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Résumé
Cette étude examine l'effet de I'age, du sexe des immatures et de la parité maternelle sur le
g

toilettage social des chimpanzés sauvages (Pan troglodytes schweinfurthii), une société a
philopatrie male. De janvier a avril 2018, j'ai recueilli des données comportementales sur les
immatures en utilisant des observations centrées sur le sujet d’'une heure. J'ai mesuré les taux
moyens de toilettage (épisodes/heure), les probabilités (présence/absence) et les durées
(secondes par épisodes) ; et j'ai utilisé des équations d'estimation généralisées (EEG) pour
déterminer les effets potentiels de I'dge, du sexe des immatures et de la parité maternelle sur
chacune des variables de toilettage. J'ai inclus entre 17 et 23 progénitures, dont |'age variait de la
naissance a 7 ans. Lors des séances de toilettage avec leur mere et d'autres membres du groupe,
les immatures plus agés ont donné et recu des séances de toilettage plus longues. Ces résultats
soulignent que le toilettage des chimpanzés est un comportement social qui commence t6t dans
la vie lors des interactions avec la mére, mais aussi avec d'autres membres; et qu'il devient plus
important dans la vie des immatures a mesure qu'ils vieillissent. Le fait que I'immature soit un
male ou une femelle n'a pas d'impact sur les dimensions du toilettage. Le toilettage peut étre
utilisé par les males ou femelles pour répondre aux différents besoins de leurs stratégies
d'adaptation. Pour les femelles, cela inclut I'intégration dans un nouveau groupe social pendant
la dispersion qui se produit a I'adolescence, et pour les males, cela inclut I'intégration dans la
hiérarchie sociale, qui commence au début de I'dge adulte. Les meéres primipares ont été
toilettées par leur progéniture plus longtemps que les meres multipares. Les immatures issus de
meres multipares ont regu plus de toilettage (c'est-a-dire des taux plus élevés et une plus grande
probabilité de présence de toilettage) par d'autres membres du groupe que les immatures issus
de meres primipares. Contrairement aux primipares, les immatures de meres multipares
bénéficient d'une plus grande expérience de toilettage de la part de divers congéneéres, car ces
immatures ont acces a des freres et sceurs maternels élargis.

Mots-clés : primatologie, ontogénie, toilettage, age, sexe, parité maternelle, relations sociales



Abstract
This study examines the effect of age, sex of immatures, and maternal parity on social grooming

in wild chimpanzees (Pan troglodytes schweinfurthii), a male philopatric society. From January to
April 2018 | collected behavioral data of infants using one-hour focal animal sampling. | measured
mean grooming rates (bouts/hour), probabilities (presence/absence), and durations (seconds per
bout), and used Generalized Estimating Equations (GEE) to determine the potential effects of
infant age, sex and maternal parity on each of the grooming variables. | included between 17 and
23 offspring, who ranged in age from birth to 7 years old. In grooming sessions with their mothers
and others, older offspring gave and received longer grooming bouts. These results emphasize
that grooming for chimpanzees is a social behavior that begins early in life during interactions
mostly with mothers, but also with others, and that it becomes more prominent in infants’ lives
as they age. Whether the infant was male, or female had no impact on grooming dimensions.
Grooming may be used by both males and females to respond to the different needs of their
adaptive strategies; for females this includes integrating into a new social group during dispersal,
which happens in adolescence, and for males it includes integrating into the male social hierarchy,
which begins in early adulthood. Primiparous mothers were groomed by their offspring longer
than multiparous mothers. Infants from multiparous mothers received more grooming (i.e.,
higher rates and greater likelihood of grooming presence) by other group members than did
infants from primiparous mothers. In contrast to primiparous females, infants of multiparous
females benefit from having more grooming experiences from a variety of conspecifics, as these

infants have access to extended maternal siblings.

Keywords: primatology, ontogeny, grooming, age, sex, maternal parity, social relation.
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1 Introduction

1.1 Etude de I'ontogénie comportementale

Plusieurs modeles socio-écologiques appuient I'idée selon laquelle le succes reproducteur
des femelles est dépendant de I'acces a la nourriture, puisque la nutrition doit permettre leur
survie et celle de leurs progénitures a travers les périodes successives de gestation et de lactation
(Barelli et al. 2008). D’autre part, le succes reproducteur des males serait dépendant de I'accés
aux femelles (Bateman 1948), puisqu’au plus de partenaires et de copulation le male entreprend
avec la femelle, au plus il a de chance de donner suite a la naissance d’une de ses progénitures
(Andersson 1994; Chism et Rogers 1997; Trivers 1972;). Globalement, I'organisation sociale, les
facteurs écologiques (ex. accés a la nourriture, domaine vital), biologiques (ex. investissement
parental, gestation) et le systéeme de dispersion/philopatrie impliquent un apprentissage de
comportements relatifs au systeme duquel répond I'animal, en plus de différences sexuelles dans
les décisions prises par les individus (Pereira et Altmann 1985). Les chimpanzés (Pan troglodytes)
suivent un modele de philopatrie male, c’est-a-dire que les males restent dans leur groupe natal
toute leur vie et que les femelles dispersent dans un nouveau groupe a I'age de la maturité
sexuelle (Hashimoto et al. 2008). Les femelles se retrouvent donc dans un contexte dangereux ou
elles doivent migrer et réussir a s’intégrer dans un nouveau groupe (Kahlenberg et al. 2008). Les
comportements découlant de ces stratégies adaptatives prennent forme deés la naissance pour se

solidifier au courant de la jeunesse :

Le développement comportemental des primates ne peut étre considéré a juste
titre que comme un processus qui dure toute la vie et qui se traduit par un
modelage et un remaniement continu des facons dont I'individu réagit a la myriade
de caractéristiques écologiques et sociales de I'environnement (traduit de I'anglais,
p217, Pereira et Altmann 1985).

L’étude de I'ontogénie du développement des comportements des le plus jeune age est
donc révélatrice puisque c’est cet apprentissage qui permet une maitrise suffisante des
comportements visant a la survie des individus une fois rendus a I’age adulte. Cette étude est une
condition sine qua non pour la compréhension de I'implication des patterns de dispersion sur

I’écologie comportementale et sur les relations entre males et femelles (Pereira et Altmann



1985). De plus, I'étude de I'ontogénie comportementale chez les chimpanzés permet de faire des
liens avec l'ontogénie comportementale chez les enfants humains tout en permettant une
meilleure compréhension du développement social tout au long de la vie de ces derniers (Chapais
2015). Cela permet d’éclairer les raisons éventuelles de certains comportements en comprenant
mieux le développement social au courant de la vie, et les raisons de I'apparence de ces
comportements et le réle qu’ils jouent dans les stratégies reproductives et sociales respectives

aux males et aux femelles.

Chez les enfants humains, les différences sexuelles dans le comportement sont un champ
d’études tres développé qui laisse apparaitre le débat de I'inné vs I'acquis, ou le biologique vs les
influences sociales dans la formation des comportements (Marchand 2012). Chez les primates
non-humains, les différences sexuelles dans les comportements apparaissant deés le plus jeune
age n‘ont pas encore été largement étudiées et requierent une attention particuliere. Ainsi, le
chapitre un se penchera sur les différences sexuelles en termes d’investissement parental, afin
de mieux comprendre les stratégies adaptatives relatives a chaque sexe et des comportements
qui en découlent et se développent tot dans le développement des individus (Pereira et Altmann,
1985). L'effet de la parité maternelle sur I'investissement parental des méres sera approfondi afin
de saisir la relation entre la mere et la progéniture (Stanton et al. 2014). Par la suite, sera fait un
compte-rendu des précédentes études sur le développement ontogénique des progénitures et
des effets de I'age, du sexe et de la parité maternelle sur certains comportements. De cela
découlera une explication du toilettage social et des différences sexuelles relevées entre les males
et les femelles adultes, ainsi que du toilettage et des interactions sociales chez les progénitures.

Finalement, les objectifs du présent mémoire seront élaborés.

1.1.1 Investissement parental et parité maternelle
Dans le regne animal, il est possible d’observer chez les adultes des stratégies adaptatives
de survie et de reproduction impliquant une différence dans le taux d’investissement parental
selon le sexe (Archer 2009). Ces différences sexuelles peuvent laisser percevoir des différences
comportementales importantes quant aux interactions et comportements sociaux des individus

qui, par ailleurs, se développent des le plus jeune age (Pereira et Altmann 1985). Les femelles
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chimpanzés ont généralement un degré d’investissement parental supérieur a celui des males,
impliquant une relation importante avec leurs progénitures (Goodall 2010) et un role
fondamental dans leur apprentissage comportemental (Bardi et Huffman 2002). Chez les
humains, les femmes ont une stratégie qui est dite qualitative : elles sont plus sélectives dans le
choix des partenaires afin de s’assurer de la haute « qualité » du male et des soins qu’il pourra
procurer a la progéniture (Andersson 1994). Les femmes préféreraient ainsi la perception
d’ambition, de générosité et de ressources matérielles chez leurs partenaires (Buss et al. 2001)
alors que les hommes valoriseraient la jeunesse, I'attractivité (Jasienska et al. 2004) et la fidélité
puisqu’elle augmente le degré de certitude de paternité (Trivers 1972). Néanmoins, cette vision
issue des années 70 reste trés hétéronormée et tend a s’estomper dans les sociétés actuelles ol
il faut désormais tenir compte de I'indépendance économique des femmes (Vapnek 2009). Par
ailleurs, parce que I'investissement maternel est plus élevé (production des ovocytes, gestation,
lactation, protection, etc.) et qu’il est plus important pour la valeur sélective inclusive des
femelles et des progénitures que les soins paternels (Clutton-Brock 1991) ; les femmes,
contrairement aux hommes, ne peuvent pas se permettre de subir les hauts colts de I'agression
physique lorsqu’un conflit apparait (Campbell 2013 ; Clutton-Brock 2009; Stockley et Bro-
Jorgensen 2011). Il se pourrait donc que les femelles soient plus axées sur la collaboration (Melis
et al. 2010) et la mise a terme de leurs progénitures alors que les males seraient plus axés sur la

compétition (Boesch et al. 2006)

Dans le méme ordre d’idée, considérer la parité maternelle permet de mieux comprendre
les interactions et comportements des chimpanzés, que ce soit entre la mére et sa progéniture,
la mere avec d’autres femelles du groupe, ou encore la position hiérarchique de la mére au sein
du groupe. Chez les femelles chimpanzés du Parc National de Gombe, I'intervalle de naissance
plus long qui suit la premiere naissance représente la grande quantité d’investissement en termes
de soins maternels envers leurs premiers nés (Jones et al. 2010). La parité maternelle révele aussi
les relations entre la mére et sa progéniture ; et permets de mettre en lumiere le développement
ontogénique comportemental des immatures envers la mere et d’autres membres du groupe
selon la monoparité ou multiparité de leurs méres (Stanton et al. 2014). Fairbanks (1988) a

démontré I'importance des soins maternels pour la survie des progénitures chez des singes verts
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(Cercopithecus aethiops sabaeus) ; et la capacité des femelles a adapter leurs soins maternels
selon la qualité de leur propre expérience passée. Par exemple, les femelles ayant perdu une
progéniture vont initier plus de contacts ventraux, étre plus vigilantes de la proximité avec leurs
nouveau-nés, et les toiletter plus souvent que les méres qui n"ont pas perdu de progénitures et
gue les meres monopares ayant réussi avec succes les soins permettant la survie de leurs
progénitures (Fairbanks 1988). Toujours en lien avec I'expérience maternelle supérieure chez les
meéres multipares, les meéeres chimpanzés multipares (P. t. schweinfurthii) partagent plus
régulierement de la nourriture prémachée avec leurs progénitures (Badescu et al. 2020). La parité
maternelle est par ailleurs un facteur essentiel dans la qualité des soins procurés aux
progénitures. En effet, le premier nouveau-né d’un parent est issu d’'une meére jeune et qui a peu
d’expérience dans I'éducation d’une progéniture (Fairbanks 1996). Une autre étude chez des
macaques rhésus (Macaca mulatta) a démontré que les meres monopares sont en général plus
jeunes et moins confiantes que les méres multipares (Holley et Simpson 1981). Le plus jeune age
des meres monopares impliquerait qu’elles soient encore en train d’investir dans leur

développement et maturation somatique (Bercovitch et al. 1998). De plus,

Le manque d’expérience dans les soins maternels semble rendre les méres plus
anxieuses, et s'observe chez les dyades meres-immatures de macaques rhésus par
la haute fréquence d’approches et d’éloignements effectués par les meres
primipares envers leurs progénitures (Holley et Simpson 1981).

Ainsi, une variété de facteurs differe entre les méres monopares et multipares qui peuvent
affecter la maniére dont les femelles vont interagir avec leurs progénitures, ce qui peut mener a
une variation dans les patterns de socialisation durant le développement ontogénique des

progénitures et une fois rendu a I’age adulte.

1.2 Développement ontogénique du comportement social chez

les chimpanzés

Comme nommé précédemment, la compréhension du développement ontogénique du
comportement et des processus de socialisation chez les especes de primates non humains

s’avere trés utile pour explorer ces mémes aspects chez les humains (Western 1979). De la méme
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maniére que chez I'espéce humaine, les juvéniles primates non humains passent par un processus
de développement comportemental et physique dés la naissance jusqu’a la mort de I'organisme
(Pereira et Altmann 1985). Ce processus est intrinsequement lié aux caractéristiques biologiques
de I'animal, et a celles de son environnement écologique et social (Altmann 1979). Pour assurer
sa survie, il est donc important pour le primate d’apprendre I'acquisition efficace de nourriture,
des rangs hiérarchiques au sein du groupe social, I'acquisition de partenaires préférentiels,
I’éducation des progénitures ou encore I'évitement des prédateurs et des agressions (Pereira et
Altmann 1985). Les sections ci-dessous rapporteront le développement ontogénique et la
variation de certains comportements (le jeu, le sevrage et la consommation de nourriture, les co-
déplacements accrochés a la mere et I'indépendance spatiale) en relation avec I'dge et le sexe de
la progéniture, et la parité maternelle. Le toilettage social ne sera pas élaboré puisqu’il sera
approfondi dans la prochaine section (Section 1.3); mais les comportements énoncés
précédemment permettront une meilleure compréhension des interactions sociales durant la
jeunesse, et leurs éventuelles implications une fois I’age juvénile et adulte atteint. De plus, cela
pourra permettre de faire des paralleles avec le développement du toilettage social et de voir

comment celui-ci peut aussi varier avec I'age, le sexe et la parité maternelle.

1.2.1 Comportement des progénitures et age

Le processus de maturation et de socialisation évolue a travers des phases
développementales transitoires : I'enfance, la juvénescence, I'adolescence et le passage a I'age
adulte. L’enfance représente la période durant laquelle la progéniture est totalement dépendante
de la mére pour la nourriture ou les déplacements. Lors d’un apparent danger tel que des
changements climatiques, des menaces d’agressions de congénéeres ou de prédateurs, la
progéniture va se réfugier chez la mére (Baldwin 1977). En effet, pendant la premiére année de
vie des macaques japonais (Macaca fuscata), les progénitures passent leurs 3 premiers mois en
contact ou en proximité avec leurs meres. Elles commencent a consommer de la nourriture solide
entre 3 et 6 mois, et sont de plus en plus encouragées par la mere a explorer leurs
environnements sociaux et a interagir avec d’autres membres du groupe social (Bardi et Huffman
2002). Plus la progéniture vieillit, plus I'influence de sa mere diminue et I'indépendance sociale

compléte se solidifie (Bardi et Huffman 2002). Entre 0 et 9 mois, I'influence de la mére reste
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cependant importante et va influencer le degré d’exploration de I'environnement de la
progéniture. En effet, plus la mere est protectrice, moins sa progéniture est attirée par
I’exploration de son environnement externe durant sa premiére année de vie. Au contraire, plus
la mére rejette sa progéniture (c.-a-d. éloignement, contact avec I’'enfant rompu), plus la
progéniture interagit avec d’autres membres du groupe que la mere (Bardi et Huffman 2002).
L'exploration réduite de I’environnement est aussi marquée par la protection de la mére chez les
singes ververts (Chlorocebus pygerythrus) (Fairbanks et McGuire 1988) ; alors qu’au contraire,
chez les macaques rhésus, plus la mere est protectrice durant la premiere année de vie, plus la
progéniture explore I’environnement extérieur (Simpson 1985). Au niveau de l'aspect
nutritionnel, le sevrage chez les macaques japonais se fait autour de 1 an, et c’est a cette période
gu’est considéré le passage a la phase juvénile (Fedigan et Asquith 1991). Chez les chimpanzés,
I'allaitement, ou le fait de sucer le téton de sa meére est un comportement qui ne diminue pas
considérablement avec I'age jusqu’au sevrage, ce qui laisse suggérer qu’il permet a la fois de
combler un besoin nutritionnel ainsi que social (par exemple, relié au confort) (Badescu 2017;
Lonsdorf, Markham, et al. 2014). Par ailleurs, entre 6 mois et 4 ans, la mere chimpanzé partage

de la nourriture prémachée avec sa progéniture (Badescu et al. 2020).

Le passage a la juvénescence se fait donc lorsque la progéniture est capable de se nourrir
seule (elle est donc sevrée) (Sellen 2001). Ainsi, plus la progéniture vieillit, plus elle se nourrit de
maniére indépendante sur de la nourriture solide (Pereira et Altmann 1985). Elle peut aussi se
thermoréguler et se déplacer sans I'aide de la mére (Nakamura et Nishie 2019). Elle commence
donc a se nourrir et se déplacer avec le groupe social, entreprend I'exploration de son
environnement et commence a jouer et complexifier les interactions sociales avec ses pairs
(Cordoni et Palagi 2011; Lonsdorf, Anderson et al. 2014). Leur relation avec leur mére reste
cependant présente et s’observe, par exemple, dans la quantité de toilettage échangée avec
celle-ci (Pereira et Altmann, 1985). C’'est avec le début de la puberté que se déroule le passage a
I’'adolescence, qui demeurera jusqu’a I'atteinte de la capacité de se reproduire (Yerkes et Elder
1936). Pour les femelles, ce passage est marqué lorsqu’elle donne naissance a une progéniture
viable, et pour les males lorsqu’ils copulent avec une femelle adulte alors que la possibilité de se

reproduire se présente a travers I'éjaculation dans la femelle et non pas simplement de la monte
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sociale (Kraemer et al. 1982). De plus, les adolescents ou les jeunes adultes males et/ou femelles

(dépendamment de I'espéece de primates) vont émigrer de leurs groupes natals.

Le jeu social, comportement variant selon I'espéce, le sexe et I'dge, est un critere
important pour l'acquisition de compétences sociales et le développement d’associations
préférentielles/affinitaires (Enomoto 1990). Chez les chimpanzés, les jeux sont répertoriés entre
ceux impliquant la locomotion et I'acrobatie (« locomotor-rotational/acrobatic (LR-play) ») et
ceux de bataille (« rough and tumble play (R&T) »). Les jeux sociaux sont avant tout expérimentés
entre la meére et sa progéniture, leur quantité et qualité prédisant la fréquence que la progéniture
jouera avec ses pairs (MacDonald 1993). Comme chez les enfants et adolescents humains, le R&T
semble avoir pour les chimpanzés immatures un roéle dans la socialisation et le développement
de compétences psychologiques et du développement moteur; alors que chez les juvéniles le R&T
inclut des éléments compétitifs qui seront plus tard utilisés pour établir des relations sociales de
dominance, due a I'information obtenue sur les forces et les faiblesses des membres du groupe a
travers le jeu (Cordoni et Palagi 2011). Chez les chimpanzés du Parc National de Gombe, le pic du
jeu social chez les progénitures de 0 a 5 ans arrive a environ 2 ans (Lonsdorf, Anderson, et al.

2014).

