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L'EVOLUTION DES SOINS
PATERNELS CHEZ LES
PRIMATES ET LES
HOMINIDES

Patrick Mehiman

Le développement rapide de la primatologie et de la sociobiologie au cours de la
derniére décennie a alimenté une nouvelle génération de scénarios de I’hominisation!.
Ceux-ci proposent des explications de |'évolution de divers aspects comportementaux
propres a Homo sapiens, dont la formation de groupes constitués de sous-unités mono-
games ou polygynes, I'ovulation dissimulée, la perte de I'oestrus, la réceptivité sexuelle
continue des femelles et les soins paternels. Dans cet article, nous nous penchons en
particulier sur I'évolution des soins paternels c’est-a-dire sur l'origine de I'unité fami-
liale humaine. Aprés avoir présenté un bref survol de ces soins paternels chez les pri-
mates non humains, nous soumettons a un examen critique quelques scénarios de I’ho-
minisation qui intégrent explicitement cette catégorie d’activité a leur cadre explicatif.
Ce point de vue comparatif permettra d'une part de préciser la place qu’occupe {’/homme
contemporain dans |'éventail des soins paternels chez les primates et, d’autre part, d'éva-
luer la plausibilité des scénarios récents.

¢ Les soins paternels chez les primates non humains

Chez les mammiféres nous pouvons définir les soins paternels comme toute dépense
d’énergie, de temps ou de ressources encourue par un male adulte permettant d’augmen-
ter les chances de survie et la fécondité de sa progéniture. Comme le suggerent Kleiman
et Malcolm (1981) pour les mammiféeres, les soins paternels peuvent étre directs, lors-
qu’ils sont prodigués aux enfants eux-mémes, ou indirects lorsque les enfants profitent
des interactions entre le male et leur mére (Tableau 1). Whitten (1987) a proposé une
classification heuristique des interactions directes entre males et enfants chez les pri-
mates. Elle divise celles-ci en quatre catégories selon leur contenu, leur intensité et leur
fréquence (Tableau 2).

Nous ne considérons ici que les espéces ou les males manifestent I'un des deux types
les plus poussés de soins paternels directs : les soins intensifs et les soins affiliatifs. Seuls

1 Je remercie Bernard Chapais et Daniel Pérusse pour les lectures critiques de ce manuscrit et leur
aide pour la traduction, ainsi que Jean Thibault pour plusieurs discussions pertinentes.

Anthropologie et Sociétés, 1988, Vol. 12, no 3: 131-149
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12,4% des quelque 113 espéces de simiens (primates de |I’Ancien et du Nouveau Monde,
par opposition aux prosimiens) présentent ces deux formes d'interactions entre males et
enfants {Tableau 2). Par conséquent, |'investissement en soins paternels chez les primates,
comme d’ailleurs chez I'ensemble des mammiféres (Kleiman et Malcolm 1981), est excep-
tionnel. Comment expliquer ce fait? Une premiére réponse d'ordre général se situe dans
la différence fondamentale qui existe entre les stratégies reproductives des deux sexes
(Williams 1966, Trivers 1971, voir aussi les revues critiques de Daly et Wilson 1983, et
de Kurland et Gaulin 1984). Chez tous les mammiféres le succés reproductif (nombre
d’enfants survivants) des femelles est limité par leur nombre réduit d'ovules le fait que
la fécondation est interne et les périodes de gestation et d’allaitement prolongées. Le
succés reproductif des mailes est en comparaison beaucoup moins limité, chague con-
ception ne requérant en effet qu‘une petite quantité de sperme qui se renouvelle rapide-
ment. Immédiatement aprés la conception, le male peut donc quitter la femelle et cher-
cher a copuler avec d'autres partenaires. En somme, chez les mammiféres, la stratégie
reproductive des femelles consiste surtout en un investissement de type parental, alors
que celle des males se caractérise surtout par un effort copulatoire2.

Examinons maintenant l’'existence des soins paternels chez les primates. On distingue
cing types de systémes de reproduction chez ces espéces, selon le nombre potentiel de
partenaires sexuels males et femelles qui prévaut au sein d’un groupe: les systémes
multi-mdles/multi-femelles, unimales/multi-femelles, monogames, monogames/polyan-
dres et solitaires (Tableau 3).

¢ Groupes muitimales et unimales / multi-femelles

Ces deux types de systeme reproductif rendent compte de 74,2% des espéces de
simiens (Tableau 3) mais seules 4,9% de celles-ci présentent des interactions male-enfant
de type affiliatif ou intensif. Comment expliquer une telle rareté de soins paternels ?
Chez les espéces formant des groupes multimales, les males sont en compétition repro-
ductive avec d'autres males résidants. On peut se demander pourquoi ils ne combinent
pas une stratégie de copulation multiple avec une stratégie de soins paternels. Pour ce
faire, un male devrait toutefois pouvoir s’assurer de sa paternité, afin d’éviter de s’occu-
per d’enfants qui ne sont pas les siens. |l lui faudrait donc empécher les autres males de
copuler avec ses partenaires sexuelles et ce, jusqu’a |'apparition des premiers signes de
gestation chez cellesci. Le temps qu’il passerait a effectuer cette surveillance limiterait
sensiblement sa compétitivité copulatoire et réduirait d’autant son succes reproductif,
comparativement a celui des males pratiquant la seule stratégie d’accouplement multiple
(Trivers 1972, Maynard Smith 1977).

