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SYNTHÈSE / REVIEW

Compétition et choix du partenaire
sexuel chez les primatesl

par

Marie-Claude HUYNEN'

SUMMARY : Competition and mate choice in primates

Sexual selection theory suggests that variation in individual reproductive
success results fiom mechanisms of cornpetition and choice of the sexual part-
ner. Male competition involves risks from fights and mobility in order to lincl
fèmale partners. Primate male sexual activity seems sometirnes related to hie-
rarchical rank, but this does not necessarily represent an increased reproductive
success. Dominance might be one tactic among others. leading to increased
reproductive success in given conditions. Males also tbrm occasional coalitions
granting them access to sexual partners despite a low hierarcl.rical status. Male
competitive tactics vary depending on age, social rank. and various demogra-
phic variables. The choice of a specific strategy and its efficiency are influen-
cecl by f-emale preferences.

Primate fèmales can choose their ntates either directly, by initiating or
rejecting copulation, or indirectly, by accepting or rejecting a male into their
social group, or by joining themselves a grolrp rather than another. Criteria
f'emales use to choose their mate erre unknown, but evidences suggest that their
choice is related to increased protection against other males' aggressive beha-
viour and potential infànticide, as well as to inbreeding avoidance.

Female competition fbr mates and male choice of fèmale partners are
also present in primates, both sexes competing at relative rates for qualitative as
well as tbr quantitative aspects. trinally, observation of stable preferences bet-
ween inclividuals. even in polygamous species, underlines the value of str-rdying
Iong-term relationships in primates.
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nÉsutvtÉ

La théorie de sélection sexttelle explique la variation du succès reproduc-
teur entre individr-rs d'un nrôme sexe par les mécanismes de compétition et de

choix du partenaire sexuel. La cornpétition des n-râles pour I'accès aux f-emelles

comporte les risques liés aux combats et i\ la nécessité de se déplacer pour trou-
ver les partenaires. Succès reproducteur et rang hiérarchique sont parfois liés
chez le primate mâle, mais ce n'est pas toujours le cas. La dominance relative
ne serait une tactique rentable que dans certaines conditions. Les mâles forment
parfbis des coalitions qui leur permettent de conrpenser leur désavantage hiérar-
chique. Ils peuvent utiliser des tactiques de corrpétition variées selon leur âge,

leur rang. ou le prol'il démo-eraphique particulier dc la popr-rlatitln. Le choix de

la stratégie et son el-ficacité sont int-luencés par les préférences cles lèmelles.

Les f-en.relles primates peuvent choisir leurs partenaires directement en

suscitant ou en rejetant les copulations. Elles peuvent aussi exercer indirecte-
ment leur choix, en favorisant ou en refusant f intégration d'un mâle dans leur
groupe social ou en choisissant elles-mêmes de rejoindre un groupe plutôt
qu'un autre. On ignore quels sont leurs critères de choix. mais les indications
dont on dispose suggèrent qLle ce choix est lié à un souci de protection contre
1'agression des irutres r.nâles et contre l'infanticide, et avec l'évitement de la
consanguinité.

La compétition des fènrelles pour les mâles et la préférence des mâles

pour certaines partenaires sont également présentes chez les primates, chacun
des deux sexes se battant àr cles degrés divers pour des aspects qualitatifs et

quantitatifs de reproduction. Enfin, la présence de préférences interindivi-
duelles stables, même chez les espèccs polygarlres, souligne I'importance cer-
taine de l'étude des relations à long terme chez les primates.

Mots clés : primates, sélection sexuelle. colupétitioll, choix clu pal'tenaire

Sélection sexuelle

Dnnwlru ( 187 I ) a développé sa théorie de sélection sexr'relle i\ partir
cl'une rél'lexion sur l'évolution de traits particuliers qui ne paraissent pas Iavori-
ser a priori les chances de survie de I'individu, et semblent mên're présenter des

inconvénients rna.jeurs en terme de coût énergétique ou de susceptibilité accrue

à la prédation. Ce sont par exemple des traits tels que des canines ou une

ramure hypertropl-riées. des piitrons de coloration voyants ou le chant de cer-
tains oiseaux. Sclon D,rr.nwtN, l'évolution de ces caractères exagérés, souvent
I'apanage des mâles d'une espèce, serait une conséquence du meilleur succès

reproducteur de leur détenteur, soit que ces caractères augmentent les chances

de victoire en cas de combat avec les autres mâles. soit qu'ils suscitent le choix
préférentiel cles fèmelles. D,,rnwtN concluait donc qu'on assistait le plus souvent
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à une compétition pour I'accès aux fèmelles chez les mâles et il un choix sélec-
tif dr"r partenaire sexuel chez les femelles.

Depuis lors, cette dynamique contrastée des rlâles et des f-crncllcs a été
expliqr"rée par l'investissement parental dil'térent des deux sexes (Tt<tvrns,
1972). Chez la plupart des espèces, les fen.relles investissent en effet davantage
que les mâles dans leur progéniture, une conséquence plausible d'un investisse-
ment initial plus important pour produire cles t:rvules que dr-r sperme (BereveN,
1948). Les femelles, consacrant davantage d'énergie àr chaque reieton que les
mâles. représentent une ressource déterminante pour le succès reproducteur des
rnâles. Celui-ci varie donc fbrtement err lbnction du nombre de femelles f'ertiles
couvertes. Le succès reproducteur des lcrnelles est plus stable car les fèmelles
ne peuvent, en principe, I'arréliorer en s'accouplant avec plusieurs mâles. Elles
peuvent cependant alr-gmenter les chances de survie de leur progéniture en choi-
sissant les mâles au profil génétique ou au comportement le plus fàvorable.

Les deux principes à I'ctuvre dans la sélection sexuelle sont donc a priori
la compétition pour le partenaire chez le mâle, et le choix du partenaire chez la
fèmelle. L'étude des prin.rates a donné une place de choix à la compétition des

mâles, mais s'est montrée plus parcimonieuse pour ce qui est dr-r choix des
fèmelles. Certains comportements, comme la compétition pour les partcnaires
sexuels chez les tèmelles et le choix sélectif du partenaire chez les mâles, n'ont
quant à eux retenu que très peu d'attention jusqu'à ces dernières années, si ce
n'est dans le cas d'espèces où l'investissement parental est inversé. Or, DnnwlN
n'en avait pourtant pas exclu la possibilité et la littérature récente montre de
l-açor.r de plus en plus claire que compétition des fèmelles pour le partenaire
sexnel et préférence sexuelle des mâles sont présents chez les primates. On
clevra donc conclure que les stratégies d'accouplement des printates sont plus
flexibles et complexes qu'on ne por-rverit s'y attendre sur base des principes
classiques de la théorie de sélection sexuelle. On devra en particulier fbrmr-rler
une mise en garde : compétition et choix ne s()nt pas exclusifs l si l'on opère un
choix, on est probablement prêt à le déf'endre et donc à entrer en compétition en
cas de contestation.

Structures sociales des primates

Les structures sociales des primates non-humains sont le plus souvent
classiflées sur base du nombre de rnâles/femelles adultes que contient le grcr-rpe

de reproduction typique d'une espèce. C'est ainsi que l'on identiflc classique-
ment deux catégories principales de structures sociales : monogan-rie et polygy-
nie, ce clui lenvoie en fait à la stratégie de reproduction des mâles, un mâle pour
une fèmelle ou un mâle pour plusieurs 1èmelles. Cette classification correspond
à la modélisation des structures sociales de Wn,tNcttRv (1980) selon laquelle la
répartition dcs fcmelles au sein d'un environnement détern.rine celle des mâles
et sert classiquement de cadre à la discussion des dyr.ramiques cl'interactions
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mâles/femelles à I'truvre au sein des structures de reproduction. Nous verrons
cependant qu'elle est extrêmelrent approximative et ne tient pas compte de la
complexité des facteurs affèctant I'accès aux partenaires sexuels (Dtxsol,
1999). Un autre système de classiflcation prend en compte la possibilité que la
femelle s'accouple avec un ou plusieurs mâles différents au cours de sa période
de técondité.

