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MOTS CLES Résumé L'objectif de cet article est d’identifier précisément les facteurs a l’origine de
Phylogenése ; l’évolution de la sexualité humaine. Les anAalyses présentées c,on,cernent principalement
Comportement ’évolution des facteurs, proximaux, qui contrdlent la copulation hétérosexuelle prototypique
sexuel ; des mammiféres. Les données ont été recueillies a partir d’une revue de la littérature qui
Copulation ; concerpe [’évolution des facteu’rs ’neurobiologiques du comportement se>fuel mammalien. Plu-
Renforcement ; sieurs études, en biologie, en genétique et en neurosciences, ont mis en évidence que certains
Phéromones ; de ces facteurs sont modifiés ou altérés au cours de l’évolution. Chez les primates, les circuits
Hormones sexuelles ; olfactifs sont altérés, les activités sexuelles se dissocient des cycles hormonaux (la reproduc-
Humains tion et le comportement sexuel deviennent indépendants), le réflexe copulatoire de la lordose

n’est plus fonctionnel, et le développement du cortex est majeur chez U’étre humain. Pour ces
raisons, ’analyse des données disponibles suggére que : (1) la dynamique du comportement
sexuel a significativement évolué a partir des primates anthropoides ; (2) la dynamique fonc-
tionnelle de la copulation hétérosexuelle est tres probablement désorganisée ; (3) la dynamique
comportementale qui émerge chez les hominidés — a partir des facteurs encore existants de
la copulation hétérosexuelle — correspond vraisemblablement a une dynamique de recherche
des récompenses érotiques, au moyen de la stimulation des zones érogenes ; et (4) chez l’étre
humain, en raison du développement majeur de la cognition, la sexualité est structurée par les
représentations culturelles.
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Summary The aim of this article is to make a precise identification of the factors involved
in the evolution of human sexuality. The analyses presented concern mainly the evolution of
proximal factors that govern prototypical heterosexual copulation in mammals. The data was
collected from a review of the literature concerning the evolution of neurobiological factors
of sexual behaviour in mammals. Several studies, in biology, genetics and neurosciences, have
shown that some of these factors have changed over the course of evolution. In primates, the
olfactory circuits are impaired, sexual activities are dissociated from hormone cycles (reproduc-
tion and sexual behavior have become independent one from the other), the lordotic mating
reflex is no longer functional and the cortex is highly developed in human beings. For these
reasons, the analysis of available data suggests that: (1) the dynamics of sexual behaviour has
significantly evolved from the anthropoid primates; (2) the functional dynamic of heterosexual
copulation is very probably disorganized; (3) the behavioural dynamics that emerge with the
hominidae — from factors that still exist in heterosexual copulation — would seem to be based
on a quest for erotic reward, by stimulation of the erogenous zones; and (4) in humans, due to

the extensive cognitive development, sexuality is structured by cultural representations.
© 2016 Elsevier Masson SAS. All rights reserved.

Introduction

Les observations éthologiques du comportement sexuel des
mammiféres montrent qu’il existe de grandes différences
entre « le comportement sexuel stéréotypé des mammiferes
non primates et l’étonnante variété des comportements
sexuels humains » (Agmo, 2007). De plus, des données
physiologiques et neurobiologiques décrivent des modifica-
tions ou des altérations de certains facteurs qui controlent
la reproduction des mammiféres, et qui semblent pouvoir
expliquer I’évolution de la sexualité.

L’objectif de cet article est de faire une revue de la lit-
térature traitant de ces modifications biologiques, de les
mettre en rapport avec les changements comportementaux
observés et de rechercher les correspondances entre les
modifications structurelles et les évolutions fonctionnelles.

Causes proximales et ultimes de [’évolution

Pour mieux comprendre |’évolution des comportements, on
peut distinguer plusieurs types de causes a l'origine de
ces comportements : distales ou ultimes (fonctionnelles
et phylogénétiques) et proximales (ontogénétiques, struc-
turelles et immédiates). Les causes distales ou ultimes
correspondent, en simplifiant, a tous les facteurs qui ont agi
sur les especes ancestrales ; par opposition, les causes proxi-
males correspondent aux facteurs agissant sur les especes et
organismes actuels, en particulier dans leur environnement
immédiat.

Les causes fonctionnelles sont liées aux fonctions biolo-
giques fondamentales. Sous l’effet de la sélection naturelle,
certains comportements ont évolué car ils ont été plus adap-
tés pour permettre la survie de l’individu et/ou de ’espeéce.
Les causes phylogénétiques correspondent a des causes héri-
tées du phylum ancestral. Par exemple, les phéromones
sont une des causes des comportements des mammifeéres,
car c’est une organisation olfactive commune aux ver-
tébrés. Les causes ontogénétiques sont des facteurs qui
apparaissent au cours du développement de l’organisme.
Par exemple, les hormones induisent le développement
des structures motrices et olfactives qui permettent la