Les arguments théoriques que nous venons d‘invoquer rendent improbable le déve-
loppement des soins paternels au sein des groupes ol I‘on retrouve plusieurs males. ||
existe cependant des formes d‘interaction positive entre males et enfants chez trois
espéces appartenant a cette catégorie. La premiére espéce est le macaque de Barbarie
(Macaca sylvanus), chez qui chaque male adulte manifeste toutes les formes de soins
directs {voir Tableau 1) a !'exception du partage direct de la nourriture. Ces comporte-
ments commencent dés les premiers jours de la vie de Fenfant et continuent avec une

2 e potentiel reproductif des mailes est dés lors beaucoup pius élevé que celui des femelles. Chez
I'espéce humaine, une illustration extréme de cette tendance nous est fournie par I'empereur
chérifien du Maroc, Moulay Ismail, qui serait le pére de 888 enfants (rapporté dans Daly et Wilson
1983). Les femmes engendrent rarement plus d’une vingtaine d'enfants durant leur vie.
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TABLEAU 2

Les quatre catégories d'interactions positives directes
entre méles et enfants chez les primates

Taille moyenne

Systéme de reproduction

des groupes

Soins intensifs

Tamarins et marmousets Callithrix facchus 2-12 Monogamie-polyandrie facultative
Cabuella pygmaea 2-10 Monogamie-polyandrie facultative
Saguinus fuscicollis 3-13 Monogamie-polyandrie facultative
Saguinus oedipus 2-8 Monogamie-polyandrie facuitative
Leontopithecus rosalia 69 Monogamie-polyandrie facultative
Callimico goeldi 3,5 Monogamie-polyandrie facultative

Singe hibou Aotus trivirgatus 39 Monogamie

Singe titi Callicebus torquatus 3,1 Monogamie
Callicebus moloch

Siamang Hylobates syndactylus 4 Monogamie

Magot Macaca sylvanus 26 Multifemelle-multimale

Soins affiliatifs

Singe hurleur Alouatta pigra 4,4 Monogamie

Macaque brun Macaca arctoides <25 Multifemelle-multimale

Gorille Gorilla gorilla 5-9 Unimale

Homme Homo sapiens Voir texte

Babouin Papio 56 Multifemelle-multimale

Soins occasionnels

Macaques Macaca fuscata 29 Multifemelle-multimale
Macaca radiata 29 Multifermelie-multimale
Macaca mulatta 45 Multifemelle-multimale

Chimpanzé Pan troglodytes 20-120 Multifemelle-muitimale

Singe hurleur Alouatta seniculus 6,5 Unimdle

Tolérance

Tamarin Saguinus nigricolis 2-10 Monogamie

Macaques Macaca fascicularis 25 Multifemelle-multimale
Macaca nemestrina 22 Multifemelle-multiméle

Langur Presbytis entellus 15-50 Unimale; multimale

Gibbons Hylobates 4 Monogamie

Cercopithéque Cercopithecus diana 1440 Unimaéle

A I'intérieur de chaque catégorie, les males sont classés dans l'ordre décroissant de la quantité de
soins paternels qu’ils prodiguent. Soins intensifs : tous les males passent une partie importante de
leur temps a interagir avec au moins un enfant, et tous les enfants regoivent des soins. Soins affi-
liatifs : la plupart des méles interagissent avec au moins un enfant et le font moins souvent que
dans la catégorie précédente. Soins occasionnels : quelques males interagissent de fagon sporadique
avec quelques enfants. Tolérance : les males tolérent la proximité des enfants, mais n'interagissent

pas avec eux.

Basé sur le Tableau 29-1 de Whitten (1987).
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intensité décroissante pendant la premiére et méme parfois la deuxiéme année de vie
{Deag 1974, Taub 1978, Mehiman 1986). Les males prodiguent, dans la majorité des
cas, des soins a des enfants qui ne sont pas les leurs (Kuester et Paul 1986). Un tel com-
portement n’augmente donc pas leur aptitude darwinienne globale. Une hypothése,
celle du « bouclier agonistique », a été proposée pour expliquer ce phénoméne. Selon
cette hypothése, le male porte un enfant dans le but d’approcher des males dominants
et éviter d'étre agressé par ces derniers (Deag 1974, Kuester et Paul 1986, mais voir
Taub 1980). Une hypothése concurrente {Mehlman, en préparation) suggére plutdt
que les femelles manipulent le comportement paternel des méles en ne copulant qu‘avec
ceux qui prodiguent des soins a leurs enfants.

On retrouve également des interactions positives males-enfants chez deux autres
espéces, le macaque brun (Macaca arctoides) et le babouin (Papio cynocephalus) (Tableau
2). Ici encore, les males ne semblent pas s'occuper préférentiellement de leurs propres
enfants. lls prodiguent généralement des soins aux enfants des femelles avec qui ils sont
en association affiliative & long terme. 1l se pourrait dans ce cas que le principe du bou-
clier agonistique mentionné plus haut entre aussi en jeu (Strum 1984, Smuts 1985, Smith
et Pfeffer-Smith 1984).

