. 
Exorista lobeliæ, 38.

Farquhars onia rostrata, 311. 
Fedschenkia, 130.
Fedschenkiidés, 128-130, 142. 
Forfícula auricularia, 171-173. 
Forficulidés, 14.
Formica, 14, 119, 136, 249, 251, 

256, 352. — aserva, 352, 354.
— cinerea, 350, — conso-
cians, 358. — eoptera, 136. 
exsecta, 359, 360. — exsec- 
toïdes, 304, 359. — flori,
147, 262. — fusca, 147, 262, 
333, 350, 352, 353, 354, 358, 
360, 365. — heteroptera, 134.
— microgyna, 358, 359, 360.
— neogagates, 350. — obs- 
curipes, 359. — pallidefulva, 
350, 358, 360. — pratensis, 
347, 359. — rufa, 253, 347, 
359, 360, 366. — sanguinea, 
249, 251, 252, 279, 312, 316, 
317, 332, 333, 350, 352, 353, 
354, 366. — schaufussi, 209, 
210.

Formicidés, 14, 60, 62, 90, 121 

et scq. 129, 141, .142. 143, 
147, 148, 149, 197, 198. 204, 
261, 370, 383.

Formicina, 129.
Formicinés, 122, 123, 126, 127, 

138, 140, 145, 243, 283, 3*20, 
383.

Formicoxenus, 204. — nitidu- 
lus, 253, 347.

Fouisseurs, 60, 92, 93. 
Fremddienlichkeit, 273, 335.
Fulgoridés, 69, 288.

Galerucella xanthomeltæna, 
57.

Galénique de Forme, 51, 57.
Galleria, mellonella, 289, 303. 
Gesomyrmex, 138, 146. — cha- 

pèri, 138. — howardi, 146.
Giardinaia urinator, 54.
Gigantiops, 146.
Gigantisme, 204.
Glyplapis, 95.
Glyptus punctulatus, 326.
Gonocephalum seriatum, 64, 

65.
Goniozus, 66.
Grégarisme, 3.
Grylloblatta campodeiformis, 

¡73.
Grylloblattaria, 173.
Grylloblattoïdcs, 170, 174.
Gryllotalpa, 14.
Gynæcoïdes, 195, 259.
Gynandromorphisme, 263.

Habrobracon brevicorne, 192.
— johanseni, 57.

Habrocytus cionicida, 57, 58. 
Hæmatopsenius caudatus, 323. 
Ilalictinés, 14, 194, 196, 270, 

303.
Halictus, 14. 92, 100, 104-110. 

115, 117-119. 193, 194, 196,
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199, 223, 340, 341, 393. — cal- 
ceatus, 105, 108. — clavipes, 
107. — cylindricus, 105. — 
erinnys, 104. — [odiens,
105. — gramínea, 104. — 
hume ralis, 104, 105. — im- 
maculatus, 109. — immargi- 
natus, 107. — lineolalus,
107. — long alus, 108, 109.
— macúlalas, 107, 109. —
malachurus, 107-109, 111,
199, 341. — niorío, 107. — 
paaxillus, 109. — pruinosus, 
303, 304. — puncticollis, 107, 
109. — quadricinctus, 105, 
109. scabiosie, 105, 110. 
sexcinctus, 105-106, 109. — 
villosulus, 107, 109.

Hamamelis virginica, 42. 
Ilarmolita, 56.
Harpagomyia, 311, 314. — [ar- 
quharsoni, 311.

Harpagoxenus, 198, 352, 357.
— americanas, 357. — su- 
blævis, 357.

Homileuca olivæ, 57. 
Hémiptères, 200.
Remíteles areator, 192. — [ul- 

vipes, 192. — longicauda, 
192. — lenellus, 192.

Heriades, 95. 
Hétérochromatisme, 190. ■
Hétérogonie, 190, 199.
Helerogynâ, 60, 63, 128, 132, 

140, 142.
Hetéromorphose, 190. 
Ilétéroptères, 14.
Hélérosymphagopædum. 4. 
Hétérosymporium, 4.
Hétérosynepiléium, 4. 
Hicorea, 67.
Ilieracium, 108. 
Histéridés, 306, 314.

Hodolernies, 164, 165, 182, 274.
— turlîestanicus, 176.

Holcaspis cinerosus, 222.
Holepyris, 63, 64. — haicai- 

ensis, 64.
Homoptères, 69, 274, 288, 318, 

372.
Hylæodes, 94.
Hymenocliimæra abnorniis, 62.
Hyménoptères, 14, 18, 23, 25, 

178.
Ilypermétamorphose, 51.
Hypertélie, 335. 
Hyphænosymphilie, 305.
Hypliantria textor, 40.
Hypoborus [¡cas, 56.
Hypoclinea betuberculata, 310,

311.
Ichneumonidés, 141.
Ichneumonoïdés, 53.
Idiogaster escherichi, 327. 
Idiogastres, 27.
Imitation, 376.
Infusoires, 35.
Insectes atrophaptiques, 10, 

53. — eutrophapliques, 10.
— dvstrophaptiques, 10, 53.
— infrasociaux, 11. — qua
si-sociaux, 11. — subsociaux 
11.

Instincts, 277. - symphili-
ques, 266, 277.

Ipidés, 14, 18, 223.
Iridomyrmex, 205. — gœpper- 

ti, 138. — gracilis, 350. — 
humilis, 395, 397. — sangui
neus, 187, 312.

Ischnomyrmex, 205.
Isoptères, 14, 18, 159, 166, 170, 

173, 178.
■Jacobsonella termitobia, 327.
Jassidés, 69.
Joënopsis polylricha, 322.
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Knowiella, 130.

Lubrocerus goryi, 316.
Lasius, 284. — bicornis, 360.

— cilialus, 360. — flavus,
332. — fuliginosas, 360. — 
I atipes, 360. — minutas,
360. '— 'mixtas, 307. — mur- 
phi/i, 360. — néoniger, 360.
— niger, 360. — sitkaensis. 
360. — subumbratus, 360. — 
umbratus, 360.

Leptothorax acervorum, 357, 
364. — curvispinosus, 357.
— emersoni, 346, 347.

Lestobiose, 344.
Lestrimelitta, limao, 342.
Liphyra brassolis, 314.
Lobopelta, 309.
J.omechusa, 279, 316. — stru- 

mosa, 316, 317, 332, 333.
Lomechusinés, 314, 315.

— Lycaeha arion, 313, 314. 
Lycsenidés, 314, 318.

Maldanidés, 224.
Males eumégétiques, 200. — 

hctérodonles, 200. — epi- 
mégétiques, 200. — macro- 
gnathes, 200. — hypomégé- 
tiques, 200.

Mamestra brassicee, bl.
Manniella, 223.
Mantidés, 178.
Mantispa, 50, 52, 302.
Masaridés, 73, 74, 371, 372. 
Masaridinés, 14, 74, 75, 96.
Masaris, 74, 96.
M as to termes, 160-163, 165, 166, 

217. — anglicus, 165. — ba- 
theri, 165, — bournemou- 
tliensis, 165. — croaticus, 
165. — darwiniensis, 161, 
164, 260.

Mastetermitides, 161, 183, 369. 
Mecopteres, 29, 37, 52, 371. 
Mecopteroides, 174. 
Megachile, 92, 103, 112. 
Megalomyrmex, 347. 
Megalopleres, 52. 
Megalyrides, 53.
Megastilicus formicaries, 304. 
Melanophthalma, 8.
Metasoma interruptum, 57.
Melipona, 14, 117. 118, 235,

303.
Meliponines, 13, 14, 100, 110- 

112, 114-116, 194, 196, 210, 
234, 235, 271, 292, 383.

Meliponoryctes sicula, 112. — 
succini, 112.

Melissoblaptes anellus, 302.
Meliloma, 99.
Melittobia acasta, 58.

—Melitlophiles, 299.
Melliferes, 90.
Meloe, 51, 304.
Meloidcs. 49, 52, 303.
Melophorus, ’195. — bagoti, 

283.
Meinbracides, 69.
Menobranchus, 171.
Meraporus, 57.
Meria, 61.
Mermis, 248, 249, 262, 318. — 

ti/bicans, 304. — znyrmeco- 
phila, 248. — mermitliogy- 
nes, 248.

Mermithergates, 248.
Mesitius, 61.
Mesostenus gladiator, 302.
Mesotermitidee, 160, 161. 
Messor, 145.
Metaphrenie, 399.
Metatermitides, 160, 162. 
Methocides, 60, 128, 130, 142. 
Methocinse, 129.
Mela-cus paradoxus, 302.
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Melopina pachycondylæ, 307. 
Miastor, 201.
Microbacon juglandis, 56, 57. 
Microdon, 303, 305.
Microgaster, 192.
Microgynes, 253.
Micromalthus, 187.
Milichia argyratoïdes, 311. — 

dectes, 311. — prœcles, 311. 
prosætes, 311.

Milichiidés, 314.
Mimétisme, 273, 335. 
Minotaurus, 14.
Miotermes, 165.
Mirotermes, 183.
Monogamie, 116.
Monogynie, 116, 118.
Monométrose, 116.
Monomorium indicum; 309. — 

minimum, 364. — salomonis, 
362, 364.

Morus alba, 44.
Mosquero, 8. -
Muscidés, 324, 325.
Mutilla, 129. — brutia, 302. — 

littoralis, 302.
Mutillidés, 37, 60, 61, 128, 130, 

132, 141, 142, 144, 303.
Mycétomélochie, 349.
Mymaride, 54.
Mtjrma, 146.
Myrmecia, 138, 386. — forfi- 

cata, 44. — (julosa, 44.
Myrmécocleptiques, 306. 314. 
Myrmecocyslus, 117. 119, 195, 

283.- — bombycinus, 205. — 
horli-deorum, 284, 285. — 
viaticus, 308.