Par ailleurs, Sarringhaus et al. (2014) ont démontré que la locomotion des chimpanzés
évolue tout au long de la maturité sexuelle. Les nourrissons les plus jeunes (< 6 mois) sont portés
par la mere d’abord ventralement puis dorsalement. Au fur et a mesure qu’ils vieillissent, les
progénitures utilisent principalement les membres supérieurs pour se déplacer (incluant la
locomotion suspensive). A I’age juvénile (vers 5 ans selon les auteurs), le temps passé a se
suspendre diminue, et celui passé a s’asseoir, marcher et courir augmente. Finalement, a I'age
adolescent (entre 10 et 13 ans), 'utilisation de la locomotion quadrupéde augmente et persiste
durant I’age adulte. Comparativement aux chimpanzés, les gorilles des montagnes (Gorilla gorilla
beringei), commencent a utiliser la quadrupédie qui dominera leur locomotion a I’age de 10 mois,

pour atteindre leur locomotion adulte entre 2 et 4 ans (Doran 1997).
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1.2.2 Comportement des progénitures et sexe

Les comportements vus dans la section 1.2.1 seront dorénavant examinés non plus en
termes de développement avec I'dge, mais en termes de développement et de différences

sexuelles.

Il a été souligné précédemment que la juvénescence se fait lorsque la progéniture est
sevrée et se nourrit seule. Le rapport a la nourriture est cependant relativement différent selon
le sexe de I'animal. En effet, I'organisation sociale de type philopatrie male implique que les males
vont établir une hiérarchie de dominance dans laquelle ils vont défendre le territoire du groupe
natal et vont établir un noyau relationnel entre eux. Les femelles chimpanzés vont avoir tendance
a se nourrir et se promener dans des noyaux territoriaux qui se chevauchent alors que les males
se dispersent sur tout le domaine vital (Murray, Mane, et Pusey 2007). En comparaison aux males,
les femelles récoltent plus souvent des insectes via I'utilisation d’outils, et les males vont avoir
tendance a chasser des proies vertébrées plus régulierement que les femelles (Mcgrew 1979).
Malgré ces différences sexuelles marquées a I'age adulte, entre 0 et 5 ans, aucune différence
entre les sexes n’est observée en ce qui concerne l'allaitement, ou le fait de sucer le téton de la
mere chez les chimpanzés. De méme, aucune différence sexuelle n’a été reliée au temps dédié a
manger de la nourriture solide (Lonsdorf, Markham, et al. 2014), probablement parce que
I’alimentation est aussi importante pour supporter la compétition une fois rendue a I’age adulte

entre males, que pour supporter I'adge de la premiére reproduction/progéniture chez les femelles.

Au niveau du jeu, les enfants males chimpanzés (P. t. schweinfurthii) participent a plus de
jeu social que les enfants femelles a partir d’'un age plus jeune, alors que le pic du jeu social des
femelles arrive plus tard dans I’enfance (Lonsdorf, Anderson, et al. 2014). De méme, chez les
macaques rhésus, les enfants males démontrent plus de R&T, de jeu de chasse et d’initiation du

jeu (Brown et Dixson 2000).

Concernant les déplacements accrochés a la mere, il a été observé que chez les
chimpanzés entre 0 et 5 ans, les rejetons se déplacent de plus en plus sur le dos de la mere et de
moins en moins ventralement. Par ailleurs, cette transition se fait plus tot chez les males que chez

les femelles (Lonsdorf, Anderson, et al. 2014). De méme, les males commencent a se déplacer
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seuls ou de facon indépendante plus tot que le font les femelles. En effet, les progénitures males
s’éloignent de leur mére vers I'age de 3 ans, et continuent a s’éloigner de plus en plus
comparativement aux progénitures femelles (Lonsdorf, Markham, et al. 2014). Ainsi, le
développement moteur arrive plus tot chez les enfants males que les enfants femelles, d{, entre
autres, au fait que les males ont une plus forte dose de testostérone permettant de développer
plus facilement les terminaisons nerveuses musculaires et la masse musculaire nécessaires a cette

indépendance (Muehlenbein et Watts 2010).

1.2.3 Comportement des progénitures et parité maternelle

Une étude chez les chimpanzés du parc National de Gombe a démontré que les
progénitures de meres monopares regoivent plus de toilettage, d’allaitement et de jeu avec leurs
meres que celles issues des meres multipares (Stanton et al. 2014). Une autre étude faite par
Nguyen et al. (2012) sur 34 dyades méres-immatures de babouins jaunes du Kenya (Papio
cynocephalus) se penche sur limpact de la parité maternelle sur les contacts corporels,
I'allaitement (c.-a-d. le contact avec le téton) et les dynamiques développementales de
I'indépendance des nouveau-nés. Plus la mére avait eu de progénitures avant le nouveau-né, et
par conséquent plus d’expérience, plus celui-ci initiait des changements dans les contacts entre
lui et sa mere. Les auteurs avancent que les meres babouins deviennent de moins en moins
restrictives, plus tolérantes et encourageantes face a I'indépendance de sa progéniture ; et ce de
plus en plus avec chaque progéniture subséquente a la premiere. L’hypothéese appuyée par les
auteurs est que les meres multipares sont plus permissives, car elles sont plus compétentes et
efficaces pour offrir des soins aux nourrissons que les méres monopares (Nguyen et al. 2012).
Ainsi, les progénitures de meres multipares ayant plus d’expérience acquierent plus rapidement

et plus jeune leur indépendance au niveau locomoteur, nutritionnel et social (Fairbanks 1996).

Au niveau de I'aspect nutritionnel chez les macaques rhésus, les progénitures de meres
monopares sont plus souvent allaitées que celles issues de meéres multipares. De plus, les
progénitures de meres monopares ont plus de contacts avec le téton par session (Gomendio
1989). L'auteur propose I'idée selon laquelle les meres monopares allaiteraient davantage leurs

progénitures, car, étant des reproductrices saisonnieres, elles ne peuvent produire du lait qu’a
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un rythme lent et sont contraintes physiqguement avant de se reproduire a nouveau;
contrairement aux meres multipares qui ont des intervalles de naissance moins longs en plus
d’avoir atteint une taille, un poids et un taux de gras plus élevé (Mori 1979; Wilson et al. 1988)
gue les méres monopares (Bercovitch et al. 1998). Par ailleurs, chez les chimpanzés de Ngogo, les
meres multipares auraient plus tendance a participer au partage de nourriture prémachée avec
sa progéniture que les meres monopares; suggérant une composante d’apprentissage a ce

comportement acquis par I'expérience maternelle (Badescu et al. 2020).

En outre, une étude par Holley et Simpson (1981) menée sur 46 dyades de macaques
rhésus démontre que les progénitures issues de meres monopares regoivent plus d’agression
d’autres femelles adultes du groupe, et plus d’approches et d’éloignements de leurs meres que
celles issues de meres multipares. Les progénitures femelles ont tendance a étre plus protégées
par leurs meres monopares et passent plus de temps en position ventrale et en contact avec le
téton ; alors qu’a l'inverse, les meres multipares protégent plus leurs progénitures males que
leurs progénitures femelles (Holley et Simpson 1981). De maniere générale, ces différences
meéneraient a une indépendance plus tardive des progénitures issues de méres monopares (Bardi
et Huffman 2002). En effet, comme mentionné ci-dessus, les meres multipares ont tendance a
étre moins restrictives et plus tolérantes a l'indépendance de leurs immatures (Nguyen et al.
2012; Berman 1984). Chez un groupe de macaques japonais, les progénitures qui sont plus
protégées par leurs meres ont tendance a étre moins attirées par I'environnement extérieur, alors
gue celles qui sont moins protégées voir rejetées par leurs meres interagissent plus souvent avec
d’autres membres du groupe, juvéniles et adultes (Bardi et Huffman 2002). Chez les macaques
rhésus, les taux de mortalité de progénitures issues de meres monopares seraient deux fois plus
élevés que ceux observés pour les progénitures issues de méres multipares (Bercovitch et al.
1998). Chez des chimpanzés non captifs a Gombe (Tanzanie), les premiers-nés et les immatures
qui suivent ont les mémes chances de survie.

En passant plus de temps a pratiquer les soins parentaux que les meres multipares,

les femelles monopares semblent compenser pour leur présumée pauvre condition

et leur manque d’expérience [leur jeune age et leur basse position dans la
hiérarchie sociale] » (traduit de I'anglais, p.487, Stanton et al. 2014).
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De plus, durant la premiére année de vie, les progénitures issues de meres monopares se
font allaiter, toiletter et jouent plus avec leurs meres que celles issues de meres multipares
(Stanton et al. 2014). Stanton et al. (2014) avancent 'idée selon laquelle la mére toilette plus
souvent son premier-né di a I'absence de distraction causée par un frére ou une sceur plus agée.
La parité de la mere n’influence cependant pas la quantité de jeu ni le toilettage regu par d’autres
individus que la mere, sauf durant la premiére année de vie de la progéniture. Au niveau de
I’apport nutritionnel, considérant que la composition du lait est inconnue, deux hypothéses sont
soulignées par les auteurs pour expliquer le fait que les premiers nés tetent plus souvent la mere.
Premierement, ils compensent pour leur plus petite taille et leur moins bonne condition (Stanton
et al. 2014). Deuxiémement, ils tentent de compenser pour la moins bonne qualité de lait de leurs
meéres monopares (Hinde et Milligan 2011). Par ailleurs, les méres monopares passent plus de
temps a interagir avec leurs progénitures, soit parce que les progénitures n’ont pas de fréres ou
de sceurs plus agées avec lesquels interagir, ou encore parce que les meéres manquent

d’expérience dans leurs maniéres de gérer leur temps (Stanton et al. 2014).

Finalement, il a été observé chez les primates non-humains, dont les chimpanzés, la
présence de soins-alloparentaux dirigés majoritairement par les freres et sceurs plus agés des
progénitures (Goodall 2010). La parité maternelle est donc un facteur important puisque les
progénitures issues de méres multipares recoivent plus de soins alloparentaux (ex. manipulation
des nourrissons) que celles issues de méres monopares (Badescu et al. 2016). Comme suggéré
par Badescu et al. (2016), les futures recherches devraient se pencher sur I'impact de ces soins
alloparentaux chez les meres multipares sur I’accélération du développement ontogénique de sa
progéniture ainsi que la réduction des intervalles de naissance suivant la premiére naissance

(Jones et al. 2010).

1.3 Toilettage social

Comparativement aux comportements ci-dessus, le toilettage est moins étudié chez les
progénitures, mais trés rapporté chez les adultes. Pratiguement tous les animaux se toilettent
eux-mémes, mais le toilettage social est moins commun en dehors des primates, et n’occupe pas

la méme intensité ou le temps dans une journée que cela occupe chez ces derniers (ex. jusqu’a
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20% de leur temps journalier chez les géladas (Dunbar 2010)). Le toilettage occupe plusieurs
fonctions, de la fonction utilitaire de nettoyage a la fonction de communication sociale (Saunders
et Hausfater 1988) ; et peut étre dirigé vers soi-méme ou vers un ou des partenaire(s) (Cooper et
Bernstein 2000). D’une part, le toilettage permet I’examen visuel de proche et la manipulation
des poils et de la peau avec les levres sorties ou les doigts afin d’enlever les résidus de poussiéere,
les peaux mortes, les objets coincés ou les insectes tels que les tiques (Falk 1958). L'aspect
fonctionnel de se débarrasser des ectoparasites a déja été démontré chez les gorilles, les vervets,
les gibbons, les chimpanzés et les macaques japonais, qui se toilettent dans des endroits
inaccessibles par I’'animal toiletté (Hutchins et Barash 1976). D’autre part, comme le jeu social
chez les immatures, il permet de comprendre et révéler la création de relations sociales entre

individus ainsi que leur degré de sociabilité (Kanngiesser et al. 2011).

En effet, le toilettage représente un investissement social qui permet de quantifier les
associations sociales entre individus a travers le temps passé a échanger, recevoir ou donner ce
service. Une étude faite chez les babouins hamadryas (Papio hamadryas) démontre qu’il permet
aussi de réparer des relations apres des conflits ou de rétablir des liens suite a une période
d’absence (Judge, Griffaton, et Fincke 2006). Bien que le toilettage peut aussi étre utilisé en
dehors d’éléments perturbateurs et stressants, une analyse regroupant diverses études faites
chez des chimpanzés, des macaques rhésus et japonais, des babouins hamadryas (Papio
hamadryas), des cercopitheques ascanes (Cercopithecus ascanius schmidti matsche), et des
gorilles des Montagnes démontre qu’il peut aussi étre une réponse a la tension que I'émetteur
et/ou le récepteur a générée a partir d’événements qui menacent l'intégration de I'émetteur
et/ou le récepteur au sein du groupe (Terry 1970). Les événements observés sont les attaques
physiques menant a des blessures, I'activité sexuelle, les naissances et le rang social. En effet,
chez certains groupes de macaques bonnets du Sud de I'Inde (Macaca radiata), une corrélation
linéaire entre la sévérité de la blessure et le toilettage a été reportée (Simonds 1965). Quant aux
activités sexuelles, il semblerait qu’il y a une présence considérable de toilettage avant et juste
aprés la copulation (Goodall 1965); acte qui générerait beaucoup de tensions et de stress (Jay
1965). De plus, il paraitrait que les macaques rhésus femelles en cestrus sont souvent attaquées

par les males du groupe puisqu’elles sont une ressource rare; et que leur intégration au groupe
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est plus difficile, car elles se voient retirées des activités centrales de celui-ci (Southwick 1965).
Considérant cette intégration ténue dans le groupe, elles seraient fréquemment la cible de
toilettage d’autres membres du groupe, males et femelles confondu(e)s (Waal et van Roosmalen
1979; Terry 1970). Ces observations appuieraient I'hypothése de Terry, selon laquelle
I'intégration affaiblie de ces femelles résulterait dans des tensions qui seraient réduites par le
toilettage. En outre, la présence d’un nouveau-né serait hautement propice a des tensions
puisque l'intégration de la mere au groupe serait menacée et sa position dans la hiérarchie de
dominance pourrait étre diminuée (singes langur d’Inde (Semnopithecus entellus) et babouins
chacma (Papio ursinus) (Jay 1965; Hall 1965). Ceci résulterait en un toilettage fréquent des
nouvelles méres par d’autres femelles (Jay 1965). Finalement, par rapport au rang social, les
macaques japonais males ayant une position subordonnée auraient plus tendance a toiletter les
progénitures (Itani 1959). Ceci serait expliqué par une tentative de réduire la tension associée
avec une position instable et subordonnée et d’augmenter I'intégration du male en question au
sein du groupe. Ainsi, le toilettage permettrait de réduire les tensions et augmenterait la
solidarité du groupe dG a I'échange constant de toilettage entre eux. Les membres
particulierement concernés par les activités de toilettages sont ceux étant blessés, les femelles
en oestrus, les nouveau-nés, les meres, les males dominants et subordonnés, et les femelles en

général ; autrement dit tous les membres du groupe (Terry 1970).

L'hypothese de réduction des tensions n’est cependant pas appuyée par toute la
littérature et les fonctions du toilettage semblent varier d’'un-e auteur-e a I'autre. Par exemple,
chez des groupes de babouins jaunes (Papio cynocephalus), Altmann n’a pas trouvé de corrélation
entre le toilettage et le rang de dominance (Sade 1982). Chez les macaques rhésus, Kapsalis et
Berman appuient I'idée que bien que le toilettage soit relié a la parenté et corrélé avec la
tolérance et la solidarité, ces primates n’échangeaient pas de toilettage contre de I'aide (Kapsalis
et Berman 1996). Dunbar (2010) soutient I’hypothése selon laquelle la fonction principale du
toilettage est associée avec les liens sociaux en offrant un environnement qui renforce
I’engagement dans une relation. « Les principales observations qui supportent cette affirmation
sont que le toilettage social est fortement corrélé avec la taille du groupe social et que les

partenaires de toilettage ont tendance a étre cohérents et persistants a travers le temps » (Traduit
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de I'anglais, p.262, Dunbar 2010). Une autre étude faite chez les macaques d’Assam (Macaca
assamensis), société a philopatrie femelle, appuie I'hypothése selon laquelle le toilettage a
comme fonction d’établir et de maintenir des liens sociaux, plutét qu’un mécanisme spécifique
pour obtenir un acces a des partenaires sexuels ou tout autre acte réciproque en termes de

services ou de faveurs (Cooper et Bernstein 2000).

Le toilettage observé chez les primates non humains peut aussi étre comparé a I'emphase
du toucher chez les humains qui prend la forme de caresses et de calins ; comportements qui sont
usuellement réservés a la sphere des relations intimes, tout comme une grande partie du

toilettage chez les primates non humains (Dunbar 2010).

Comme observé durant le toilettage social des primates et que nous verrons plus
en profondeur ci-dessus, les femmes dévouent lors de leurs contacts avec leurs
enfants un grand temps a tripoter leurs cheveux et s'occuper de blessures ou
d’autres imperfections. Bien que I'entretien des cheveux ait été professionnalisé
dans les sociétés modernes, il reste que c’est une chose trés personnelle et que
bien des femmes préferent utiliser le méme coiffeur tout le temps. Dans les
cultures traditionnelles, telles que les chasseurs-cueilleurs Kung San d’Afrique du
Sud, les femmes forment des cliques distinctes d’entretien de cheveux qui se
tressent exclusivement les cheveux (Sugawara 1984). En fait, il semblerait que le
contact physique a des connotations émotionnelles et sociales qui dépassent
parfois tout ce qui peut étre exprimé avec le langage f.

Dans la littérature sur les primates, plusieurs idées sont mises de I'avant quant aux aspects
fonctionnels évolutionnaires du toilettage. Parmi elles, nous avons vu ci-dessus l'idée selon
laquelle le toilettage est une ressource échangeable directement (soit sous forme de toilettage
réciproque ou de support coalitionnaire) dans le moment présent: c’est I'idée du marché
biologique (Noé 2001). Pour Dunbar (2010), 'aspect évolutionnaire du toilettage s’expliquerait
plutdt par le climat de confiance qui est créé grace a la relation de toilettage, préalable au support
coalitionnaire. Cette confiance serait générée par les neuroendocriniens relachés durant le
toilettage entre deux individus, composante cognitive des liens sociaux. Ces hypotheses, bien que

pertinentes, restent néanmoins a approfondir et a affirmer.
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1.3.1 Toilettage chez les femelles

Seyfarth (1977) a proposé un modeéle du toilettage social au sein des singes femelles, basé
sur I'explication de la distribution du toilettage selon des principes organisateurs tels que
I'attraction envers les individus élevés dans la hiérarchie et envers les apparentés. Suite a une
révision d’étude sur 27 groupes sociaux composés de femelles (incluant plusieurs espéces de
cercopitheques et de céboides), Schino (2001) teste la validité des principaux organisateurs
énoncés ci-haut. En ce qui concerne |'attraction envers les individus de haut rang, I'auteure
démontre en effet que les femelles de haut rang recoivent plus de toilettage que celles de bas
rang (pas de différence entre céboides et cercopitheques), supportant I’hypothése selon laquelle
il y aurait une attraction sociale envers les femelles de haut rang en éventuel échange de support
coalitionnaire. Apreés avoir comparé la quantité de toilettage dirigé envers les apparentés,
I'auteure valide aussi I’hypothese selon laquelle les singes femelles démontrent une forte
préférence envers leurs apparentés (Schino 2001). Il faut néanmoins rappeler que cela ne peut
pas étre le cas pour les chimpanzés puisque les femelles se dispersant, elles se retrouvent

principalement dans des groupes sans leurs apparentés.