copulation hétérosexuelle. Les causes structurelles corres-
pondent aux facteurs contrélant un comportement qui est
spécifiquement organisés dans |’organisme. Par exemple les
circuits précablés du réflexe sexuel de la lordose de la
femelle. Les causes immédiates correspondent aux stimuli
internes (état hormonal, horloge interne...) ou externes
(stimuli sensoriels. ..) qui déclenchent un comportement.
En général, il est assez difficile de décrire de maniéere
fiable, et de comprendre, les causes ultimes de ’évolution.
Les especes ancestrales ont disparu et le matériel archéo-
logique est rare et parfois difficile a interpréter. Les causes
écologiques et/ou évolutives ne sont pas toujours facile a
identifier (Young et al., 2010) et parfois dépendent de phé-
nomeénes aléatoires (Nei et al., 2008 ; et voir Jacob, 1977).
De plus, de nouvelles découvertes ou concepts peuvent
modifier en profondeur les modéles théoriques, comme :
les mutations épigénétiques dans l’évolution (Cubas et al.,
1999), la « sélection de groupe » (Wilson et Wilson, 2007),
ou la coévolution (avec ’exemple de ’homme et du chien).
Autre exemple, la théorie du remplacement, dominante
dans les années 1990, supposait qu’homo sapiens avait
« remplacé » les autres espéces du genre Homo (par élimi-
nation ou meilleure capacité d’adaptation). Mais des études
récentes en génétique suggérent l’existence de croisements
entres ces espéces (Green et al., 2010 ; Seguin-Orlando
et al., 2014), suggérant un autre modéle théorique de
’évolution (théorie du métissage), et suggérant de surcroit
que la sexualité de certaines espéces du genre Homo pouvait
étre inter-espéces et interféconde (Condemi et al., 2013).
Par contre, il est plus aisé d’identifier les causes
proximales, car il est possible d’observer et d’étudier expé-
rimentalement les espéces actuelles. Pour cette raison,
cet article concerne principalement ’étude des causes
proximales de U’évolution du comportement sexuel des
mammiféres. L’étude est centrée sur la copulation, le
comportement crucial qui permet le dép6t du sperme
dans le vagin, permettant ainsi la fécondation. Comme
la copulation est un comportement fondamental, abso-
lument nécessaire a la survie de Uespece, elle est, de
ce fait, vraisemblablement soumise a une intense pres-
sion des mécanismes de la sélection naturelle. Pour cette
raison, ’étude de ’évolution des facteurs qui controlent
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la copulation devrait permettre de mettre en évidence
’histoire évolutive du comportement sexuel, en particulier
chez les primates et dans U’espece humaine. Les données
relatives aux femelles des mammiféres sont privilégiées,
car ’évolution du comportement sexuel des mammiféeres
femelles est assez bien connue, et surtout les différences
comportementales entre les especes sont importantes,
clairement compréhensibles, et significatives. Le cas des
mammiféres males est un peu plus complexe, mais relative-
ment similaire pour |’évolution des principaux facteurs (voir
Wunsch, 2014 pour des explications complémentaires).

Principaux facteurs biologiques controlant la
sexualité des mammiféres

Dans l’étude des comportements, il est trés important
d’identifier les facteurs primordiaux, c’est-a-dire les fac-
teurs qui sont les plus importants, qui sont de U'ordre de
U’inné (Kobayakawa et al., 2007 ; Moncho-Bogani et al.,
2002) et qui agissent en premier. En effet, les mam-
miféres ont de grandes capacités d’apprentissages, et
beaucoup de caractéristiques observées a |’age adulte ont
été acquises au cours du développement et des interactions
avec U’environnement et les congénéres. Les nombreuses
recherches, réalisées en particulier chez les rongeurs, ont
permis d’identifier les principaux facteurs qui contrélent le
comportement sexuel (Knobil et Neill, 2005). Ces facteurs,
primordiaux et proximaux, contrélent le rapprochement du
male et de la femelle (phase appétitive), la copulation
(phase consommatoire), les apprentissages sexuels, et le
controle global de la reproduction.

Les hormones sont un facteur majeur de la reproduc-
tion chez les mammifeéres. Elles ont deux roles principaux :
un role organisationnel durant le développement et un role
activationnel a l’age adulte. En particulier, les hormones
sexuelles activent, coordonnent et controlent la plupart des
autres facteurs du comportement de reproduction (Thibault
et Levasseur, 2001).

Les circuits olfactifs (épithélium olfactif, organe voméro-
nasal, amygdale voméronasale. . .), qui détectent et traitent
les phéromones sexuelles, permettent la réalisation de la
partie initiale du comportement de reproduction, c’est-
a-dire U’évaluation du partenaire, U'excitation, puis le
rapprochement physique des partenaires (Keller et al.,
2009).

Les réflexes sexuels, qui correspondent a des structures
précablées dans le systéme nerveux, permettent lorsque les
partenaires sont en contact physique la réalisation de la
copulation et la fécondation des gamétes. Chez les mammi-
feres, il existe 3 types de réflexes sexuels innés : moteurs,
autonomes et neuroendocriniens. Les réflexes moteurs sont
la lordose (Pfaff et al., 1994) et I’immobilisation chez la
femelle, et les poussées pelviennes et l’intromission chez le
male (Meisel et Sachs, 1994). Les réflexes autonomes sont la
lubrification vaginale chez la femelle, et I’érection (Giuliano
et Rampin, 2004) et ’éjaculation (Allard et al., 2005) chez
le male. Il existe également un réflexe neuroendocrinien
dans quelques espéces, ’ovulation réflexe, provoquée par
le coit (Spies et al., 1997). Ce réflexe, qui existait appa-
remment chez toutes les espéces ancestrales (Pavlicev et

Wagner, 2016), optimise la fécondation en libérant l’ovule
lorsque le sperme est déposé dans le vagin.

