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ABSTRACT Ecology, social structure, and intersexual differences in
a free-ranging population of mantled howler monkeys
(Alouatta palliata'1 on Ometepe lsland (Nicaragua) :

synthesis of a research conducted in 1 999

Frottt Fcbruary t() May 1999. we concluctecl a l'ie lcl strrrly ot'the bchaviour irncl ec<t-
logy ol'rt sr()[lp ol'ttratttlecl howlcr tronkcys ut thc ()trratcpc Riologitul Rc.sttrnlt Stutiott.
Nicat'agtta. Ecological dalit hitvc been colleclcrl in ordcr 1o charac(el'ize thc str-rclied poplrla-
tion utrcl t() c()nrpitre tl.tosc with other populations ol'thc slnrc s1'rccics. Speciul attenti()n has
been paid to cxittttine evidencc of intclsexual dillcrcnccs in behaviour. and the degree t9
which fèntale reproductivc state inlluencccl rnale ancl lèrnale social interactions. A tolal ()f
350 h ol'data wc-re collected (activity huclget. cliet. spatial exploitation. social structure ancl
interitctions of aclult group t.nembcrs) r.rsing a 2 r.nin. instantaneoLrs and a cX) rnin. lbcal 1ni-
r.nal santplin-u techniclr-rc. Sex-based difl'crcnces in behavior-rr were exarnined using ir r./rrl
test. The results indicirte that m.rles rcsted si-cnillcantly more, fèd less, and consumed lnore
leaves ancl fèwer llow'ers than did females. Males also spent more tinte than f'cmales in
afïiliative and scxual interilctions. principally with fèn'rales without ol'fspring and with
other males. However, none o1'these diflèrences were statistically significant. Populational
characteristics are very close to other howler monkey populations living in similar habitats.
but variation in subgroup size and composition throughout the study strongly suggests that
Onterepe howlers maintain a hi-uhly flexible pattern of troop cohesion. This flexibility is
probably relatcd to tbod distribution and fragntentation of the habitat.

I Travail réalisé dans le cadre d'urr mérroire dc licence en 1999: rnanuscrit accepté le
22 décembre 2(X)0.

I Liccnciée en Biolo-tie anirnale. cloctorantc au laboratoire d'éthologie et cle psychologic
aninrale de l'Université de Liègc.22 quai Van Bencden, 8-4020 Liège, et bénéficianr
tl'un ntorclat cl'itssistant chercheur ii la section de Biologic clc la C<tnscrvation clc I'lnsti
tut Royal tles Scicnccs Naturelles.29 ruc Vaulier-, B-l(XX) Bruxelles.
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SUMARIO : Ecologia, estructura social, y diferencias intersexuales en
una poblacidn libre de monos aulladores (Alouatta palliata)
en la isla de Ometepe (Nicaragua) : Sintesis de los
resultados de una investigacidn conducida en 'l 999

DeFchreroaMayode 1999,cr>ndujirlosunestr,rdioerrel campodel comportunrient()y
dc la ec«rlogfa cle ur.r -rlrupo de monos aulladores (Aloutrtttt pallitrttt) en la estaci<in bioltigica
de Onrctepc, Nicaragua. Los datos ecol(lgicos se han rccogido para car.rcterizar a la pobla-
ciirn estudiadu y conrpararla con otras poblaciones de la misma especie. Se ha prestado una
atencitin espccial a examinar las evidencias cle difèrencias intersexuales en el comporta-
micuto. y el graclo de inf-luencia clel eslado reproductivo de las hembras sobre las interac-
ciotres socialcs cn cl -urupo. Un total de 3-50h de datos fr-re recogido (el budjecto de activi-
dad. la dieta. la explotaci6n espacial, la estructura y las interacciones sociales) con una
técnica dc mllestreo de 2 mir.rutos instanta'rneos y de 90 minutos fbcal animal. Las diferen-
cias en cor.r'rportanriento basaclas en el sexo fueron examinaclas usando una prueba r'lri2.
Los resultados indican que los varones se reclinaron considerablemente mâs, alimentado
menos. y consunrido mâs hojas y menos flores que las hembras. Los varones también pasa-
ron m:is tiempo que las hembras en interacciones sociales fiiiaies y sexuales. principal-
mente c()n hembras sin descendiente y con otros varones. Sin embargo. ningunas de estas

diièrencias eran estadisticamente signifïcativas. Las caracteristicas de poblacitin estân rlruy
cerca de otras poblaciones de monos aulladores que viven en mismo hâbitat. pero la varia-
ci(rn de talla y de composicidn del grupo a través del estudio sugiere fuertemente que los
aulladores de Orletepe rnantienen un modelo altamente flexible de la cohesi6n de la tropa
(relacit>nada probablemente con la distribuci6n de los alimentos y la fiagmentaci6n del
hiibitat ).

nÉsurrnÉ

De lëvrier à Mai l9i)9. n()us ilv()ns concluil r.rne étude écologique et conlp()rtcnren-
talc cl'un {roupc dc singes hurleurs rnantclés à la statir>t.t hiolo-qique d'Onretepe. Nicaragua.
Des ckrnnées dcologiqtrcs ont c<lé prélevées dans le but clc caractériser la populatron étr.rcliée

et clc la cornparer avec d'illrtres populations de la môrne cspèce. Une attention particLllièrc a

été portéc à la nrise en évidence et à l'exarren de clitïérences irrtersexuelles dans le com-
porternent. ainsi qu'ir l'influence du statLlt reprodllctellr des lèmelles sur les interactions
sociales des nrernhres du groupe. Un total de 3-50 heures cle données a été collecte< (budget
d'activité. ré,sime alimentaire. exploitation de l'espuce. strllcture et interactions sociales)
en utilisant une technique d'échantillonnage d'instant à intervalles de deux mir.rutes et suivi
d'animal tbcal de 90 r.ninutes. Les différences comportementales relatives au scxc ont été

analysées par un test de tlti:. Les résultats indiquent que les mâles se reposent signiticati-
vement plus. se nourrissent moins. et consomment plus de feuilles et moins de l1eurs que
les femelles. Les mâles passent aussi plus de temps que les femelles en interactions
sociales afTliatives et sexuelles, et ce, principalement avec des fèmelles sans enfànts et
avec d'autres rnâles. Cependânt. aucune de ces difïérences n'est statistiquement significa-
tive. Les caractéristiques populationelles sont très proches de celles obserr,ées dans
d'autres populations de la même espèce vivant dans des habitats similaires. Cependant. les
variations de taille et de composition du groupe au cours de l'étude suggèrent que les
singes hrrrleurs d'Otnetepe maintiennent un patron de cohésion des troupes très flexible
(probablernent lié à la distribution de la nourriture et à la fiagmentation de l'habilat).
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lntroduction