Dans le cas apparemment le plr.rs sinrple, celr-ri des espèces réputées
monog.lmes (gibbons, divers cébidés), un mâle et une fèmelle adultes forment
un couple cxclusif et durable, certains pour toute la vie. Le cas des espèces qua-
liliées de polygynes est plr-rs complexe. Chez certaines espèces, plusieurs
f-erlrelles vivent avec un seul mâle, il s'agit alors de structures dites unimâles.
Chez d'autrcs espèces, les femelles vivent avec plusieurs mâles. il s'agit alors
de structures multimâles/multifemelles, que l'on peut également désigner par le
ternrc cle polygamie (AlontcH-Bt-ere, 1970 ; Cnoorc. l9-72; Cr.ulroN-BRocK
et HAnvrry. 1976. 1977: Goss-Cusrano. DuNean et ALDRlcu-BurE. 1972:
ErseNer:Rc;, MucrrrNnrN et RUDRAN, 1972; Ha.nvey et HARCroLrnr, 1984). On
estime généralernent que ces deux principaux types de structure 

- 
polygynie et

polygamie 
- 

ont évolué en relation avec la capacité des mâles à monopoliser
1'accès aux fèmelles dans des conditions données de fouragement. La structure
la plus « rentable » dr"r point de vue du succès reproducteur des mâles serait
théoriquen-rent celle oùr ils ar.rraient un accès exclusif au plus grand nombre pos-
sible de femelles, r-nais cet avantirge a sollvent un certain prix. La structure mul-
timâle est donc censée apparaître sitôt que l'exclusion des mâles rivaux devient
trop ditïcile et trop coûteuse par rapport aux bénéfices de I'exclusivité sexuelle
liée à la structure unimâle. C'est ce qr"ri se passe par exemple lorsque les
fèmelles sont largement dispersées iiLl travers du domaine vital (EvleN et
O«tNc, 1977 ; WneNGHAM, 1980, 1987). D'autres situations tàvorisent l'appari-
tion de structures multimâles, par exemple lorsque les fèmelles ont des périodes
d'æstrus cryptiques ou synchronisées (AlruaNN, 1989; Rtolev, 1986; Stt-x,
1989; voir cependant PEREIBn, 1998). Dans le premier cas, I'incertitude des
mâles quant au potentiel de fèrtilité des têmelles rend une monopolisation peu
rentable. Dans le second, les mâles sont limités par I'impossibilité de s'accou-
pler avcc plusieurs femelles fertiles en même temps. Il laut noter à ce propos
que I'accouplement chez les primates se fàit le plr-rs soLlvent au cours d'une
séquence d'interactions relativement complexe, ce qui rend impossible pour un
n.râfe de passer rapidement d'une femelle à I'autre (C,tneeNlen. 1942:
MarsoN. 1997).

Système social et compétition sexuelle des mâles

Les modes de compétition des mâles varient en partie en fonction du sys-
tème social des espèces. Chez les << prosimiens ,r, espèces nocturnes et soli-
taires, les femelles contrôlent de petits territoires espacés qu'elles détèndent
contre les autres f-emelles. Chez ces espèces. de môme que chez l'orang-outan
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(Pongo pygmaeus), également solitaire, les mâles entrent principalen.rent en
compétition en monopolisant une aire qui inclut les territoires de plusieurs
femelles. Les mâles les plus grands contrôlent typiquement les espaces les plus
importants et s'accouplent avec Ie plus grand nombre de femelles (Cuenles-
DolarNrqur, 19'71 ; Gxtorres, l98l ).

On connaît très peu la façon dont les mâles accèdent à leur partenaire
chez les espèces monogames (Hylobatidae, Aotinae), mais on pense qu'ils
acquièrent très probablement au départ un territoire susceptible d'attirer une
femelle (TrlsoN, l98l; BnocKrrLMAN et SRTKOSAMATosA, 1984). Une fois le
couple constitué et établi sur Lrn territoire, les n-râles utilisent parades ou pour-
suites aux frontières du territoire pour tenter de repousser les autres mâles
(RoatNsoN, WRrcHr et KrNzev, 1987).

Les espèces dont le groupe social compte deux tèmelles ou plus peuvent
être divisées en deux types. les espèces à structure unimâle et les espèces à
structure multimâle. Dans les structures rrnirnâles, un seul mâle reproducteur est
présent dans le groupe:c'est le cas des babouins hamadryas (Pttltio
huntadryas'), de plusier-rrs espèces de cercoltithecinae forestiers (Cercopithecu.s
mitis, C. ascanius), et de certaines populations de cololtittae (Presbytis senax,
P. cristatus, P. entellus, Colobu.s guereT.u) (Conos, 1987). Dans les structures
multimâles, plusieurs mâles résident simultanément dans le groupe social :

c'est, par exemple, le cas des Maki catta (Lemur L'attu), des singes écureuils
(genre saintiri), des macaques rhésus (Macaca muluttn). des magots (Mttctrctr
sylvanus), des babouins de savane (Pcttrtio anubis, P. c',-rutcephalus, P. pttltio) et
des chimpanzés (Pan trogloclvtes) (WneNcuau. 1987). On attend évidemment
des tactiques de compétition des mâles radicalement différentes dans les deux
types de structures. Chez les espèces unimâles, les rnâles extérieurs luttent
périodiqr-renrent pour gagner Ie stertut de mâle reproducteur au sein cl'r-rn groupe.
Chez les espèces multimâles, on pense généralenrent que les mâles lr-rttent régu-
lièrement pour améliorer leur position au sein de la hiérarchie de clominance du
groupe et que cette positir.rn hiérzrrchique est directement 1iée i\ I'accès aux
femelles en période fèrtile. On verra cependant que cette corrélation est loin
d'être absolue et que les exceptions à cette . règle » sont nombreuses.

La distinction, à première vue si nette, entre les types de structure sociale
unimâle et multimâle et les stratégies de con.rpétition qui y sont associées est
souvent rendue difïicilement interprétable par la présence simultanée de diffé-
rentes variables. Par exemple, chez certaines espèces unimâles, comme les
colobes à queue rouge (Colobus preus.si) et les singes patas (Erythrocebus
ltottts), il arrive fréquemment qr.re plr-rsieurs mâles envahissent le groupe et
s'accouplent rapidement avec les fen.relles (Conos, 1987). Chez d'autres,
comme les gorilles (Gorilla gorill«) (FossEy I 1983) et les geladas
(TheropithecLts gelacla) (DuNeen, 1983), il amive qu'un second mâle, souvent
parent du résident, partage le droit d'accouplement pen<lant plusieurs années.
D'autre part, dans certains groupes multin-râles, conrme ceux des capucins
bruns (.Cebus apella) (JeNsoN. 1984) ou les hurleurs mantelés (Alttucrta
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pulliLtta) (Clnnxt,, 1983), le mâle dominant monopolise ir tel point les femelles
que l'on se trouve en réalité dans une situation unimâle. Il est néanmoins pos-
sible la plupart du temps de distinguer les stratégies des mâles selon qr-r'elles
sont axées sc'rit sur un accès exclusil et permanent à un groupe entier de
fêrnelles, ou sLlr un erccès à une proportion accrue de fêmelles aux mornents les
plus làvorables à la tèrtilisation.

Risques encourus par les mâles : combats et déplacements

Au cours de leur carrière reproductrice, les mâles de la plupart cles

espèces clisposent de der,rx stratégies principales pour accroître leurs chances
d'accès aux f'emelles : st: battre, c'est-à-dire entrer en compétition sur place, ou
se cléplacer, partbis sur de grandes distances, en quôte d'occasions cl'accouple-
ment. Les deux stratégies comportent des risques en terme de coût éncrgétique
c'r,r cle clangers physiques, comme en témoigne la mortalité plus é[evée des
mâles par l'apport aux fèn'relles, et ce dès l'âge de la puberté (DuNenn, 1987:
WrrsoN et B()rit-KINS,l9'7O; DI'r'rus, 1979), une situation qui semblc cl'ailleurs
se vérifier égalen'rent chez les humains (Da,lv et WlLSoN, 1983). Cependant,
chez les prirnates comme chez bien d'autres aninraux. ces risques sont compen-
sés par I'importar.rce dr"r bénéfice potentiel du point de vue du succès reprocluc-
teur (TRrvEr<s. I 972 ).