Le systéme de récompense, activé en particulier par
la stimulation des zones érogenes durant la copulation
(Cibrian-Llanderal et al., 2010 ; Matsumoto et al., 2012),
participe a de nombreux apprentissages sexuels (Pfaus
et al., 2012).

Enfin, les processus cognitifs servent a adapter le
comportement sexuel a ’environnement et a l’améliorer par
la mémorisation et [’évaluation des expériences sexuelles
antérieures.

Ce qui est remarquable, c’est que tous ces facteurs sont a
’origine d’un véritable comportement de reproduction. Ces
facteurs permettent, sans aucun apprentissage préalable,
soit de déclencher une excitation hétérosexuelle (Sachs,
1997), soit d’exécuter une séquence copulatoire autonome
ou motrice (Pfaff et al., 1994). Ils permettent également
d’orienter les apprentissages vers |’optimisation de la copu-
lation hétérosexuelle (Pfaus et al., 2012). Ainsi, tout est
organisé pour la copulation hétérosexuelle et la féconda-
tion, quand les gametes sont matures, et a la saison propice
chez les especes saisonniéres.

Mais, chez les primates, on observe que plusieurs de
ces facteurs proximaux sont altérés et/ou modifiés, ce qui
entraine une évolution de la dynamique du comportement
sexuel.

Evolution des facteurs proximaux de la
sexualité

Les études récentes ont mis en évidence que chez les
mammiféres, en particulier chez les primates, les facteurs
proximaux qui contrélent le comportement sexuel ont évo-
lué (Fig. 1).

Les sections suivantes présentent les principales modi-
fications et/ou les altérations observées sur les facteurs
proximaux du contréle du comportement sexuel, ainsi que
leurs implications probables sur la dynamique de ce compor-
tement. A noter que ne sont ici présentées que les analyses
de U’évolution qui permettent de comprendre, in fine, la
sexualité humaine.

Altération de ’olfaction chez les catarrhiniens

Chez les mammiféres, Uolfaction est constituée de plu-
sieurs sous-systémes situés généralement dans la cavité
nasale (principalement Uépithélium olfactif et U'organe
voméronasal). Plusieurs constituants moléculaires de ces
sous-systémes sont altérés au cours de ’évolution, altérant
en particulier la communication par sighaux chimiques entre
les animaux.

Evolution observée

Dans Uépithélium olfactif, on observe des altérations
particulierement importantes dans |’espece humaine : envi-
ron 60 % des genes des récepteurs olfactifs (génes OR)
deviennent des pseudogénes (Gilad et al., 2003). L’organe
voméronasal, qui joue un role majeur dans la détection
de signaux olfactifs innés, est altéré chez les primates de
’ancien monde (catarrhiniens : cercopithéques, hylobati-
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Crédits des photographies. Auteurs chez 123RF Banque d’images : Nrey (lémurien), Innocent (tarsien), Farinosa (ouistiti),

Aum1956 (gibbon), Isselee (chimpanzé) ; Wikimedia : Iwatayama (macaque) Rodriguez (chimpanzé).

dés et hominidés). Les génes de la protéine TRPC2, un
canal ionique essentiel a 'activité sensorielle de ’organe
voméronasal, deviennent des pseudogénes (Zhang et Webb,
2003). Et tout particulierement, chez U’humain, environ
90 % des génes des récepteurs aux phéromones (génes VR1,
VR2 et TAAR) sont altérés (tant dans |’organe voméronasal
que dans U’épithélium olfactif — Nei et al., 2008).

Ces altérations de plusieurs types de génes olfactifs ne
sont pas des faits isolés. En effet, on constate une ten-
dance évolutive générale : les sens chimiques (olfaction et
golit), pourtant si fondamentaux chez les animaux (Brennan
et Zufall, 2006 ; Wyatt, 2009), perdent de leur importance
chez les primates (Liman, 2006 ; Swaney et Keverne, 2009).

Implications fonctionnelles

Au niveau fonctionnel, les phéromones sont impliquées dans
de nombreuses fonctions (Keller et Bakker, 2009), telles
[’évaluation du partenaire (Hurst, 2009), ’orientation hété-
rosexuelle (Martinez-Ricos et al., 2008 ; Roberts et al.,
2010 ; Stowers et al., 2002 ; mais voir Pankevich et al., 2006 ;
et Kimchi et al., 2007), la formation de ’attachement entre
les partenaires de copulation (Young et Wang, 2004) et les
conditionnements sexuels (Lanuza et al., 2008). L’altération
de la capacité de détection des phéromones entraine, d’une
maniére variable en fonction du niveau de pseudogénisation
dans chaque espéce, une altération de ces fonctions. C’est

ce qu’on observe chez les hominidés — et dans l’espece pro-
bablement la plus proche de ’humain, les chimpanzés pan
paniscus (bonobos) — ou chaque hominidé a des activités
tant hétérosexuelles qu’homosexuelles, et sans attache-
ment exclusif a un partenaire (Bagemihl, 2000 ; De Waal,
1988).