Ce modele socio-écologique de I'échange de toilettage en échange de support
coalitionnaire a cependant été critiqué dans la littérature. Henzi et Barrett (1999) suggérent que
le toilettage est en réalité rarement échangé contre un support coalitionnaire direct (ou échange
indirect), que ce soit dans la nature ou en captivité, chez les primates en général. lls appuient
plutot I'hypothese selon laquelle le toilettage est un outil qui permet de « tester » la relation,
c’est-a-dire de créer un environnement de confiance entre les animaux, duquel découlerait
indirectement une aide dans les interactions compétitives. Ainsi, les femelles chercheraient
d’abord a créer des associations solides utilisant le toilettage, et de ces associations découlerait
de I'aide coalitionnaire; plutét que I’hypothése précédente qui prétend un lien de causalité direct
entre le toilettage et I'aide coalitionnaire. Pour soutenir cette hypothese, les auteurs font appel
aux données sur les babouins chacma de Mkuze (Papio Ursinus, Afrique du Sud) qui démontrent
gue malgré la grande présence d’agressions entre elles, trés peu de formations coalitionnaires
sont observées ; ou encore pour les babouins chacma d’Okavango, méme lorsque la nourriture

était trés rarement contestée (impliquant donc peu ou pas de compétition), les femelles
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maintenaient de fortes relations de toilettage entre elles. De plus, les femelles ne toilettent pas
nécessairement plus leurs apparentés (Henazi et Barrett 1999). Chez les femelles chimpanzés, les
associations sont influencées par les conditions démographiques : plus le groupe est petit plus les
associations sont centralisées, alors que plus le groupe est grand plus les femelles se regroupent
sous forme de clusters (Lehmann et Boesch 2009b). Muroyama (1991) démontre que chez des
femelles sauvages de macaques japonais, la réciprocité immédiate du toilettage a lieu seulement
lorsque les femelles ne sont pas fortement affiliées. La réciprocité est repoussée a plus tard

lorsqu’elles les femelles sont affiliées :

Cela suggere que les femelles utilisent le toilettage comme une commodité, et
supporte notre suggestion que les femelles réciproquent de maniére immédiate
dans le but de prévenir la triche puisque les partenaires non familiers démontrent
plus de réciprocité immédiate que les partenaires familiers f.

En outre, il a été suggéré dans la littérature que le toilettage sert une fonction affiliative,
c’est-a-dire qu’il permet des liens sociaux plus forts entre les membres du groupe, par exemple
chez les femelles d’une société de primates matrilinéaire (Cooper et Bernstein 2000). En effet, il
a été noté que les femelles participeraient a plus de toilettage (émission et réception) que les
males dans un certain nombre de groupe de primates: les adultes galagos (Galago
crassicaudatus), les capucins graciles (Cebus nigrivittatus), les singes vervets (Cercopithecus
aethiops sabaeus), les singes Campbell (Cercopithecus campbelli lowei), les macaques rhésus, les
macaques a queue de cochon (Macaca nemestrina) et les macaques crabiers (Macaca
fascicularis), les babouins geladas (Mitchell et Tokunaga 1976). De plus, il a été aussi observé que
chez les macaques d’Assam, les femelles se toiletteraient plus entre elles et durant des périodes
plus longues que les males (Cooper et Bernstein 2000). I| semblerait que chez les gorilles des
Montagnes, les femelles ont tendance a toiletter plus que les males, et que chez les chimpanzés
les deux sexes se toilettent beaucoup (Reynolds 1965). Il est important de souligner que
contrairement aux chimpanzés, bonobos et gorilles, ces groupes de singes ne fonctionnent pas
selon la philopatrie des males. Ils sont soit a philopatrie femelle ou vivent dans des groupes sans
mixité sexuelle (Cooper et Bernstein 2000). Quelques nuances ont été apportées avec une autre
étude comparative interespéces intéressante entre des primates a philopatrie femelle (capucins

bruns (Cebus apella), grivets (Cercopithecus aethiops), macaques japonais, macaques rhésus,
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macaques a bonnet, et autres (Hemelrijk et Luteijn 1998)) et a philopatrie male (chimpanzés
communs), singes araignées de Geoffroy (Ateles geoffroyi). Les auteurs démontrent que le sexe
qui reste dans le groupe natal a des liens affiliatifs plus fort a travers le toilettage que le sexe qui
émigre du groupe natal. Par contre, les auteurs n’ont pas observé que le degré de réciprocité était
plus fort entre les especes de femelles résidentes qu’entre les espéces de femelles qui émigrent
du groupe natal (Hemelrijk et Luteijn 1998). Une autre étude sur le terrain faite chez des Titi a
collier (Callicebus torquatus), espéce territoriale monogame vivant en groupe familial de deux a
cing membres, démontre que le toilettage serait une forme d’investissement parental et
permettrait de renforcer les liens sociaux créés entre males et femelles. Il semblerait que les
males et les femelles se toilettent pour des durées équivalentes, bien que durant le coucher du
soleil et les temps de repos, la femelle adulte a tendance a plus toiletter le male adulte que

I'inverse (Kinzey et Wright 1982).

Une autre étude comparative par Schino et Aureli (2008) entre 22 especes de primates
considere le toilettage comme un acte réciproque, soutenant I'idée du marché biologique. Les
auteurs ont étudié comment ces primates distribuent leurs comportements altruistes, tels que le
toilettage, parmi leurs partenaires; afin de comprendre comment les femelles primates
réciproquent le montant de toilettage qu’elles regoivent. Les auteurs affirment que les femelles
ont plus tendance a préférer toiletter les femelles qui les toilettent le plus ; et soulignent qu’il est

encore peu clair sur la fagon dont elles font leurs choix.

Chez les chimpanzés, Foerster et al. (2015) étudient les similarités dans la dispersion, les
associations dyadiques et le toilettage chez 624 dyades durant 38 ans, incluant 17 dyades de
femelles apparentées. lls trouvent que les associations de femelles sont corrélées positivement
avec les taux de toilettages, suggérant qu’elles sont les reflets de préférences sociales au sein de
ces dyades. De plus, lorsque les partenaires apparentés sont disponibles, les femelles préferent
s’associer et se toiletter avec eux ; la variabilité des comportements et des associations étant plus
grande entre non-apparentés. En regle générale, les associations entre non-apparentés étaient
plus fréquentes lorsque les femelles avaient un male immature; alors qu’elles étaient plus
fréquentes entre apparentés lorsque les femelles avaient une femelle immature. Cela corrobore

I"hypothése des auteur(e)s selon laquelle les relations sociales des femelles qui incluent un
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toilettage envers les partenaires préférentiels et/ou les apparentés forment une valeur

adaptative potentielle pour les femelles et leurs progénitures (Foerster et al. 2015).

A Ngogo, les associations entre femelles chimpanzés résulteraient d’une affinité plutdt
gue d’'un sous-produit passif de I'occupation du domaine vital, ou encore de liens entre
apparentées puisque les femelles se dispersent a I’atteinte de la maturité sexuelle dans un autre
groupe (Langergraber, Mitani, et Vigilant 2009). Les modeles d’associations entre femelles sont
donc plutot relatifs a la proximité et au toilettage, éléments stables a travers le temps. De plus,
les femelles se toilettent souvent et peuvent s’associer indépendamment du lieu principal de
rencontre impliquant les autres membres du groupe (Wakefield 2013). Ces relations sociales
différenciées se retrouvent similairement chez les femelles chimpanzés de Tai en Cote d’lvoire
(Afrique de I'Ouest) (Lehmann et Boesch 2009a). Cela impliquerait une ressemblance sur certains

aspects avec les associations entre males (Langergraber, Mitani, et Vigilant 2009).

1.3.2 Toilettage chez les males

Bien que les femelles se toiletteraient plus entre elles chez les macaques d’Assam a
philopatrie femelle, Cooper et Bernstein (2000) soulévent que les males toilettent aussi les
femelles plus souvent et pour des durées plus longues que les femelles envers les males. De plus,
les males se toiletteraient moins longtemps entre eux que les femelles. Les auteurs échouent
cependant a démontrer que le toilettage est performé dans un but de réciprocité en termes de

faveur de la part d’individus dominants ; il servirait plutét a renforcer les liens sociaux.

Xia et al. (2013) avancent I’hypothese selon laquelle chez les macaques tibétains (Macaca
thibetana), les males utilisent le toilettage comme stratégie de réciprocité dépendamment du
rang hiérarchique et des taux d’agressions; soulignant I'importance du « marché biologique »,
mais aussi du mécanisme comportemental qu’est le toilettage pour s’assurer une réciprocité. Les
auteurs ont observé qu’entre des males de méme rang social, le toilettage était réciproque en
termes de taux et de durée; suggérant que le toilettage est utilisé comme un outil social pour
maintenir les alliances et les partenaires préférentiels. Dans les dyades composées d’individus
ayant un rang social différent, ceux ayant une position sociale plus élevée sont préférés pour étre

toilettés que ceux ayant un rang social plus bas. De plus, les auteurs ont noté que les individus de
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bas rang qui passaient plus de temps a toiletter ceux de haut rang recevaient moins d’agression
de leur part que les autres individus de bas rang qui les toilettaient moins souvent. En résumé, les
auteurs suggerent que le toilettage chez les macaques tibétains males est une stratégie sociale
mise en place dépendamment des relations de rang social, servant a renforcer les liens affiliatifs
et a éviter ou promouvoir la réconciliation aprés une agression (Xia et al. 2013). Le rang social
serait aussi un élément important pour le toilettage entre adultes males et progénitures chez les
singes japonais. En effet, la fréquence de toilettage qu’un male toiletterait une progéniture serait
reliée a sa position dans le rang social : les males ayant une position instable ou facilement
interchangeable s’engageraient dans plus de toilettage envers les progénitures du groupe (ltani

1959).

Chez les males chimpanzés, le toilettage est une des composantes utilisées pour établir et
maintenir les rangs de dominance. Les bénéfices d’un haut rang social incluraient I'acces a la
nourriture (Brosnan 2016) et aux partenaires sexuels (Nishida et Hiraiwa-Hasegawa 1987),
permettant un plus grand succés reproducteur chez les males alpha (Constable et al. 2001). Une
étude menée chez trois chimpanzés males alpha du Parc National de Gombe (Tanzanie) a permis
d’établir que ces males toilettent significativement différemment les autres males, que les
patterns de toilettage persistent avant, pendant, et aprés I'obtention de la position d’alpha ; et
gu’ils ont tendance a toiletter également leurs partenaires de haut, moyen et bas rang social
(Foster et al. 2009). De plus, les males alpha démontreraient une plus grande fréquence de
toilettage et recevraient plus de toilettage de leurs partenaires de bas rang qu’ils ne leur en
donneraient (Simpson 1973). Il semblerait cependant que dépendamment de la population de
chimpanzés étudiés, le rang social est corrélé, ou non, au toilettage. Watts (2000a; 2000b)
démontre qu’au Parc National de Mahale et au Parc National d’Ouganda, les males de hauts rangs
sont des partenaires de toilettage plus attrayant que ceux de bas rangs, et que les autres males
du groupe participent a une compétition pour les toiletter (Foster et al. 2009). Ainsi, plus le rang
dans la hiérarchie augmente, plus la présence de toilettage augmente ; et le toilettage est plus
présent entre les males de méme rang social (Watts 2000b). D’autres études plus récentes a
Mahale et a la Forét de Budongo (Uganda) (Arnold et Whiten 2003) démontreraient au contraire

gue le rang du partenaire de toilettage n’a que tres peu d’effet sur le toilettage et les choix de
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coalition (Foster et al. 2009). La raison de ces différences semble étre encore peu claire. Un
élément de réponse se trouverait dans deux des facteurs qui influencent les stratégies de
dominance des chimpanzés males : la masse corporelle et les différences dans le tempérament
(Chivers 1987; Foster et al. 2009). D’autres facteurs tels que les liens forts et la capacité a dominer
le groupe sont aussi corrélés a la position de male dominant. De ce fait, les males de hauts rangs
seraient impliqués dans un toilettage plus fréquent que les males d’autres rangs, peu importe
leur taille physique (Simpson 1973; Watts 2000a; 2000b). En termes de choix selon le sexe des
partenaires, les males adultes de la communauté de Ngogo se toilettent plus entre eux qu’avec
d’autres femelles. Cependant, durant la période de I'adolescence, les males se toilettent autant
entre eux qu’avec les femelles. La réciprocité de toilettage dans cette communauté est similaire

a celle observée a Mahale (Watts 2000a).

1.3.3 Toilettage et interactions sociales des progénitures

Chez les primates, le toilettage est important entre la mere et sa progéniture, ainsi que
pour la socialisation en général (Pereira et Altmann 1985). Chez les chimpanzés non captifs, la
relation mere-enfant est d’'une importance capitale considérant la longue période de dépendance
nutritionnelle et sociale envers la mére, et 'absence de soins paternels (Lehmann, Fickenscher,

et Boesch 2006) :

Le contact physique entre la mére et sa progéniture caractérise la majorité de ses
deux premiéres années de vie, avec la progéniture passant la majorité de son temps
en contact physique ou a la portée des bras de leur mére jusqu’a I'age de 3 ans. Les
progénitures sont dépendantes nutritionnellement de leur mere durant I’enfance
jusgu’au sevrage entre I'age de 3 et 5 ans, mais restent dépendantes au niveau
comportemental (c.-a-d. déplacement et socialisation) jusqu’a I'dge juvénile,
jusgu’au moins I'dge de 8 ans. Seulement aprés I'age de 10 ans, la plupart des
chimpanzés commencent a passer la majorité de leur temps loin de la mére (Traduit
de I'anglais, p.2, Lonsdorf, Anderson, et al. 2014).

En comparaison, les singes Titi (Callicebus torquatus) forment des paires monogames et
vivent en groupes familiaux de 4 a 5 membres. Considérant qu’il y a reconnaissance paternelle,
le pere s’'implique considérablement dans les soins et la protection de sa progéniture. Il porte

cette derniere peu apres sa naissance et jusqu’a I'indépendance locomotive de la progéniture.
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Une fois atteint I'age juvénile, le male adulte toilette plus souvent son juvénile qu’il ne toilette les

femelles, et plus que la femelle toilette son juvénile (Kinzey et Wright 1982).

Une étude faite par Lonsdorf, Anderson, et al. (2014) sur 20 progénitures chimpanzés des
deux sexes, du parc National de Gombe (Tanzanie), agés de 30 a 36 mois se penche sur le nombre
et le type de partenaires sociaux selon le sexe du sujet. Les résultats démontrent que les
différences spécifiques au sexe relativement au comportement social des progénitures males et
des femelles chimpanzés surviennent assez t6t dans le développement. Les progénitures males
interagissent avec significativement plus de males adultes que ne le font les progénitures
femelles. Pourtant, le nombre de males adultes avec lesquels la mere interagissait ne differe pas
selon le sexe de la progéniture. Les auteurs interpretent ce résultat en avangcant que les
progénitures femelles évitent d’interagir avec les males adultes alors que ce n’est pas le cas pour
les progénitures males (Lonsdorf, Anderson, et al. 2014). Par rapport au toilettage, il n’y a pas de
différences significatives entre les sexes chez les progénitures chimpanzés, ni pour le toilettage
de soi ni pour le toilettage social (Lonsdorf, Markham, et al. 2014). Des différences sexuelles au
niveau du toilettage des progénitures ont cependant été trouvées chez d’autres espéeces. En effet,
les progénitures femelles des macaques rhésus semblent entreprendre plus de toilettage social
gue les males durant leur premiéere année de vie (Roney et Maestripieri 2003). Missakian (1974)
se penche sur le toilettage entre la mére et sa progéniture chez les singes rhésus, et avance
gu’entreOetlan,lanet2ans,2anset3ans,iln’yapasde différence de réception de toilettage
par la progéniture male ou femelle. C’est a partir de 3 ans que |'auteure observe que la mere
toilette significativement plus sa progéniture femelle que male du méme age. Ceci perdure
jusqu’a I'age de 6 ans, age auquel les analyses statistiques ne démontrent plus de différences

sexuelles dans la réception du toilettage de la mere envers la progéniture (Missakian 1974).

Comme souligné par Roney et Maestripieri, les différences sexuelles dans le
toilettage par les jeunes primates sont adaptatives et refletent la structure sociale
particuliere de I'espéce. Pour les chimpanzés, le toilettage devient plus important
durant I'dge juvénile et adolescent, lorsque les individus commencent a acquérir
leur position respective dans la hiérarchie de dominance et que les relations de
toilettage spécifique a chague sexe commencent a étre différenciées (Lonsdorf,
Markham, et al. 2014) (p.5).
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Bien qu’il n’y ait pas de différence sexuelle, les auteurs avancent que chez les progénitures
chimpanzés du parc National de Gombe, le toilettage social augmente significativement avec
I’age, « avec une moyenne de 0% durant les premiers 6 mois a 3,07% du temps d’observation a
I’dge de 4,5 ans » (traduit de I'anglais, Lonsdorf, Markham, et al. 2014). Chez les galagos a queue
touffue (Galago crassicaudatus), les progénitures agées de 7 jours démontrent un méme intérét

d’étre toilettés par les adultes femelles et males (Mitchell et Tokunaga 1976).

Une autre étude Stanton et al. (2014) chez des chimpanzés captifs en semi-liberté a
I’'Université de Texas démontre que la parité maternelle est une variable influengant la réception
de toilettage des males envers les femelles. En effet, les males préféerent de maniere générale
toiletter les femelles ayant donné naissance a plus d’'une progéniture. Les taux de toilettage
augmentent encore plus considérant I'age de la femelle : plus celle-ci est agée plus elle recoit du
toilettage par les males, surtout si elle est multipare. Selon les auteurs, cela s’explique par le fait
gue les males préférent les femelles avec un plus haut succés reproducteur (Proctor et al. 2011),
exposant probablement les progénitures de meres multipares a plus de toilettage, ce qui pourrait
accélérer leur socialisation. Par ailleurs, les meres primipares de chimpanzés sauvages (P. t.
schweinfurthii) ont tendance a plus toiletter leurs progénitures durant la premiere année de vie
gue les meres multipares; la survie des progénitures étant critique durant cette période due au
haut taux de mortalité présent lié a la vulnérabilité du rejeton et sa dépendance a la mére pour

sa survie (Stanton et al. 2014).

1.4 Objectifs de la these

Ainsi, nous avons vu a travers la revue de littérature les facteurs qui influencent le
développement des comportements sociaux, tels que les patterns de dispersion et la différence
d’investissement parental qui aura lieu a I’age adulte. Ces facteurs ont une influence directe sur
I’organisation comportementale et sociale qu’adopteront les primates, selon leur espéce, leur
sexe et age. Nous avons aussi observé comment la parité maternelle peut influencer les
interactions entre la mere, les autres membres du groupe et la progéniture. De ce fait, il est fort

probable que ces facteurs influencent le développement comportemental ontogénique des
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nouveau-nés des la jeunesse et impactent le choix des comportements adaptatifs des individus

selon leurs sexes.

Le toilettage est un comportement récurrent chez la plupart des primates, mais la
compréhension de son fonctionnement semble encore lacunaire, principalement au niveau
ontogénique. Considérant que chaque sexe a I'age adulte doit suivre une stratégie de dispersion,
guelle que soit la société de primates étudiée, nous pouvons nous attendre a observer des
différences sexuelles au niveau du comportement social lié a ces pressions de sélection. L'objectif
principal de la thése est de documenter diverses dimensions de toilettage chez les progénitures
(0-7 ans) avec la mére et d’autres membres du groupe chez les chimpanzés de I'est de Ngogo (P.
t. schweinfurthii). Le but est d’étudier comment les dimensions du toilettage (variables
dépendantes : taux, présence/absence, durée moyenne) des progénitures avec leurs meres et
d’autres membres du groupe varient en relation avec le sexe, I'dge de la progéniture et la parité

maternelle (variables indépendantes).
Ainsi, je prédis que

(1) Age: A. Les progénitures plus 4gées auront en général une plus grande émission de
toilettage que les plus jeunes, particulierement envers d’autres membres du groupe que
la mere (Pereira et Altmann 1985). B. Les progénitures plus jeunes recevront plus de
toilettage de la part de la mere et d’autres membres du groupe que les progénitures plus

agées (Stanton et al. 2014).

(2) Sexe: A. Le sexe des progénitures n’influencera pas sur les dimensions de toilettage,
puisque les femelles chimpanzés ont tout autant besoin que les males de maitriser cet
outil social (Lonsdorf, Anderson, et al. 2014). B. Alternativement, les males émettraient et
recevraient plus de toilettage, car ils sont plus grégaires (Mitani 2009a). C. Un autre
scénario possible est que les femelles émettent et recoivent plus de toilettage, car elles
en ont plus besoin a I’age adulte pour la dispersion et les risques que cela implique (Muller

et al. 2009).