Combats

Chez la plr-rpart des espèces. la lr'éqr-rence et I'irltelrsité des agressions
entre mâles augmentent en fbnction cle la présence et cü-r nor-nbre de fèmelles en
(t:strrrs (Rrcuan». lL)'74'. Boccess. l9uO; Br,ncovr-t'cu, 1983 ; Galprx,rs.
l9Ul ; Ntsutoe. 1983) et ces agressions pt'uvent causer de sérieuses blessures.
Si I'a-gression entre mâles est un phénon-rène courant chez les primates, sa fré-
qLlence varie aussi bien entre espèces (JnNsoN. 1984) qu'au sein d'une même
espècc (N,qc;nt. et KtiMMrr{, 1974). Les babrlr-rins de savane mâles ont tendance
à se battre plus souvent p()ur les f-emelles cn (Estrus que les singes rhésus
(BenrrNsrorN et W'ADE, 19t33). On y voit der-rx raisons possibles: la première est
liée à la périodicité cle la reproduction et la seconde au dimorphisme sexuel.
D'une part. la compétition sexuelle peut être plus intense chez les babouins
mâlcs qr-re chez les rhésus. En ef'fet, un moins grand nombre de f'en.relles se

trouvent simultanément en ocstrlrs chez les baborlins, qui se reproduisent toute
I'année. que chez les rhésus clui ont une reproduction saisonnière s'étalant en
lnoyenne sLu- Lrne période de 4 r\ 6 mois. D'autre part, le dimorphisme sexuel est
moins accLrsé chez les rhésus qr-re chez les babouins, ce qui pourrait allgmenter
I'impact dr-r choix sexuel de la tèmelle chez les rhésr-rs, où moins d'importance
est concédéc à la victoire d'un n'râle lors d'un combat por-rr l'obtention d'une
fèmelle. On trouvc cependant une importante compétition entre mâles chez les

cspèces à reprocluction saisonnière mais oùr le dimorphisrr.re sexuel est inversé
(tènrelles plus -erandes que les nrâles: cas des makis catta (RIcsan»s, 19t37).
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On doit donc encore procéder à I'investigation systématique des lacteurs pou-
vant influencer la compétition des mâles pour les lèn-relles.

Déplacements

Chez de nombreuses espèces, les rnâles voyagent loin et souvent afln
d'accéder ou de conserver I'accès ar-rx fèmelles. Près de la rnoitié des cohortes
de macaques japonais (Mctc:ttt:tt.f'uscata) mâles voyagent en solitaires des
années durant, allant d'une troupe àr I'autre pendant les saisons de reproduction
à la recherche d'occasions d'accouplement (NrsHlDa, 1966). Les orangs-outans
mâles exploitent une zone plus importante que les femelles, et se déplacent
donc au sein de cette zone. alclrs que rien ne permet de penser qu'ils aient
besoin d'autant d'espace pour se noun'ir, même en tenant compte du dir-r-ror-
phisme sexuel de I'espèce. L'explication la plus plausible est donc qu'ils ten-
tent de contrôler ainsi I'accès à plusieurs fèmelles (Ro»vaN et MrrANr. 1987).

Rang social et succès reproducteur du mâle

Dans la plupart des groupes multimâles, certains mâles sortent systér-nati-
quement vainqueurs en cas de confrontation. une constirnce qui perrr-ret de clas-
ser les individr-rs au sein d'une hiérarchie de dominance. Le concept de domi-
nance (Ma,sr-ow, 1931 : Scsre,r-oEnup-EBBE. 1935) a été sévèrement
controversé (à juste titre) pour ses simplifications abusives alltant que pour les
biais méthodologiques entachant sa description (R()wr..r-L. 1974 ; BenNslurN,
l9til). Il semble cependant que la dominance interindividuelle corresponde à
un phénomène réel et récurrent dans les sociétés de prinratcs. La relation exis-
tant entre la dominance et les activités sexuelles des mâles est un des aspects du
comportement des primates qui a certainentent été le plus étudié, sans qu'une
corrélation fianche entre statut de dominance et succès reproducteur ait pu être
établie (Dewsrunv, 1982; FeorcnN, 1983). Un cerrain nombre d'études indi-
quent cependant que rang individuel ct activité sexuelle sont positivement cor-
rélés (Cowt-rsHAw et DrrNsAR. 199 l). C'est le cas en particulier chez le sin-qe
rhésus. oùr I'on observe une corrélation nette entre le rang de dominance du
mâle et le temps passé à courtiser les fèrnelles qui sont proches de l'ovulation
(BEncovrrcH et NLrRNBrrric;, 1996). D'autres études ont mis en évider.rce l'aug-
mentation ou le déclin de I'activité sexuelle suivant l'ascension ou le déclin
hiérarchique du mâle (Srnuu, 1982 ; Svrurs, 1987).

Le statut de clominance peut donc influencer les activités sexuelles du
mâle et ce de deux fàçons essentielles. Tout d'abord, les mâles dominants per-r-

vent accéder aux fèmelles en æstrus sans rencontrer de résistance notable de la
part des rnâles sr"rbordonnés, ce qui pourrait résulter d'un apprentissage précoce
d'évitement des dominants par les subordonr.rés (Cuapars, 1983). Dans les
groupes où ces mâles subordonnés tentent néanntoins de s'accoupler, les rnâles
dominants s'interposent fréquemment, harcelant et intel'r()mpant Ies accouple-
ments. avant de pourchasser leurs rivaux (Sllurs. 1987).
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Si un rang élevé dans la hiérarchie semble souvent faciliter I'accès aux
femelles, ce n'est pas tor-rjours le cas. Par exemple, le système de dominance
établi par les makis catta et les propithèques de Verreaux (Propithec'us ver-
reouxi') en dehors de la saison de reproduction se désintègre lors de la saison de

reproduction. Les vervets rnâles (Cerc'rtltitltet'us aetltiops) ont tous autant de

chances de copuler pendzrnt la périocle de f-ertilité des femelles, quel que soit
leur statut hiérarchique (ANoslr,tnN, 1986). Les études d'une même espèce

répétées au cours du temps et dans diverses cttnditions (par exemple celles des

babouins ou de macaques, en milieu naturel et en captivité) ont montré que la
relation entre le rang du mâle et l'accès aux copulations varie très nettement
d'une espèce à I'alrtre, et même d'un groupe à I'autre au sein d'une nlême
cspèce. Lcs tests génétiques d'exclusion de paternité chez différents groupes
captil's ou scmi-captifs de macaqLles rhésus ont recueilli des résr-rltats contradic-
toires (Drrvntt eî al., 1976 l Sulru, l98l ; Benccivttct{ et NtrRNtstjno, 1996).

Les mêmes contradictions sont relevées dans des études portant sur cles popula-
tions sauv:rges cle babouins de savane. Même dans des études incliquant une

corrélation moyenne importante entre rang et activité sexuelle, on a relevé des

exceptions notarbles : les mâles les plus vieux s'accouplaient plus tiéquemrnent
qu'attendu sur base de ler-rr statut dans le groupe (Pacrcee, 1979).Le statut de

dominance du n-râle n'est donc pas, et de loin, le seul déterminant de son acti-
vité d'accouplernent dans les groupes multimâles. Dans certains cas, la trajec-
toire sociale dcs individus ii un impact important. Dans d'autres cas, «l'autres
facteurs comme les coalitions entre mâles, les stratégies alternatives, et enfin, le
choix des fèmelles peLrvent avoir une inf-luence prépondérante.

Coalitions des mâles et accouplements

Les mâles peuvent lbrmer dif'férents types de coalitions. Bien que celles-
ci soient théoriquement absentes chez les espèces solitaires et monogames et

rares chez les espèces unimâles. on en rencontl'e cependânt certaines formes
typiques chez ces espèces. Rappelons de nouveau que la classification même
cles espèces en structures de reproduction monogatrles ()u unimâles ne rend pas

c()mpte cl'une réalité importante, à savoir la présence de plusier-rrs mâles au sein

ou i\ la périphérie du couple ou du groupe, un phénomène fiéquemment observé
per.rdant certaines périodes critiques. Par exemple, chez les ltvlttbotidue (gib-
bons et siarnangs), espèces monogames, les pères épaulent parfbis leur fils lors
de cornbats avec des voisins et les aident ainsi à établir leur propre territoirc
(Lptc;ur.oN. 19i37). Chez des espèces unimâles, comme par exerr-rple les langurs
gris (Prc.sD-r'ti.s anîellu.s), on observe périodiquement I'attaque du mâle résident
par des coalitions de n'râles étrangers. combats féroces amenant l'expr-rlsion clu

résident et la prise de pouvoir dr-r groupe de femelle par le leader cle la coali-
tion : I'auteur du « colrp » reçoit donc l'appui momentané d'un ou de plusieurs
alliés qui s'efTacent théoriquement par après (Hn»v.1971). Chez les gorilles
unimâles ou les hamadryas (Pttltio ltomutlrlas), où des unités unimâles coexis-
tent au sein de bandes plr-rs larges, les mâles fbrment des coalitions pour expul-
ser des mâles extérieurs ou empêcher le rapt de fèmelles (Stcc er a1.., 1985 :

SruRRr et HARCoURT, 1987).
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C'est cependant chez les espèces vivant en groupes multin.râles qr"re I'on
s'attend le plus logiquement à rencontrer des coalitions. Chez ces espèces, et en
particulier chez celles où les mâles sont philopatriques, c'est-à-dire restent dans
leur groupe natal leur vie durant (chimpanzés. colobes rouges, singes écureuils)
et sont donc théoriquement apparentés (FEDIG^N, 1992), les coalitions sont
principalement utilisées pour repousser des mâles extérieurs. On a cependant
également observé des coalitions chez des babouins de savane, espèce où les
mâles quittent le groupe natal, émigrent i\ plusieurs reprises au cours cle leur vie
reproductive et sont donc peu ou non apparentés au sein du groupe où ils se

reproduisent.