L'Homme possède de telles afflnités avec les print:rtes non-humains 
-ressemblances morphologiques, sociales et intellectuelles 

- 
que celles-ci ne

peuvent manquer de nous intriguer. Cette fascinatittn qu'ils exercent depuis
toujours sur leurs cousins dénudés, les primates en ont payé r-rrr l()Lrrd tribut :

capturés pour alimenter le commerce des animaux de conrpagnie, cobaycs dans
la recherche scientifique, ou viande de brousse vendtte sur les marchés. ils
n'ont pas été épargnés. Ce n'est que récenrment que I'Homme a comntencé à

s'intéresser aux primates pour ce qu'ils sont: des êtres vivants à part entière,
proches et dif'fërents à la fois, cousins dans un passé lointain. qui méritent
autant que tout autre une place sur cette terre dont nous pensons être les rois.

C'est dans les années 30 
- 

avec 1'étude pior.rnière de Clarence
R. C,cnpENrER que la primatologie prend naissance. Mais c'est entre 1965 et
1985 que les études naturalistes des primates vont prendre leur expansion la plus
importante et que la discipline naissante va s'affirmer comme I'un des champs
de recherche les plus stimulants. au carrefour de la biologie et des sciences
sociales. Occupant les milieux les plus divers (des déserts aux lbrêts tropicales
humides) et présentant des structures sociales et reprodLlctrices très variées. les

primates sont une source intarissable d'inspiration por-rr la recherche.
Première espèce à avoir été étudiée en milieu naturel, le singe hurleur

n'er cependant pas fini de livrer ses secrets: la mLrltiplication cles étucles sur
cette espèce révèle d'importantes variations inter- et intra-spécifiques. Par la
présente étude. nous espérons apporter notre contribr-rtion àr I'enlichisser-nent
des connaissances primatologiques.

Classification, répartition, et particularités des
singes hurleurs

Classification

Les singes hurleurs (genre Alouotta) sont des singes du nouveau monde.
Ils fbnt partie de la fàmille des Atelidae et forment, avec les singes araignée.r,
les singes laineux, et les singes araignées laineux, la sous-famille des Atelirtae
(cf. Annexe : classification des singes du nouveau monde). Ce sont les platyr-
rhiniens les plus grands: les individus les plus grands de chaque genre pèsent

approximativement 1 0 kg.
On reconnaît couramment six espèces au sein du genre Alouatta.' le hur-

leur aux mains rouges (A. belsebul), le hurleur noir et or (A. cara»a), le hurleur
brun (A. .fusca), le hurleur noir (A. pigra), le hurleur rouge (A. .senic'rrlu.s). el
enfin le hurleur mantelé (A. ltallictttt) (EMMoNS et Fepn, 1990). Le nom com-
mun de chaque espèce ctécrit adéquatement la particularité du pelage de chacun.
ChezA. pulliato, parexemple, la totalité du pelagc- est noire, horrnis trnc- ft-an-ue

latérale de poils plr-rs longs. couleur or-chamois, présentant I'aspect d'ttn man-
teau recouvrant l'ânimal (Rrtwc, 1996).
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Répartition géographique

Les singes hurlcurs sont les singes du Nouveau Moncle les plus large-
rnent distribués, en tenres de répartitiorr géographiclue et de types d'habitats.
On trouve dcs représentants clu genre Alourtllrr dans les tirrêts tropicales sèches
et hurrides. primaires et secondaires; du sr-rd du Mexique au nord de
I'Argentine I L-t clu niveau de la rner à des altitudes aussi élevées qLre 3200
mètres dans les Andes centrales (Pcnrrs, 1997).

Particularités

La particularité anatitn-riqr,re la plr-rs remarquable du -{cnre Alorruutr csI la
possession d'un os hyoide élargi. Celui-ci agit comme un résonaterlr et Lrn

amplificateur permettant aux singes dc produire leur hurlement caractéristique.
Un os hyoïde plr-rs lar-ue produit des fiéquences lbndamentales plus basses et
affecte lz'r qualité -sénérale du ton (Serulrc, l9t3 l). Le hurlement résulrant est
décrit comnle un << rugissement >> ou un « long cri ». l-i1 tbnction principale de
ces cris est le maintien de l'espacement intergror-rpe. En elIèt. il a été démontré
que les différents groupes sociaux évoluzrnt au sein d'un môme espace forestier
s'évitent les uns les autres et que leurs cris fburnissent aux différents groupes
des inlbrmations sur ler-rr localisation relative (Ba,r-nwrN et BAr.DwrN. 1976).

Cornme tous lcs Atelittue, les singes hurlerrrs possèdent une longue
queue préhensile donl le ticrs dislal de la lirce ventrale est nu (RowE. lc)96).
La peau y est pilrcourue par Lur patron de sillons pr()prc à chaqr-re individu et
conlparitble à des erttpreintcs digitalcs. Cette zonc très l'lexiblc et hauterllent
innervée itugnrente les capacités de préhension cle lu queLlc. Ce . cinquièrre
melrtbre » est intcnsiventertt Lrtilisé dr.rrant la loconr«rtion af in dc rnaintenir
l'éqr"rilibrc, ainsi qu'itu c«rurs du noulrissage, en vue cl'optirniscr la récolte des
alintents, les postut'cs suspertsutoiles aLrgmL-ntant grandement la sphèrc nutritive
de I'anintal (Gn,rN», 1972).