(3) Parité: A. Les progénitures issues de meéres multipares recevront plus de soins

alloparentaux que celles issues de meres monopares (Badescu et al. 2016), dont plus de
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toilettage, puisqu’elles sont entourées de plus de congéneres (Goodall 2010). B. Les
progénitures issues de meres monopares émettront plus de toilettage envers la mere que
celles issues de meres multipares, car il n’y aura pas la distraction des freres et sceurs
(Stanton et al. 2014). C. Les progénitures issues de meres multipares émettront plus de
toilettage envers d’autres membres du groupe que celles issues de meres monopares, car
elles acquierent plus rapidement et plus jeune leur indépendance au niveau locomoteur,

nutritionnel et social di a I'expérience de la mere (Fairbanks 1996).
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2 Méthodologie

2.1 Site de l’étude

L'étude a été réalisée sur une large communauté de chimpanzés sauvages (P. t.
schweinfurthii) a Ngogo (Parc National de Kibale, Ouganda, Afrique de I'Est ; Figure 1), en
collaboration avec I'Université de Makarere (MUBFS) et Dr. David Watts (Université de Yale et co-
directeur du « Ngogo Chimpanzee Project »). Kibale, ayant un statut protégé depuis 1932, est au
sein de I'Ouganda la deuxieme plus grande forét composée de la plus grande population de
chimpanzés sauvages étudiée dans le monde (Watts 2012). Le domaine vital des chimpanzés de
Ngogo est actuellement d’environ 35 km? et regroupe +/-205 individus observés constamment
depuis 1995 (Watts et Mitani 2002 a,b). Au moment de la collecte de données (2018), la
communauté était composée de 54-57 adultes femelles, 31-33 adultes males, 30-32 femelles
juvéniles, 33 males juvéniles, 22-28 progénitures femelles et 22-25 progénitures males (Badescu
et al. 2016). En comparaison, le groupe était constitué en 1999 d’environ 144 membres, dont 47+
adultes femelles, 24 adultes males, 15 adolescents males et 9 femelles, 49 juvéniles et enfants
(Watts et Mitani 2001b). Entre 1998 et 2009, le domaine vital des chimpanzés de Ngogo est
d’environ 28,76 km?. Durant cette période, d’occasionnelles patrouilles frontaliéres des domaines
vitaux voisins ainsi que des agressions intergroupes ont mené a une expansion en 2009 de 22,3%
(ou 6,4 km?) du domaine vital nord-est des chimpanzés de Ngogo (Mitani, Watts, et Amsler 2010;

Figure 2).
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Figure 1.— Location du Parc National de Kibale et de Ngogo (issu de Watts 2012).
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Figure 2. — Expansion du domaine vital des chimpanzés de Ngogo (1999-2009) et agressions intergroupes
(issu de Mitani, Watts, et Amsler 2010)
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A Kibale, les saisons s’alternent typiquement entre deux saisons de pluie (septembre-
novembre & mars-mai) et deux saisons séches (décembre-février & juin-ao(t) ; avec environ 1698
mm de pluie annuellement (1990-2008) (Chapman et al. 2010; Watts 2012). La végétation est
mixte, de prairies a forét ou marais. Il y aurait sept espéeces diurnes de primates qui vivent proches

des chimpanzés, ainsi qu’une variété d’ongulés et des éléphants (Chapman et Lambert 2010).

2.2 Espéce de I'étude

Les chimpanzés sont hautement frugivores ; consommant particulierement des figues
(Ficus mucuso), suivi de feuilles, de graines, de fleurs, de tiges et a I'occasion de viande (Potts et
al. 2016 ; Watts 2012). La variation dans I'abondance des fruits n’'empéche pas les chimpanzés de
Ngogo d’accéder a une disponibilité annuelle de fruits. Cette derniére augmente particulierement
de mai a juillet et de septembre a décembre (Watts 2012). De plus, les chimpanzés chassent
agressivement lors de regroupements et comblent un besoin énergétique/nutritif ainsi que social
en coopérant entre males dans la poursuite de la proie. Cette chasse, issue majoritairement de
colobes rouges (Procolobus [Piliocolobus]), peut durer entre 5 et 15 minutes (Mitani et Watts 1999;
Watts et Mitani 2002). Les males s’échangent de la viande réciproquement, permettant de
consolider leurs liens sociaux et de permettre une réciprocité entre la viande et le support

coalitionnaire (Mitani 2020).

Les chimpanzés se caractérisent par des agressions intra et intergroupes et par la défense
de leur domaine vital, agressions qui peuvent survenir lors de patrouilles frontalieres ou
d’exploration silencieuse du domaine vital (Watts et Mitani 2001b; 2000). Ces derniéres peuvent
finir sous forme de raids meurtriers ou d’attaques et de meurtres intra et inter coalitionnaire
(Wrangham 1999; Watts et al. 2006). A Ngogo, 10 ans d’observation des agressions létales
intergroupes ont soutenu I’hypothese selon laquelle le meurtre de membres de groupes voisins
est adaptatif, puisque cela a permis aux chimpanzés de Ngogo d’élargir leur domaine vital en
monopolisant celui de la communauté voisine victime des agressions (Mitani, Watts, et Amsler

2010).

De plus, lacommunauté de chimpanzés a Ngogo a un systeme social de type fission fusion,

typique pour tous les chimpanzés. Ce systeme consiste a créer des sous-groupes variant en taille
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et composition qui vont se séparer durant une certaine période (pour se nourrir, jouer entre
progénitures, etc.) et qui vont se réunir a nouveau pour reformer le groupe entier (Nishida 1968).
Au moment de mon étude, le groupe était non officiellement en train de se scinder en deux sous-
groupes (Est/Ouest). C’est a partir de 2015 que des interactions agressives ont commencé a étre
observées entre les membres du groupe, créant graduellement une fission en deux groupes
(Mitani 2020). Depuis 2018, cette fission devient plus officielle suite au meurtre d’un male d’un
groupe par un male de I'autre groupe. On observe ainsi que les males des deux groupes ne se
sont pas réunis en sous-groupes, et que les interactions entre les deux groupes sont
exclusivement agressives (similaires aux agressions intergroupes) plutét que socialement
affiliatives (sensu Sugiyama 1968). Cependant, dans le cadre de cette maitrise, je considérerai le
groupe comme une seule et méme grande communauté puisque la fission n’avait pas encore été

officiellement soutenue.

Par ailleurs, a Ngogo, les males sont considérés comme plus grégaires que les femelles
puisqu’ils forment plus d’associations sur le long terme et se toilettent plus entre eux (Mitani et
al. 2002). De plus, ils sont trés compétitifs lorsqu’il s’agit de former une hiérarchie de dominance,
de défendre leur position sociale au sein du groupe ou encore dans la compétition pour I'acceés
aux femelles (sensu Watts 1998). La formation d’alliances préférentielles entre les males de
Ngogo s’observe de maniére consistante sur le long terme (Mitani 2009b). Elles se distinguent
tres bien a Ngogo puisque les dyades se forment en plus grand groupe, en étant proches
physiqguement, en se toilettant réciproquement, en formant des coalitions entre eux plus souvent
que la normale (Watts 2002). Les « males associés » s’engagent aussi plus souvent dans des
patrouilles de frontieres que ceux avec lesquels ils n’ont pas de partenariat préférentiel (Watts et
Mitani 2001). Bien qu’il y ait présence d’agonie entre les femelles, la dominante ou soumise dans
le cas d’une interaction n’est pas claire et peut changer d’une situation a une autre entre les
mémes femelles. C'est d{i a cette absence de hiérarchie de dominance claire que je n’ai pas inclus
le rang social des femelles dans mes analyses. Cependant, méme si les femelles ne forment pas
de hiérarchie de dominance claire ou durable a Ngogo, elles forment des associations (a plus court
terme que les males) pouvant aller jusqu’a dix ans, sous forme de cliques ou d’associations

préférentielles (Wakefield 2013). Par ailleurs, le taux reproductif des femelles est
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particulierement élevé a Ngogo, avec une durée moyenne de 62.9 mois entre chaque naissance
(Watts 2012). Les femelles donnent naissance pour la premiére fois autour de 14 ans, et survivent
en moyenne jusqu’a 44.9 ans (versus 32 ans pour les males) (Wood et al. 2017). Les progénitures
survivent habituellement jusqu’au moins I'age de 5 ans (Thompson et al. 2007). Il semblerait que
le taux de mortalité des progénitures est plus élevé lorsqu’il s’agit des premieres naissances de la

meére ; et serait plus bas pour les progénitures issues meres multipares (Watts 2012).

Au niveau du sevrage des progénitures, des études d’isotopes fécales démontrent que la
fin de celui-ci prend place en moyenne lorsque les progénitures atteignent I'dge de 4 ans/4 ans
et demi (Badescu et al. 2017). Cependant, les progénitures continuent d’avoir un contact avec le
mamelon (c.-a-d. « comfort nursing ») de la mére pouvant parfois étre nutritif (c.-a-d. si le lait est
transféré de la mere a la progéniture) jusqu’a I’'age de 7 ans (Badescu 2017). Pendant la période
de développement nutritionnel, la lactation n’est pas le seul élément nutritif dont profitent les
progénitures. Les méres chimpanzés partagent de la nourriture prémachée (facile et commune
ainsi que plus rare et dure a macher) régulierement avec leurs progénitures entre 6 mois et 4 ans;

visant plus particulierement les plus jeunes (Badescu et al 2020).

2.3 Sujets de I’étude

La collecte de données durant le travail de terrain a été faite sur 36 progénitures au total,
agées de 0 a 7 ans. Au sein de ces 36 sujets, seulement 17 ont été sélectionnés pour mener cette
étude, agés de 0 a 5 ans (Annexe, Tableau 14). Le critére de sélection a été le nombre d’heures
d’observation comportementale. Ma directrice de recherche et moi avons décidé que le
minimum devait étre de cing heures afin d’avoir un échantillon suffisamment grand de
comportements observés (sensu Fletcher and Nowell 2008; Badescu et al. 2015; Nowell et

Fletcher 2007) (voir la section sur la Collecte de Données ci-dessous).

Pour une des analyses (voir ci-dessous) dans laquelle nous avons observé si le toilettage
était présent ou absent (c.-a-d. probabilité), nous avons ajouté les données de sept progénitures
avec moins de cing heures d’observation (Annexe, Tableau 15). Nous avons fait cela, car pour ces
progénitures, le toilettage avait été observé et pouvait donc étre noté tel que « présent » (sensu

Badescu et al. 2020). En effet, cette probabilité peut étre présente indépendamment de la durée
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minimale (5 heures) d’observation. Peu importe le nombre d’heures d’observation, la présence
de toilettage reste révélatrice puisque cela signifie quand méme que la progéniture a toiletté la
meére (probabilité positive). Par contre, I'absence d’observation du comportement peu

simplement signifier que nous n’avons pas observé la progéniture suffisamment longtemps.

Les progénitures ont été classées selon trois facteurs : I’age, le sexe, et la parité maternelle
(Tableau 1). En ce qui concerne I'age, huit classes d’age ont été créées : la classe d’age 1 (inférieur
ou égal a 6 mois), 2 (entre 6 mois et 1 an), 3 (entre 1 an et 2 ans), 4 (entre 2 ans et 3 ans), 5 (entre
3 ans et 4 ans), 6 (entre 4 ans et 5 ans), 7 (entre 5 et 6 ans) et 8 (entre 6 et 7 ans). L'age a été
connu grace aux données relevées sur les femelles enceintes et si possible la date exacte de leur
accouchement ; déterminée grace aux données démographiques collectées a temps plein par les
assistants de terrains engagés par « Ngogo Chimpanzee Project ». Les progénitures ont été
identifiées grace aux contacts avec les mamelons et sont considérées comme des « enfants »
jusqu’a I’age du sevrage. lls sont par la suite considérés comme des juvéniles. Le sexe attribué aux
progénitures est soit femelle (1) soit male (2). Le sexe est en général déterminé quelques
semaines apres la naissance, lorsque les parties génitales sont suffisamment visibles et que la
progéniture commence a se décoller de la mere permettant la vue du sexe. La parité maternelle
est soit unipare/monopare (1, n=4) ou multipare (2, n=13). Dans le premier cas, la progéniture
est la seule progéniture de la mere, et dans le second, la mere a plus d’'une progéniture. Les
données démographiques collectées continuellement par les assistants de recherches ont permis

de suivre le nombre de naissances des meres.

Tableau 1.— Heures focales (décimal) pour les 24 progénitures selon la classe d’age, le sexe et la parité

maternelle
Sous-catégorie Nombre de Heures Heures focales
progénitures | focales en | en heures,
(N=24) décimale | minutes et
(TOTAL = | secondes
165,20) (TOTAL =
165:13:12)
Classe 1: <6 mois 7 53,54 53:32:24
d’age 2 : Entre 6 mois et 1 an 1 7,69 7:41:24
3 : Entre 1 an et 2 ans 5 37,27 37:16:12
4 : Entre 2 ans et 3 ans 4 35,88 35:52:48
5 : Entre 3 ans et 4 ans 2 19,95 19:57:00
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6 : Entre 4 ans et 5 ans 2 10,89 10:53:24
7 : Entre 5 ans et 6 ans 1 0* 00:00:00*
8 : Entre 6 ans et 7 ans 2 0* 00:00:00*
Sexe 1 : Femelle 13 69,03 69:01:48
2 : Mile 11 96,19 96:11:24
Parité 1 : Monopare 7 46,13 46:07:48
maternelle | 2 : Multipare 17 119,09 119:05:24

* La catégorie d’age 7 et 8 ont 0 en termes d’heure, car seulement la présence de toilettage a été
relevée pour les progénitures appartenant a ces deux sous-catégories

2.4 Collecte des données

La collecte des données s’est faite sur une période de quatre mois de fin janvier a fin avril
2018, six jours sur sept de la semaine, pendant en moyenne huit heures par jour. Les données
comportementales ont été collectées par moi-méme, ma superviseuse lulia Badescu et une autre
étudiante a la maitrise, Cassandra Curteanu. La méthode utilisée est I'observation centrée sur le
sujet (focal animal sampling; Altmann 1974), utilisée en faisant des enregistrements continus
d’une heure des progénitures. Cette premiere méthode consiste a suivre la méme progéniture
chimpanzé pendant 1 heure entiere et de noter tous les comportements et interactions que celui-
ci entreprend (Altmann 1974). Dans notre contexte d’étude en nature, les chimpanzés étant
sauvages, il arrive a certaines reprises que nous n’ayons pas réussi a les suivre pendant une heure
entiére. La durée minimale d’observation devait étre de dix minutes, auquel cas nous ne prenions
pas en compte les données collectées ; permettant une plus grande pertinence et précision dans
nos observations. Le choix des sujets se faisait de maniére relativement aléatoire. Le terrain de
Ngogo étant tres vaste, nous devions marcher jusqu’a ce que nous trouvions des chimpanzés.
Ainsi, nous étions guidés par leurs vocalisations, et le cas échéant, nous nous dirigions la ou nous
les avions laissés a la fin de notre collecte la journée précédente. Vers la fin du terrain, nous
évaluions les heures collectées et nous essayions de trouver les progénitures pour lesquelles ils
nous manquaient peu d’heure avant d’attendre les 5 heures minimums que nous nous étions
imposés. Contrairement a d’autres recherches, Ngogo ne nous permet pas de faire des rotations
matin/aprés-midi entre les progénitures observées. Dans les cas ol nous pouvions suivre
plusieurs meres et leurs progénitures dans des sous-groupes, nous choisissions la progéniture a

observer soit par rapport a nos besoins (ex. nécessité d’avoir plus d’heures focales) ou a la
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visibilité. Subséquemment, nous tentions de faire une rotation au hasard entre les progénitures

présentes dans le sous-groupe au courant de la journée.

Au niveau du matériel, nous collections nos données a I'aide d’un iPad et de I'application
« Field notes par Neukadye », qui nous permettait de noter les comportements observés avec
I’heure précise. Les comportements ont été codifiés au sein d’'un éthogramme. Celui-ci étant tres
détaillé, il permet de relever tous les comportements que le sujet émet. Dans le cadre de mon
étude, je me suis particulierement concentré sur les interactions de toilettage entre les
progénitures sélectionnées, leurs meéres, et d’autres individus. J’ai utilisé 165,20 heures décimales
(c.-a-d. 165 heures 12 minutes 01 seconde) d’heures focales d’observation centrée sur le sujet
de N=17 progénitures et des analyses statistiques de type EEG (équations d’estimations
généralisées) (SPSS 25) pour observer I'influence de mes valeurs indépendantes sur le toilettage.

Pour les présences et absences, les données sur 6 autres progénitures ont été considérées (N=23).

2.5 Analyses

A partir des 17 sujets sélectionnés, nous avons calculé les taux de toilettage (le nombre de
fois ol un chimpanzé émet ou recoit du toilettage par heure d’observation) et les durées
moyennes de toilettage durant chaque session. Avec les 7 autres sujets ajoutés a I’étude, pour un
total de 24 progénitures, nous avons évalué la probabilité de toilettage. Pour se faire, une fois de
retour de terrain, les données ont été transférées de I'iPad a Excel afin d’étre nettoyées. Ce
nettoyage consiste a ajuster I’heure de fin d’'un comportement avec I’heure de début d’un autre
comportement afin d’éviter un vide comportemental (c.-a-d une période durant laquelle le sujet
ne serait en train de rien faire). Les codes des sujets et des comportements en question sont aussi
vérifiés, ainsi que les dates et heures. Une fois ce nettoyage fait, les données pour chacune des
progénitures ont été regroupées ensemble. La durée d’observation totale pour chacune d’entre
elles a été calculée, puis de cette durée ont été soustraites les périodes durant lesquelles le
chimpanzé était en dehors de notre champ de vision (OV, Out of View). Ainsi, la durée totale
correspond concretement a lorsque le sujet était observable. Par la suite ont été sélectionnées

les progénitures (n=17) ayant plus de cing heures d’observations.
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Dans un nouveau fichier Excel a été annotée pour chacune des progénitures la durée
totale d’observation, la durée totale de toilettage toutes relations confondues, la durée totale de
toilettage regu et émis par/pour la mére et par/pour d’autres membres du groupe. A I'aide de la
formule Excel, les heures en format 24h (c.-a-d. 00:00:00) ont été transformées en décimales afin
de permettre des calculs ultérieurs. Pour se faire, ’lheure en format 24h a été multipliée par 24
(ex. 00:08:30*24) sur Excel, et le format de la cellule contenant le résultat a été mis en mode
« Nombre », équivalant au format décimal (8,5) de I'heure en format 24h (00:08:30). La durée
moyenne de toilettage pour chacune des relations et progénitures a ensuite été calculée en
divisant la durée totale en décimale avec le nombre de fois ou le toilettage a été observé
(« grooming bout »). Chaque session de toilettage observée avec une durée de début et durée de
fin a été considérée comme un grooming bout. Deux sessions de toilettage doivent étre séparées
d’au moins 30 secondes (< 30 secondes) pour étre considérée comme deux bouts distincts
(Newton-Fisher et Lee 2011). Autrement dit, si deux sessions de toilettage sont séparées de moins
de 30 secondes, alors elles seront considérées comme un seul et méme grooming bout.
Finalement, la durée moyenne est ensuite traduite en décimale. Par la suite, le taux de toilettage
a été calculé par heure pour chacune des relations en divisant le nombre de fois ou le toilettage
a été observé (« grooming bout ») par la durée totale d’observation en décimale pour chacune
des progénitures. En ce qui concerne la probabilité de toilettage (présence/absence) le
comportement de toilettage a simplement été recherché dans la feuille Excel de chacune des
progénitures en lien avec I'émetteur-trice et/ou le récepteur-trice afin de déterminer s’il y avait

présence ou absence de toilettage.

