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Les hominidés pratiquent souvent des
activités érotiques bisexuelles qui n'ont
aucun rapport avec la reproduction.

Baiser buccal, avec interactions lingua-
les, entre deux males juvéniles (3,5 et
4 ans).

Le modéle sexuel actuel, basé sur la
reproduction, peut-il expliquer cette
activité non génitale et homosexuelle
entre deux primates immatures ?

( Bonobos, photo Franz De Waal )

Quelle est la dynamique neurobiologique de la sexualité des mammiféres
et des humains ?

Chez les rongeurs, principalement les hormones et les phéromones, et se-
condairement les réflexes sexuels et les processus de renforcement, seraient
les principaux facteurs innés a Il'origine d'un véritable comportement de repro-
duction hétérosexuel, dont le but est la réalisation a la saison propice de la
copulation permettant la fécondation.

Il semble qu'au cours de I'évolution, en raisons des modifications du cer-
veau des rongeurs a celui de 'Homme, les facteurs hormonaux et phéromo-
naux seraient devenus secondaires, tandis que les facteurs cognitifs et le
systéme de récompense (ou processus de renforcement) seraient devenus
prépondérants.

Pour ces raisons, chez 'Homme, le comportement qui permet la reproduc-
tion ne serait plus un "comportement de reproduction" inné, mais un "compor-
tement érotique" acquis, composé de séquences comportementales de stimu-
lation par un partenaire des zones corporelles les plus érogénes.

Mots clés

Comportement de reproduction, comportement sexuel, comportement
érotique, bisexualité, hétérosexualité, renforcement, récompense, zones
érogénes, sexualité, Homme.

1. Introduction

Quels sont les facteurs a l'origine de la sexualité humaine et du compor-
tement de reproduction ? Quels sont les processus neurobiologiques les plus
primordiaux qui sous-tendent le développement et la dynamique de ces com-
portements ? Comment ces comportements émergent-ils de l'interaction entre
les différents facteurs biologiques et environnementaux ?

Nous avons choisi d'étudier le comportement de reproduction, car il est le
comportement fondamental, absolument nécessaire a la survie de l'espéce, et,
de ce fait, vraisemblablement soumis a une intense pression des mécanismes
de la sélection naturelle. Pour cette raison, I'étude de ce comportement devrait
permettre de mettre en évidence les principaux moyens biologiques qui ont
été sélectionnés par I'évolution pour réaliser et contréler les différents compor-
tements fondamentaux de I'étre humain. De plus, la compréhension du com-
portement de reproduction est un enjeu important, tant pour la recherche
fondamentale que pour I'éducation sexuelle, la vie affective quotidienne ou la
sexologie.

Du comportement de reproduction a la sexualité humaine

Actuellement, on considére généralement que les hormones sexuelles sont
le principal facteur a I'origine du comportement de reproduction hétérosexuel,
en contrélant le développement d'un circuit neural spécifique au comporte-
ment sexuel et en activant ce circuit a la puberté (pour exemple, voir Fiske,
2004). Cependant, il semble que ce modéle mis en évidence chez les mammi-
feres non-primates, n'est plus valide chez les espéces les plus corticalisées.

Des données récentes suggerent que probablement durant I'évolution, I'in-
fluence des hormones et des phéromones a diminué, tandis que chez les
primates hominoides ce sont les processus de renforcement (ou systéme de
récompense) qui sont devenus les principaux facteur a I'origine de I'apprentis-
sage d'un comportement qui permet la reproduction (Agmo 2007).

Cet article présente une synthése de la littérature. Toutes ces données
permettent de proposer un modele archétypique du comportement de repro-
duction chez les mammiféres, et son évolution des rongeurs a I'Homme.

Chez les mammiféres les moins corticalisés (non-primates), les recherches
actuelles ont permis d'identifier de nombreux éléments innés, tant instinctuels
que physiologiques ou autonomes, qui peuvent participer directement et
indirectement a la réalisation appropriée du coit vaginal fécondant : les hor-
mones peuvent contrdler une inhibition saisonniere (la copulation n'a lieu qu'a
la saison propice), une inhibition pubertaire (la copulation n'a lieu qu'a la
période de maturité des organes reproducteurs), ou une inhibition cestrale (la
copulation n'a lieu qu'a la période périovulatoire) ; les phéromones permettent
la reconnaissance du partenaire de sexe opposé, tandis que les réflexes
sexuels (lordose, érection, poussées pelviennes, éjaculation, ovulation réflexe
lors du coit ...) permettent I'exécution motrice innée du coit vaginal et optimi-
sent la fécondation.

Ces différents éléments, qui sont complémentaires, n'existent pas tous si-
multanément dans les espéces actuelles de mammiféres. Mais en essayant de
reconstituer le premier organisme mammalien, en particulier en regroupant
ces différents éléments complémentaires, il apparait de maniére remarquable
dans le plan d'organisation originel des mammiféres un véritable comporte-
ment de reproduction, dont le seul but et les seules séquences comportemen-
tales sont la réalisation d'une copulation hétérosexuelle fécondante, effectuée
a la saison propice.

Ainsi, en réalisant une synthése des connaissances actuelles, complétée
par les derniéres données qui questionnent certaines théories actuellement
admises (Kimchi & al., 2007; Agmo, 2007), il semble possible de modéliser les
facteurs et la dynamique de I'archétype du comportement de reproduction des
mammiferes.

Quels seraient les facteurs primordiaux a l'origine du comportement de
reproduction et quelles seraient leurs fonctions respectives ?

Les recherches effectuées depuis plusieurs décennies chez les mammife-
res ont mis en évidence I'existence de quatre principaux facteurs primordiaux
innés : les hormones, les phéromones, les réflexes sexuels et les processus de
renforcement.

— Les hormones. Elles régulent et coordonnent la plupart des autres fac-
teurs du comportement de reproduction (Balthazart & Fabre-Nys 2001).
Initialement, durant le développement de I'organisme (phase d'organisa-
tion) elles contrdlent la différentiation sexuelle de certaines structures
neurales (noyau préoptique, hypothalamus ...) impliquées dans le com-
portement de reproduction (Simerly 2002).

Puis, a I'age adulte (phase d'activation), elles sont impliquées dans :

— L'activation du comportement sexuel durant : a) la saison pro-
pice a la reproduction (Aleandri & al 1996), et b) La période fa-
vorable du cycle physiologique de I'appareil reproducteur fe-
melle (période cestrale).

— Une motivation sexuelle générale.

— La facilitation des réflexes sexuels.

— L'émission des phéromones sexuelles.

— Les phéromones. Ces molécules olfactives spécialisées sont le principal
mode de communication des organismes vivants (Descoins 2010). Elles
permettraient surtout :

— Le déclenchement de la motivation sexuelle (via le systeme ol-
factif principal et voméronasal ; Keller & al 2009 ; Moncho-
Bogani & al 2004 ; Yoon & al 2005).

— La discrimination d'un partenaire reproducteur du sexe opposé
(peut-étre via le systéme voméronasal ; Roberts & al 2010 ;
Stowers & al 2002 ; Dulac & Torello 2003).
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— Les réflexes sexuels (moteurs, autonomes et neuroendocriniens).
Les réflexes sexuels moteurs permettent la réalisation de la copulation.
Ces réflexes sont :
— La lordose (Kow & al 2007 ; Pfaff & al 1994) et/ou I'immobilisa-
tion.
— L'intromission (Meisel & Sachs 1994).
— Les poussées pelviennes (Hart 1968 ; Comarr & Gunderson
1975).
Les réflexes sexuels autonomes et neuroendocriniens facilitent la copu-
lation et permettent la fécondation. Ces réflexes sont :
— L'érection et la lubrification (Giuliano 2011).
— L'éjaculation (Allard & al 2005 ; Coolen 2005).
— L'ovulation réflexe, provoquée par le coit (Spies & al 1997) et
les phéromones (More 2006).

— Les processus de renforcement (au niveau neurobiologique) ou le
systeme de récompense (au niveau psychologique). Ces processus,
associés a la peau poilue du corps (Olausson & al 2002), aux zones éro-
genes, a la copulation (Caggiula & Hoebel 1966) ainsi qu'a I'éjaculation
et a l'orgasme (Holstege & al 2003), seraient a l'origine de la répétition
de toutes les activités de stimulation du corps et surtout des zones géni-
tales. Ces processus seraient également, mais indirectement, a l'origine
de l'apprentissage de la plupart des séquences non innées du compor-
tement de reproduction (Agmo 2007).