Disparition fonctionnelle du réflexe copulatoire de
lordose chez les hominidés

Chez les mammiferes, dés que les animaux sont en contact
physique, la copulation est effectuée grace a une succession
de réflexes sexuels (lordose, lubrification vaginale, érection,
poussées pelviennes, éjaculation. ..). On observe a partir des
hominidés (orangs-outans, gorilles, chimpanzés et humains)
la disparition fonctionnelle du réflexe de lordose et une tran-
sition des activités copulatoires réflexes vers des activités
sexuelles acquises.

Evolution observée

Le réflexe sexuel moteur de la lordose, qui est indispensable
chez la femelle et dans de nombreuses espéces pour réaliser
la copulation, est précablé dans le systeme nerveux (Pfaff
et al., 1994). On observe que ce réflexe de lordose, ainsi
que le réflexe associé d’immobilisation, est présent chez les
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mammiféres non primates. Il est également présent chez les
primates prosimiens (lémuriens, tarsiens...).

C’est a partir des anthropoides (les simiens, ou les singes)
qu’on observe une absence progressive de la lordose réflexe,
parallélement a ’absence progressive d’effets hormonaux
importants et d’cestrus (Dixson, 2009 : 101—2). Chez les
cercopithéques (macaques...), le réflexe de lordose est
encore fonctionnel, mais il est intégré dans des activités
sexuelles et aussi sociosexuelles, comme la présentation.
Cette activité sociosexuelle de présentation (qui corres-
pond aux mémes séquences que la lordose : courbure du
dos et déplacement latéral de la queue, ce qui présente la
région génitale), ne dépend plus d’un contréle hormonal,
mais est réalisée en fonction de la situation sociale (Hanby,
1976).

Chez les hominidés, la lordose et ’immobilisation sont
absentes, méme durant la phase péri-ovulatoire. La récep-
tivité de la femelle n’est ni obligatoire, ni passive. Elle
peut activement éviter ou refuser le male, ou terminer
la monte (Dixson, 2009 : 101—2). En particulier chez la
femme, la stimulation sexuelle de la croupe ne déclenche
plus ni 'immobilisation ni la position réflexe de lordose.
Une femme peut méme avoir une vie sexuelle épanouie sans
jamais se mettre en position de lordose.

Implications fonctionnelles

Chez les femelles des hominidés, on observe que les réflexes
moteurs de la copulation sont remplacés par de nouvelles
activités sexuelles, dont plusieurs sont sans aucun rapport
avec la copulation et la fécondation. Par exemple, des acti-
vités de stimulations sexuelles des organes lactogenes (les
seins), ou des extrémités du tube digestif (la bouche avec
le baiser et ’anus avec la sodomie), ou la masturbation
réciproque. Et méme pour la copulation, la position innée
de lordose de la femelle est remplacée chez la femme par
des positions apprises, comme le coit en face-a-face. Au
niveau fonctionnel, on observe ainsi dans le comportement
sexuel une transition dans |’exécution motrice des activités
sexuelles : en particulier chez la femelle, les réflexes sexuels
moteurs innés qui permettent la copulation sont remplacés
par des activités de nature érotique et apprises (Wunsch,
2014).

Dissociation des activités sexuelles des cycles
hormonaux, chez les hominiens

Chez les mammiferes, les hormones sexuelles (cestrogénes,
androgénes. ..) jouent un role majeur dans le controle du
comportement sexuel. Mais a partir des primates homi-
niens (chimpanzés et humains), on observe que les activités
sexuelles se dissocient progressivement des cycles hormo-
naux qui contrélent la reproduction.

Evolution observée

L’évolution du controle hormonal est particuliérement
observable chez les femelles des mammiféres. Chez les
femelles non anthropoides (quasiment tous les mammi-
féres sauf les singes), les activités sexuelles dépendent de
la concentration maximale des hormones (en particulier
des cestrogenes). En simplifiant, les pics de concentra-
tions d’cestrogénes déclenchent simultanément [’ovulation

Activité
sexuelle
(cestrus)

Inhibition de I'activité sexuelle

B0 =
404 Progestérone

1 (enng/mb CEstradiol

(en pg/ml)

// Activité
’ sexuelle

1 e _- .(9 heures)
B -2 -1 i 0 . 1
sl o\a’{‘o“ \
RATE -~ oY
-~ \
/

FEMME _. ~ DISSOCIATION \

-~ Période de fécondite \

® .
14 Ovulation 94

— 28
0 Regles i Jour du cycle

Motivation et activité sexuelle possibles en continu
durant tout le cycle

Figure 2  Dissociation des activités sexuelles de la reproduc-
tion. On observe que chez les rongeurs femelles, les activités
sexuelles sont limitées a la période de concentration maxi-
male des hormones et d’ovulation, alors que chez la femme,
les activités peuvent avoir lieu durant tout le cycle. Les acti-
vités sexuelles deviennent graduellement quasi indépendantes
des variations de concentration hormonale (courbes hormonales
d’aprés Thibault et Levasseur, 2001). En grisé (ou vert), périodes
ou les activités sexuelles sont possibles au cours du cycle (chez
la rate, environ 9 heures au cours du cycle de 4-5 jours).