Finalement, en ce qui concerne I'analyse de I'effet de la parité maternelle sur le toilettage
de la progéniture envers les autres membres du groupe (et vice-versa) (section 3.3.3 et 3.3.4),
des détails relationnels sont donnés sur les individus qui interagissent avec les progénitures. Ces
détails sur I'identité des individus que la progéniture a toilettés et celle de ceux qui ont toiletté la
progéniture permettent une interprétation plus compléte des résultats sur I'effet de la parité

maternelle dans la section Discussion.
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Analyses statistiques

Avec les données précédentes réunies, les Equations d’Estimation Généralisées (EEG) ont
été calculés a I'aide du logiciel SPSS 25 avec des variables continues et binaires (Gomes et Boesch
2011). Nous avons choisi la méthode EEG plutot que le Modeéle Linéaire Généralisé Mixte (MLGM),
car elle est plus axée sur les moyennes de population plutét que la spécificité des sujets; et
permets de faire des corrélations entre des variables dépendantes et leurs effets au sein du méme
groupe, considérant les variables binaires ou ordinales (Ghisletta et Spini 2004). Il est ainsi
possible d’analyser la présence/absence d’un comportement, ainsi que de permettre I'entrée de
valeur manquante (tel qu’une durée de 0 pour une émission de toilettage d’un individu a un

autre) (Badescu et al. 2016).

Nous avons utilisé les EEG pour évaluer la corrélation entre les variables dépendantes
(taux, durée moyenne et probabilité de toilettage) et les variables indépendantes (age de la
progéniture, sexe de la progéniture, parité maternelle) pour chacune des relations (progéniture
envers meére et vice-versa ; progéniture envers autres membres du groupe et vice-versa). Nous
avons inclus les identités des progénitures en tant qu’effet hasardeux dans les analyses. Au total,
j’ai effectué 12 EEG (Tableau 2).

Tableau 2. — Analyses EEG faites avec les variables indépendantes (age, sexe, parité maternelle) et les
variables dépendantes (taux, probabilité, durée moyenne) pour chacune des dimensions de

toilettages
Dimensions du toilettage Variables EEGS effectués pour chacune des VI
indépendantes (VI) Variables dépendantes (nombre de
progénitures)
Toilettage de la progéniture | Age Taux, épisodes/heure (n=17)
envers la mere Sexe Probabilité, présence (n=21)
Parité maternelle Durée moyenne de chaque session (n=17)
Toilettage de la mére envers | Age Taux, épisodes/heure (n=17)
la progéniture Sexe Probabilité, présence (n=24, N/A*)
Parité maternelle Durée moyenne de chaque session (n=17)
Toilettage de la progéniture | Age Taux, épisodes/heure (n=17)
envers autres membres Sexe Probabilité, présence (n=19)
Parité maternelle Durée moyenne de chaque session (n=17)
Toilettage d’autres membres | Age Taux, épisodes/heure (n=17)
envers la progéniture Sexe Probabilité, présence (n=20)
Parité maternelle Durée moyenne de chaque session (n=17)

*La notion N/A (Non applicable) est expliquée dans le paragraphe qui suit
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Le modele logistique avec des réponses binaires (1/2) représentant la présence ou
I’absence de toilettage a été utilisé afin de ne pas prendre en compte les points de données pour
lesquels les variables étaient égales a 0. En effet, cela permet d’éviter I'erreur structurelle au sein
du EEG présente lors d’un exces de 0 dans les variables continues (comme dans notre recherche
actuelle, voir Tableau 4 pour observer |'’excées des taux 0,00). Ainsi, 'observation de la probabilité
de présence de toilettage est une solution qui permet d’éviter ce biais. Pour le toilettage de la
progéniture envers la mere, quatre progénitures avec insuffisance d’heure de données ont été
ajoutées aux 17 progénitures déja a I'’étude (Achebe (AC), Doudna (DO), Dounia (DU), Frika (FK);
N= 21). Pour le toilettage de la progéniture envers les autres membres du groupe, deux
progénitures ont été ajoutées, soit Dounia (DO) et Naidu (NA) (N=19). Pour le toilettage des autres
membres du groupe envers la progéniture, trois progénitures ont été ajoutées, soit D3, H3 et
Naidu (NA) (N=20). Finalement, pour le toilettage de la mére envers la progéniture (N=24), les
analyses n’ont pas pu étre menées par SPSS puisque les réponses ne sont pas binaires (présence
2 vs absence 1); or le logiciel nécessite une variabilité dans les réponses afin de mener une
analyse. Autrement dit, les calculs n’ont pas pu étre faits puisque seulement des présences (2)
sont observées, or le logiciel nécessite une variété dans les valeurs (présence 2 vs absence 1) afin

de procéder a une analyse ; d’ol la notion non applicable (N/A) au tableau 2, 3, 8 et 11.

Les résultats EEG ont été interprétés selon la valeur de [ et le niveau de p. Le niveau de p
est considéré significatif a p < 0.05. La valeur de 3 nous donne la direction de la signification, et
est interprétée comme suit: si B est positif, cela signifie que le niveau de p est
significatif/tendancieux pour les progénitures plus dgées et pour les méres multipares. Aucun des

résultats n’a été significatif/tendancieux pour le sexe de la progéniture.
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3 Résultats

3.1. Effet de I'age du nourrisson sur le taux, la probabilité et la

durée du toilettage

Tableau 3.— Résultats des EEG : effet de I'age sur les dimensions de toilettage (taux, probabilité, durée
moyenne) selon la relation avec la progéniture

Effet de la variable indépendante de I’age sur les dimensions de toilettage

B Wald’s X s.e. Niveau
Dimensions du toilettage (df = 1) dep
Relations de
toilettage
Taux de toilettage (N=17) 0,05 2,89 0,03 0,089*
Progéniture envers | prohabilité de toilettage 0,18 97,07 0,01 | 0,000%***
la mére (N=21)
Durée moyenne de 0,007 11,25 0,002 | 0,001%**
toilettage (N=17)
Mere envers la Taux de toilettage (N=17) -0,09 1,22 0,08 0,268
progéniture Probabilité de toilettage N/A N/A N/A N/A
(N=24)
Durée moyenne de 0,007 5,15 0,002 | 0,023**
toilettage (N=17)
Progéniture envers | Taux de toilettage (N=17) 0,001 0,06 0,004 0,800
d’autres membres | propabilité de toilettage 0,09 5,29 0,04 | 0,021%*
du groupe que la (N=19)
mére Durée moyenne de 0,004 0,97 0,003 0,323
toilettage (N=17)
Autres membres du | Taux de toilettage (N=17) 0,005 0,06 0,01 0,804
groupe envers la Probabilité de toilettage 0,05 1,49 0,04 0,222
progéniture (N=20)
Durée moyenne de 0,005 2,88 0,003 0,089*
toilettage (N=17)

*valeur de p < 0.1; **significatif a p < 0.05; ***significatif a p < 0.01



3.1.1. Toilettage de la progéniture envers la meére
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Figure 3.— EEG - Estimation du coefficient B (cercles) et leurs 95% intervalles de confiance (barres) pour I'effet

de I'age (variable nominale) sur les variables dépendantes (taux de toilettage, probabilité de toilettage
et durée moyenne de toilettage) des progénitures envers leurs méres. *p < 0.1 ***p < 0.01
3.1.1.1. Taux de toilettage
Considérant toutes les progénitures pour lesquelles j’ai collecté des données focales
(n=17), le taux moyen auquel elles ont toiletté leur mére est de 0,09 épisodes de toilettage par
heure (écart type (E.T) : 0,25 ; Intervalle : 0,00 - 1,03 épisodes/heure). Considérant seulement les
progénitures qui ont toiletté la mére (n=5; Tableau 4), le taux moyen est de 0,32 épisodes par

heure (E.T: 0,41 ; Intervalle : 0,04 — 1,03 épisodes/heure).
Tableau 4.— Taux de toilettage (fréquence/heure) des progénitures envers la mére selon les classes d’age

Classe d’age Nombre d’individus total (n) Identité de la progéniture (taux de
toilettage envers la mére)

1 (< 6 mois) 6 B1 (0,00)
C3(0,00)
C4 (0,00)
R1 (0,00)
R2 (0,00)
S2 (0,00)
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2 (entre 6 mois et 1 an) 1 P4 (0,00)

3 (entre 1 et 2 ans) 4 CH (0,00)
HM (0,00)
JT (0,33)
W2 (0,00)
4 (entre 2 et 3 ans) 3 DN (0,04)
LU (0,00)
WH (0,00)
5 (entre 3 et 4 ans) 2 HZ (0,11)
VR (1,03)
6 (entre 4 et 5 ans) 1 ND (0,09)

L’age de la progéniture a tendance a influencer le taux de toilettage effectué envers la
mere (Equations d’Estimation Généralisées (EEG) : B = 0,05 p= 0,089). En effet, plus la progéniture
est agée, plus il y a une tendance que le taux de toilettage envers la meére soit élevé (Tableau 3 &

Figure 3).

3.1.1.2. Probabilité de toilettage
Parmi les 21 progénitures, 9 (42,85%) d’entre elles ont toiletté la mere alors que 12
(57,14%) n’ont pas toiletté la meére. Les progénitures plus vielles la toilettent significativement
plus que les progénitures plus jeunes (Tableau 3) (EEG: B = 0,18 p = 0,000). En effet, il y a une
absence de toilettage dans la classe d’age 1 et 2, et une présence de toilettage dans toutes les

autres classes d’age (Figure 4).
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Figure 4.— Effet de I'dge sur I'absence (1) ou la présence (2) de toilettage de la progéniture envers la mere

3.1.1.3. Durée moyenne de toilettage durant chaque session
Considérant toutes les progénitures (n=17), la durée moyenne de toilettage durant chaque
session est de 0,0065 jour (c.-a-d. 9 minutes et 22 secondes ; E.T: 0,015 ; Intervalle : 0,000 —
0,0592). Considérant seulement les progénitures qui ont été observées a toiletter la mere (n=5),
la durée moyenne de toilettage durant chaque session est de 0,0221 jour (c.-a-d. 31 minutes et
49 secondes ; E.T = 0,225 ; Intervalle : 0,0044 — 0,0592; Tableau 5). Les progénitures plus vieilles
toilettent significativement plus longtemps la mére que les progénitures plus jeunes durant

chaque session (EEG : 3 = 0,007 p= 0,001) (Tableau 3 - Annexe, Tableau 16).

Tableau 5. — Durée moyenne de toilettage de la progéniture envers la mere durant chaque session

Classe d’age Durée moyenne Nombre Présence Absence
de toilettage d’individus toilettage chez toilettage chez
(décimale) total (n) individus (n) individus(n)
1 (> 6 mois) 0,0000 6 0 6
2 (entre 6 mois et 1 an) 0,0000 1 0 1
3 (entre 1 an et 2 ans) 0,0029 4 1 3
4 (entre 2 ans et 3 ans) 0,0025 3 1 2
5 (entre 3 ans et 4 ans) 0,0160 2 2 0
6 (entre 4 ans et 5 ans) 0,5917 1 1 0
TOTAL 0,0065 17 5 12
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3.1.2. Toilettage de la mere envers la progéniture
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Figure 5.— EEG - Estimation du coefficient B (cercles) et leurs 95% intervalles de confiance (barres) pour I'effet

de I'age (variable nominale) sur les variables dépendantes (taux de toilettage et durée moyenne de
toilettage) des meres envers leurs progénitures **p < 0.05.

La probabilité d’étre toiletté n’apparait pas dans la figure 5 pour les mémes raisons
expliquées dans la section 2.5 (c.a.d. impossibilité pour le logiciel de faire les calculs puisque les

réponses ne sont pas binaires).

3.1.2.1. Taux de toilettage
Considérant toutes les progénitures pour lesquelles j’ai collecté des données focales
(n=17), elles ont toutes été toilettées par leurs méres. Le taux moyen auquel elles ont toiletté
leurs progénitures est de 0,83 épisodes par heure (E.T: 0,63 ; Intervalle: 0,16 — 2,54
épisodes/heure). L’age de la progéniture ne semble pas affecter les taux de toilettage recus.

Autrement dit, les meres toilettent leurs progénitures a des taux similaires indépendamment de

leurs ages (Tableau 3) (EEG : B =-0,09 p = 0,268).
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3.1.2.2. Probabilité de toilettage
L’age de la progéniture ne semble pas affecter la probabilité d’étre toiletté par la mere.
Autrement dit, la probabilité qu'une mere toilette ou ne toilette pas son nourrisson ne dépendrait

pas de I'age de celui-ci, puisque toutes sont toilettées par la mére (Tableau 3).

3.1.2.3. Durée moyenne de toilettage durant chaque session
La durée moyenne de toilettage donné a la progéniture par toutes les meres confondues
est de 0,0304 jour (c.-a-d. 43 minutes et 47 secondes ; E.T : 0,228 ; Intervalle : 0,0003 — 0,0942).
Les progénitures plus vielles ont tendance a étre toilettées plus longtemps par la mere durant
chaque session de toilettage (EEG : 3 = 0,007 p = 0,023) que les progénitures plus jeunes (Tableau
3). Nous observons que les moyennes de toilettages sont plus élevées pour les classes d’ages les

plus élevées, c’est-a-dire entre 2 et 3 ans, 4 et 5 ans, 5 et 6 ans (Tableau 6).

Tableau 6.— Moyenne de temps de toilettage de la mére envers la progéniture durant chaque session de

toilettage
Classe d’age Nombre Moyenne de Ecart Intervalle
d’individus toilettage (en type (en décimal)
total (n) décimal)

1 (> 6 mois) 6 0,0219 0,0095 | Min=0,0138
Max = 0,0380

2 (entre 6 mois et 1 1 0,0140 N/A Min = 0,0140

an) Max =0,0140

3 (entre 1 et 2 ans) 4 0,0275 0,012 Min = 0,0152
Max = 0,0429

4 (entre 2 et 3 ans) 3 0,0432 0,05 Min = 0,0003
Max =0,0942

5 (entre 3 et 4 ans) 2 0,0308 0,01 Min =0,0216
Max = 0,0401

6 (entre 4 et 5 ans) 1 0,0699 N/A Min = 0,0699
Max =0,0699

TOTAL 17 0,2073 N/A

*La notion N/A est due au fait qu’il ne peut pas y avoir d’écart type considérant qu’il n’y a qu’un sujet
dans la catégorie concernée
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3.1.3. Toilettage de la progéniture envers les autres membres du groupe
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Estimation du coefficient

Figure 6. — EEG - Estimation du coefficient B (cercles) et leurs 95% intervalles de confiance (barres) pour I'effet
de I'age (variable nominale) sur les variables dépendantes (taux de toilettage, probabilité de toilettage

et durée moyenne de toilettage) des progénitures envers les autres membres du groupe. **p < 0.05

3.1.3.1. Tauxde toilettage

Considérant toutes les progénitures confondues pour lesquelles j'avais suffisamment
d’heures focales (n=17), elles toilettent en moyenne les autres membres du groupe pour un taux
de 0,022 épisodes par heure (E.T: 0,05 ; Intervalle : 0,00 — 0,18 épisodes/heure). Considérant
seulement les progénitures qui ont été observées a toiletter d’autres membres du groupe (n=3),
elles les toilettent en moyenne pour un taux de 0,12 épisodes par heure (E.T : 0,05 ; Intervalle :
0,08 — 0,18). Les progénitures de tous ages démontrent des taux de toilettage similaires envers
d’autres membres du groupe que la mere. Autrement dit, dans notre étude, I’dge n’influence pas

le nombre de fois par heure qu’une progéniture va toiletter un membre du groupe autre que sa

mere (EEG : f = 0,001 p = 0,800) (Tableau 3 & Figure 6).

3.1.3.2. Probabilité de toilettage
Les progénitures (n =19) plus agées ont plus de probabilité de toiletter les autres membres

du groupe que la mére (B = 0,09 p = 0,021) (Tableau 3 & Figure 6 et 7). En effet, seules cinq
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progénitures (26,31%) sur dix-neuf ont été observées a toiletter d’autres membres : dans la classe
d’age 3, 4, 6 et 8. Les autres 14 progénitures (73,68 %) n’ont pas toiletté les autres membres du

groupe.
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Figure 7.— Effet de I’dge sur I'absence (1) ou la présence (2) de toilettage de la progéniture envers d’autres
membres du groupe
3.1.3.3. Durée moyenne de toilettage durant chaque session

Considérant toutes les progénitures pour lesquelles j'ai collecté des données focales

(n=17), elles ont toiletté les autres membres du groupe pour une durée moyenne de 0,0085 jour
(c.-a-d. 12 minutes et 14 secondes; E.T: 0,0314 ; Intervalle: 0,000 — 0,1300). Considérant
seulement les progénitures qui ont toiletté d’autres membres du groupe (n=3), la durée moyenne

de toilettage durant chaque session est de 0,048 jour (c.-a-d. 1 heure 9 minutes et 7 secondes ;
E.T: 0,0707, Intervalle : 0,0050 —0,1300). Dans notre étude, I’dge de la progéniture n’influence

pas la durée moyenne de toilettage durant chaque session qu’elles émettront envers les autres

membres du groupe ( = 0,004 p = 0,323) (Tableau 3).
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3.1.4. Toilettage des autres membres du groupe envers la progéniture
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Figure 8. — EEG - Estimation du coefficient B (cercles) et leurs 95% intervalles de confiance (barres) pour

I'effet de I’age (variable nominale) sur les variables dépendantes (taux de toilettage, probabilité de
toilettage et durée moyenne de toilettage) des autres membres du groupe envers les progénitures.
*p<0.1
3.1.4.1. Tauxde toilettage
Le taux moyen de toilettage de toutes les progénitures confondues (n=17) recu par
d’autres membres du groupe est de 0,12 épisodes par heure (E.T : 0,23 ; Intervalle : 0,00 — 0,92
épisodes/heures). Considérant seulement celles qui ont regu du toilettage par d’autres membres
du groupe (n=7), elles ont été toilettées pour un taux moyen de 0,30 épisodes par heure (E.T:

0,29 ; Intervalle : 0,08 — 0,92). Les autres membres du groupe toilettent les progénitures a des

taux similaires, peu importe I'age de ces dernieres (EEG : 3 = 0,005 p = 0,804) (Tableau 3).

3.1.4.2. Probabilité de toilettage
Parmi les 20 progénitures, 10 (50%) ont été observées a recevoir du toilettage et 10 n’en
ont pas recu (50%) ; démontrant que les progénitures, peu importe leurs ages, ont une probabilité
similaire de se faire toiletter par les autres membres du groupe (3 = 0,05 p = 0,222) (Tableau 3).

Considérant que les individus des groupes d’age 1 et 2 ne se font pas toiletter par les autres

56



membres du groupe, I'analyse a été reconduite en enlevant ces deux groupes d’age afin de voir
si une tendance serait observable. La probabilité de se faire toiletter par les autres membres du

groupe est la méme peu importe I'age des progénitures (3 = 0,029 p=0,685).

3.1.4.3. Durée moyenne de toilettage durant chaque session

La durée moyenne de toilettage de toutes les progénitures confondues (n=17) regu par
d’autres membres du groupe est de 0,0170 jour (c.-a-d. 24 minutes et 29 secondes ; E.T : 0,0256;
Intervalle : 0,000 — 0,0800). Considérant seulement les progénitures qui ont été toilettées par
d’autres membres du groupe (n=7), la durée moyenne de toilettage recue est de 0,0414 jour (c.-
a-d. 59 minutes et 37 secondes ; E.T : 0;,0241 ; Intervalle : 0,0200 — 0,0800). La durée moyenne de
toilettage durant chaque session a plus de chance d’augmenter avec I’age de la progéniture (f =
0,005 p = 0,089) (Tableau 3, Figure 8). En effet, aucune progéniture de la classe d’age 1 et 2 ne se
fait toiletter, c’est seulement a partir de la classe d’age 3 qu’on observe du toilettage venant
d’autres membres du groupe (Tableau 7). Afin de mesurer si la présence des classes d’age 1 et 2
influence les résultats, I'analyse statistique a été reconduite en enlevant ces deux classes d’ages.
Les résultats ne sont plus statistiquement significatifs puisque la tendance, pour les progénitures
plus agées, d’étre toiletté en moyenne plus longtemps durant chaque session de toilettage n’est
plus présente (3 =-0,002 p = 0,785).