A côté de ces cas où le conflit des mâles est directement lié à l'accès au
groupe social et aux fèmelles, les coalitions au sein des groupes multimâles, où
les mâles ont des degrés de parenté divers (les chimpanzés sont généralement
apparentés. les babouins occasiolrnellement, les hurleurs jamais) sont souvent
utilisées à des fins tactiques. L'enjeu dr-r conflit est alors l'amélioration cle statut
de dominance de l'un des partenaires voire des deux, le renl'orcement
d'alliances à long terme et l'amélioration indirecte de 1'accès aux fèn.relles
reproductrices. Ce type de coalition est couramment observé chez diverses
espèces de macaques, de babouins, chez les hurleurs mantelés, les hurleurs
rouges (Alouuta .sertic'ulu.s), les chimpanzés et les langurs gris (cf. revue par
Fnt>tcnN, 1992). Les coalitions sont donc plausibles chez toutes les espèces
n'rr-rltin.râles, mais leur apparition est probablement làvorisée ou contrôlée par
des fàcteurs différents selon les espèces. L'un de ces fàcteurs est, conlme noLIS

I'avons vu, lar parenté entre mâles, tandis que chez les espèces oùr les mâles
quittent leur groupe natal et ne sont donc pas apparentés darrs le groupe oùr ils
se reproduisent, la prédiction de coalitions doit tenir compte de l'impact pro-
bable de facteurs démographiques, tels que la taille du grollpe social et le sex-
ratio adulte (Murrlp et VESSEy, I 98 I ; CHepers. I 983 ).

Variabilité intra-spécifique des stratégies de
compétition des mâles

Les espèces diffèrent donc quant à la façon dont les mâles accèdent aux
partenaires f-emelles. Différentes stratégies coexistent également au sein d'une
même espèce et suggèrent quelques principes intéressants. Les stratégies utili-
sées par les mâles varient avec l'â-qe des protagonistes et leurhistoire au sein du
grolrpe : les vieux babouins rnâles recourent plutôt à une présence assidue
ar.rprès des fèrnelles qu'ir des comportements agressifs (Srnuv, 1982); chez les

rhésus, les fils de lignées dominantes émigrent plus tard et tentent parfiris de se

reprocluire dans le groupe natal (BERAvo et al., 1993). Les stratégies vitrient
égalernent en tonction de caractéristiques démographiques telles que la taille et
la composition des classes d'âge par exemple (DUNBAR, 1983), ainsi que selorr
les caractéristiques physiques (force. taille) et cognitives (truiternent cle l'infbr-
mation. expérience antérieure. .< tempérament ») des individus (Goopell.
1973'. Svurs, 1985). L'examen de la variabilité de la conrpétition des mâles
met cn fait en évidence le poids du choix des t'emelles dans les stratégies de
reproduction.
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Choix des femelles

On dispose depuis longtemps d'anecdotes faisant état de choix des
femelles, mais la question n'a été examinée cle f'açon systématique qu'au cours
de ces vingt dernières années. Le manque d'enthousiasme manifesté auparavant
à l'égard de ce thème traduit sans doute une sorte d'acceptation tacite du
modèle de la femelle passive, ou une réticence à le remettre en cause, clont nous
ne discuterons pas ici les tbndements. Les données indiquent cependant que le
choix des femelles constitue un fàcteur essentiel dans l'évolution des sociétés
de primates. Ce choix s'exprime différemment selon lzr structure sociale cle
I'espèce ou dr.r groupe. Il peut s'exercer de deux fzrçons: soit directement en
provoquant. acceptant ou refusant les copulations, soit inclirectement. en
intluençant l'admission ou le statut du mâle dans le groupe.

Choix direct

La conception de passivité de la fèmelle a été dénoncée dès 1976 ptv
Franck Bnacu, qui a le prenrier fbrmalisé la distinction entre << réceptivité » des
fèmelles, renvoyant à la sin'rple acceptation des invites sexuelles des mâles, et
« proceptivité ». c'est-à-dire l'initiative sexuelle vis-à-vis des mâles et la solli-
citation d'accouplement par les lèrnelles. Chez quasi toutes les espèces de pri-
mates, les femelles sollicitent courantment la copulation et chez certaines de
ces espèces, elles prennent nrême I'initiative de la majorité des copulations.
Elles utilisent pour ce faire un éventail de comportements très diversifiés
(Hnpv et WHlrrEN, 1987). Pour l'observilteur humain. les sollicitations des
fèmelles prennent parfois une fbrme très subtile : ce sont par exemple des pro-
jections de langue (Alouctttittoe). des mouvements de tête saccadés (Papio,
Mac'accr). mais aussi de simples approches ou encore certains types de regards
(Hnov et WHITTEN, 1987). Les femelles indiquent aussi parfbis leurs intentions
de copulation d'une façon beaucoup plus explicite. La Î'emelle du capucin brun
suit le mâle dominant comme son ombre des.jours durant, I'approche de temps
z\ aLrtre, lui adresse des grimaces et des cris particuliers, pousse son arrière-train
ou agite des branches devant lui. Lorsqu'elle est prête ii s'accoupler, elle le
charge littéralen'rent et le poursuit jusqu'à ce qu'il s'arrête et s'exécute (Je,NsoN,
1984). Les f-emclles de macaque japonais amorcent souvent le contact sexuel en
approchant vivemenl le mâle, en se blottissant contre son dos et en le montant
(Wor-r'r,. 1979).

Mêr.rte dans le cas oit les mâles prennent I'initiative des copulations et en
contrôlent le déroulement, la présence de dispositions sexuelles favorables chez
la t-emelle est essentielle pour le bon déroulement de la séquence copulatoire.
Chez les rhésus captifs, Ies approches et les tentatives de monte des mâles ne
sont couronnées de succès que si les f'emelles sont sexuellement motivées, ce
qu'elles expriment par certains regards ou certaines postures particulières
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(Golor,cxrr. 1982). Ces signaux n'avaient.jamais été systématiquement analy-
sés auparavant et on n'avait donc jamais envisagé I'influence des sollicitations
des femelles sur la fréquence cle Inonte des mâles (Zv.ap, Met:s-lprprt:nt et
WalluN. 199t3).

De rnêrne qu'elles prennent l'ir.ritiative en matière sexuelle, les fèrnelles
chez presque toutes les espèces cle prinrates esquivent «lu relitsent les tenti.rtivcs
de copulation cles mâles. La copr-rlation firrcée (viol) n'a en fait jat.nais éte<

observée chez les espèces sallva-ges (si ce n'est chez les orangs-outans, où elle
est généralement le fait de jeunes mâles débutants et, i\ pren-rière vue, ne bénéfi-
cie gr,rère à leur succès reprodtrcteur). Ceci renforce I'idée selon Iaqtrelle la
coopération des femelles est nécessaire au succès de I'accouplenrent
(LtNonunc. 1983). Le refirs peut prendre plusieurs fbrmes. soit que les fèmelles
s'éloignent ou simplement s'asseyent 

- 
le cas des lnacaqlres, babouins et tala-

poins (.M,-opitltecus tulultoirt) (Stturs, 1985 ; LtNpeunc, 1983), 
- 

soit qu'elles
découragent leurs prétendants de laçon carrément agressive 

- 
ls ças des gela-

das et vervets (DuNe,An, 1983). Chez les vervets, on a même enregistré 50 c/o de
refus de copulation dont environ 14 7o comportaient une agression franche avec
coups, morsllres et poursuites (ANpplueN, 1986).

