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Préface

La sexualité humaine est de connaissance assez récente, à la mesure des
interdits, tabous et autres obstacles à sa compréhension qui ont été très
puissants dans les siècles passés bien que moins tangibles aujourd’hui
en Occident. Mais il existe toujours de nombreuses forces d’opposition,
souvent idéologiques, dans la mesure où l’objet « sexualité » est un
élément très sensible pour les systèmes de représentation du monde.
Pour toutes les grandes confessions, il s’agit avant tout d’un principe
naturel et, au nom de ce principe, toute connaissance, toute informa-
tion et toute éducation sont exclues, car si la sexualité est naturelle, il
n’y a aucun besoin de l’expliquer ni d’en faire l’apprentissage. Or, notre
connaissance récente nous dit au contraire que la sexualité est fonda-
mentalement apprise et nécessite une bonne compréhension pour être
vécue harmonieusement.

Les grandes étapes de cette connaissance ont été initiées par Alfred
Kinsey avec ses deux grandes études sur la sexualité des hommes, en
1948, puis des femmes, en 1953. Par la suite, le travail fondamental
de William Masters et Virginia Johnson a permis de comprendre les
déterminants des réactions sexuelles humaines. Depuis, de nombreuses
études cliniques et de recherche fondamentale ont précisé les compo-
santes de la complexité sexuelle humaine mais un travail de synthèse
reste à accomplir car les données innombrables sont dispersées dans
différentes disciplines qui ne communiquent pas toujours entre elles. 
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Ce livre est aujourd'hui, à ma connaissance, le seul ouvrage de synthèse
transdisciplinaire permettant de comprendre l'évolution des compor-
tements sexuels dans le phylum animal pour expliquer l’intimité des
humains, riche de sa complexité mais également de sa diversité.

Je connais Serge Wunsch depuis plus de 15 ans, j'ai suivi son parcours
de recherche et de synthèse pour proposer des modèles rendant compte
de cette connaissance tant dans le domaine des neurosciences que de
la psychologie et de l'anthropologie. Sa brillante thèse à l'École Pratique
des Hautes Études (1) a permis de démontrer ce que beaucoup affirment
mais qui n'avait jamais été expliqué de façon solide : l'absence d'un
réel « instinct sexuel ». Il nous offre aujourd'hui un ouvrage exception-
nel, une synthèse remarquable, pour nous permettre de comprendre
la complexité de la sexualité humaine. 

Par ce travail très référencé, Serge Wunsch met à notre disposition une
masse considérable de documents permettant à chaque lecteur de forger
son propre modèle de compréhension de l'une des plus grandes énigmes
de l'hominisation.

Philippe Brenot
Psychiatre et anthropologue

directeur des enseignements en Sexologie
et Sexualité Humaine à l’université Paris-Descartes

(1)  Wunsch S. Rôle et importance des processus de renforcement dans l'apprentissage du
comportement de reproduction, chez l'homme. Thèse EPHE-Sorbonne, 2007.



Introduction

Il existe aujourd’hui une dizaine de livres de référence sur la sexualité
humaine, la plupart d’entre eux en langue anglaise. Alors, pourquoi
un nouvel ouvrage ? Quelle est la particularité de celui-ci ? 
Les livres les plus récents, tels La Sexualité humaine de Pierre Langis et
Bernard Germain, ou Human Sexuality de Simon Levay et Janice
Baldwin, présentent un panorama complet des connaissances actuelles,
mais ils décrivent essentiellement la sexualité telle qu'elle est vécue
dans les sociétés occidentales contemporaines. L'objectif de ce livre est
complémentaire : il est de permettre de comprendre les processus fon-
damentaux à l'origine du comportement sexuel humain et d'expliquer
les raisons qui contribuent à sa diversité, que ce soit les sexualités d’au-
jourd’hui, ou les différentes sexualités observées dans l’histoire et dans
les sociétés non industrielles. Cet ouvrage présente au lecteur les
données scientifiques les plus récentes permettant de répondre à trois
questions : quelles sont les connaissances actuelles concernant la
sexualité ? Quels sont les modèles les plus probables permettant d'ex-
pliquer les différents aspects de la sexualité mammifère ? Pourquoi les
sexualités humaines sont-elles si particulières et si différentes de celle
des autres mammifères ?
Quand on réalise une synthèse de toutes les données scientifiques
actuelles, quand on rassemble les connaissances en neurosciences
(l'étude du système nerveux), en éthologie (l'étude du comportement
animal), en ethno-anthropologie (l'étude des différentes sociétés
humaines), en psychologie et en histoire, et que l’on on confronte
toutes ces données entre elles, apparaissent alors deux principaux
modèles pouvant rendre compte des comportements sexuels. Chez les
mammifères non-primates, comme les rongeurs, la sexualité est surtout
centrée sur la copulation. C'est essentiellement un « comportement de
reproduction ». Par contre, chez les mammifères qui ont un cerveau
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très développé, c'est-à-dire les dauphins et les hominidés (orang-outan,
chimpanzé, homme…), la sexualité est surtout caractérisée par la
recherche de récompenses érotiques, c'est-à-dire, en simplifiant, par
la recherche du plaisir. Il ne s’agit plus vraiment d’un « comportement
de reproduction » mais plutôt d’un « comportement érotique ».
Certains lecteurs seront peut-être intrigués par l'importance apparem-
ment donnée au plaisir dans le comportement sexuel humain car
nombreux sont ceux qui pensent que, bien que partie prenante de la
sexualité, le plaisir érotique n'est pas un facteur déterminant dans sa
constitution, il ne serait que secondaire, et ce seraient plutôt des
hormones, un « instinct », une « pulsion » ou la « libido » qui organise-
raient notre sexualité. Il est vrai que la notion de « plaisir » a longtemps
bénéficié d’une connotation « sulfureuse » dans la culture occidentale.
Il faut également noter que, jusqu'à très récemment, on ne savait pas
trop ce qu'était le « plaisir » du point de vue de la science. Le premier
ouvrage de référence traitant du plaisir, Pleasures of the Brain de Morten
Kringelbach et Kent Berridge, a été publié en 2010. Ce n'est donc que
très récemment que l'on dispose de suffisamment de données fiables,
en particulier sur les systèmes cérébraux d'aversion et de récompense,
pour permettre de proposer des modèles crédibles du comportement
sexuel.

Cet ouvrage est écrit en trois parties. Nous allons étudier en détail les
principaux comportements sexuels des mammifères : tout d’abord le
« comportement de reproduction » des mammifères non-primates, le
« comportement érotique » des hominidés, enfin la « sexualité cultu-
relle » des humains.



1.
L’« instinct sexuel » :

le comportement de reproduction
des mammifères

Introduction

La reproduction est une fonction biologique fondamentale qui permet
la survie de l’espèce. Chez les animaux, le comportement qui permet
la reproduction est contrôlé par le système nerveux. Plus le système
nerveux est simple, comme chez les insectes ou les annélides, plus le
comportement est simple et stéréotypé. Au contraire, plus le système
nerveux est complexe, comme chez les mammifères et surtout chez les
hominidés, plus le comportement est élaboré.
Chez les mammifères non-primates comme les rongeurs, qui sont des
animaux sexués, le comportement qui permet la reproduction corres-
pond précisément à une organisation anatomique et neurobiologique
spécifique qui contrôle la copulation hétérosexuelle entre un mâle et
une femelle. Cette copulation est réalisée grâce à un ensemble de
séquences motrices qui sont exécutées de manière réflexe, ce qui permet
le dépôt du sperme dans le vagin. La mise en contact des gamètes de la
femelle avec ceux du mâle permet la fécondation et la reproduction de
l’espèce.

L’objectif de cet ouvrage est de comprendre la sexualité humaine. Alors
pour quelles raisons étudier la reproduction des mammifères non-
primates, et en particulier celle des rongeurs ?
Comme nous le verrons dans les chapitres suivants, la sexualité humaine
provient d’une évolution du comportement de reproduction des mam-
mifères non-primates. Pour cette raison, la compréhension de la
sexualité de ces mammifères est cruciale.
Par ailleurs, les rongeurs sont une des espèces de mammifères les moins
corticalisés, et pour cette raison, l’influence du facteur cognitif est
faible. En outre, ces animaux sont actuellement les plus étudiés et
beaucoup de données scientifiques sont disponibles. De surcroît, l’étude
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du comportement sexuel des mammifères montre que les espèces non-
primates les moins corticalisées ont un comportement sexuel
spécifiquement organisé pour la copulation hétérosexuelle. Cette copu-
lation correspond essentiellement à la transmission des gamètes mâles
dans le vagin de la femelle. C’est un comportement dont le but est clai-
rement la reproduction et la survie de l’espèce. Pour ces raisons, les
rongeurs apparaissent comme le meilleur exemple permettant d’iden-
tifier et d’expliquer, chez les mammifères, les principaux facteurs
fondamentaux contrôlant la copulation hétérosexuelle et sa finalité
biologique, la reproduction.
Exprimé autrement, le comportement de reproduction des rongeurs
est un comportement simple et adapté, dont l’étude devrait permettre
d’identifier les facteurs généraux à l’origine de la sexualité des mam-
mifères, et ainsi de mieux comprendre son évolution vers la sexualité
érotique et culturelle des humains.

1.1 – Description du comportement de reproduction

Chez les mammifères non-primates (rongeurs, canidés, ovidés…), le
comportement de reproduction, et en particulier la copulation, est
relativement stéréotypé. (figure 1.1 et vidéo 1.1).

Le comportement de reproduction est généralement divisé en deux
phases : 1) la phase motivationnelle, qui correspond au déclenchement
de l’excitation sexuelle, puis au rapprochement physique des parte-
naires, et 2) la phase consommatoire, qui correspond à la copulation.

Phase motivationnelle

La phase motivationnelle permet aux partenaires d’échanger des sti-
mulations adéquates qui permettent de déclencher l’excitation sexuelle,
de reconnaître le partenaire de sexe opposé et d’engager le rapproche-
ment physique des corps.
En général, par exemple chez le rat, qui est un des animaux les plus
étudiés, on observe les séquences suivantes : le rat mâle effectue une
exploration olfactive, puis éventuellement gustative de la femelle, plus
particulièrement de sa région génitale. Cette exploration est d’autant
plus longue que le rat est sexuellement inexpérimenté. Il se frotte parfois
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contre la femelle, et passe en dessous ou au-dessus d’elle. Au cours de
ces frottements, on observe fréquemment un comportement apparem-
ment de marquage de la femelle par l’urine du mâle. La rate œstrale
répond aux stimulations du mâle par un comportement de saut et de
fuite. Si le mâle n’est pas assez expérimenté, la femelle peut également
prendre l’initiative en poussant les flancs de son partenaire. Durant ces
activités, les deux partenaires peuvent émettre des ultrasons. Les sti-
mulations du mâle pendant cette période (tentatives de monte, odeurs,
vocalisations) induisent l’apparition de la lordose, la posture copulatoire
de la femelle (Meisel & Sachs 1994).

Phase consommatoire

Puis, lors de la deuxième phase du comportement de reproduction,
appelée « phase consommatoire », le mâle monte par l’arrière sur le dos
de la femelle. Durant la monte, le mâle palpe et étreint les flancs de la
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Figure 1.1 : La copulation chez les mam-
mifères non-primates

La copulation est un comportement réflexe
stéréotypé. Quelles que soient les es-
pèces, on observe toujours les mêmes sé-
quences motrices.
Le but de la copulation est le dépôt du
sperme dans le vagin, ce qui permet la fé-
condation.
(De haut en bas : copulation chez des rhi-
nocérotidés, des rongeurs et des canidés.)

Vidéo 1.1 : La copulation chez les mam-
mifères non-primates

La vidéo indiquée ci-dessous présente la
copulation chez les rongeurs. Ce compor-
tement de reproduction est instinctuel, et
correspond pour l'essentiel à une succes-
sion de réflexes sexuels. Observez les sé-
quences motrices et comparez avec la
sexualité humaine. Quelles sont les simili-
tudes et, surtout, les différences ?
http://www.nature.com/nature/journal/v466
/n7302/extref/nature09142-s3.mov
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femelle avec ses pattes antérieures. La femelle est active et manifeste sa
réceptivité par l’adoption d’une position de lordose et par l’orientation
correcte de sa région génitale, ce qui facilite l’intromission du pénis
dans le vagin. Le mâle effectue des poussées pelviennes qui permettent
l’intromission du pénis et l’éjaculation. Chez le mâle, l’éjaculation s’ac-
compagne de contractions spasmodiques des muscles squelettiques.
Après la copulation, le mâle procède généralement à une toilette de sa
région génitale puis entre dans une période d’inactivité. L’éjaculation
est suivie chez le mâle d’une période réfractaire caractérisée par une
très faible réceptivité à tout type de stimuli et par un état de veille calme
proche du sommeil (Meisel & Sachs 1994).
À noter que durant la phase motivationnelle, les comportements
moteurs des mammifères non-primates peuvent varier d’une espèce à
l’autre, mais les informations échangées sont similaires. Durant la phase
consommatoire, centrée sur la copulation, les comportements sont
similaires et très stéréotypés pour toutes les espèces.

1.2 – Facteurs innés à l’origine du comportement de
reproduction

Quels sont les facteurs à l’origine des comportements ?
Il est a priori évident que les comportements vitaux pour la survie de
l’individu et de l’espèce dépendent de caractéristiques innées. Ces com-
portements fondamentaux doivent certainement être « instinctuels »,
c’est-à-dire être « programmés » de manière innée dans le système
nerveux.
Mais à quoi correspondent exactement, de manière concrète et détaillée,
les différents processus neurobiologiques qui permettent cette « pro-
grammation » comportementale ? Un comportement inné est-il
entièrement programmé dans le système nerveux, jusque dans ses
moindres détails ? Quelle est la part des apprentissages ? Quelle est
l’importance de l’interaction avec l’environnement ? (Kobayakawa &
al. 2007 ; Moncho-Bogani & al. 2002)
Et, en particulier pour le comportement de reproduction, quelles sont
les structures biologiques, innées et cruciales, qui contrôlent les
séquences clés de la copulation, c’est-à-dire la lordose chez la femelle
et le coït chez le mâle ? (Simerly 2002)
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La synthèse des données scientifiques actuelles, présentée dans les
chapitres suivants, montre que les principaux facteurs innés qui contrô-
lent le comportement de reproduction sont les hormones, les
phéromones et les réflexes sexuels, ainsi que le système de récompense
et la cognition.
Pour des raisons pédagogiques, le comportement de reproduction des
femelles de rongeurs, qui est actuellement le mieux compris, est présenté
en premier. Les facteurs moteurs et olfactifs, qui correspondent direc-
tement aux observations comportementales (figure 1.1 et vidéo 1.1),
sont présentés avant les facteurs hormonaux et cognitifs qui exercent
un contrôle plus général.

1.2.1 – Système moteur - Réflexes sexuels

Les réflexes sexuels, innés, permettent la réalisation de la partie finale
du comportement de reproduction, c’est-à-dire la phase consomma-
toire. Cette phase correspond principalement à la copulation (figure
1.1 et vidéo 1.1).
Trois types de réflexes sexuels innés ont été identifiés : moteurs, auto-
nomes et neuroendocriniens.

– Les réflexes moteurs :
• la lordose (figure 1.2 & 1.3 - Pfaff & al. 1994 ; Flanagan-
Cato 2011) et l’immobilisation chez la femelle.

• les poussées pelviennes et l’intromission chez le mâle (Hart
1968 ; Comarr & Gunderson 1975 ; Meisel & Sachs 1994).

– Les réflexes autonomes :
• la lubrification vaginale chez la femelle.
• l’érection (Giuliano & Rampin 2004) et l’éjaculation
(Allard & al. 2005 ; Coolen 2005) chez le mâle.

– Et, chez quelques espèces, un réflexe neuroendocrinien chez la
femelle :

• l’ovulation réflexe, provoquée par le coït (Spies & al. 1997).

Au niveau neurobiologique, les réflexes sont « précablés », généralement
dans la moelle épinière. Les réflexes sexuels moteurs produisent les
principaux mouvements de la copulation, telles la lordose de la femelle
et les poussées pelviennes du mâle. Les réflexes autonomes et neuroen-
docriniens complètent les séquences motrices de la copulation par la
rigidité pénienne, la lubrification de la pénétration et l’émission des
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gamètes. Ces différents réflexes sont déclenchés par le contact physique
génito-génital des corps. Chaque réflexe déclenche le réflexe suivant :
la monte du mâle déclenche la lordose de la femelle, qui déclenche l’in-
tromission par le mâle, ce qui déclenche les poussées pelviennes, qui
déclenchent l’éjaculation.
Ainsi, dès que les corps sont correctement positionnés et en contact
physique, la phase consommatoire du comportement de reproduction,
c’est-à-dire la copulation, est réalisée principalement grâce à une suc-
cession de réflexes innés.

L’exemple de la lordose

L’observation de la copulation chez les mammifères non-primates met
en évidence que le comportement de la femelle est essentiellement
limité à l’immobilisation et à la posture de lordose. Cette posture de
lordose permet de présenter le vagin au mâle, ce qui facilite la pénétra-
tion pénienne (figure 1.2).

La lordose, chez la femelle des mammifères non-primates, est la
séquence motrice sexuelle la plus fondamentale, absolument nécessaire
à la copulation. La lordose est le réflexe sexuel actuellement le mieux
connu. Au niveau neurobiologique, la lordose est un réflexe complexe,
« précâblé » dans la moelle épinière et régulé par des influx nerveux
provenant du système olfactif et surtout de l’hypothalamus (Pfaff &
al. 1994). La figure 1.3 montre l’organisation neuroanatomique de ce
réflexe.

Le réflexe de lordose est « précablé » principalement au niveau médul-
laire. Des nerfs sensoriels provenant des récepteurs tactiles de la peau
du périnée, de la croupe et des flancs sont interconnectés avec les nerfs
moteurs qui contractent les muscles de la colonne vertébrale. Mais le
déclenchement du réflexe de lordose n’est pas automatique. En effet,
les autres régions du système nerveux, en particulier l’hypothalamus
et le mésencéphale, contrôlent le réflexe en fonction des informations
qui proviennent de l’organisme et de l’environnement.
Le noyau vestibulaire, au niveau du mésencéphale, envoie des infor-
mations qui permettent de coordonner l’exécution du mouvement de
la lordose tout en maintenant l’équilibre postural du corps. Mais surtout
ce réflexe complexe est principalement contrôlé par les œstrogènes au
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niveau de l’hypothalamus ventromédian et n’est actif qu’en période
d’œstrus (Spiteri & al., 2010 ; Kow & Pfaff, 1998). En dehors de la
période d’ovulation, l’hypothalamus envoie un signal inhibiteur qui
bloque le réflexe de lordose. La femelle ne peut donc pas avoir d’activité
sexuelle. Par contre, à la saison de reproduction, les œstrogènes provo-
quent à la fois l’œstrus (les chaleurs), l’ovulation et agissent dans
l’hypothalamus pour supprimer l’inhibition : le réflexe de lordose
devient donc fonctionnel quand l’organisme est fécondable. De plus,
chez certaines espèces, ce réflexe est facilité par les phéromones du
mâle. Les phéromones sont perçues par l’organe voméronasal du
système olfactif et produisent un signal neural qui, via l’hypothalamus,
augmente la réaction de lordose (Haga & al. 2010). 
Enfin, lorsque le mâle monte la femelle, les stimuli mécaniques soma-
tosensoriels déclenchent la lordose (Pfaff & al., 1994), et les stimuli
vaginaux de la copulation augmentent la réaction lordotique (Gonzalez-
Flores & al., 2007).
On constate ainsi qu’il existe chez les femelles des mammifères non-
primates une organisation innée, hormonale, olfactive et réflexe qui
contrôle un comportement spécifique, la lordose. En simplifiant, cette
lordose ne peut avoir lieu qu’à la saison propice, quand l’organisme est
fécondable et quand le mâle est à proximité et monte la femelle. Ainsi,
le dépôt du sperme dans le vagin n’a lieu que lorsqu’un ovule est dis-
ponible. C’est un comportement inné spécifiquement organisé pour
la reproduction.
Et c’est cette organisation neurobiologique, innée et spécifique, qui
permet la réalisation d’un acte moteur, la lordose, sans aucun appren-
tissage. Cette organisation neurobiologique correspond concrètement

Figure 1.2 : La lordose de la
femelle

La lordose est un réflexe mo-
teur inné crucial pour la fe-
melle. Il permet, par la
courbure du dos, de bien
présenter la région génitale
au mâle, ce qui permet la pé-
nétration vaginale.
Contrairement à la diversité
des activités sexuelles hu-
maines, les femelles non-pri-
mates n'expriment que le
réflexe de lordose.
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et précisément à l’instinct, plus particulièrement à l’instinct sexuel de
la femelle.

Figure 1.3 : Organisation neurale de la lordose

Les circuits neuraux de la lordose ont été identifiés. C'est un réflexe inné complexe,
précâblé dans la moelle épinière et inhibé par l'hypothalamus.
Lors de l'œstrus (les « chaleurs »), les œstrogènes suppriment l'inhibition exercée par
l'hypothalamus. Ainsi, lorsque le mâle monte la femelle, les stimuli tactiles sur les flancs
et la croupe déclenchent la contraction réflexe des muscles, ce qui provoque la cour-
bure de la colonne vertébrale.

[ © adapté d'après Schober & Pfaff 2007, avec permission ]
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Figure 1.4 : Générateur de rythmes des poussées pelviennes du mâle

On ne connaît pas actuellement avec précision l’organisation anatomique et fonction-
nelle du générateur de rythmes des poussées pelviennes du mâle des mammifères.
Par contre, le générateur de rythmes des arthropodes est bien identifié.
Le ganglion stomatogastrique des crustacés est, avec C. elegans, l’aplysie et les ron-
geurs, un des objets d’étude privilégiés permettant de comprendre le fonctionnement
du système nerveux. Ce ganglion est une structure neurale qui contrôle les muscles
de l’estomac lors de la prise de nourriture et de sa trituration. L’étude de cette structure
montre qu’il suffit que quelques dizaines de neurones ayant chacun des propriétés élec-
trophysiologiques particulières soient interconnectés d’une manière spécifique (cf.
schéma ci-dessus) pour permettre de générer et de contrôler de manière adaptée des
mouvements moteurs relativement élaborés. Les générateurs de rythmes sont impli-
qués dans de nombreux processus physiologiques et moteurs (rythmes cardiaque, res-
piratoire et locomoteur ; poussées pelviennes). Ils sont modulés par les hormones et
par les stimuli internes ou de l’environnement (Ducret 2006).
Légende : dénomination des neurones qui innervent l’estomac et le pylore des crusta-
cés. AB : burster antérieur ; IC : inférieur cardial ; LP : pylorique latéral ; PD : dilatateur
pylorique ; PY : pylorique ; VD : ventriculaire dorsal.