Tableau 7.— Effet de I’age sur la durée moyenne de toilettage durant chaque session des autres membres du
groupe envers la progéniture

Classe d’age Nombre total Moyenne de | Identité de la progéniture
d’individus (ceux ayant toilettage (durée moyenne de
recu du toilettage) toilettage recu)

1 (> 6 mois) 6 (0) 00 :00 :00 N/A

2 (entre 6 mois et 1 1(0) 00 :00 :00 N/A

an)

3 (entre 1 et 2 ans) 4 (4) 01:00:17 CH (00 :24 :29)
HM (00 :50 :40)
JT (00 :44 :24)
W2 (01:55:12)

4 (entre 2 et 3 ans) 3(2) 00:23:33 DN (00 :44 :40)
LU (00 :00 :00)
WH (00 :26 :00)
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5 (entre 3 et 4 ans) 2 (1) 00 :47 :00 HZ (01 :34 :00)
VR (00 : 00 : 00)
6 (entre 4 et 5 ans) 1(0) 00 :00 :00 ND (00 :00 :00)

3.2. Effet du sexe du nourrisson sur le taux, la probabilité et la

durée de toilettage

Tableau 8. — Résultats des EEG : effet du sexe sur les dimensions de toilettage (taux, probabilité, durée
moyenne) selon la relation avec la progéniture

Effet de la variable indépendante du sexe sur les dimensions de toilettage

s.e. Niveau
Dimensions du toilettage dep
Relations de
toilettage
Taux de toilettage (N=17) -0,13 0,79 0,14 0,372
Progéniture Probabilité de toilettage (N=21) 0,06 0,25 1,13 0,616
envers la mere Durée moyenne de toilettage (N=17) | - 0,003 | 0,833 0,003 0,361
Mere envers la Taux de toilettage (N=17) -0,11 0,17 0,27 0,673
progéniture Probabilité de toilettage (N=24) N/A N/A N/A N/A
Durée moyenne de toilettage (N=17) | 0,000 0,001 0,009 0,970
Progéniture Taux de toilettage (N=17) -0,01 0,28 0,03 0,593
envers d'autres - |"propahilité de toilettage (N=19) -004 | 004 | 021 | 0,831
membres du
groupe que la Durée moyenne de toilettage (N=17) 0,01 0,90 0,01 0,343
mere
Autres Taux de toilettage (N=17) -0,15 0,89 0,15 0,343
membres du Probabilité de toilettage (N=20) -0,22 1,09 0,21 0,295
groupe envers Durée moyenne de toilettage (N=17) 0,01 1,22 0,01 0,268
la progéniture

3.2.1. Toilettage de la progéniture envers la meére

3.2.1.1. Tauxde toilettage
Les progénitures des deux sexes ont toiletté leurs meres a des taux relativement similaires
(EEG: B =-0,13 p=0,372) (Tableau 8 et 9). Méme si les progénitures femelles (n=7) ont toiletté
leurs méres pour un taux moyen de 0,16 épisodes par heures et que les males (n=10) toilettent

visiblement moins, a un taux moyen de 0,04 épisodes par heures; la différence n’est pas
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significative statistiquement. En effet, cette différence apparente, mais non significative, a
principalement été soulevée par une des progénitures femelles qui a toiletté sa mere
considérablement plus que les autres, augmentant ainsi le taux moyen de toilettage de toutes les

progénitures femelles confondues.

3.2.1.2. Probabilité de toilettage
Les progénitures femelles et males ont des probabilités similaires de toiletter la mere (B =

0,06 p=0,616 ; Tableau 8 et 9).

3.2.1.3. Durée moyenne de toilettage durant chaque session
Les progénitures des deux sexes ont toiletté leurs meres avec une durée moyenne de

toilettage relativement similaire durant chaque session (3 = - 0,003 p = 0,361) (Tableau 8 et 9).

Tableau 9. — Taux, probabilité, durée moyenne de toilettage avec écart type, pourcentage et intervalle selon
le sexe (femelle/male) pour le toilettage de la progéniture envers la mére et de la mére envers la
progéniture.
Femelles Males
Toilettage | Taux moyen par heure (épisodes/heure) 0,16 0,04
dela Ecart type 1,03 0,10
progéniture | Intervalle (Minimum-Maximum) 0,00-1,03 0,00-0,33
envers la | Présence (probabilité) en pourcentage 50% 63,3%
mere Durée moyenne en décimale 0,0124 0,0023
Ecart type 0,023 0,004
Intervalle (Min-Max) 0,00-0,0592 0,00-0,0119
Toilettage | Taux moyen par heure (épisodes/heure) 0,80 0,85
de lameére | Ecart type 0,50 0,73
envers la Intervalle 0,37-1,68 0,16-2,54
progéniture | Présence (probabilité) en pourcentage 100% 100%
Durée moyenne en décimale 0,0323 0,0290
Ecart type 0,0201 0,0255
Intervalle (Min-Max) 0,0150-0,0699 0,0003-0,0942
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3.2.2. Toilettage de la mere envers la progéniture

3.2.2.1. Tauxde toilettage
Les meéres ont toiletté leurs progénitures en moyenne 0,83 épisodes par heure (E.T : 0,63;
Intervalle : 0,16 — 2,54). Les progénitures femelles et males ont été toilettées par la mere a des

taux similaires (EEG : B =-0,11 p=0,673) (Tableau 8 et 9).

3.2.2.2. Probabilité de toilettage
La probabilité d’étre toiletté par la mere est la méme, peu importe le sexe de la
progéniture. En effet, dans notre étude, toutes les méres toilettent leurs progénitures (N=21),

d’ou la valeur N/A du Tableau 8, comme expliqué dans la section 3.1.2.2.

3.2.2.3. Durée moyenne de toilettage durant chaque session
Les progénitures femelles et males ont été toilettées par la mere avec une durée moyenne

de toilettage similaire durant chaque session (3 =-0,00 p = 0,970) (Tableau 8 et 9).
3.2.3. Toilettage de la progéniture envers les autres membres du groupe

3.2.3.1. Tauxde toilettage
Les taux étant similaires (EEG: B = - 0,01 p = 0,593), on observe que le sexe de la
progéniture n’influence pas sur sa probabilité de toiletter d’autres membres du groupe que la

mere (Tableau 8 et 10).

3.2.3.2. Probabilité de toilettage
Parmi les 19 progénitures, 5 ont été observées a toiletter d’autres membres du groupe
(26,31%), alors que 14 (73,68%) n’ont pas émis de toilettage. Les progénitures femelles et males
ont une probabilité similaire de toiletter d’autres membres du groupe que la mere (3 =-0,04 p =

0,831) (Tableau 8 et 10).

3.2.3.3. Durée moyenne de toilettage durant chaque session
Les progénitures males et femelles ont toiletté les autres membres du groupe avec une

durée moyenne similaire durant chaque session (3 = - 0,01 p = 0,343) (Tableau 8 et 10).
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le sexe (femelle/male) pour le toilettage de la progéniture envers les autres membres du groupe et

des autres membres envers la progéniture

Tableau 10. — Taux, probabilité, durée moyenne de toilettage avec écart type, pourcentage et intervalle selon

Femelles Males
Toilettage de la Taux moyen par heure 0,02 0,01
progéniture Ecart type 0,07 0,04
envers les autres | Intervalle (Min/Max) 0,00-0,18 0,00-0,11
membres du Probabilité en pourcentage 66,6% 80%
groupe Durée moyenne 0,0014 0,0135
Ecart type 0,003 0,040
Intervalle 0,00-0,010 0,00-0,130
Toilettage des Taux moyen par heure 0,17 0,09
autres membres Ecart type 0,34 0,13
du groupe envers | Intervalle (Min/Max) 0,00-0,92 0,00-0,44
la progéniture Probabilité en pourcentage 41,66% 62,5%
Durée moyenne 0,0088 0,0230
Ecart type 0,0157 0,0302
Intervalle (Min/Max) 0,00-0,040 0,00-0,080

3.2.4. Toilettage des autres membres du groupe envers la progéniture

3.24.1.

Taux de toilettage

Les progénitures des deux sexes ont été toilettées par d’autres membres du groupe avec

un taux similaire (EEG : B = -0,15 p = 0,343) (Tableau 8 & Tableau 10).

3.2.4.2. Probabilité de toilettage
Parmi les 20 progénitures, les femelles et males ont une probabilité similaire de se faire

toiletter par d’autres membres du groupe. ( =-0,22 p = 0,295) (Tableau 8 & Tableau 10).

3.2.4.3. Durée moyenne de toilettage durant chaque session
La moyenne de toilettage est relativement similaire pour les deux sexes durant chaque

session (B = 0,01 p =0,268) (Tableau 8 & Tableau 10).
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3.3. Effet de la parité maternelle sur le taux, la probabilité et la

durée du toilettage

Tableau 11.— Résultats des EEG : effet de la parité maternelle sur les dimensions de toilettage (taux,
probabilité, durée moyenne) selon la relation avec la progéniture

Effet de la variable indépendante de la parité maternelle sur les dimensions de

toilettage
s.e. Niveau

Relations de Dimensions du toilettage dep
toilettage

Taux de toilettage (N=17) 0,11 0,73 0,12 0,392
Progéniture Probabilité de toilettage (N=21) -0,17 2,46 0,11 0,117
envers la mere Durée moyenne de toilettage (N=17) | -0,014 4,7 0,006 | 0,029**
Mere envers la Taux de toilettage (N=17) 0,42 2,76 0,25 0,097*
progéniture Probabilité de toilettage (N=24) N/A N/A N/A N/A

Durée moyenne de toilettage (N=17) | - 0,005 0,54 0,006 0,461
Progéniture Taux de toilettage (N=17) 0,03 1,63 0,02 0,202
envers d’autres Probabilité de toilettage (N=19) 0,07 0,11 0,21 0,736
membres du Durée moyenne de toilettage (N=17) 0,003 0,38 0,004 0,533
groupe que la
mere
Autres membres | Taux de toilettage (N=17) 0,22 2,71 0,13 0,100
du groupe envers | Probabilité de toilettage (N=20) 0,61 14,87 0,16 | 0,000***
la progéniture Durée moyenne de toilettage (N=17) 0,01 2,4 0,008 0,118

*valeur de p < 0.1; **significatif a p < 0.05; ***significatif a p < 0.01
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3.3.1. Toilettage de la progéniture envers la mere

Taux } - {

w
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] | |
= Probabilité | . |
S

Durée moyenne H
-0,40 -0,20 0,00 0,20 0,40
Estimation du coefficient
Figure 9.— EEG - Estimation du coefficient B (cercles) et leurs 95% intervalles de confiance (barres) pour I'effet

de la parité maternelle (variable nominale binaire) sur les variables dépendantes (taux de toilettage,
probabilité de toilettage et durée moyenne de toilettage) des progénitures envers leurs meres. **p <
0.05

3.3.1.1. Tauxde toilettage
Les progénitures toilettent la mere de fagon similaire que celle-ci soit monopare ou

multipare (EEG :  =0,11 p = 0,392 ; Tableau 11 et 12, Figure 9).

3.3.1.2. Probabilité de toilettage

Que la mére soit monopare ou multipare, elle a la méme probabilité d’étre toilettée par

sa progéniture (N=21) (3 =-0,17 p=0,117 ; Tableau 11 et 12, Figure 9).

3.3.1.3. Durée moyenne de toilettage durant chaque session
Les méres monopares ont tendance a se faire toiletter plus longtemps par leurs

progénitures (B= - 0,014 p=0,029) durant chaque session de toilettage que les méres multipares

(Tableau 11 et 12, Figure 9)
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Tableau 12. - Taux, probabilité, durée moyenne de toilettage avec écart type, pourcentage et intervalle
selon la parité maternelle (monopares/multipares) pour le toilettage de la progéniture envers la
meére et la mére envers la progéniture

Monopares Multipares
(n=4) (n=13)
Toilettage de la Taux moyen par heure 0,02 0,11
progéniture Ecart type 0,03 0,28
envers la mere Intervalle (Min/Max) 0,00-0,09 0,00-1,03
Probabilité en pourcentage 42,87% 64,28%
Durée moyenne en décimal 0,0147 0,003
Ecart type 0,0295 0,008
Intervalle 0,0000-0,0592 0,000-0,027
Toilettage de la Taux moyen par heure 0,60 0,90
mere envers la Ecart type 0,29 0,69
progéniture Intervalle (Min/Max) 0,37-0,98 0,16-2,54
Probabilité en pourcentage 100% 100%
Durée moyenne en décimal 0,0304 0,0304
Ecart type 0,0266 0,0227
Intervalle (Min/Max) 0,0138-0,0699 | 0,0003-0,0942

3.3.2. Toilettage de la mere envers la progéniture
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Estimation du coefficient
Figure 10.— EEG - Estimation du coefficient B (cercles) et leurs 95% intervalles de confiance (barres) pour

I’effet de la parité maternelle (variable nominale binaire) sur les variables dépendantes (taux de
toilettage et durée moyenne de toilettage) des méres envers leurs progénitures*p < 0.1
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La probabilité d’étre toiletté n’apparait pas dans la figure 10 pour les mémes raisons
expliquées dans la section 2.5 (c.a.d. I'impossibilité pour le logiciel de faire les calculs puisque les

réponses ne sont pas binaires).

3.3.2.1. Taux de toilettage
Il y a une tendance chez les meres multipares de toiletter plus souvent leur progéniture
que les meres monopares (EEG : B=0,42 p=0,097) (Tableau 11 et 12 & Figure 10; Annexe Tableau
12).

3.3.2.2. Probabilité de toilettage
Les progénitures ont la méme probabilité de se faire toiletter par une mére monopare ou
multipare. En effet, dans notre étude, toutes meres confondues ont toiletté leurs progénitures,

d’ol la notion N/A dans le Tableau 11.

3.3.2.3. Durée moyenne de toilettage durant chaque session
La durée moyenne d’une session de toilettage regue par la progéniture de la mére n’est
pas influencée par la parité maternelle (B = -0,005 p = 0,461) (Tableau 11 et 12). Autrement dit,
les meres toilettent leurs progénitures avec une durée moyenne similaire durant chaque session,

peu importe la parité maternelle.
3.3.3. Toilettage de la progéniture envers les autres membres du groupe

3.3.3.1. Tauxde toilettage
Que leurs meres de la progéniture soit multipare ou monopare, les progénitures toilettent
les autres membres du groupe avec un taux similaire (EEG : B = 0,03 p =0,202) (Tableau 11 et 13).
Autrement dit, il n’y a pas de différence significative statistiquement dans le taux de toilettage
selon la parité maternelle; malgré que trois progénitures de meres multipares aient toiletté
d’autres membres alors qu’aucune progéniture de méres monopares n’ont émis de toilettage.
Parmi les progénitures issues de meres multipares, une progéniture a toiletté son grand frere et

deux ont toiletté des individus avec lesquels ils ne partageaient aucun lien de parenté.
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3.3.3.2. Probabilité de toilettage
Que la meére de la progéniture soit multipare ou monopare, les progénitures (n=19) ont
une probabilité similaire de toiletter les autres membres du groupe (3 = 0,07 p = 0,736) (Tableau

11 et 13).

3.3.3.3. Durée moyenne de toilettage durant chaque session
Que la mére de la progéniture soit multipare ou monopare, les progénitures toilettent les
autres membres du groupe avec une durée moyenne de toilettage similaire durant chaque
session ( = 0,003 p=0,533 ; Tableau 11 et 13).
Tableau 13. — Taux, probabilité, durée moyenne de toilettage avec écart type, pourcentage et intervalle selon la

parité maternelle (monopares/multipares) pour le toilettage de la progéniture envers d’autres
membres du groupe et d’autres membres du groupe envers la progéniture

Monopares Multipares
(n=4) (n=13)
Toilettage de la Taux moyen par heure 0,00 0,03
progéniture Ecart type 0,00 0,06
envers d’autres Intervalle (Min/Max) 0,00-0,00 0,00-0,18
membres du Probabilité en pourcentage 0% 71,42%
groupe Durée moyenne en décimal 0,00 0,0111
Ecart type 0,00 0,0358
Intervalle 0,00-0,00 0,00-0,130
Toilettage des Taux moyen par heure 0,00 0,16
autres membres Ecart type 0,00 0,26
du groupe envers | Intervalle (Min/Max) 0,00-0,00 0,00-0,92
la progéniture Probabilité en pourcentage 0% 25%
Durée moyenne en décimal 0,00 0,0223
Ecart type 0,00 0,0274
Intervalle (Min/Max) 0,00-0,00 0,00-0,080
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3.3.4. Toilettage des autres membres du groupe envers la progéniture
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Estimation du coefficient
Figure 11.— EEG - Estimation du coefficient B (cercles) et leurs 95% intervalles de confiance (barres) pour

I’effet de la parité maternelle (variable nominale binaire) sur les variables dépendantes (taux de

toilettage, probabilité de toilettage et durée moyenne de toilettage) des autres membres du groupe

envers la progéniture ***p < 0.01

3.3.4.1. Tauxde toilettage
La parité maternelle a tendance a influencer le taux de toilettage recu par la progéniture

(EEG: B = 0,22 p = 0,100). Les progénitures de méres multipares ont ainsi tendance a recevoir
plus de toilettage que les progénitures de méres monopares (Tableau 11 et 13 & Figure 11). En
effet, 7 sur 13 progénitures de meres multipares se font toiletter par d’autres membres; dont une

par sa grande sceur, trois par leurs grands freres et 3 par d’autres individus ne partageant aucun

lien de parenté.

3.3.4.2. Probabilité de toilettage
Nous observons que les progénitures issues de meres multipares ont significativement
plus de chance d’étre toilettées que celles issues de méres monopares (f=0,61 p=0,000) (Tableau

11 et 13, Figure 11). En effet, aucune progéniture de meres monopares (n=4) ne se fait toiletter
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par d’autres membres du groupe, alors que 10 progénitures issues de meres multipares (n=16) se

font toiletter par d’autres membres du groupe.

3.3.4.3. Durée moyenne de toilettage durant chaque session
La parité maternelle n’a pas d’influence sur la durée moyenne de toilettage durant chaque
session regue par les autres membres du groupe (EEG: = 0,01 p = 0,118) (Tableau 11 et 13).
Bien qu’aucune progéniture issue de méres monopares ne recoivent de toilettage alors que sept
progénitures issues de meres multipares regoivent du toilettage; cette différence n’est pas
statistiquement significative dans l'effet de la parité maternelle sur la durée moyenne de

toilettage.
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4. Discussion

4.1. Résumé des résultats clés

Nous avons pu observer dans quelle mesure I'age, le sexe de la progéniture et la parité
maternelle ont influencé, ou non, les différentes dimensions de toilettage avec la mére et les

autres membres du groupe.

Age de la progéniture : Nous avons observé que par rapport aux progénitures plus jeunes,
les progénitures les plus agées ont un taux (fréquence/heure), une probabilité
(présence/absence) et une durée moyenne de toilettage durant chaque session plus élevée
envers la meére. Réciproquement, les progénitures plus vieilles sont toilettées par la mere pour
une durée moyenne supérieure que les progénitures plus jeunes durant chaque session. L’age de
la progéniture n’a cependant pas eu d’influence sur le taux de toilettage recu et la probabilité
d’étre toiletté par la mere. Les progénitures plus agées ont plus de probabilité de toiletter les
autres membres du groupe que la meére; et les progénitures plus vieilles se font toiletter en

moyenne plus longtemps par les autres membres du groupe que les progénitures plus jeunes.

Sexe de la progéniture : Le sexe male ou femelle de la progéniture n’a pas d’impact sur
les dimensions de toilettage (taux, probabilité ou durée moyenne de toilettage durant chaque

session) avec la mere et les autres membres du groupe.