Les six espèccs de singes hurleurs sont sexuellement dimorphiques er.t

taille corporelle. Les Ittâles sot.tt invariablement plus grands qr-re les fèmelles,
mais f importance du din.rorphisn're varie zru sein du genre. Akturtrtu pttlli«to est
f 'espèce la moins dimorphique:le poids des fèrnelles équivaut à84c/c du poids
des mâles, tandis que chez A. senic'ulu,ç et A. caroya, les femelles n'atteignent
que 69 et68 c/o du poids des mâles (Cnoc«arr et ETsENBERG, 1987). Les mâles
A. palliaru adultes pèsent de 7 à 9 kilogramrnes, alors que les tèmelles dépas-
sent rarement les 7 kilos (de ,5 à 7 kg). Les deux sexes atteignent lellr poids
adulte entre -5 et 6 ans (Fnouulrcu, TrronrNr;roN et Orrs, l98l). Diverses hypo-
thèses ont été avancées pour expliqr-rer I'apparition cl'un dimorphisn're sexuel
chez les primates: la sélection sexuelle, le rôle social des ntâles, lc-s exigenees
bioéne-r-rrétiques eI l'cxploitation de r.riches écologiqtres clilférentes. Chez
Alrttrtrrtu. l'appariticrt dtr din'rorphisnre sexuel esI coLlralltment attribuée à la
sélection sexuelle: la con'rpétition entre rlâles 1-rour I'accès ar-rx fèr-nelles luvori-
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serait le développement de caractéristiques physiques particulières (par
exemple, une augmentation de taille qui favorise la victoire lors des conflits) et
le choix des f'emelles pour ces mâles exerceraient une pression de sélection sur
ces caractères physiques. Si 1a plupart des espèces de singes du Nouveau
Monde apparaissent être positivement dimorphiques sexuellement (c'est-à-dire
que le mâle est plus grand que la femelle), aucun singe du nouveau monde
n'approche le dimorphisme extrême trouvé chez beaucoup de singes de
I'ancien monde, où le mâle peut approcher ou même dépasser deux tbis la taille
de la femelle. Une seule espèce néotropicale présente un dimorphisme négatif
(où la femelle est plus grande que le mâle) : Ateles pctnisc'us (Fonp et DAVIS,

1992).

D'un point de vue social, les singes hurleurs mantelés s'organisent cn
groupes multi-mâles/multi-femelles (16 à 20 individus), au sein desquels les

individus les plus jeunes sont les plus dominants. Les juvéniles 
- 

aussi bien
mâles que fèmelles 

- 
quittent leur groupe natal avant d'atteindre la maturité

sexuelle et vivent un temps en solitaire, avant d'immigrer dans un notlveau
groupe. Ils ne pourront y demeurer que s'ils parviennent à atteindre la position
alpha dominante (GleruDER. 1992). Les groupes sociaux sont ainsi formés
d'individus non-apparentés, ce qui est un des facteurs pouvant expliquer la

laible fiéquence des interactions sociales intra-groupe.

Objectifs de l'étude

Si des données sont, à l'heure actuelle. disponibles sur les singes hur-
leurs en de nombreuses localités, la troupe que nous avons étudiée n'avait pré-
cédemment fait I'objet que de suivis très précaires, et de court terme. Le pre-
mier objectif de l'étude a donc été une contribution à l'établissement d'une
base de données sur une population non encore étudiée. Nous nous sommes
donc efforcés de prélever des données d'ordre général permettant de caractéri-
ser la population et de la comparer aux autres populations de la même espèce.

Notre second objectil a été la mise en évidence de différences éven-
tuelles dans le comportement des sujets en fonction de leur sexe. En effet, les

primates non-humains exhibent souvent des différences intersexuelles frap-
pantes dans leur comportement (SMUTS, 1987). Chez l'adulte, les dif'férences
apparaissent dans quatre domaines principaux : (l) les relations interindivi-
duelles (principalement influencées par la structure sociale et le degré de
parenté entre les membres du groupe); (2) le budget d'activité;(3) le régime
alimentaire ; et (4) I'utilisation de l'habitat. Ces trois derniers domaines sont
influencés, d'une part, par des facteurs imposés par I'environnement contme le
risque de prédation ou la disponibilité des ressources et, d'autre part, par des

fàcteurs intrinsèques incluant le taux métabolique, les préIérences spatiales et
les préfércnces d'activités, et encore les compétences dans la recherche de la
nourriture (FRAcAZv, 1990). Des différences dans le régime alimentaire ou dans
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la répartition spatiale seraient des moyens de réduire la compétition entre les
sexes et auraient ainsi une valeur adaptative r.ron négligeable. De telles sépara-
tions écologiques entre les sexes «rnt été principalement observées chez des
espèces dirnorphiques telles c1r-re les chimpanzés (Pttn trogloclvre.r) (Mc Gnew,
I979), les orangs-outangs (Pongo ptgntoaus) (G,tr-r>rrces, 1979), les mandrills
(Mandrillus spltynx) (JouvuNrrN, 197-5). et encore deux espèces néotropicales :

Cebus olivoceus et C. cttltttt'lrir.r (Fnac;a7.y, l99O; Rose, 1994). Il est donc
opportun de se pencher sur le cas du sin-ue hurleur, lui aussi dimorphique.

Méthodes
Site d'étude

La stution biologique d'Ometepe a été établie en 1997 sur l'île du mêrne
nom clans lc Sud-Ouest du Nicaragua (11" -50'N.;8-5" 5O'W.) (fig. ltr). L'île
(376 knrr) est classée .. réserve naturelle et héritage culttrrcl " depuis 1995.
mais la lbrêt qr-ri la couvre subit tor-rjours d'importants défiichages par les popu-
lations autochtoltcs (environ 35 000 personnes). L'île est fbrrnée pau- cleux vol-
cans liés par un isthnre (tïg. 1c). Les f-lancs du volcan Murlents 

- 
au pied

duquel se situe la statitln de recherche (fÏg. f d) 
- 

sont couverts p1r r,rpc firrôt
semi-décidrrc sèche dont les arbres sr>nt de hauteur moyenne (10 à 20 tr). Le
taux de précipitation annuel s'étend de 1200 à 1900 mm/mr et la température de
2l à 35 "C. avec les tcmpératures lcs plus élevées au cours de la saison dcs
pluies (de mai à octobre).
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Procédure

Un groupe de singes hurleurs mantelés a été suivi et observé durant
63 jours répartis du 1" février aù 22 mai 1999. La durée cl'observation journa-
lière variait entre 5 et 6 heures successives ; réparties en << rnatinée » (de 6h30 à
l3h) et « après-midi » (de 12h30 à l8h). Certains -i.',urs orrt ccpcndant vu leur
t'tornbre d'heures d'observation réduit pour calrse de difficultés de localisation
de la troupe.
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Le comportement dcs sr"rjets a été enregistré selon la méthode d'« échan-
tillon fbcal d'instant » (AL'I'MANN, 1911). Par cette méthode. I'observateur enre-
gistre I'activité courante d'un individu donné à un moment prédéterminé ; dans
notre cas, à intervallcs réguliers de der.rx minutes. Une fbis choisi, l'individu
fbcal est suivi durant un Iaps de temps égalemcnt prédéterminé, ici 90 minutes.
Si le focal sort du champ de vision de I'observateur durant un temps excédant
deux intervalles 

- 
à savoir 4 minutes 

- 
celui-ci est considéré comme étant

perdu et l'observateur change d'animal fbcal. Celte méthode de collecte de
données permet d'établir des fréquences d'observation et donne une indication
cle la dr-rrée des différentes variables (durée d'une activité, par exemple).