En plus de ces facteurs innés, un certain nombre de recherches ont mis en
évidence des éléments cruciaux, absolument nécessaires a la réalisation du
comportement de reproduction, mais qui eux ne seraient pas innés. Ces élé-
ments, qui seraient acquis au cours de la période du développement de I'orga-
nisme, seraient :

— La reconnaissance des congéneres, cC'est-a-dire des partenaires de la
méme espéce (Kendrick & al 1998).

— La motivation sexuelle a rechercher le contact physique génital.

— La socialisation sexuelle (Spevak & al 1973).

—La capacité au positionnement génito-génital approprié des corps

(Gruendel & Arnold 1969 ; Missiakan 1969 ; Turner & al 1969).

En fonction des connaissances et de la compréhension actuelle du fonc-
tionnement du systéme nerveuy, il est probable et cohérent que ces capacités
doivent étre acquises. En effet, on remarque que ces capacités sont en fait
celles qui seraient les plus difficiles a précabler ou a coder génétiquement. Ces
capacités nécessiteraient en effet I'existence innée de représentations élabo-
rées du corps (de l'individu et de celui du partenaire), qui ne pourraient étre
codées que dans les régions les plus complexes du systéme nerveux. En
fonction des connaissances neurobiologiques actuelles, I'implémentation innée
de telles capacités cognitives est difficilement explicable (Wunsch 2007).

Pour donner un exemple précis de la difficulté a "précabler" ou a "pro-
grammer" des caractéristiques cognitives innées, on peut étudier en détail
I'nypothése de Desmond Morris (1970), qui suppose que les fesses et les seins
pourraient étre des signaux visuels innés. D'aprés cette hypothese, la simili-
tude entre la forme des seins et des fesses s'explique par la nécessité, dans
I'espéce humaine, et du fait du coit en face a face, de transposer un signal
excitateur postérieur spécifique, les fesses, en un signal antérieur similaire, les
seins. Les seins seraient ainsi des « fesses par devant », signal adaptatif
excitateur spécifique a I'espéce humaine. Diverses enquétes déclaratives et
comportementales ont montré que les fesses et les seins étaient bien les deux
signaux sexuels les plus attractifs pour les males de I'espece humaine. Cepen-
dant, si ces signaux visuels sont bien innés — et non acquis par des processus
d'associations ou de conditionnements au cours des expériences sexuelles
antérieures — alors il doit étre possible de mettre en évidence des caractéristi-
ques innées spécifiques a ces signaux dans les régions visuelles du systéme
nerveux.

Les études génétiques, développementales, anatomiques et fonctionnelles
du systéme visuel (résumées dans Breedlove & al 2007), montre que le sys-
teme visuel est composé d'un grand nombre de petites structures (modules
fonctionnels) qui ont chacune un réle limité dans le traitement de I'information
visuelle. Par exemple, le traitement de la luminosité du signal est effectué par
la rétine, la génération des saccades oculaires par le noyau interstitiel rostral
du faisceau longitudinal médian, le traitement des couleurs par l'aire visuelle 4,
et certaines caractéristiques dynamiques (mouvement, direction, ...) par l'aire
visuelle 5, etc. C'est la coordination de tous ces traitements élémentaires qui
est a l'origine de la vision. En fonction de toutes ces connaissances actuelles,
I'nypothése de I'innéité d'une information visuelle ne semble guére plausible
car il semble impossible d'expliquer le codage génétique (ou éventuellement
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épigénétique) et la localisation de I'image prototypique préformée des fesses
et des seins a laquelle les informations visuelles complexes de la morphologie
des congéneéres doivent étre comparées. En effet, la reconnaissance des
formes complexes est située dans les aires corticales associatives (Gazzaniga &
al 2002), qui sont les régions les plus complexes du cerveau. Or, par rapport
au développement du systéme nerveux, seules les grandes voies de connexion
du systéme visuel semblent étre codées génétiquement, et de nombreuses
capacités du systéme visuel se développent en interaction avec I'environne-
ment. De plus, un géne code une protéine, qui, dans le meilleur des cas, ne
peut servir que de molécule de guidage global aux connexions synaptiques
(Chilton 2006). Comment alors expliquer le codage spécifique et précis des
milliards de synapses nerveuses vraisemblablement nécessaires a l'interpréta-
tion des formes complexes des fesses et des seins dans les aires associatives
du cortex temporal inférieur ? Comment expliquer la stabilité de ce codage
dans des régions connues pour étre le siege de phénomenes de plasticité, de
stabilisation sélective et de réorganisation ? Comment enfin ce signal participe-
rait-il a I'exécution du coit vaginal fécondant ?

Par ailleurs, chez les mammiféeres sub-primates, ce sont principalement
des signaux chimiques qui contrlent la reproduction, au sein de structures
neurales phylogénétiquement anciennes. Ce canal de communication semble
le mieux adapté aux réalités biologiques des organismes mammaliens : il suffit
de quelques molécules, de quelques récepteurs et d'un simple réseau neural
pour distinguer les partenaires, activer des voies sensorielles, motrices, et
déclencher des séquences comportementales. Pour quelles raisons évolutives
ce systéme simple et efficace aurait-il été remplacé par un systéme complexe
de traitement de l'information visuelle au sein des régions néocorticales les
plus phylogénétiquement récentes ?

De plus — et surtout — sachant que les fesses et les seins n'ont pas la
méme apparence chez les femmes et les femelles des singes, et sachant que
I'espece humaine n'a que quelques pour cent de différence génétique avec les
autres primates, il est quasiment impossible, en fonction des connaissances
actuelles, de concevoir comment des mutations ou des modifications généti-
ques aléatoires dans un organisme protohumain et sur un nombre restreint de
genes peuvent avoir codé par anticipation une image prototypique de la nou-
velle morphologie finale des fesses et des seins d'homo sapiens. Ce phéno-
meéne est, en fonction des connaissances actuelles, rigoureusement impossible.

A noter également que chez les oiseaux, ou les informations visuelles con-
trolant les comportements sont d'ailleurs plus importantes que chez les mam-
miféres, ces informations ne sont |a encore pas innées, mais acquises *.

En conclusion, le codage de caractéristiques cognitives innées spécifiques
du comportement de reproduction est peu probable. Par contre, en étudiant
I'environnement dans lequel se développent les jeunes mammiferes, on re-
marque que toutes les capacités non innées (reconnaissance des congéneéres,
motivation sexuelle a rechercher le contact physique génital, socialisation
sexuelle et capacité au positionnement génito-génital approprié des corps)
peuvent étre apprises au cours des nombreuses interactions physiques et
sociales avec la mére et les pairs (Ward 1992 ; Gruendel & Arnold 1969). Nous
allons présenter dans les paragraphes suivants les données qui suggérent que
ces capacités ne sont pas innées et les arguments expérimentaux qui donnent
des indications sur les conditions probables de leur apprentissage.

La reconnaissance des congénéres ne serait pas innée. En effet, des ani-
maux élevés des la naissance par une mére d'une autre espéce (chevreau par
brebis et agneau par chévre) manifestent une attraction sexuelle pour les
animaux de leur espéce adoptive et pas pour ceux de leur espéce génétique
(Kendrick & al 1998). Ces données suggerent qu'il n'existe apparemment pas
d'informations innées relatives aux caractéristiques spécifiques des congénéres
chez les ovidés, et, vraisemblablement, chez les autres mammiféres. On
remarque d'ailleurs qu'il n'existe aucune nécessité a coder génétiquement ces
informations, puisque les caractéristiques morphologiques, olfactives, auditives
et visuelles des congénéres seraient forcément toujours apprises : sauf cas
exceptionnel, un nouveau-né est toujours en contact et se développe avec des
membres de son espéce. L'apprentissage des caractéristiques des congéneres
est donc prédéterminé par le contexte du développement et il est toujours
effectué.

La socialisation sexuelle, c'est-a-dire I'ensemble des attitudes et des réac-
tions appropriées a l'interaction sociale sexuelle avec les congénéres, ne serait
pas innée. En effet, on observe que des animaux élevés en isolement social
des la naissance sont incapables d'interactions sociales et sexuelles normales
(Spevak & al 1973). Il est d'ailleurs difficile d'expliquer, en fonction des
connaissances actuelles, de quelle maniére toutes les capacités sensorielles,

! Ces acquisitions, par phénoméne d'empreinte (Lorenz 1935 ; Heinroth 1911), n'existent
pas chez I'étre humain, car I'empreinte dépend principalement de I'activité de I'hypers-
triatum (Bateson 1975), une structure inexistante dans le cerveau des mammiferes.
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émotionnelles et cognitives nécessaires aux interactions sociales et sexuelles
appropriées peuvent étre programmeées dans le systéme nerveux (cf. I'exemple
similaire des fesses et des seins, détaillé dans les paragraphes précédants). La
socialisation sexuelle serait apprise au cours des nombreux et fréquents jeux
sociaux qui sont pratiqués par les jeunes mammiféres tout au long de leur
développement (Vanderschuren & al 1997). Ces activités ludiques sont fré-
quemment répétées car elles sont renforcantes, en particulier durant la pé-
riode du développement (Trezza & al 2011 ; Douglas & al 2004).