Choix indirect

Les f'cnrellcs influcncent souvent l'intégration or-r le rnaintien des mâles
en tant que menrhres clu groupe social et donc en tant que partenaires sexuels
potenticls. Les gelaclas re-pr'ésentcr.rt un cxcrnplc flagrant ir cet égard (DttNttnn.
19t33;Mont et DLrNnAIt. l9U-5). Un rnâle gelacla qui ver-rt supplanter le rnâlc
cl'un sous-groupc cle t'enrclles tente d'abord d'approclrcr lcs f'emelles en dépit
de I'opposition clu lnâle résiden1. S'il arrive à entrer en colltilct avec les
lènrelles, le résident abandonne sirnplcnrent la partie et le nonveau vcnu prend
le cclntrôle clu gror.rpe. Un tel comportement de la part dr-r résident peut ser-nbler
étrange, mais s'expliclue cependant si I'on sait que le v:linqr.reur d'un éventuel
combat ne serait pas nécessairement accepté par les femelles : DuNseR (1983) a

par exemple observé des lèmelles continuant à préférer un mâle vaincu qui se

maintint alors dans le groupe après avoir été par deux fbis renversé par ln out-
slrle r. Chaque fbis. certaines femelles attaquèrent furieusement lc nouveau venu
et l'éloignèrent du fàvori. un fait remarquable si l'on tient compte du dimor-
phisme sexuel important de cette espèce. Sachant que I'intégration parfaite dans
un groupe de fèmelles est indispensable pour qu'un mâle gelada puisse s'accou-
pler, l'importance décisive du choix des femelles pour le succès reproducteur
des mâles ne fàit aucun dolrte chez cette espèce. Les mêmes drames peuvent se

dérouler dans les groupes captifs de macaques rhésus où les fèmelles peuvent
s'opposer à l'introduction de nouveaux mâles, de l'açon extrêmement violente
et coalisée (BERNsTEIN et EHARDT. 198-5), et ce même si l'on prend soin cle ne
tenter I'introduction que lors de la saison de reproduction, moment oùr les
fèr'nelles sont clavanta-ue susceptibles clc surmonter leur xénophobie tbncière
pour irccepter un noLrveau mernbre du gror-rpe.
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Une tactique de choix moins spectaculaire mais très répandue se ren-
contre dans les cas où les femelles s'éloignent occasionnellement de leur
groupe pour interagir amicalement, voire pour copuler, avec des mâles exté-
rieurs. Ces contacts " informels » peuvent influencer l'intégration ultérieure de
ces mâles dans le groupe de reproduction de la fèmelle. Svurs (1985) a plu-
sieurs lbis observé I'incursion discrète de femelles de babouin de savane dans
des groupes voisins, dont elles détournaient un des mâles vers leur propre
groupe. oùr ils devenaient résidents réguliers pour de nombreuses années. Les
mêmes tactiques de détournement ont été fréquemment enregistrées chez les
macaqlles rhésus de Cayo Santiago (Puerto Rico) (Ma.NsoN, 1994).

Les cas décrits jusqu'ici concernent des espèces où les fèmelles demeu-
rent dans le groupe natal. Chez les espèces oir les femelles émigrent de leur
groupe natal (hamadryas, gorilles, chimpanzés, colobes rouges), le choix des
partenaires sexuels se fàit en entrant dans un groupe ou en le quittant. Bien
qu'évidemment les mâles puissent décourager les femelles de quitter le groupe.
le cas de coercition réelle n'a été observé que chez les babouins hamadryas
(Kuvven, 1968).

Critères de choix

Quels mâles les fèmelles préfèrent-elles et pour quelles raisons ? Les
réponses à ces questions sont extrêmement complexes, et ce pour diverses rai-
sons. Tout d'abord, le nombre d'études sur ce sujet reste relativement rédr-rit et
I'on ne dispose donc que de peu de données quantitatives. Ensuite, les critères
de choix des t-emelles varient en fbnction du système social de I'espèce, de
carÉrctéristiques individuelles telles clue l'âge et le rang hiérarchique de la
femelle. et enfin de la vulnérabilité au comportement intanticide des nouveaux
nrâles lorsque de jeunes entants sont présents. A côté des qualités propres aux
mâles. les possibilités de choix des femelles sont également limitées par le
comportement des mâles : le style autoritaire des hamadryas laisse moins de
place au choix des fèmelles que la bonhomie relative des babouins anubis. Ces
éléments conjugués fbnt qu'il est finalement extrêmement difficile de savoir si
le comportement de la 1èmelle reflète un choix « idéal >> ou constitue plutôt un
compromis entre ses intérêts propres et ceux du mâle (Feorc,l,N, 1992 :

HuvNeN, 1998 ; Srter-r-, 1989). On est donc dans un domaine hautement spécu-
latif mais qui a le mérite de poser des questions pertinentes.

Chez de nombreuses espèces animales, les tèmelles sélectionnent peul-
être leur partenaire sur base de la capacité des mâles à procurer des ressources
qu'elles peuvent utiliser pour élever leur progéniture. On dispose cependant de
peu de preuves d'un tel processus chez les femelles primates. Chez les espèces
monogames, où mâles et fèmelles défèndent un territoire vital contre les intru-
sions de congénères, on suppose que les fèmelles préfèrent des mâles capables
de défendre le territoire. mais cela reste une simple hypothèse. Chez beaucoup
cl'espèces oùr les femelles sont philopatriques, c'est-z\-dire restent leur vie
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durant dans leur groupe natal et vivent donc avec d'autres femelles apparentées,
ce sont les femelles qui défendent des territoires ou des sites de nourrissage par-
ticuliers contre les attaques de groupes voisins. Si les mâles prennent parfois
part à ces rencontres agressives. on ignore cependant si les femelles choisissent
les mâles en fonction de leur disposition au combat, mais 1'on estime plausible
que les fèmelles puissent éventuellement choisir leur partenaire en fonction
d'une assistance potentielle dans le cadre d'une cornpétition alimentaire au sein
du groupe (JaNsoN, 1984).

ll*
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Fig. l. Chez les tamarins à tête de lion (Leonpithecus rosalia rosalia), où les soins pater-
nels sont prinrordiaux pour le succès reproducteur, la structure du groupe est
sou\ ent polyandre.
In goltlen lion tatnarins (Leonpithecus rosalia rosalia), paternal c'are is e.s.sentiul to
ensure reproductive.sutcess and the group structure is polyandrous.

Les soins paternels proprement dits sont relativement rares chez les pri-
mates, mais sont manifèstement présents chez les espèces monogames comfire
les gibbons et les callicèbes (Callicebus moloch), ou polyandres comme les
Callitrichidae, tamarins et ouistitis (WHrrreN, 1987 ; Wrr-soN-GoLDrzEN, 1987 I

McL,q.nNoN et Ross, 2000). Un des critères de choix des femelles de ces
espèces pourrait être la capacité d'investissement du mâle dans le soin à la pro-
géniture, mais on dispose de per-r de données pour tester cette hypothèse. Chez
de nombreuses espèces multimâles, les mâles semblent contribuer à la survie

I
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des.leunes à des de-erés divers, soit qu'ils les dét'ender.rt activernent ou les protè-
gent par leur présence. soit qu'ils passent sirrplernent dr-r temps avcc eux. agis-
sant ainsi comme des baby-sitters (SMLrrs, l9t3-5; Tax,q,unrn, 1982). On aaussi
observé des mâles transportant des jeunes et t()ute une variété de comporte-
ments alÏiliatifs (revus par Wtrtr"t eN. l9u7). L'évolution de ces comportements
ne s'explique pas entièrement p.lr la valorisation de l'investissement du mâle.
car on les a souvent observés dans des cas oùr les enlànts impliqués avaient peu
de chances d'être les jcunes dr-r mâle concerné. Une autre suggestion serait donc
que le comporlenrerrt cle ces nrâles lepréscnte un effbrt pour accéder à la copu-
lation plutôt qu'un invcstissement dans la pro-eéniture.

Chez de nornbreuses espèces de primates, les mâles se cor-r-rpclrtent cle

façon agressive vis-ir-vis des lèmelles oLr de leur jeunes. allant mêrle parliris
jusqu'i) I'intirnticicle (Hntrsraren et HRpy, 1984). Certaines observatiorrs sug-
gèrent que lcs lènrelles choisissent des partenaires qr-ri nrinirlisent leur propre
vulnérabilité et celle cle leurs enfants face aux agressions des mâles (VaN
Scuetr ct KApptrr.t.R, 1991) ou utilisent des stratégies d'accouplernent particu-
lièrcs qr-ri viscnt à diminuer les risques d'infànticide par les nrâles.