La proximité à laquelle nous parvenions généralement permettait une
observation ar-rx jurrelles relativement aisée. Les observations ont été faites à

I'aicle dejumelles l0x-50 Wide Angle, Bushnell 34 I FT AT l00O YDS. Les
conditions d'observation ont été les meilleures durant la pleine saisc'rt.t sèche car
les tèuilla-qes sont nloins denses et les animaux ainsi plus facilernent obser-
vzrbles. Les données ont été enregistrées sur des fèuilles de données journalières
et retranscrites soLls lbrrne de tableaux dans un flchier infbrmatique (Excell 5)
afin d'en faciliter I'analvse.

Nature des données collectées

a) L'activité du fbcal a été enregistrée de manière systématique à chaque
intervalle de deux minutes et a permis de déterminer la fréquence des
différentes activités dans le comportement diurne des sujets. Ces activi-
tés ont été déflnies comme rapportées dans l'éthogramme ci-contre.

b) Au cours des sessions de nourrissage, la nature des aliments ingérés a été
enregistrée de manière systématique afin de définir la proportion relative
des différents aliments dans le régirr.re des sujets. Les différentes classes
ont été définies comme sutt Feuilles. Fruils, F'leurs et brtttrgeons.
Eltiphl'tes.

c) Lors cl'interactions sociales. nolls avons enregistré la nature de I'interac-
tion et I'identité des interacteurs, tels qu'appartenant i\ l'une des classes
définies ci-après '. les mâles ; les.Tëmelles portont un er$Lutt .çur le ventre rtu

le dos ; le,s.fetnelles suivies parun juvénile ; et, enfin, les.t''emelles.settles.

cl) Les relations spatiales ont été mises en évidence par I'enregistrement
systématique de I'identité, la distance et l'activité du voisin le plus
proche de l'animal focal. Lorsque la distance entre I'arnimal fbcal et son
voisin le plus proche excède l0 mètres, le focal est considéré comme se

troLlvant ir l'écart du reste du groupe.
e) Des infbrmations sur lzr cohésion du groupe nous ont été apportées par

l'enregistrement régulier du nombre total d'animaux en vue.
f) Enfin, I'espace de vie de la troupe a été défini par un marquage systéma-

tique et une cartographie des arbres visités par les sujets durant le repos
et le nourrissage. Ser-rls ont donc été délaissés les arbres traversés pen-
dant les déplacements de la troupe.

1(l
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ETHOGRAMME

ACl'IVITIÉS

Période d'inactivité
Nourrissage Inspecter Ia nourriture, l'zrmener à

la bouche. mâcher ou avaler
Recherche

:--- _ - -- -- --.--- -- -- -- ___

lmentatre Déplacements àr I'intérieur ou entre deux
arbres

Déplacenre nt Déplacements ir I 'iirtéi:iàui ou entre clcrrx
arbres. n' +!l de but alin'rcntaire

Hurlernerrt Vocalisation spécifique : faible fiéqucnce,
mais volume élevé [ScuôN. 197 I I

INTERACTIONS SOCIALES
(Actit'ité,ç cl«irentent diri.qéc.s vers Ltt r:ongéttère )

Comportement affiliatif

Gl'ootttin. Fouiller, peigner la fburrure d'un autre
individu àr I'aide des doi

--sl:)
ou des dents

Contir':l intèiiiiônnèi rivec Lln autre individuContact
Jeu Jeu de rnains entre 2 individ

mordi I len'rents éverrtuels ('r')
uJ ad

Vocalisations aff i I iatives Vocal isations sans connotation ive

Comportement antagoniste

Déplacer iÀ.iliiii' ie déplacerncnt d'r-rn congénère par
SiT S ir:pls +pprg:.!ç .ouenle SSANT

Agressicln Poursuivre, chasser. mordre,
Lln c

Soumission Eviter un congénère en se déplacant al

:)11-! -1PPM!-!]9,
Vocalisations

s'cnf uir, t9 tg_cl_gglr"reviller

Comportement sexuel

Vocalisations LIC S ih connotation rvc

Battenrent de langue Invite à la copr-rlation consistant en
un battement rythmique de la larrgue à
l'extérieur de la bouche

copulation consistant en
une présentation des parties génitales au

aire sexuel

Présentation

Monte Femelle montée par Lln rr.râlc, I'rabituellement
suivi cle I'intromission dtr nis dans la vulve

1i'; Ce comportelnent nous a initialernent posé problènte quant à son interpétation
agressive or-r affiliative. Cependant. étant donné la non-violence des gcstcs ct leur
contexte d'occurrence. nous l'avor-rs classé dans les interactions affiliatives.
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Traitement des données

Tests statistiques

Les données rclatives à la comptlsition du groupe tlnt été soumises à r.rn

test statistique <le t tlc Stutlent afin de déterminer si les diftérences du nornbre
de rnâles et de fèmelles adultes enregistrées au cours des observations ont été

significatives. Les fréquences d'observation des différentes variables ont été

comparécs entre mâles et tèmelles par Lln test de Chi carré.

Cartographie

La lclcalisation des arbres visités par lcs membres du gror'rpe a été déter-
minée par la mesure des distances et des ar.rgles par rapport à un point de rété-
rence, ceci à l'aide d'un mètre cn fibre de verre cl'une longueur de 30 tnètres et

d'une boussole (type BuRroN & Co. USA, forme n'600). Ces données ont été

reportées sur papier millimétré. Afin d'estimer la surfàce exploitée, nous avons

surimposé ir ler carte trrute unc grille quadrillée au centimètre. Deux surfhces ont
alors été calcr.rlées: (1) une sr,rrtace maximale, c'est-à-dire la surlàce du rec-
tangle englobant les points extrêntes de la cartc, et (?) une estimatitlu nlini-
male, qui cst la surface globale ( l) dont on soustrait la somme cles carrés
externes vides.