La motivation sexuelle a rechercher le contact physique génital ne serait
pas innée. En effet, quels seraient les processus neurobiologiques qui peuvent
permettre I'attirance réciproque d'un male et d'une femelle puis provoquer la
copulation ? En fonction des connaissances actuelles, on peut expliquer la
reconnaissance du partenaire et I'état d'excitation sexuelle par les phéromones
et les hormones. Apparemment, en schématisant, les phéromones sexuelles
permettraient la reconnaissance du partenaire de sexe opposé (Roberts & al
2010 ; Stowers & al 2002 ; Dulac & Torello 2003) et l'induction d'un état
d'excitation sexuelle (Moncho-Bogani & al 2004, 2005, 2002), par des con-
nexions entre les récepteurs olfactifs et les neurones a GnRH (Yoon & al
2005 ; Boehm & al 2005), qui contrélent les hormones sexuelles. Mais, une
fois que le male et la femelle sont dans un état d'excitation — état neural
favorable au déclenchement de différentes actions physiologiques ou motri-
ces — quels sont les processus qui vont les amener a la copulation ? On peut
envisager qu'il existerait des connaissances, des représentations ou des sé-
quences motrices innées, spécifiques du coit vaginal. Mais aucune donnée
actuelle ne permet de prouver ni méme d'expliquer comment des phénomenes
cognitifs aussi complexes que des connaissances ou des représentations
spécifiques a la copulation peuvent étre codés dans les cortex associatifs.
Quant aux séquences motrices innées, les seules actuellement connues sont la
lordose et l'intromission, qui permettent la réalisation de la partie finale de la
copulation. En récapitulant, les processus innés connus expliquent I'excitation
sexuelle des animaux, et, seulement si les animaux parviennent en contact
génito-génital, les réflexes innés permettront le coit vaginal. Mais il manque la
motivation spécifique a entrer en contact physique approprié au niveau des
zones génitales. Néanmoins, il semblerait possible que cette motivation parti-
culiére soit acquise durant le développement, grace en particulier aux proces-
sus de renforcement (Figure 1). En effet, la stimulation corporelle, en particu-
lier au niveau des zones génitales, serait particulierement renforcante. Les
contacts corporels postnatals avec la mére et avec les autres nouveau-nés, et
en particulier le l1échage ano-génital (Moore 1992 ; Baum & al 1996 ; Ward
1992) ainsi que les jeux sexuels avec les autres congéneres, et surtout l'inves-
tigation réguliére phéromone-dépendante de la région anogénitale des pairs
(Spevak & al 1973), pourraient développer graduellement une motivation
sexuelle a rechercher des stimulations génitales. Cette motivation sexuelle
acquise pourrait ensuite étre fortement potentialisée a la puberté sous I'effet
des hormones sexuelles, vraisemblablement par une action modulatrice de la
testostérone sur les enzymes contrélant la synthése des neuromédiateurs
impliqués dans les processus sexuels (Du & Hull 1999).

Du comportement de reproduction a la sexualité humaine

dre aucun élément du comportement de reproduction, de maniere systémati-
que le male est incapable de coiter (Gruendel & Arnold 1969 ; Missakian
1969 ; Turner & al 1969 ; Ward 1992). Cette incapacité du male a pratiquer le
coit en dehors de toute expérience préalable a été vérifiée dans plusieurs
especes (cochon d'Inde, rat, chat, chien, macaque rhésus, chimpanzé), et elle
est systématique chez tous les primates. En variant les conditions expérimen-
tales, il est apparut que c'est vraisemblablement la privation du contact physi-
que, et non de la vue, des sons ou des odeurs des congénéres, qui est le
facteur critique a l'origine du déficit coital (Ward 1992 ; Gruendel & Arnold
1969). On peut ainsi observer des males sexuellement naifs manifester de
nombreux comportements spécifiques de la reproduction (excitation, érection,
contacts avec le partenaire ...) mais ils ne parviennent pas a copuler. Un des
principaux problémes, bien qu'il existe également des problémes connexes de
socialisation et de peur des autres congéneres (Goldfoot 1977), pourrait étre
lié a un déficit de construction du "schéma corporel" et se caractérise par une
incapacité a positionner correctement le corps afin de réussir l'intromission
(Hard & Larsson 1971). L'absence d'innéité du positionnement génito-génital
n'est guére surprenante. Comment cette capacité cognitive complexe, qui
nécessite I'existence innée de représentations et de positions spécifiques du
corps dans I'espace, serait-elle pré-programmée dans le systéme nerveux ? En
fonction des connaissances actuelles, c'est apparemment inexplicable. Par
contre, cette capacité pourrait étre apprise au cours des interactions corporel-
les et des jeux sexuels avec les congénéres. Ces activités seraient fréquem-
ment répétées en raison de leur caractére renforgant (Trezza & al 2011 ; Dou-
glas 2004). Les premiers contacts corporels postnatals et plus particulierement
tous les types de contacts et d'explorations corporelles effectués au cours des
jeux sociaux pourraient étre a l'origine de la construction d'un "schéma corpo-
rel" de l'individu et des congéneres. L'apprentissage d'un schéma corporel
permettrait a I'animal de pouvoir réaliser des ajustements posturaux adaptés —
dont le positionnement génito-génital — lors d'interactions corporelles spécifi-
ques avec ses congéneres (toilettage, agression, copulation ...).

De plus, au cours de toutes ces interactions corporelles, toutes celles en
relation avec les régions génitales ou qui déclencheraient des réflexes sexuels
pourraient ainsi amorcer des séquences sexuelles partielles (jeux sexuels), qui
seraient progressivement intégrées dans des schémes moteurs plus globaux
(Hard & Larsson 1971), initiant ainsi progressivement l'apprentissage d'un
comportement de reproduction plus complet. Tous les apprentissages réalisés
grace a ces activités et ces stimulations corporelles se traduiraient concréte-
ment par le développement des structures neurales impliquées dans le con-
trole du comportement sexuel (amygdale médiale, noyau préoptique médian,
noyaux moteurs médullaires ... ; Moore & al 1992 ; Baum & al 1995 ; Cooke &
al 2000). Le controle que ces structures exercent sur le comportement de
reproduction ne serait donc pas un contrdle inné, dépendant d'une organisa-
tion génétiquement ou hormonalement "programmeée" de ces structures, mais
un contrdle en grande partie acquis. De cette maniére, l'interaction entre les
facteurs environnementaux et les facteurs innés permet le développement
structurel et fonctionnel du systéme nerveux, et le développement du circuit
neural spécifique au comportement sexuel.
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Figure 1 : Circuits permettant I'apprentissage de la motivation sexuelle.

Schéma simplifié des circuits cérébraux innés du comportement de repro-
duction, chez les rongeurs femelles (d'aprés Brennan & Zufall 2006 ; Pfaff
& al 1994 ; Kringelbach & Berridge 2010). Les facteurs neurobiologiques
les plus basiques a l'origine de I'apprentissage de la motivation sexuelle
sont les circuits "précablés" qui transmettent les informations phéromo-
nales sexuelles (Novejarque & al 2011 ; Wenkstern & al 1993 ; Lanuza &
al 2008) et les sensations génitales (Cibrian-Llanderal & al 2010 ; Matsu-
moto & al 2012) dans le systéme de récompense.

La capacité au positionnement génito-génital approprié des corps (la sé-
quence de la monte chez les mammiféres non-primates) ne serait pas innée.
En effet, on observe que lorsque les mammiféres non humains, et tout particu-
liecrement les primates, sont mis dans des conditions ou ils ne peuvent appren-

trés probable que les capacités les plus cognitives nécessaires a
la réalisation de ce comportement ne seraient pas innées, mais qu'elles se-
raient apprises grace aux nombreuses interactions physiques et sociales ayant
lieu au cours de la période du développement. De cette maniére, a la puberté,
tous les facteurs et processus nécessaires a la réalisation du comportement de
reproduction seraient fonctionnels.