En ce qui a trait aux systémes de reproduction unimales, rien ne semble a premiére
vue faire obstacle a |'existence des soins paternels. Les conditions apparaissent au con-
traire s’y préter puisque la certitude de paternité y est élevée, chaque male résidant étant
le seul individu reproducteur de son groupe. En dépit de cela, on n'observe ce phéno-
meéne que chez une seule espéce le gorille, parmi 44 espéces de simiens formant des
groupes unimales. Une explication possible de cette rareté est que ces groupes résultent
en fait d’'une vigoureuse compétition reproductive entre males. En effet, chez la majo-
rité de ces espéces les males « célibataires » n’attendent que |'occasion d’envahir un
groupe reproducteur et d’en expulser le méile résidant (voir par exemple Cords 1987).
Le séjour d’'un male dans un tel groupe peut donc étre en fait relativement court, de
sorte que les males auraient avantage a s‘occuper de défendre les femelies et le territoire,
plutdt qu’a prodiguer des soins paternels.

¢ Groupes monogames

Chez quatre espéces de la famille Aotinae du Nouveau Monde (singe titi et singe
hibou, Tableau 2), les soins paternels sont directs et de type intensif. Les males com-
mencent dés la naissance a s’occuper de I'enfant, a le toiletter, le porter, le protéger et,
chez certaines espéces, a partager leur nourriture avec lui. La proportion de temps que
passe un male auprés des enfants varie considérablement d'une espéce a |'autre, d'un
mdle a i‘autre et d’'une année a I’'autre. Certains males peuvent passer jusqu’'a 90% de
leur temps diurne & porter les enfants, ne les retournant a leur mére que pour la tétée
(Hershkovitz 1977, Redican 1976, Whitten 1987). Chez ces quatre espéces, un seul
male adulte se reproduit avec une seule femelle {(monogamie stricte), les autres membres
du groupe étant sexuellement immatures. Le comportement territorial de ces espéces
{(incluant I'expulsion de tout conspécifique) laisse supposer que les males prennent soin
d’enfants qui sont effectivement les leurs (Wright 1984, Kinsey 1987).

Environ 13% des espéces de simiens forment des groupes monogames. Il est possible
d’'interpréter ce systéme de reproduction comme étant le résultat évolutif d’'une adapta-
tion a un mode particulier d'alimentation (Van Schaik et Van Hoof 1983, Rutberg
1983, Leighton 1987). Les gibbons, par exemple, exploitent de petites concentrations



137

de fruits qui sont éloignées les unes des autres, ce qui semble empécher les femelles de
se lier entre elles pour former des groupes plus importants. Par conséquent, les males
ne peuvent monopoliser plus d’'une femelle a la fois, et ils participent ensuite a la défense
territoriale. Ainsi, dans des conditions écologiques plutdt exceptionnelles, les males se
trouveraient « libérés » de la stratégie d’accouplement multiple, et jouiraient par ailleurs
d’une plus grande certitude de paternité. Bien que de telles conditions semblent propices
a I'évolution de soins paternels, ces derniers ne sont cependant pas répandus chez toutes
les espéces monogames (Tableaux 2 et 3). On ne les observe par exemple, que chez une
seule des six espéces de gibbons monogames, le siamang (Wolfheim 1983, Whittenberger
et Tilson 1980).

¢ Groupes monogames/ polyandres

Les soins paternels sont trés développés chez au moins six espéces de la famille des
callithricidés (les marmousets et les tamarins (Whitten 1987, Kinzey 1987, Goldizen
1987). 1l semble que ces espéces forment des groupes monogames, ou des groupes po-
lyandres (une femelle adulte avec deux males adultes) ou encore des groupes constitués
de sous-unités monogames (Moynihan 1976, Sussman et Kinzey 1984, Terborgh et
Goldizen 1985, Goldizen 1987).

Dans certaines populations, plus de 60% des groupes sont polyandres (Terborgh et
Goldizen 1985, Goldizen 1987). La caractéristique la plus inusitée de ces groupes est
que les deux males prodiguent des soins aux enfants. De plus, ces espéces se caractéri-
sent par le fait que 80% des portées sont constituées de jumeaux (Sussman et Kinzey
1984). Ce fait souléve des problémes théoriques intéressants. Dans les groupes polyan-
dres, les deux males s'accouplent apparemment avec la méme femelle, et peuvent donc
se retrouver s’occupant d'enfants qui ne sont pas les leurs. |l se peut cependant qu’au
sein de ces unions polyandres, les deux males soient en fait des fréres. Dans ce cas, tout
investissement paternel par un male augmenterait son aptitude darwinienne globale et
serait donc adaptatif. Cette proposition n‘a cependant pas été vérifée. D’autre part,
Terborgh et Goldizen (1985) ont prétendu que les colits élevés en énergie que repré-
sente le transport de jumeaux — au moment du sevrage, les jumeaux comptent pour
50% du poids de leur mére — font en sorte que la participation d’'un deuxiéme male
aux soins paternels est nécessaire. Les deux miles y trouveraient donc leur compte
puisqu’au cours de leur carriére reproductive, ils seraient en mesure d’élever un plus
grand nombre d’enfants.

Nous pouvons dégager de ce berf survol des soins paternels chez les primates non
humains quatre éléments :

1. Au sein de groupes muitimales et unimales, la compétition reproductive est forte
et les males maximisent leur reproduction au moyen d‘une stratégie d'accouple-
ment mulitiple plutdt que par |'octroi de soins paternels.

2. Les soins paternels de types intensif et affiliatif se limitent aux espéces mono-
games et monogames/polyandres défendant de petits territoires. Ces systémes
de reproduction sont apparemment le résultat de conditions écologiques peu
communes (de petites concentrations de nourriture inégalement distribuées).