Résultats

Comparaison interpopu lation

Le tableau I présente les données relatives à la structure sociale qui
car-actérise notre groupe et les compare avec d'autres populations de la même
espèce. On observe que la taille du grollpe et son sexe ratio ortt ter.rdance à être
plus l'aibles à Ontetepa clue dans les autres sites. Un point inrportant à signaler
est l'intervalle dans lequel la taille des groupes varie. A Ometepe, I'intervalle
<.2-2O » traduit une vzrriation de taille au sein de I'unique groupe cl'étude alors
que dans les autres sites de recherche l'interverlle rapporte les minima et

maxinra cle taille présentés par les différents gr()Lrpes étudiés. Le groupe suivi
dans la présente étude diftère donc des autres populations en ce qr-r'il tend à se

diviser fiéqr,re n'rn-rent, présentant une composition et une taille variablcs de jour
en jour ainsi qu'itt"t cours d'une rlême journée.

Lcs clonnées cartographiques nous ont pe rt-t-tis d'estimer la taille de

l'espace de vie de notre -groupe. Lc rectangle englobant la totalité des arbres

visités a une surtàce globale de 31,36 hectares, tandis qr-re I'espace de vie rnini-
mal est estimé i\ (r.65 hectares. Le tableau I compare la taille de I'espace de vie
des groupes dans les différents sites. On observe que dans les deux sites clùt les

sujets évoluent dans r-rn habitat serni-décidu sec (Orrtetel)e et La Pac|fica), lzr

7)
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SINCES HURLEURS MANTELÉS SUR L'ILE D'OMETEPE

taille de l'espace exploité par le -eroupe est nettement moindre que dans les
habitats plus humides. La fig.2 présente les difTérentes zones de I'espace de vie
exploitées par les membres du groupe au coLrrs des quatre ntr>is de l'étude. On
observe que les zones exploitées varient avec le ternps. Des points de taille
variable ont été surimposés aux cartes afin de donner au lecteur une représenta-
tion visuelle de la variartion de taille du groupe observé .nl cours du temps. On
remarque qr-re celle-ci varie grandement, aussi bien clans I'espace que dans le
temps. Cependant, aucun de ces cleux lactellrs ne semble déterminant.

Tableau I. Comparaison des caractéristiques sociales entre difTërentes populations
Contpuri.sr.»t rl sot ittl clt«ructcrisric.s itt di.ffcrattt JtoTtrtlutiotts.

l,a Parificzr
(C()sta Rica)

'l'ype d'habitat

Taille du groupc
Moyenne
I nterval le

Sexe-ratio Aclullc
(# lèmelles adultes
/# rnâles acil-rltes)

Taille de l'espace
de vie (ha)

( I ) Cr-,\NI)FrR. 1918 ; (2) HaLrr-r. TunrEn and Scorr.
(4) MIr-rox. 1982 ; (5) Esrneo,q.. l98ul.
SDS = semi décidu sec I SDH = semi décidu hurnide :

.SD.§ = rlrl setnideciclious : SDH = ÿret seiltide(il(()us

Ometepe
(Nicaragua)

llarro Colorado
(Panama)

1976: (3) Mil.r()N. l9u0

TV = tou.iours velt.
: T'V = cyergreett.

Los'l'uxtlas
Mexico)

TV

(-5 )

ti-2-3
2-15

(5)
1.31

(5)
60

rr§

] Caribboan 5es

SDS SDS SDH

1.2

6.6-5

1.1

2-)o

(l)
8.9- 15,,+

2-39
(.2)

I . t6-4.1 t

(t)
t0

(3)
ol

-5- l6

(4)
I .8 I -3.75

(3)
ll

Sen luan
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l.\lttrkl s..\lu)r(-

Fig. 2. Variatiorr dc la taille du groupe observé et déplacement de celLri-ci dans une bancle

de tirrôt de 980 x 320 rnètres. Les points précisent lcs diilérentes positions occu-
pées par le groupe ârr cours du temps. La taille de ces points varie avcc la taille du
grolrpc observé (. - (, = 2 ir 20 individus), la position des autres rnenrbres clu

groupe n'étant pas c()nnue.
Sia.e yoriotion ttttd di.sltlutctrtent of the observerl group tllr()rrgltout tt.fitrc.sl riltbott
fi 9,\0.r.l2O rtt. Rlutk dol.s shov'the d|fterent lotcttiorts occ'ultied l»'tltc grutrtlt
tltntuglt thc titrtc. Tltc.si:a tl'dots t'uries v,itlt tlte si3 of tlte obsen,ed g,r()ul) e -a =
2 to 20 individulrls), otltcr grutu1t rtrentbers loccrtiort being unknorrn.
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SINCES HURLEURS MANTELÉS SUR L'ILE D'OMETEPE

Le tableau II compare la composition relative du régirne alimentaire
dans les différents sites d'études. De nouveau, on observe clue la composition du
régime est la plus comparable dans les deux sites présentant le nrênre habitat.

Tableau II. Comparaison de la composition du régime alimentaire entre difTérentes
populations.
Comparison of diet cornpo.sitiott itt difJere ttt 1to1'sulutiort.s.

Ometepe I-a Pacifica llarro Colorado Los 1'uxtlas
Mexico)(Nicaragua) (Costa Rica) Panarna)

'Iype d'habitat TV

Constituants du
régime alim. (7c)
Feuilles
Fleurs
Fruits

(3)

-t ft

It)
12

(l)Gt.aNoun. 197{l 2) Mil.'r'oN. I 984.
SDS = semi déciclu sec ; SDH = semi décidu humide ; TV = rou,ours verr.
SDS'= 1n. sernidetidiou.r ; SDH = vet.sentitlecideous; TV = avergre(n.

Différences i ntersexuel les

0: (3) Esruoe,

SDS SDS SDH

-54

33
II

il)

69
I8
l3

49
<l
5l

(2)

7.5

La fig. 3 compare le budget d'activité des mâles et des fèmelles. Trois acti-
vités sont significativement différentes : le nourri.s.suge. plus fréquent chez les
tèmelles ;le repos, plus tiéquent chez les mâles ; etles hurlenrcrrt.r. quasi exclusi-
vement pratiqués par les mâles. Les autres activités or.rt lieu à des fiéquences
similaires ou non significativement dif'férentes chez les indiviclus des cleux sexes.