En fonction de toutes les données présentées dans les sections précéden-
tes, a partir d'une analyse des différents processus biologiques identifiés chez
les mammiféres inférieurs, quelle serait schématiquement la dynamique du
comportement de reproduction chez un mammifére prototypique ?
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Les hormones seraient un facteur majeur. Par rapport au comportement,
elles auraient principalement un role de coordination et de modulation, en
rendant actifs de maniére simultanée les différents processus neurobiologiques
impliqués dans le comportement de reproduction. La mélatonine, par son
action sur les neurones a GnRH, activerait le comportement sexuel durant la
saison favorable a la reproduction (Aleandri & al 1996). Les hormones sexuel-
les initieraient le comportement de reproduction a la puberté (Sisk & Foster
2004), leveraient les inhibitions toniques sur les réflexes sexuels, abaisseraient
les seuils sensoriels (Gandelman 1983), déclencheraient la synthése et la
libération des phéromones sexuelles et potentialiseraient la motivation
sexuelle. L'organisme est ainsi prét pour effectuer les séquences comporte-
mentales aboutissant a la fécondation.

Puis, lors de ce qui est généralement appelé la phase motivationnelle,
lorsque les animaux sexuellement naifs seraient en présence, les phéromones
qui sont spécifiques au sexe, c'est-a-dire libérées uniquement par le partenaire
du sexe opposé, seraient les principaux signaux primaires qui permettraient le
déclenchement de la motivation sexuelle hétérosexuelle (Moncho-Bogani
2005) et la discrimination hétérosexuelle du partenaire sexuel de sexe opposé
(Roberts & al 2010 ; Stowers & al 2002 ; Dulac & Torello 2003).

La socialisation sexuelle, la motivation sexuelle a rechercher le contact
physique génital et la capacité au positionnement génito-génital approprié des
corps, capacités vraisemblablement apprises au cours du développement,
permettraient aux animaux d'interagir de maniére adaptée, d'entrer en contact
physique, et de positionner correctement leur corps.

Enfin, lors de la phase consommatoire, lorsque les animaux sont en con-
tact physique, les stimuli corporels provoqués par chaque action constitue-
raient les stimuli déclencheurs de I'action réflexe suivante (Balthazar & Fabre-
Nys 2001) : monte, lordose (Pfaff & al 1994), intromission et poussées pel-
viennes (Meisel & Sachs 1994), éjaculation (Allard & al 2005) et libération de
I'ovule (Spies & al 1997).

Une fois que I'animal naif a réalisé un premier comportement sexuel, et au
fur et a mesure de I'accroissement de son expérience sexuelle et des appren-
tissages concomitants (Woodson 2002), les différentes séquences motrices
seront exécutées plus efficacement, d'autres signaux (visuels, auditifs, gusta-
tifs, etc.) pourront devenir sexuels par conditionnement (Pfaus & al 2012 &
2001), et le comportement de reproduction pourra étre effectué malgré I'ab-
sence de certains signaux cruciaux pour I'animal sexuellement naif (Meredith
1991 ; Balthazart & Fabre-Nys, 2001).

On observe ainsi que le comportement de reproduction émergerait princi-
palement de la coordination fonctionnelle de différents réflexes et processus
sexuels innés, d'interactions avec les congéneéres et de différents apprentissa-
ges qui sont toujours réalisés au cours du développement dans I'environne-
ment écologique normal.

A noter que pour un observateur extérieur, le comportement de reproduc-
tion peut apparaitre comme instinctuel, dans la mesure ou les apprentissages,
tels ceux induits par le léchage ano-génital, ne sont pas apparents, ne sont
pas directement liés a la reproduction ou ne sont pas considérés comme
"sexuels".

A noter également que le modéle ci-dessus est un modéle prototypique et
général, qui met en évidence surtout les principaux facteurs. Mais des varia-
tions mineures existent d'une espéce a l'autre : l'inhibition saisonniére peut ne
pas exister, certains processus (réflexes, renforcement, potentialisation des
neurotransmetteurs ...) ne sont pas sous contréle hormonal (Park & Rissman
2007), la masculinisation ou la féminisation peut se produire (Aron 1996), la
distribution dans le cerveau des récepteurs ocytocinergiques peut varier (Insel
& Shapiro 1992), etc. Ces variations neurobiologiques du modeéle général
expliquent les variations comportementales observées chez les mammiféres
inférieurs : parfois un comportement sexuel continu durant toute l'année,
quelques activités homosexuelles, ou bien une sexualité monogame ou poly-
game, etc.

L'étude ci-dessus des facteurs innés et acquis a I'origine du comportement
de reproduction suggeére qu'il n'existerait pas d'instinct, c'est-a-dire une pro-
grammation centrale innée des différentes séquences motrices nécessaires a la
réalisation de ce comportement. Il existerait plutot une possibilité de coordina-
tion de différents modules fonctionnels, innés mais élémentaires. Cette coordi-
nation permet, aprés quelques apprentissages indispensables, I'émergence
d'un comportement de reproduction.

Ces caractéristiques particuliéres nous aménent a proposer le concept d'un
"instinct partiel", c'est-a-dire un ensemble incomplet d'éléments innés, mais,
parce qu'ils sont associés a des circonstances environnementales spécifiques
qui existent quasiment toujours au cours du développement (par exemple les
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contacts corporels, les stimuli sensoriels, les interactions mére-enfant ...), les
éléments manquants sont indirectement toujours acquis et le comportement
"partiellement instinctuel" s'exécute correctement a sa période de maturité,
sans nécessité d'apprentissages spécifiques.

Ce modeéle archétypique du comportement de reproduction, présenté dans
les sections précédentes, avec ses facteurs primordiaux innés et ses apprentis-
sages développementaux, existe-t-il chez tous les mammiféres et en particulier
chez 'Homme ?

En étudiant les modifications de I'organisation du systeme nerveux des dif-
férentes especes de mammiféres au cours de I'évolution, on remarque d'im-
portants changements structurels et fonctionnels qui influencent directement
les facteurs primordiaux innés du comportement de reproduction.

Les principales modifications, des rongeurs a I'Homme, sont les suivantes :

— Un important développement du prosencéphale.

— Une détérioration fonctionnelle des systemes olfactifs.

— Les activités sexuelles sont dissociées des cycles hormonaux.

L'important développement du néocortex, siége des fonctions cognitives,
induit une augmentation de I'importance des facteurs cognitifs dans le com-
portement de reproduction. Apparemment, plus le néocortex est développé
dans une espéce donnée, plus on observe de variations et d'adaptations
comportementales dues aux capacités d'analyse du contexte et de prise en
compte de I'expérience individuelle. Chez I'Homme, le cortex, qui s'est déve-
loppé jusqu'a constituer les trois quarts du cerveau, serait le support ayant
permis |'émergence de la culture et de son influence déterminante sur la
sexualité humaine.

L'altération du systéme voméronasal chez les primates de I'Ancien Monde
(Zhang & Webb 2003) et l'altération d'environ 90 % des génes des récepteurs
aux phéromones (Nei & al 2008) provoquent la dysfonction ou la disparition
des fonctions assurées par les phéromones (Swaney & Keverne 2009). On
observe en particulier I'altération de la capacité de reconnaissance du parte-
naire reproducteur du sexe opposé. En effet, quand I'organe voméronasal n'est
pas fonctionnel, le comportement sexuel devient bisexuel (Stowers & al 2002 ;
Dulac & Torello 2003 ; mais voir Pankevich & al 2004 ; puis voir Kimchi & al
2007). De plus, bien que des phéromones puissent encore étre pergues au
niveau du systeme olfactif principal (Liberles & Buck 2006 ; Savic & Berglund
2010 ; Savic & al 2009), on observe que leurs effets résiduels, en particulier
comportementaux, sont faibles chez I'étre humain (Havlicek & al 2010 ; Win-
man 2004 ; Foidart & al 1994).
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Figure 2 : Les activités sexuelles humaines sont dissociées des cycles hormonaux

Quant aux facteurs hormonaux, qui jouent un réle majeur dans le contréle
du comportement de reproduction, on remarque que les activités sexuelles
humaines deviennent dissociées des cycles hormonaux (Figure 2). Le contréle
saisonnier a quasiment disparu : l'activité sexuelle perdure tout au long de
I'année et on n'observe, seulement dans les pays nordiques, qu'un effet mi-
neur des saisons sur le comportement de reproduction (Aleandri & al 1996 ;
Pandi-Perumal & al 2006). Le contrle cestral est affaibli : la femme peut avoir
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des activités sexuelles tout au long de son cycle, méme si on observe encore
un effet hormonal dans la période de fécondité (Brown & al 2010 ; Foster &
Roenneberg 2008). Les hormones pubertaires ne sont plus déterminantes
dans l'initiation du comportement sexuel : tant chez les chimpanzés (Hashimo-
to 1997 ; De Waal 1990) que chez I'Homme (Malinowski 1930 ; Suggs 1966 ;
Ford & Beach 1965 ; Marshall & Suggs 1971 ; Henry & Henry 1974 ; Diamond
2004 ; Martinson 1994), si le contexte le permet, les activités sexuelles débu-
tent dés les premieres années de la vie. Enfin, le réflexe neuroendocrinien
d'ovulation provoqué par le coit n'est plus fonctionnel chez de nombreuses
espéces de mammiféres, dont les primates.