(effets physiologiques) et le comportement de reproduction
(effets motivationnels et comportementaux), de telle sorte
que la copulation est couplée a 'ovulation (Fig. 2, haut,
rate). Chez la plupart des mammiféres, ’augmentation
de la concentration sanguine des cestrogénes provoque
simultanément des effets physiologiques et des effets
comportementaux, de telle sorte que les activités sexuelles
ne sont effectuées que lorsque ’appareil reproducteur est
fécondable. Ainsi, le sperme n’est déposé dans le vagin
que lorsqu’un ovule est mature (Thibault et Levasseur,
2001).

Mais on observe une évolution majeure a partir des
mammiféres anthropoides. L’activité sexuelle des femelles
n’est plus limitée a la période péri-ovulatoire. Elle peut
exister méme aprés ovariectomie. Les femelles prépu-
béres peuvent également avoir des activités sexuelles avant
la puberté, contrairement aux femelles non anthropoides
(Dixson, 2009 : 93). Cette dissociation des activités sexuelles
des cycles hormonaux est bien mise en évidence par les
comparaisons inter-espéces, a la fois des cycles hormonaux
et des périodes d’activités sexuelles (Fig. 2).

Cette dissociation des activités sexuelles de la repro-
duction est progressive et devient importante chez les
hominiens. Elle est majeure chez pan paniscus (chimpan-
zés bonobos) (Fig. 3 — Furuichi, 2011). Et elle est quasi
compléte chez la femme, ou les activités sexuelles peuvent
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cycles hormonaux semble devenir importante chez Pan panis-
cus (bonobo). La différence apparemment la plus notable est la
longue période d’aménorrhée post-partum chez Pan troglodytes
(chimpanzé commun). Les femelles chimpanzées ne sont en
cestrus et réceptives qu’en moyenne 12,5 jours par cycle durant
11,5 mois avant 5 ans d’ancestrus post-partum. Au contraire, la
réceptivité des bonobos ne diminue pas avec la lactation (De
Waal, 1988). Les femelles Bonobos sont en cestrus ou en pseudo-
cestrus et réceptives durant la majorité de la période inter
parturitions (Furuichi, 2011). Schéma adapté d’apres Furuichi
(2011).

avoir lieu durant tout le cycle. Méme s’il existe encore une
influence résiduelle cestrale (Tarin et Gomez-Piquer, 2002)
et saisonniére (Foster et Roenneberg, 2008), il n’existe plus
d’inhibition comportementale.

Implications fonctionnelles

Il est trés important de noter que les hormones jouent
toujours des roles biologiques majeurs chez tous les pri-
mates. L’évolution du role des hormones concerne surtout le
contréle pubertaire, cestral et saisonnier du comportement
sexuel. Chez la plupart des espéces de mammiferes, les acti-
vités sexuelles — surtout des femelles — sont inhibées durant
toute ’année sauf durant U'cestrus et la saison de repro-
duction (chez les espéces saisonniéres). Par contre, dans
’espéce humaine, ces influences hormonales sont devenues
faibles (Brown et al., 2011) et les activités sexuelles peuvent
avoir lieu a toutes les périodes de l’année et des cycles
hormonaux (Dixson, 2009).

La sexualité humaine est devenue continue, et ne
dépend quasiment plus du controle physiologique de la
reproduction. Contrairement a la plupart des mammiferes,
I’étre humain, masculin ou féminin, peut étre sexuellement
motivé, peut avoir des activités érotiques et peut ressentir
des plaisirs érotiques a n’importe quelle période des cycles
hormonaux et a n’importe quelle période de ’année. La
sexualité est quasi dissociée de la reproduction.

Importance fonctionnelle des récompenses
érotiques

Le systéeme de récompense (ou de renforcement appé-
titif), ainsi que le systéme aversif (ou de renforcement
négatif), sont deux systémes fondamentaux permettant
’apprentissage de comportements adaptés a la survie de
I’organisme et de U’espéce (Kolb et Whishaw, 2008). On

Mais, en raison des modifications hormonales, olfac-
tives et motrices décrites dans les sections précédentes,
il apparait une modification de la dynamique fonctionnelle
de ce systéme. Il devient, graduellement chez les pri-
mates anthropoides, continuellement fonctionnel. En effet,
’étre humain peut obtenir des récompenses érotiques (par
exemple par masturbation) a n’importe quelle période
des cycles hormonaux et a n’importe quelle période de
’année.