Les f'ernelles cle plusieurs espèces ont développé des adaptations physio-
logiques et comporternentales qui les conduiscnt ir s'accoupler avec davantage
de mâles et pendant une période plr-rs longue que nécessaire pour assurer la
fécondation. Le gonllement ano-génital des 1èr-nelles babouins de savane (arrrr-
bi.s, cvrtoceythalus, ltultio), par exernple. couvre 40 à 60 a/r, des 35 jor,rrs de leur
cycle, et elles courtisent en moyenne zl à -5 n.râles dif'lérents pendant la période
d'ovulation, c'est-à-dire approxinrativelrL-nt pcndant la semaine précédent Ia
détumescence du gonflement sexuel (Sl,ttrt's, l9tj-5). Le cas du m:rgot est
extrêrne: dans un groupe observé par Tnt.io (lc)80), par exemple, les femelles
en cestrus courtisaient en ln()yenne 6 rr-râles par'.jour. ce qui rcprésente 64 à
73 c/a des mâles adr-rltes et subaclultes au c()urs d'un seul cycle. On invoque ici
la possibilité de stratégies cle confusion de paternité chez diverses espèces
(HRDv. 1979). En suppos.rnt que les r.nâles contribuent davantage aux soins des
jeunes de fèr.r.rellcs avec lesquelles ils se sont accouplés, les fèmelles s'accor-l-
plant avec une sér'ie dc mâles rendraicr.rt l'intbrmation de paternité arr-rbigr-rë.

Cette ambigui'té au-olnrcnterait la probabilité que plusieurs rnâles investisscnt
dans le soin r\ le'ur progénitllre et réduirait la probabilité d'inlanticide (Hnt>v.
1979 : WnaN<;nau. l9tl0).

Cette dernièr'e hypothèse présente donc une stratégie des lèrrelles qr.ri

contre les clésavanta-ges de leur attirance pour les <. nouvcaux venus r,. Or,
l'évolution de cette attirance particulière envers des rnâles étrangers ou récern-
ment irnmigrés, par ailleurs susceptibles de commettrc un infanticide (Hn»v.
1979), est cruciale, car elle contribue indéniable nrcnt i\ l'éviternent de 1a

ctrnsanguinité. Chez de nombreuses espèces. les fèmelles uranilèstent el-fèctive-
ment Lrn intérêt tout particulier envers les nouveaux n.râlcs (ClurroN-BROCTK et
Hzrnvsv, 1977 ; H,rRcouRr. 1978; Wolpe. 19'79'. Ht Nzr et Lucns, 1980;
PacrcEn, 1979). Par exemple. lors de tentatives de prisc de pouvoir par des
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bandes de mâles chez les langurs gris, les femelles profitent de ce que le mâle
résident est absorbé par la défense de ses prérogatives pour s'accoupler avec les
nrâles étrangers (MouNor, 1984).

On remarque enfin que, suite à l'arrivée au pouvoir d'un nouveau mâle,
les femelles présentent fréquemment des comportements de sollicitation
sexuelle, et ce même si elles sont déjà enceintes. Ces o:strus post-conception-
nels évoquent de nouveau une hypothèse de confusion de paternité visant à évi-
ter I'infanticide et à convaincre le nouveau venu de traiter la progéniture à

naître comme [a sienne (Hnov, 1917'). On a également considéré l'hypothèse
selon laquelle ces mêmes comportements seraient courants même en I'absence
de nouveaux mâles, en particulier chez des groupes multimâles captifs. La rai-
son serait ici l'intérêt crucial des fèmelles à entretenir de bons rapports avec
tous les mâles clu groupe, car les éventuelles crises en captivité n'of-frent auclrne
échappatoire (HuyNEN et ClanrE. 1995 ; HuvNeN, 1998).
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Fig. 2. Les macaques à longue queue (Macactt.fuscicularis) vivent en groupes multimâles/
multil'emelles.
Long-toil mdcaques (Macaca fascicularis) live in ntultinrâle/multifemule structures.
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La vr.rlnérabilité des fèmelles et de leurs enfants face aux aglessions
potentielles des mâles pourrait donc les pollsser à choisir pour partenaires les
mâles les plus susceptibles de les protéger. elles et leurs jeunes. On pense
d'emblée aux fameux mâles « dominants ,>. Et en efïèt, chez les espèces multi-
mâles, il est logique de penser qr"re les mâles dominants peuvent être les
meilleurs délènseurs, si I'on admet qu'ils ont déjà démontré leurs capacités
(physiques ou stratégiques) en luttant pour atteinclre leur statut (WRANcHAM.
1979). Les fèmelles semblent de fâit prétérer liéquemmer.rt les mâles dominants
(Stt.K et Boyo, 1983). Cependant les témoignages de cars inverses abondent, les
lèmelles vervet (ANoar-veN, 1986) et rhésus (LrNpsunr;, 1983) retusant tout
aussi souvent les sollicitations des n-râles donrinanl.s p()ul se tourner vers les
rnâles de rarrg inférieur. En fait, d'autres caractéristiqlres, sans rapport ou inver-
senlent corrélées avec un rang élevé, semblent attirer les fèrnelles. La nou-
veauté dr-r r.nâlc, dont on a déjà parlé plus haut, est indiscutabler.nent lrne de ces
caractéristiquest or, les nouveaux mâles sont généralement au seuil cle la hiérar-
chie dcs rnâles (TexeHATA, 1982). Dans d'autres cas. les fènrelles tenclenl ar

développer des relations " privilégiées » avec un ou plusieurs n1âlcs. apparcm-
ment en échange de leur protection. ce qui semble être plus solrvent lc cas chez
les espèces au dirnorphisme sexuel prononcé (le cas des babouins). Clrez- les
espèces ij faible dimorphisrne, on observe plutôt la formation de coalitions entre
femelles poLlr repousser I'agression de mâles (le cas des macaques rhésr-rs).
C'est cependant le type de migration (du mâle ou de la tèmelle) spécifique qui
semble être un tàcteur prédon-rinant. Chez les espèces oùr les femelles quittent le
groupe natal, la fèmelle cède partbis au harcèlement d'un mâle extérieur, par-
fois accompagné d'inf'anticide. C'est le cas chez les gorilles (Srewnu'et
HeRcounr, 1987) et chez les chirnparrzés (NrsHlDA et «1.,1985'1.

On envisage aussi la possibilité quc lcs fèmelles basent leur choix sur
une estimation de la qualité génétique de leur partenaire potentiel. Les indica-
teurs précis utilisés par la fèrnelle restent clu donraine spécr-rlatif : taille, cou-
lcurs, absence de parasite'l Il est certain que tolrt mécanisrne de rejet d'accou-
plement avec un mâle apparenté, ou son colollair-e, I'attirance vcrs des mâles
étrangers, évite les conséquences néfastes de la consanguinité et peLlt donc être
assirnilable à une estimation de la qualité génétique. Mis àr part cette prise en
compte de la farniliarité et de la nouveauté des partenaires sexuels potentiels.
on clispose cle peu d'élérnents à I'appui de la thèse dr-r choix des fèmelles pri-
r.r.rates basé sur la qualité génétique du mâle, qui restc une questi()n ir résoudre
dans le cadre de la biologie évolutionnaire et de l'écologie du comporternent.

Effets sur le comportement du mâle

En thvorisant certair.rs mâles et en résistant à d'autres. les f-emelles r.nodi-
flent les bénéfices (et le coût) de la compétition entre mâles et influencent lir
lbrme et la fréquence de cette cornpétition. Chez des hamadryas captifs, les
mâles se battent d'autant plus souvent que les f'emelles manifestent peu de pré-
férence pour le mâle résident (KLTMMt R et BACHMANN, 1980). Chez les
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babouins de savane, les mâles tentent moins souvent de séparer un couple si ce
couple a une relation affiliative bien établie (Svurs, 1985). Les femelles des

capucins bruns manilèstent une nette préférence pour les mâles dominants et les
mâles subordonnés ne provoquent qLle rarement le cornbat : les femelles ne
s'accoupleraient probablement pas avec eux mênre s'ils sortaient vainqueurs de
la confiontation avec les dominants (JANSoN, 1984). Chez les geladas, plus le
groupe de f-emelles est important. moins les interactions du n'râle résident avec
chaque f-emelle sont régulières, une situation qui augrr-rente les chances de scis-
sion du groupe de f'emelles et d'acceptation d'un rnâle supplémentaire. Ce cas
pourrait être ir-rterprété comme la résolution d'une situation de cornpétition des

lêmelles par le choix d'un autre partenaire.