Réflexes sexuels du mâle

Chez les mammifères mâles, les principales structures motrices et
autonomes de la copulation ne sont pas aussi bien identifiées que celles
des femelles. Néanmoins, l’érection (Giuliano & Rampin, 2004), l’in-
tromission (Meisel & Sachs, 1994), les poussées pelviennes (Morali &
al., 2003 ; Hart, 1968 ; Comarr & Gunderson, 1975) et l’éjaculation
(Allard & al., 2005; Coolen, 2005) sont également des réflexes innés.
Les processus neurobiologiques à l’origine des variations, d’une espèce
à l’autre, dans les activités de la phase motivationnelle ou des activités
copulatoires (durée et nombre des intromissions ou des copulations,
le « foot-clasp » de certains primates...) sont actuellement mal connus.
Il est donc difficile de préciser l’origine de ces variations (réflexe sexuel
spécifique, apprentissages différents, ou différences physiologiques ?).
Au niveau moteur, l’intromission est rétrocontrôlée par les informations
sensorielles provenant du pénis lors du contact avec la région vaginale
de la femelle. Les poussées pelviennes dépendent d’un générateur de
rythme médullaire (figure 1.4), modulé par les hormones sexuelles et
les informations sensorielles provenant du pénis et en particulier du
prépuce (Contreras & Agmo 1993 ; Meisel & Sachs, 1994).
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Figure 1.5 : Traitement des signaux sexuels olfactifs

L’organisation neurobiologique du traitement des signaux phéromonaux est similaire
chez les insectes et les rongeurs, et chez les mâles et les femelles. La molécule chi-
mique est détectée par un récepteur (VNO, neurone olfactif), qui transmet le signal
via un circuit précâblé à un centre de traitement du signal olfactif (AOB, lobe anten-
naire). Puis l’information olfactive provoque une réponse de l’organisme. Des diffé-
rences mineures dans le précâblage mâle ou femelle produisent des traitements
sexuellement différenciés, induisant ainsi des réponses différentes chez les femelles
et chez les mâles. Les précâblages sont différents entre les mâles et les femelles,
sous l’effet des hormones et/ou des gènes (par exemple FruM chez la drosophile).
Une différence majeure entre les rongeurs et les insectes est l’importance du traitement
central du signal olfactif. Chez les insectes, qui ont un système nerveux simple, le trai-
tement du signal olfactif est limité et produit presque directement une réponse stéréo-
typée de l’organisme. Chez les rongeurs, le signal olfactif inné est traité par de
nombreuses structures cérébrales (BST, Me, MPA, VMH…) et peut donc être modulé
ou modifié en fonction d’autres informations internes ou environnementales, produisant
ainsi des réponses de l’organisme plus élaborées et plus adaptées.
Légende : AOB : Bulbe Olfactif Accessoire ; BST : noyau du lit de la strie terminale ; cVA &
ESP1 : phéromones ; FruM : gène fruitless ; Lush : protéine de transport des phéromones ;
Me : noyau de l’amygdale médiale ; MPA : aire préoptique médiale ; Or67d : récepteur spé-
cifique de la phéromone cVA ; PMCo : noyau cortical postéromédial de l’amygdale ; Trpc2 :
protéine de transduction du signal, spécifique de certains neurones de VNO ; VMH : hypo-
thalamus ventro-médian ; VNO : Organe Voméronasal ; VR2p5 : récepteur spécifique de
certaines phéromones. (Schéma adapté de Stowers & Logan 2010)
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1.2.2 – Système olfactif - Phéromones sexuelles

La communication chimique est le principal moyen de communication
chez tous les organismes vivants, en particulier au niveau intracellulaire
et intercellulaire. Chez les animaux, c’est le principal moyen de com-
munication entre les organismes. La communication chimique est
simple et efficace, car les molécules chimiques sont distinctes les unes
des autres, chacune peut véhiculer une information distincte, et il suffit
d’un récepteur spécifique pour détecter le signal particulier d’une
molécule (par un mécanisme de type « clé-serrure »).
Les phéromones jouent un rôle majeur dans le contrôle des comporte-
ments chez les insectes, prouvant que les molécules chimiques sont très
adaptées pour véhiculer de nombreux signaux, même pour un système
nerveux très simple. Et chez les premiers mammifères, l’olfaction et les
phéromones étaient également des facteurs majeurs (Rowe & al 2011)
(figure 1.5).

Chez les mammifères, on trouve à l’intérieur de la cavité nasale des
structures sensorielles innées, spécialisées dans la détection des phéro-
mones sexuelles (figure 1.6) :

– l’organe voméronasal ;
– et certaines régions de l’épithélium olfactif.

Les rôles principaux des phéromones sexuelles sont :
– de déclencher l’excitation sexuelle (via le système olfactif principal

et voméronasal – Moncho-Bogani & al. 2002 ; Yoon & al. 2005) ;
– et de permettre la reconnaissance du partenaire de sexe opposé

(via principalement le système voméronasal – Keller & al. 2009 ;
Stowers & al. 2002 ; Dulac & Torello 2003).

Les phéromones sexuelles et les circuits olfactifs innés permettent la
réalisation sans apprentissages de la partie initiale du comportement
de reproduction (la phase motivationnelle ou appétitive). L’excitation
sexuelle, la reconnaissance et le rapprochement physique des parte-
naires, induits par les odeurs et les phéromones, sont les préalables qui
conduisent aux séquences motrices de la copulation.

Les circuits olfactifs

Dans la phase motivationnelle ou appétitive, ce sont surtout des
molécules olfactives particulières – les phéromones sexuelles – qui
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jouent un rôle principal dans la reconnaissance du partenaire du sexe
opposé (hétérosexualité), dans l’excitation sexuelle et dans le rappro-
chement physique des partenaires (Keller & Bakker 2009).

Les phéromones sexuelles peuvent être détectées au niveau de l’épithé-
lium olfactif (Liberles & Buck 2006) ou de l’organe voméronasal (Isogai
2011), puis les signaux sont transmis respectivement dans les bulbes
olfactifs accessoire et principal (figure 1.6). De là, des connexions se
projettent vers des structures centrales : cortex piriforme, amygdale et
en particulier l’hypothalamus, qui est impliqué dans la régulation
hormonale de la sexualité. En fonction des connaissances actuelles,
c’est dans les bulbes olfactifs (Kang & al. 2011) et dans les structures
plus centrales (amygdale, hypothalamus ventromédian, noyau préop-
tique médian – Baum 2009) que l’information olfactive est traitée
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Figure 1.6 : Systèmes olfactifs des mammifères non-primates

Il existe plusieurs systèmes olfactifs innés et spécialisés. Le système olfactif principal
(muqueuse olfactive + bulbes olfactifs principaux), et le système voméronasal (organe
voméronasal + bulbes olfactifs accessoires) jouent un rôle majeur dans le contrôle du
comportement sexuel. Les phéromones sexuelles sont perçues en particulier par l’or-
gane voméronasal, puis le signal phéromonal est transmis par des circuits innés dans
l’amygdale et les structures hypothalamiques qui contrôlent la reproduction. Chez les
femelles, un circuit part de l’hypothalamus ventromédian pour contrôler au niveau mé-
dullaire le réflexe de la lordose.



différemment en fonction du sexe. Ces structures constituent proba-
blement, sous réserve de confirmations expérimentales ultérieures, le
circuit neural inné de l’orientation sexuelle.

1.2.3 – Système de récompense

Le système de récompense joue un rôle important dans de nombreux
apprentissages chez tous les mammifères.
Les récompenses sexuelles proviennent principalement de la stimulation
du pénis et du clitoris durant la copulation. Ces récompenses sexuelles
(qui sont chez l’humain perçues consciemment comme sensations de
plaisir sexuel) sont à l’origine d’apprentissages spécifiques : principa-
lement la motivation sexuelle (Georgiadis & al. 2012 ; Cibrian & al.
2010) et l’attachement au partenaire (Young & al. 2005).
En simplifiant, le système de récompense provoque la répétition de
l’action qui l’a activé (répétition de la copulation, répétition de la prise
d’un aliment sucré, nouvelle consommation de drogue...). L’activation
de ce système équivaut à une « récompense » (ou du « plaisir » chez
l’humain) et le mammifère est ainsi motivé à répéter l’action pour
obtenir à nouveau la « récompense ».
Ce système de récompense, associé à la peau poilue du corps (Olausson
& al. 2002, 2010), aux zones érogènes, à la copulation (Caggiula &
Hoebel 1966 ; Caggiula 1970) ainsi qu’à l’éjaculation et à l’orgasme
(Holstege & al. 2003), serait à l’origine de la répétition de toutes les
activités agréables de stimulation du corps et surtout des zones érogènes
génitales. Ce système serait également, mais indirectement, à l’origine
de l’apprentissage de la plupart des séquences non innées du compor-
tement de reproduction (Agmo 2007) (voir chapitre 1.3).

Historiquement, ce système a été découvert chez les rongeurs par les
chercheurs James Olds et Peter Milner dans les années 1950, et a été
étudié chez l’être humain par le psychiatre Robert Heath. Ces premières
recherches ont permis d’identifier les principales structures de ce
système : l’aire tegmentale ventrale, le noyau accumbens, le pallidum
ventral, l’hypothalamus latéral, le septum et le cortex préfrontal, avec
la dopamine comme principal neurotransmetteur.
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En fonction des connaissances actuelles, ce système de « récompense »
a été subdivisé en trois composantes : affective (« liking »), motivation-
nelle (« wanting ») et cognitive (« learning ») (Berridge & al. 2009). En
simplifiant (figure 1.7) :

– La composante affective (« liking », le « plaisir ») correspond aux
renforcements provoqués par les « récompenses ». Cette compo-
sante affective dépend d’un nombre limité de petites structures,
appelées « hotspots » ou « points hédoniques », d’un volume
d’environ 1 mm3, et localisées dans le noyau parabrachial, le
noyau accumbens et le pallidum ventral. Les opioïdes endogènes
et les cannabinoïdes endogènes (Mahler 2007) sont les principaux
neurotransmetteurs. C’est cette composante qui serait impliquée
dans le plaisir sexuel.

– La composante motivationnelle (« wanting ») correspond à la
motivation à obtenir la « récompense ». C’est cette composante
qui serait impliquée dans la motivation sexuelle. La motivation
se caractérise, entre autres, par l’activation du système dopami-
nergique mésolimbique et de l’aire tegmentale ventrale (VTA).

– La composante cognitive correspond aux traitements cognitifs
relatifs aux « récompenses » (anticipation, prédiction, évalua-
tion...), ainsi qu’aux apprentissages et aux conditionnements
induits par ces « récompenses ». Cette composante dépend prin-
cipalement du cortex préfrontal pour les traitements cognitifs et
de l’amygdale pour les apprentissages et les conditionnements.

En simplifiant, le système de récompense provoque la répétition de
l’action qui vient de l’activé (répétition de la copulation, répétition de
la prise d’un aliment sucré, nouvelle consommation de drogue...). L’ac-
tivation de ce système équivaut à une « récompense » (ou du « plaisir »
chez l’humain) et le mammifère est ainsi motivé à répéter l’action pour
obtenir à nouveau la « récompense ».

Importance du système de récompense

L’importance du système de récompense dans le contrôle du compor-
tement peut être montrée expérimentalement. Par exemple, l’activation
artificielle de ce système par un dispositif télécommandé permet de
contrôler le déplacement des rongeurs. On observe que l’effet com-
portemental de la récompense est important, supérieur aux émotions
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aversives, puisque l’animal peut être guidé même dans des environne-
ments anxiogènes qui sont habituellement évités (Talwar & al. 2002).
Dans un autre exemple expérimental, on observe chez le rat qu’un
stimulus aversif (une odeur répugnante), quand il est couplé avec l’éja-
culation, devient appétitif. En schématisant, l’activité sexuelle a
« transformé » une odeur répugnante en odeur agréable. Ce qui montre
que déjà chez les mammifères les plus simples, les récompenses érotiques
peuvent être à l’origine de puissants conditionnements qui modifient
le comportement sexuel (Pfaus & al. 2001).
Chez les mammifères non-primates, les récompenses relatives à la repro-
duction sont contrôlées par les œstrogènes chez la femelle (Sakuma
2008 ; Ferris & al. 2005). L’implication de ce système dans la sexualité
est expérimentalement mise en évidence par l’observation anatomique
de connexions provenant des circuits olfactifs (Novejarque & al. 2011)
et somatosensoriels génitaux (pénis et clitoris – Matsumoto & al. 2012 ;
Cibrian-Llanderal & al. 2010), ainsi que d’effets sexuels : socialisation
sexuelle (Trezza & al. 2011, 2011), effets affectifs (Paredes 2009),
conditionnements sexuels (Pfaus & al. 2012), et effets motivationnels
(Cibrian-Llanderal & al. 2010).
Parallèlement à ce système de « récompense » (ou appétitif, ou de ren-
forcement positif ), il existe un système complémentaire de « punition »
(ou aversif, ou de renforcement négatif ). Ces systèmes de renforcements
appétitifs ou aversifs sont des systèmes fonctionnels majeurs d’appren-
tissages (en particulier par conditionnements), qui permettent
d’optimiser la réalisation des comportements vitaux (chapitre 7). Ces
systèmes sont indispensables à la survie, car ils motivent des actions
ou des comportements adaptés, qui permettent de préserver l’individu
et l’espèce (recherche de nourriture, reproduction, évitement des
dangers...).
Les mots « récompense » et « punition » sont souvent utilisés car ils
sont simples à comprendre. Mais comme ils ont un sens culturel et
moral, on utilise également les termes « renforcement appétitif » ou
« renforcement aversif » qui ont une signification plus neutre, mais
aussi plus générale et plus technique.
La motivation et le plaisir (ou le déplaisir) ressentis pour un renforçateur
(aliment, sexe...) sont modulés par l’état de l’organisme (faim, satiété,
fatigue...) et par les préférences (ou les aversions) apprises. Par exemple
la nourriture est plus appétissante au début d’un repas qu’à la fin
(phénomène d’alliesthésie, modulé par les « points hédoniques »). La
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motivation pour la sexualité est faible quand l’organisme est fatigué.
Un aliment préféré, dont la dégustation a été suivie d’une forte indi-
gestion, peut ensuite provoquer du dégoût.
Certains psychotropes, comme l’alcool ou les opioïdes, agissent direc-
tement sur ces systèmes quand ils sont ingérés, inhalés ou injectés dans
l’organisme. Le dysfonctionnement de ces systèmes de renforcement
serait un des principaux facteurs à l’origine de troubles du comporte-
ment (alimentaire, affectif...), ou à la dépendance à des substances
psychotropes et à des situations (jeux d’argent, jeux vidéos...).
Des expériences ont montré que ces systèmes de renforcement
appétitif / aversif existent dans de nombreuses espèces : chez le poisson
rouge, le marsouin, le pigeon, le rat, le chat, le singe et l’être humain.
Ces résultats expérimentaux suggèrent que ces systèmes existent dans
toutes les grandes classes d’animaux, tels les poissons, les oiseaux et les
mammifères, et qu’ils sont fondamentaux pour le contrôle des com-
portements.

L’objectif de cette présentation relativement longue du système de
récompense est d’expliquer l’importance de ce système fonctionnel
chez les mammifères, et ainsi de mieux comprendre dans les chapitres
suivants les raisons pour lesquelles ce système va devenir, au cours de
l’évolution, un facteur majeur du comportement sexuel des hominidés.

1.2.4 – Les hormones - Le facteur de contrôle et de régulation

Les hormones sont un facteur majeur du développement et du contrôle
des comportements des mammifères.
Dans de nombreux ouvrages, les hormones sont le principal et parfois
l’unique facteur utilisé pour expliquer les comportements. Mais quels
sont exactement et précisément leurs rôles dans le contrôle du com-
portement de reproduction ?

Les hormones, en interaction avec les gènes et l’environnement
(McCarthy & Arnold 2011), contrôlent les aspects généraux de la
reproduction : la différenciation de l’organisme en mâle et en femelle,
le développement des appareils reproducteurs, puis à l’âge adulte, la
coordination entre l’état physiologique et les comportements, et la réa-
lisation de la copulation.
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Les hormones sexuelles ont deux rôles principaux : un rôle organisa-
tionnel et un rôle activationnel.

Rôle organisationnel.

Au cours du développement, les hormones sexuelles provoquent la dif-
férentiation sexuelle de l’organisme en mâle et en femelle, au niveau
anatomique, physiologique et cérébral. Les différenciations sexuelles
du cerveau qui contrôlent la physiologie de la reproduction et le com-
portement de copulation sont situées principalement au niveau de
l’amygdale, de la région préoptique, de l’hypothalamus, et de la strie
terminale.
Ainsi, à la fin du développement, les organismes mâle et femelle sont
organisés de manière complémentaire pour réaliser la reproduction.

Rôle activationnel.

À l’âge adulte, les hormones – et en particulier les hormones sexuelles –
activent, coordonnent et contrôlent la plupart des autres facteurs du
comportement de reproduction (Thibault & Levasseur 2001).
À la période de maturité reproductrice, les hormones ont également
un rôle d’activation et de contrôle du comportement.

– À la puberté, elles activent le comportement de reproduction
(facilitation de la motivation sexuelle, facilitation des réflexes
sexuels, ainsi que synthèse et émission des phéromones sexuelles)
(Sisk & Foster 2004).

– Puis elles exercent un contrôle temporel :
• saisonnier : activation du comportement durant la saison
propice à la reproduction (Aleandri & al. 1996) ;

• œstral : activation du comportement à la période favorable
du cycle physiologique de l’appareil reproducteur femelle
(période œstrale) ;

– Enfin, elles permettent la coordination du comportement de
reproduction avec la physiologie de l’appareil reproducteur.

Comme les hormones se diffusent dans tout l’organisme, elles peuvent
ainsi, de manière simultanée et coordonnée, contrôler le développement
(effets organisationnels) puis l’activité (effets activationnels) de
nombreux processus et organes.
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Par rapport au contrôle du comportement, les hormones provoquent
en particulier une association, un couplage entre les activités sexuelles
et la reproduction. La copulation et donc la fécondation ne sont
possibles qu’aux périodes les plus adaptées : lorsque l’appareil repro-
ducteur est mature (contrôle pubertaire), lorsque la saison est propice
(contrôle saisonnier) et lorsque les gamètes sont matures (contrôle
œstral chez la femelle). Ce contrôle temporel optimise la reproduction
en fonction de l’environnement naturel et de l’état interne de l’orga-
nisme (Malpaux 2001).

En conclusion, les hormones sont un facteur majeur du comportement
de reproduction des mammifères non-primates.

1.2.5 – La cognition

Quant aux processus cognitifs, leurs rôles sont secondaires chez les
mammifères non-primates. Ils servent à adapter le comportement sexuel
à l’environnement, à l’améliorer par la mémorisation et l’évaluation
des expériences sexuelles antérieures, et à moduler l’apprentissage de
la motivation sexuelle.

1.3 – Capacités acquises à l’origine du comporte-
ment de reproduction

En plus des facteurs innés présentés dans les sections précédentes, des
recherches ont mis en évidence des éléments cruciaux, absolument
nécessaires à la réalisation du comportement de reproduction, mais
qui eux ne sont pas innés (Wunsch & Brenot 2004a). Ces éléments,
plus importants chez les mâles que chez les femelles, et qui sont acquis
au cours de la période du développement de l’organisme, sont :

– la reconnaissance des congénères ;
– la socialisation sexuelle ;
– la capacité au positionnement génito-génital approprié des corps ;
– la motivation sexuelle à rechercher le contact physique génital.

On remarque que ces éléments du comportement de reproduction qui
nécessitent un apprentissage sont en fait ceux qui seraient les plus dif-
ficiles à précâbler ou à coder génétiquement. La reconnaissance des
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congénères, la motivation sexuelle à rechercher le contact physique
génital, la socialisation sexuelle et la capacité au positionnement génito-
génital approprié des corps, nécessiteraient en effet l’existence innée
de représentations élaborées du corps (de l’individu et de celui du par-
tenaire), qui ne pourraient être codées que dans les régions les plus
complexes du système nerveux. En fonction des connaissances neuro-
biologiques actuelles, le codage inné de telles capacités cognitives est
difficilement explicable.
Par contre, en étudiant l’environnement dans lequel se développent
les jeunes mammifères, on remarque que toutes ces capacités non innées
peuvent être apprises au cours du développement, lors des nombreuses
interactions physiques et sociales avec la mère et les congénères (Ward
1992 ; Gruendel & Arnold 1969). Les données qui montrent que ces
capacités ne sont pas innées, ainsi que les arguments expérimentaux
qui donnent des indications sur les conditions probables de leur appren-
tissage, sont détaillées dans les sections ci-dessous.

1.3.1 – Reconnaissance des congénères

Comment un animal fait-il pour savoir qu’il doit, pour se reproduire,
s’accoupler avec un partenaire de la même espèce ?
A priori, il semblerait possible que les phéromones sexuelles, qui per-
mettent la reconnaissance du partenaire de sexe opposé (Keller &
Bakker 2009), permettent également la reconnaissance du partenaire
de la même espèce. Mais ce sont parfois les mêmes molécules qui sont
utilisées par des espèces différentes (Rampin 2006). Par exemple, la
méthylhepténone, qui est un signal inné indiquant l’état d’œstrus de
la femelle, est présente chez les rongeurs, les canidés et les équidés
(Nielsen & al. 2013, 2011). Les phéromones ne sont donc pas toujours
un mécanisme adapté à la reconnaissance du congénère.
Par ailleurs, des animaux élevés dès la naissance par une mère d’une
autre espèce (chevreau par brebis et agneau par chèvre) manifestent
une attraction sexuelle pour les animaux de leur espèce adoptive et pas
pour ceux de leur espèce génétique (Kendrick & al. 1998).
Ces expériences montrent qu’il n’existe vraisemblablement pas d’in-
formations innées relatives aux caractéristiques spécifiques des
congénères chez les capridés, rongeurs, canidés et équidés, et, vraisem-
blablement, chez les autres mammifères. Et que même s’il existait des
mécanismes hypothétiques actuellement non identifiés, les apprentis-
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sages réalisés au cours du développement ont une influence plus grande
que ces facteurs putatifs.
On remarque d’ailleurs qu’il n’existe aucune nécessité à coder généti-
quement ces informations puisque les caractéristiques morphologiques,
olfactives, auditives et visuelles des congénères sont forcément toujours
apprises : sauf cas exceptionnel, un nouveau-né est toujours en contact
et se développe avec des membres de son espèce. L’apprentissage des
caractéristiques des congénères est donc prédéterminé par le contexte
du développement et il est toujours effectué.