De surcroit, on observe également une évolution des
zones érogénes : plusieurs régions du corps humain, non
génitales, peuvent devenir érogénes (Turnbull et al., 2013 ;
Wunsch, 2007). Le systéme pileux, qui joue un role social
chez les mammiféres (Morrison et al., 2010), peut chez
’humain transmettre des sensations érotiques (Jonsson
et al., 2015). Les raisons physiologiques de cette érogénéité
d’une grande partie du corps sont mal connues ; il semble-
rait que les zones érogénes doivent étre constituées de tissu
mucco-cutané, avoir une grande densité de récepteurs, pro-
voquer un fort éveil cérébral, et avoir une relation avec le
systéme de récompense (Schober et al., 2011 ; Winkelmann,
1959).

Implications fonctionnelles

Au niveau fonctionnel, chez les mammiféres non primates,
en raison des contraintes hormonales et phéromonales, le
systeme de récompense relié aux zones érogénes (pénis
et clitoris) est surtout activé lors des copulations hétéro-
sexuelles de la saison de reproduction (soit quelques jours
par an chez la femelle des espéces saisonniéres).

Au contraire, comme chez les hominidés les contraintes
hormonales, olfactives et motrices deviennent faibles, les
activités sexuelles ne sont plus limitées ni aux périodes
de reproduction ni a un partenaire de sexe opposé, et le
systéme de récompense peut alors étre activé a chaque
stimulation des zones érogénes (par masturbation, avec un
ou plusieurs partenaires ; et jusqu’a plusieurs fois par jour
tout au long de ’année — Bagemihl, 2000). En raison de la
dissociation des activités sexuelles des cycles hormonaux de
la reproduction, les récompenses sexuelles ne dépendent
quasiment plus du controle physiologique de la repro-
duction, méme s’il existe encore une influence résiduelle
(Dreher et al., 2007). Et chaque action qui active le systeme
de récompense — ce qui est percu comme une sensation
de plaisir érotique — peut induire ’apprentissage d’une
motivation a répéter cette activité érotique (Georgiadis
et al., 2012). Pour toutes ces raisons, l’apprentissage de
la motivation sexuelle humaine n’est plus limitée a la
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Figure 4 Index de corticalisation chez les primates.
copulation hétérosexuelle, mais peut s’étendre a tous les
types de stimulations érotiques des corps (Pfaus et al.,
2012 ; et voir Agmo, 2007).

Corticalisation du systéme nerveux chez les
mammiféres

Chez les mammifeéres, on observe un développement rela-
tivement graduel du néocortex, c’est la corticalisation
(ou encéphalisation, ou télencéphalisation). Ce déve-
loppement des aires associatives corticales polymodales
permet ’émergence graduelle de capacités cognitives éla-
borées, qui elles-mémes permettront dans l’espéce humaine
’apparition de la culture.

Evolution observée

On remarque que cette corticalisation est particulierement
importante dans [’espece humaine (Fig. 4), puisque ’index
d’encéphalisation (le rapport poids du cerveau/poids corpo-
rel) est 3,5 fois plus élevé chez I’homme que chez les autres
hominidés (Bogin, 1997 ; Gilbert, 2013).

En particulier, le développement du cortex préfrontal
devient majeur dans les différentes espéces d’homininés
(homo habilis, erectus, neanderthalensis. . .), pour culminer
chez homo sapiens (Gazzaniga et al., 2002) (Fig. 5).

Implications fonctionnelles
Comme le cortex préfrontal recoit des informations éla-
borées de tous les principaux systémes cérébraux, son

Evolution du
cortex préfrontal

Chat

Chien

Figure 5

Singe rhésus

organisation anatomique et fonctionnelle spécifique rend
possible ’émergence de fonctions cognitives supérieures
(notamment le langage, la mémoire de travail, le raisonne-
ment, et plus généralement les fonctions exécutives — Miller
et al., 2002). Ces processus cognitifs élaborés peuvent
influencer activité des structures sous-corticales (trai-
tement descendant — top—down processing), comme les
circuits sensoriels ou le systéme de récompense (McCabe
et al., 2008).

Toutes ces capacités cognitives, en particulier la catégo-
risation, la planification, la généralisation, [’abstraction et
la symbolisation, sont également a l’origine de I’élaboration
de régles, de normes, de croyances, de valeurs, de morales
et d’éthiques. En raison de la sophistication de ces trai-
tements cognitifs, les activités érotiques ne sont plus de
simples réponses aux caractéristiques d’un environnement
ou d’un partenaire. Le comportement sexuel humain n’est
plus un simple comportement érotique et l’attachement
n’est plus uniqguement la recherche de la proximité phy-
sique. Le plaisir, ainsi que la signification individuelle
et sociale du plaisir, peuvent étre intégrés dans des
comportements ou des situations symboliques complexes.

Fonctionnellement, les capacités cognitives permettent
a Uétre humain d’interpréter ce qu’il observe et ce qu’il
ressent, et de concevoir des normes et des valeurs prescrip-
tives. Par exemple, l’amour peut étre concu comme libre,
romantique, courtois ou platonique ; tandis que les varia-
tions de la différenciation sexuelle (Blackless et al., 2000)
peuvent étre interprétées comme des genres supplémen-
taires (jusqu’a 5—6 genres — Herdt, 1996 ; Ringrose, 2003).
Il peut méme concevoir le plaisir sexuel comme une mani-
festation maléfique et prescrire la suppression de tout désir
sexuel, dans une idéalisation de la chasteté et de la pureté
(Brundage, 1987).