Myrmecophila, 308. — nebras- 
censis, 307.

Myrmécophiles, 299, 304. - 
Myrmecopterina, 130.. 
Myrmedonia, 305, 327, 328.
Myrmhoplà, 147.

Myrmica, 136, 249, 252. — ca
nadensis, 253-254, 347. —
lævinodis, 313.' — rugino- 
dis, 264.

Mvrmicinés, 122, 123, 126, 127, 
140, 145, 205, 243, 281, 283, 
320.

Myrmorhachis, 146. 
Myrmosidés, 60, 130, 142. 
Myrmothrinax, 147.
Myrmoturba, 146.
Mystrocnemis, 62.
Myzine, 62, 72, 131.
•Nanisme, 204, 333.

Nasonia brevicornis, 57.
Nasutitermes, 183. — cavi- 

[rons, 330.
Nausibius clavicornis, 303. 
Necrophorus, 4.
Nectarina, 80, 84. — leche- 

guano, 73.
Necturus, 171.
Némestrimités, 50.
Neolarra pruinosa, 93.
Neomyrma mutica, 347.
Neomyrmamblys, 223.
Neoponera, 145, 248. — com- 

muta.ta, 186. — crassinoda, 
186.

N eoscleroderma, 66.
Néoténie, 190.
Nephillą plumipes, 5.
Nepliropteryx edmondsi, 303. 
Nereis virens, 210.
Névroptères, 50, 52.
Nids composés, 343.
Nómada, 93, 129.
Nomadina cisandina, 37.
Notoptères, 170, 173.
Novomessor, 145.
Nurthia aurivillii, 305.
Nysson, 339.
Nyssoninæ, 95.
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Ochromyia, 309.
Oeymyrmex, 205.
Odôntolabinés, 200.
Odontomachus, 248.
Odontotermes, 212, 213. —

prisltinus, 160.
Odynerus, 14, 71, 75, 94, 302.

— dorsalis, 75. — simulator,
302.

OEcanthus, 178.
OEcophylla, 137, 146, 147. — 

bartoniana, 134.
OEcotrophobiose, 280. 
OEdiprosoma mirandum, 328. 
Œnolhère, 258.
Oligarces, 201.
Oligomyrmex, 205, 20G, 283.

— panamensis, 206. 
Onychomyrmex, 198, 283. 
Opalina, 322.
Ophion macrurus, 38. 
Opistliopsis, 146, 187. 
Orasema, 47, 252. — viridis,

38, 39, 47, 246.
Orocharis saltator, 62. 
Orlhoptera, 14.
Orthoptères, 174, 178.
Orthopléroïdés, 174, 178, 214.
Oryssidés, 27, 30, 31, 33, 371. 

372.
Oryssus, 31.
Osmia, 99, 114, 193, 232. — 

inermis, 113.
Oxysoma oberthüri, 308.

Pachycentris, 99.
Pacliycondyla, 248, 281. —

montezumia, 307.
Pachymelus, 113.
Pachysima, 330. — ætliiops, 

282'. — latifrons, 281, 282.
Pædalgus, 187, 206, 281. 
Pædogenèse, 190.
Pàlicobethylus, 62.

Paléodictyoptéroïdés, 27. 
Palthothyreus tarsalus, 186. 
Pamphiliidés, 30, 141.
Panes thia, 171.
Paniscomima erlangeriana, 62. 
Panorpes, 29.
Panorpoïdés, 28.
Pantaplatarthrus natalensis, 

316.
Panurgus, 99.
Parachartergus apicalis, 37. 
Parachrysis, 61.
Paracolobopsis, 223.
Paracopidosomopsis [lorida- 

nus, 201.
Paracorotoca, 324. — akerma- 

ni, 327.
Paraponera, 248. — clavala, 

186.
Parascleroderma, 66.
Parasierola, 66.
Parasites, 35, 300. — humains, 

338. — jprotéliens, 35. — so
ciaux, 337, et seq. — so
ciaux, permanents, 351 — 
sociaux temporaires, 351, 
358.

Parasitoïdes, 35, 301.
Parœcisme, 99, 254, 346. 
Parotermes, 165.
Parthénogenèse, 32, 190, 191. 

— thélytoque, 106, 191. — 
aïnphérotoque, 191. — ar- 
rhénotoque, 106, 191.

Passalidés, 14, 370.
Passalus, 14, 187, 188.
Paussidés, 138, 314.
Paussus dama, 316. — hova, 

316. — spiniceps, 316.
Pelecinidés, 141.
Pelecinoïdés, 26.
Pelecinus, 26.
Pemphredon, 64.
Pemphredoninés, 95.
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Pont amorphisme, 213.
Per g a, 14.
Perilampidés, 48, 49, 51. v 
Perilampus, 42, 43, 47. —

chrysopæ, 43. — hyalinus, 
40, 41, 44.

Perisenius, 63.
Permohymen schucherli, 29. 
Perophora sanguinolenta, 223. 
Pélioliventres, 26.
Pezomachus [lavocinclus, 56. 
Pheidole, W, 205, 206, 218, 

283, 292, 332, 363, 386. * — 
absurda, 248, 249. — colo- 
bopsis, 223. — commutata, 
247, 248. — indica, 218. — 
instabilis, 38, 39, 202, 246.
— lamia, 206. — megace- 
pliala, 395, 396. — militici- 
da, 275.

Plieidologeton, 137, 205, 218, 
245, 260, 283. — diversas, 
309.

Philanthinés, 95. 
Philantlius, 99.
Philereniulus, 93.
Philotrypesis, 56, 200. — ery- 

tliræa, 200. — minuta, 200.
— unispinosa, var. ornata, 
200.

Phoridés, 303, 305.
Phragmose, 225. 
Ihwenapates, 14, 187, 370. 
Phthisergates, 246.
Phthisogynes, 247. 
Phlhisodinergales, 247.
Phyllodromia germánica, 179. 
Phylogénie, 19, 20.
Pliyracaces, 350. 
Physocrema, 131.
Physogastrie, 285, 324, 326,

327, 330.
Phytophages, 26, 33, 55, 95 

141, 370, 371.

Pieris rapæ, 57.
Pison, 95.
Pissodes strobi, 67.
Places vides, 299.
Plagiolepis, 195.
Planidium, 39-41, 43, 44.
Platyartlirus hoffmannseggi, 

305.
Platygastridés, 49.
Platypodidés, 14, 18, 223, 370. 
Platypus, 14.
Platythyreini, 126.
Pléométrose, 116, 117.
Pléomorphisme, 200.
Plérergates, 195.
Plésiobiose, 346.
Pleuropterus, 138. — brevi- 

cornis, 316.
Pleurotropis, 192.
Plumariidæ, 60, 128, 129, 142. 
Plumarias, 129, 130.
Plusia gamma, 57.
Pœcilandrie, 190, 199, 200.
Pœcilochroa convictrix, 8.
Pœcilogonie, 190, Yol.
Pœcilogynie, 190, 199.
Pogonomyrmex, 145, 344. — 

molefaciens, 307.
Polis tes, 14, 74, 85, 117, 280,

302. — canadensis, 37. — 
métrica, 280.

Polistinés, 14, 74, 85, 89, 90, 
194, 270, 271.

Polistomorpha, 302.
Polybia, 74, 82, 84, 117, 302.

— alra, 82. — dimidiala, 37.
— pygmæa, 308. — vicina,
303. ' '

Polybiinés, 74, 80, 271.
Polybioïdes melæna, 82.
Polyclirosis, bofrana, 58.
Polygamie, 116.
Polyergus, 206, 352, 354, 356, 
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357, 366. — lucidas, 355. — 
samurai, 355.

Polygynie, 116.
Polymorphisme, 55, 56, 189 el 

seq., 381.
Polynoë, 210.
Polyrhachis, 146, 147, 187. — 

bicolor, 305. — dives, 44.
Polysphincta, 6, 56.
Polyzosteria, novæzelandiæ, 

171.
Pompilidés, 57, 60, 71, 128.
Pompiloïdés, 60.
Pompilus aculealus, 339. — 

çampestris, 339. — pectini- 
pes, 339.

Ponera, 198. — eduardi, 204.
— Iiendersoni, 136.

Ponerinés, 13, 122-125, 127,
138, 140, 148, 197, 205, 243, 
320, 383.

Poroterm.es, 169.
Prays oleellus, 56.
Prédateurs, 35.
Prédétermination, 228.
PrenolepiSr 195.
Prestwitschia aquatica, 54.
Prionomyrmex, 138. — longi- 

ceps, 139.
Pristocera, 62, 63. — armífe

ra, 64.
Proceratini, 126.
Proctotrypidés, 61, 62.
Prodorylinæ, 126.
Proëleclrotermes, 165.
Professions, 381.
Proponerinæ, 126.
Prosætomilichia murmecophi- 

la, 312.
Prosopis, 92-94.
Prosymphÿtes, 30, 31.
Protermes, 160.
Protermitidés, 160, 161.

Protoblattoïdés, 27, 161, 166, 
188, 269, 369, 371.

Protobombus, 95, 111.
Protodermaptères, 29.
Protohymen permianus, 29.
Protohyménoptères, 29, 371. 
Protolimules, 211.
Provespa, 85.
Protozoaires, 182-184, 257, 286, 

322, 369.
Psænythia, 93.
Pseudochrysedide, 51.
Pseudococcus brevipes, 15. 
Pseudocolobopsis, 223.
Pseudogonalos hahni, 38, 48. 
Pseudogynes, 251, 317.
Pseudolasius, 137.
Pseudomasaris, 74, 96.
Pseudomyrma, 145. — cru- 

cians, 15. >— elegans, 145. 
— gracilis, 239. — maligna, 
15.

Pseudomyrminés, 123, 127,
145, 197, 205, 240, 242, 281, 
320.