1l ne reste donc, chez les hominidés et chez 'Homme, que les facteurs
primordiaux innés a l'origine de la derniere partie du comportement de repro-
duction : les réflexes sexuels (érection, lubrification, intromission, poussées
pelviennes, éjaculation), qui permettent la réalisation de la copulation. Et il
reste également les processus de renforcement, associés a la peau poilue et
aux zones érogenes, qui sont a l'origine de la réitération des activités de
stimulation du corps et surtout des zones génitales (Agmo 2007). Mais surtout,
chez I'étre humain, les renforcements sexuels et les réflexes sexuels sont actifs
durant toute I'année et peuvent avoir lieu dans de nombreuses situations sans
rapport avec la reproduction (masturbation par exemple).

Ce qui est remarquable, c'est qu'en raison de tous ces changements, la
dynamique du comportement sexuel a été modifiée. L'exemple le plus notable
est celui de la femelle : la séquence motrice réflexe et innée des mammiféres
inférieurs, la lordose, absolument cruciale a la réalisation de la copulation,
contr6lée par les hormones sexuelles et régulée par les phéromones du male,
n'a plus aucune influence sur les activés sexuelles humaines. Lors des stimuli
sexuels, les processus neurobiologiques de la femme ne déclenchent pas
l'immobilisation du corps et la position de lordose, mais la recherche des
renforcements érotiques, au moyen de la stimulation des zones érogénes.
L'activité sexuelle n'est plus centrée sur la copulation mais sur la recherche des
plaisirs érotiques (Wunsch 2007, 2010)

Quelles regles générales concernant I'évolution du comportement de re-
production des mammiféres peut-on déduire de toutes ces observations ?

1l apparait que les différents facteurs primordiaux sont relativement indé-
pendants les uns des autres et peuvent étre modifiés ou disparaitre, sans
obligatoirement compromettre la reproduction. Dans ces cas, on observe que
le comportement de reproduction se développe en fonction des caractéristi-
ques des facteurs qui sont encore existants. Si le contrdle saisonnier s'affaiblit,
le comportement s'exprime en continu mais avec des variations saisonniéres
de fréquence ; si la discrimination hétérosexuelle du partenaire approprié
disparait, le comportement devient bisexuel (Dulac & Torello 2003) ; etc.
Apparemment, quelles que soient les modifications provoquées par I'évolution
dans une espece, tant qu'un comportement aboutissant au coit vaginal
fécondant peut se développer a partir des caractéristiques modifiées des
facteurs primordiaux, cette espéce peut survivre et se reproduire.

En conclusion, I'évolution du comportement de reproduction mammalien
dépendrait des modifications ou des altérations que I'évolution de la structure
du systéme nerveux provoque sur les différents facteurs primordiaux. Pour
chaque espéce, les caractéristiques basiques du comportement de
reproduction dépendraient des caractéristiques des facteurs primordiaux qui
existent encore dans cette espece.

Quelles caractéristiques du comportement de reproduction des primates
peut-on déduire de ces tendances de I'évolution ?

En synthese, chez les primates et surtout chez 'Homme, les facteurs pri-
mordiaux hormonaux et phéromonaux deviennent secondaires, la plupart des
réflexes copulatoires sont conservés, et ce serait des facteurs cognitifs et de
récompenses érotiques qui seraient a l'origine de la partie initiale (motivation,
orientation) du comportement de reproduction.

Par exemple, les chimpanzés pan paniscus (Bonobos) ont de nombreuses
activités sexuelles non reproductives et bisexuelles. Le frottement genito-
génital entre deux femelles, lors d'étreintes en face a face, est un bon
exemple de répétition des activités de stimulation du corps. Cette activité
homosexuelle, fréquente (plusieurs fois par jour), existe chez les femelles
de tous ages, et représente environ un tiers de toutes les activités sexuel-
les (homo- et hétérosexuelles). Le clitoris du bonobo est proéminent et
bien développé ; durant I'excitation sexuelle, il double de taille. De ma-
niére remarquable, la pénétration clitoridienne a parfois été observée en-
tre deux femelles lors des frottements genito-génitaux. Au moment de
l'insertion, la femelle souvent modifie le mouvement de frottement laté-
ral, habituel, pour des poussées verticales de pénétration. Contrairement
aux poussées verticales, le mouvement habituel de frottement latéral
n'est pas une activité motrice innée. De plus, les expressions faciales, les
vocalisations et I'engorgement génital indiquent que les femelles ressen-
tent un plaisir intense — et probablement un orgasme — durant ces inte-
ractions homosexuelles (Bagemihl 2000).
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1l apparait ainsi qu'obtenir des récompenses érotiques semble étre un
facteur important des activités sexuelles des Bonobos.

Ces évolutions importantes des principaux facteurs comportementaux de-
vraient avoir un impact majeur sur le comportement de reproduction humain.
D'ol, en tenant compte de toutes ces analyses, et a partir de ces facteurs
modifiés par I'évolution, quels seraient alors le développement et la dynamique
du comportement de reproduction de I'Homme ?

En particulier, est-il possible chez les primates que les processus de ren-
forcement a eux seuls soient suffisants pour initier le développement d'un
comportement permettant la reproduction ? Et dans I'affirmative, quelle serait
alors la dynamique de ce comportement ?

Actuellement, on connait au moins deux systemes somatosensoriels asso-
ciés aux processus de renforcement. Le premier, apparemment le plus géné-
ral, est un systéme localisé dans la peau poilue du corps et vraisemblablement
constitué par des fibres a conduction lente et non myélinisées provenant du
plexus de la racine des poils. Il répond au tact léger et se projette dans les
régions limbiques et le systeme de récompense (McCabe & al 2008 ; Olausson
& al 2002), ce qui l'impliquerait fonctionnellement dans les réponses émotion-
nelles provoquées par les contacts physiques agréables (Olausson & al 2010 ;
Wessberg & al 2003). Il serait responsable de la recherche du contact physi-
que et expliquerait peut-étre la raison pour laquelle les primates sont des
animaux de contact (Morrison & al 2010). Le second systéme, plus spécifique,
est les zones érogenes. Ces zones sont constituées par du tissu muco-cutané,
qui est un tissu de transition entre la peau externe et les muqueuses internes.
Cette peau particuliére est caractérisée par une moindre épaisseur du derme
et les structures neurales sensitives sont plus proches de I'épiderme que dans
les autres types de peau (glabre ou poilue). Les zones érogenes constituées de
tissu muco-cutané sont le pénis/clitoris, le prépuce, la partie externe de la
vulve, la peau périanale, les mamelons et les levres (Winkelmann 1959). Les
zones les plus érogeénes seraient également densément innervées et auraient
une forte capacité a stimuler 'excitation et I'éveil cortical (Schobert & al 2011).
Par ailleurs, limportante érogénéité des zones érogeénes génitales a été mise
en évidence par les travaux de Masters & Johnson (1980) : a partir de I'obser-
vation et de la mesure de différents paramétres anatomiques et physiologi-
ques, au cours de plus de 10.000 cycles de réponse sexuelle auprés de 694
hommes et femmes, ils ont montré que le pénis et le clitoris étaient les princi-
pales régions sources du plaisir sexuel.

Théoriquement, aprés la survenue de premiéres stimulations initiatrices,
ces deux systémes somatosensoriels devraient induire la recherche et la répé-
tition de contacts physiques hédoniques et érotiques. On observe que ces
premiéres stimulations initiatrices peuvent étre trés diverses, et qu'elles peu-
vent provenir, dans un premier temps, des soins parentaux (tétée, toilettage,
affection physique ...), puis, dans un second temps, des jeux physiques ou
sexuels avec les pairs, d'une initiation par un partenaire plus expérimenté, ou
de la masturbation (Constantine & Martinson 1981; Martinson 1994). Tout
particulierement, I'auto-stimulation des organes génitaux, surtout manuelle du
fait de la disposition anatomique des membres antérieurs qui est particuliére-
ment propice a cette activité, pourrait étre des la période fcetale a I'origine des
premiéres stimulations érotiques : en effet, avant la naissance on observe
grace a l'échographie de I'érection (Shirozu & al 1995), des stimulations de
type masturbatoire (Meizner 1987 ; Broussin & Brenot 1995) et peut-étre de
I'orgasme (Giorgi & Siccardi 1996 ; Broussin & Brenot 1996). En conclusion, il
est tout a fait plausible qu'au cours de toutes ces expériences foetales et
infantiles, le sujet acquiére et développe une motivation a rechercher des
contacts physiques hédoniques, et apprenne des séquences motrices permet-
tant d'en obtenir.