Analyse fonctionnelle : évolution du
comportement sexuel

Chez Uétre humain, plusieurs facteurs qui contrdlent la
sexualité des mammiféres ont donc évolué : le réflexe sexuel
de la lordose ; les circuits olfactifs, et en particulier ceux
des phéromones ; les activités sexuelles et les cycles hormo-
naux sont quasi dissociés ; le systéme de récompense devient
continuellement fonctionnel ; et la cognition se développe
et permet |’émergence de la culture (Fig. 6).

Homme

Développement des aires corticales impliquées dans la cognition. Le cortex préfrontal (en grisé) est la structure céré-

brale qui a le plus évolué chez I’étre humain. Et c’est le cortex préfrontal qui permet les processus cognitifs les plus complexes

(symbolisation, planification, réflexion...).
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Wunsch (2014).

Quelles sont les implications fonctionnelles de ces dif-
férentes altérations et modifications structurelles, sur la
dynamique globale du comportement sexuel ?

Apparemment, on observe chez les primates anthro-
poides une « désorganisation » graduelle de la copulation
hétérosexuelle, et parallélement U’émergence chez les
hominidés d’un comportement de stimulation des zones éro-
genes. Et chez ’étre humain, les représentations cognitives
culturelles structurent la sexualité.

A noter également, comme les hominidés ne repré-
sentent qu’environ 0,1 % des espéces de mammiféres (Wilson
et Reeder, 2005), que la sexualité spécifique de !’espece
humaine n’est pas représentative de la sexualité des mam-
miféres.

Désorganisation de la copulation, et émergence
d’un comportement de type « érotique »

Chez les mammiféres, et surtout chez les primates, on
observe, soit des modifications graduelles (comme la
corticalisation), soit des modifications rapides (comme
’altération de l’organe voméronasal), qui apparaissent a
des époques différentes et qui ne concernent pas toutes
les espéces. Pour ces raisons, chaque espéece possede des
caractéristiques biologiques propres qui rendent sa sexua-
lité relativement distincte de celle des autres mammiferes
et primates.

Néanmoins, il ne semble pas exister de transformations
majeures des différents facteurs. L’organisation générale
est conservée et apparemment c’est uniqguement quelques
éléments génétiques ou cellulaires qui sont altérés ou
modifiés. Fonctionnellement, ces altérations ou modifica-
tions ponctuelles semblent graduellement « désorganiser »
’organisation de la copulation hétérosexuelle. En effet, la
dissociation des activités sexuelles des cycles hormonaux
fait que les activités peuvent avoir lieu n’importe quand,
méme quand les gamétes ne sont pas matures. L’altération
de Uolfaction affaiblit ’attraction pour le sexe opposé.
La disparition fonctionnelle du réflexe de la lordose induit

Schéma de synthese : évolution des principaux facteurs qui contrélent le comportement sexuel des mammiferes. D’aprés

la disparition de l'immobilisation et de la position adap-
tée a la copulation. En raison de ces modifications, la
dynamique fonctionnelle initiale — qui orientait le compor-
tement sexuel vers la copulation hétérosexuelle quand les
gameétes sont matures — n’est plus optimisée. La proportion
d’activités sexuelles qui ne permettent pas la reproduction
augmente.

Parallélement, comme le systéme de récompense associé
aux zones érogénes primaires devient continuellement fonc-
tionnel, il semblerait que la dynamique comportementale
évolue vers une activité de stimulation de ces zones éro-
genes (Fig. 7). Cette modélisation fonctionnelle semble
corroborée par des observations éthologiques, ethnolo-
giques et expérimentales. Les observations éthologiques
indiquent que les activités sexuelles des hominidés ne
sont plus orientées principalement vers la copulation hété-
rosexuelle, mais plutot vers des stimulations des zones
érogénes génitales (Bagemihl, 2000). C’est particulierement
notable chez pan paniscus (bonobos — De Waal, 1988),
qui cumule un maximum de modifications des facteurs qui
contrélent la copulation. Méme les contacts sociaux non
sexuels sont principalement orientés vers les zones géni-
tales (Hanby, 1976). Chez U’étre humain, les observations
de sociétés de chasseurs-cueilleurs, considérées comme
proche du contexte originel de l’espece humaine (Konner,
2010), suggérent que la sexualité se développe dés les pre-
miéeres années de la vie par différents types d’activités
de stimulation des zones érogénes génitales (jeux centrés
sur les organes génitaux, masturbation, masturbations réci-
proques, pénétrations, coit... — Henry, 1949 ; Henry et
Henry, 1974). Cette sexualité devient apparemment a |’age
adulte une sexualité principalement génitale (Stephens,
1972). Cette dynamique développementale et fonction-
nelle, centrée sur les zones érogénes primaires, semble
étre confirmée expérimentalement, puisque l’analyse des
activités sexuelles humaines suggére que — si le contexte
culturel le permet — les personnes pratiquent préféren-
tiellement les activités « qui procurent les stimulations
les plus intenses aux zones corporelles les plus érogenes
(pénis/clitoris, vagin) » (Wunsch, 2007).
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Figure 7 Dynamique probable du comportement sexuel des
hominidés. Les modifications fonctionnelles, provoquées par les
évolutions structurelles décrites sur la Fig. 6, pourraient étre
représentées schématiquement par le modele ci-dessus. Chez
les hominidés, la lordose n’est plus fonctionnelle, les hormones
et les phéromones ont une importance moindre. Le systéme de
récompense [1] associés aux zones érogenes [2] devient fonc-
tionnellement plus important et induirait chez quasiment tous
les sujets l’acquisition et la répétition de nombreuses séquences
motrices de stimulations de zones érogenes [3]. L’existence
innée d’organes génitaux complémentaires [4] et intensément
érogenes (orgasme) induirait, durant les activités érotiques, une
grande probabilité d’acquisition du coit vaginal [5], nécessaire
a la reproduction. D’apres Wunsch (2007, 2014).