3. Bien que la monogamie semble constituer une situation idéale pour I’évolution
des soins patemnels (probabilité de paternité élevée, faible effort copulatoire),
elle n'y méne pas nécessairement.
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4. Le cas des callithricidés suggére que dans certaines conditions, un ensemble de
taxons apparentés et prédisposés aux soins paternels par leur systéme de repro-
duction peuvent partager une nouveauté évolutive (exemple: la gemellité) qui
favoriserait a son tour |'intensification des soins paternels.

¢ Les soins paternels chez Homo sapiens

En termes de fréquences d'interaction, I'homme se situe au niveau des espéces ou
les soins paternels sont de type affiliatif (Tableau 2), loin derriére les espéces ou ils sont
intensifs (Whitten 1987). Whitten fonde ses conclusions sur I'examen de 80 sociétés
humaines fait par West et Konner (1976). Ces auteurs rapportent que dans 20% des
sociétés, les péres ne sont que rarement ou jamais avec leurs enfants. Méme dans les
sociétés ol I'on trouve le plus haut taux de soins paternels, comme chez les |Kung San,
les péres ne sont a l‘origine que de 6% des soins parentaux et ne passent qu’environ
14% de leur temps en interaction avec leurs enfants. On observe la méme tendance
dans les sociétés occidentales contemporaines (Lamb et a/. 1985).

L’'homme se distingue nettement des autres maéles primates par |'aspect /ndirect de
ses soins paternels. En effet, ces derniers prennent la forme d’un approvisionnement en
ressources alimentaires ultimement cédées a la (ou les) partenaires sexuels et a la pro-
géniture. Les soins paternels sont en outre intimement liés au besoin accru en soins
parentaux qui caractérise notre espéce. Par exemple, chez tous les primates a |'exception
des callithricidés, les méres n'ont & s'occuper que d'un seul enfant a la fois. En compa-
raison, le prolongement des phases juvénile et adolescente ainsi que I'importance du
partage alimentaire chez I'étre humain oblige fréguemment les méres a supporter deux
ou trois enfants a la fois. C’est probablement la contribution indirecte des males a {'en-
tretien des enfants qui permet a la femme de supporter une telle charge (Lancaster et
Lancaster 1987).

L'homme moderne posséde également un systéme de reproduction unique parmi les
primates3. Les groupes sont multimales/muitifemelles mais composés de sous-unités
monogames ou polygynes. La majorité des ethnographies portent a croire que lorsque
les conditions écologiques le permettent, I'homme adopte la polygynie, les males les
plus puissants pouvant acquérir plus d’'une femme (Ford et Beach 1952, Van den Berghe
1979; Symons 1979, Flinn et Low 1986). Chez les chasseurs-cueilieurs monogames,
donc, la monogamie exprimerait la rareté des ressources disponibles et refléterait des
conditions écologiques contemporaines et marginales (Alexander et a/. 1979, Flinn et
Low 1986). Au cours de la préhistoire, les chasseurs-cueilleurs avaient probablement
accés a des réserves alimentaires beaucoup plus riches, et la polygynie devait étre plus
fréquente (exemple: les aborigénes d'Australie: Flinn et Low 1986). Certains aspects
morphologiques de 'homme moderne {exemple : la taille des testicules, un dimorphisme
sexuel de la taille corporelle atteignait 20%) suggérent aussi |'existence d’'un passé non
pas de monogamie mais de polygynie ou de monogamie sérielle (Short 1981). De plus,
dans plusieurs sociétés humaines monogames la plupart des individus copulent avec
plus d'un partenaire (voir la revue critique de Symons (1979); voir aussi Smith (1984)
pour les taux de paternité illégitime dans les sociétés humaines).

3 Nous supposons que les sociétés contemporaines de chasseurs-cueilleurs sont les plus représenta-
tives du type d'organisation sociale qui a caractérisé la derniére tranche de la préhistoire humaine.
C'est dans un tel contexte que la sélection naturelle et la sélection sexuelle auraient moulé la
morphologie et le comportement humain.
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En somme, 'homme semble avoir opté pour une stratégie « mixte », prodiguant des
soins patemels indirects et consacrant une part de son énergie a I’accouplement mul-
tiple.

Les scénarios de |’‘évolution des soins patemels chez les hominidés

Nous passons maintenant en revue de fagon sommaire quelques scénarios de |‘homi-
nisation qui s'intéressent particuliérement a I'évolution des soins paternels®.

O Le scénario de Alexander et Noonan. Selon ces auteurs (1979), les hominidés auraient
d’abord traversé une phase de promiscuité au sein de groupes muitimales/multifemelles.
Les données sur les primates montrent qu’au sein de tels groupes, I’ovulation se mani-
feste par des signes comportementaux {(cestrus) et physiologiques visibles, ce qui permet
aux mdles de synchroniser leur copulation avec le moment de I'ovulation. Selon le scé-
nario qui nous occupe, les femelles auraient éprouvé un besoin croissant de soins pater-
nels, et ceci les aurait poussées a développer une stratégie d’accouplement visant a inciter
les males 3 prodiguer des soins a leur progéniture. Sous |'effet de la sélection naturelle,
les femelles auraient graduellement perdu les manifestations morphologiques et compor-
tementales de leur ovulation (cestrus) et développé une réceptivité sexuelle continue de
sorte que l'ovulation serait devenue indétectable (ovulation dissimulée). Les males au-
raient a leur tour évolué de facon a prolonger leurs associations sexuelles avec les fe-
melles réceptives afin de s'assurer de leur paternité. Leur effort reproductif serait donc
passé de |’accouplement multiple a un autre caractérisé par {’octroi de soins parentaux.