1.3.2 – Socialisation sexuelle

Comment un animal fait-il pour connaître les attitudes et les signaux
permettant d’engager un comportement sexuel ?
Cette capacité de socialisation sexuelle, c’est-à-dire l’ensemble des
attitudes et des réactions appropriées à l’interaction sociale sexuelle
avec les congénères, ne serait pas innée. En effet, on observe que des
animaux élevés en isolement social dès la naissance sont incapables
d’interactions sociales et sexuelles normales (Spevak & al. 1973). Il est
d’ailleurs difficile d’expliquer, en fonction des connaissances neuro-
biologiques actuelles, de quelle manière toutes les capacités sensorielles,
émotionnelles et cognitives nécessaires aux interactions sociales et
sexuelles appropriées peuvent être programmées dans le système
nerveux.
La socialisation sexuelle est apprise au cours des nombreux et fréquents
jeux sociaux qui sont pratiqués quotidiennement par les jeunes mam-
mifères durant toutes les années de leur développement (Vanderschuren
& al. 1997). Ces activités ludiques sont fréquemment répétées car elles
procurent des récompenses cérébrales, en particulier durant la période
du développement (Douglas & al. 2004).

1.3.3 – Séquence motrice de la monte

Comment un mâle fait-il pour savoir qu’il faut monter sur le dos de la
femelle, par l’arrière, afin de copuler ?
La capacité au positionnement génito-génital approprié des corps (la
séquence de la monte chez les mammifères non-primates) n’est pas
innée. En effet, on observe que lorsque les mammifères non humains,
et tout particulièrement les primates, sont mis dans des conditions où
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ils ne peuvent apprendre aucun élément du comportement de repro-
duction, de manière systématique le mâle est incapable de coïter
(Gruendel & Arnold 1969 ; Missakian 1969 ; Turner & al. 1969 ; Ward
1992). Cette incapacité du mâle à pratiquer le coït en dehors de toute
expérience préalable a été vérifiée dans plusieurs espèces (cochon d’Inde,
rat, chat, chien, macaque rhésus, chimpanzé), et elle est systématique
chez tous les primates.
En variant les conditions expérimentales, il est apparu que c’est vrai-
semblablement la privation du contact physique, et non de la vue, des
sons ou des odeurs des congénères, qui est le facteur critique à l’origine
du déficit coïtal (Gruendel & Arnold 1969 ; Ward 1992). On peut
ainsi observer des mâles sexuellement naïfs manifester de nombreux
comportements spécifiques de la reproduction (excitation, érection,
contacts avec le partenaire...) mais ils ne parviennent pas à copuler. Un
des principaux problèmes, bien qu’il existe également des problèmes
connexes de socialisation et de peur des autres congénères (Goldfoot
1977), pourrait être lié à un déficit de construction du « schéma
corporel » et se caractérise par une incapacité à positionner correctement
le corps afin de réussir l’intromission (Hard & Larsson 1971). L’absence
d’innéité du positionnement génito-génital n’est guère surprenante.
Comment cette capacité cognitive complexe, qui nécessite l’existence
innée de représentations et de positions spécifiques du corps dans
l’espace, serait-elle pré-programmée dans le système nerveux ? En
fonction des connaissances disponibles en 2013, c’est apparemment
inexplicable (voir également la figure 1.8).
En fait, cette capacité est apprise durant les mois ou les années que
dure le développement, au cours des milliers d’interactions corporelles
et des jeux sexuels avec les congénères. Comme déjà indiqué, ces
activités sont fréquemment répétées car elles procurent des récompenses
(Douglas & al. 2004). Les premiers contacts corporels postnatals et
plus particulièrement tous les types de contacts et d’explorations cor-
porelles effectués au cours des jeux sociaux sont à l’origine de la
construction d’un « schéma corporel » de l’individu et des congénères.
L’apprentissage d’un schéma corporel permet à l’animal de pouvoir
réaliser des ajustements posturaux adaptés – dont le positionnement
génito-génital – lors des interactions corporelles spécifiques avec ses
congénères (toilettage, agression, copulation...).
De plus, au cours de toutes ces interactions corporelles, toutes celles
qui provoquent des contacts physiques avec les régions génitales ou
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qui déclenchent des réflexes sexuels peuvent ainsi amorcer des séquences
sexuelles partielles (jeux sexuels), qui sont progressivement intégrés
par apprentissage dans des schèmes moteurs plus globaux (Hard &
Larsson 1971), initiant ainsi progressivement l’apprentissage d’un com-
portement de reproduction plus complet.
Au niveau neurobiologique, tous ces apprentissages réalisés grâce à ces
activités et ces stimulations corporelles se traduisent concrètement par
le développement des structures neurales impliquées dans le contrôle
du comportement de reproduction (amygdale médiale, noyau préop-
tique médian, noyaux moteurs médullaires) (Lenz & Sengelaub 2006,
2010 ; Moore 1984, 1992 ; Baum & al. 1996 ; Cooke & al. 2000).
On remarque ainsi que l’apprentissage des schèmes moteurs plus
globaux correspond au développement des structures qui sont impli-
quées dans le contrôle du comportement de reproduction. Le contrôle
que ces structures exercent sur le comportement de reproduction n’est
donc pas un contrôle inné, dépendant d’une organisation génétique-
ment ou hormonalement « programmée » de ces structures, mais un
contrôle en grande partie acquis. On observe ainsi que l’interaction
entre les facteurs environnementaux (jeux sociaux et sexuels) et les
facteurs innés (réflexes sexuels, phéromones, récompense) permet le
développement structurel et fonctionnel d’un circuit neural spécifique
au comportement de reproduction (Wunsch 2007).

1.3.4 – Apprentissage de la motivation sexuelle

Quelle est l’origine de la motivation sexuelle chez les mammifères non-
primates ?
En fonction des données actuellement connues et présentées dans les
sections précédentes, si les séquences olfactives et motrices de la copu-
lation sont pour la plupart innées, par contre, il est peu probable que
la motivation sexuelle, elle, soit innée (voir les analyses détaillées dans
Wunsch 2007, p. 13-48). Pour donner un exemple chez le rongeur
mâle, une phéromone sexuelle pourrait activer, via les circuits olfactifs,
un réseau cérébral où serait stockée une représentation cognitive innée
de la monte de la femelle (figure 1.8). L’activation de cette représen-
tation provoquerait une motivation sexuelle innée à exécuter les
séquences motrices correspondant à cette représentation. Mais la com-
plexité de cette représentation cognitive implique qu’elle devrait être
codée dans les régions les plus complexes du cerveau. Or, actuellement,
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on ne dispose d’aucune donnée permettant d’expliquer comment des
gènes pourraient coder dans le néocortex les millions ou les milliards
d’interconnexions hautement spécifiques nécessaires à la formation
d’images cognitives. En règle générale, plus un comportement ou une
motivation sont complexes, abstraits et conceptuels, plus ils dépen-
draient des apprentissages.

Une analyse phylogénétique met en évidence une organisation générale
similaire tant chez les insectes que chez les mammifères (figure 1.5).
En simplifiant, des signaux principalement olfactifs, spécifiques à
chaque sexe, déclenchent des comportements élémentaires précâblés
dans le système nerveux (Tirindelli & al 2009), et qui deviennent
ensuite plus complexes et mieux adaptés grâce aux apprentissages.
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Figure 1.8 : Images mentales putatives guidant la motivation sexuelle

On pourrait supposer qu’il existe, éventuellement dans les aires visuelles associatives,
des images mentales prototypiques qui permettraient à l’animal de savoir quelles ac-
tions réaliser et avec quel partenaire. Par exemple, il pourrait exister des images men-
tales simplifiées du congénère et de la monte, contenant les informations cruciales
permettant au mâle de reconnaître le partenaire de son espèce et de savoir instincti-
vement qu’il doit monter la femelle par l’arrière pour copuler. Mais il est quasiment im-
possible, en l’état actuel des connaissances, d’expliquer comment les gènes pourraient
coder les millions de neurones et les milliards de synapses vraisemblablement néces-
saires à précâbler ces images, même simplifiées.



Chez les mammifères, cette organisation neurobiologique devient plus
sophistiquée. En plus des modules olfactifs et moteurs, existent des
modules motivationnels et de traitement de l’information (figure 1.9).
Mais le principe fonctionnel général reste similaire.

Concernant la motivation sexuelle, il existe des relations anatomiques
et fonctionnelles entre les systèmes olfactifs et le système de récompense.
Chez les rongeurs, l’amygdale médiale reçoit des afférences des deux
systèmes olfactifs (principal et voméronasal) et projette des connexions
directes et indirectes vers le système de récompense (Novejarque & al.
2011 ; Ubeda-Banon & al. 2008). Fonctionnellement, le noyau
accumbens est activé par des phéromones sexuelles (Wenkstern & al.
1993). On observe que les phéromones sexuelles induisent des états
affectifs positifs et des apprentissages par conditionnements (Martinez-
Garcia & al. 2009). De plus, on observe chez certaines espèces que des
signaux olfactifs femelles provoquent des érections chez des mâles
sexuellement naïfs (Sachs 1997), ce qui suggère que des phéromones
sexuelles activent des circuits innés liant olfaction et excitation sexuelle.
Toutes ces données suggèrent que certaines phéromones sont des
stimulus sexuels inconditionnels (Lanuza & al. 2008).
En synthèse, il existe une organisation anatomique et fonctionnelle
innée qui, par l’intermédiaire de molécules olfactives et de phéromones,
active des circuits olfactifs et cérébraux impliqués dans : 1) la discrimi-
nation du partenaire de sexe opposé ; 2) l’excitation sexuelle ;
3) l’activation du système de récompense ; et 4) la formation des appren-
tissages, principalement par conditionnements (Georgiadis & al. 2012).
Malgré les inconnus et les différences entre les espèces, cette analyse
fonctionnelle suggère que les stimuli olfactifs phéromonaux sont un
facteur important d’apprentissage de la motivation hétérosexuelle.
En résumé et en simplifiant, les signaux sexuels innés, c’est-à-dire les
informations phéromonales et les sensations génitales (figure 1.9),
activent la partie hédonique (en particulier les « points hédoniques »
des noyaux accumbens et pallidum – « liking » Berridge & al. 2009)
du système de récompense et provoquent divers apprentissages. Ainsi,
la motivation sexuelle (« wanting » Berridge & al. 2009) peut s’acquérir
progressivement au cours des jeux sexuels du développement, puis des
premières copulations (Ward 1992). Après que l’animal sexuellement
naïf a réalisé plusieurs copulations, différents signaux (visuels, auditifs,
olfactifs non phéromonaux, etc.) deviennent par conditionnement des
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signaux sexuels motivants qui peuvent déclencher et influencer les
copulations ultérieures (Pfaus & al. 2012 ; Agmo 1999). Le compor-
tement de reproduction peut alors être effectué malgré l’absence de
certains signaux innés (comme les phéromones sexuelles) qui sont
cruciaux pour l’animal sexuellement naïf (Balthazart & Fabre-Nys
2001). Puis, au fur et à mesure de l’accroissement de l’expérience
sexuelle et des apprentissages concomitants, les différentes séquences
motrices sont exécutées plus efficacement, différents signaux devien-
nent sexuellement motivants, et le comportement de reproduction
devient mature et optimisé.
On constate ainsi que l’excitation sexuelle, initialement déclenchée par
une phéromone ou des stimulations génitales, devient progressivement
un phénomène plus cognitif, une motivation, par la mémorisation, les
conditionnements et l’intégration de toutes les activités, sensations et
signaux concomitants aux situations sexuelles (Hernandez-Gonzalez
& al. 2008).
Ce qui est remarquable, c’est que les récompenses sexuelles initiales
sont généralement déclenchées par une structure olfactive innée (à base
de récepteurs VR1, VR2 ou TAAR) qui détecte un signal olfactif spé-
cifique (phéromone sexuelle, telle la darcin - Roberts & al 2010). Cette
organisation neurobiologique fait que la récompense sexuelle initiale
sera généralement activée par un congénère du sexe opposé. De cette
manière, le développement et l’acquisition d’une motivation sexuelle
plus cognitive et plus globale est guidée de manière innée vers un
congénère de sexe opposé. Les phéromones déclenchent une suite d’évé-
nements induisant l’apprentissage d’une motivation hétérosexuelle.
De plus, il convient de noter qu’il existe chez certaines espèces d’autres
processus innés qui renforcent indirectement l’orientation hétéro-
sexuelle de la motivation. Par exemple, chez les souris mâles, des
phéromones provoquent de l’agression inter-mâles (Chamero & al.
2007), ce qui rend quasi impossible l’apprentissage de motivations
homo- ou bi-sexuelles.

Par ailleurs, le « cœur » fonctionnel de la motivation sexuelle corres-
pondrait, en simplifiant, au noyau accumbens et au pallidum ventral.
Le cortex préfrontal modulerait à la fois les informations olfactives et
génitales et l’activité du système de récompense. Les modifications bio-
chimiques et cellulaires dans le noyau accumbens et le pallidum ventral
dépendraient des hormones et des régulations du cortex préfrontal. De
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cette manière, l’apprentissage de la motivation sexuelle serait modulée
par les cycles hormonaux et par le traitement cognitif des informations
olfactives et génitales. Quand à l’intensité de la motivation apprise,
elle dépendrait d’une modulation par le cortex préfrontal de l’aire teg-
mentale ventrale en fonction des informations sensorielles du partenaire
et de l’environnement, avec les souvenirs des expériences antérieures.
(Voir également le schéma détaillé du circuit mâle, figure 4 dans Geor-
giadis & al. 2012).

1.4 – Modélisation du comportement de reproduction

En fonction de toutes les données présentées dans les sections précé-
dentes, quel seraient, en simplifiant, le développement et la dynamique
du comportement de reproduction des mammifères non-primates ?

1.4.1 – Le développement du comportement de reproduction

Le comportement de reproduction n’est que partiellement instinctuel.
En plus du développement des facteurs innées, des capacités cruciales
sont apprises au cours du développement.
Dans la période prénatale, sous l’effet organisateur des hormones (qui
sont le facteur majeur et primordial), l’organisme se différencie en mâle
ou en femelle (Thibault & Levasseur 2001). Les structures innées
(réflexes sexuels, organe voméronasal, connexions olfactives...) se déve-
loppent, ainsi que le système de récompense et les capacités
d’apprentissage.
Puis, dès la naissance, le petit mammifère apprend au contact de sa
mère et des congénères les caractéristiques sensorielles des animaux de
son espèce (Kendrick & al. 1998). Au cours des nombreuses interac-
tions physiques et sociales quotidiennes, il acquiert par les jeux
physiques un schéma corporel (Hard & Larsson 1971), par les jeux
sociaux il apprend à interagir socialement de manière appropriée (Van-
derschuren & al. 1997), et, surtout pour le mâle, ses circuits neuraux,
ses réflexes sexuels et sa motivation sexuelle se développent progressi-
vement au cours des jeux sexuels (Ward 1992 ; Lenz & Sengelaub 2006,
2010 ; Moore 1984, 1992 ; Baum & al. 1996 ; Cooke & al. 2000).
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Ainsi, avec le développement des facteurs innés et l’apprentissage des
compétences complémentaires indispensables, le comportement de
reproduction deviendrait progressivement fonctionnel avant la puberté.

1.4.2 – La dynamique du comportement de reproduction 
à la maturité

À la puberté, les hormones sont toujours le facteur majeur. Par rapport
au comportement, elles ont principalement un rôle de coordination
et de modulation, en rendant actifs de manière simultanée les différents
processus neurobiologiques impliqués dans le comportement de repro-
duction.
La mélatonine, par son action sur les neurones à gonadolibérine, active
le comportement sexuel durant la saison favorable à la reproduction
(Aleandri & al. 1996). Les hormones sexuelles initient le comportement
de reproduction à la puberté (Sisk & Foster 2004), lèvent les inhibitions
toniques sur les réflexes sexuels, abaissent les seuils de détection des
organes sensoriels (Gandelman 1983), déclenchent la synthèse et la
libération des phéromones sexuelles et potentialisent la motivation
sexuelle. L’organisme est ainsi prêt pour effectuer les séquences com-
portementales aboutissant à la copulation.
Puis, lors de la phase motivationnelle, lorsque les animaux sexuellement
naïfs sont en présence, les phéromones sont les principaux signaux
primaires qui provoquent le déclenchement de la motivation sexuelle
(Moncho-Bogani & al. 2005) et qui permettent la discrimination du
partenaire sexuel de sexe opposé (Stowers & al. 2002 ; Dulac & Torello
2003). L’état d’excitation sexuelle et la vue du partenaire provoquent
le rappel contextuel (2) des souvenirs des jeux sexuels antérieurs, ce qui
induit la motivation à entrer en contact physique génital, pour obtenir
de nouvelles récompenses sexuelles.
Enfin, lors de la phase consommatoire, lorsque les animaux sont en
contact physique, les stimuli corporels provoqués par chaque action
constituent les stimuli déclencheurs de l’action réflexe suivante (Bal-
thazart & Fabre-Nys 2001). Chaque action déclenche l’action suivante :
la monte déclenche la lordose (Pfaff & al. 1994), qui déclenche les
poussées pelviennes (Meisel & Sachs 1994) et l’intromission, qui
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similaire au contexte de mémorisation de ce souvenir (Gerrig & Zimbardo 2008).



déclenchent alors l’éjaculation (Allard & al. 2005 ; Coolen 2005) et la
libération de l’ovule (Spies & al. 1997).
Après que l’animal naïf a réalisé plusieurs copulations, différents signaux
(visuels, auditifs, gustatifs, etc.) deviennent par conditionnement des
signaux sexuels qui peuvent déclencher et influencer les copulations
ultérieures (Woodson 2002). Le comportement de reproduction peut
alors être effectué malgré l’absence de certains signaux innés (comme
les phéromones sexuelles) qui sont cruciaux pour l’animal sexuellement
naïf (Meredith 1991 ; Balthazart & Fabre-Nys 2001). Puis, au fur et à
mesure de l’accroissement de l’expérience sexuelle et des apprentissages
concomitants, les différentes séquences motrices sont exécutées plus
efficacement, la motivation sexuelle se développe et le comportement
de reproduction devient mature et optimisé.

1.5 – Analyses phylogénétiques et fonctionnelles

À partir de toutes les données présentées dans les sections précédentes,
en analysant l’organisation et la dynamique fonctionnelle des processus
innés et des apprentissages qui participent à la réalisation du compor-
tement de reproduction, il apparaît deux caractéristiques remarquables :
l’existence d’un véritable comportement de reproduction, et l’existence
d’un instinct partiel. De plus, les phéromones apparaissent comme
étant le facteur de l’orientation sexuelle.

1.5.1 – Orientation sexuelle et préférences sexuelles

L’orientation sexuelle correspond à un mécanisme neurobiologique spé-
cifique qui oriente la motivation et le comportement sexuel vers le
partenaire du sexe opposé, afin de réaliser la copulation et la féconda-
tion. L’analyse des facteurs innés à l’origine du comportement de
reproduction (Wunsch 2007) met en évidence que le seul facteur inné
connu à ce jour et qui permet d’identifier le partenaire de sexe opposé
est celui des circuits olfactifs qui traitent les phéromones sexuelles
(Stowers & al. 2002 ; Dulac & Torello 2003). Cette importance des
phéromones dans la communication sexuelle des mammifères est en
cohérence avec l’importance fondamentale des phéromones dans la
communication de quasiment tous les organismes vivants (procaryotes,
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champignons, algues, végétaux, insectes, poissons, mammifères...)
(Descoins 2000).
Les préférences sexuelles correspondent au développement, en raison des
expériences sexuelles vécues au cours de la vie, de préférences pour
certains partenaires. Les préférences sexuelles se forment, par appren-
tissages et conditionnements, de la même manière que toutes les autres
préférences : alimentaires, auditives ou olfactives. Il ne semble pas
exister de préférences sexuelles chez les mammifères non-primates. Des
préférences, en général pour un ou plusieurs partenaires sexuels avec
lesquels se forment des relations privilégiées, n’apparaissent clairement
qu’à partir des primates.

1.5.2 – Véritable comportement de reproduction

On remarque qu’il existe des processus neurobiologiques qui sont innés
et qui sont spécifiquement désignés pour réaliser un comportement
de reproduction.
L’analyse de ces facteurs innés met en évidence plusieurs fonctions
complémentaires :

– on remarque qu’il existe un contrôle temporel optimisé, réalisé
par les hormones. Ce contrôle est exercé à trois niveaux :

• un contrôle pubertaire : les activités sexuelles n’ont lieu
qu’à la période de maturité de l’appareil reproducteur, après
la puberté ;

• un contrôle saisonnier : les activités sexuelles n’ont lieu qu’à
la saison propice, pour la plupart des espèces ;

• et un contrôle œstral : les activités sexuelles n’ont lieu qu’à
la période de maturité des gamètes, surtout chez les
femelles ;

– il existe une identification du partenaire de sexe opposé, réalisé
grâce aux phéromones ; de plus, les phéromones sont contrôlées
par les hormones sexuelles ;

– il existe des activités réflexes innées spécifiques du coït vaginal :
lordose, érection, poussées pelviennes, éjaculation, etc. ; et ces
réflexes sont également régulés par les hormones sexuelles ;

– et il existe, chez quelques espèces, une ovulation réflexe lors du
coït, qui permet une optimisation de la fécondation.
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En synthèse, on remarque qu’il existe plusieurs types de processus neu-
robiologiques innés, plus ou moins indépendants les uns des autres,
mais complémentaires, et coordonnés et régulés par les hormones.
Pour donner un exemple particulièrement remarquable, chez la femelle,
on observe que la séquence motrice absolument cruciale de la copula-
tion, la lordose (figure 1.2 & 1.3), est un réflexe précâblé inné, contrôlé
par les hormones sexuelles et facilité par les phéromones sexuelles du
mâle. Ce réflexe moteur apparaît comme spécifiquement désigné pour
la copulation.
Ce qui est encore plus remarquable, c’est que tous ces facteurs innés
tendent à ce que la copulation soit hétérosexuelle, ait lieu à la saison
propice et à la période de maturité de l’ovule. Ce qui signifie que dans
le plan d’organisation général des mammifères, il existe un véritable
comportement de reproduction (Wunsch 2007, 2010).

1.5.3 – L’ « instinct » et le concept d’ « instinct partiel »

Qu’est-ce que l’instinct ?