Pseudoparasitisme, 35.
Pseudosirex, 28.
Pseudotrichonympha pristina,

322.
Psilogaster faciiventris, 44.
Psithyrus, 341, 342. — labo- 

riosus, 341.
Pterodontia flavipes, 50.
Pteromalus puparum, 57.
Pterombrinæ, 129.
Plerygogenea, 20.
Plilocerus ochraceus, 310.
Ptochomyia, 326, 330. — afra, 

329.
Pygostenus pubescens, 323.
Pyrsonympha, 184.

Ouedius dilatatus, 302.
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Radobænidæ, 129.
Régime aphidicole, 124. — en- 

tomorphage, 124. — mycc- 
tophage, 124. —- spermato- 
phage, 124.

Retîculitermes, 166. —. [lavi- 
pes, 166. 183, 184, 214. — 
lucifugus, 166, 216, 271.

Rhagium lineatum, 244.
Rhinopsis, 62.
Rhinotermes, 212. — laurus, 

219.
Rhinotermitidés, 161, 183.
Rhipiphoridés, 49.
Rhognïus, 187.
Rhopalomastix, 124.
Rhopalosomcy 63. — poeyi, 62. 
Rhopalosomatidés, 27, 57, 60, 

62, 63, 129.
Rhynehopsilota apicalis, 312.
Rhytidoponera, 205.
Ropalidia, 14, 84. 
Ropalidiinés, 14. 94, 194.
Rumination sociale, 185.

Salganea, 171.
Sapyga quinque-punctata, 129. 

similis, 129.
Sapygidés, 35, 55, 60, 63, 128, 

129, 141, 142.
Sarcophaga, 42.
Scarabæidæ, 14.
Scelephron cementarium, 129. 

—- spirifex, 74.
Schizaspidia, VI. — polyrlra- 

chicida, 44. — tenuicornis, 
44-46.

Scliizonotûs sieboldi, 56.
Scleroderma, 14, 66, 72, 73, 

132, 371. — immigrons, 67. 
— macrogaster, 67-69.

Selerogibbïdæ, 60, 62.

Scoliidés, 60-62, 72, 128, 131, 
144, 371.

Scoliinæ, 129.
Scolioïdés, 127.
Scolytidés, 18, 141. 142, 223, 

370.
Scotocryplus, 303.
Selection amicale, 366.
Seminotd depressa, 37. — me-

jicana, 37.
Sericomi/rmex, 242. — amabi- 

lis, 347-349.
Sessiliventres, 26. 
Sicilomyrmex corniger, 136. 
Sierola, 66.
Sierolomorpha, 62. 
Silphidés, 303.
Silvanidés, 14. 
Siphonophores, 380.
Siricidés, 30, 31.

- Sociétés (mort des) , 393. —
nutricielles, 380. — repro
ductives, 380.

Solenopsis, 119, 206. — gemi- 
nota, 238, 260. — saevissi- 
ma, 260, 305.

- Soldats mandibules, 212, 213,
217. — nasuti, 212, 213, 216,
218.

Sophrobombus, 95, J 11.
Sphécidés, 60, 70, 92, 93, 95,

97, 128, 132, 141. 
Sphéciformiés, 60. 
Sphécinés, 14, 95. 
Sphecodes, 92-94, 106, 340. — 
-subquadratus, 340.

Sphecoïdés, 60, 93, 94, 370- 
372.

Sphecopliila polybiarum, 308.
— termitium, 308. 

Sphécophiles, 299, 301. 
Spliex procerus, 70, 71. 
Sphinctomyrmex, 131. 
Spinoliella, 99.

sociétés d'insectes 15.
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Spirachtha, 282, 325. — eury- 
mcdusa, 327-329. — mirabi
lis, 329.

Staphylinidés, 303, 304, 306, 
324, 326.

Staphylins, 51.
Stegodyphus, 7.
Stenogaster, 14. — micans var. 

luzonensis, 81. — varipictus, 
80, 81.

Stenogastrinés, 14, 74, 89, 194.
Slephanidés, 53, 141.
Stizus, 99, 339.
Strepsiptères, 49, 301. 
Strongylognalhus, 206, 352,

356, 366. — alpinus, 356. — 
huberi, 356. — rehbinderi, 
356. — testaceus, 356.

Sublimation, 390. 
Superentéléchie, 23.
Superorganismes, 375.
Sycogaster lavagnei, 56.
Symmyrmica, 204. — cham- 

berlini, 347.
Sympheidole, 361.
Symphiles, 300, 322. 
Symphilie, 314, 334, 366.
Symphiloïdes, 314.
Symphotium, 4.
Symphvtes, 26.
Synagris, 14, 89. — callida, 

78. — cornuta, 76. — spini- 
ventris, 78.

Synechthres, 299, 304, 322. 
Synœcètes, 299, 305, 322. 
Syntermes, 212.

Tachigalia paniculata, 15, 17. 
Tachinidés, 50, 283, 302, 303. 
Tapinogonalos pulchella, 38. 
Tapinoma, 292, 293. — niger- 

rimum, 361. — sessile, 362.
Telca polyphemus, 38.
Tenebrionidæ, 14.

Tenthredella, 32.
Tenthrédinidés, 14, 30-32. 52, 

141.
Tenthredo, 32.
Tentyria, 72.
Terebrantia, 141.
Térébrants, 25, et seq., 33. 52, 

55, 95, 129, 154, 191, 370, 
371, 372.

Termes, 13, 161, 164, 168, 182, 
184, 212, 274. — bellicosus, 
326. — croaticus, 166. — er- 
rabundus, 161. — incerlus, 
179. — latericius, 175, 182.
— natalensis, 175, 177, 179.
— obesus, 329. — obscu
ras, 166. — redemanni, 285. 
.— vulgaris, 175.

Termites, 153 et seq., 256, 269, 
384.

Termitidés, 14, 161, 181. 369. 
Termitobia physogastra, 327.

. Termitobracon emersoni, 318. 
Termitodiscus. 324. — heimi,

323. — splendides, 323.
Termitomastus leploproctus, 

329.
Termitomimus, 3'25. — enlen- 

dveniensis, 327.
Termitomyia, 326, 330.
Termitonannus major, 323. 
Termitoniscus julleri, 323, 324. 
Termitophia heyeri, 327.
Termitophiles, 299, 318 et seq., 

322.
Termitopsenius limulus, 323. 
Termitotecna braunsi, 327. 
Termitotima assmulhi. 327. 
Termitoxenia, 326, 330. 335, 

336. — heimi, 329.
Termopsis, 162-166, 173, 183, 

197, 212, 217. — anguslicol- 
lis, 163. — swinhoei, 165.
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Tetralonia, 113, 287. — rufi- — 
collis, 288.

Tetramorium, 119. — cæspi- 
lum, 207, 350, 357, 303-365. - 

Tetrastichus asparagi, 57. — 
xanthomelaenæ, 57.

Tliaumatoxena wasmanni, 323,
324.

Thelia bimaculata, 69, 70. 
Thélvtoquie, 32. x —-
Theridion, 6.
Termophilie, 142, 143.
Tliq malus [ulgidus, 67.
Thynnidés, 60, 72, 128-130, 132, 

142, 144; 145.
Thyreoxenus pulchellus, 328.
Thysanourés, 306.
Timeparthenus, 326, 330. — 

iegius, 327.
Tiiiéidés, 305, 325.
7 ipliia, 61, 64, 72.
I iphiidés, 60, 62, 72, 128, 131, 

132, 371.
Tomocerus, 210.
Torlrix, 64.
Trachusa, 383.
Trachymyrmex, 242.
Triacrus superbus, 302.
Trichobius apiarius, 304.
Trichogrammide, 54.
Trichomes, 366.
Vricliomonadés, 322.
Triclionympha, 184.
Triehoscelia, 302.
Trichoptères, 52.
Tridactylidés, 174.
Trigona, 14, 111, 113, 235, 292. 

— litnao, 342. — ruficrus,
303.

Trigonalidés, 27, 33, 36, 37, 
49, 50, 51, 392.

Trigonalys pervetus, 38.
Trimorphisme, 213. 
Trogoderma tarsale, 233.

Trophallaxis, 24, 269 el seq., 
366.

Trophidia, 282.
Trophobiontes, 300, 318. 
Trophoecisme, 280.
Tropltoecium, 281. 
Trophothylax, 241.
Trypoxylon, 14. 
Trypoxyloninés, 14.
TulTüliferes, 60, 61. 
Typhlocyba rosse, 69.
Typhlopone, 187.
Typlion vesparum, 302.

Uloborus, 6. — republicamis, 
6, 7.

Varicheela aldrichi, 41, 42. 
Veramessor, 145.
Yespa, 14, 85, 86, 89, 109, 116- 

118, 208, 280, 320. — árctica, 
339, 340, 342, 361. — aus
tríaca, 339, 340, 342, 361. — 
consobrina, 340. — diabóli
ca, 340. —- germánica, 302.
— occidentalis, 37. — rufa, 
339. — vulyaris, 302.

\ espides, 37, 55 et seq., 60, 
62, 73, 74, 89, 90, 96, 97, 100, 
122, 125, 126, 128, 141, 194,
196, 234, 281, 301, 370.

\ espii'ormiés, 60, 128.
\ espines, 14, 74. 85. 90. 194, 

270.
\ espoídés, 60, 61, 128, 142,

197, 370-372.
Viticicolá tessmanni, 242.
Volucella, 302, 303. —• bomby- 

lams, 303. — caucásica, 303.
— [lava, 303. — ¡uemorrhot- 
dalis, 303. — inanis, 302. -— 
plumata. 303. — zonaria, 
302.

rcin.org.pl



468 TABLE ALPHABÉTIQUE DES MATIERES

Xénobiose, 346, 347.
’Xenodusa, 249, 251. — cava, 

250.
Xenogaster inflata, 327.
Xenos, 302.
Xôrophilie, 142, 143.
Xeslotermopsis, 165.
Xiphvdriidés; 30, 31.
Xyelidés, 30, 31.
Xyloborus, 14.
Xylocopci, 95, 113.