La fig. 4 compare la composition relative du régime alirnentaire des deux
sexes. On notera que les mâles consomment significativen.rent plus de feuilles que
les femelles, alors que ces dernières c()nsomnrent significativement plus defleurs.

La fig. 5 compare la fréqr-rence d'observation et la nature des interactions
sociales entre les deux sexes. Aucune difTérence n'est apparue significative.
mais nous pouvons cependant relever certaines tendances intéressantes. La fié-
quence globale des interactions sociales enregistrées est plus importantc chez
les mâles que chez les fên'relles. Deux interprétations de cette observation peu-
vent être fàites. Il est, d'une part, possible que les mâles aient été plus tiéquern-
ment impliqués dans les interactions sociales que ne I'ont été les f'emelles. rnais
il se peut également que la dif-térence observée se situe dans la dr-rrée cles inter-
actions, les mâles entretenant peut-être des interactions plus lclngues qr,re les
fèmelles. La même remarque peut être faite quant à la nature des interactions
dans lesqr"relles ils ont été impliqués. Des interactions afïiliatives ont été plus
souvent enregistrées chez les mâles que chez les femelles, alors que ces
dernières ont été plus souvent observées en interactions antagonistes
(Dotnirutnce el soumissictn). La même ambiguïté d'interprétation se présente :

variaticln dans la fréquence des interactions ou dans leur clurée.
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La fig. 6 présente le sexc du voisin le plus proche pour les mâles et lcs

fèn-relles. On observe que chaque individu passe 1a majorité du temps à proxi-
mité d'un individu de sexe opposé au sien. Cette constatation est frappante chez

les mâles qui se positionnent à proximité d'une fèmelle dans plus de J0 a/o des

échantillons fbcaux, alors que leur plus proche voisin est un autre mâle dans

moins de lO o/o des cas. Chez les tèrnelles, par contre. la différence de temps
passé à proximité de I'un ou I'autre sexe est nettement moindre'.45,8 o/o aux
côtés cl'un mâle, et 39,O 7c auprès d'ur.re fèn-rellc.

It0 *

Irrmcllts
60

:t() 
--

0

I\'lâle s

*l0

.)
N

FcLril lcs Fleurs

*
,rrl

RAH
Activités

IS

r:-
Epiphytes

I
DRc

Fig. 3. Corrparaison intersexuelle du budget d'activité.
? : Indéterminé I N : t.tourrissage : RA : recherche alimentaire : H : hurlemenls I

Re: repos; IS: interactions sociales: D: déplacements ('' indique les difÏérences
statistiques si gnificati ves ).

Intersexual t:ontpurisou ol actit'itt' budgct ('1' higltligltt sttttisticttl signific'ance).
? : undeterminetl: N :.leeding: RA: litrugittg,: H: ltttv'lirtg; Re: restirtg: IS:
sociu.l inrerut'tions : I) : îrovellin,q.
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*
!'emelles
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a 1lt

E l0
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Fig. 4. Comparaison interscxuellt: de la cornpr>sition du régime (* indique les diflérences
:tutistiquL's signi l'icutives t.

lnter.seruul contp«ri.son ol lict t'ourlto:;irit»t (-r highlight stuttistical signifit:urce).

l6

,)



SINCES HURLEURS MANTELÉS SUR L'ILE D'OMETEPE

0,3-5

0,30

0,2s

0,20

0,l-5

0,l0
0,0-5

0,00

à

Antagonistc Atïliative Sexuelle

Nature de I'interaction
Total

Fig.5. Fréquence et nature des interactions sociales.
Freqrtent t' dnd tuttttre of' sot'itrl interoctions-

- Indéterminé

I Femelle

§ Mâle

r A l'écart

Mâle Ferrelle

Sexe de I'animal focal

Fig.6. Identité du voisin le plus proche en tbnction du sexe de l'aninral fircal
llcntity tl rhe rrcarest neighbour relatetl ro tlrc.fb(il1 uttirtttl's sc;t.

Discussion

Comparaison interpopulation

Structure sociale

La structure sociale du gror.rpe étudié s'est révélée particulière sur plu-
sieurs points : sa taille moyenne et son sexe ratio plus faible que ceux générale-
ment rapportés, et la flexibilité de sa composition. En efïet, les groupes de
singes hurleurs mantelés sont généralement rapportés comme étant cohésifs et
stables (Culvnns, I969; Svrrs, 1911 ; MrrrrrRMtrrER. 1973; Esrnaoe, 1984;
MtlroN, 1980). Or, nous avons observé dans notre étr.rde une grande variation

. lJO
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a ..0.u
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de la taille et de la composition du groupe dans le temps. Quelques auteurs ont
cependant rapporté des structures alternatives : ( l) LercluctN et LETGTHoN
( I 9U2) ont observé des groupes qui voyagent en une seule entité et se divisent
en plusieurs sous-groupes lorsqu'ils se nourrissent; et (2) CHRpnaeN a décrit un
groupe de 40 individus qui se divise fiéquemment en sous-groupes et restent
séparés durant des périodes atteignant jusqu'à quatre semaines. Cette descrip-
tion semble très proche de celle des sociétés de . fusion-fission >> observée chez
les chimpanzés ou les singes araignées. Dans ces espèces, les groupes
més << communautés >> 

- 
se divisent en sous-groupes de taille et de composi-

tion variables, qui se déplacent indépendamment les uns des autres. et ne se

regroupent que très rarement (RonrNsoN et JANSoN, 1987). L'explication la plus
courante de cette structure sociale dynamique est la répartition spatiale << en
taches, des ressources alimentaires. La taille des sous-groupes serait ainsi
ajustée à la taille et àr la répartition des taches nutritionnelles dans I'environne-
n.rent, qui sont les arbres fiuitiers dans le cas des chimpanzés et des singes arai-
gnées. Cependant, dans notre groupe de singes hurleurs, nous avons vu que la
proportion de fr-uits consommés est très faible comparativement à Ia proportion
des autres aliments ingérés. Ceci suggère que les fruits ne sont pas I'unique res-
source impliquant un patron de « fusion-fission >>. Nous suggérons donc que
l.oute ressource présentant une distribution en taches 

- 
incluant en ceci les

jeunes f'euilles et les fleurs hautement consomntées par les membres du groupe
étudié 

- 
exerce une pression comparable sur la structure et la dynamique des

groLlpes.