En simplifiant, l’instinct correspond à un comportement qui s’exprime
en dehors de tout apprentissage. Au début du XX e siècle, « l’idée initiale
du comportement instinctif était que les instructions détaillées liées
aux performances du comportement et les stimuli qui provoquent le
comportement étaient encodés dans les gènes » (McFarland 2009).
Mais « le concept d’instinct a évolué au cours des années lorsqu’on s’est
rendu compte que tout comportement est le résultat d’influences géné-
tiques et environnementales » (McFarland 2009).
Les expériences neurobiologiques réalisées ces cinquante dernières
années ont permis de préciser concrètement les caractéristiques neu-
robiologiques de l’instinct et certaines des influences et des interactions
entre les facteurs biologiques et environnementaux. En particulier, on
peut mettre en évidence le développement des précablages neuraux à
l’origine des séquences innées (tels les réflexes – figure 1.3), la quasi-
impossibilité de précâbler dans le système nerveux des représentations
cognitives complexes (figure 1.8), ainsi que l’importance des différents
types d’apprentissages, dont ceux qui sont contraints par la structure
cérébrale ou l’environnement.
L’instinct se matérialise principalement dans le système nerveux sous
la forme de connexions neurales spécifiques, guidées par des gradients
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de molécules (Koester & O’Leary 1994). L’exemple typique sont les
réflexes. La lordose (figures 1.2 et 1.3) serait l’exemple paradigmatique
d’une activité instinctuelle. Les structures précâblées les plus complexes
actuellement étudiées sont les générateurs de pattern, constitués de
plusieurs dizaines de neurones interconnectés, qui jouent un rôle
important dans de nombreuses fonctions des organismes (rythme
cardiaque ou respiratoire, génération des mouvements gastriques, mas-
ticatoires ou locomoteurs, poussées pelviennes, etc. – figure 1.4). C’est
la combinaison des propriétés électrophysiologiques des membranes,
de synapses inhibitrices ou activatrices et de connexions hautement
spécifiques qui confèrent à ces organisations innées leurs caractéristiques
fonctionnelles (Fénelon & al. 2000). Mais au-delà de quelques
centaines de neurones, il apparaît actuellement difficile de concevoir
comment les gènes pourraient encoder les réseaux neuronaux corticaux
ayant des milliers, voire des millions de connexions neurales hautement
spécifiques. Au contraire, les données expérimentales montrent que
les connexions corticales se forment principalement par stabilisation
sélective (Changeux & Danchin 1976), en partie sous l’influence ins-
tructive des entrées sensorielles (Sur & Rubenstein 2005 ; Roe & al.
1992). La structure du cortex, plastique, apparaît comme spécifique-
ment adaptée pour les apprentissages.
Les mammifères sont très bien équipés pour réaliser différents types
d’apprentissages (non associatifs, conditionnements, cognitifs,
sociaux...). Le neuropsychiatre Eric Kandel, prix Nobel de médecine
en 2000, a montré sur l’aplysie que ces apprentissages correspondaient
au niveau moléculaire à des modifications stables des propriétés bioé-
lectriques des membranes des neurones et des synapses. Puis il montra
que ces mécanismes étaient impliqués dans la mémoire à court terme,
tandis que la mémoire à long terme dépendait de la modification du
nombre des synapses (Kandel 2000). Ces modifications structurelles
et bioélectriques stables des circuits neuraux permettent à l’organisme
de mémoriser les interactions avec l’environnement, et ainsi d’appren-
dre de nouvelles réponses qui ne sont pas précâblées ou encodées dans
le génome. Ces apprentissages permettent de modifier les séquences
innées ou d’en acquérir de nouvelles.
En particulier, certains de ces apprentissages sont induits, guidés ou
contraints par l’organisation fonctionnelle des circuits neuraux, ou par
des caractéristiques spécifiques de l’environnement (Pellis 2010). Par
exemple, le suivi oculaire d’un objet en mouvement est inné, en raison
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de connexions topographiques entre la rétine et les colliculi supérieurs
(Udin & Fawcett 1988). Ce précablâge provoque chez le jeune
mammifère le suivi automatique des objets en mouvement, ce qui
induit quasi obligatoirement l’apprentissage de l’anticipation des mou-
vements (Sparks & Groh 1995). Autre exemple, sauf cas exceptionnel,
un mammifère nouveau-né est durant un temps relativement long au
contact de sa mère et/ou des membres de son espèce, apprenant ainsi
quasi obligatoirement (en particulier au cours des activités ludiques)
des signaux sociaux qui lui permettent d’interagir avec ses congénères
(Pellis 2010). Ces caractéristiques peuvent apparaître comme instinc-
tuelles si des études appropriées ne sont pas réalisées.
Il apparaît ainsi qu’il n’est pas nécessaire qu’un comportement inné
soit entièrement précâblé dans le système nerveux. Une combinaison
d’éléments innés simples, induisant des apprentissages contraints mais
modulés par les caractéristiques de l’environnement est suffisant, et
offre de surcroît une plus grande adaptabilité face à des environnements
variés.

Le concept d’ « instinct partiel »

Les données présentées dans les chapitres précédents et décrivant les
facteurs innés et acquis à l’origine du comportement de reproduction
montrent qu’il n’existe pas d’instinct de la reproduction (ou d’instinct
sexuel), c’est-à-dire une programmation centrale innée et complète des
différentes séquences motrices nécessaires à la réalisation de ce com-
portement. En effet nous avons vu que le comportement de
reproduction est constitué d’élements innés et instinctuels élémentaires
(chapitre 1.2) combinés à des capacités apprises (chapitre 1.3).
On observe ainsi que le comportement de reproduction émerge prin-
cipalement de la coordination fonctionnelle de différents réflexes et
processus sexuels innés, d’interactions avec les congénères et de diffé-
rents apprentissages qui sont toujours réalisés au cours du
développement dans l’environnement écologique normal.
Ces caractéristiques particulières amènent à proposer le concept d’un
« instinct partiel », c’est-à-dire un ensemble incomplet d’éléments innés,
mais, parce qu’ils sont associés à des circonstances environnementales
spécifiques qui existent quasiment toujours au cours du développement
(par exemple les interactions mère-enfant, les stimuli sensoriels et les
contacts corporels avec les congénères, etc.), les éléments manquants
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sont indirectement toujours acquis et le comportement « partiellement
instinctuel » s’exécute correctement à sa période de maturité, sans
nécessité d’apprentissages spécifiques (Wunsch & Brenot 2004a).
À noter que pour un observateur, le comportement de reproduction
peut apparaître comme instinctuel, dans la mesure où les apprentissages,
tels ceux induits par le léchage de la région génitale, ne sont pas obser-
vables de l’extérieur, ne sont pas directement liés à la reproduction ou
ne sont pas considérés comme « sexuels ».

1.5.4 – Variations du comportement de reproduction

Le modèle du comportement de reproduction présenté ci-dessus cor-
respond à un modèle général, prototypique, fondé sur les connaissances
en neurosciences disponibles en 2013. Le cadre général de ce modèle
est valable pour tous les mammifères non-primates.
Mais, sans doute en raison du « bricolage de l’évolution » (Jacob 1977,
1981 ; Gould 2006 ; et voir également chapitre 11.4.5), d’une part,
certains processus biologiques n’existent plus ou ont été modifiés au
cours de l’évolution, et, d’autre part, les organismes biologiques ne
sont qu’imparfaitement optimisés.
Pour ces raisons, afin de compléter ce modèle, certaines précisions
doivent être apportées pour expliciter certains cas particuliers : les varia-
tions du comportement suivant les espèces de mammifères, l’existence
d’activités non reproductrices, et, plus paradoxal encore, l’existence
d’activités sexuelles entre des espèces différentes.

Variations en fonction des espèces

Suivant les espèces de mammifères non-primates (rats, chiens, chèvres,
moutons...) certains facteurs innés (réflexes sexuels, phéromones,
hormones, récompense...) n’existent pas ou plus, ou sont modifiés
(Young & Trask 2007 ; Young & al. 2010). Par exemple, le contrôle
saisonnier ou le réflexe neuroendocrinien d’ovulation n’existent pas
dans plusieurs espèces (l’ovulation réflexe existe chez le furet, la lapine,
ou la chatte, mais pas chez la brebis ou la ratte).
Néanmoins, le modèle général reste toujours valable. Seule la
dynamique du comportement est modifiée. Par exemple, s’il n’existe
pas de contrôle saisonnier, alors les copulations existent toute l’année,
et des naissances peuvent avoir lieu à des saisons moins favorables. Le
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comportement de reproduction reste
toujours fonctionnel, il est seulement
moins optimisé.

Activités sexuelles non reproductrices

Le contrôle exercé par les hormones et les
phéromones n’est pas toujours ni parfait,
ni total. Et plus on monte dans l’échelle
phylogénétique, plus le cerveau est
développé, plus le contrôle hormonal s’af-
faiblit (Thibault & Levasseur 2001). Pour
donner un exemple, en particulier chez
le mâle, des réflexes sexuels peuvent être
exécutés avant la puberté, même si le
système reproducteur de l’animal n’est pas
mature. Il n’est donc pas « biologique-
ment anormal » d’observer parfois chez
les mammifères non-primates des
activités sexuelles sans rapport avec la
reproduction.

Activités sexuelles inter-espèces

Le comportement sexuel a priori le plus
aberrant, le plus « contre-nature », est la
copulation entre deux animaux apparte-
nant à des espèces différentes (figure
1.10).
Néanmoins, on remarque que ce compor-
tement existe et que ces activités
inter-espèces sont d’autant plus fré-
quentes que la morphologie des
organismes est similaire (âne/cheval, tigre/lion, etc.) (Ford & Beach
1952).
Est-ce une anomalie, une pathologie, un dysfonctionnement de l’ins-
tinct sexuel ?
Comme indiqué dans les paragraphes précédents, chez les mammifères
non-primates (comme les rongeurs ou les capridés), plusieurs caracté-
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Figure 1.10 : Activités sexu-
elles inter-espèces, entre
des animaux ayant été éle-
vés ensemble, dans des
fermes ou des zoos (voir les
explications dans le texte).



ristiques du comportement de reproduction ne sont pas innées. Par
exemple, la reconnaissance du congénère est apprise durant les
premières années de la vie : comme déjà indiqué (chapitre 1.3.1), des
chevreaux adoptés par des brebis et des agneaux adoptés par des chèvres
copulent à l’âge adulte avec des partenaires de l’espèce adoptive et pas
avec des membres de leur espèce (Kendrick & al. 1998). On remarque
ici que les modifications du comportement de reproduction trouvent
leur origine dans des apprentissages précoces (3).
De façon plus générale, toutes les capacités apprises qui sont nécessaires
à la réalisation du comportement de reproduction (reconnaissance du
congénère, socialisation sexuelle, motivation sexuelle, et positionne-
ment génito-génital du corps – chapitre 1.3), sont influencées par les
conditions et le contexte des apprentissages. Et ces apprentissages
dépendent des caractéristiques de l’environnement et des interactions
entre les animaux.
En reprenant l’exemple d’adoption croisée des chevreaux et des agneaux
(Kendrick & al. 1998), on remarque que ce qui apparaît a priori comme
le plus aberrant et contre-nature, est en fait « biologiquement normal » :
les nouveau-nés interagissent avec leurs mères adoptives, et durant
toutes les années de leur développement, au cours des milliers d’inter-
actions physiques et sociales, les chevreaux apprennent les différentes
caractéristiques sensorielles, comportementales et sociales des brebis,
et les agneaux apprennent celles des chèvres. Les chevreaux et les
agneaux apprennent les caractéristiques de leurs mères adoptives,
apprennent les codes de socialisation de leurs « congénères » adoptifs,
ont des jeux sociaux et sexuels avec leurs « congénères » adoptifs, et
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(3)  L’importance du développement et des apprentissages dans les réactions sexuelles
inter-espèces était déjà vérifiée expérimentalement dès les années 1950 : « L’expérience
et l’apprentissage influencent la tendance des mammifères inférieurs à avoir des
réponses sexuelles pour des partenaires d’une autre espèce. » (Ford & Beach 1952)

(4)  « Les mammifères mâles qui sont habitués à recevoir des femelles réceptives dans
une même cage, souvent deviennent tellement excités par les éléments caractéristiques
de cet environnement qu’ils vont tenter de s’accoupler avec un animal d’une autre
espèce. Les lapins mâles qui copulent régulièrement dans leur cage vont essayer de
copuler avec des rats, des petits chats, et même des objets inanimés s’ils sont présentés
de la même manière que la femelle réceptive. Les rats mâles qui ont copulé avec une
femelle dans une cage d’observation essayent de copuler avec quasiment tout animal
d’une taille appropriée qui est rencontré dans cette cage expérimentale. » (Ford &
Beach 1952)



ainsi il est « biologiquement normal » qu’à l’âge adulte ils copulent
avec un partenaire de leur espèce adoptive, et non de leur espèce
génétique qui leur est complètement étrangère.
De plus, on observe expérimentalement que lorsqu’un animal sexuel-
lement expérimenté est excité, la force de l’excitation sexuelle est telle
que la vue ou le contact avec tout animal ou objet de forme similaire
suffit à déclencher la copulation (4) . L’élevage en commun n’est donc
parfois même pas nécessaire.
Pour toutes ces raisons, il est « biologiquement normal » que des
animaux qui vivent dans certains types d’environnements, par exemple
élevés ensemble dans une ferme ou un zoo, puissent avoir des interac-
tions sexuelles (pour exemple, voir figure 1.10).
Toujours pour ces raisons, il n’est pas « biologiquement anormal » que
des animaux domestiques (surtout les chiens) ou élevés dans des zoos
(et tout particulièrement les primates) tentent parfois d’avoir des inter-
actions sexuelles avec des humains (Ford & Beach 1952) (et vice-versa
d’ailleurs – Williams & Weinberg 2003 ; Kinsey & al. 1948).
En conclusion, comme il n’existe qu’un instinct partiel du comporte-
ment de reproduction, tous les types d’activités sexuelles qui n’ont
aucun rapport avec la reproduction s’expliquent par l’existence des
apprentissages cruciaux (reconnaissance du congénère, positionnement
génito-génital du corps, socialisation et motivation sexuelle). Ces
apprentissages cruciaux sont influencés par les caractéristiques de l’en-
vironnement, et dans certaines circonstances, des apprentissages
précoces peuvent induire des modifications comportementales impor-
tantes.



Figure 2.1 : Apparition de nouvelles activités

Chez les hominidés, la lordose de la femelle devient accessoire, et de nouvelles posi-
tions ou activités sexuelles apparaissent, comme le baiser ou le coït en face-à-face.
[ Photographie par Frans de Waal ]



2.  L’évolution 
du comportement de reproduction :

des rongeurs aux humains

2.1 – Limites du modèle du « comportement de re-
production »

Dès les origines de la science moderne, à la fin du XIXe siècle, les prin-
cipaux chercheurs, médecins ou sexologues ont affirmé l’existence d’un
instinct de la reproduction chez l’être humain. Le seul comportement
sexuel « naturel » était donc le coït vaginal, qui permet la fécondation,
et tous les autres comportements (masturbation, sodomie, homosexua-
lité...) ne pouvaient qu’être une déviation de l’instinct ou une
pathologie.
Les recherches menées en neurosciences à la fin du XXe siècle ont
confirmé, chez les mammifères non-primates, l’existence de structures
innées qui orientent le comportement vers la copulation hétérosexuelle.
Mais ce modèle du « comportement de reproduction », présenté dans
les sections précédentes, est-il valable pour les hominidés (Orang-outan,
Chimpanzé, Homme...) et en particulier pour l’être humain ?
Car dès le début du XXe siècle, les études sur la sexualité des primates,
en éthologie, ainsi que chez l’être humain en ethnologie, en histoire et
plus récemment en neurosciences, ont accumulé des données peu com-
patibles avec l’existence d’un instinct de la reproduction chez les
hominidés.

En effet, s’il existait chez les primates un véritable « comportement de
reproduction », similaire à celui des rongeurs (chapitre 1), alors
comment peut-on expliquer : 
D’une part, toutes les activités sexuelles qui ne permettent pas la repro-
duction, observées tant chez les hominidés (Bagemihl 2000) que chez
l’être humain :
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– Les activités homosexuelles (avec quelques cas d’homosexualité
presque exclusive chez : Chimpanzés, Gorilles, Langurs,
Macaques, Dauphins…).

– La masturbation (Bonobos, Orang Outan, Gibbons, Siamangs,
Langurs, Dauphins…).

– La masturbation réciproque (Bonobos, Chimpanzés, Dauphins...)
– Le baiser (qui n’a aucun rapport avec les organes génitaux.

Observé chez : Bonobos…).
– La fellation (Bonobos, Chimpanzés, Macaques…).
– Le cunnilingus (Chimpanzés, Gibbons…).
– La sodomie (Orang-outan…).
– Les activités sexuelles prépubères (alors que l’appareil reproduc-

teur est immature. Observées chez : Bonobos, Chimpanzés,
Gorilles, Gibbons, Siamangs, Macaques, Dauphins…).

– L’utilisation d’objets (Bonobos).
– Les caresses sensuelles (caresses non « sexuelles »).
– Des activités particulières telles : le frottement vulve contre vulve

très fréquent des femelles Bonobos, les diverses activités non
reproductives des Dauphins…).

– Et, surtout, le plus inconcevable, les activités sexuelles entre des
espèces différentes (occasionnellement observées chez : Bonobos,
Chimpanzés, Macaques… mais plus fréquentes en captivité ou
chez les animaux domestiques).
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Figure 2.2 : Apparition de nouvelles
fonctions

Chez les Bonobos, l’activité sexuelle a
de nouvelles fonctions sociales, supplé-
mentaires à la reproduction. En particu-
lier, les activités tant hétérosexuelles
qu’homosexuelles sont utilisées pour
apaiser les conflits (De Waal 1992,
1990).
Après un conflit, un jeune mâle présente
son pénis en érection à un autre mâle,
qui effectue un massage génital.
[ Photographie par Frans de Waal ]



Et d’autre part, comment peut-on expliquer toutes les activités sexuelles
pouvant aboutir à une fécondation, mais particulières :

– Les préférences pour certains partenaires (Bagemihl 2000) (car
cela réduit le nombre de partenaires fécondables).

– Les activités bisexuelles (le même individu a des activités hétéro-
sexuelles et homosexuelles ; la bisexualité est fréquente chez les
hominidés (Bagemihl 2000) : Bonobos, 50 à 60 % d’activités
hétérosexuelles, et donc 50 à 40 % d’homosexuelles ; Chimpan-
zés, 30 % d’activités homosexuelles ; Gorilles, 20 % d’activités
homosexuelles ; Orang-outan, 20 à 80 % d’activités homo-
sexuelles ; Gibbon, 20 à 50 % d’activités homosexuelles ; Langurs,
30 % d’activités homosexuelles ; Macaque, 30 % d’activités
homosexuelles ; Dauphins, 30 à 50 % d’activités homosexuelles,
Orques…).

– La sexualité de groupe (Bonobos, Chimpanzés…) (Bagemihl
2000).

– Et, surtout, les activités multihédoniques (où le sexe se combine
aux aliments, chants, danses, et à l’ivresse), habituelles dans l’An-
tiquité grecque et romaine (Partridge 2002 ; Salles 2004).

À un niveau plus théorique, et en particulier chez l’être humain, il
faudrait pouvoir répondre de manière précise à plusieurs questions
pour valider l’hypothèse de l’existence d’un instinct de la reproduc-
tion :

– Quel est le rôle et l’importance du système de récompense dans
la sexualité ? (Agmo 2007)

– À quoi correspond le plaisir sexuel et quelle est sa fonction ?
– Quelle est la différence entre le plaisir corporel agréable provoqué

par une caresse (sur le dos par exemple) et le plaisir érotique
provoqué par la stimulation d’une zone érogène ?

– Pour quelles raisons la recherche du plaisir corporel agréable
(comme des caresses) n’est pas considérée comme liée à l’orien-
tation sexuelle, alors que la recherche du plaisir érotique est
considérée comme indissociable d’une orientation homosexuelle
ou hétérosexuelle ?

– S’il existe un instinct de la reproduction, comment expliquer
qu’un circuit cérébral, spécialisé pour contrôler la copulation
hétérosexuelle, puisse permettre des activités inter-espèces ?
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– S’il existe un instinct de la reproduction, qui contrôle les activités
sexuelles vers l’hétérosexualité et le coït vaginal, alors pour quelles
raisons existe-t-il en Occident une forte valorisation du couple
hétérosexuel et une forte homophobie ? Pour quelles raisons est-
il nécessaire d’avoir des contraintes culturelles si l’être humain
est « naturellement » monogame et hétérosexuel ?

– S’il existe un instinct, où se trouve-t-il dans le cerveau ? Comment
est-il organisé dans le système nerveux ?

– Si la testostérone est l’hormone du comportement sexuel,
comment agit-elle sur les activités motrices ? Comment la tes-
tostérone provoque-t-elle par exemple le baiser, la fellation, ou
plus fondamental, le coït vaginal ? Sur quels centres moteurs
(médullaires, mésencéphaliques...) agit-elle pour provoquer et
contrôler l’anulingus ?

– Au niveau neurobiologique, à quoi correspond l’amour et quelle
est sa fonction ?

– Quels sont les mécanismes de l’addiction sexuelle et quelle est sa
cause ? (Reynaud 2010)

– Et enfin, question majeure chez l’être humain, quel est le rôle et
l’importance des apprentissages ?

Au fur et à mesure qu’apparaissaient ces questions, des chercheurs et
des sexologues ont proposé des explications : les apprentissages sont
un complément de l’instinct, ils améliorent le comportement sexuel ;
la fonction de l’amour est d’unir la femme et l’homme, afin que les
deux parents s’occupent des enfants ; le baiser sert à augmenter l’exci-
tation sexuelle pour faciliter le coït vaginal (Zwang 1998) ; les caresses
sensuelles sont des préliminaires aux activités érotiques… De plus,
comme la fécondation guidée par l’instinct de reproduction était la
norme de référence, la pathologie a souvent été invoquée pour expliquer
les activités non reproductrices : la masturbation est un vice moral
(Bouchut & Després 1877) ; l’homosexualité est, suivant les auteurs,
une anomalie génétique (Hamer & al. 1993), un dérèglement
hormonal, un trouble du développement (Levay 1991), ou une
inversion de l’instinct (Krafft-Ebing 1882) ; la bisexualité est un état
d’immaturité temporaire, de transition entre l’hétérosexualité et l’ho-
mosexualité ; la sexualité de groupe provient de troubles
psychologiques ; la sodomie est une perversion (Lever 1996) ; les
activités sexuelles inter-espèces sont une maladie…
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Mais la majorité de ces explications sont difficilement vérifiables ou
trop vagues, et ne sont pas toutes confirmées par les observations étho-
logiques ou ethnologiques : par exemple, le couple uni par l’amour
n’est pas une stratégie privilégiée des mammifères, puisque moins de
5 % des espèces sont monogames (renard, chacal, castor, gibbon,
siamang...) (McFarland & al. 2001). La bisexualité est commune chez
tous les hominidés (Bagemihl 2000), il est alors difficile de la considérer
comme une maladie ou un trouble psychologique. Dans beaucoup de
sociétés, le baiser n’est pas pratiqué (ni d’ailleurs dans la quasi totalité
des espèces de mammifères) (Ford & Beach 1952), ce qui montre que
sa fonction supposée d’augmenter l’excitation sexuelle n’est pas indis-
pensable. De plus, dans les sociétés où la sexualité est fréquente et
valorisée (en particulier en Océanie : Marquisiens, Hawaïens,
Tahitiens...), les hommes et surtout les femmes n’ont apparemment
pas de problèmes d’excitabilité sexuelle.

« Les femmes marquisiennes n’ont apparemment pas de difficulté à
avoir un orgasme ; elles semblent capables d’atteindre cet état orgastique
seulement après un petit nombre d’expériences sexuelles, et elles
apprennent rapidement à le contrôler de telle sorte qu’elles atteindront
l’orgasme avec le partenaire. » (Suggs 1966)

De plus, l’accumulation de ces explications diverses a produit un
modèle explicatif de la sexualité humaine qui est compliqué : une
hypothèse de base, fondée sur l’instinct et les hormones (Sisk & Foster
2004), qui n’explique qu’une minorité des faits, et qui doit être
complétée par de nombreuses justifications particulières (ad hoc (5) )
pour chacun des nombreux faits inexpliqués.