Ypsisterocerus, 38.

Zasphinctus, 131.
Zethines, 14, 74. 78-80, 89. 113.
Zebais, 14, 302. — cyanopte- 

rus, 78, 79. — romanndinus, 
78.

Zethusculus lobulalus, 79.
Zora.ptera, 14.
Zorapteres, 170, 173.
Zorotypus, 173.
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Nous avons entrepris la publication, sous la direction 
générale de son fondateur, le Dr Toulouse, directeur à 
l’École des Hautes Études, d’une Encyclopédie scientifique 
dont on mesurera l’importance à ce fait qu’elle est divisée 
en 40 sections ou Bibliothèques et qu’elle comprendra envi
ron 1000 volumes. Elle se propose de rivaliser avec les plus 
grandes encyclopédies étrangères et même de les dépasser, 
tout à la fois par le caractère nettement scientifique et la 
clarté de ses exposés, par l’ordre logique de ses divisions et 
par son unité, enfin par ses vastes dimensions et sa forme
pratique.

LES VOLUMES, ILLUSTRÉS POUR LA PLUPART, SONT PUBLIÉS 
DANS LE FORMAT 1N-16.

Directeur : D' TOULOUSE.
Secrétaire général : H. PIÉRON.

Secrétaire pour les Sciences techniques: L. POTIN.
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PATHOLOGIE MÉDICALE
Directeur : Docteur M. Klippel, Médecin des Hôpitaux de Paris.

Les Maladies du Péritoine, par le Docteur A. Pissavy, médecin 
des hôpitaux de Paris. 1 vol. de 420 pages...................... 18 fr.

Les grands Processus morbides : Congestion. Inflammation.
Suppuration. Gangrène, par le D" Camille Hahn, licencié ès 
sciences, médecin-assistant à l’hôpital Saint-Michel. 1 vol. de
480 pages, avec figures dans le texte................................ 18 fr.

La Goût»« et l’Obésité, par les docteurs A. Florand, médecin 
de l'hôpital Lariboisière, et M. François, ancien interne des 
hôpitaux de Paris. 1 vol. de 550 pages............................ 18 fr.

Fièvre typhoïde et fièvres paratyphoïdes, par H. Dufour, 
médecin de l’iiôpital Broussais, et J. Thiers, ancien interne des 
hôpitaux de Paris. 1 vol. de 450 pages avec figures dans le 
texte..................................................................................... 18 fr.

Grippe. Coqueluche, Erysipèle, Oreillons, par H. Barbier, méde
cin des hôpitaux de Paris 1 vol. de 300 pages............... 18 fr.

Diphtérie. — Poliomyélite. — Encéphalite léthargique. — 
Méningite cérébro spinale. — Zona, par le Dr Barbier: mé
decin des hôpitaux de Paris. 1 vol. de 350 pages........... 18 fr.

Septicémies (Septicopyohémies, Bactériémies), par E- Vaucher et
P. WORINGER, chargé de cours et chef de laboratoire à la Fa
culté de médecine de Strasbourg. 1 vol. de 516 pages avec 
figures.................................................................................. 20 fr.

NEUROLOGIE ET PSYCHIATRIE
Directeur : Docteur Toulouse.

Thérapeutique des Maladies du Système nerveux, par le profes
seur Grasset et le Dr L. Rimbaud, 2e édit. 1 vol. de 600 p. 18 fr.

Séméiologie des Maladies du Système nerveux, par le Dp Henri 
Dufour, médecin de Thôpital Broussais. 1 vol. de 540 pages, 
avec figures dans le texte................................................... 18 fr.

Maladies de la Moelle et du Bulbe (non systématisées). Polyo
myélites, sclérose en plaques, syringomyélie, par le professeur 
C.Oddo.1 vol. de 400 pages,avec 24 figures dans le texte.. 18 fr.

Le Tabes et les Maladies systématiques de la Moelle, par le 
docteur E. de Massary, médecin des hôpitaux de Paris. 1 vol. 
de 350 pages, avec 28 fig. dans le texte........................... 48 fr.

GASTON DOIN et C1’, Éditeurs.
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ENCYCLOPÉDIE SCIENTIFIQUE 4

La Paralysie générale, par le professeur A. Joffroï, et le doc
teur Roger Mignot, médecin en chef de la Maison Nationale de 
Charenton (épuisé).

L’Hystérie. Définition et Conception. Pathogénie. Traitement, par 
le Dr H. Bernheim, professeur honoraire à la Faculté de méde
cine de Nancy. 1 vol. de 450 pages....... . ........................  18 fr.

MICROBIOLOGIE ET PARASITOLOGIE
Directeurs : Professeur A. Calmette, Sous-Directeur de l’institut Pasteur, 

et Docteur F. Bezançon, Professeur à la Faculté de Médecine de Paris.

Le Micro-organisme de la Syphilis. Treponema pallidum (Schau- 
dinn), par le docteur Lévï-Bing, chef de Laboratoire de Saint- 
Lazare, lauréat de l’Académie de Médecine. 1 vol. de 350 pages, 
avec figures dans le texte et une planche en couleurs hors 
texte..................................................................... ,............ 18 fr.

L’Étude expérimentale de la Rage, par le docteur A. Marie, 
chef de service à l’institut Pasteur. 1 vol. de 400 pages, avec 
figures dans le texte et une planche en couleurs hors 
texte................................................................ ................. . 18 fr.

Les Dysenteries. Étude bactériologique, par le Dr Ch. Dopter, 
professeur agrégé au Val-de-Grâce. 1 vol. de 300 pages, avec 
figures dans le texte et 12 pl. hors texte........................ 18 fr.

Les Insectes piqueurs et suceurs de sang, par le D' Edmond 
Sergent, chef de laboratoire à l’institut Pasteur de Paris. 1 vol. 
de 310 pages, avec 229 fig. dans le texte......................... 18 fr.

HYGIÈNE ET MÉDECINE PUBLIQUES
Directeur : Professeur A. Calmette.

L’Ouvrier (Son atelier, son hygiène, son habitation), par le doc
teur René Martial. 1 vol. de 425 p., avec fig. dads le texte.. 18 fr.

Hygiène scolaire, par L. Düfestel, médecin inspecteur des Ecoles 
de Paris. 2e édition, 1 vol. de 460 pages, avec 72 figures dans 
le texte..................................... . ....................................... 18 fr.

GASTON DOIN et Cle, Éditeurs.
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Hygiène du premier âge, par P. Lassablière, chef de La
boratoire à la Faculté de médecine de Paris. 1 vol. de 352 pages 
et 18 figures dans le texte.............................................. 18 fr.

THÉRAPEUTIQUE
Directeur : Docteur G. Pouchet, 

Professeur à la Faculté de Médecine de Paris.

Les Médicaments, Action physiologique, formules, emplois, par le 
Dr A. F. Plicque, ancien interne, lauréat des Hôpitaux de Paris. 
Préface du professeur G. Pouchet. 1 vol. de 400 pages... 18 fr.

PHYSIOLOGIE
Directeur : Docteur J. Gautrelet, 

Professeur agrégé des Facultés de Médecine, 
Directeur de Laboratoire à l’École des Hautes Etudes.

La Fonction musculaire, par J. Joteyko, docteur en médecine, 
chef de Laboratoire à l’üniversité de Bruxelles. 1 vol. de 410 p., 
avec 35 figures dans le texte. ............................................ 18 fr.

La Cellule nerveuse, par G. Marinesco, professeur à l’üniversité 
de Bucarest. Avec une préface de M. le professeur Ramon y 
Cajal (de Madrid). 2 vol, formant 1.148 pages, avec 252 figures 
dans le texte................ .................................................... . 36 fr.

Les Fonctions nerveuses : les fonctions bulbo-médullaires, par 
W, Bechterew, professeur à l’üniversité de Saint-Pétersbourg. 
1 vol. de 400 pages, avec fig. dans le texte................  18 fr.

Les Fonctions nerveuses : les fonctions bulbo-médullaires. 
Fonctions viscérales, sécrétoires, trophiques et thermogéniques, 
par W. Bechterew. 1 vol. de 600 pages, avec 43 figures dans le 
texte.................................................................................. . 18 fr.

La Fonction cérébelleuse, par le docteur André-Thomas, ancien 
interne des hôpitaux de Paris. 1 vol. de 350 pages, avec 89 fig. 
dans le texte................................ . ...................................... 18 fr.

Les Fonctions digestives, par le docteur E. Bardier, professeur 
agrégé à la Faculté de Médecine de Toulouse. 1 vol. de 450 pages, 
avec 29 figures dans' le texte....... . ...................... . ............ 18 fr.

La Fonction sexuelle, par le docteur H. Busquet, professeur 
agrégé à la Faculté de Médecine de Nancy. 1 vol. (épuisé).

8, Place de l’Odéon, Paris 6e.
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La Croissance, par le docteur L. Dufestel, médecin inspecteur 
des Écoles de la Ville de Paris. 1 vol. de 310 pages avec 20 fig. 
dans le texte....................................................................... 18 fr.

ANATOMIE ET EMBRYOLOGIE
Directeur : R Anthony, Professeur au Muséum d’Histoire naturelle.

Anatomie plastique, par Edouard Cüyer, peintre, professeur d’ana
tomie. 1 vol. de 350 pages,avec 146 fig. dans le texte... 18 fr.

BIOLOGIE GÉNÉRALE
Directeur : M. Caullery, Professeur à la Faculté des Sciences de Paris.