Ainsi, grace en partie a |'association fonctionnelle entre des systemes so-
matosensoriels et les processus de renforcement, qui induisent la recherche et
la répétition du contact physique, I'étre humain peut apprendre au cours de
son développement et des interactions avec ses congénéres, la socialisation
sexuelle, la motivation sexuelle a rechercher le contact physique génital, et la
capacité au positionnement génito-génital approprié des corps.

Ce modele n'est pas incompatible avec un effet concomitant, mais plus
faible, des hormones ou éventuellement des phéromones. Par exemple, les
hormones pubertaires devraient, entre autres, augmenter a l'adolescence la
fréquence des activités sexuelles et les phéromones pourraient augmenter la
part hétérosexuelle de ces activités. Quant aux facteurs cognitifs, ils module-
raient le développement du comportement sexuel en fonction des expériences
vécues, et surtout par l'intermédiaire de systémes de valeurs, de croyances,
d'interdits ou d'obligations (interdits de la masturbation ou de I'homosexualité,
valorisation de la virginité, obligation de la chasteté, etc.).
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L'ensemble de ces données nous a amené a élaborer un modéle de I'ap-
prentissage d'un comportement sexuel particulier, spécifique aux primates
hominoides, qui ne serait plus un "comportement de reproduction”, mais qui
néanmoins permettrait indirectement la reproduction nécessaire a la survie de
I'espece. L'hypothése cruciale est que I'acquisition du comportement permet-
tant la reproduction dépendrait — principalement mais indirectement — de
I'activation des processus de renforcement, provoquée par la stimulation des
zones érogénes génitales. Exprimé autrement, c'est principalement I'existence
de zones érogénes et surtout l'intense érogénéité du pénis, du clitoris et du
vagin qui provoquerait la découverte puis la répétition de différentes séquen-
ces motrices de stimulation du corps et des organes génitaux, dont la sé-
quence du coit vaginal.

Les processus de renforcements, les zones érogenes ainsi que l'intense
érogénéité et la complémentarité anatomique du pénis et du vagin, semblent
étre a l'origine de deux phénomenes singuliers : 1) I'émergence d'une dynami-
que comportementale particuliére : le comportement érotique, et 2) I'appren-
tissage d'une séquence motrice spécifique : le coit vaginal (Figure 3).
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Figure 3 : Acquisition d'un comportement permettant la reproduction

Emergence d'une dynamique comportementale : le comportement éroti-
que. L'association de deux facteurs biologiques innés, les processus de renfor-
cement/récompenses [1] avec les zones corporelles érogénes [2], crée un
systéme fonctionnel. Ce systeme serait a l'origine de I'émergence d'un com-
portement érotique, caractérisé par la répétition des séquences motrices de
stimulation des zones érogenes [3]  (voir Figure 3, parties [1], [2] et [3]).

L'existence de ces zones érogénes et des processus de renforcement im-
plique une trés forte probabilité que chaque sujet, au cours de son dévelop-
pement et de l'interaction avec les autres — peut importe leur genre — décou-
vrirait les zones érogenes, et, par l'intermédiaire des processus de renforce-
ments, apprendrait a répéter la stimulation de ces zones érogénes. Les activi-
tés érotiques seraient ainsi graduellement acquises au cours du développe-
ment, en quelques mois ou en plusieurs années, en fonction des apprentissa-
ges, de la quantité et de la qualité des expériences érotiques.

Du comportement de reproduction a la sexualité humaine

Apprentissage d'une séquence motrice spécifique : le coit vaginal. Durant
le comportement érotique, au cours de la recherche de plaisirs physiques,
I'existence d'organes génitaux complémentaires (pénis et vagin) ayant des
zones hautement érogénes [4] serait une particularité qui induirait une forte
probabilité que le coit vaginal devienne une des pratiques érotiques préféren-
tielles [5]  (voir Figure 3, parties [4] et [5]).

Le fait que la stimulation des organes génitaux est généralement suscepti-
ble de provoquer un plaisir érotique trés intense, dont I'orgasme, serait un des
principaux facteurs facilitant I'acquisition et la répétition du coit vaginal. Cette
caractéristique ferait que les activités érotiques seraient principalement cen-
trées sur les organes génitaux, augmentant ainsi la probabilité de découverte
de différentes activités génitales, dont le coit vaginal. De plus, la curiosité, la
recherche de la nouveauté et les capacités cognitives seraient également des
facteurs augmentant la probabilité de découverte de cette séquence. La sé-
quence du coit vaginal serait ainsi acquise au cours du développement et de la
diversification des activités de stimulations des zones érogénes.

A noter que dans ce modéle, si le coit vaginal fécondant est pratiqué, ce
n'est pas parce que cette activité est "prévue" par une organisation structurelle
et fonctionnelle spécifique, mais parce que, malgré les aléas de I'évolution et
des modifications des facteurs primordiaux, cette activité est (heureusement)
une des activités érotiques qui procurent le plus de plaisir.

Nous allons présenter dans la section suivante des données éthologiques,
cliniques et expérimentales qui apparemment corroborent ce modéle compor-
temental.

5. Eléments de corroboration

La vérification expérimentale exhaustive et pluridisciplinaire de ce modéle
comportemental dépasse largement le cadre de cet article. Pour cette raison,
nous n'allons présenter que les principales données animales et humaines qui
permettent d'évaluer ce modele.

Principalement, I'ouvrage récent d'Anders Agmo : Functional and Dysfunc-
tional Sexual Behavior (2007), présente des analyses d'un trés grand nombre
de données expérimentales qui démontrent I'importance majeure des renfor-
cements dans l'apprentissage des activités sexuelles humaines. Les analyses
d'Agmo corroborent ainsi, dans notre modéle comportemental, I'importance
des renforcements.

Pour tester notre modele comportemental, nous avons dans un premier
temps recherché dans les connaissances éthologiques, ethnologiques et clini-
ques des données déja existantes qui corroborent ou qui réfutent le modéle.
Notre hypothése neurobiologique de la prépondérance fonctionnelle du sys-
téme "renforcement / zones érogénes" devrait induire un comportement de
stimulation du corps, et non un comportement de reproduction centré sur le
coit vaginal. Les observations écologiques ou médicales corroborent-elles cette
prévision comportementale ?

5.1. Données animales

Pour les données éthologiques, nous nous limiterons au chimpanzé pan
paniscus (Bonobos), qui est I'espéce animale la plus proche de I'Homme tant
au niveau génétique et hormonal (Figure 4 — Furuichi, 2011) que cognitif et
comportemental. C'est I'espece animale la plus corticalisée, donc la plus adap-
tée pour tester I'nypothése, mais, au contraire de 'Homme, on peut difficile-
ment invalider les observations comportementales au motif que sa sexualité

pourrait étre "dénaturée" par l'influence culturelle.
Conception

Resumption of
Parturition i

cyclicestrus
%Pnstpartum amenorrhee‘[u v

Parturition

Chimpanzee

Bonobo

0 1 2 3 4 5

I:I Anestrus - Pseudo - Estrus

estrus
Figure 4 : CEstrus et pseudo-cestrus chez les femelles chimpanzés et bonobos.
Contrairement aux chimpanzés, les femelles bonobos sont réceptives durant presque tout
le cycle ovarien et durant les années de maternage.
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En résumant l'essentiel, la sexualité des Bonobos captifs ou sauvages est
continue tout au long de I'année et débute vers I'age d'un an, soit bien avant
la puberté. Ces activités prépubeéres représentent presque 1/4 de la totalité
des activités sexuelles, les activités des adolescents représentent environ la
moitié, et celle des adultes un peu plus du quart. Les activités sexuelles sont
bisexuelles (environ 40-50% d'activités homosexuelles et 50-60% hétéro-
sexuelles, mais jamais d'homosexualité ou d'hétérosexualité exclusive), et on
observe beaucoup d'activités non reproductives : masturbation, utilisation
d'objets, masturbation réciproque, frottement génito-génital, baiser, activités
oro-génitales, en groupe, etc. On remarque que ces activités non reproducti-
ves représentent environ les 3/4 de toutes les activités sexuelles (Hashimoto
1997 ; De Waal 1992, 1990 ; Bagemihl 2000).