En conclusion, on remarque que le modèle du « comportement de
reproduction », chez les primates, ne peut expliquer de manière satis-
faisante toutes les nombreuses activités érotiques différentes du coït
vaginal (Wunsch 2007).
Nous verrons dans les chapitres suivants que toutes ces observations
comportementales peuvent apparemment être expliquées par une
évolution du comportement de reproduction.
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(5)  Une hypothèse ad hoc (dans ce but, en latin) est une hypothèse souvent invérifiable
(non testable) avancée dans le but d’expliquer une incohérence.



2.2 – Évolution des facteurs neurobiologiques du
comportement de reproduction

Au cours de l’évolution des rongeurs jusqu’aux hominidés, on observe
plusieurs modifications structurelles et fonctionnelles du système
nerveux qui induisent des modifications du contrôle de la motivation
et des comportements (figure 2.3).

En raison de ces évolutions neurobiologiques, détaillées ci-après, le
comportement sexuel des mammifères évolue progressivement : com-
portement de copulation hétérosexuelle chez les mammifères
non-primates (« comportement de reproduction »), puis comportement
principalement érotique chez les hominidés (« comportement
érotique »), il devient chez l’être humain une diversité d’activités
érotiques et de désirs sexuels influencés par les processus cognitifs et le
contexte culturel (« sexualité culturelle »).

2.2.1 – Évolution du contrôle hormonal

Les hormones contrôlent la reproduction chez les mammifères non-
primates, entre autres en couplant les activités sexuelles aux saisons
propices (cycles saisonniers) et aux périodes où l’organisme est phy-
siologiquement fécondable (puberté et cycles œstraux).
La principale évolution du contrôle hormonal est le découplage, la dis-
sociation entre la physiologie de la reproduction et les activités sexuelles.
Cette évolution est particulièrement visible chez les femelles (figure
2.4). Chez les rongeurs, les hormones contrôlent l’ovulation et la copu-
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Figure 2.3 : Évolution du système nerveux

La modification d’un seul gène suffit à modifier le
comportement (Lim & al. 2004). Or il existe de
nombreuses différences structurelles et fonction-
nelles entre le cerveau des rongeurs et celui des
humains. Ces importantes différences produisent
d’importantes modifications du comportement de
reproduction.
La taille du cerveau humain ( ≈ 1.400 cm3 ) est en-
viron 3.000 fois supérieure à celui d’une souris
(≈ 0,5 cm3 ).



lation tandis qu’au contraire, chez la femme, les activités sexuelles sont
continues et ne dépendent plus du cycle hormonal.

Mais il est très important de noter, tant chez les rongeurs que chez les
humains, que les hormones jouent toujours des rôles biologiques
majeurs. En particulier au niveau physiologique, les hormones ont
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Figure 2.4 : Dissociation des activités sexuelles de la reproduction

On observe que chez les rongeurs femelles, les activités sexuelles sont limitées à la
période de concentration maximale des hormones et d’ovulation, alors que chez la
femme, les activités peuvent avoir lieu durant tout le cycle. Les activités sexuelles de-
viennent graduellement indépendantes des variations de concentration hormonale.
(Courbes hormonales d’après Thibault & Levasseur 2001).
Légende : en grisé, périodes où les activités sexuelles sont possibles au cours du cycle
(chez la rate, environ 9 heures au cours du cycle de 4-5 jours).



toujours un rôle déterminant dans la différentiation de l’organisme en
mâle ou en femelle. Même chez les espèces très corticalisées, un taux
hormonal minimal est toujours nécessaire et les variations de ce taux
influencent encore, bien que faiblement, les activités sexuelles.
C’est le contrôle temporel (en particulier saisonnier et œstral), qui
limite les activités sexuelles aux périodes où l’organisme est physiolo-
giquement fécondable, qui a disparu. La sexualité humaine est devenue
continue, et ne dépend plus du contrôle physiologique de la reproduc-
tion. Reproduction et sexualité sont dissociées.

La dissociation des activités sexuelles de la reproduction est bien mise
en évidence par les comparaisons inter-espèces, à la fois des cycles
hormonaux et des périodes d’activités sexuelles (figure 2.4).
L’analyse comparative des cycles hormonaux et des activités sexuelles
de différentes espèces de mammifères montre que chez les femelles
non-hominidés les activités sexuelles dépendent de la concentration
maximale des hormones (en particulier des œstrogènes). Les pics de
concentrations d’œstrogènes déclenchent simultanément l’ovulation
(effets physiologiques) et le comportement de reproduction (effets
motivationnels et comportementaux), de telle sorte que la copulation
est couplée à l’ovulation. En effet, il ne sert à rien de déposer du sperme
dans le vagin s’il n’y a pas d’ovule. Tout particulièrement chez les mam-
mifères non-primates, l’augmentation de la concentration sanguine
des œstrogènes provoque simultanément des effets physiologiques et
des effets comportementaux, de telle sorte que les activités sexuelles
ne sont effectuées que lorsque l’appareil reproducteur est fécondable.
Mais graduellement, et surtout chez les hominidés, les activités sexuelles
deviennent indépendantes de la variation de concentration sanguine
des hormones. Cette évolution n’est apparemment pas linéaire : la dis-
sociation devient visible à partir des primates, s’accélère chez les
hominidés, avec peut-être une rupture à partir de pan paniscus
(bonobos) (figure 2.5 – Furuichi 2011). Elle est quasi complète chez
la femme, où les activités sexuelles peuvent avoir lieu durant tout le
cycle. Il n’existe plus d’inhibition comportementale. Contrairement
aux mammifères non-primates, la sexualité humaine est devenue
continue, et ne dépend plus du contrôle physiologique de la reproduc-
tion.
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En synthèse, ces données montrent qu’au cours de l’évolution et de la
corticalisation, les activités et la motivation sexuelle deviennent gra-
duellement indépendantes des cycles hormonaux qui contrôlent la
reproduction.

Néanmoins il est très important de noter que les hormones jouent
toujours des rôles biologiques majeurs. Seuls certains effets hormonaux
ont été modifiés. Chez l’humain, un taux hormonal minimal est
toujours nécessaire (environ 2ng/ml de testostérone chez l’homme –
Giuliano & al. 2004 ; Bagatell & al. 1994) et les variations de ce taux
influencent encore, en particulier chez la femme, les activités sexuelles
(Brown & al. 2010 ; Foster & Roenneberg 2008).
Plus précisément, chez la femme, il existe une influence résiduelle de
la variation de concentration hormonale, qui est mise en évidence par
l’observation des activités sexuelles durant le cycle menstruel (figure
2.6).
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Figure 2.5 : Dissociation des activités sexuelles de la reproduction chez Pan

La dissociation des activités sexuelles des cycles hormonaux semble devenir impor-
tante à partir de Pan paniscus (bonobo). La différence apparemment la plus notable
est la longue période d’aménorrhée postpartum chez Pan troglodytes (chimpanzé com-
mun). Les femelles chimpanzées ne sont en œstrus et réceptives qu’en moyenne 12,5
jours par cycle durant 11,5 mois avant 5 ans d’anœstrus postpartum. Au contraire, la
réceptivité des Bonobos ne diminue pas avec la lactation (De Waal 1992). Les femelles
Bonobos sont en œstrus ou en pseudo-œstrus et réceptives durant la majorité de la
période inter parturitions (Furuichi 2011).
[ schéma adapté d’après Furuichi 2011 ]



Ces données montrent que l’activité sexuelle est moins importante
quand la femme n’est pas fécondable. Mais, comparé aux rongeurs
femelles où les activités sexuelles sont complètement inhibées en dehors
la courte période ovulatoire, c’est un effet résiduel qui est faible. Chez
la femme, il n’existe plus d’inhibition des activités sexuelles.

Plus précisément, en particulier pour l’homme, la nécessité d’un taux
minimal d’hormones sexuelles est bien mise en évidence par les cas
cliniques de castration chimique ou d’hypogonadisme (figure 2.7).
L’absence d’hormones induit différents troubles, même s’ils ne sont
plus aussi rapides et drastiques que chez les mammifères non-primates.
La sexualité humaine ne devient pas complètement indépendante des
hormones.

La synthèse de toutes ces données montre que chez l’être humain il
faut toujours un taux minimal d’hormones. Mais ce taux minimal cor-
respond au niveau de base normal chez les personnes en bonne santé.
Donc, sauf cas pathologique, les activités sexuelles humaines ne
dépendent quasiment plus des variations cycliques des concentrations
d’hormones.
En conclusion, la caractéristique majeure de l’évolution du contrôle
hormonal est que les activités sexuelles deviennent continues, et s’ex-
priment quelle que soit la phase physiologique de l’appareil
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Figure 2.6 : Hormones et
activités sexuelles, chez la
femme

La fréquence des activités
sexuelles de la femme est
plus importante durant la pé-
riode périovulatoire. Mais il
n’existe plus d’inhibition du
comportement sexuel en de-
hors de la période de fécon-
dité. Contrairement aux
femelles non-primates, la
femme peut avoir des activi-
tés sexuelles durant tout le
cycle.
[ schéma adapté de Wilcox
& al. 2004 ]



reproducteur. Chez
les mammifères, au
cours de l’évolution,
les activités sexuelles
sont ainsi graduelle-
ment dissociées des
cycles hormonaux
de la reproduction.
Et chez l’être
humain, la sexualité
est quasi totalement
dissociée de la repro-
duction.

2.2.2 – Évolution des systèmes olfactifs

La principale évolution relative à l’olfaction (figure 2.8) est l’altération
chez les hominidés des gènes des systèmes olfactifs. À partir des catar-
rhiniens (les singes de l’Ancien Monde) les gènes de la protéine TRPC2,
un canal ionique essentiel à l’activité sensorielle de l’organe voméro-
nasal, sont altérés. De ce fait la transduction du signal olfactif est altérée
et l’organe voméronasal n’est plus fonctionnel (figure 2.9 - Zhang &
Webb 2003). De plus, environ 52 % des gènes des récepteurs olfactifs
(414 gènes OR sur 802) de la muqueuse olfactive du système olfactif
principal deviennent des pseudo-gènes. Et surtout, qu’ils soient localisés
dans la muqueuse olfactive ou dans l’organe voméronasal, plus de 90 %
des gènes des récepteurs spécifiques à la détection des phéromones (6
gènes TAAR sur 9, 115 gènes VR1 sur 120, 20 gènes VR2 sur 20)
deviennent également des pseudo-gènes (Nei & al 2008).
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Figure 2.7 : Effets de l’hypogonadisme chez l’homme

La suppression clinique de la testostérone entraîne en quelques semaines des troubles
de la sexualité (baisse du désir, des fantaisies, fréquence moindre des érections spon-
tanées, de la masturbation et des rapports sexuels).
« La relation entre sexualité masculine et testostérone circulante n’est probablement
pas linéaire mais procède d’un modèle à seuil. Au-dessous d’une certaine valeur sans
doute très basse [ 2 ng/ml ], le déficit en testostérone est responsable d’une altération
des comportements et réactions sexuelles. Au-dessus de cette valeur seuil [ 4,5 ng/ml ],
les comportement et réactions sexuelles ne semblent plus proportionnels à la testos-
téronémie. » (Giuliano & al. 2004)
[ schéma adapté d’après Bagatell & al. 1994, p713 ]
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Figure 2.8 : Évolution des systèmes olfactifs, chez l’être humain

L’organe voméronasal, spécialisé dans la détection des phéromones, ne serait quasi-
ment plus fonctionnel chez l’humain. Il est vestigial chez l’adulte et aucun effet com-
portemental des phéromones n’a été observé expérimentalement.

Figure 2.9 : Évolution des gènes voméronasaux, chez l’être humain

Ce sont les gènes d’une protéine clé (TRP2), impliquée dans la transduction du signal
neuronal dans l’organe voméronasal, qui sont altérés chez les hominidés.
Légende : "+" séquence d’ADN lisible ; "s" codon STOP prématuré
[ schéma reproduit d’après Zhang & Webb 2003, avec permission ]



En raison de toutes ces altérations, l’olfaction, qui est un facteur majeur
chez les mammifères non-primates, devient secondaire chez les
hominidés (Swaney & Keverne 2009).
Ce sont apparemment tous les éléments de la communication chimique
qui sont altérés chez l’être humain : les gènes, les structures anato-
miques, les comportements d’émission et de réception des signaux
chimiques, et les effets comportementaux de ces signaux.
L’éléphant, qui est comme l’être humain un mammifère très corticalisé,
mais avec des systèmes olfactifs fonctionnels, pourrait être un bon
exemple de comportements olfactifs qui auraient dû être conservés si
l’olfaction jouait encore un rôle majeur chez l’être humain. L’éléphant
possède un organe voméronasal et un bulbe olfactif accessoire déve-
loppés, il recueille activement (flehmen) les signaux chimiques avec sa
trompe (par exemple par inhalation de l’urine), des phéromones sont
émises dans l’urine et par différents orifices durant la période de rut,
les éléphants femelles dispersent leur urine avec leur queue (surtout
avant l’ovulation), les comportements entre les mâles dépendent
également des phéromones, etc. (Rasmussen & al. 2003).
Par contre, chez l’être humain, en plus des gènes olfactifs qui sont
altérés, l’organe voméronasal et le canal nasopalatin humain apparais-
sent comme vestigiaux (Zhang & Webb 2003 ; von Arx & Bornstein
2009), et il ne semble pas exister de bulbe olfactif accessoire. L’être
humain ne marque pas chimiquement son territoire et n’a pas de com-
portements de flairage ou de léchage des régions buccale et anogénitale
de ses congénères. Néanmoins, on observe encore quelques effets
olfactifs (Savick & Berglund 2010), mais qui apparaissent comme
résiduels (chapitre 9.3.1). En effet, les expérimentations scientifiques
avec des phéromones ne mettent en évidence que des effets faibles,
essentiellement physiologiques (comme la synchronisation du cycle
menstruel) ou affectifs (Havlicek & al. 2010), mais aucun effet com-
portemental (Winman 2004 ; Wysocki & Preti 1998).

La synthèse de toutes ces données suggère que chez l’être humain, par
rapport au comportement et à la motivation sexuelle, les principaux
processus neurobiologiques de la répulsion (agression mâle-mâle chez
certaines espèces) et surtout de l’attraction hétérosexuelle sont altérés
et n’ont plus que des effets faibles. Néanmoins, même s’il est actuelle-
ment certain que les phéromones n’ont plus des effets aussi importants
chez l’être humain que chez les rongeurs ou les éléphants, l’importance
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relative des effets résiduels sur le comportement sexuel par rapport à
l’importance des autres facteurs (récompenses, cognition, culture...)
reste encore à évaluer d’une manière plus précise.
En conclusion, l’olfaction, qui est un facteur majeur chez les mammi-
fères non-primates, devient, en raison des altérations des gènes et des
modifications des comportements olfactifs, un facteur secondaire chez
les hominidés.

2.2.3 – Évolution du système de récompense

La principale évolution du système de récompense est que ce système,
associé aux zones érogènes, devient continuellement actif.
Chez les mammifères non-primates, des expériences ont montré que
le système de récompense est contrôlé par les hormones de la repro-
duction (Ferris & al. 2005), et que son activité est adaptée aux activités
de la reproduction (copulation, allaitement…).
Mais au cours de l’évolution, en raison de la dissociation des activités
sexuelles des cycles hormonaux de la reproduction, les récompenses
sexuelles ne dépendent quasiment plus du contrôle physiologique de
la reproduction (Dreher & al. 2007). Chez les hominidés, et surtout
chez l’humain, le système de récompense associé aux zones érogènes
devient continuellement actif et les récompenses sexuelles peuvent être
obtenues dans n’importe quelle situation et n’importe quand (par
exemple n’importe quand par masturbation).
Le système des « renforcements / récompenses » est similaire chez tous
les mammifères, tant au niveau structurel que fonctionnel. Les struc-
tures, les connexions entre les structures, les entrées sensorielles et les
sorties motrices ont été conservées au cours de l’évolution (voir figure
2.10). La principale différence en rapport avec la sexualité, est que ce
système devient continuellement actif chez les hominidés, car les récom-
penses sexuelles ne dépendent quasiment plus du contrôle
physiologique de la reproduction (chapitre 2.2.1). D’une manière
similaire aux activités sexuelles, les récompenses sexuelles ne dépendent
quasiment plus du cycle hormonal : elles sont devenues fonctionnelles
à tout moment du cycle et à toutes les saisons de l’année.
Pour cette raison principale, à laquelle s’ajoute la modification et l’al-
tération des autres facteurs innés (en particulier olfactifs et moteurs),
le système de récompense associé aux zones érogènes deviendrait un
facteur majeur de la sexualité humaine (Wunsch 2007).
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2.2.4 – Évolution des réflexes sexuels

La principale évolution des réflexes sexuels provient, indirectement,
de l’évolution des facteurs qui contrôlaient ces réflexes. La dissociation
des activités sexuelles des cycles de la reproduction et l’altération de
l’olfaction font que, chez les hominidés, les réflexes sexuels peuvent
être déclenchés n’importe quand, dans de nombreuses situations sans
aucun rapport avec la reproduction (l’exemple type est la masturbation).
De plus, on constate la disparition fonctionnelle de la lordose, qui est
le réflexe crucial de la femelle des mammifères non-primates.
Ces données suggèrent que le comportement sexuel des humains n’est
quasiment plus instinctuel. En particulier chez la femme, l’activité
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Figure 2.10 : L’évolution du système de récompense

(voir les explications dans le texte).
Légende : Ald = Insula agranulaire dorsale ; Alv = Insula agranulaire ventrale ; c = Cen-
tral ; CD = Caudal ; LO = Orbital latéral ; m = Médial ; MD = Thalamus médiodorsal ;
Nac = Cœur du noyau accumbens ; rABL = Amygdale basolatérale rostrale ; VO = Or-
bital ventral ; VP = Pallidum ventral.
[ © Reproduit d’après Berridge & Kringelbach 2008, avec permission ]



sexuelle motrice n’est plus la position réflexe de lordose, déclenchée
automatiquement par un stimulus sexuel tactile de l’homme. Le com-
portement sexuel humain ne dépend quasiment plus des cycles
hormonaux (figure 2.4), des phéromones (figure 2.9) et des réflexes
sexuels moteurs (figure 1.3).
De plus, de nouvelles activités non reproductrices apparaissent : mas-
turbation, activités oro-génitales, baiser… Ces nouvelles activités
sexuelles ne peuvent être expliquées par la mise en jeu des réflexes copu-
latoires innés. En effet, comment expliquer par exemple le baiser, qui
n’est même pas une activité génitale, qui ne permet donc pas la fécon-
dation, et qui surtout ne met en jeu aucun réflexe sexuel inné ? Par
contre, toutes ces nouvelles activités non reproductrices correspondent
à des activités de stimulation des zones érogènes. Et chez l’humain,
elles procurent des sensations conscientes de plaisir sexuel, qui corres-
pondent en simplifiant à l’activité du système de récompense.
En conclusion, en raison de l’altération ou de la modification des
facteurs neurobiologiques, les différentes activités sexuelles (à part les
mouvements rythmiques du bassin de l’homme) ne dépendent plus de
l’exécution de réflexes copulatoires innés, mais sont très probablement
pour la plupart des activités apprises dans l’objectif d’obtenir des récom-
penses cérébrales (le plaisir). Chez l’humain, contrairement aux
mammifères non-primates, les réflexes sexuels moteurs de la femme
deviennent secondaires et il apparaît des motivations érotiques spéci-
fiques pour des activités sexuelles particulières (baiser, activités
oro-génitales...). C’est une transition d’un comportement essentielle-
ment instinctuel à un comportement principalement appris.

2.2.5 – Évolution de la cognition

La principale évolution relative à la cognition est le développement
majeur du néocortex et tout particulièrement du cortex préfrontal.
Chez les mammifères non-primates, la cognition joue un rôle secon-
daire dans le comportement de reproduction. Par contre, au cours de
l’évolution vers les hominidés, en raison de la corticalisation extrême
du cerveau, la cognition devient un facteur majeur.
L’important développement du néocortex chez l’être humain (figure
2.11) permet le développement de processus cognitifs complexes : pla-
nification, abstraction, symbolisation... Ces capacités intellectuelles
sont à l’origine de l’élaboration de valeurs, de croyances et de morales,
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et ces éléments culturels modifient tant le développement que l’expres-
sion des comportements humains.

La culture influencerait les comportements et les désirs sexuels de
manière indirecte, en créant des contextes sociaux qui modifient en
profondeur les apprentissages sexuels (interdit ou liberté de la mastur-
bation, valorisation de la pureté ou de l’amour libre, rétention ou
diffusion d’informations sexuelles, limitation ou diversité des pratiques
culturelles érotiques...).
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Figure 2.11 : Développement des aires corticales impliquées dans la cognition

Chez les rongeurs, la majorité du cerveau est occupé par les aires sensorielles. Par
contre, chez l’humain, les aires associatives et cognitives représentent l’essentiel du
cortex cérébral.

Parmi les aires associatives, le cortex préfrontal (en grisé) est la structure cérébrale
qui a le plus évolué chez l’être humain. Et c’est le cortex préfrontal qui permet les pro-
cessus cognitifs les plus complexes (symbolisation, planification, réflexion…).



2.3 – Analyses et synthèses

2.3.1 – Tableau synoptique de l’évolution de la sexualité

Les modifications du comportement sexuel proviennent des modifi-
cations, au cours de l’évolution, des principaux facteurs
neurobiologiques : les réflexes sexuels, les phéromones, les hormones,
le système de récompense et la cognition (figure 2.12).