La Tératogénèse. Étude des variations de l’organisme, par 
Etienne Rabaud, maître de Conférences à la Faculté des Sciences 
de Paris. I vol. de 360 pages, avec 98 fig. dans le texte... 18 fr.

L’œuf et les facteurs de l’ontogénése, par A. Bràchet. profes
seur à l’Eniversité de Bruxelles. 1 vol. de 350 pages avec 
57 figures............................................................................ 18 fr.

Le Parasitisme et la symbiose, par M. Caullery, professeur a la
Sorbonne. 1 vol. de 400 pages avec 53fig. dan» le texte.... 18 fr.

L’hérédité, par E. Guyénot, professeur à l’Université de Genève.
1 vol. de 470 pages avec 47 figures................................. 25 fr.

L’Adaptation, par L. Cuénot, correspondant de l’institut, pro
fesseur à la Faculté des Sciences de Nancy. 1 vol. de 420 pages 
avec 82 figures................................................................... 25 fr.

Les pigments dans l’organisme animal. Chimie. Morphologie.
Physiologie. Etiologie, par le Dr J. Verne, docteur ès sciences, 
professeur agrégé à la Faculté de médecine de Paris. 1 vol. de 
612 pages, avec 32 figures dans le texte.......................... 28 fr.

. Les sociétés d’insectes. Leur origine, leur évolution, par le 
professeur William Vlorton Wheeler. 1 vol. de 412 pages, avec 
61 figures dans le texte............ ......................................... 25 fr.

ANTHROPOLOGIE ET ETHNOGRAPHIE
Directeur: P. Rivet, Assistant d’anthropologie au Muséum d’Histoire naturelle.

Les Peuples aryens. Leur origine en Europe, par Zaborowski, 
professeur à l’Ecole d’Antliropologie, ancien président de la So
ciété d’Anthropologie de Paris. 1 vol. de 450 pages, avec figures 
dans le texte et une carte hors texte................................ 18 fr.

GASTON DOIN et C1», Éditeurs.
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Le Paganisme contemporain chez les peuples celto-latins, par
Paul Sebillot, ancien président de la Société d’Anthropologie 
de Paris, directeur de la Revue des traditions populaires. 1 vol.
de 400 pages....................................................................... 18 fr.

Le Folk-Lore. Littérature orale et Ethnographie traditionnelle, 
par P. Sébillot. 1 vol. de 493 pages............................... 18 fr.

Les Blancs d'Afrique, par le Dr H. VVeisgerber (épuisé).
Anthropologie anatomique (crâne, face, tête sur le vivant), 

par le Dr G. Paul-Boncour. vice-président de la Société d’Anthro- 
pologie, médecin en chef de l’institut médico-psychologique, an
cien interne des hôpitaux de Paris. 1 vol. de 400 pages, avec 
44 figures.......................................................... ................. 18 fr.

PALÉONTOLOGIE
Directeur: M. Boule, Professeur au Muséum d’Histoire Naturelle.

Paléontologie végétale. Cryptogames cellulaires et cryptogames 
vasculaires, par Fernand Pklourde, docteur ès sciences, prépa
rateur au Muséum d’Histoire Naturelle, préface de M. R. Zeil- 
ler, membre de l’institut. 1 vol. de 400 pages, avec 80 figures 
dans le texte....................................................................... 18 fr.

OCÉANOGRAPHIE PHYSIQUE
Directeur : Docteur J. Richard, 

Directeur du Musée océanographique de Monaco.

Les Dépôts marins, par L.-W. Collet, professeur à l’Université 
de Genève. 1 vol. de 325 pages, avec 35 figures dans le texte et 
une carte hors texte.......................................................... 18 fr.

ZOOLOGIE
Directeur : R. Anthony, Professeur au Muséum d’Histoire naturelle.

Les Insectes, Anatomie et physiologie generales. — Int’ oduction 
à l étude de l’entomologie biologique, par C. Houlbert, profes
seur à ¡’École de Médecine deRennes. & édition. 1 vol. de 400 p., 
avec 207 figures.................................................................. 18 fr.

La Distribution géographique des animaux, par le Dr L. Troues- 
sart, professeur au Vlu'.eum national d histoire mturelle de Pa
ris. 1 vol. de 350 pages avec figures dans le texte.........  18 fr.

8, Place de l’Odéon, Paris 6e.
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Les Batraciens et principalement ceux d’Europe, par G.-A. Bou- 
lenger, Dr Sc., D' Phil., membre de la Société royale de Londres, 
vice-président de la Société de zoologie de Londres. 1 vol. de 
320 pages, avec 55 figures dans le texte......................... 18 fr.

Mollusque j de la France et des régions voisines. — Tome 1 :
Amphimures, Gastéropodes Opisthobranches, Hétéropodes, Mar- 
séniadés et Oncidiidés, par A. Vayssière, professeur à la Faculté 
des sciences de Marseille. 1 vol. de 430 pages, avec 42 planches 
hors texte.............. .............................. . ....................... . 18 fr.

Tome II : Gastéropodes pulmones et Prosobranches terrestres et 
fluviátiles, par L. Germain, docteur ès sciences, préparateur au 
Muséum d’Histoire naturelle. 1 vol. de 380 pages, avec 25 planches 
hors texte........................................................................... 18 fr.

Les Coléoptères d’Europe (France et régions voisines), par 
C. Houlbert, professeur à l’Ecole de médecine et de pharmacie 
de Rennes.

Tome premier : 1 vol. de 350 pages, avec 104 figures dans le 
texte.................................................................................... 20 fr.

Tome deuxième : 1 vol. de 310 pages, avec 99 figures dans le texte 
et 30 planches..................................................................... 20 fr.

Tome troisième : 1 vol. de 300 p., avec 30 planches........ 20 fr.
Les Thysanoures, Dermoptères et Orthoptères de la Faune 

européenne. Tome I, par C. Houlbert. 1 vol. de382 pages avec 
8 7 ligures dans le texte et 9 planches............................. 20 fr.

Tome II (en cours d’impression).
Les Échinodermes des mers d’Europe. Tome I, par R. Koehler, 

professeur de Zoologie à la Faculté ue Médecine de Lyon. 1 vol. 
de 370 pages avec 9 planches hors texte.......................... 20 fr.

Tome II (en cours d'impression).
Les Oiseaux, par M. Boubier, président de la Société zoologique 

de Genève. 1 vol. de 306 pages, avec 78 figures dans le texte 
et 10 planches......................................... . ........................ 28 fr.

W

ZOOLOGIE APPLIQUÉE
Directeur : J. Pellegrin, Assistant au Muséum d’Histoire Naturelle..

Les Vers à soie (Sériciculture moderne), par Antonin Rolet, pro
fesseur à l’Ecole d’Agriculture d’Antibes. 1 vol. de 450 pa,ges, 
avec 102 figures dans le texte............................................ 18 fr.

La Pisciculture industrielle, par C. Raveret-Wattel, ex-maître 
de Conférences de Pisciculture à l’Ecole Nationale des Ponts et 
Chaussées. 1 vol. de 400 p., avec 74 fig. dans le texte... 18 fr. 

GASTON DOIN et Cie, Éditeurs.
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Les Equidés domestiques, le Cheval, l’Ane et le Mulet, par 
A. Gallier, médecin vétérinaire, inspecteur sanitaire de la ville 
de Caen. 1 vol. de 380 pages, avec 68 fig. dans le texte... 18 fr.

BOTANIQUE CRYPTOGAMIQUE
Directeur : L. Mangin, de l’institut, 

Directeur au Muséum ¿’Histoire naturelle.

Les Urédinées (Rouilles des Plantes), par Paul Hariot, assistant de 
cryptogamie au Muséum d’Histoire Naturelle. 1 vol. de 400 pages, 
avec 47 figures dans le texte.............................................. 18 fr.

Les Champignons. Essai de classification, par le Dr Paul Vuil- 
lemin, professeur à la Faculté de Médecine de Nancy. 1 vol. de 
425 pages............................................................................. 18 fr.

Les Levures, par A. Guilliermond, docteur ès sciences. Préface 
du Dr E. Roux, directeur de l’institut Pasteur. 1 vol. in-18 jésus, 
cartonné toile, de 565 p., avec 63 fig. dans le texte........ 18 fr.

BOTANIQUE APPLIQUÉE
Directeurs : H. Lecomte, de l’institut, Professeur au Muséum d’histoire 

naturelle, et L. Mangin, de l’institut, Directeur du Muséum d'histoire 
naturelle.

Les Bois industriels, par J. Beauverie, chargé d’un cours de bota
nique appliquée à la Faculté des sciences de Lyon. 1 vol. de 
420 p., avec 53 figures dans le texte......... ....................... 18 fr.

Les Plantes à tubercules alimentaires des climats tempérés 
et des pays chauds, par Henri Jumelle, professeur à la Faculté 
des sciences de Marseille. 1 vol. de 380 pages, avec 35 figures 
dans le texte...................................................................... 18 fr.

Les Plantes à gommes et à résines, par H. Jacob de Corde- 
moy, docteur ès sciences, docteur en médecine, chargé de cours à 
l’École de Médecine de l’Université d’Aix-Marseille. 1 vol. de 
420 pages, avec 15 figures dans le texte.......................... 18 fr.

Utilisation des algues marines, par C. Sauvageau, professeur 
à la Faculté des sciences de Bordeaux. 1 vol. de 400 pages, avec 
26 figures............................................................................ 18 fr.
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Les Palmiers, par C.-L. Gatin, docteur ès sciences, ingénieur 
agronome, préparateur de botanique à la Sorbonne. 1 vol. de 
350 pages, avec 46 figures................................................. 18 fr.

PHYSIOLOGIE ET PATHOLOGIE 
VÉGÉTALES

Directeur : Professeur L. Mangin,
Directeur du Muséum d’Histoire Naturelle, Membre de l’institut.