Le choix des femelles influence donc l'expression et la f)'équence de la
compétition entre mâles, comme il peut aussi en affecter la fbrme. Les rnâles
peuvent en effèt accroître leur chances en s'adaptant aux préférences des
femelles. Etant vulnérables face à I'agression des mâles, les lèn.relles primates
préfèrent parfbis s'accoupler ervec des mâles moins agressifs ou expliciten-rer.rt
amicaux à leur égard. Cette hypothèse a été vérifiée expérimentalement chez
des macaques rhésus (EaroN, 1973) et I'observation des mêmes rhésus en

liberté va dans Ie même sens (CHeeets, 1983). Chez certaines espèces. les
femelles semblent cependant se rendre aux arguments des mâles les plus agres-
sifs (le cas des femelles gorilles qui suivent un mâle pourtant infanticide). Ici
encore, on ignore ce qui peut expliquer un tel comportement des femelles et on
est réduit à supputer I'avantage que représente le choix de I'agressivité du mâle
comme garantie de la défense des jeunes àr venir (WRANCHAM, 1979). On pour-
rait aussi invoquer le fàit que la structure des macaques est rnultimâle et que les
f-emelles ont donc un certain choix, tandis qr-re la structure des gorilles est uni-
n-râle, ce qui limite les options des femelles. Cl.rez les chimpanzés, le succès de
la cour des mâles dépend de la coopération des fèrnelles. Les n'râles les courti-
sent «lonc activement, les épouillent et éventuellenrent partagent avec elles la
viande dont ils disposent (Turm, 1979). Chez, le macaque lhésus captif, on a de

même noté que les fèmelles s'accouplent avec les mâles qui les épouillent le
plus (Mrcunrrt-, BoNSALL etZuMpE, 1978).

Comme évoqué plr-rs haut. le comportement des mâles fàvorise parfbis
des enfants qr-ri ont per-r de chances d'être les leurs. Ce comportement
<< altruiste >> augrrenterait I'attirance des femelles à leur égard, car il serait
l'indice de leur disposition à prendre soin du jeune à venir. Chez les gelatclas. un

mâle candidat à I'entrée dans le groupe entame parfois sa campagne en établis-
sant des rapports arnicaux avec un enfhnt, ce qui lui facilite le lien avec la nrère,
puis avec les autres 1èmelles (Mont. 1979;Dt.tNsnn, 1983). Les magots mâles
développent même des relatior.rs extraordinairement intimes avec des enfànts, et
les mâles subordonnés se livrent fi'éqr,remrnent à un étrange manè-ee en arpen-
tant le champ visuel de la mère tout en transportant ostensiblement leur enlànt
(Ta.ue, 1980). Chez les babouins des savanes, les rnâles entretiennent égale-
ment des relations durables avec certaines f'emelles et le[trs enfànts et sont alors
prétérés par les femelles comme parte nairt-'s sexuels (Srulrrrs. 1985).
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Compétition des femelles pour le partenaire sexuel

La compétition entre mâles et le choix des fèmelles semblent donc être la
règle générale expliquant les différences de succès reproducteur entre individus
du même sexe. Certains cornportements suggèrent cependant la présence de
compétition pour le p;rrtenaire sexuel chez les f'emelles et de choix préférentiel
chez le mâle.

Le cas le plr-rs frappant est celui des Callitltricidne (ouislitis. tan-rarins).
Ces espèces cle très petite taillc ont Lrne strLlcture monogame. voire polyandre.
La f'emelle donne systén'ratiquement naissance à des jumeaux et le (ou lcs)
mâle(s) âssunrent Lrne pilrt irnportante des soins à la progéniture. Les lèmelles
du tamarin ir tête brune (Sag,uinus .fuscicolis) montent la garcle auprès de ler"rr

piu'tcnaire ct au besoin dissuadent agressivement les autres fèmelles de I'appro-
cher. Chez les ouistitis communs (Callithrix jctcc'hus') mais aussi chez. les tala-
poins, petits cercclpithecinés afiicains, la simple présence d'une lèrnelle domi-
nante inhibe t()talement I'activité hormonale des fèmelles subor<Jonnées, même
si les f'ernelles occupent des cages dilférentes (Assorr et HE,rt<N, l97tl).

On a aussi observé la con-rpétition des fèr'r'relles pour I'accès au n.râle
reproducteur chez des espèces unimâles. Les tèmelles dc singes patas, de lan-
gurs gris et de babouins geladas harcèlent les couples pendant la copulation
(DuNean. 1983; Svurs. 1987 g Fuorc;aN. 1992). Chez cers derniers, le harcèle-
ment systématique des tèmelles subordonnées par les dominantes explique le
taux de reproduction perrticulièrement l'aible cles femelles subordonnées
(DUNBAR, 1980, 198-l).

E,nfin, chez plusieurs espèces vivant en groupes multimâles/nrultifè-
melles, on voit souvent les fènrelles dominantes interrompre les copulations de
femelles subordonnées (Wa.sst:n, 1983 ; Gouzout-Es, 1980). Ces interférences
conduisent parfbis, cornrne chez les singes rhésr"rs, au détournement du mâle au
profit de la fèrnelle qui harcèle (LtNoeunc, 197 l). Les femelles subordonnées
des capucins bruns évitent soigneusement d'approcher les mâles en présence
des fèmelles dominantes (JaNsoN, 1984).

Chcz beaucoup d'espèces, le rang de la tèmelle semble donc lié à la
liberté d'accès au partenaire sexuel. Nous n'avons abordé ici que la compétition
cles t-erlcllcs pour I'accès au partenaire sexuel au moment des accouplements.
Ceper.rclant. la conrpétition entre fèmelles est probablement également présente
i\ cl'autrcs llroments, avec pour objet le développerlrent de relations de longue
clurée avec les mâles, plutôt que le simple accès sexuel (Sr.:vt.'nn'ru, 1978). De
plus, tout comlre celle des mâles, la compétition des f'emelles varie probable-
ment avec l'âge des individus, le sex-ratio du groupe et les modalités tempo-
relles de reproduction (SIlr. 1989 ; HuvNeN. 1996, 1998).

I0l



COMPÉTITION ET CHOIX DU PARTENAIRE CHEZ LES PRIMATES

Choix du partenaire sexuel chez le mâle

La corrrpétition entre mâles comporte, otr I'a vu, une bonne dose de
risques et une dépense énergétiqr-re considérable (recherche de la fèmelle, pro-
tection c()ntre les rivaux). De plr.rs, le coût de la prodr-rction gamétique chez le
mâle prin-rate n'est pas à négliger (on a trop soLlvent raisonné sur base du prix
du spermatozoïde, alors que bien sûr c'est l'éjacr"rlat qui devrait être pris comme
unité pertinente produite) et la possibilité d'un épuisernent dr"r sperrne en cas de
copulations répétées dar.rs ur.r laps de terrps relativement coLlrt existe
(Drwsuut<v, 1982). Nor"rs n'avons pas développé ici le domaine de recherche en
cours portant sur I'lrypothèse de compétition du spernte liée aux dif-férents
modes de copulation des primates (H,tnvtv et HARCouRr. 1984). Orl peut logi-
quernent penser que. lclrsque le coût de la compétition devient suffisamrlent
élevé. les mâles ont intérêt à se montrer sélectit-s dans le choix des partenaires
pour lcsquelles ils se battent afin d'optimaliser leurs gair.rs. Par exemple, les

rnâles devraient se battre davantage pour les fèmelles qr-ri ser.nblent les préfércr,
pour qlle leurs copulations débouchent eft'ectivement sur une lertilisation. ou
pour des femelles plus aptes à produire une progéniture viable (en terrnes clc

« meilleures lèn-relles ', ou de « meilleur moment du cycle reproductif »). Chez
plusieurs espèces vivant en groupes rlr-rltimâles/mr,rltitènrelles, les nrâles ont
tendance à concentrer leur activité reproductrice all [l()ment où l'ovulation est

la plus probable (PecrEn. 1919:. TlrrtN, 1919l' SrtL-'l'ts et al., 1999) ct à se

battre moins lorsque le risque d'anovulation est élevé (par exemple lttrs clu pre-
mier cycle post-partum de la f'cmclle) ou au début de la période de gonflement
génital chez le habouin de savane.