La lordose est cruciale apparemment jusqu’aux macaques, puis il existe
peut-être une rupture à partir des hominidés puisqu’on observe que la
lordose devient accessoire (chapitre 2.2.4). L’importance des phéro-
mones et de l’olfaction diminue graduellement, avec une rupture nette
chez les primates de l’ancien monde (catarrhiniens), à partir desquels
l’organe voméronasal n’est plus fonctionnel (chapitre 2.2.2). L’impor-
tance des hormones diminue également, avec une possible rupture à
partir des bonobos, à partir desquels la sexualité est dissociée de la
reproduction (chapitre 2.2.1). L’importance du système de récompense
augmente jusqu’à devenir prépondérante à partir des bonobos, en raison
de l’altération des autres facteurs (chapitre 2.2.3). L’importance de la
cognition augmente régulièrement, en fonction de la corticalisation
du cerveau. Et on constate une rupture majeure à partir de l’espèce
humaine, avec l’apparition de la culture (chapitre 2.2.5).
En résumant l’essentiel, plus il existe de modifications des principaux
facteurs neurobiologiques, plus le comportement sexuel sera modifié.
À noter que les différences maximales entre les différents comporte-
ments sexuels des mammifères se situent entre les humains et les
rongeurs. Et comme les rongeurs représentent environ 50 % des espèces
de mammifères et les hominidés seulement 0,1 %, on observe que la
sexualité des hominidés, et surtout des humains, n’est donc pas repré-
sentative de celle des mammifères.
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2.3.2 – Non linéarité de l’évolution du comportement sexuel

Au cours de cette évolution du comportement de reproduction, on
observe que des nouveaux comportements érotiques apparaissent pro-
gressivement en fonction des facteurs neurobiologiques qui ont été
modifiés. Mais comme les modifications des différents facteurs ne sont
pas toutes graduelles et n’apparaissent pas toutes aux mêmes périodes
phylogéniques, les modifications comportementales sont discontinues.
Le cerveau se corticalise progressivement, et les espèces de mammifères
les plus corticalisées ont les activités érotiques les moins stéréotypées
(éléphants, dauphins, hominidés). Mais les éléphants n’ont qu’un
niveau intermédiaire de nouvelles activités sexuelles car les phéromones
jouent encore un rôle important (Rasmussen 2003). L’altération des
gènes des récepteurs aux phéromones est importante à partir des cata-
rhiniens (cercopithèques, gibbons, hominidés) et ces espèces ont
davantage d’activités bisexuelles. La dissociation des activités sexuelles
des cycles hormonaux est majeure à partir de Pan Paniscus (bonobo).
Au cours de l’évolution, plus une espèce cumule de modifications neu-
robiologiques, et plus ces modifications sont importantes, plus son
comportement sexuel sera labile, varié et bisexuel.

2.3.3 – Exemple fictif

Afin de mieux comprendre la nouvelle dynamique comportementale,
on pourrait imaginer que le cerveau n’a pas évolué. Le comportement
sexuel humain serait alors identique à celui des mammifères non-
primates. Dans cette hypothèse de science-fiction, comment se
déroulerait une « copulation » humaine ?
En simplifiant au maximum, si la sexualité humaine était toujours
contrôlée par les mêmes facteurs que chez les rongeurs et les mammi-
fères saisonniers, 350 jours par an il n’y aurait pas d’activités, pas de
désir, pas de fantasmes. Tout serait inhibé par les hormones. Et uni-
quement durant la « saison de reproduction », qui dure en moyenne
un trimestre, il n’y aurait qu’environ 5 jours d’activités copulatoires
par cycle œstral.
Il n’y aurait évidemment pas de baisers, de caresses, de fellations, de
cunilingus, ni de caresses sensuelles ou de promenades romantiques...
En caricaturant, à la période œstrale, l’homme donnerait un stimulus
sur la croupe de la femme, qui se mettrait automatiquement en position
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de lordose et resterait immobile. L’homme la pénétrerait, éjaculerait,
et en moins d’une ou deux minutes, la copulation serait terminée.

2.4 – Conclusion

Le comportement de reproduction des mammifères non-primates est
un comportement instinctuel contrôlé par les hormones et les phéro-
mones, et correspond essentiellement au niveau moteur à l’exécution
des réflexes copulatoires. La dissociation des activités sexuelles des
cycles de la reproduction, l’altération de l’olfaction et la disparition
fonctionnelle du réflexe de lordose rendent peu fonctionnels la majorité
des processus innés de ce comportement de reproduction. Comme le
système de récompense et les zones érogènes sont les seuls facteurs innés
à ne pas être altérés au cours de l’évolution, il est probable qu’ils devien-
nent chez les hominidés le principal facteur neurobiologique du
comportement et de la motivation sexuelle. De plus, chez l’être humain,
les capacités cognitives complexes telles l’imagination et la symbolisa-
tion permettraient l’élaboration et l’apprentissage d’une diversité de
désirs.
En raison de ces évolutions particulières, le comportement sexuel n’est
plus centré sur l’exécution innée des réflexes copulatoires, mais sur la
stimulation apprise des zones érogènes génitales dans le but d’obtenir
des récompenses sexuelles. Le comportement de reproduction a évolué
vers un comportement érotique.





3.  Prépondérance 
du système de récompense : 
le « comportement érotique » 

des hominidés

L’observation des comportements sexuels des hominidés (les « grands
singes » : gorille, orang-outan, chimpanzé, humain....) met en évidence
le changement du contrôle neurobiologique (chapitre 2). Les activités
sexuelles ne sont plus limitées aux périodes de reproduction, la lordose
de la femelle devient accessoire et de nouvelles activités non reproduc-
trices apparaissent : masturbation, coït en face-à-face, activités
oro-génitales, baiser...
Ces nouvelles activités sexuelles ne peuvent être expliquées par la mise
en jeu des réflexes copulatoires innés. En effet, comment expliquer par
exemple le baiser, qui n’est même pas une activité génitale, qui ne
permet donc pas la fécondation, et qui surtout ne met en jeu aucun
réflexe sexuel inné ? Par contre, toutes ces nouvelles activités non repro-
ductrices correspondent à des activités de stimulation des zones
érogènes. Et chez l’humain, elles procurent des sensations conscientes
de plaisir sexuel, qui correspondent à l’activité du système de récom-
pense (figure 3.1 et chapitre 1.2.3).

L’objectif des différentes sections de ce chapitre est de présenter en
détail l’organisation neuroanatomique liée aux récompenses somato-
sensorielles (les différents plaisirs corporels), de décrire sa dynamique
fonctionnelle, puis de mettre en relation ces caractéristiques neurobio-
logiques avec les activités érotiques observées chez les hominidés.
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3.1 – Importance du système de récompense

Quelle est l’importance du système de récompense chez l’être humain ?
Est-il un système mineur ou majeur ?
Il existe dans le système nerveux des mammifères deux systèmes
cérébraux complémentaires qui permettent d’adapter les comporte-
ments à l’environnement. Le système appétitif, également appelé
système de « récompense », facilite l’apprentissage de comportements
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Figure 3.1 : Composante motivationnelle du système de récompense, chez l’être humain

«Le plaisir se retrouve au centre des systèmes d’apprentissage : toute réponse com-
portementale n’est conservée que si elle est suivie d’une récompense, donc de
plaisir.»
[ Jean-Didier Vincent, Biologie des passions, Éd. Odile Jacob, 2009. ]

Le système de récompense est le seul facteur majeur inné du comportement de re-
production qui n’est pas modifié ou altéré au cours de l’évolution. Il devient ainsi le
principal facteur à l’origine du comportement sexuel des hominidés.
La stimulation des zones érogènes, qui sont liées au système de récompense, procure
des récompenses cérébrales. Au cours de l’évolution, le but principal du comportement
sexuel devient chez les hominidés l’obtention de ces récompenses cérébrales éro-
tiques.



favorables au développement et à l’existence de l’organisme. Il est
localisé en position latérale dans le cerveau et son activité est perçue
au niveau de la conscience comme des sensations de plaisirs. Il existe
également un système opposé et complémentaire, le système aversif,
également appelé système de « punition », qui facilite l’apprentissage
de comportements d’évitement de dangers. Ce système aversif est
localisé en position médiane dans le cerveau et il est à l’origine des sen-
sations de souffrances. Ces deux systèmes majeurs permettent de
nombreux apprentissages, comme des motivations à rechercher de la
nourriture, à copuler, à éviter la douleur et les blessures, etc. Leur
finalité est d’optimiser la survie de l’organisme et de l’espèce, en parti-
culier par l’apprentissage de comportements adaptés à l’environnement.

Plusieurs expériences suggèrent que le système de récompense joue un
rôle majeur dans la notion de soi (de Greck & al. 2008), le sentiment
d’être aimé (Davey & al. 2010), les jeux sociaux (Douglas & al. 2004),
la conformité sociale (Klucharev & al. 2009), et l’écoute de musique
(Menon & Levitin 2005). De plus, il est impliqué dans de nombreux
apprentissages (Adcock & al. 2006) et même dans certains troubles,
comme la toxicomanie. En synthèse, le système de récompense est un
facteur majeur des comportements humains (chapitre 7).

Mais si le système de récompense est un système cérébral majeur, joue-
t-il également un rôle majeur dans la sexualité ? Les récompenses
sexuelles, perçues comme des sensations de plaisirs érotiques, sont-
elles un facteur important ou, plus encore, le facteur majeur à l’origine
des activités sexuelles des hominidés ?
D’où proviennent précisément les activités motrices sexuelles ? Nous
avons vu dans le premier chapitre que les activités sexuelles des rongeurs,
qui permettent la phase consommatoire de la copulation, étaient pré-
câblées dans le système nerveux. Or, et c’est particulièrement notable
chez les femelles hominidés, la lordose ne joue plus de rôle fonctionnel.
Et chez l’être humain, la femme ne reste plus immobile et de nouvelles
activités érotiques apparaissent, comme les caresses sensuelles ou le
baiser. Comme ces nouvelles activités ne sont pas précâblées dans le
système nerveux et que le système de récompense est déjà impliqué
chez les rongeurs dans les apprentissages sexuels, il est probable que ce
système soit chez les hominidés à l’origine de l’apprentissage de ces
nouvelles activités érotiques.

III RÉCOMPENSE • 75



Grâce en particulier à l’imagerie cérébrale, des expériences réalisées
chez l’être humain ont montré que les différentes structures qui consti-
tuent le système de récompense sont activées durant les situations
sexuelles. L’aire tegmentale ventrale est activée durant l’éjaculation
(Holstege 2003), l’activation expérimentale du septum par injection
d’acétylcholine provoque un orgasme (Heath 1972 ; Heath & al. 1974),
et les êtres humains qui sont stimulés dans cette même région, au cours
d’opérations chirurgicales, disent ressentir des sensations sexuelles
agréables (Panksepp 2004). Ces résultats suggèrent l’existence d’un
système de « plaisir sexuel » dans le cerveau (Caggiula & Hoebel 1966 ;
Caggiula 1970). La vision d’images érotiques active le cortex préfrontal
(Sescousse & al. 2013, 2010). D’autres études suggèrent que le système
de récompense joue également un rôle majeur dans le désir sexuel, l’at-
tachement et l’amour (Cacioppo & al. 2012 ; Fisher & al. 2010).
Ces données confirment l’importance du système de récompense dans
la sexualité humaine. Et comme les stimuli des organes génitaux sont
le principal facteur d’apprentissages sexuels chez les rongeurs (Geor-
giadis & al. 2012), et que la sexualité humaine consiste principalement
en la stimulation des zones érogènes et du corps, nous allons étudier le
système somatosensoriel pour évaluer sont rôle dans la sexualité
humaine.

3.2 – Importance du système somatosensoriel

Quelle est l’importance du système somatosensoriel dans la sexualité ?
Quels sont les processus neurobiologiques à l’origine de la stimulation
préférentielle de certaines régions corporelles, comme les zones érogènes ?
Et la sexualité se limite-t-elle à la stimulation des zones érogènes ?

Le système somatosensoriel est constitué d’un ensemble de sous-
systèmes sensoriels corporels (tact, viscéroception, proprioception,
kinesthésie, nociception…), essentiels pour la dynamique fonctionnelle
des organismes mammaliens. Leur activation provoque des effets
majeurs, tant physiologiques que comportementaux (Montagu 1984,
1979) (figure 3.2).

La somesthésie est le premier système à être fonctionnel au cours de la
vie embryonnaire. Le développement des différents récepteurs
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commence dès la 7 e semaine de gestation dans la région péri-buccale,
il est achevé pour l’ensemble de la surface cutanée et muqueuse à la
20 e semaine, selon une progression céphalo-caudale (Lecanuet & al.
1993). Les ganglions rachidiens et les faisceaux, gracile et cunéiforme,
se développent à partir de la 8 e semaine, le noyau cunéiforme à partir
de la 9e semaine (Willis & Coggeshall 1991). Le système somatosen-
soriel devient alors progressivement fonctionnel à partir du 3 e mois de
gestation.
Ce système est constitué de nombreux récepteurs spécialisés (termi-
naisons libres, disques de Merkel, corpuscule de Meissner, de Krause,
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Figure 3.2 : Les différentes composantes du système somatosensoriel

(voir les explications dans le texte.)
Légende : Corpuscule de Meissner : mécanorécepteurs (pression légère, toucher dis-
criminant, vibrations de basse fréquence) ; Corpuscule de Pacini : mécanorécepteurs
(pression intense, étirement, vibrations de haute fréquence), adaptation rapide ; Cor-
puscule de Ruffini : mécanorécepteurs (pression intense et étirement), adaptation
lente. Récepteur de Merkel : mécanorécepteurs (pression légère) ; Récepteur pileux
: mécanorécepteurs (mouvement des poils). Terminaisons libres : nocicepteurs (dou-
leurs), thermorécepteurs (chaleur et froid).



de Pacini et de Ruffini… figure 3.2). Ces récepteurs sont localisés dans
le derme, superficiel et profond, dans les muscles, les tendons et les
viscères. Ils participent à la genèse des sensations tactiles, thermiques,
proprioceptives, kinesthésiques et nociceptives, élaborées à partir d’états
spécifiques des tissus de l’organisme (Marieb 1993). Le système somes-
thésique est le seul système sensoriel ayant des projections, souvent
directes, sur l’ensemble du système nerveux : moelle épinière, substance
réticulée mésencéphalique et diencéphalique, thalamus, hypothalamus,
structures limbiques, cervelet et cortex reçoivent des afférences somes-
thésiques (Willis & Coggeshall 1991). Ces nombreuses projections
rendraient compte des effets physiologiques et comportementaux
majeurs produits par les stimulations somesthésiques.
Toutes les observations montrent que les stimulations somesthésiques
(et particulièrement les stimulations tactiles) semblent être une véritable
nécessité développementale et fonctionnelle chez les mammifères. Chez
les primates, la déprivation des stimuli somesthésiques, en particulier
durant la prime enfance, provoque ainsi de nombreux troubles psy-
chiques et comportementaux (cf. les expériences classiques d’Harry F.
Harlow avec des macaques rhésus privés de contacts physiques durant
les six premiers mois postnataux – Blum 2002). Chez l’être humain,
la déprivation somesthésique, avec déprivation vestibulaire, est vrai-
semblablement le facteur principal à l’origine du syndrome
d’hospitalisme (R. Spitz) et du nanisme psychosocial : croissance
retardée, développement psychomoteur et intellectuel perturbé,
tristesse, inhibition motrice ou agitation, auto-agressivité et balance-
ment compulsif (Roubergue 2003).
Les résultats d’une étude comparative entre plusieurs sociétés préin-
dustrielles semblent montrer que la déprivation de stimuli
somesthésiques à caractère hédonique (privation de plaisir somatosen-
soriel) provoquerait, directement et indirectement, des effets
comportementaux et sociaux négatifs : probabilité de sévices physiques
et d’un faible niveau d’affection envers les enfants, probabilité d’un
statut inférieur de la femme, probabilité de guerre, de torture et d’es-
clavage, probabilité d’activité religieuse avec des divinités plutôt cruelles
et agressives (Prescott 1975).
À l’opposé, la stimulation régulière du système somatosensoriel produit
de nombreux effets positifs, tant physiologiques, psychiques que com-
portementaux. On observe chez le nourrisson : un gain pondéral de
47%, à quantité calorique ingérée égale ; une augmentation des per-
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formances d’orientation et d’activité motrice ; une diminution de la
durée d’hospitalisation, dans le cas de pathologies péri-natales. Et chez
l’adulte, une meilleure capacité cytotoxique du système immunitaire ;
une diminution des hormones du stress (cortisol et noradrénaline) ;
une diminution du niveau d’anxiété ; une diminution de l’état
dépressif ; une augmentation de la qualité du sommeil ; un meilleur
niveau attentionnel et cognitif ; une facilitation de l’attachement inter-
personnel… (Montagu 1979 ; Field 1995, 2006 ; Leiderman & al
1973).

Toutes ces données montrent l’importance fonctionnelle majeure du
système somatosensoriel. Mais quelle est son importance pour la
sexualité ? Quelles seraient les caractéristiques de ce système qui pour-
raient expliquer certaines des particularités de la sexualité humaine ?
Les études neuroanatomiques et neurophysiologiques montrent que
le système de récompense est en relation avec différentes régions cor-
porelles. Il est en relation anatomique avec des zones que l’on pourrait
appeler « hédogènes », et qui correspondent aux zones pileuses du corps
(c’est-à-dire quasiment toute la surface corporelle, à l’exclusion des
zones glabres de la paume des mains et des pieds). Ces zones
« hédogènes » sont constituées par les récepteurs des follicules pileux
et les fibres C amyéliniques qui relient ces zones au système de récom-
pense (figure 3.2). La stimulation de ces zones active entre autres le
système de récompense (McCabe & al. 2008), induisant ainsi des sen-
sations conscientes de plaisir somatosensoriel (Olausson & al. 2010),
ce qui induit des activités corporelles hédoniques (comme le toilettage)
qui favorisent les interactions sociales (Morrison & al. 2010).
Il semblerait que plusieurs autres zones ou systèmes corporels, actuel-
lement mal connus, soient également en relation avec le système de
récompense. Par exemple la chaleur, perçue par les terminaisons libres,
procure des sensations agréables. Les chatouilles procurent des récom-
penses chez les rongeurs et des sensations hédoniques chez l’être humain
(Selden 2004). Les récepteurs qui détectent la pression, en particulier
la pression profonde comme les corpuscules de Pacini, pourraient être
impliqué dans les effets positifs et hédoniques des massages (Field 2006)
et des étreintes affectives. Ainsi, l’organisation particulière de certains
récepteurs somatosensoriels avec le système de récompense induirait
la recherche de certains types de stimulations et de plaisirs corporels.
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Enfin, le système de récompense est également en relation anatomique
avec les zones érogènes primaires (génitales – pénis et clitoris) et secon-
daires (orales, anales...). Ces zones érogènes sont constituées par du
tissu muco-cutané, qui est un tissu de transition entre la peau externe
et les muqueuses internes. Cette peau particulière est caractérisée par
une moindre épaisseur du derme et les structures neurales sensitives
sont plus proches de l’épiderme que dans les autres types de peau (glabre
ou poilue). Les régions corporelles constituées de tissus muco-cutanés
sont le pénis/clitoris, le prépuce, la partie externe de la vulve, la peau
périanale, les mamelons, les lèvres et la conjonctive (Winkelmann
1959). Ce tissu, associé aux processus de renforcements, pourrait être
un système fonctionnel majeur impliqué dans le contrôle de compor-
tements liés aux entrées/sorties de matière de l’organisme (Wunsch
2007). De plus, les zones les plus érogènes seraient densément innervées
et auraient également une forte capacité d’éveil cortical (Schober 2011).
Des études physiologiques au cours de plus de 10.000 cycles de réponses
sexuelles ont montré que le pénis et le clitoris étaient les principales
zones érogènes du corps (Masters & Johson 1980).
Quant au vagin, les facteurs à l’origine de son intense érogénéité ne
sont pas connus avec précision. L’érogénéité pourrait provenir soit de
l’innervation intrinsèque du vagin, soit du clitoris (qui enserre le
conduit vaginal), soit d’autres structures connexes, soit d’une combi-
naison de ces possibilités. Les structures connexes seraient le sphincter
urétral (Lenck & al. 1992), les glandes de Skene (Benattar 2005) et le
fascia d’Halban. Ces deux dernières structures, et surtout le fascia
d’Halban, pourraient éventuellement correspondre au controversé
point G (Hines 2001). Mais comme il n’existe pas actuellement d’étude
ayant comparé et évalué l’importance relative de ces différentes possi-
bilités de l’érogénéité vaginale, il est difficile de conclure. La seule
certitude est que le vagin possède des zones, principalement au niveau
de la paroi antérieure, dont la stimulation tactile est intensément
érogène et peut conduire à l’orgasme (Alzate 1987). Néanmoins, l’hy-
pothèse la plus probable est que la stimulation vaginale provoque une
stimulation indirecte des structures internes du clitoris, qui entourent
le vagin (O’Connell & al 1998 ; O’Connell & DeLancey 2005). L’éro-
généité du vagin proviendrait de la stimulation indirecte du clitoris
(Buisson & al. 2010 ; Foldes & Buisson 2009). Et les différences de
sensations hédoniques entre l’orgasme clitoridien et vaginal provien-
draient principalement de la stimulation de la partie externe du clitoris
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lors de l’orgasme clitoridien et de la stimulation simultanée de la partie
interne du clitoris et de celles des régions sensorielles du vagin pour
l’orgasme vaginal.

On observe ainsi que tout le corps peut être à l’origine de différents
types de plaisirs somatosensoriels. Pour ces raisons biologiques, les
humains recherchent les stimulations corporelles qui procurent des
sensations hédoniques de plus en plus intenses : agréables pour les
zones pileuses, sensuelles pour les zones érogènes secondaires, et
érotiques pour les zones érogènes primaires. Ces facteurs neurobiolo-
giques seraient ainsi à l’origine de l’apprentissage graduel du
comportement érotique, centré sur la stimulation du corps et surtout
des zones érogènes génitales (Wunsch 2007 ; Agmo 2007).
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Figure 3.3 b : Masturbation chez une femelle bonobo.

Comment l’ “instinct de la reproduction” peut-il expliquer cette activité sexuelle mastur-
batoire, qui n’a aucun rapport avec la reproduction ?

Quels circuits neurobiologiques pourraient être à l’origine de toutes ces activités
sexuelles de stimulation du corps ?

Quel modèle global permettrait d’expliquer toutes les activités sexuelles corporelles ?



3.3 – Présentation de la dynamique érotique basique

Plus précisément, il est possible d’élaborer, à partir de toutes ces données
relatives aux systèmes de récompense et somatosensoriel, une modéli-
sation de la dynamique érotique basique des hominidés (figure 3.3).