Biologie florale, par F. Péchoutre, docteur ès sciences, profes
seur au Lycée Louis-le-Grand. 1 vol. de 380 pages, avec 82 
figures dans le texte.......................................................... 18 fr.

Nutrition chez la plante, I. Echanges d'eau et de substances miné
rales, 2e édition, par M. Molliard, doyen de la Faculté des 
sciences de l’üniversité de Paris, membre de l’institut. 1 vol. de 
400 pages, avec 46 ligures dans le texte.......................... 25 fr.

Nutrition de la plante, II. Formationdes substances ternaires, par 
M. Molliard. 1 vol. de 450 p. avec 88 fig dans le texte... 20 fr.

Nutrition chez la plante, III. Utilisation des substances ter
naires, par M. Molliard. 1 vol. de 324 pages avec 54 figures 
dans le texte....................................................................... 20 fr.

Nutrition de la plante, IV. Cycle de l’azote, par M. Molliard. 
1 vol. de 330 pages avec 56 figures................................. 20 fr.

GÉOLOGIE ET MINÉRALOGIE 
APPLIQUÉES

Directeur : L. Cayeux, Professeur de Géologie au Collège de France.

Les gisements de pétrole, par J. Chautard. 1 vol. de 350 pages 
avec 47 figures dans le texte............................................. 18 fr.

PHILOSOPHIE DES SCIENCES
Directeur : A. Rey, Professeur à la Sorbonne.

Les disciplines d’une science, la Chimie, par G. Urbain, membre 
de l'institut, professeur de la Faculté des Sciences de Paris. 
1 vol. de 340 pages avec figures......................... ,........... 18 fr.
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11 ENCYCLOPÉDIE SCIENTIFIQUE

La Physique depuis vingt ans par P. Langevin, professeur au
Collège de France. 1 vol. de 350 pages avec figures.......  25 fr.

Les nouvelles conceptions de la matière et de l’atome, par
A. Berthoud, professeur à l’Université de Neuchâtel 1 vol. de 
330 pages avec 21 figures dans le texte........................... 18 fr.

Le tombeau d’Aristoxène. Essai sur la musique, par G. Urbain, 
professeur à la Faculté des Sciences de Paris. 1 vol. de 240 pages 
avec figures...................................................................  18 fr.

PSYCHOLOGIE EXPÉRIMENTALE
Directeur : Docteur Toulouse.

Technique de Psychologie expérimentale, par Toulouse- Vas- 
chide et Piéron. Deuxième édition, entièrement nouvelle, par le 
docteur Ed. Toulouse et H. Piéron. (Epuisé.)

L’Hypnotisme et la Suggestion, par le professeur Grasset, 4* 
édition. 1 vol. de480 pages avec figures dans le texte.......  18 fr.

La Volonté, par Fr. Paulhan, 2’édition. 1 vol. de 332 p. 18 fr.

La Morale. Fondements psycho-sociologiques d'une conduite ration
nelle, par G.-L. Duprat, docteur es lettres, lauréat de l’institut, 
correspondant du Ministère de l’instruction publique, associé 
de l’institut international de sociologie, directeur du Labora
toire de psychologie expérimentale d’Aix-en-Provence. 2® édition. 
1 vol. de 400 pages...................................... ..................... 18 fr.

La psychologie sociale. Sa nature et ses principales lois, par 
G.-L. Duprat, docteur ès lettres, lauréat de l’institut. 1 vol. de 
370 pages.............................................................................. 18 fr.

L’Inconscient, par A. Hesnard, professeur à l’Ecole de Médecine 
navale de Bordeaux. 1 vol. de 300 pages avec figures dans le 
texte...................................................................................... 18 fr.

L’odorat, par H. Zwaardemaker, professeur de physiologie à 
l’Université d’Utrech. 1 vol. de 312 pages avec figures. 18 fr.

8, Place de l’Odéon, Paris 6e.

rcin.org.pl



ENCYCLOPÉDIE SCIENTIFIQUE 12

PSYCHOLOGIE APPLIQUÉE
Directeur : Docteur Toulouse.

L’Éducation des Sentiments, par le docteur V. Bridou. 1 vol. de
410 pages........................................................................... 18 fr.

La Pédagogie expérimentale, par Gaston Richard, professeur à
la Faculté des Lettres de Bordeaux. 1 vol. de 350 pages. 18 fr.

La Pratique commerciale, par J.-H. Haendel. (Épuisé.)
L’éducation de la volonté et des facultés logiques, par G -L. Du-

PRAT, docteur ès lettres, lauréat de l’institut, associé de l’insti
tut international de sociologie. 1 vol. in-18 grand jésus, de 
324 pages............................................................................ 18 fr.

SOCIOLOGIE
Directeur : G. Richard, Professeur à la Faculté des Lettres de Bordeaux.

La Sociologie générale, par Gaston Richard, professeur de so
ciologie à l’üniversité de Bordeaux. 1 vol. de 400 pages... 18 fr.

Évolution des mœurs, par Gaston Richard, professeur à la Fa
culté des lettres de Bordeaux. 1 vol. de 400 pages...........25 fr.

Les Types sociaux et le Droit, par Joseph Mazzarella, docteur 
en droit. 1 vol. de 450 pages, avec nombreux tableaux... 18 fr.

La Solidarité sociale, par G.-L. Duprat, professeur au Lycée de 
Rochefort (ouvrage récompensé par l’Académie des sciences mo
rales et politiques. Prix Saintour, 19061. Préface du professeur 
G. Richard. 1 vol. de 360 pages....................................... 18 fr.

Géographie sociale : La Mer. Populations maritimes. Migra
tions. Pèches. Commerce. Domination de la mer, par C. Val- 
lal'X, docteur ès lettres, professeur de géographie à l’École 
navale. 1 vol. de 400 pages.............................................. 18 fr.

Géographie sociale : Le Sol et l’Etat, par C. Vallaux. 1 vol. 
de 420 pages avec 31 figures dans le texte...................... 18 fr.

La Société et l'Ordre juridique, par Alessandro Levi, professeur 
de philosophie du droit à l’Université de Ferrure 1 vol. de 
410 pages........................................................................... 18 fr.

L’art et la vxe sociale, par Charles Lalo, docteur ès sciences, 
protT de philosophie au lycée Hoche. 1 vol. de 390 p.. ... 18 fr.
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13 ENCYCLOPÉDIE SCIENTIFIQUE

SOCIOLOGIE APPLIQUÉE
Directeur : Th. Ruyssen, Professeur à la Faculté des Lettres de Bordeaux.

Les Régies municipales. Exploitation collective des services pu
blics, par E. Bouvier, professeur de science et de législation 
financières à la Faculté de droit de l’Université de Lyon. 1 vol. 
de 450 pages......................................................................... 18 fr.

La Protection des faibles (Assistance et Bienfaisance), par 
G. Rondel, inspecteur général au Ministère de l’intérieur, 
membre du Conseil supérieur de l’Assistance publique. 1 vol. 
de 300 pages................... ..................................................... 18 fr.

Géographie économique. Exploitation rationnelle du globe, 
par Paul Clerget........................................................... (Epuisé).

ÉCONOMIE POLITIQUE
Directeur : Georges Renard, Professeur au Collège de France.

La Monnaie, le Change et ¡’Arbitrage, le Crédit, par M. et A. MÉ- 
liot. (Epuisé.)

Guerre et Paix internationales, par Eugène d’Eichthal, membre 
de l’iDstitut. 1 vol. de 350 pages avec graphiques........... 18 fr.

La Colonisation et les Colonies, par Pierre Aubry, docteur ès 
sciences juridiques, politiques et économiques. 1 vol. de ‘278 p., 
avec nombreux tableaux..................................................... 18 fr.

Le Commerce et les Commerçants, par Yves Guyot, ancien mi
nistre, vice-président de la Société d’Economie politique. (Epuisé.)

L’Industrie et les Industriels, par Yves Guyot, 1 vol. de 400 p., 
avec tableaux dans le texte............................................... 18 fr.

Le Blé et les Céréales, par Daniel Zolla, professeur à Grignon 
et à l’Ecole libre des sciences politiques. 1 vol. de 300 pages, 
avec cartes et graphiques dans le texte........................... 18fr.

Les Fibres textiles d’origine animale (Laine et soie), par
D. Zulla. 1 vol. de 350 pages, avec cartes et graphiques.. 18 fr.

Syndicats, Trade-unions et Corporations, par Georges Renard, 
professeur au Collège de France. 1 vol. de 420 pages... 18 fr.

Salariat et Salaires, par E. Levasseur, membre de l’institut, 
administrateur du Collège de France. 1 vol. de 500 pages 18 fr.
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ENCYCLOPÉDIE SCIENTIFIQUE 14

La Machine et la Main-d’œuvre humaine, par D. Bellet, se
crétaire perpétuel de la Société d’économie politique, professeur 
à l’Ecole des Sciences politiques et. à l’Ecole des Hautes Etudes 
commerciales. 1 vol. de 300 pages............................. . 18 fr.

La Vie chère, par G. Renard, professeur au Collège de France. 
1 vol. de 250 pages....... . ................................................. 18 fr.

L’Économie politique et les Économistes, avec une introduc
tion sur l’Economique et la Guerre, par G. Schelle, vice-prési
dent de la Société d’Economie politique. 1 vol.de 400 pages 18 fr.

Le Luxe, le Bien-être et la Consommation, par André Pinard.
Ouvrage couronné par l’Académie française (Prix Fabien 1919). 
1 vol. de 480 pages................ .......................... ................ 18 fr.