O Le scénario de Strassmann. Strassmann (1980) endosse le scénario de Alexander et
Noonan (1979) a I'exception d’un élément. Cet auteur souligne |'importance de distin-
guer les stratégies reproductives des males dominants de celles des subordonnés. En vertu
de leur accés supposément illimité a toutes les femelles les males dominants n’obtien-
draient aucun avantage 3 abandonner la stratégie de copulation multiple pour celle des
soins parentaux. En effet, ils seraient alors contraints d’exercer une surveillance sur
un grand nombre de femelles pendant de longues périodes de temps afin de garantir
leur paternité. Les males subordonnés, quant a eux, sont de toute fagon limités dans
leur accés aux femelles : ils auraient pu augmenter leur succés reproductif en s’associant
a une seule femelle et en s’occupant exclusivement de sa progéniture.

O Le scénario de Symons. Symons (1979, voir également Parker 1987) propose un
autre mécanisme qui aurait pu entrainer la perte de I'cestrus chez les hominidés. Les
femelles auraient d’abord incité les males a leur fournir une part du produit de leur
chasse en échange de faveurs sexuelles. Etant donné les avantages qu'elles en tiraient,
les femelles auraient ensuite étendu la période de leur réceptivité sexuelle pendant toute
la durée du cycle menstruel afin de s'assurer d’'un plus grand nombre de pourvoyeurs,
Ces demniers, ayant perdu la maitrise de la conception et I’assurance de leur paternité,
auraient alors eu tendance a surveiller de fagcon continue une ou plusieurs femelles.
L’objectif d’'une plus grande probabilité de patemité pour les males aurait ainsi ouvert
la voie a I’évolution des soins paternels.

4 Pour d'autres scénarios qui ne portent pas spécifiquement sur les soins paterneis, voir Tanner
et Zihiman (1976), Burley (1979), Baer et McEachron (1982).
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O Le scénario de Benshoof et Thornhill. Les théories précédentes supposent que la
perte de I'cestrus (ovulation dissimulée et réceptivité sexuelle continue) aurait constitué
une condition nécessaire a |'évolution de la monogamie chez les hominidés. Benshoff et
Thornhill {1979) sont en désaccord avec ce principe car, font-il remarquer, les signes
extérieurs de I'cestrus s’expriment chez tous les primates monogames. |ls proposent
plutdt qu’avec I'apparition d'’Homo erectus, la chasse se serait développée et, avec elle,
la coopération, l'intelligence et I'accroissement du volume cérébral. Ce dernier élément
aurait entrainé une réduction de la période de gestation, afin de rendre possible le passage
de la téte de |'enfant dans le canal utérin. 1l en aurait alors résulté des enfants « préma-
turés » et plus vulnérables. Le fardeau des méres étant ainsi augmenté. les males auraient
été poussés a prodiguer davantage de soins paternels, d'autant plus gue les femelles
maintenaient les signes extérieurs de |'ovulation (cestrus) et que la paternité était assurée.
Pendant les périodes d'ancestrus, les males auraient été libres de quitter le groupe pour
chasser, et approvisionner leur partenaire. C'est ainsi que la monogamie aurait été sélec-
tionnée.

D'aprés ce scénario, la perte des signes extérieurs de |'ovulation serait apparue beau-
coup plus tard et pour une toute autre raison que celle invoquée précédemment: les
femelles auraient été sélectionnées de fagon a dissimuler leurs périodes d'ovulation et
étre ainsi en mesure de tromper leur partenaire en copulant avec d'autres males ayant
censément une aptitude darwinienne supérieure.

O Le scénario de Lovejoy. Ce scénario {(Lovejoy 1981; voir aussi Johanson et Edey
1981: 309-342) différe peu de celui de Alexander et Noonan (1979) quant au role de
I'ovulation dissimulée et de I’approvisionnement par le male dans |I’évolution de la mono-
gamie. Son originalité réside dans |'idée que cet approvisionnement masculin consti-
tuerait la force sélective responsable de |'évolution de la bipédie. Celle-ci aurait permis
le transport de la nourriture destinée aux femelles et a leurs enfantsS.

Discussion des scénarios

¢ Le moment de |'apparition des soins paternels chez les hominidés

Seuls deux des scénarios cherchent a identifier le moment de I'apparition des soins
paternels, ceux de Lovejoy (1981} et de Benshoof et Thornhill (1979). Lovejoy fait
correspondre |'évolution des soins paternels avec |'origine de la bipédie, il y a au moins
quatre millions d’années. La principale faiblesse de ce scénario (voir les critiques de
Tooby et DeVore 1987, Kinzey 1987) a trait a la nature des aliments utilisés pour ra-
vitailler les femelles. L'évolution de I'approvisionnement par les males aurait en effet
nécessité un nouveau type de ressources alimentaires particuliérement riches en énergie.
Or, il semble que Australopithecus afarensis/africanus était surtout frugivore {Grine