Les résultats de récentes études tendent à démontrer que la variabilité de
structure sociale au sein d'une même espèce n'est pâs un phénomène si rare. En
effèt, on sait à présent que diverses espèces présentent des structures sociales
alternatives (ex. : chez les singes écureuils, les tarnarins, les capucins, les oua-
karis, les sakis, les singes araignées et les singes hurleurs) (Krxzr,v et
CuNNtcuena, 1994). Il semble donc que la structure sociale des primates soit
beaucoup plus flexible et adaptable qu'on ne I'a jamais pensé, et qu'elle change
en fonction de l'intégration des divers facteurs. I1 sera donc désormais impératif
de modérer le concept encore en vogue à I'heure actuelle d'. une espèce
caractérisée par une structurc socizrle unique >>, et de multiplier les études d'une
même espèce daus des sites i\ habitats variables afin de définir au mieux les
capacités d' adaptation des espèces.

Espace de vie et régime alimentaire

Divers facteurs interviennent dans la taille de I'espace de vie nécessaire
i\ la subsistance d'un groupe de primates: le poids des animaux, la taille du
grolrpe social, la densité et la distribution des aliments, ou encore la présence de
cornpétiteurs alimentaires. Dans notre étude, la taille de l'espace de vie exploi-
tée par les membres du groupe avoisine les 7 hectares. Nous avons vu que de
précédentes études réalisées au Mexique et à Panama rapportent des surfaces
exploitées de 3l et 60 ha. ce qui est nettement plus étenclu que notre propre
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estimation. Cependant, I'habitat dans lecluel évoluent les sujets est. dans ces
deux cas, beaucoup plus hun.ride et rnoins saisonnier qu'en fbrêt semi-décidr-re
sèche. Alors que les deux estimations fàites sur des groupes évoluant dans ce
dernier type d'habitat sont très proches l'une de l'autre. La taille de I'espace
nécessaire à 1'approvisionnement clu -uroupc sernble donc dépendre du type
d'habitat dans lequel ils évoluent. i\ Ometepe.l'habitat est fbrtement modifié
par I'honrme. En effet, 4O,3 7o de la zone cl'étude ont été dél'richés pour les
pâtr"rrages, l'agriculture ou I'exploitation du bois (Grrnnr,R et «1.. 1999). Les
inclividr-rs se trollvent donc limités dans leur exploitation cle I'habitat à de
nrinces rubans de forêts subsistant entre les aires déftichées. Cependant, dans
les tragrnents dc fbrêt subsistants. les arbrcs nourriciers présentent une clistribu-
tion grorrpée (GnReEIi er al.. 1999) qui permet aux singes hurleurs cl'exploiter
de nranière efl'icace les petits tiagments de forêt. même pendant la saison sèche.
Le fait que les individus soient limités par la petitesse des tiagments firrestiers
exploitables pourrait aussi être responsable de la petite taille du grollpe 

- 
com-

parativerncnt à la taille des groupes dans les autres sites 
- 

linsi qr"re de sa ten-
dance à se diviser, not.urment au cours des sessions de nourrissage. On peut en
eftèt penser qu'un seul rr-rban firrestier ne soit pas sufïsant à fburnir assez de
nourriture à la totalité du groupe et qr-re cclui-ci se voit contraint à se diviser en
plusieurs sous--rrroupes. Ceci n'étant que des hypothèses, il serait fbrt intéres-
sant d'étudier plus en détail les fircteurs responsables de la fission des groupes
sociaux à Otttetepe et la relalion qui les lie à la disponibilité des ressources.

Comme la taille de I'espace cle vie exploité. la similitude de composition
du régime alimentaire est la plus grancle enlre Otrretepc el Lu Pctc'ific'a.2 sites à

habitat semi-décidu sec. En combinant les rc<sultlts cles cliverses études relatives
au régime alimentaire des sin-qes hurleurs, ()n pelrt émettre I'afïirmation sui-
vante : <. Dans les habitats secs et hautement saisonniels. les hurleurs passent
plus cle temps à se nourrir de fèr"rilles et de fleurs. tandis que dans les habitats
plr-rs l.rur.nides, ils tendent à passer autant de temps ir se nourrir de f-er-rilles que de
frr-rits, les fler-rrs n'étant que très peu consomrnées ,r.

Différences intersexuelles

Budget d'activité et régime alimentaire

Les différences intersexuelles les plus couramment rerpportées dans le
budget d'activité concernent la proportion de temps consacrée au Nourri.s.tttgt,,
au Repos et aLrx Cortrlxtrîetrtents tle vigilunc'e. Les fèmelles capucins et singes
écureuils. par exemple. passent plus de temps à se nourrir et/ou à chercher la
noumiture. alors que les nrâles consacrent plus de temps au repos et allx com-
portements de vigilance (Fnnc;nzy, 1990; BotNsxt, 1988). Sachant que les hur-
lements sont utilisés par les singes hurleurs comme un outil en vue d'éviter les
rencontres entre groupes, ainsi qu'en réportse à un danger (BelowtN et
B,tt-D\\'lr.'. l9l6), nous poLlvorrs considérer ces hurlements comme étant un
comportement de vigilance. [-es clifférences interscxuelles qllc nous avons
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relevées au cours de la recherche viennent donc confirmer les observations
d'études réalisées sur d'autres espèces néotropicales. Elles sont également en
accord avec les différences intersexuelles observées chez le singe hurleur noir
et or (Brcce-MenquEs et CalEc.qno-MAReuES, 1994). De même, les diffé-
rences relevées dans le régime alimentaire confirment celles rapportées par
Bicca-Marques et Calegaro-Marques : les mâles consomment plus de feuilles
tandis que les femelles consomment plus d'objets énergétiques (des fruits dans
le cas des singes hurleurs noir et or, et des fleurs chez nos singes hurleurs man-
telés). Ces difïérences pellvent s'expliquer par différents facteurs. D'une part,
la consommation d'une proportion plus importante d'objets énergétiques par les
femelles peut s'expliquer par les coûts énergétiques engendrés par la grossesse
et la lactation. D'autre part, étant donné leur niveau d'activité moindre que
celui des fèmelles, les ntâles adultes pourraient consommer une proportion plus
importante d'aliments fibreux (fibres de cellulose, hémi-cellulose. et lignine
contenue dans les fèuilles) nécessitant un temps de digestion plus intportant.
E,nfin. il a également été suggéré que les mâles herbivores présentent une capa-
cité de détoxication des composés secondaires (substances toxiques comme les
tanins et autres phénoliques, contenus majoritairement dans le bois, l'écorce,
les racines et les feuilles) plus importante que les femelles (Fnenl,+No et
J,rNsrN, 1974), ce qui leur permettrait de consommer une quantité plus impor-
tante de ces .. aliments à risque ».