Les Monopoles, par E. Payen. 1 vol. de 450 pages....... 18 fr.
Les Systèmes socialistes, par H. Bourgin. 1 volume de 400 

pages..................... ...................   18 fr.
L’Enseignement commercial en France et à l’Etranger, par 

M. Facy. 1 vol. de 330 pages........ •................................... 18 fr.

CHIMIE
Directeur : A. Pictet,

Professeur à la Faculté des sciences de l’üniversité de Genève.

Zinc, Cadmium, Cuivre, Mercure, par A. Bouchonnet, préparateur 
à la Faculté des sciences de l’Université de Paris. 1 vol. de 410 p., 
avec figures dans le texte............ ..................................... 18 fr.

Etain, Plomb et Bismuth, par A. Bouchonnet. 1 vol. de
380 pages............................................................................ 18 fr.

Hydrocarbures, Alcools et Éthers de la série grasse, par P. Carré, 
docteur ès sciences, professeur à l’Ecole des Hautes Etudes com
merciales, préparateur à l’institut de chimie appliquée. 1 vol. de 
420 pages............................................................................ 18 fr.

Phosphore — Arsenic — Antimoine, par A. Boutaric, agrégé 
de l’üniversité, docteur ès sciences, maître de conférences de 
physique à la Faculté des sciences de Dijon, et A. Raynaud, ingé
nieur-chimiste, chargé des fonctions de chef des travaux de chi
mie à la Faculté des sciences de Montpellier. 1 vol. in-16 de 
420 pages, avec figures dans le texte............................... 18 fr.

La Chimie des matières colorantes organiques, par P. Castan, 
docteur ès-sciences de l’üniversité de Genève. 1 vol. de 460 pages, 
avec nombreuses formules................................................ 36 fr.

Les sucres et leurs dérivés, par Marc Cramer, docteur ès 
sciences. 1 vol. de 360 pages, avec nombreuses formules. 28 fr.
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15 ENCYCLOPÉDIE SCIENTIFIQUE

CHIMIE BIOLOGIQUE
Directeur : G. Bertrand, Professeur de Chimie biologique à la Sorbonne.

Le Parfum chez la Plante, par Eug. Charabot, docteur ès sciences 
physiques, inspecteur et membre du Conseil supérieur de l’En- 
seignement technique, et C.-L. Gatin, docteur ès sciences natu
relles, ingénieur agronome, préparateur à la Faculté des Sciences 
de Paris. 1 vol. de 400 p.,avec 21 fig. dans le texte... 18 fr.

INDUSTRIES BIOLOGIQUES
Directeur : Professeur G. Bertrand.

Industrie des Parfums naturels, Les Principes odorants des
Végétaux (Méthodes de dosage, d’extraction, d’identification), 
par Eug. Charabot. 1 vol. de 400 pages, avec figures dans le 
texte............................................................ ,....................... 18 fr.

La Fabrication du sucre, par D. Sidersky, ingénieur-chimiste. 
1 vol. de 360 pages, avec 37 figures dans le texte........... 18 fr.

INDUSTRIES CHIMIQUES
Directeur : J. Derôme, Inspecteur général de l’instruction publique.

Les Produits pharmaceutiques industriels, par P. Carré, doc
teur ès sciences, préparateur à l’institut de Chimie appliquée. 
2 vol. formant 820 pages................................................... 36 fr.

Industrie des Métaux secondaires et des Terres rares, par 
Pierre Nicolardot, capitaine d’artillerie, chef du Laboratoire de 
Chimie de la Section technique. 1 vol.de 420 pages, avec 37 tig. 
dans le texte....................................................................... 18 fr.
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ENCYCLOPÉDIE SCIENTIFIQUE 16

Pierres et Matériaux artificiels de construction, par Albert
Granger, professeur à l’Ecole d’application de la Manufacture na-

> tionale de Sèvres, chargé de conférences à l’École de physique 
et de chimie industrielles de la Ville de Paris. 1 vol. de 350 p., 
avec 55 figures dans le texte............................................. 18 fr.

L’Eau dans l’industrie. Application. Epuration, par Georges 
BouRREY, inspecteur de l’Enseigneiuent technique, ingénieur chi
miste des chemins de fer de l’Etat, professeur à l'École spéciale 
des travaux publics. Avec une préface de M. Max de Nansouty. 
1 vol. de 468 pages, avec 57 figures dans le texte....... .  18 fr.

Industries des Acides minéraux (Acides sulfurique, chlorhy
drique et azotique), par E. Baüd, maître de conférences à la 
Faculté des Sciences de Marseille. 1 vol. de 360 pages, avec 82 fig. 
dans le texte....................................................................... 18 fr.

Industries du Plomb et du Mercure. I. Métallurgie ; II. Com
posés, par A. Bouchon net, préparateur à la Faculté des Sciences 
de Paris. 2 vol. formant 660 pages, avec 57 figures dans le 
texte..,........... .................................................................... 36 fr.

Industries du Chrome, du Manganèse, du Nickel et du Cobalt, 
par L. Ouvrard, directeur’ du Laboratoire de chimie générale 
de la Sorbonne. 1 vol. de 310 pages, avec 22 fig. dans le 
texte............................................................................  18 fr.

Alcool et Distillerie, Production et consommation de l'alcool. 
Utilisation des sous-produits. Analyse. Législation, par A. Mon- 
voisin, chef des travaux de physique et chimie à l’École natio
nale vétérinaire d’Alfort (préface de M, L. Lindet, professeur â 
l’institut national agronomique). 1 vol. de 450 pages, avec 
112 figures dans le texte................................................. 18 fr.

Caoutchouc et Gutta-percha, par E. Tassilly, docteur ès sciences, 
professeur agrégé à l’Ecole supérieure de pharmacie, chargé de 
conférences à l’Ecole de physique et chimie industrielles. 1 vol. 
de 400 pages, avec 56 figures dans le texte..................... 18 fr.

Industries des Métaux précieux : L’Argent et les Métaux de 
la Mine de Platine, par M. Molinié, ingénieur-chimiste, chef 
du Laboratoire des Essais du Comptoir Lyon-Akmand, et 
H. Dietz, ingénieur-chimiste, directeur de l’Usine d’affinage du 
Comptoir Lyon-Alemand. 1 vol. de 400 pages, avec 93 figures dans 
le texte............................................................................... 18 fr.

Industries des Matières colorantes organiques, par An
dré Wahl, docteur ès sciences, professeur -au Conservatoire na
tional des Arts et Métiers. 2“ Edition : Tome premier, les Pro
duits intermédiaires, 1 vol. de 350 pages avec 24 figures dans 
le texte................................................................................ 18 fr.
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17 ENCYCLOPÉDIE SCIENTIFIQUE

Industries des cyanures, par P. Brun, ' licencié ès sciences 
physiques, pharmacien de 1re classe, ingénieur chimiste, pré
parateur à la Faculté des sciences de Montpellier. 1 vol. in-16 
de 480 pages, avec 44 figures........................................ 25 fr.

Industries des Os, des Déchets animaux, des Phosphates et
du Phosphore, par L. Vézien, ingénieur-chimiste. 1 vol. de
425 pages, avec 50 fig. dans le texte..........................  18 fr.

PHOTOGRAPHIE
Directeur : A. Seyewetz,

Sous-Directeur de ¡’École de Chimie industrielle de Lyon.

La Photographie, par G. Chicandard, licencié ès sciences phy
siques. 1 vol. de 350 pages................................................ 18 fr.

Les Positifs en photographie, par E. Trutat, docteur ès sciences, 
directeur du Musée d’Histoire naturelle de Toulouse. 1 vol. de 
300 pages, avec fig. dans le texte.............. . ................... 18 fr.

Le Négatif en photographie, par A. Seyewetz. 2e édition. 1 vol. 
de 320 pages avec 44 figures dans le texte...................... 18 fr.

Les Reproductions photomécaniques monochromes. Photo
gravure, similigravure, phototypie, héliogravure, etc., par
L.-P.  Clerc, ingénieur, préparateur à la Faculté des sciences de 
l’Université de Paris. 2e Edition. 1 vol. de 400 pages avec 
61 figures...................................... ..................... . .............. 18 fr.

Les Reproductions photomécaniques polychromes. Sélections 
trichromes, Orthocromatisme, Procédés d’interprétation, par
L. -P. Clerc. 1 vol. de 350 p., avec 73 fig. dans le texte... 18 fr.

La Photographie à la lumière artificielle, par Albert Londe, 
directeur honoraire des services de photographie et de radio
graphie à la Salpêtrière. 1 vol. de 400 pages, avec 80 figures 
dans le texte........................................................................ 18 fr.

La Photographie des couleurs, par J. Thovert, professeur à la 
Faculté des «ciences de Lyoti. 1 vol. de 300 pages avec 93 figures z 
dans le texte et 4 planches en couleurs hors texte......... 22 fr.

La Photographie des radiations invisibles. Bayons cathodiques, 
rayons anodiques, rayons de Rœntgen, du tube de Crookes et 
de l’ampoule de Coolidge, rayons du radium et des substances 
radio-actives, rayons spectraux infra-rouges et ultra-violets, par
M. -A. Chanoz, docteur en médecine, docteur ès sciences phy
siques, chef des travaux de physique médicale à l’Université de 
Lyon. 1 vol. de 424 pages avec 111 figures....................... 18 fr.
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La Chimie photographique, par H. Barbier et J. Paris, chef 
mistes des Etablissements Lumière. 1 vol. de 350 pages. 18 fr.

Applications de la Photographie aérienne. Lecture des photo
graphies aériennes, sti-réoscopie de précision, appareils et mé
thodes pour la phototopographie aérienne, par L.-P. Clerc, an
cien commandant d’une section de photographie aérienne aux 
armées. 1 vol. de 350 pages, avec 136 figures dans le texte et 
16 planches hors texte...................................................... 18 fr.

Macrophotographie et microphotographie, par F. Monpillard.
1 vol. de 682 pages avec 86 figures.................................. 32 fr.