5 Le catalyseur de ces changements aurait été la « transition démographique » provoquée par les
changements climatiques du Miocéne il y a cinq millions d’années. La plupart des grands singes
du Miocéne auraient été incapables de s’habituer a ces nouveaux environnements a cause de leur
potentiel restreint de croissance démographique. Les hominidéds, par contre, par le biais d'un
accroissement de l'investissement parental male (approvisionnement et bipédie) auraient été en
mesure d’augmenter les chances de survie de leur progéniture, et de réduire I'intervalle entre les
naissances. Ceci aurait eu pour effet d'accélérer le taux de reproduction des hominidés et de
conduire a leur rayonnement lors du Plio/Pleistocéne.
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1981). Comme la plupart des fruits se trouvent en petites concentrations, il apparait
peu probable que ce type de ressources ait pu constituer une pression sélective suffisante
pour |'évolution de I'approvisionnement. Par ailleurs, selon ce méme scénario, |'appro-
visionnement par le mile aurait eu pour effet de prolonger la phase pré-aduite de I'onto-
génése humaine (maturation différée). Or les données paléontologiques contredisent
cette idée. En effet, des analyses récentes ont montré que le scheme de développement
ontogénétique des australopithéques graciles et robustes et d’Homo habilis étaient iden-
tiques a ceux des grands singes (Bromage 1987).

Contrairement a Lovejoy, Benshoof et Thomhill proposent que I’approvisionnement
par les males a coincidé avec |’apparition du genre Homo il y a 1,6 million d’années,
soit 2 millions d'années aprés |’apparition du premier australopithéque bipéde. Ce scé-
nario nous semble vraisemblable pour la raison suivante. L'idée que le gibier a occupé
une importance croissante dans le régime alimentaire des hominidés et qu’il constitue
une source d’énergie concentrée s'accorde aisément avec les données comportementales.
Les camivores sont les seuls mammiféres chez qui le male pratique |‘approvisionnement
(Kleiman et Eisenberg 1973, Moehiman 1986). De plus, lorsqu’il y a partage de nourri-
ture chez les primates, ¢’est principalement de viande fraiche qu'il s'agit (Teleki 1973,
Strum 1981). Cette idée trouve aussi un appui dans les données paléontologiques. On ne
posséde en effet aucune preuve de consommation de viande avant Homo erectus; et
Homo habilis est aujourd’hui considéré par plusieurs comme un charognard (lsaac et
Crader 1981, Binford 1985, Shipman 1986, Blumenschine 1987; mais voir Parker 1987).

En résumé, il semble bien que |'approvisionnement par le méle chez les hominidés
n‘ait pu commencer avant le stade d’Homo habilis vers 2,3 millions d’années, et qu’il ne
se soit pas généralisé avant |'apparition de la chasse, avec Homo erectus il y a environ
1,6 million d’années.

¢ Les causes de |'apparition des soins patemnels chez les hominidés

Nous pouvons résumer en trois éléments essentiels la dynamique causale de I'évolu-
tion des soins paternels que proposent ces scénarios.

a) ls postulent tous que la structure sociale initiale des hominidés était semblable
a celle des chimpanzés (groupes muitimales/multifemelles).

b} lis ont en commun l'idée que les hominidés sont ensuite parvenus 3 une phase
de monogamie. Tous les scénarios sont donc en accord avec |'hypothése men-
tionnée plus haut selon laquelle I‘origine des soins paternels est intimement liée
a I'assurance de paternité, elle-méme garantie par la monogamie.

c) Deux chemins différents auraient pu mener a cette probabilité élevée de pater-
nité : I'ovulation dissimulée et la réceptivité continue des femelles {(Alexander et
Noonan, Strassmann, Symons, Lovejoy); le maintien, au contraire, des signes
extérieurs associés a |'eestrus (Benshoof et Thomhill).

Considérons ces deux derniers mécanismes. Selon le premier, les femelles auraient
été sélectionnées de facon a dissimuler leur ovulation en perdant leur période bien définie
d'eestrus et en devenant sexuellement réceptives tout au long du cycle menstruel. Une
telle stratégie évolutive serait cependant instable {(sensu Maynard Smith 1974) car les
femelles qui auraient perdu leur astrus auraient été sexuellement moins attrayantes et
donc initialement défavorisées par rapport aux femelles qui conservaient leur cestrus et,



142

partant, leur attrait sexuel, En outre, selon ce scénario, toutes les femelles auraient été
sujettes 3 développer en fait une stratégie de proceptivité continue, c'est-a-dire a re-
chercher activement les rapports sexuels. Cette stratégie ne meénerait donc pas néces-
sairement 3 la monogamie. Elle caractérise d’'ailleurs les chimpanzés nains, qui ne sont
pas monogames (Kano 1980, 1982; Badrian et Badrian 1984). Ce premier mécanisme
semble donc douteux.

Benshoof et Thornhill suggérent un autre mécanisme. Les femelles hominidés au-
raient présenté a |'origine des signes manifestes d cestrus. Suite a I'accroissement de la
taille du cerveau et a la réduction de la période de gestation, elles auraient donné nais-
sance a des enfants plus vulnérables et dépendants. Par voie de conséquence, elles au-
raient eu un besoin accru d’aide masculine pour s'acquitter de leur tache parentale. Dans
ce scénario donc, la paternité des males est assurée par le maintien des périodes d’'ces-
trus et non pas par leur disparition. Par ailleurs, il est a noter que Benshoof et Thornhill
limitent leur scénario a I'évolution de la monogamie. Mais leur hypothése n’est nulle-
ment incompatible avec l'existence de la polygynie. Vu la nature indirecte des soins
paternels chez 'homme (l’approvisionnement), un male aurait en effet pu prendre en
charge plus d’une femelle®.