lnteractions sociales et proximité

Des difïérences comportementales entre mâles et femelles chez les
singes hurleurs n'ont été que rarement décrites. Des observations relatives à la
socialisation des jeunes hurleurs (Ct-enrce, 1990), ainsi que le patron de migra-
tion des juvéniles (GI-eNoen, 1992) suggèrent que les mâles sont moins
sociables que les f'emelles. En effet, (l) les enfànts mâles engagent moins
d'interactions que les enfànts femelles ; (2) les enfants mâles réagissent négati-
vement aux interactions (ils se débattent, émettent des cris de détresse,...) alors
que les enfants f-emelles se tournent vers I'interacteur, le suivent,...; (3) lors dr"r

sevrage, les fèn-relles présentent moins de stress que les mâles; et enfin (4) ces
derniers sont poussés à l'émigration plus tôt et restent solitaires plus longtemps
que les femelles. Cependant, dans l'étude présente, les mâles ont, soit été plus
souvent impliqués dans les interactions sociales que les femelles, soit ont pré-
senté des interactions plus longues dans la durée que celles des fèmelles. La
même tendance apparaît également chez les singes hurleurs noir et or (BrccR-
Mnnquns et CAI-EGARo-MAReuES, 1994). De plus, nos résultars tendent à

démontrer que la nature des interactions dans lesquelles les n'râles ont été impli-
qués s'est révélée plus souvent affiliative que celles des fèmelles. Ces deux
résultats supportés en partie par l'étude de Brccn-MAReUES et CALEGARo-
MrrnQuE,s 

- 
suggèrent donc des conclusions contradictoires à celles rapportées

par Clzrn«e et par GI-aNDER. Cependant, si l'on détaille l'identité des femelles
(en fonction de leur association ou non avec un enfant ou un juvénile), on
remarqLre que leur patron d'interactions varie avec leur statut reproducteur. En
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effet, si les femelles avec enfernt et les fèmelles avec juvéniles sont effective-
ment impliquées dans une faible proportion d'interactions, les f'emelles seules,
par contre, sont plus fréquemment impliquées dans les interactions sociales que
ne le sont les mâles. Et si 1'on observe l'identité des interacteurs, on remarque
que les mâles entretiennent majoritairement des interactions avec les femelles
seules, et fort peu d'interactions avec d'autres mâles ou avec les femelles
accompagnées de leur progéniture. Au sein des quatre classes préalablement
déflnies, nous pouvons donc dire que les plus sociables d'entre elles sont la
classe des femelles seules et la classe des mâles, alors que les fèmelles avec
enfànt ou juvénile ont peu d'interactions avec les autres membres du groupe.
On pourrait penser que ces interactions ont lieu dans un but essentiellement
reproducteur, les fèmelles sans progéniture étant plus probablement réceptives
que les autres. Ceci est une tendance commune dans les groupes où les indivi-
dus ne sont pas apparentés : la majorité des interactions ont lieu entre individus
de sexe opposé. De même, si I'on se penche sur le sexe des individus voisins,
nous avons observé que chaque individu passe plus de temps à proximité d'un
individu de sexe opposé au sien.

Conclusions

Les deux principaux buts de notre étude ont été :

I ) de caractériser la population étudiée dans le but de pouvoir la comparer à
d'autres populations de la même espèce,

2') de révéler 1'existence de différences éventuelles dans le comportement
des mâles et des femelles.

De cette étude, nous pouvons tirer les conclusions suivantes

Lorsque tous les paramètres environnementaux sont pris en compte, les
caractéristiques relatives au budget d'activité et au régime alimentaire des
singes hurleurs d'Ometepe sont hautement comparables à celles d'autres popu-
lations de la même espèce. Cependant, le groupe s'est révélé particulier de par
sa structure sociale : une taille et un sexe ratio quelque peu faibles, et surtout
une dynamique de . fusion-fission >>. Ces particularités semblent être le résultat
d'un milieu fbrtement modifié par I'activité humaine. Des études approfondis-
sant les liens entre la répartition des ressources dans l'environnement et
la tendance à la fission présentée par les groupes sociaux seraient, dès lors,
opportunes.

Les difïérences intersexuelles relevées dans le budget d'activité et le
régime alimentaire des singes hurleurs sont légères, mais significatives, et cor-
respondent aux différences généralement rapportées pour d'autres espèces néo-
tropicales. Par contre, le patron d'interactions sociales semble différer des théo-
ries générales en ce sens que les mâles sont apparus plus sociables que les
fèmelles. Cependant, étant donné la faible fréquence des interactions sociales
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chez les hurleurs, et l'ambiguïté d'interprétation des résr"rltats, des études com-
plérr.rentaires seraient souhaitables à l'éclaircissemcnt du phénomènc. Ces
études devraient utiliser une rnéthodc d'échantillonnage différerrte (par ex. :

échantillonnage d'événerlent ou << eveut sampling ») al'in de prendre en compte
la totalité des interactions observées et leur clur'ée, ainsi que des animaux rnur-
qués afin de permettre une reconnaissance individuelle des sujets.
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Ate I inue (,\rtu: lunti I lc )

Atelirti

Atele.s

ANNEXE
Classification des singes du Nouveau Monde

(RoseNsEncER, 1992)

Att Ioidtu ( Su1tc tlcuni I I e )

Atalidut lirtttillt)

P it heciinue

Pitlptiitti Htutttrttt trlitti

Pitheciu
Clinpote.s

('uut jurt ('ulliccltl

Alouatta

Suirniri

Lu?ot hri r Cullitritltitti

Suguinu.s

Let»tIo1t iI Itcttt.t

Ct,ltidat

Cullitn

8l

Cebuellu
Callimico