Nous avons vu que les hormones et les phéromones deviennent secon-
daires chez les hominidés, et que le réflexe de lordose n’est plus
fonctionnel chez la femme (chapitre 2). Le système de récompenses
(figure 3.3, partie 1) est associé aux zones « hédogènes » et érogènes
(figure 3.3, partie 2). Ces facteurs sont innés. Les stimulations
agréables du corps (non nociceptives) activent le système de récom-
penses (induisant la perception de sensations de plaisirs) et cette
activation induit la répétition des stimulations corporelles. Et la sti-
mulation des zones érogènes active les récompenses érotiques (induisant
la perception de sensations de plaisirs encore plus intenses), et cette
activation induit la répétition des activités érotiques (figure 3.3,
partie 3). Les récompenses et les zones érogènes sont ainsi à l’origine
de l’apprentissage d’un comportement que l’on pourrait qualifier
d’« érotique » (« comportement érotique » car cette dynamique neuro-
biologique correspond principalement à la stimulation des zones
« érogènes » pour obtenir du plaisir « érotique »). Et comme le pénis et
le clitoris sont des organes très érogènes et complémentaires (figure3.3,
partie 4), ils induiraient une préférence pour le coït vaginal (figure 3.3,
partie 5 et voir chapitre 3.4).
On observe ainsi que des facteurs innés seraient à l’origine de l’appren-
tissage du « comportement érotique » et d’une préférence pour l’activité
du coït vaginal.
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Figure 3.3 : Dynamique érotique basique du comportement sexuel des hominidés

Chez l’être humain, le comportement permettant la reproduction serait acquis, grâce à
des facteurs biologiques primordiaux. C’est une organisation anatomique et (neuro)phy-
siologique de l’organisme, innée, simple et spécifique, qui créerait les conditions in-
ductrices à l’origine de l’acquisition de nombreuses activités motrices de stimulation du
corps, dont une des séquences, le coït vaginal, permet la reproduction. L’existence de
processus de renforcements [1] associés aux zones érogènes [2] induirait chez quasi-
ment tous les sujets l’acquisition et la répétition de nombreuses séquences motrices
de stimulations du corps [3]. Toutes ces activités de stimulation, qui de plus procurent
des sensations de plaisir intense, pourraient être appelées «comportement érotique».
L’existence innée d’organes génitaux complémentaires [4] et intensément érogènes
(orgasme) induirait, durant les activités érotiques, une grande probabilité d’acquisition
du coït vaginal [5], nécessaire à la reproduction.
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Pour illustrer ce modèle, un exemple représentatif de cette dynamique
érotique basique serait le frottement génito-génital des bonobos. Le
frottement des parties génitales entre deux femelles, lors d’étreintes en
face à face, est un bon exemple d’activité purement érotique, sans
réflexes moteurs innés et sans rapport avec la reproduction (figure 3.4).
Cette activité homosexuelle, fréquente (environ une fois toutes les deux
heures dans certains groupes), existe chez les femelles de tous âges, et
représente entre un quart et un tiers de toutes les activités sexuelles
(homo- et hétérosexuelles). Le clitoris du bonobo est proéminent et
bien développé ; durant l’excitation sexuelle, il double de taille. La
pénétration clitoridienne a parfois été observée entre deux femelles lors
des frottements genito-génitaux. Au moment de l’insertion, la femelle
souvent modifie le mouvement de frottement latéral, habituel, pour
des poussées verticales de pénétration (Bagemihl 2000). Ce qui est
remarquable, c’est que le mouvement habituel de frottement latéral
n’est pas une activité motrice innée, et surtout que le réflexe crucial de
la lordose n’est pratiqué par aucune des femelles. De plus, les expressions
faciales, les vocalisations et l’engorgement génital indiquent que les
femelles chimpanzés ressentent un plaisir intense – et probablement
un orgasme – durant ces interactions homosexuelles (Bagemihl 2000).
Il apparaît ainsi qu’obtenir des renforcements sexuels, au moyen de sti-
mulations mécaniques des zones les plus érogènes, semble être le
principal but des activités sexuelles des bonobos.

L’importance des relations fonctionnelles entre ces zones et le système
de récompense est montrée par des cas cliniques, tel le spina bifida.
Dans cette pathologie, la moelle épinière se développe en partie en
dehors du corps et se retrouve écrasée par les vertèbres. Ce qui provoque
souvent des lésions médullaires et dans ce cas les sensations provenant
des organes génitaux ne parviennent plus au cerveau. On remarque
alors que le comportement érotique se limite à la partie haute du corps,
au-dessus de la lésion médullaire. Ce sont uniquement les zones
érogènes préservées qui sont stimulées, c’est-à-dire celles qui sont encore
reliées au cerveau (Soulier 2001 ; Labat & Mauduyt 1996). De plus,
on remarque que ces activités (baiser, stimulation des seins...) ne per-
mettent pas la reproduction. Cependant le comportement érotique
existe toujours, mais il est limité aux régions du corps où il existe encore
de la sensibilité tactile. Par contre, comme il n’y a plus d’activités
génitales spontanées, le coït vaginal permettant la fécondation n’est
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pas pratiqué (sauf si la personne exécute volontairement chaque
mouvement permettant le rapport sexuel, dans l’objectif de procréer).
La pathologie du spina bifida met ainsi en évidence une dissociation
entre le comportement érotique et le comportement de reproduction.
Le spina bifida met également en évidence l’importance cruciale pour
le comportement érotique : 1) des relations, grâce aux nerfs, entre les
zones érogènes et le cerveau, et 2) de l’importance majeure des zones
érogènes, car chaque zone peut provoquer l’apparition d’une activité
érotique propre à cette zone. En effet, quand les nerfs spinaux sensitifs
sont détruits ou sectionnés, les organes génitaux n’ont plus de sensibilité
tactile et érogène, ce qui entraîne l’absence des activités érotiques
génitales (comme par exemple l’absence de la masturbation). Si l’activité
motrice de masturbation était « instinctuelle » ou « programmée » dans
le cerveau, la personne pourrait continuer à se masturber ; ce qui n’est
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Figure 3.4 : Frottement génito-génital chez les bonobos

La morphologie très développée des parties génitales fait que le frottement de ces or-
ganes génitaux entre deux femelles est très simple à réaliser. Cette activité quotidienne
fréquente se termine par un orgasme. Comment expliquer cette activité sexuelle ho-
mosexuelle, sans rapport avec la reproduction, et qui ne met en jeu aucun réflexe
sexuel inné ?



pas le cas. En conclusion, une relation anatomique entre la zone érogène
et le cerveau est nécessaire à l’apparition d’une activité érotique. Ensuite,
ce qui est très intéressant, c’est que le spina bifida (et également les
lésions médullaires accidentelles) entraîne l’apparition de nouvelles
zones érogènes (phénomène appelé « transfert érogène », par exemple
vers la nuque ou l’épaule). Et on observe alors que les personnes
stimulent ces nouvelles régions pour ressentir du plaisir. Ce plaisir
provoqué par la stimulation des nouvelles zones érogènes est un peu
différent du plaisir érotique ; les personnes ressentent des « frissons ou
sensations particulières », une « impression de bouffées de chaleur »,
ou des para-orgasmes. En conclusion, l’existence d’une zone corporelle
érogène induirait le développement d’une activité motrice, répétée, de
stimulation de cette zone (Soulier 2001 ; Labat & Mauduyt 1996).
En synthèse, toutes ces données suggèrent que les relations anatomiques
entre les zones hédogènes et érogènes, et le système de récompense,
seraient à l’origine de la répétition des stimulations du corps. L’asso-
ciation fonctionnelle du corps et des récompenses serait à l’origine de
la répétition des activités sexuelles.

Plus précisément, quand on réalise des comparaisons expérimentales
entre les différentes activités et les différents plaisirs sexuels, on observe
que (Wunsch 2007 ; Turnbull & al. 2013) :

– chez les femmes, ce sont les activités avec le vagin et le clitoris
qui procurent une intensité érotique et hédonique significative-
ment supérieure aux autres régions du corps (figure 3.5, (a)) ;

– chez les hommes, ce sont les activités avec le pénis qui procurent
une intensité significativement supérieure aux autres régions cor-
porelles (figure 3.5, (b)).

En synthèse de plusieurs expériences de ce type, on met en évidence
que les activités et les plaisirs de la région génitale, avec un partenaire,
procurent des intensités hédoniques significativement supérieures à
tous les autres plaisirs et activités érotiques. La zone érogène génitale,
qui est une structure innée, semble agir comme un « attracteur » : on
observe que les activités érotiques se développent principalement autour
du pénis et du clitoris.
Mais on observe également qu’en raison de l’organisation anatomique
et fonctionnelle du système somatosensoriel, qui est constitué de
plusieurs types de récepteurs et de réseaux fonctionnels, il est très
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probable que le développement des activités de stimulation du corps
ne se limite pas exclusivement au pénis et au clitoris. C’est la majorité
du corps qui est investie, mais avec les régions les plus hédogènes et
érogènes qui sont les plus stimulées (Wunsch 2007).
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Figure 3.5 : Comparaison de l’érogénéité des zones corporelles

(a) chez les femmes ; (b) chez les hommes.

(a)

(b)



Les régions corporelles et/ou hédogènes régulièrement associées aux
activités érotiques deviendraient, vraisemblablement par conditionne-
ment (Georgiadis & al. 2012), également érogènes (phénomène
d’érotisation – Yates 2004, 1990 et figure 3.5).
On observe un phénomène similaire dans le développement du com-
portement alimentaire, où le goût correspond en réalité à la flaveur.
La flaveur provient, en raison de l’organisation anatomique particulière
de la bouche et du nez, de l’association des sensations gustatives
provenant des papilles gustatives de la langue, mais associées aux sen-
sations somesthésiques de la cavité buccale et aux sensations olfactives
provoquées par les molécules volatiles des aliments qui atteignent l’épi-
thélium olfactif par la voie rétronasale. Ce développement multimodal,
induit par la conformation anatomique et fonctionnelle particulière
de l’organisme, s’observe également dans le sens de l’équilibre, qui se
développe à partir des informations tant vestibulaires que visuelles.
Ainsi, en dehors d’influences culturelles ou éducatives qui orientent le
développement dans une direction spécifique, il semblerait que le déve-
loppement spontané du comportement érotique ne puisse se limiter
uniquement aux régions érogènes primaires spécifiquement prévues
pour la copulation (pénis et clitoris). La recherche des stimulations
corporelles tendra à englober tous les types de stimulations, combinés
à toutes les régions corporelles qui peuvent procurer des récompenses
somatosensorielles. Et les régions corporelles les plus « hédogènes »
et/ou érogènes seront les plus stimulées.

3.4 – Apprentissage de l’activité érotique reproduc-
trice : le coït vaginal

Dans cette dynamique érotique basique, comment est réalisée le coït
vaginal, qui est indispensable à la reproduction et à la survie de l’espèce ?
Nous avons vu dans le premier chapitre que la monte par le mâle n’était
déjà pas innée chez les rongeurs (chapitre 1.3.3). Et la pathologie du
spina-bifida suggère que les relations anatomiques et fonctionnelles
entre le corps et le système de récompense sont indispensables à l’ap-
prentissage d’un comportement de stimulation du corps, et en
particulier de stimulation des zones érogènes génitales.
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Figure 3.6 : Comparaison des activités érotiques préférées

(a) chez les femmes ; (b) chez les hommes. Les barres grisées correspondent aux ac-
tivités qui stimulent le clitoris ou le pénis. Et les activités érotiques où le pénis/clitoris
est stimulé sont significativement préférées aux autres activités érotiques.

(a)

(b)



Le coït vaginal humain apparaît comme le résultat d’un apprentissage
orienté par une organisation anatomique et fonctionnelle spécifique,
avec comme facteur majeur de cet apprentissage l’intense érogénéité
du pénis et du clitoris (Masters & Johson 1980). En effet, le clitoris et
le pénis ont la même origine embryologique, et leur zone érogène
semble être spécifiquement destinée chez les mammifères non-primates
à permettre des apprentissages liés à la copulation (Georgiadis & al.
2012). De plus, le clitoris entoure le vagin (O’Connell & al. 1998 ;
O’Connell & DeLancey 2005) ce qui induit sa stimulation lors du coït
vaginal (Buisson & al. 2010). On observe ainsi l’existence d’une orga-
nisation anatomique et fonctionnelle qui fait que le coït procure une
récompense érotique maximale.
Le coït humain serait ainsi réalisé grâce aux éléments innés résiduels
de la copulation des rongeurs. La lordose ne joue apparemment plus
de rôle chez la femme, mais il reste le réflexe des poussées pelviennes
de l’homme, et tous les réflexes autonomes (principalement l’érection
et l’éjaculation pour l’homme et la lubrification vaginale pour la
femme). Ces éléments innés résiduels seraient progressivement intégrés
dans le comportement érotique, grâce principalement aux récompenses
intenses produites par la stimulation du clitoris et du pénis (Georgiadis
& al. 2012).
L’analyse des activités érotiques suggère que cette organisation anato-
mique et fonctionnelle résiduelle induit une polarisation des activités
érotiques autour des organes génitaux, ce qui entraînerait la préférence
pour les activités érotiques génitales et coïtales (figure 3.6 – Wunsch
2007). 

Toutes les données présentées précédemment suggèrent que le coït
vaginal des hominidés serait une activité érotique apprise, similaire aux
autres activités érotiques, mais préférée, ce qui favorise indirectement
la reproduction.

En conclusion, toutes les données présentées dans les paragraphes et
dans les chapitres précédents suggèrent que la dynamique érotique
basique n’est pas neurobiologiquement organisée pour la reproduction,
c’est-à-dire qu’elle ne produit pas des activités destinées au coït vaginal.
La dynamique érotique basique produirait plutôt des activités hédo-
niques de stimulation du corps, et les activités préférées sont celles qui
procurent les stimulations les plus intenses aux zones corporelles les
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plus érogènes. Le coït vaginal, essentiel à la reproduction, apparaît
comme une activité préférée, mais parmi quelques autres (Wunsch
2007).
Les activités sexuelles des chimpanzés Pan paniscus (bonobos), qui ont
également quelques activités érotiques préférées (coït, frottement GG),
suggèrent que cette dynamique érotique n’est pas un obstacle à la repro-
duction et à la survie de l’espèce.

3.5 – Modulation de la dynamique érotique basique:
la hiérarchie des facteurs modulateurs

Quand on observe les activités sexuelles des hominidés, que ce soit
celles des orangs-outans, des chimpanzés ou des humains, on remarque
que ces activités ne s’expriment pas d’une manière indiscriminée. Il
apparaît clairement que des facteurs comme la morphologie, la fatigue,
les émotions, l’âge, ou le statut social influencent la sexualité.
Plus précisément, la dynamique érotique basique est influencée,
modulée, voire déterminée par toute une hiérarchie de facteurs
(figure 3.7).

Du plus simple au plus complexe, interviennent des facteurs anato-
miques, physiologiques, émotionnels, cognitifs et sociaux.
Au niveau anatomique, la morphologie influence la dynamique
érotique basique en raison de contraintes biomécaniques liées à la
conformation du squelette et des articulations, ainsi que de la taille et
de la forme des zones érogènes. Un exemple significatif de cette
influence de la morphologie est la conformation du pied des primates,
qui leur permet de « manipuler » leurs organes génitaux ; ou la position
du vagin, dont la position plus ventrale chez les bonobos et les humains
favorise le rapport sexuel en face-à-face (Dixson 2009 ; Ford & Beach
1952). Un autre exemple serait l’activité de frottement génito-génitale
des bonobos (figure 3.4), qui serait fréquente en raison, entre autres,
de la taille importante des organes génitaux des femelles.
Au niveau physiologique, la dynamique érotique basique peut être
modulée en fonction du contexte par la fatigue, la faim, le froid ou la

III RÉCOMPENSE • 91



chaleur, l’énergie disponible, la respiration, l’équilibre, les hormones,
etc. Avec des variations suivant les espèces, puisqu’il semblerait que les
hormones aient encore une influence significative chez les chimpanzés,
mais beaucoup moindre chez les bonobos (figure 2.5 – Furuichi 2011)
et résiduelle chez l’humain (figure 2.4). Certains facteurs ont une
influence liée au contexte (comme la température), d’autres ont une
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Figure 3.7 : Hiérarchie de facteurs modulateurs

Principaux facteurs qui influencent la dynamique érotique basique chez les hominidés.
Chez l’être humain, les facteurs cognitifs et socioculturels exercent une influence ma-
jeure, voire déterminante.



influence cyclique (comme la faim ou les hormones) et pour d’autres
l’influence se fait en temps réel. Par exemple si des personnes ont des
activités sexuelles sur un canot ou une barque en mouvement, le système
vestibulaire et le cervelet influenceront continuellement les activités
érotiques motrices pour maintenir l’équilibre moteur.
Au niveau émotionnel, c’est-à-dire en simplifiant au niveau des activités
du système limbique, la dynamique érotique basique peut être modulée
par la peur, la honte, la joie, l’attachement, la haine, les conditionne-
ments...
Au niveau cognitif, c’est-à-dire en simplifiant au niveau des activités
du néocortex, la dynamique érotique basique peut être modulée par la
curiosité, la recherche de nouveautés, les croyances, les connaissances
sexuelles, la mémorisation des expériences significatives du vécu indi-
viduel... En particulier, l’influence de la cognition sur la dynamique
érotique se réalise via le cortex préfrontal, qui module l’activité du
système de récompense (Grabenhorst & al. 2008 ; Plassmann & al.
2008 ; McCabe & al. 2008).
Au niveau social, la dynamique érotique basique peut être modulée
par la parenté, les phéromones (mais qui deviennent secondaires chez
les primates de l’ancien monde – chapitre 2.2.2), la hiérarchie sociale,
les relations de pouvoir, les normes sociales dominantes, les scénarios
sexuels culturels (Gagnon 2008), les valeurs sociétales...
Et chez l’être humain, en raison des capacités intellectuelles très déve-
loppées, il apparaît une influence de type socio-cognitive qui est
l’instrumentalisation de la sexualité. C’est-à-dire que l’être humain
peut en partie contrôler son activité sexuelle pour atteindre des objectifs
qui ne sont pas principalement sexuels, comme manipuler psycholo-
giquement des partenaires, obtenir des avantages sociaux, ou la
vengeance (Meston & Buss 2007).

Il existe ainsi de nombreux types d’influences, à différents niveaux, qui
peuvent moduler la dynamique érotique basique. En raison de ces
facteurs, qui peuvent être variables d’une espèce d’hominidés à l’autre,
le comportement érotique est différent d’une espèce d’hominidés à
l’autre, et également dans chaque espèce d’un individu à l’autre. Et
chez l’être humain, les influences des facteurs cognitifs et surtout socio-
culturels sont majeurs.
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3.6 – Modèles alternatifs de la sexualité humaine

L’analyse des données présentées dans les chapitres précédents suggère
un rôle prépondérant du système de récompense dans la sexualité des
hominidés et de l’être humain.
Existerait-il des hypothèses alternatives à ce rôle majeur des récom-
penses, et qui permettraient éventuellement de proposer de meilleures
explications de la sexualité humaine ?

Certains chercheurs ont supposé que les phéromones joueraient
toujours un rôle majeur, aussi important chez l’humain que chez les
rongeurs (voir par exemple Nicoli & Nicoli 1995). Ces effets phéro-
monaux, bien que majeurs, ne seraient pas facilement identifiables et
perceptibles car agissant au niveau des structures olfactives et de l’hy-
pothalamus, ils seraient inconscients. Mais il est difficile de concevoir
comment les phéromones pourraient encore avoir un rôle majeur,
sachant que l’olfaction est devenue secondaire et qu’environ 90 % des
gènes des récepteurs aux phéromones sont devenus des pseudo-gènes
(Nei & al. 2008 ; Zhang & Webb 2003). De plus, les comportements
spéficiques d’émission et de réception des phéromones (marquage du
territoire, flehmen, investigation anogénitale, gustation de l’urine –
Rasmussen & al. 2003) ont disparu. Et les expérimentations humaines
avec des phéromones ne mettent en évidence que des effets résiduels
de type physiologique ou affectif généraux, mais aucun effet compor-
temental (Havlicek & al. 2010 ; Hays 2003 ; Winman 2004 ; Wysocki
& Preti 2004) (chapitre 2.2.2).

Dans le champ psychodynamique, il existe de nombreux modèles qui
supposent l’existence d’entités psychiques, comme des « complexes »
ou des « archétypes », et qui contrôleraient ou influenceraient la
sexualité de manière inconsciente.
Le modèle le plus connu est celui de Sigmund Freud et de la psycha-
nalyse, avec la « pulsion » sexuelle, la « libido », qui serait à l’origine de
la sexualité humaine. Mais, outre les critiques adressées à ce modèle
(voir par exemple Grunbaum 1985 ou Meyer 2010), à quoi correspond
la « libido » ? Freud supposait que la libido correspondait à l’énergie
« de ces pulsions qui ont à faire avec tout ce que l’on peut comprendre
sous le nom d’amour », et la « pulsion » correspondait à des « poussées »
psychiques d’origine biologique (Freud 1905). Or il est difficile de
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trouver dans les données neurobiologiques actuelles une correspon-
dance simple avec des « poussées psychiques d’origine biologique ». La
dynamique la plus proche des « poussées », la motivation sexuelle, n’est
pas innée mais apprise, même chez les rongeurs (chapitre 1.3.4).

L’hypothèse alternative actuellement la plus crédible est celle de la
vision qui aurait remplacé, au cours de l’évolution, l’olfaction et les
phéromones (Gilad 2004). Nous allons faire une analyse rapide de
cette l’hypothèse.
Exprimé autrement, peut-il exister un signal sexuel qui serait visuel et
inné ? Existe-t-il une possibilité innée de reconnaître visuellement le
partenaire sexuel de la même espèce et du sexe opposé ? Les seins
peuvent-ils être un signal visuel inné (Morris 1977) ?

Figure 3.8 : (page suivante) Circuits cérébraux du traitement de l’information visuelle

(voir les explications dans le texte.)

Pour vérifier cette hypothèse, nous allons étudier le traitement neuro-
biologique de l’information visuelle. Les signaux visuels sont détectés
par l’œil, puis ils sont transmis dans le mésencéphale et dans les aires
corticales visuelles (figure 3.8). Par contre, contrairement aux signaux
olfactifs phéromonaux, les signaux visuels ne sont pas transmis au
niveau de l’hypothalamus (Yoon & al. 2005), qui régule en particulier
les fonctions sexuelles physiologiques. Cette organisation neuroana-
tomique suggère que les signaux visuels ne sont pas directement
« prévus » pour réguler les fonctions sexuelles. Les signaux visuels pro-
viennent de la rétine et sont transmis dans le mésencéphale, qui est
constitué de nombreuses structures interconnectées. Ces signaux visuels
sont transmis dans les différentes structures mésencéphaliques, qui ont
chacune une fonction spécifique, comme le contrôle des saccades
oculaires ou le contrôle de l’orientation de la tête. Mais ces traitements
neuraux sont élémentaires et ne permettent pas de reconnaître l’image
d’une personne. Les signaux visuels sont également transmis dans le
cortex occipital, dans les aires visuelles primaires et secondaires. Mais
là encore, chaque région est spécialisée dans des processus relativement
simples, comme le traitement des informations de mouvements ou de
couleurs. Ce n’est qu’à partir des régions corticales associatives poly-
modales qu’apparaît le traitement des informations de forme. Mais
alors comment expliquer le codage spécifique et précis des milliards
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de synapses nerveuses vraisemblablement nécessaires à l’interprétation
des formes complexes du partenaire dans les aires associatives du cortex
temporal inférieur (Gazzaniga & al. 2002) ? Comment expliquer la
stabilité de ce codage dans des régions connues pour être le siège de
phénomènes de plasticité, de stabilisation sélective et de réorganisa-
tion ?
L’analyse détaillée de l’organisation cérébrale (figure 3.8) suggère que
le néocortex est spécialisé dans le traitement de l’information et la
mémorisation, mais ne contiendrait pas d’« instinct » ou de connais-
sances innées. En synthèse, il est très probable qu’on ne puisse trouver
dans le néocortex de reconnaissance visuelle innée du partenaire sexuel,
ou de « complexes », de « pulsions » ou d’ « instinct » sexuel. L’analyse
détaillée du néocortex (voir les analyses détaillées dans Wunsch 2007
p. 13-48) suggère que tous les éléments cognitifs qui sont culturellement
considérés comme « sexuels » sont appris : les images, représentations,
ou concepts « sexuels », les connaissances, comportements, valeurs,
normes, et même un nombre significatif de « troubles » sexuels pro-
viennent très certainement d’apprentissages.