Dans une analyse fonctionnelle, on observe ainsi que le
comportement copulatoire hétérosexuel des mammiféres
semble évoluer chez les hominidés vers un comportement
de type érotique.

La sexualité érotique et culturelle des humains

Comme déja indiqué, le cortex, et tout particuliérement le
cortex préfrontal, est tres développé chez I’étre humain.
Cette évolution majeure des capacités cognitives permet
d’élaborer et d’attribuer des significations et des valeurs

particuliéres aux activités de stimulations des zones éro-
genes. L’étre humain peut concevoir des pratiques érotiques
raffinées (cf. le Kamasutra de Vatsyayana), ou au contraire
limiter la sexualité a la reproduction. L’activité sexuelle
peut par exemple étre réalisée d’une maniére rituali-
sée ou obligatoire (devoir conjugal), ou n’avoir qu’un but
purement hédonique, ou étre instrumentalisée (Meston et
Buss, 2007). Toutes les activités humaines deviennent ainsi
chargées de normes intériorisées ou de significations symbo-
liques, qui sont transmises par apprentissage social, et qui
s’accumulent au cours des générations (Dean et al., 2012).
On observe ainsi une rupture a partir de l’espece humaine :
’apparition de la culture.

Les données historiques (Aries, 1973 ; Cantarella, 2002 ;
Rocke, 1998) et ethnologiques (Ford et Beach, 1952 ;
Gregersen, 1983 ; Marshall et Suggs, 1971 ; Miletsky, 2002 ;
Werner, 1986), montrent la diversité des valeurs sexuelles
et des pratiques culturelles, qui sont trés différentes d’une
société a 'autre. Les études sociologiques (comme celles
d’lra Reiss (1986), de William Simon et de John Gagnon
(2008)) ont montré U'importance majeure et structurante
de la culture sur la sexualité humaine. Et cette influence
culturelle s’exerce apparemment via les processus cognitifs,
en partie par Uinfluence inconsciente des représentations
culturelles (Custers et Aarts, 2010), ou par mimétisme social
(Lebreton et al., 2012).

Dans une analyse fonctionnelle, on observe que le
comportement de type érotique des hominidés évolue chez
’étre humain vers une sexualité de type érotique et cultu-
relle.

Conclusion

Chez la plupart des mammiféres, on peut raisonnablement
affirmer qu’il existe une organisation biologique spécifique
pour la copulation hétérosexuelle, qui permet la féconda-
tion par le dépot du sperme dans le vagin.

Au cours de I’évolution, il apparait que plusieurs facteurs
proximaux qui contrélent cette copulation hétérosexuelle
sont altérés ou modifiés, surtout chez les primates. En parti-
culier les génes des récepteurs aux phéromones sont altérés,
les activités sexuelles sont progressivement dissociées des
cycles hormonaux (le comportement et la reproduction sont
dissociés), le réflexe copulatoire de la lordose n’est plus
fonctionnel, et le développement du cortex est majeur
chez ’étre humain. En simplifiant, on remarque apparem-
ment que plus ces principaux facteurs neurobiologiques sont
modifiés, plus le comportement sexuel d’une espéce de
mammifére sera modifié.

Chez les hominidés, qui cumulent toutes les altéra-
tions et évolutions décrites précédemment, la dynamique
fonctionnelle du comportement sexuel est significativement
modifiée. Le seul systéme qui reste totalement fonctionnel
est le systéme de récompense associé aux zones érogenes.
Pour ces raisons, les facteurs neurobiologiques altérés ou
modifiés n’orientent plus les activités sexuelles principale-
ment vers la copulation hétérosexuelle, mais plutot vers
la stimulation érotique des régions corporelles les plus
érogénes. Fonctionnellement, il semble que la copulation
hétérosexuelle soit « désorganisée », et que la dynamique
fonctionnelle a évolué vers un comportement de stimula-
tion des zones érogenes. Chez I’étre humain, en raison du
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développement majeur du cortex, ce comportement de sti-
mulation des zones érogenes (que l’on pourrait qualifier
d’ « érotique »), apparait profondément structuré par la
cognition et surtout par la culture.

L’analyse fonctionnelle des données disponibles suggere
que la dynamique copulatoire hétérosexuelle des mam-
miféres a évolué, chez I’étre humain, vers une sexualité
érotique et culturelle.
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