Parité maternelle: La parité maternelle a une influence sur la durée moyenne de
toilettage durant chaque session émise par la progéniture envers sa mere. En effet, les meres
monopares se font toiletter plus longtemps par leurs progénitures que les méres multipares. Par
contre, la parité maternelle n’influence ni le taux ni la probabilité de la progéniture d’émettre du
toilettage envers la meéere. De la mere envers la progéniture, les résultats de cette étude
démontrent que les meres multipares toilettent a un taux plus élevé leurs progénitures que les
meres monopares. La parité maternelle n’a par contre pas d’effet sur la durée moyenne de

chaque session de toilettage émise de la mére envers la progéniture.

Concernant la relation entre les autres membres du groupe et la progéniture, nous avons

observé que les progénitures de meres multipares ont tendance a recevoir un taux de toilettage



plus élevé que les progénitures de meres monopares. Les progénitures issues de meres
multipares ont aussi une probabilité d’étre toilettées plus élevée que celles issues de meres
monopares. Par contre, la parité maternelle n’a influencé ni le taux, la probabilité et la durée
moyenne de toilettage émis durant chaque session ; ni la durée moyenne de toilettage recu

durant chaque session.

4.2. Toilettage regu et émis selon I’age de la progéniture

Nous avons vu que plus la progéniture vieillit, plus le taux moyen, la probabilité et la durée
moyenne de toilettage augmentent envers la mere, supportant notre prédiction n°1A. D’'une part,
le développement ontogénique de la locomotion est parallele au développement du toilettage,
puisque celui-ci nécessite une certaine dextérité et maitrise des mouvements du corps. D’autre
part, le toilettage pourrait permettre de réduire les conflits en lien avec le sevrage (Trivers 1972).
En effet, cela s'observe par la durée moyenne de toilettage recu des progénitures qui augmente
avec I'age de la progéniture, réciproquée par la durée moyenne de toilettage supérieure recue
par les progénitures plus agées de la part de leurs méres (ce qui ne supporte pas notre prédiction
n°1B). La réduction des conflits en lien avec le sevrage proposé par Trivers (1972) se ferait donc
grace a de longues sessions de toilettage ; et c’est pour cela que contrairement aux durées
moyennes des sessions de toilettage, les taux ou les probabilités d’étre toilettés par la mere ne
sont pas affectés par I’'age. La durée moyenne de toilettage pourrait aussi appuyer la progéniture
dans son apprentissage du toilettage de par sa pratique avec sa mere. Par la suite, la progéniture
prendra de plus en plus son indépendance (Bardi et Huffman 2002) et cet apprentissage du
toilettage lui permettra de développer ses relations sociales avec les autres membres du groupe
(Dunbar 2010, Goodall 1965, Jay 1965, Judge, Griffaton, et Fincke 2006, Kanngiesser et al. 2011,
Terry 1970).

Dans le méme ordre d’idées, nous avons observé que plus la progéniture est agée, plus
elle a de probabilité de toiletter d’autres membres du groupe, supportant notre prédiction n°1A.
Par contre, les taux et la durée moyenne de toilettage durant chaque session ne sont pas affectés
par I'dge de la progéniture. En effet, cela semble logique puisque I'dge de nos immatures ne

représente que le début du développement ontogénique des jeunes chimpanzés (0-7 ans). Nous
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proposons donc ici que la probabilité de toiletter d’autres membres du groupe augmente avec
I’age, corrélé avec le sevrage (Badescu et al. 2016) et la plus grande indépendance a la mére (Bardi
et Huffman 2002), mais que les taux et la durée moyenne de chaque session de toilettage
augmenteront a I'entrée de la juvénescence durant laquelle les chimpanzés commenceront a
construire leurs relations sociales plus solidement avec les autres membres du groupe (Pereira et
Altmann 1985). Cela concorderait avec nos résultats : plus la progéniture vieillit, plus la durée
moyenne de toilettage recu par d’autres membres du groupe augmente (ce qui ne supporte pas
notre prédiction n°2B). En revanche, la probabilité et les taux d’étre toilettés par d’autres
membres du groupe ne sont pas affectés par I'dge de la progéniture. Cela appuie l'idée
précédente selon laquelle les interactions avec les autres membres du groupe se solidifient
durant le développement ontogénique des immatures, et que bien qu’il soit probable que
d’autres membres du groupe toilettent la progéniture a n'importe quel age, les durées moyennes
des sessions de toilettage augmentent avec la capacité de la progéniture de créer des liens
sociaux réciproques avec d’autres membres du groupe (Schino et Aureli 2008; Xia et al. 2013),

solidifié par sa maitrise du toilettage avec I'age.

Ainsi, cela répond a un pattern général selon lequel au début de son développement
ontogénique la progéniture est trés dépendante de la mére (Chivers 1987; Jane Goodall 1965,
2010) d’un point de vue nutritionnel (Badescu et al. 2016), au niveau de I'aspect du jeu et I'aspect
locomoteur (Lonsdorf, Markham, et al. 2014), etc. Plus la progéniture se développe
ontogénétiquement sur tous ces aspects en plus du toilettage social, plus elle est indépendante
(consommation de nourriture solide (Pereira et Altmann 1985), développement de la locomotion
autre qu’accrochée ventralement ou dorsalement a la mere (Sarringhaus, Maclatchy, et Mitani
2014), les jeux pratiqués avec les autres membres du groupe (MacDonald 1993), etc.). Cette
indépendance, corrélée a I'age, permet a la progéniture d’interagir avec les autres membres du
groupe et d’échanger plus de toilettage social (Lonsdorf, Markham, et al. 2014, Missakian 1974).
Cette indépendance semble aussi corrélée avec le sevrage qui marque particulierement le début
de la capacité de la progéniture a assurer lui-méme sa propre survie. Afin d’appuyer notre point,

il serait intéressant de voir apres nos classes d’age (aprés 6 ans) si les durées moyennes de
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toilettage regu par la mere réduisent considérablement alors que celles avec les autres membres

du groupe continuent d’augmenter.

4.3. Différences sexuelles dans le développement ontogénique

du toilettage en lien avec les stratégies adaptatives a I’age adulte

Comme vu dans l'introduction, ce mémoire propose une vision axée sur les femelles, dans
le sens ou elles ont moins été étudiées que les males dans les précédentes études sur les
chimpanzés (P. t. schweinfurthii) (Mitani 2009a). La discussion sur les résultats de cette étude se
penchera donc sur les arguments qui permettent de réfléchir sur le toilettage en tant que
comportement social qui sert tout aussi bien les femelles que les males; et comment il a pu étre
mal interprété considérant le biais préexistant de se focaliser sur les males comme étant plus

grégaires.

4.3.1. Emigration et accés a la nourriture

Dans la revue de littérature, nous avons pu voir les stratégies adaptatives respectives aux
males et aux femelles (Trivers 1972). Nous avons aussi vu I’analyse comparative de Terry (1970)
qui cherche a démontrer que le toilettage est une réponse aux tensions émises ou recues
d’événements qui menace l'intégration de I'émetteur ou le récepteur au sein du groupe (c.-a-d.
les attaques physiques, I'activité sexuelle, les naissances et le rang social). Cependant, ces
événements concernent a la fois les males (attaques physiques, rang social, activité sexuelle) et
les femelles (activité sexuelle, naissance et rang social selon I'espece); ce qui permettrait
d’appuyer I'hypothése de l'importance fondamentale du toilettage pour les deux sexes
(Wakefield 2013) dans la création d’associations (Lehmann et Boesch 2009b) permettant de
réduire les tensions. Nos résultats appuient cette hypothese puisque nous avons trouvé qu’il n’y
a pas de différence de toilettage entre les males et les femelles durant leurs premiéres années de
développement au niveau des taux, probabilité et durée moyenne de toilettage recu et émis avec
la mere et les autres membres du groupe (ce qui supporte notre prédiction 2A). Plus spécifique
aux femelles chimpanzés, le fait d’émigrer dans un nouveau groupe a I’dge adulte est une grande
source de tension et de stress (Kahlenberg et al. 2008, Nishida 1989), qui pourrait justement étre

réduit par le toilettage. En effet, lorsque les femelles émigrent dans un nouveau groupe, elles
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sont généralement en position subordonnée dans la hiérarchie (Kahlenberg et al. 2008). Ainsi,
elles toilettent a la fois avec les males puisque ceux-ci les défendent lors d’agressions émises par
les femelles résidentes, permettant par ailleurs d’augmenter leurs opportunités d’accouplement
(Kahlenberg et al. 2008) ; et avec les femelles résidentes qui les agressent et sont majoritairement
en position hiérarchique supérieure (Nishida 1989). Nous proposons donc ici de voir le toilettage
social comme un apprentissage d’essai/erreur des relations avec les autres membres, en plus de
permettre la réduction des agressions ou la réparation du conflit suite aux agressions (Terry 1970;

Falk 1958).

En outre, considérant que nous n’avons pas observé de différence sexuelle au niveau du
toilettage, mais que ce comportement est considéré comme fondamental dans I'établissement
et le maintien de liens sociaux; nous pouvons nous demander s’il n’est pas d’une grande utilité
entre les femelles afin de créer des associations pour le partage de I’accés a la nourriture (Samuni
et al. 2018), fondamental pour le succes reproducteur et la valeur sélective inclusive des femelles
(Pereira et Altmann 1985). L'émigration dans un nouveau groupe nécessite un accés a la
nourriture alors que les femelles sont dans une période vulnérable et en contexte dangereux
(Muller et al. 2009), ayant donc éventuellement besoin d’associations/d’alliances pour permettre
leur survie a travers cette recherche conjointe de nourriture, et pour « se faire une place dans la
hiérarchie ». Cela étant, considérant qu’a Ngogo, I'acces a la nourriture est stable et constant
(Watts 2012), les femelles n’utilisent peut-étre pas le toilettage en tant que moyen d’association
pour avoir acces a la nourriture. Il serait donc intéressant d’observer le lien entre la stabilité de la
nourriture, le taux de toilettage et les associations qui sont faites entre les femelles d’une autre
communauté. Par exemple, les femelles qui s’associent a travers ce comportement ont elles
tendance a se nourrir ensemble ? Autrement dit, il serait intéressant d’observer s’il existe une
corrélation entre la stabilité de nourriture a I’dge adulte et le taux, la probabilité et durée de
toilettage, afin de saisir I'importance de I'apprentissage de ce comportement des le plus jeune

age chez les femelles.

4.3.2. Réduction des risques liés aux agressions

Par ailleurs, nous avons observé chez les humains que I'agression physique est plus

dangereuse pour les femmes que pour les hommes considérant que le succes reproducteur de
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celles-ci peut étre mis en danger lors de comportements a risques (Campbell 2013). En ce qui
concerne les études chez les chimpanzés, il est récent que le toilettage soit considéré comme
important dans la construction d’alliances préférentielles chez les femelles (voir Wakefield 2013
et Lehmann et Boesch 2009 pour des exemples). Au contraire, 'emphase a longtemps été mise
sur les males considérant la visibilité évidente de leur hiérarchie, a travers les distances
interindividuelles, des démonstrations de dominance (Foster et al. 2009) (ex. lorsqu’ils rouent de
coups le sol ou qu’ils agitent des branches afin d’effrayer d’autres membres), de patrouilles
frontaliéres (Watts et Mitani 2001a) dans lesquelles des meurtres peuvent avoir lieu ou encore
des infanticides (Watts et Mitani 2000). Ces comportements sont moins observables chez les
femelles, ce qui a mené aux conclusions qu’elles étaient relativement asociales (Mitani 2009a) et
plutot passives (Wakefield 2013). Alternativement, nos résultats démontrant qu’il n’y a pas de
différences sexuelles au niveau du toilettage durant I'enfance (ce qui ne supporte pas nos
prédictions 2B et 2C) peuvent nous laisser percevoir deux choses. Premiérement, les jeunes
chimpanzés ne développent pas de différences relativement au toilettage durant leurs premieres
années de vie, car celles-ci ne se développent plus tard deés I’entrée a la juvénescence, lorsque
chaque sexe incarne sa propre structure hiérarchique, que les males commencent a entrer en
compétition pour I'acces aux partenaires et les femelles pour I'acces a la nourriture, et que les
relations de toilettages au sein du méme sexe commencent a se différencier (Pusey 1990).
Deuxiemement, cela pourrait laisser suggérer que le toilettage est un comportement tout aussi
important pour les femelles que pour les males une fois rendu a I'age adulte, d’ou I'absence de
différence durant le plus jeune age. Un parallele avec les hypotheses faites chez les humains peut
ici étre fait : les femelles chimpanzés évitent les comportements agressifs, car cela peut nuire a
leur succés reproducteur (Verona et Kilmer 2007, Lischke et al. 2012) a la survie de leurs propres
progénitures (en gestation ou nées) ou celles des femelles avec lesquelles elles se sont associées
et qui procurent éventuellement des soins alloparentaux aux immatures (Clutton-Brock 2002).
Ainsi, le toilettage pourrait étre interprété comme un comportement clé qui permet d’éviter la
violence ou les agressions tout en établissant des liens sociaux sécurisants (Terry 1970; Falk 1958;
Dunbar 1991). Chez les femelles, le toilettage pourrait donc indirectement permettre aux meres

I’évitement de comportements a risques (Campbell 2013; Verona et Kilmer 2007; Lischke et al.
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2012; Hess et Hagen 2006), d’établissement de la qualité des soins de toilettage dans la sélection
des partenaires qui par la suite pourrait offrir des soins alloparentaux aux progénitures (Clutton-
Brock 2002; Badescu et al. 2016), ou dans I'établissement de cliques qui protégent les
progénitures contre les agressions par les males (Wakefield 2013). Il serait donc un outil social
tout autant important chez les femelles que chez les males, qui serviraient tout simplement des
fonctions différentes selon les stratégies adaptatives des deux sexes (Langergraber, Mitani, et

Vigilant 2009).

4.3.3. Comparaison du développement ontogénique du toilettage avec

d’autres comportements

Toujours en lien avec les différences sexuelles, nous avons vu des études qui se penchent
sur l'ontogénie du développement d’autres comportements que le toilettage (Lonsdorf,
Markham, et al. 2014). Les conclusions que nous retiendrons ici sont comme suit : des différences
sexuelles surviennent dés le plus jeune age en ce qui concerne le jeu social (2 ans), les
déplacements seuls (entre 0 et 5 ans) et I'indépendance spatiale (3 ans). Aucune différence
sexuelle n’a par contre été observée en ce qui concerne le temps passé a manger de la nourriture
solide. Ici, nous ferons une comparaison entre le jeu social, le temps passé a manger de la
nourriture solide et I'absence de différences sexuelles observées au sein de notre étude dans les
taux, probabilités et durée moyenne de toilettage durant les premieres années de vie, émis et

regus par la mere et les autres membres du groupe ; supportant d’ailleurs notre prédiction n°2A.

Le jeu social a été défini comme un comportement qui prend tout d’abord lieu entre la
mere et sa progéniture et qui est fondamentalement important pour 'acquisition ultérieure de
compétences sociales et de développement d’associations préférentielles (Lonsdorf, Markham,
et al. 2014). Il semble ici que nous retrouvons des éléments trés similaires a ceux que nous avons
observés dans notre étude par rapport au toilettage; c’est-a-dire que les taux de toilettage regus
et émis des progénitures avec la mere sont plus élevés que ceux avec d’autres membres du
groupe. Par contre, nous n’avons pas observé de différence sexuelle pour ce dernier durant
I’enfance ; alors qu’elles ont été observées pour le jeu social puisque les males participent a plus

de jeu social que les femelles a partir d’'un plus jeune age. Nous avons donc ici un comportement
J J
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de jeu qui semble essentiel dans I'acquisition sociale et motrice des progénitures : le LR-play
permet un développement locomoteur di aux acrobaties impliquées (ex. le saut ou I'agrippement
de branches en branches) et le R&T permet le développement moteur, I'apprentissage des
éléments compétitifs utilisés plutdt tard dans les relations sociales de dominance (Cordoni et
Palagi 2011). Pourtant, le toilettage est tout aussi voire plus important, car il perdure toute la vie
(Pereira et Altmann, 1985). Cette comparaison peut amener a I’hypothése que s’il n’y a pas de
différence sexuelle jusqu’a au moins 7 ans, c’est que les différences sexuelles rendues a I'age
adulte ne sont pas suffisamment importantes pour s’observer dés le plus jeune age. Les
différences sexuelles quant au jeu peuvent se justifier par rapport au fait que les males
entreprennent plus souvent que les femelles des patrouilles frontalieres dues a leur réle de
défense du domaine vital (Watts et Mitani 2001), qui justifie par ailleurs la présence d’une plus
grande indépendance spatiale observée au plus jeune age des males. Dans le méme ordre idée,
est observée une plus grande présence d’agression chez les males qui implique de grimper aux
arbres pour se défendre et de développer une meilleure dextérité (Paquette 1994). Les femelles
elles, vont avoir plutot tendance a se déplacer avec leurs progénitures durant leur plus jeune age
(Bardi et Huffman 2002). Ceci pourrait donc expliquer pourquoi les jeunes males développent
plus tot le jeu social que les femelles (Lonsdorf, Markham, et al. 2014). Cependant, par rapport
au toilettage qui permet principalement de créer des associations sociales (Dunbar 1991; 2010)
qui sont toutes aussi importantes a I’age adulte pour les femelles que pour les males, il semble

logique qu’aucune différence ne soit observée des le plus jeune age.

Une autre réflexion qui peut étre faite est en lien avec I'absence de différence sexuelle
dans le temps dédié a manger de la nourriture solide (Lonsdorf, Markham, et al. 2014). Comme
nous avons vu dans l'introduction, Lonsdorf, Markham, et al. (2014) argumentent que cette
absence observée durant I’enfance peut étre justifiée par le fait que, pour des raisons différentes,
I’alimentation serait aussi importante pour les males que les femelles a I’'age adulte. Pourtant,
nous avons vu comment un modele socio-écologique attribué aux chimpanzés avance I'idée selon
laquelle I'acces a la nourriture est la stratégie adaptative des femelles, alors que celle des males
est I'acces aux femelles (Trivers 1972; Andersson 1994). Bien que le toilettage et I'alimentation

n‘ont pas les mémes schémas moteurs et le méme niveau de complexité, nous pourrions nous
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attendre a que le temps dédié a manger de la nourriture solide soit plus élevé chez les femelles,
tout comme la majorité de la littérature prétend que le toilettage est plus important chez les
males puisqu’ils restent dans leur groupe natal et seraient donc plus grégaires (Hemelrijk et
Luteijn 1998; Inoue et al. 2008). Pourtant, il n’y a aucune différence sexuelle durant I’enfance
(Lonsdorf, Markham, et al. 2014). Ainsi, il me semble intéressant d’appliquer des raisonnements
similaires au toilettage : celui-ci a des fonctions relativement différentes a I'dge adulte; mais
aucune différence sexuelle n’est observée durant I’enfance (Lonsdorf, Markham, et al. 2014), car
I’apprentissage de son fonctionnement et de ses répercussions sociales est fondamental pour les
deux sexes. De plus, bien que l'accés a la nourriture soit fondamental pour les stratégies
adaptatives des femelles (Trivers 1972), il est tout aussi important pour les males et leur survie,
argument appuyé par I'absence de différence sexuelle. Il pourrait en étre de méme pour le
toilettage. Notons cependant que le modeéle socio-écologique de I'importance de I'acces a la
nourriture pour les femelles s’applique uniquement dans un contexte de compétition alimentaire
(Trivers 1972), ce qui n’est pas le cas dans notre population. Il serait donc intéressant, pour
approfondir notre comparaison avec la consommation de nourriture solide, de comparer nos
résultats avec ceux d’une autre population de chimpanzés dans laquelle la compétition

alimentaire est importante chez les femelles.

Les recherches de Ngogo (Watts 2012) concluent que les males adultes de la communauté
se toilettent plus entre qu’eux qu’avec les autres femelles, mais qu’a I'age adolescent les males
se toilettent autant entre eux qu’avec les femelles. Dans la présente recherche, nous ne nous
sommes pas penchés sur le toilettage respectif entre les femelles et entre les males selon I'age
des progénitures, mais plutot sur les différences sexuelles entre les deux sexes selon I’age. Il aurait

été intéressant de mesurer les différences de toilettage pour I'dge au sein du méme sexe.