ASTRONOMIE ET PHYSIQUE CÉLESTE
Directeur: Professeur J. Mascart, Directeur de l’Observatoire de Lyon.

Les Observations méridiennes, Théorie et pratique, par F. Bo- 
quet, docteur ès seiences mathématiques, astronome à l’Obser- 
vatoire de Paris. 2 vol. formant 650 pages, avec 162 figures dans 
le texte et 2 planches hors texte...................................... 36 fr.

Spectroscopie astronomique, par P. Salet, astronome à l’Ob- 
servatoire de Paris. 1 vol. de 432 pages, avec 44 figures dans le 
texte et une planche hors texte........................................ 18 fr.

Les Théories modernes du Soleil, par J. Bosler, astronome à 
l’Observatoire de Meudon. 1 vol. de 380 pages, avec 49 figures 
dans le texte...................................................................... 18 fr.

Calcul des Orbites et des Éphémérides, par Luc Picart, direc
teur de l’Observatoire de Bordeaux, professeur à là Faculté des 
Sciences. 1 vol. de 300 p.,avec 23 figures dans le texte... 18 fr.

L’Astronomie. Observations, théorie et vulgarisation générale, 
par M. Moye, professeur à l’üniversité de Montpellier. 1 vol. de 
400 pages, avec 43 figures dans le texte et 4 planches hors 
texte......................................................... ......................... 18 fr.

Les Étoiles simples, par F. Henroteaü, docteur ès sciences de 
l’üniversité de Bruxelles, astronome à l’Observatoire de la Puis
sance du Canada à Ottawa. 1 vol. in-16 de 250 pages, avec fig. 
dans le texte ..................................................................... 18 fr.

Histoire de l'Astronomie, par E. Doublet, astronome à l’Obser- 
vatoire de Bordeaux. 1 vol. de 596 pages avec fig-... 22 fr.

Évolution et Constitution de l’Univers, par A. Véronnet, 
astronome a l’Obse.rvatoire de Strasbourg, chargé de conférences 
à l’üniversité. 1 vol. in-16 de 476 page*, avec 29 figures dans 
le texte.............................................................................. 28 fr.
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PHYSIQUE

Directeur : A. Leduc, Professeur de Physique à la Sorbonne.

Oscillations et vibrations, par A. Boutaric, agrégé de l’Univer- 
sité, chargé d’un cours supplémentaire de physique à l’üniversité 
de Montpellier. 1 volume de 429 pages, avec 139 figures dans 
le texte................................................................................. 18 fr.

Optique géométrique, par J. Blein, professeur au Lycée Saint-
Louis. 1 vol. de 276 pages, avec 107 figures dans le texte 18 fr.

PHYSIQUE BIOLOGIQUE

Directeur : L. Pech, Professeur à la Faculté de Médecine de Montpellier.

Rayons X et Radiations diverses, Actions sur l'organisme, par le 
Dr H. Guilleminot, vice-président de la Société de Radiologie 
médicale de Paris. 1vol. de 320 p., avec figures dans le texte 18 fr.

INDUSTRIES PHYSIQUES

Directeur : H. Chaumat,
Sous-Directeur de l’Ecole supérieure d’Électricité de Paris.

Instruments optiques d’observation et de mesure, par J. Rai- 
baud, capitaine d’artillerie. 1 vol. de 380 pages, avec 144 figures 
dans le texte....................................................................... 18 fr.

Le Ferro-magnétisme. Applications industrielles, par R. Jouaust, 
chef de travaux au Laboratoire central d’électricité. 1 vol. de 
420 pages, avec 55 fig. dans le texte.............................. 18 fr.
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MATHÉMATIQUES APPLIQUEES
Directeur : M. d'Ocagne, Professeur à l’École Polytechnique 

et à l’Ecole des Ponts et Chaussées, Membre de l’institut.

Calcul graphique et Nomographie, par M. d’OcAGNE, professeur 
à l’Ecole des Ponts et Chaussées et à l’Ecole Polytechnique, 
membre de l’institut. 3e édition. 1 vol. de 410 pages avec 
146 figures........................................ . .............................. 30 fr.

Calcul numérique. Opérations arithmétiques et algébriques, Inté
grations, par R. de Montessus et R. d’Adhémar, docteurs ès 
sciences mathématiques. 1 vol. de 250 pages, avec figures dans 
le texte......................................................... ............. 18 fr.

Calcul mécanique. Appareils arithmétiques et algébriques, Inté
grateurs, par L. Jacob, ingénieur général de l’Artillerie navale. 
1 vol.de 428 pages, avec 184 figures dans le texte..........  18 fr.

Géodésie élémentaire, par le général R. Bourgeois, professeur 
à l’Ecole polytechnique. 2e édition^ revue, corrigée et augmentée 
avec la collaboration du Lieutenant-Colonel Noirel, du service 
géographique dé l’armée, répétiteur à l’Ecole polytechnique. 1 vol. 
de 470 pages, avec 138 figures............ .............................. 22 fr.

Navigation. — Instruments, Observations, Calculs, par E. Perret, 
lieutenant de vaisseau, professeur à l’Ecole Navale. 1 vol. de 
360 pages, avec 57 figures dans le texte et 4 tableaux hors 
texte......................................  ;....................... 18 fr.

Théorie et pratique des Opérations financières, par A. Barriol, 
membre de l'institut des actuaires français, directeur de l’institut 
des Finances et Assurances. 3e édition (Prix Montyon). 1vol. de 
408 pages avec nombreux tableaux et graphiques..........  25 fr.

Théorie mathématique des Assurances, par P.-J. Richard et
Petit, anciens élèves de l’Ecole Polytechnique, actuaires. 2’édi
tion revue, corrigée et augmentée, par P.-J. Richard. Ouvrage 
couronné par l’institut (Prix Montyon, 1922). 2 vol. formant 
775 pages avec figures et tableaux dans le texte.......... 36 fr.

Statistique mathématique, par Hermann Laurent, membre de 
l’institut des actuaires français, répétiteur à l’École Polytech
nique. 1 vol. de 300 pages, avec figures et tableaux dans le 
texte.................................................................................... 18 fr.

Géométrie descriptive, par Raoul Bricard, ingénieur des Manu
factures de l’État, professeur au Conservatoire national des Arts 
et Métiers, répétiteur à l’École Polytechnique. 1 vol. de 275 pages, 
avec 107 figures dans le texte............ . ........................ 18 fr.
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Métrophotographie. par le capitaine du génie Th. Saconney, chef 
du Laboratoire d’aérologie et de téléphotographie militaires de 
Chalais-Meudon. 1 vol. de 300 pages, avec 130 figures dans 
le texte................................................................................. 18 fr.

Géométrie perspective, par M. Emanaud, chef des travaux gra
phiques à l’Ecole polytechnique. 1 vol. de 440 pages avec 
168 figures........................................................................... 18 fr.

MÉCANIQUE APPLIQUÉE ET GÉNIE

Directeur : M. d’Ocagne,
Professeur à l’École polytechnique et à l’École des Ponts et Chaussées, 

Membre de l’institut.

Balistique extérieure rationnelle (Problème balistique principal), 
parle général P. Charbonnier. (Epuisé).

Balistique extérieure rationnelle (Problèmes secondaires), par 
le général P. Charbonnier. (Epuisé.)

Balistique intérieure, par le général P. Charbonnier. (Epuisé.) 
Mécanique des Explosifs, par E. Jouguet, ingénieur en chef

au Corps des Mines, répétiteur à l’École Polytechnique. 1 vol. 
de 525 pages avec 120 figures..................................... . 18 fr.

Mécanique des Affûts, 2e édition, par le colonel J. Challéat et le 
commandant Thomas. Tome I. 1 vol. de 370 pages avec 97 figures 
dans le texte....................................................................... 22 fr.

Tome II. 1 vol. de 360 pages avec 62 figures...................... 22 fr.
Résistance et construction des Bouches à feu. Autofrettage,

par L. Jacob, ingénieur général de l’Artillerie navale, conseiller 
technique aux Etablissements Schneider. 2e édition. 2 vol. for
mant 600 p., avec 131 figures dans le texte et 10 grands gra
phiques hors texte........................... ............................. 36 fr.

Artillerie de campagne, par J. Paloque, lieutenant-colonel, pro
fesseur à l’Ecole supérieure de guerre. (Epuisé).

L’Artillerie dans la bataille, par le colonel J. Paloque, com
mandant le 18e régiment d’artillène., 1 vol. de 460 pages, avec 
14 fig. dans le texte et une carte hors texte................ ........ 18 fr.

Artillerie navale, par L. Jacob, ingénieur général de l’Artil- 
lerie navale. 2 vol. formant 950 pages, avec 462 figures dans 
le texte................................................................................. 36 fr.
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Cinématique appliquée. Théorie des mécanismes, par L. Jacob, 
ingénieur général de l’artillerie navale. 1 vol. de 400 pages, avec 
171 figures dans le texte...................   18 fr.

Organes des Machines opératrices et des transmissions, par
L. Jacob, ingénieur général de l’artillerie navale. 1 vol. de 
360 pages, avec 63 planches, contenant 372 figures........  18 fr.

Lois mathématiques de la résistance des fluides. — Théorie 
de l’hélice, par H. WilloTTE. inspecteur général honoraire des 
Ponts et Chaussées. 1 vol. in-16 de 300 pages, avec figures dans 
le texte............................................................................... 18 fr.

La résistance de l’air et l’expérience. — Les conséquences, 
par L. Jacob, ingénieur général de l’artillerie navale. 2 volumes 
formant 600 pages, avec 83 figures dans le texte......... „ 36 fr.

Les commandes sont fournies dès réception 
de leur valeur, augmentée des frais de port.

Compte Chèques postaux Paris 201
Téléphone : Fleurus 08.00
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