En conclusion, on observe que la sexualité des Bonobos consiste en diver-
ses activités de stimulation du corps et des zones érogénes, et non en un
comportement de reproduction centré sur le coit vaginal. Ces observations
corroborent donc I'hypothése de la prépondérance fonctionnelle du systéme
"renforcement / zones érogénes” dans la sexualité des primates hominoides.

De plus, la sexualité des Bonobos démontre que I'évolution du comporte-
ment de reproduction prototypique en un comportement de stimulation du
corps n'empéche nullement la reproduction et la survie de I'espéece.

5.2. Données humaines

Cette dynamique comportementale de stimulation du corps par des parte-
naires — quel que soit leur genre —, prévue par le modele comportemental, est
fort différente d'un comportement de reproduction uniquement focalisé sur le
coit vaginal, et est conforme aux observations de I'activité sexuelle humaine.
Ces descriptions peuvent étre trouvées dans la littérature sexologique (Langis
& Germain 2010 ; LeVay & Baldwin 2009), dans des manuels de sexualité
(Comfort 1992 ; Remes 2004) ou dans les grands classiques de la littérature
érotique (par exemple le Kama siitra de Vatsayana). Ces données suggeérent,
tant autrefois qu'aujourd'hui, que les activités sexuelles humaines consistent
essentiellement en la stimulation érotique des corps.

De plus, les données cliniques provenant de la pathologie du spina bifida
sont trés intéressantes pour corroborer, voire valider le modéle comportemen-
tal. Le spina-bifida se caractérise principalement par une malformation verté-
brale, entrainant I'écrasement de la moelle épiniere entre des vertebres ou par
le liquide céphalo-rachidien. Dans certains cas I'atteinte neurologique provoque
une absence de la sensibilité de la région génitale. A la différence des sections
médullaires accidentelles, ces personnes atteintes n'ont jamais, au cours de
leur vie, éprouvé de sensations génitales. On observe alors que les patients ne
se masturbent pas et ne sont pas intéressés par ce type d'activité. De plus,
l'orgasme génital est absent. Le coit vaginal, lorsque la pathologie n'a pas
altéré les réflexes sexuels, n'est réalisé que de maniére volontaire dans l'inten-
tion de procréer. On observe donc que l'activité érotique est absente des
zones érogenes insensibles. Par contre, les patients pergoivent et recherchent
des sensations de type érotique (‘frissons ou sensations particulieres’ ; ‘im-
pression de bouffées de chaleur’ ; para-orgasme) provoquées par la stimula-
tion de la partie haute du corps (Soulier 2001 ; Labat & Mauduyt De La Gréve
1996 ; Cass & al 1986). On observe donc que l'activité sexuelle s'organise
autour des zones érogenes préservées ou nouvelles.

Ce qui est remarquable c'est qu'on observe une dissociation totale entre le
comportement de reproduction inné (ou plutét ce qu'il en reste chez I'Homme)
et le comportement érotique acquis. L'activité érotique s'acquiére et se déve-
loppe a partir des zones érogénes nouvelles ou préservées et n'a plus aucun
rapport avec la reproduction, tandis que les réflexes sexuels qui permettent la
réalisation innée des séquences finales de la copulation (érection, éjacula-
tion...) existent toujours mais ne sont plus intégrés dans le comportement
érotique.

6. Discussion

Que peut-on conclure de I'ensemble des données et des analyses présen-
tées dans les paragraphes précédants ?

L'interprétation la plus plausible de toutes ces données est qu'en raison
des transformations du systéme nerveux au cours de ['évolution, chez
I'Homme, le comportement de reproduction prototypique des premiers mam-
miféres n'existerait plus, mais serait remplacé par un comportement modifié
dont le but est la stimulation du corps et des zones érogenes. La reproduction
est néanmoins préservée, en raison de l'intense érogénéité du pénis/clitoris qui
favorise les activités génitales, dont le coit vaginal indispensable a la féconda-
tion.

1l serait méme possible de parler de "comportement érotique", dans la
mesure ou les renforcements (percus consciemment comme sensation de
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plaisir érotique) agiraient comme un principe organisateur et structurant : au
cours du temps et des expériences, on observe que les activités érotiques
deviennent de plus en plus typiques, élaborées, identifiées, conscientes et
délibérées. A la maturité, les schémes mentaux et les activités motrices se-
raient organisés autour d'une finalité spécifique : I'obtention des sensations
érotiques, dont, surtout, la jouissance orgastique.

Par ailleurs, par rapport aux principales zones érogeénes (génitale, anale,
orale et pectorale chez la femme), une caractéristique remarquable est qu'elles
sont constituées par du tissu muco-cutané et qu'elles correspondent aux
orifices de I'organisme qui sont impliqués dans les entrées et les sorties de
matiéres. Ces données suggéreraient I'existence d'un systéme somatosensoriel
particulier et fondamental, a l'interface entre l'intérieur et I'extérieur de I'orga-
nisme. Ce systéme pourrait participer a I'émergence et a l'acquisition des
comportements impliqués dans le controle des flux d'énergie et de matieres
(gamétes, nourriture, déchets), nécessaires au fonctionnement de I'organisme.
Ces comportements cruciaux (excrétion, alimentation, allaitement, coit ...)
sont absolument nécessaires a la survie de l'individu et de I'espéce. Si des
études complémentaires confirment I'existence de ce systéme fonctionnel (i.e.
tissu muco-cutané associé aux processus de renforcement), la présence des
zones érogénes primaires au niveau des principaux orifices de I'organisme
aurait ainsi une signification fonctionnelle adaptative. Quant au comportement
érotique, sa dynamique fonctionnelle serait précisée : ce comportement appa-
raitrait, se développerait et s'organiserait en fonction de la recherche de
stimulations optimales du tissu muco-cutané. La mise en évidence de cette
dynamique permettrait de comprendre la raison pour laquelle les activités
érotiques humaines se développent essentiellement autour des principaux
orifices de l'organisme et n'ont pas de lien direct avec la reproduction.

Ce qui est également remarquable, c'est que ce comportement érotique
ne semble pas étre le résultat d'une optimisation progressive au cours de
I'évolution. En effet, l'altération fonctionnelle du systéme voméronasal et
I'affaiblissement des effets hormonaux et phéromonaux peuvent difficilement
étre interprétées comme étant des caractéristiques fonctionnelles qui optimi-
sent le comportement de reproduction. Au contraire, il semblerait exister un
véritable comportement de reproduction chez les rongeurs, relativement
optimisé, mais dont certains facteurs d'optimisation (contrfle saisonnier,
oestrus, reconnaissance du partenaire ...) auraient été perdus ou affaiblis aux
hasards de I'évolution des mammiféres. Ce qui est également remarquable,
c'est que chez I'Homme la fonction de reproduction ne semble pas étre réali-
sée par une organisation biologique dont le but est la fécondation, mais la
stimulation des zones érogenes. Ce qui signifie qu'une fonction fondamentale,
absolument nécessaire a la survie de I'espéce, pourrait étre réalisée indirecte-
ment par une organisation neurobiologique dont le but est différent.

Quelles principales objections peut-on opposer a ce modéle comportemen-
tal (Figure 3), basé sur I'hypothése de la prépondérance fonctionnelle du
systéme "renforcement / zones érogénes" ?