Les r.nâles de plusieurs espèces manifèstent clcs préférences et des aver-
sions très nettes pour certaines partenaires. On observe par exentple générale-
ment un nroindre intérêt pour les femelles aclolescentes ou poLlr les femelles
nullipares, comparé ir celui n-ranifèsté pour les lèmelles plus âgées qLri ont eu au

moins un jelrne (voir parexernple Tar.,rurrn. l9tl2. ou Sot-rts eî ul." 1999). Ce
manque cl'intérôt pour les fèmelles adolescentes rellète peut-être la fertilité plus
aléatoire de ces femelles et leur moindre compétence en tant que mères par rap-
polt aux fèmelles plr-rs âgées. Dans plusieurs groupes, les mâles semblent aussi
préférer les fêmelles de rang élevé (SIt.rc et B()yD, 1983), peut-être parce que lcs
chances de succès reproducteur de ces lènrelles sont plus élevées que celles des

fèrnelles de rang inférieur. Cependant, les mâles ne prélèrent pas toujours les

fènrelles de rang élevé, ce qui indiqr"re que d'autres facteurs inf-luencent proba-
blenrent le choix clu n.râle. R.qsuussEN (1980) a trouvé qr.re les babouins des

savanes mâles prélèrent les femelles qui semblent sexuellement plus nrotivées,
quel que soit leur lan-q hiérarchique, peut-être parce que cette motivation les

rend plus coopérantes et rend dor.rc les copulations moins difïiciles et plus
agréables.
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Dans les groupes multimâles, les mâles aussi bien que les femelles mani-
festent souvent des préférences marquées pour I'un ou I'autre partenaire
(Sr,turs. 19u5. 19t37). Plusieurs études de macaques rhésus captifs montrent le
maintien de prélérences remarquablen'rent prononcées. et ce. même dans des
grolrpes unimâles oùr le risque de compétition avec d'autres n-râles est pourtant
inexistant. Dans certains cas. les mâles continuent en eff'et à préférer une
fèmelle particulière même si elle ne se trouve pas dans le pic de sa période
d'æstrus. Un autre test intéressant concerne les mâles plus âgés. Ces mâles sont
en général moins actifi sexuellement, saul- s'il leur est possible de s'accoupler
avec Lrne lèn-relle préférée, aruquel cas ils sont aussi actift que des mâles plus
jeunes placés dans les mêrnes conditions. DuNs,q.R a constaté que, chez les
nrâles geladas, la probabilité d'éjaculation lors d'une monte était significative-
ment accrue lorsquc lc mâlc était couplé âvec une femelle favorite plutôt
qu'avec d'autres fèmelles. De telles constatations suggèrent que les prétérences
sexrrelles individuelles soltt aussi importantes por-rr I'activité sexuelle que le
substrat horrronal (PHoENIx. I 973).

Relations affiliatives et préférences sexuelles

individuelles

Dans beaucoup d'études évoquées dans cette synthèse. les chercheurs ne
sont pas arrivés i\ dégager les traits rendant certaines fèr.r-relles plus attirantes
quc d'autres aux yeux de certains mâles. Dans des groupes sallvages, les préfé-
rences ne peuvent s'expliquer en tcrmes quantifiables comme par exemple
l'âge ou le rang hiérarchique. Dans certains cas, les prélérences sexuelles
s'expli<1uent en grande partie par I'historique des interactions sociales entre
inclividr,rs, autrement dit leurs relations sociales (HrNorr, 1983). Comme ces
rclati«rns sociales s'inscrivent dans un contexte impliquant les intérêts conflic-
tuels d'un certain nombre d'individus, il est très probable que les préférences
sexuelles retlètent une cornbinaison des qllatre processus que nous avons évo-
qués : cornpétition des mâles. choix des fèmelles, mais aussi de làçon complé-
mentaire, con.rpétition des lèr-nelles et choix des rrâles.

Un bon exemple est lirurni par les babouins des savanes. Chez ceux-ci,
des relations privilégiées de longue durée, parfbis appelées amitiés. se dévelop-
pent entre rnâles et femelles aclultes. On peut distinguer ces amitiés des rela-
tions ordinaircs entre mâles et fèrnelles par la présence accrue de toilettage, le
maintien de proxirnité physique et le caractère détendu de la plupart de leurs
interactions sociales (HuyNEN. 1987 ; Snlrirs, 198-5). L'observation sr-rggère une
lutte intra-sexuellc chez les deux sexes pour obtenir ce type de relations : les
fèrnelles aussi bien que les mâles rnenacent les rivaux potentiels et les écartent
de leur partenaire. Les mâles aussi bien que les femelles ont tendance à choisir
comrne amis des individus qui présentent des caractéristiques particulières. Par
exemple. les mâlcs plus âgés qui ont vécr-r plusieurs années dans le groupe et les
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tènrelles d'âge moyen ont tendance à fbrmer des amitiés plus souvent que
d'autres. II en est de même pour les adolescents mâles et Ièmelles (SMIJTS,
1985). D'après St'aurs (1983, 1985, 1987), ces arnitiés aLrginlentent les chances
de succès reproducteur des mâles aussi bien qr-re des lèrlelles en f'acilitant une
aide réciproque. Les femelles et leurs jeunes reçoivent protection du mâle ami
contre les autres mâles et contre les prédateurs. Le mâle, lui, a la possibilité de
s'accoupler avec la femelle. Cette hypothèse repose sur dcux types de données :

d'une part. la plus grande fiéquence de rclations de cour entre. amis,. et,
d'autre part, I'attitude plus empressée de la fèn.relle (RRsnausseN. 1980, 1983).

Une clé importante de I'interprétation de la compétition intra-sexuelle
pour I'accès aux partenaires de I'autre sexe est que cette compétition ne se
limite pas aux périodes d'accouplenrent (ou de f'ertilité) proprement dites. mais
peut également prendre place à n'importe quel moment du cycle des fèrnelles, y
compris pendant la grossesse ou la période de lactation. Ceci a été dér.r.rontré
chez les babouins. mais aussi chez les macaques rhésus (Fenrc;e,N, lL)82
HuyNeN, I998; CHapars, 198 l). Ce qui veut dire que si la fbnction ultime de
ces comportements (agression des rivaux. monopolisation ou persuasion du
partenaire) est liée au choix du partenaire, ils peuvent se prodr.rire dans un autre
contexte que le contexte sexuel strict, car r-rne femelle babor-rin ou rhésus
enceinte ne sera plus une partenaire sexuelle au sens de l'accouplement pendant
environ deux ans. Tout ceci indique que le choix du partenaire sexuel est indis-
sociable du lien social chez plusieurs espèces de primates, non-humains ct
humains. Pour d'atutres espèces, comme les singes vervets, il n'y a apparem-
ment pas de préférence à proprement parler. ni de relations mâle/f'emelle à long
terme (CI{L,Nttv eî aL.,1988). Ce contraste entre espèces souligne la nécessité de
poursuivre 1'étude des rapports mâles-femelles et en particulier d'examiner
I'interaction entre compétition et préférence sexuelle chez les prirnates.

Conclusion

Au-delà de la réalité des difïérences d'intérêt reproducteur des mâles et
des femelles, choix et cornpétition sont présents chez les deux sexes. De plr-rs.
chez les primates oùr ta dépendance du jeune est prolongée et où la tlansmission
par apprentissage joue un rôle important, la constitution de relations de ktngue
durée entre adultes cle sexes opposés est manifestement cruciale. On en voit
pour preuve les tér.r.roignages de relations privilégiées provenant d'étr-rdes àr long
terme. La dynamique interactive entre choix et compétition, beaucoup plus
complexe et subtile qr-r'envisagé par la théorie darwinienne originale, représente
donc un domaine essentiel : de sa gestion par les membres des groupes dépend
la stabilité des structures sociales. La détermination des fàcteurs qui affbctent
cette dynamique reste un champ de recherche à explorer.
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Classification des systèrnes de reproduction des primates

Polygynie isolée Grotrpc unimâle ( Langurs)

Polygynie associée Association de plusieurs unités unimâles en

bande (Geladas / Hamadryas)

Polygynie avec satellite(s) Grt>upe unimâle où un second mâle partage
les copulations (Vervets)

Polygynie avec périphériqr-res Groupe unin.râle où des rrâles restent en
périphérie et envahissent occitsionnellen'rent
le groupe p()ur s'accoupler (Mandrils)

Polygarnie centralisée Groupe multirnâle où un rnâle dorninant
monopolise toutes les copu littiot.ts ( Capttc i r.rs )

Polyganrie Groupes multimâles/mr.rlti lènrel lcs
(Babouins des savanes, Macaqttes rl-résr.rs)
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Fig.3. L'unité sociale dc basc cles babouins hamadryas (Pttltio lurntatl/"\'27,§) cst le groupe
unimâlc, ou haren.r, et lcs interactions entre mâles et enfants y sont liéquentes.
Tlte ba,sit ,sotiul utrit of hartrulrwr.s lxtlxtous (Papio hamadryas) r.s rlte one-rrriilc
tutil, or hareut, » lrcrt rttâlc-irtfitttt int(ru( ti()tt.\ are.li'equertl.
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