Ce scénario nous parait plus plausible. || rend compte de la plasticité des rapports
sexuels humains et n‘est pas nécessairement fondé sur une phase de monogamie. Ni les
données ethnographiques contemporaines ni les caractéres morphologiques des homi-
nidés (Kinzey 1987) n’appuient d’ailleurs I'hypothése d'une phase monogame. Par exem-
ple, les australopithéques, Homo habilis et Homo erectus étaient sexuellement dimor-
phigues au niveau de la taille du corps, des machoires et des dents (Wolpoff 1973, Johan-
son et White 1979). Or, le dimorphisme sexuel est difficilement compatible avec la
monogamie : les espéces de mammiféres monogames présentent typiquement peu de
dimorphisme sexuel (Clutton-Brock 1984).

Examinons maintenant la supposition selon laquelle les premiers hominidés auraient
été caractérisés par un systéme de reproduction multimale/ multifemelle de type chim-
panzé. Chacun des scénarios invoque |'argument phylogénétique postulant que les chim-
panzés sont les plus proches parents de 'homme moderne. Pourtant, les données bio-
moléculaires, chromosomiques et morphologiques ne confirment pas cette affirma-
tion. Il se pourrait que les gorilles et les chimpanzés soient plus proches parents qu'ils
ne le sont de I'étre humain, ou encore que les gorilles et ’‘homme soient les plus appa-
rentés (voir les revues critiques de Tanner 1987, Ciochon 1983, Andrews et Cronin
1982). Dans une étude cladistique sur les caractéristiques comportementales des grands
singes africains et de 'homme, Wrangham (1987) constate également qu’on ne peut
exclure la possibilité que les premiers hominidés aient eu une organisation sociale uni-
male semblable a celle des gorilles.

6 Une critique importante du scénario de Benshoof et Thornhill porte cependant sur leur explica-
tion de la disparition des signes extérieurs de |'ovulation. Selon eux, cette disparition aurait évolué
en tant que mécanisme permettant aux femelles de tromper leur partenaire. Strassman (1981)
s'oppose a cette idée en prétendant que cette infidélité sexuelle aurait réduit la probabilité de
paternité au point d'inciter les méles a abandonner tout soin paternel. Cette critique néglige ce-
pendant deux points importants: 1) étant donné la complexité du comportement social et du
langage chez les hominidés, les males avaient recours a un vaste éventail de vérifications cognitives
et de rétablissements d'équilibre quant 3 I'infidélité; 2) lorsque la promiscuité atteint un degré
élevé dans certaines sociétds, les males semblent effectivement réagir en retirant leurs soins pa-
ternels et en les transférant aux enfants de leurs soeurs (Alexander 1974).
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Les auteurs de scénarios invoquent aussi des analogies écologiques pour justifier la
supposition selon laquelle la structure sociale des premiers hominidés ressemblait a celle
des chimpanzés. lls font remarquer que chez les primates actuels, et supposément chez
les premiers hominidés, un habitat de savane favorise la formation de groupes multi-
males/muitifemelles (Alexander et Noonan 1978, voir aussi Baer et McEachron 1982).
Cependant, les plus anciens hominidés (Australopithecus afarensis) semblent avoir passé
une part considérable de leur temps dans les arbres (caractéres morphologiques : Jungers
1982, Sussman, Stern et Jungers 1984, Senut et Tardieu 1985; aspects paléoécologiques :
Vrba 1985). En outre, il existe une différence importante entre le chimpanzé et 'aus-
tralopithéque dans I’épaisseur de I'émail des molaires et la grosseur des dents postérieures
(Greenfield 1980, Wolpoff 1980), ce qui suggére fortement des schémes alimentaires et
des niches écologiques différents. Pour ces raisons, il est difficile d’établir des analogies
écologiques entre les chimpanzés modernes et les hominidés.

Ainsi, ni les relations phylogénétiques entre les grands singes africains et I'homme
ni la paléoécologie des premiers hominidés ne confirment la supposition. Qui plus est,
rien ne nous empéche de construire un scénario dans lequel |’ancétre commun des grands
singes africains et des hominidés aurait eu un tout autre systéme de reproduction, rela-
tivement primitif, semblable par exemple a celui des orang-outangs contemporains. Ces
derniers sont plutot solitaires, les femelles adultes occupant chacune une aire vitale res-
treinte et les males habitant des aires plus vastes qui chevauchent celles des femelles.
Mailes et femelles ne s'associent que pour s'accoupler. On peut aisément concevoir qu‘une
telle structure ait pu étre a I’origine des systémes de reproduction a la fois des gorilles,
des chimpanzés et des premiers hominidés. De plus les caractéres reproductifs des orang-
outangs peuvent aisément représenter la condition ancestrale de ces caractéres chez les
grands singes africains et les hominidés : les femelles orang-outangs n‘ont pas d’enflures
sexuelles, elles s’accouplent tout au long de leur cycle menstruel et leurs comportements
sexuels s'apparentent a ceux de I’étre humain (copulation ventro-ventrale, manipulation
des organes génitaux de la femelle, longue durée de copulation : (Galdikas 1981, Nadler
1981, Harcourt 1981, Short 1981).