L'objection la plus intuitive est I'absence de bisexualité. En effet, le modéle
comportemental implique I'existence d'une proportion importante d'activités
bisexuelles. Or, on observe dans les sociétés occidentales actuelles une sexua-
lité quasi hétérosexuelle, ce qui, a priori, réfute le modele. Mais les données
provenant des sociétés occidentales ne seraient pas représentatives de I'en-
semble des caractéristiques et des comportements des étres humains (Arnett
2008 ; Henrich & al 2010). Par contre, quand on prend en compte I'ensemble
des données éthologiques et ethnologiques, on observe que quasiment tous
les primates ont des activités bisexuelles (Wallen & Parsons 1997 ; Bagemihl
2000), en particulier les chimpanzés pan paniscus (Bonobos — De Waal, 1992),
que dans les sociétés sexuellement libérales les enfants et les adolescents ont
des activités bisexuelles (Ford & Beach 1965 ; Henry & Henry 1974 ; Mali-
nowski 1929 ; Diamond 2004), et qu'apparemment il existait dans toutes les
sociétés anciennes de guerriers, avant I'avenement des religions actuelles qui
sont peu favorables a la sexualité, des pratiques bisexuelles généralisées (Neill
2009 ; Sergent 1986). Toutes ces données suggerent qu'il existe une tendance
significative a la bisexualité chez I'étre humain. De plus, il faut prendre en
compte en Occident la grande valorisation culturelle du couple hétérosexuel,
une trés forte homophobie (Bagley & Tremblay 2000), le fait que les bisexuels
sont souvent également rejetés par les homosexuels, que la bisexualité
n'existe pas au niveau des pratiques et des valeurs culturelles (Rodriguez-Rust
2002), et qu'il est donc extrémement difficile de vivre de maniere bisexuelle
(Evans 2003). Afin de comprendre I'effet majeur de la pression de conformité
et du contexte culturel, on peut donner comme exemple les normes sociales
vestimentaires. Bien qu'il n'existe pas de lois ou d'interdits formels et que les
personnes sont a priori "libres", on observe que la quasi totalité des hommes
ne portent jamais d'habits de femmes. Tous les hommes se conforment aux
codes implicites de la masculinité (Connell 1993). Cet exemple, relativement
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proche du domaine de la sexualité tout en ne dépendant d'aucun facteur
biologique, permet de comprendre I'effet vraisemblablement déterminant de
I'nomophobie et de I'hétérocentrisme sur le comportement et les affects
sexuels. Malgré tout cela, on observe quand méme qu'entre un tiers et la
moitié des personnes occidentales ont eu au moins une expérience bisexuelle
(Kinsey 1948), mais que vraisemblablement la plupart des personnes, en
raison de toutes les difficultés et pressions psychologiques exposées précé-
demment, se conforment aux pratiques et aux valeurs dominantes.

Une autre réfutation possible serait apparemment I'existence d'une orien-
tation sexuelle innée, qui est suggérée surtout par des études d'imagerie
cérébrale. L'androsténol active chez la femme hétérosexuelle la région du
cerveau impliquée dans le traitement des phéromones (Savic & Berglund
2010). Quand il est exposé a des phéromones, le cerveau d'un homme homo-
sexuel et le cerveau d'une femme hétérosexuelle montrent la méme structure
d'activation. Cette structure d'activation est différente de celle d'un homme
hétérosexuel, suggérant que les hommes homosexuels ont anatomiquement et
fonctionnellement une région diencéphalique "féminine" (LeVay 1991 ; Savic &
al 2005 ; Berglund & al 2006, mais voir aussi Ciumas & al. 2009). Néanmoins,
méme si ces résultats — bien qu'ils ne permettent pas actuellement de savoir si
chez les homosexuels ces caractéristiques fonctionnelles sont innées ou acqui-
ses — correspondent effectivement a une orientation sexuelle innée, cela ne
réfute pas le modéle comportemental. En effet, ce modéle multifactoriel
(Figure 3 & Figure 5) suppose uniquement la prépondérance des processus de
renforcement érotique. Les effets résiduels des hormones et des phéromones
existent, mais seraient plus faibles que les effets des récompenses érotiques.

Du comportement de reproduction a la sexualité humaine

7. Conclusions

A lissue de I'analyse des données phylogénétiques disponibles, il semble-
rait que les principaux facteurs biologiques innés (inhibition saisonniére du
comportement sexuel, hormones sexuelles, phéromones sexuelles, renforce-
ments, lordose, érection, poussées pelviennes, réflexe éjaculatoire, libération
de l'ovule lors du coit ...), a l'origine du comportement de reproduction des
mammiferes inférieurs, ont été modifiés au cours de I'évolution. Chez les
mammiferes les plus corticalisés, les facteurs hormonaux et phéromonaux
seraient devenus secondaires tandis que le systeme de récompense et les
facteurs émotionnels et cognitifs seraient devenus prépondérants. Apparem-
ment, chez tous les mammiféres, ce sont toujours les mémes facteurs qui sont
a l'origine du comportement de reproduction, mais, comme les caractéristiques
et l'importance relative de ces facteurs ont été modifiées au cours de I'évolu-
tion, la dynamique comportementale serait différente.

Schématiquement, les résultats de cette étude suggerent qu'il n'existerait
pas d' "instincts" ou de "programmations" innés du comportement de repro-
duction, mais plutot (et peut étre pour tous les comportements) tout un en-
semble de processus neurobiologiques, innés mais élémentaires, a l'origine
uniquement de tendances globales et approximatives. Ces tendances, au cours
du développement et de linteraction avec l'environnement, permettraient
I'apprentissage par essais et erreurs de comportements, non optimisés, mais
relativement adaptés et appropriés a la survie de l'individu et de I'espéce.

Il semble, chez 'Homme, qu'il n'existe plus de comportement de reproduc-
tion inné, mais, en raisons de relations spécifiques entre les processus de
renforcement et les zones érogénes, il apparaitrait un nouveau
comportement dont le but semble étre la stimulation du corps. Ce

“E . diverSité, comportement, que nous qualifions de comportement érotique,
COGNITION |3 [ factewss ™ ey ovances d" ACTIVITES induirait I'acquisition de différentes activités auto- hétéro- homo- et
g LA T Mimétisme etde DESIRS bisexuelles, dont, indirectement, la séquence cruciale du coit vagi-
8 Imaginaire nal. Ainsi, la reproduction, pourtant fondamentale a la survie de
Conditionhements l'espéce, ne serait paradoxalement chez I'Homme qu'une consé-

EMOTION émotionnels quence presque fortuite de la recherche des plaisirs physiques.

En conclusion, en l'absence de valeurs culturelles stigmatisant
des activités sexuelles particulieres (comme par exemple I'homo-
phobie ou l'abstinence prénuptiale), il semble que la tendance innée

SYSTEME DE ) 4, o a rechercher des stimulations des zones érogenes par des partenai-
RECOMPENSE Re'con'!penses ’?&9 é}{vimnnemeﬁz’; res, comme observé chez les bonobos, sgrait le fasteur primordial a
+ zones érogénes erotiques «7,>O ale e I'origine de I'apprentissage d'une sexualité diversifiée.
K4 Te‘_,:” S, Script Méme si actuellement certains facteurs sont encore mal connus,
fééz-e-z;f&‘x "°’Ogies il est probable que les désirs et les activités sexuelles, propres a
Cimes - chaque personne, résultent de l'interaction et de l'intégration du
PHYSIOLOGIE | - Génes CONTEXTE 40 individuel singulier avec les différents facteurs biologiques,
Hormones CULTUREL développementaux et culturel (Figure 5).
Phéromones

Figure 5 : Modélisation de la dynamique multifactorielle de la sexualité humaine

Enfin, la derniére principale objection serait qu'un tel comportement, dont
la plupart des activités ne permettent pas la reproduction, ne serait pas adap-
tatif, et serait vraisemblablement éliminé au cours de I'évolution par les méca-
nismes de la sélection naturelle. Cependant, en fonction de l'existence de
bizarreries et d'imperfections de structure et de fonction dans le monde vivant,
il semblerait que l'effet majeur de la sélection naturelle ne serait pas I'optimi-
sation mais plutot I'élimination des organismes non viables. C'est-a-dire qu'il
faudrait passer de l'idée que tout ce qui n'est pas optimisé est évolutivement
impossible, a l'idée que tout ce qui survit—peu importe la maniére — est
possible (Jacob 1977). Les macaques (macaca fuscata) et surtout les chimpan-
zés bonobos (pan paniscus), dont la sexualité se caractérise également par un
comportement bisexuel de stimulation des zones érogénes (De Waal 1992,
1990 ; Hashimoto 1997 ; Vasey & Duckworth 2006), semblent étre de bons
exemples qui montrent qu'un comportement érotique bisexuel, bien que non
optimisé pour la fécondation, n'est nullement un obstacle a la reproduction et
a la survie de l'espéce.

Bien évidemment, la validation scientifique d'un tel modéle comportemen-
tal ne peut se limiter a une analyse de la littérature. Des études complémen-
taires pluridisciplinaires sont nécessaires afin de confirmer ce modéle, et de
préciser l'importance et le role respectif des trois facteurs qui semblent étre
déterminants dans le développement de la sexuation et de la sexualité hu-
maine : les hormones sexuelles, les processus de renforcements et les proces-
sus cognitifs. Cette premiére étude permet de montrer que cette hypothése de
la prépondérance du systeme "processus de renforcement / zones érogenes"
est plausible, et que I'étude des systémes de récompense et du systeme
somatosensoriel dans I'émergence et la dynamique des comportements hu-
mains est un axe de recherche a développer.
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