4.4. Toilettage et parité maternelle

Nous avons observé que les meéres monopares ont tendance a se faire toiletter en
moyenne plus longtemps par leurs progénitures durant chaque session de toilettage que les
meres multipares (ce qui supporte notre prédiction 3B). Contrairement a la durée moyenne qui

est significative, les taux et la probabilité d’étre toiletté par sa progéniture sont similaires que la
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meére soit monopare ou multipare. Comme le suggére Stanton et al. (2014), nous pouvons
interpréter cette différence par le fait que les progénitures issues de méres monopares n’ont pas
de fréres ou sceurs avec lesquels interagir. De méme, les méeres monopares n’ont qu’une seule
progéniture avec laquelle elle peut échanger du toilettage, incluant la réception. Par ailleurs, les
progénitures qui toilettent la mére sans présence de freres ou de sceurs ne sont pas distraites par
ceux-ci (Stanton et al. 2014), d’ou les sessions de toilettage plus longues. Par ailleurs, il est
important de souligner que nous avons étudié les échanges de toilettages entre la mere et sa
progéniture pour seulement 4 dyades monopares, en comparaison a 13 multipares (voir Limites
de I’étude pour plus de détails). Dans nos dyades monopares, seulement 1 progéniture a été
observée a toiletter la mere. Celle-ci a entre 4 et 5 ans et était processus de sevrage. Que ce soit
de I'’émission de toilettage envers la mére ou de réception de celui-ci par la mere, cette dyade a
échangé une grande quantité de toilettage en comparaison a d’autres de notre étude. Terry
(1970) propose que le toilettage est un mécanisme permettant de réduire les tensions chez les
primates. Nous proposons ici d’étendre cette hypothese a la réduction de conflit entre la mere et
sa progéniture avant de mitiger les conflits corrélés avec le sevrage (Trivers 1972), pouvant donc

représenter un biais a notre étude.

Relativement au toilettage de la mére envers la progéniture, nous avons observé un taux
de toilettage plus élevé des meéres multipares envers leurs progénitures que les méres
monopares. Ces résultats vont a I'encontre de ceux trouvés par Stanton et al. (2014) pour les
chimpanzés du Parc National de Gombe selon lesquelles les progénitures issues de meres
monopares se font plus toiletter que celles issues de meres multipares. Notons que les auteurs
n’ont pas mesuré les taux, mais plutdt les proportions du toilettage observé par la proportion
totale d’observation quotidienne de la dyade. De plus, nous verrons dans Limites de I’étude que
notre nombre de dyades monopares est largement inférieur a celui des dyades multipares,

pouvant donc influencer les résultats.

Par ailleurs, dans la présente recherche, nous nommons l'identité des individus qui
toilettent/se font toiletter par les progénitures afin de se pencher sur les liens de parenté que
partage la mere avec ces dits individus. Dans nos résultats, les taux et la probabilité d’étre toiletté

par d’autres membres du groupe que la mere sont supérieurs pour les progénitures issues de
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meres multipares que celles de méres monopares, supportant notre prédiction n°3A. Les durées
moyennes de chaque session de toilettage ne sont pas influencées par la parité maternelle,
probablement parce qu’aucune progéniture issue de méres monopares ne se fait toiletter par
d’autres membres du groupe; d’ou les résultats significatifs pour les taux et la probabilité. En
effet, les meres multipares donnent naissance a des progénitures dans le méme groupe a
plusieurs reprises, alors que les meres monopares sont généralement de nouvelles émigrées dans
le groupe, en plus d’étre plus protectrice de leur unique immature (Stanton et al. 2014). Les
progénitures de méeres multipares ont donc probablement acces a plus de congéneéres pour le
toilettage que les progénitures de méres monopares. (Stanton et al. 2014, Goodall 1965) . Nous
avons en effet pu observer que la majorité des individus autres que la mere sont en effet des
apparentés, principalement des freres ou des sceurs de la progéniture. Ainsi, nos résultats vont
aussi dans le sens de ceux de Badescu (2016) selon lesquels les progénitures issues de meres
multipares regoivent plus de soins alloparentaux que celles issues de méres monopares. Ici, nous
résultats ajoutent I'idée selon laquelle ces soins alloparentaux proviennent plus spécifiquement
des apparentés des progénitures (Badescu et al. 2016, Badescu et al. 2020). Ces soins
alloparentaux et leur présence a Ngogo pourraient éventuellement étre expliqués par
I'importance des jeunes femelles d’apprendre comment effectuer le toilettage, puisqu’un
mauvais apprentissage compromettrait les chances d’intégration des femelles au sein du groupe
social. De plus, cela permettrait aux individus qui pratiquent ces soins de se familiariser avec
plusieurs types de personnalité des femelles, en méme temps d’accélérer I'apprentissage des

gestes du toilettage social par la répétition.

4.5. Limites de I'étude et de I'analyse et directions des futures

recherches

4.5.1. Age des progénitures
Considérant chacune des variables indépendantes (age, sexe, parité maternelle), des biais
particuliers a chacune influencent les résultats. Relativement a I’dge, nous avons pu observer

(Tableau 7) que chacune des classes d’age contient un nombre assez inégal d’individus. A titre

79



d’exemple et bien que les résultats restent statistiquement significatifs (EEG : 3 = 0,007 p =0,023),
les durées moyennes de toilettage de la mere envers la progéniture sont clairement influencées
par ce nombre inégal d’individus dans chaque groupe. Nous pouvons alors nous demander quel
est I'impact de l'inégalité de répartition des progénitures selon leurs ages sur nos résultats

généraux des analyses de I'effet de I’age sur le toilettage.

4.5.2. Sexe des progénitures

En ce qui concerne le sexe des progénitures, les nombres sont assez égaux dans chacun
des groupes, évitant les biais causés par des tailles d’échantillons différentes (7 femelles et 10
males pour les 17 sujets sélectionnés pour I'étude ; et 13 femelles et 11 males si on ajoute les 7
sujets considérés pour le calcul de la probabilité de toilettage ; Annexe Tableau 14 et 15). Par
contre, une des limites envisageables est le nombre total d’individus considérés pour I’étude. En
effet, il est toujours plus intéressant d’avoir un plus grand nombre de sujets afin de s’assurer que
I’échantillon est suffisamment représentatif. Cette limite est applicable pour toute I'étude, bien

gue le nombre de sujets soit quand méme suffisant pour mener a des conclusions pertinentes.

4.5.3. Parité maternelle

En ce qui concerne les résultats sur la parité maternelle, le nombre de progénitures est
aussi inégal dans chacune des catégories (monopares/multipares). En effet, concernant
seulement les 17 progénitures sélectionnées a I'étude, nous en avons 4 issues de meres
monopares et 13 issues de méres multipares (Tableau 12). Ce biais est a considérer dans les
résultats quant aux analyses de I'effet de la parité maternelle sur le toilettage. Par ailleurs,
seulement 1 des progénitures sur les 4 issues de meres monopares ont été observées a toiletter
la mere. Pour les futures études, il serait important d’équilibrer le nombre d’individus dans

chacune des catégories.

4.5.4. Réflexions générales

Mon étude étant transversale (Leavens 1998), seulement des tendances de toilettage
relativement fixes en sont ressorties. Cela ne me permet donc pas de faire des conclusions au

niveau de la population sur les effets du sexe, de I’age et de la parité maternelle sur I'ontogénie
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du développement du toilettage. Cette limite pourrait étre remédié en menant une étude
longitudinale (Veer et al. 2003) sur le long terme avec un plus haut nombre de dyades méres-
progénitures. Faire une comparaison avec d’autres communautés de chimpanzés au sein du Parc
National de Kibale et au sein d’autres foréts permettrait d’avoir une meilleure idée des variations
ontogéniques du comportement de toilettage des chimpanzés en général tout en considérant les
facteurs communs a toutes les populations : la dispersion des femelles et le soin aux progénitures.
En lien plus particulierement avec Ngogo, Dre Badescu collectant des données sur le terrain
depuis environ 8 ans, il serait intéressant de continuer a suivre les mémes progénitures a I'age
juvénile, adolescent et adulte pour voir les différences sexuelles qui se forment avec I'age. Cela
nous permettra de vérifier I'hypothése selon laquelle les différences sexuelles (tel que le
toilettage) n’ayant pas apparu a I'age de I'enfance apparaissent probablement a I'dge juvénile
(Lonsdorf, Anderson, et al. 2014). Cela nous permettrait aussi de pouvoir mesurer I'impact de la
parité maternelle sur le toilettage en notant les nouvelles naissances des meres et en vérifiant s’il
y a une corrélation entre le passage a la multiparité et le taux, la durée moyenne et la probabilité
de toilettage. Ces données pourraient étre corrélées avec celles sur le sexe et sur I'age,

permettant une étude longitudinale compléete.

Par ailleurs, un des facteurs essentiels qui peut jouer sur les résultats statistiques est la
récente fission officielle de la communauté en deux groupes (Mitani 2020). Il est intéressant de
soulever la question de comment cette fission au sein de la communauté peut avoir, ou non,
affecté le toilettage social des progénitures que j’'ai observées. D’un c6té, il est possible que les
progénitures n’aient pas interagi avec les mémes membres que si la communauté était réunie.
Cela peut influencer les alliances faites par les méres avec d’autres membres du groupe ; faisant
en sorte que les méres pourraient avoir été moins permissives des interactions (ex. soins
alloparentaux) avec leurs progénitures avec les autres membres du groupe, particulierement s’il
y avait la présence d’agression ou de tension dans la communauté (Badescu et al. 2016; Johnson
et al. 1980; Johnson, Gilbert, et Herdt 1979; Maestripieri 1994). En plus de la fusion de la
communauté, les chimpanzés ont une structure sociale de type fission-fusion (Lonsdorf,
Markham, et al. 2014), impliquant que les méres peuvent choisir avec qui elles veulent s’associer

(Wakefield 2013), ce qui influence les individus avec lesquels la progéniture peut interagir. Ainsi,
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le comportement de la mere influence la progéniture (Bardi et Huffman 2002) et ses interactions,
puisque certaines sont plus grégaires et d’autres moins sociales (Buirski, Plutchik, et Kellerman
1978). Dans notre étude, ces différences n’ont pas été prises en compte dans la taille du groupe
ou les individus faisant parti du groupe. Dans les recherches futures, il serait important de
considérer ces aspects lors de I'étude du toilettage et de son développement ontogénique,
puisque la composition des groupes ou cliques (Wakefield 2013) peut influencer les taux moyens,

la probabilité et les durées moyennes de toilettage des jeunes chimpanzés.

Afin d’approfondir la compréhension des associations entre femelles, il serait intéressant
pour les futures études de se pencher sur pourquoi les femelles sélectionnent certains
partenaires plus que d’autres, et d’aller étudier plus en profondeur ce a quoi sert le toilettage
pour elles. Bien que Lehmann et Boesch (2009b) ont avancé qu’il n’y a pas de corrélation entre
les ages des progénitures des femelles associées, il serait intéressant de se pencher davantage
sur les liens entre leurs progénitures respectives et entre leurs meres (ex. dge des progénitures et
de la mere, sexe des progénitures, coalitions précédente ou suivant le toilettage, co-émigration et
co-déplacement dans un nouveau groupe, position hiérarchique des membres toiletté(e)s par
la/les femelle(s) émigrantes, etc.). Chez les males, on parle d’apparentés ou de liens d’amitié.
Chez les femelles, I'apparentement n’est pas un facteur possible, ou du moins peu probable,
puisqu’elles se dispersent a I'dge adulte. Par ailleurs, afin de mesurer I'impact de la dispersion
dans un nouveau groupe sur le toilettage, il serait intéressant de mesurer si le toilettage social
augmente lorsqu’une femelle part ou arrive dans le groupe durant le mois. Par la suite, observer
s’il y a une différence entre le toilettage recu et émis par les femelles et les males envers ces

femelles permettrait d’approfondir la compréhension des différences sexuelles et leurs réles.

Finalement, d’autres comportements en lien avec le toilettage (ex. groom present ou
présentation d’une partie de son corps pour étre toiletté (Hobaiter et Byrne 2014), ou variations
au sein méme du comportement de toilettage (Roberts, Vick, et Buchanan-Smith 2013) n’ont pas
été inclus dans ma recherche. Inclure ces comportements aurait pu étre intéressant d’un point
de vue de la psychologie évolutionniste; pour mieux comprendre les situations dans lesquelles la
mére a éventuellement encouragé sa progéniture a la toiletter (par exemple a travers le groom

present), mais que la progéniture n’a pas répondu a la demande. Il aurait aussi intéressant
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d’observer la corrélation avec I'age et la réponse positive a la demande de la meére, ainsi que
I’ontogénie de ce type de comportement chez la progéniture. Similairement, il pourrait y avoir ce
type de comportement entre la progéniture et d’autres membres du groupe, qui ne mene pas
nécessairement a une session de toilettage. Cela permettrait par ailleurs d’évaluer la qualité et le
développement des liens sociaux entre les progénitures et les autres membres du groupe. En
effet, se pencher sur les raisons du refus de la progéniture ou d’'un autre membre tel que l'identité
des progénitures nous permet d’évaluer qui cherche a toiletter/recevoir du toilettage, quels sont
les liens avec la mére de la progéniture, avec la progéniture (frére, sceurs ?), etc. Ces détails
seraient donc intéressants a étudier, permettant de mieux comprendre les interactions des
progénitures avec les autres membres du groupe; en plus d’avoir un point de vue plus holistique
sur le toilettage au sein des communautés de chimpanzés. Les futures études pourraient donc
remédier a ce biais en étudiant les comportements qui menent au toilettage, en plus du toilettage

en lui-méme.

Conclusion

Ainsi, la présente recherche est consacrée a I'étude du développement ontogénique du
toilettage chez les progénitures chimpanzés afin de mieux comprendre ses implications en termes
de socialité et de patterns de dispersion a I'age adulte. L'ontogénie développementale du
toilettage est corollaire au processus de maturation des progénitures puisqu’il n’est partagé
gu’avec la mére durant les premiéres années de vie (Bardi et Huffman 2002, Simpson 1985).
L'influence de la mere diminue vers I'age de 3 ans lorsque les progénitures commencent a
échanger du toilettage avec d’autres membres du groupe. Par ailleurs, ce mémoire invite les
lecteurs-trices a reconsidérer I'importance de la socialité chez les femelles chimpanzés,
puisqu’elles se dispersent dans un contexte dangereux a I'age adulte et ont besoin de s’intégrer
dans un nouveau groupe, entre autres en échangeant du toilettage (Wakefield 2013, Lehmann et
Boesch 2009a,Kahlenberg et al. 2008, Nishida 1989). Finalement, la parité maternelle est un
élément clef qui influence directement le développement ontogénique des nourrissons. En effet,
la multiparité de la mere permet une plus grande réception de soins alloparentaux (dont le
toilettage) de la part des fréres et sceurs et d’autres membres du groupe (Stanton et al. 2014,

Badescu et al. 2020). Ainsi, cette étude permet d’ajouter des connaissances sur I'ontogénie

83



développementale du toilettage des la naissance, qui contrairement aux études faites chez les

adultes chimpanzés, est encore peu approfondie dans la littérature déja existante.
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Annexes

Tableau 14. — ldentification des 17 sujets sélectionnés pour I'étude

Identité dela | Nom de la mére Sexe de la Age en janvier — Age en avril Parité
progéniture (code) progéniture maternelle
(sexe, identité (1: Femelle (Unipare : 1
de la mére) 2: Male) Multipare : 2)

B1 Beryl (BX) 1 < 6 mois 1
Chimamanda Penelope (PN) 1 1 an, 10 mois — 2 ans, 1 mois 2
(CH)

c3 Carson (CN) 2 < 6 mois 2
ca Callas (CA) 2 < 6 mois 2
Denis (DN) Sills (SL) 2 2 ans, 9 mois — 3 ans, 0 mois 2
Kabacweazi Jolie (JE) 1 1 an, 3 mois — 1 an, 6 mois 2
(HM)

Herzog (HZ) Bartoli (BL) 2 2 ans, 11 mois — 3 ans, 2 mois 2
Junot (JT) Senta (ST) 2 1 an, 8 mois — 1 an, 11 mois 2
Lumamba (LU) | Natalie (NT) 2 2 ans, 2 mois — 2 ans, 5 mois 2
Nadine (ND) Christine (CR) 1 4 ans, 3 mois — 4 ans, 6 mois 1
P4 Pizan (PZ) 1 7 mois — 10 mois 2
R1 Ruth (RU) 2 < 6 mois 1
R2 Renata (RT) 1 < 6 mois 1
$2 Sabin (SA) 2 < 6 mois 2
Varda (VR) Ingrid (IN) 1 3 ans, 2 mois — 3 ans, 5 mois 2
Biko (W2) Wangari (WA) 2 1 an, 9 mois — 2 ans, 0 mois 2
Whitman (WH) | Fleming (FL) 2 1 an, 11 mois — 2 ans, 2 mois 2



Tableau 15. — ldentification des 7 sujets ajoutés a I’étude pour le calcul de la probabilité de toilettage

Nom de la progéniture = Nom de la Sexedela | Age en janvier — Age en avril Parité

(code) mere (code) | progéniture maternelle

(1 : Femelle (Unipare : 1
2 : Male) Multipare : 2)
Achebe (AC) Shire (SH) 2 4 ans, 11 mois — 5 ans, 2 mois 1
D3 Dahlia (DH) 1 1 an, 3 mois — 1 an, 6 mois 2
Doudna (DO) Anna (AN) 1 2 ans, 9 mois — 3 ans, 0 mois 1
Dounia (DU) Sonia (SN) 1 4 ans, 3 mois — 4 ans, 6 mois 1
Frika (FK) Sigourney 1 6 ans, 1 mois — 6 ans, 4 mois 2
(SG)

H3 Halle (HL) 1 < 6 mois 2
Naidu (NA) (SSuLtJ;uerland 1 6 ans, 10 mois — 7 ans, 1 mois

Tableau 16. — ldentité des progénitures associées a la présence ou I'absence de toilettage de la progéniture

envers la mére et les classes d’age en ce qui concerne la durée moyenne de toilettage durant chaque

session
Classe d’age Identité des progénitures qui ont Identité des progénitures qui
été observées a toiletter, code n’ont pas été observées a
(durée moyenne de toilettage) toiletter
1 (> 6 mois) N/A B1, C3, Denis (DN), R1, R2, S2
2 (entre 6 mois et 1 an) N/A P4
3 (entre 1 an et 2 ans) Junot, JT (00:17:08) Chimamanda (CH), Kabacwezi
(HM), Biko (W2)
4 (entre 2 ans et 3 ans) Denis, DN (00:10:48) Lumamba (LU), Whitman (WH)
5 (entre 3 ans et 4 ans) Herzog, HZ (00:06:20) N/A
Varda, VR (00:39:53)
6 (entre 4 ans et 5 ans) Nadine, ND (01:25:15) N/A

*Les chimpanzés auxquels nous n’avons pas encore attribué de noms sont identifiés par un code de deux
lettres



Tableau 17. — Taux de toilettage de la progéniture recu par la mére selon la parité maternelle

Identité de la mere (de sa Taux de toilettage
progéniture) (fréquence/heure) recu par la
mere
BX (B1) 0,37
Monoparité CR (ND) 0,37
N=4 RU (R1) 0,65
RT (R2) 0,98
Taux total : 2,37

Taux moyen : 0,59
PN (CH) 0,37
CN (C3) 0,99
CA (C4) 0,16
SL (DN) 0,44
JE (HM) 1,68
Multiparité BL (HZ) 0,54
N =13 ST (JT) 0,33
NT (LU) 1,29
PZ (P4) 0,65
SA (S2) 2,54
IN (VR) 1,21
WA (W2) 1,39
FL (WH) 0,19

Taux total : 11,78

Taux moyen : 0,90

SUBTOTAL :14,15
SUBTOTAL moyen : 0,83
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