Partant de ce raisonnement, nous pourrions proposer que les premiers hominidés
auraient initialement conservé cet ancien systéme alors que les gorilles et les chimpanzés
se spécialisaient dans d’autres directions (enflures sexuelles trés discrétes chez les gorilles,
prononcées chez les chimpanzés). Cette hypothése a |'avantage de ne pas nécessiter une
explication pour la perte des enflures sexuelles {par exemple : Tanner et Zihlman 1976,
Manson 1986). En outre, ce scénario concurrent ne contredit pas les données paléonto-
logiques actuelles. A ce jour, I'ancétre le plus probable des hominidés et des grands singes
africains semble avoir été I'un des sivapithéques/ramipithéques (Wolpoff 1982). Or,
I'orang-outang semble aussi descendre de I'un des sivapithéques (Andrews et Cronin
1982). Il se pourrait donc que |'orang-outang moderne, a la maniére d'un « fossile vi-
vant », ait tout simplement conservé le méme systéme de reproduction que I'ancétre
commun des grands singes africains et des hominidés. Selon ce scénario, la transition
vers Homo habilis /erectus se serait donc faite sans passer par une phase d‘organisation
sociale semblable a celle du chimpanzé.

Conclusion

Notre revue des soins paternels chez les primates révéle qu’au sein des espéces multi-
males et unimales, I'effort reproductif masculin se limite, dans la grande majorité des

cas, & une stratégie d'accouplement multiple et une quasi-absence de soins paternels.
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Chez les espéces monogames ou monogames/polyandres, des conditions écologiques
particuliéres ont amené les males & s'associer a une seule femelle. Dans une telle situa-
tion, 'assurance de paternité est élevée et les males peuvent, chez plusieurs de ces es-
péces, augmenter leur succés reproductif par I’octroi de soins paternels directs et intensifs.

A la différence de tous les autres primates méles, 'homme semble avoir établi un
équilibre entre soins paternels et effort copulatoire. |l conserve sa tendance fondamentale
de mammifére a la polygynie, mais il augmente son succés reproductif par I'octroi de
soins paternels, surtout indirects.

Un genre récent de scénario de I'lhominisation se penche sur l’évolution du compor-
tement et du systéme de reproduction en particulier. Ces scénarios partagent un certain
nombre d’éléments: 1) les premiers hominidés seraient passés par une phase d’organisa-
tion sociale de type chimpanzé; 2) ce systéme multimale/multifemelle aurait a son tour
engendré un systéme monogame; 3) I'avénement des soins paternels aurait joué un rdle
clé dans cette transformation. Ces scénarios différent toutefois dans 'explication qu’ils
donnent de la transition vers {a monogamie. Selon la majorité d’entre eux, la dissimula-
tion de |'ovulation aurait d’abord été sélectionnée chez les femelles, ce qui aurait « forcé »
les males a s'associer a elles pour s’assurer de leur paternité. Une minorité d'auteurs pro-
posent, au contraire, que le maintien d'une ovulation manifeste aurait garanti la certi-
tude de paternité et conduit a la monogamie. La dissimulation de I'ovulation serait
apparue plus tard, pour une autre raison.

Si nous supposons que les premiers hominidés avaient une structure sociale de type
chimpanzé, le point de vue minoritaire apparait le plus plausible. Cependant, cette
supposition initiale doit étre remise en question car on ne dispose d‘aucune preuve
paléontologique ou primatologique solide nous permettant de croire que les premiers
hominidés avaient une organisation sociale de ce type. |l se peut que d’autres scénarios,
a venir, suggerent que les premiers hominidés ont en fait traversé une phase au cours
de laquelle leur organisation sociale était similaire & celle de |'orang-outang (solitaire)
ou du gorille (groupes unimales). De tels scénarios nous conduiront peut-étre 3 des
explications plus satisfaisantes que celles dont on dispose aujourd’hui sur l'origine et
I'évolution des soins paternels chez les hominidés.

(Texte inédit en anglais traduit par Bernard Chapais, Catherine Lussier et Daniel Pérusse)
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L’évolution des soins paternels chez les primates et les hominidés

Dans cet article, nous nous penchons sur I'évolution de I'une des caractéristiques com-
portementales les plus remarquables de V'espéce humaine : la participation du male aux
soins parentaux. Dans un premier temps, nous passons en revue le phénomeéne des soins
paternels chez les primates, afin d’établir I'arriére-plan de I'évolution de ces soins chez
I'étre humain. Nous examinons ensuite divers scénarios de I'hominisation qui s'intéres-
sent explicitement a I'évolution des soins paternels. Nous tentons d’‘en faire ressortir
les points communs ainsi que les faiblesses et nous suggérons certaines avenues pour la

recherche future.
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The Evolution of Paternal Care in Primates and Hominids

In this paper, | examine one of the most intriguing behavioural trait of the human spe-
cies: the participation of the male to parental care. First, | briefly review the existence
of paternal care in non-human primates in order to shed some light on the phylogenetic
background of this behaviour in Homo sapiens. | then consider some of the recent sce-
narios of hominization that explicitely incorporate the evolution of paternal care in
their schemes. The common elements and respective weaknesses of those scenarios are
stressed, and future lines of research are suggested.
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