3.7 – Analyses fonctionnelles et phylogénétiques

En récapitulant l’essentiel des données déjà présentées, on peut raison-
nablement dire qu’actuellement on connaît l’essentiel des circuits innés
de l’instinct de reproduction des mammifères non-primates. Il existe
des réflexes sexuels qui permettent la réalisation de la copulation. Les
phéromones, qui sont des signaux sexuels innés, permettent entre autres
l’hétérosexualité. Le système de récompense/plaisir, associé aux zones
érogènes génitales, permet des apprentissages qui optimisent le com-
portement de reproduction, dont en particulier l’apprentissage de la
motivation sexuelle. Et les hormones permettent le développement et
le contrôle de tous ces facteurs (chapitre 1).
Ce qui est remarquable, c’est que tous ces facteurs sont à l’origine d’un
véritable comportement de reproduction.

En réalisant une analyse plus précise, on remarque des différences
importantes entre les facteurs neurobiologiques qui contrôlent le com-
portement de reproduction des mammifères non-primates et ceux qui
contrôlent le comportement sexuel des hominidés.
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Au cours de l’évolution, et ce sont là les phénomènes cruciaux qui per-
mettraient de comprendre la sexualité des hominidés, on observe une
quasi-disparition du contrôle temporel réalisé par les hormones. Chez
l’humain, il n’y a quasiment plus d’inhibitions saisonnière ou œstrale.
Les activités sexuelles sont dissociées des cycles hormonaux. Pour cette
raison, les activités sexuelles humaines deviennent continues, et peuvent
s’exprimer n’importe quand, durant toute l’année. Les gènes olfactifs
sont altérés. Les phéromones n’ont plus qu’un effet mineur, d’où l’iden-
tification du partenaire de sexe opposé est altérée. On observe également
la disparition fonctionnelle de la lordose. Ce réflexe complexe, qui est
pourtant la séquence motrice cruciale de la copulation, ne joue
quasiment plus de rôle chez la femme. Durant les stimuli sexuels, les
processus neurobiologiques de la femme ne déclenchent plus ni l’im-
mobilisation du corps, ni la position de lordose. Il ne reste plus chez
l’humain que certains réflexes spécifiques du coït vaginal (les poussées
pelviennes, l’érection, l’éjaculation, etc.), mais qui maintenant peuvent
être déclenchés n’importe quand, dans de nombreuses situations sans
aucun rapport avec la reproduction. Les réflexes sexuels sont devenus
indépendants du contrôle reproducteur. Et l’ovulation réflexe disparaît.
Toutes ces modifications provoquent une altération de ce qui pourrait
être qualifié d’« instinct sexuel », et donc une modification du com-
portement de reproduction (chapitre 2). Enfin, comme tous ces facteurs
sont modifiés ou altérés, sauf le système de récompense, ce système
hédonique devient par contraste prépondérant. Il devient continuel-
lement actif, et il est à l’origine d’activités de stimulation du corps (avec
une préférence pour le pénis/clitoris) (chapitre 3). Et chez l’être humain,
le développement majeur de la cognition permet l’apparition de la
culture (chapitre 4).
En raison de tous ces changements, la dynamique du comportement
sexuel a été modifiée. On remarque ainsi la disparition du véritable
« comportement de reproduction », qui est remplacé au cours de l’évo-
lution par un « comportement érotique ».

Exprimé autrement, chez les mammifères non-primates, les hormones,
les phéromones et les réflexes sont les principaux facteurs, et les récom-
penses et la cognition sont des facteurs secondaires. Mais, comme le
cerveau de l’homme est très différent du cerveau des rongeurs (figure
2.3), les modifications structurelles et fonctionnelles entre ces cerveaux
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provoquent une modification des facteurs neurobiologiques qui contrô-
lent le comportement sexuel.

Dans un objectif pédagogique, ces modifications de l’importance
relative de ces facteurs pourraient être schématisées, des rongeurs aux
humains, d’une manière graphique sur deux lignes (rongeurs en haut,
humains en bas) :

HORMONES Phéromones Réflexes sexuels Récompense    Cognition

Hormones    Phéromones Réflexes sexuels RÉCOMPENSE COGNITION

Chez l’être humain, les récompenses et la cognition deviennent des
facteurs prépondérants.

Et il serait inutile de faire appel à de nouveaux facteurs biologiques
pour expliquer la sexualité humaine, comme par exemple la vision qui
aurait remplacé l’olfaction et les phéromones au cours de l’évolution
(chapitre 3.6). Globalement, ce serait toujours les mêmes facteurs qui
interviennent. Mais comme leur importance relative est modifiée, la
dynamique fonctionnelle est modifiée, et par conséquent le compor-
tement sexuel est modifiée (chapitre 2).

En récapitulant l’essentiel, on remarque qu’il existe un comportement
sexuel véritablement organisé pour la reproduction chez les mammifères
non-primates, car son organisation neurobiologique est spécifique de
la copulation hétérosexuelle (chapitre 1.5.2). Mais au cours des aléas
de l’évolution, des processus neurobiologiques ont été modifiés, altérés
ou perdus (chapitre 2.2). Pour ces raisons la dynamique comporte-
mentale est modifiée, et on observe chez l’être humain un
comportement modifié, avec une organisation neurobiologique qui
devient spécifique de la stimulation des zones les plus érogènes du corps
(chapitres 3 et 4).
On pourrait qualifier ce comportement sexuel d’« érotique », puisque
sa dynamique fonctionnelle consiste principalement en la stimulation
des zones « érogènes ».





4. 
Prépondérance de la cognition : 

la « sexualité culturelle » des humains

Nous avons vu dans les chapitres précédents que le comportement
sexuel avait évolué en raison de la modification de plusieurs facteurs
biologiques.
Parmi ces modifications, le développement considérable du néocortex
et surtout du cortex préfrontal est une modification majeure et spéci-
fique à l’espèce humaine, et qui peut être considérée comme une
véritable rupture par rapport aux autres espèces. En effet, c’est ce déve-
loppement considérable du néocortex qui permet l’apparition de la
culture, qui modifie en profondeur les comportements humains.
Chez l’être humain, le comportement sexuel n’est plus un simple com-
portement érotique, et l’attachement n’est plus la recherche de la
proximité physique, mais de l’amour romantique. Toutes les activités
humaines deviennent chargées de significations culturelles.

La culture est une caractéristique majeure de l’espèce humaine. L’étude
des phénomènes culturels de la sexualité (modèles normatifs, croyances,
valeurs…) est une des clés de la compréhension de la sexualité humaine.
Suivant les sociétés, les normes sexuelles se construisent à partir de
critères magiques, religieux, moraux, sociaux, affectifs, comportemen-
taux, ou médicaux. Puis, en fonction de ces normes, les activités
érotiques sont fréquentes ou rares, certaines activités érotiques seront
interdites ou considérées comme inappropriées (sodomie, activités
sexuelles avec les divinités, cunnilingus, baiser…) et d’autres pourront
être valorisées (masturbation, coït vaginal, ou initiation homo-
sexuelle...). Bien que la sexualité puisse être très différente d’une société
à une autre, la sexualité de la quasi-totalité des individus est conforme
aux normes de leur groupe social, ce qui montre l’influence majeure et
structurante du contexte culturel sur la sexualité humaine (Marshall
& Suggs 1971 ; Gregersen 1983 ; Ford & Beach 1952).

La culture est généralement définie comme un ensemble de savoirs et
de pratiques (règles sociales, utilisation d’outils, apprentissages
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sociaux...) qui, au sein d’un groupe donné, se partagent et se transmet-
tent socialement et non par héritage génétique (Immelmann & Ruwet
1995).
La transmission sociale de pratiques apparaît chez les primates, avec
comme exemples connus le lavage de la nourriture, l’utilisation de
pierres pour casser des graines ou de baguettes pour récupérer les
termites. Un exemple de comportement sexuel de l’ordre du culturel
serait chez le bonobo l’utilisation d’objets pour la masturbation (De
Waal 1992).
Néanmoins l’influence de la culture sur les comportements est faible
chez les primates non-humains. C’est uniquement dans l’espèce
humaine que l’influence de la culture devient majeure, voire détermi-
nante.

4.1 – Les fondements neurobiologiques de la cul-
ture : la cognition

La culture dépend de la cognition, qui elle-même dépend des caracté-
ristiques spécifiques, quantitatives et qualitatives, du néocortex.
Le néocortex humain est caractérisé par un très grand développement
des aires associatives et en particulier du cortex préfrontal (figure 2.11).
Comme le cortex préfrontal reçoit des informations élaborées de tous
les principaux systèmes cérébraux, son organisation anatomique et
fonctionnelle spécifique rend possible l’émergence de fonctions cog-
nitives supérieures (notamment le langage, la mémoire de travail, le
raisonnement, et plus généralement les fonctions exécutives). Le cortex
préfrontal latéral est impliqué dans la planification et le raisonnement
déductif (résolution de problèmes complexes, récupération de souvenirs
en mémoire à long terme, stratégies d’organisation et mémoire de
travail). Le cortex orbitofrontal est impliqué dans les processus affectifs
et motivationnels à savoir le contrôle du système limbique : inhibition,
codage de la valeur motivationnelle d’un stimulus, prise de décisions
et contrôle de l’action fondée sur la récompense, contrôle de l’humeur
et comportement social. Le cortex cingulaire antérieur est impliqué
dans l’autogénération des comportements, le contrôle des fonctions
autonomes, l’initiation de la récompense, l’intention, l’inhibition, le
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traitement du conflit ou de l’erreur (Gazzaniga & al. 2002 ; Miller &
al. 2002).
Puis toutes ces capacités cognitives, en particulier la catégorisation, la
planification, la généralisation, l’abstraction et la symbolisation, sont
à l’origine de l’élaboration de règles, de normes, de croyances, de
valeurs, de morales et d’éthiques. Et ces représentations élaborées sont
à l’origine de la culture.
Mais ces représentations cognitives élaborées ne se forment pas
n’importe comment. Leur formation dépend des caractéristiques fonc-
tionnelles du néocortex. Par exemple, on observe que tous les réseaux
de neurones, qu’ils soient de céphalopodes, de poissons, d’oiseaux, de
mammifères ou même artificiels, catégorisent l’information. La
formation de catégories, femme / homme, bien / mal, grand / petit,
est obligatoire. Un réseau de neurones ne peut pas ne pas catégoriser.
Ensuite, la formation des représentations cognitive dépend également
de l’interaction avec l’environnement. C’est en fonction des particu-
larités significatives des contextes et des situations que la cognition
élaborera des représentations spécifiques, comme le concept de
« pêcher » qui provient de l’abstraction cognitive des différents moyens
de capturer des poissons. Ou pour l’homme le concept de « pénétra-
tion », qui provient de la morphologie spécifique du pénis et des
récompenses érotiques intenses que la pénétration procure. Ou encore
l’élaboration des concepts de « bien » et de « mal », qui est fortement
influencée dans l’enfance par les perceptions affectives : l’action de
frapper fort, qui procure généralement de la douleur et active le système
aversif, est négativement évaluée tandis que l’action douce de caresser,
qui active le système de récompense, est considérée comme « bien »
(Gazzaniga & al. 2002).
Enfin, après que différentes représentations complexes ont été élaborées,
elles vont modifier, directement et indirectement, le développement
et l’expression des différents comportements humains.

4.2 – Caractéristiques et conditions de l’influence
culturelle

Comment, de manière concrète, la culture influence-t-elle les com-
portements ?
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Les usages culturels créent des contextes particuliers qui induisent des
actions sociales et individuelles spécifiques, provoquant ainsi des
apprentissages correspondant aux particularités culturelles. Par exemple,
contrairement aux pratiques culinaires occidentales, dans beaucoup de
sociétés les insectes sont considérés comme des aliments (Defoliart
1992). Pour cette raison, les parents les donnent à manger à leurs
enfants dès le plus jeune âge, et ces aliments deviennent ainsi à l’âge
adulte complètement « normaux ». Dans les sociétés guerrières, l’ins-
truction militaire est valorisée. Les adultes conçoivent alors des
institutions éducatives où les enfants apprennent à combattre et à
défendre leur communauté. Des rituels ou des cérémonies publiques
peuvent être organisés pour valoriser la mort au combat, la discipline
et le courage. À l’âge adulte, il sera devenu « évident » que tuer les
ennemis est nécessaire et qu’il est honorable de mourir pour son
seigneur, sa divinité ou sa patrie. À l’époque où la masturbation était
considérée en Occident comme immorale et pathologique, de
nombreux ouvrages détaillaient « les effroyables conséquences » de
l’onanisme. Les parents, enseignants, prêtres ou médecins essayaient
alors de maintenir les jeunes dans l’ignorance ou dans l’interdiction
de cette pratique, et les personnes qui se livraient à cette activité étaient
sanctionnées et soignées (chapitre 10.7). Ce contexte culturel particulier
était défavorable à l’apprentissage de la masturbation. Comme exemple
contraire, le baiser est socialement valorisé en Occident. Il existe de
nombreuses représentations publiques de cette activité (films, sculptures
– cf. « Le baiser » de Rodin et figure 8.05), ainsi que de nombreuses
autres caractéristiques sociales et culturelles qui incitent directement
et indirectement les personnes à pratiquer cette activité (pratique
publique, description dans des magazines, initiation entre adoles-
cents...). C’est un contexte culturel spécifique à l’apprentissage
préférentiel de cette activité.
Ainsi, dès le plus jeune âge et durant toute sa vie, l’être humain apprend
à agir d’une manière qui est conforme aux normes de sa culture. En
fonction de ces normes, croyances et valeurs culturelles, qui sont
variables d’une société à l’autre, l’être humain apprend à manger des
insectes ou à ne pas consommer d’animaux, à allaiter artificiellement
les nourrissons ou à les confier à une nourrice, à porter les types de
vêtements qui indiquent son appartenance ethnique et sociale, à devenir
un guerrier ou à être pacifiste, à ne pas se masturber ou à avoir des
activités bisexuelles, à s’identifier comme « femme », « homme » ou
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« calabai / bissu / hijra... », à être polygame ou à rechercher un idéal de
chasteté...

4.3 – Interactions cognition / culture
La cognition et la culture interagissent et s’influencent réciproque-
ment.
Nous venons de voir qu’en fonction de ses représentations cognitives
(croyances, normes, valeurs...) l’être humain modifie et transforme son
environnement culturel. Mais l’influence peut également s’exercer en
sens contraire : différents facteurs peuvent modifier l’environnement,
induisant ainsi des changements dans les représentations cognitives.
Des facteurs technologiques, comme l’invention de l’ampoule, du
téléphone ou du moteur thermique ont modifié l’environnement : les
activités sont possibles tant le jour que la nuit, les distances sont rac-
courcies et la communication devient instantanée. Les représentations
cognitives et les valeurs du temps et de l’espace sont alors modifiées.
La découverte de la pilule contraceptive a modifié les pratiques sexuelles
culturelles, modifiant ainsi certaines représentations cognitives de la
sexualité. D’une manière tout à fait différente, l’apparition du SIDA a
également modifié les pratiques sexuelles et certaines représentations
sexuelles.

En synthèse, on observe que les interactions entre les facteurs biolo-
giques, cognitifs, environnementaux et culturels produisent une très
grande diversité de croyances et de valeurs sexuelles, qui modifient
directement et indirectement les pratiques sexuelles.

À noter que la culture ne modifie pas les aspects innés du système
nerveux et de la sexualité humaine. En raison de l’existence universelle
des systèmes neurobiologiques d’apprentissages, d’attachement, de
récompense et des zones érogènes génitales, la sexualité humaine se
développe toujours et partout autour de l’attachement et de la stimu-
lation de ces zones érogènes primaires. Mais avec des différences
comportementales et culturelles. Et ces différences culturelles existent
principalement en raison de la plasticité innée du néocortex, ce qui
permet des apprentissages différentiels en fonction des contextes sociaux
et des environnements naturels.
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Les caractéristiques et les conditions de l’influence majeure de la culture
sont décrites en détail dans les chapitres décrivant le développement
de la sexualité humaine (chapitre 8 et 9). Mais avant d’aborder le déve-
loppement, il faut étudier les autres facteurs majeurs qui interviennent
dans le développement sexuel humain : l’attachement et l’amour
(chapitre 5), les sexes naturels et les genres culturels (chapitre 6), et le
comportement hédonique (chapitre 7).



Conclusion

Au terme de cette réflexion, nous pouvons résumer notre démarche.
Nous avons étudié dans le détail le comportement de reproduction,
qui est à la fois le comportement le plus complexe (il nécessite la coor-
dination de deux organismes) mais aussi le plus fondamental, car
nécessaire à la survie de l’espèce. De ce fait, il est soumis à une intense
pression des mécanismes de la sélection naturelle. Pour ces raisons,
l’étude de ce comportement permet de comprendre les principaux
moyens biologiques qui ont été sélectionnés par l’évolution pour réaliser
et contrôler les comportements fondamentaux des mammifères et de
l’être humain. 
Chez les mammifères non-primates (rongeurs, canidés, bovidés...), il
existe plusieurs processus neurobiologiques innés, principalement des
hormones, des réflexes sexuels moteurs comme la lordose, des systèmes
olfactifs qui détectent les phéromones sexuelles, ainsi qu’un circuit de
la récompense (en simplifiant « le plaisir ») permettant des apprentis-
sages sexuels. Ces différents systèmes sont complémentaires et régulés
par des hormones. Leur fonctionnement coordonné est à l’origine d’une
copulation hétérosexuelle généralement réalisée de manière saisonnière
et à la période de maturité des ovules. Cette dynamique fonctionnelle
permet la fécondation et ainsi la reproduction de l’espèce. Il existe
donc, chez les mammifères, un véritable comportement de reproduc-
tion. 
Mais au cours de l’évolution, des rongeurs aux humains, au cours de la
corticalisation et de l’encéphalisation, plusieurs facteurs ont été
modifiés. Les activités sexuelles se sont dissociées des cycles hormonaux,
les gènes des récepteurs aux phéromones sont partiellement altérés, le
réflexe de la lordose n’est plus fonctionnel chez la femelle humaine et
la cognition s’est développée, permettant l’émergence de la culture.
Pour toutes ces raisons, le système de récompense, les émotions et la
cognition sont devenus des facteurs prépondérants.
Chez l’être humain les hormones, les phéromones et des réflexes sexuels
existent encore, mais leur importance est nettement atténuée. Les
processus élémentaires qui sont à l’origine des apprentissages sexuels,
c’est-à-dire le système de récompense associé aux zones érogènes (pénis
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et clitoris), deviennent alors les principaux facteurs à l’origine du com-
portement sexuel. Cette organisation fonctionnelle innée, relativement
similaire chez les femmes et les hommes, crée les conditions d’un
apprentissage hautement probable d’une variété de séquences motrices
de stimulations des zones érogènes, dont certaines, tel le coït vaginal
fécondant, deviennent préférentielles. Les récompenses érotiques
agissent alors comme un principe organisateur structurant : si le
contexte le permet, la tendance la plus spontanée est, qu’au fil des expé-
riences sexuelles, les activités érotiques deviennent de plus en plus
typiques, élaborées, identifiées, conscientes et délibérées. À la maturité,
le but recherché, les schèmes mentaux et les activités motrices sont
alors organisés autour d’une motivation spécifique : l’obtention de sen-
sations sexuelles. Les récompenses érotiques peuvent ainsi être
considérées comme un facteur organisateur majeur du psychisme et
du comportement sexuel humains.
Paradoxalement, chez l’être humain, on observe que l’anatomie et la
physiologie de la reproduction sont innées, tandis que le comportement
permettant la reproduction est acquis. Ainsi, la reproduction, pourtant
fondamentale à la survie de l’espèce, devient chez l’être humain une
conséquence indirecte de la recherche des récompenses érotiques.
Cette dynamique élémentaire de stimulation du corps est cependant
modulée par les émotions et surtout la cognition, qui exercent une
influence majeure. Chez l’être humain, apparaissent des attachements
affectifs, d’intensité variable entre les individus, mais aussi des
croyances, des règles, des valeurs et des idéalisations qui complexifient
le comportement sexuel. 
Pour toutes ces raisons, les sexualités humaines sont fondamentalement
différentes de la sexualité des autres mammifères, le comportement
humain dépendant plutôt de la cognition (expression des sentiments
et entraide, échanges intellectuels...) et surtout de la recherche d’émo-
tions positives (plaisir, tendresse, complicité, romantisme, disponibilité,
confiance, affection démonstrative, amour inconditionnel...). Contrai-
rement à la sexualité des autres animaux, la sexualité humaine devient
chargée d’affects, de valeurs, de symboles et de significations cultu-
relles.

La facilité de l’apprentissage de l’agression, la nature subjective des
réactions émotionnelles et des processus cognitifs, ainsi que l’impor-
tance cruciale des apprentissages dans le développement, suggèrent la
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nécessité de l’éducation afin d’acquérir les compétences et les connais-
sances nécessaires tant à la sexualité qu’à la vie en société. La violence,
tant physique que psychologique, l'ignorance, ainsi que les croyances
dysfonctionelles apparaissent comme les principaux facteurs de troubles
de la sexualité. La socialisation, sexuelle mais surtout générale, apparaît
comme une nécessité fondamentale de la vie sociale. Comme la socia-
lisation n’est pas innée, elle nécessiterait l’apprentissage de compétences
spécifiques : empathie, régulation émotionnelle, contrôle comporte-
mental, gestion des conflits, responsabilisation, actions prosociales et
coopération.

Au cours de cette étude, nous avons été confrontés à la relative absence
d’organismes de recherches transdisciplinaires spécifiques à l’être
humain. Nous ne pouvons que regretter l’absence de priorité sociale
donnée à la recherche fondamentale relative à la socialisation et à
d’autres aspects majeurs de l’existence humaine. Pourquoi n’existe-t-il
pas, avec le meilleur de nos techniques et de nos connaissances, des
structures spécialisées qui étudient le comportement parental ou la
sexualité, la joie, le bien-être et le bonheur, l’éducation, l’organisation
sociale, le travail et l’économique, ou les valeurs sociétales ? C’est la
connaissance qui nous a permis un certain confort matériel, la dispa-
rition des famines et des grandes épidémies, l’hygiène et la sécurité
alimentaire, le recul des superstitions, une plus grande égalité des droits,
ainsi que des progrès sociaux et démocratiques.
Nos sociétés modernes n’ont jamais été aussi riches, aussi développées,
disposant d’autant de connaissances scientifiques et techniques. Alors
pour quelles raisons, au siècle de la connaissance, n’existe-t-il aucune
structure scientifique dont l’objectif fondamental est de comprendre
et d’améliorer tous les aspects majeurs de l’existence humaine ? 
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