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RESUME 
 

Le Tsiperifery ou poivre sauvage de Madagascar a une réputation bien établie sur le 

marché international des épices. Son exploitation commerciale et traditionnelle lui confère 

un intérêt économique et social. Pourtant la durabilité de la filière est menacée par des 

pratiques de collecte très destructives,  la dégradation de son habitat potentiel et  des 

fluctuations de la quantité et de la qualité des produits exportés. Ces menaces sont 

accentuées par l’insuffisance des connaissances scientifiques qui permettraient de poser les 

bases de sa gestion et valorisation durable. La présente étude a été menée dans le but de 

palier ce manque d’informations scientifques.  Elle a été  focalisée sur la caractérisation  de 

Tsiperifery  qui intègre différents aspects de la diversité : morphologique, génétique, 

biologique et écologique. 

L’étude a mobilisé différentes méthodes complémentaires. La caractérisation de la 

diversité morphologique et génétique a été focalisée sur la morphometrie des individus 

adultes et l’analyse des ADN nucléaires et chloroplastiques. La caractérisation de la 

diversité biologique a été axée sur l’analyse de la variation du cycle phénologique 

reproductrice. La caractérisation de la diversité ecologique a considéré la diversité des 

espèces associées et de la structure démographique. Les échantillons utilisés pour ces 

analyses ont été collectés sur 179 pieds adultes de Tsiperifery répartis dans 5 sites se 

trouvant dans l’aire naturelle de distriburion de la ressource. 

Les résultats obtenus ont montré que la diversité naturelle observée au sein de 

Tsiperifery se traduit par une variation des principaux traits morphologiques, génétiques, 

phénologiques et écologiques. Ils constituent des bases scientifiques intéressantes pour la 

la gestion durable de Tsiperifery. Ils ont permis d’identifier des axes d’orientations plus 

précis pour la recherche et de tirer des recommandations opérationnelles en vue de la 

gestion et de la valorisation durable de cette ressource phytogénétique d’importance 

économique, sociale et environnementale. 

Mots clés : Tsiperifery, poivre sauvage de Madagascar, Piper, diversité, gestion 

durable. 
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SUMMARY 
 

Tsiperifery or Madagascar wild pepper has a well established reputation in the 

international spice market. Its commercial and traditional exploitations make it of 

economic and social interest. However, the sustainability of Tsiperifery’s sector is 

threatened by a destructive gathering method, potential habitat degradation and instability 

of the quantity and quality of exported products. These threats are accentuated by a lack of 

scientific knowledge for its sustainable management and valorisation. This study was 

carried out with the aim of addresing this latter problem. It focuses on the characterization 

of Tsiperifery which includes different aspects of diversity pertaining to morphology, 

genetics, biology and ecology. 

This study involves various complementary methods. The characterization of 

morphological and genetic diversity uses morphometry of matures samples and analyzes of 

chloroplast and nuclear DNA. Characterization of biological diversity analyses the 

variation of the reproductive phenological cycle. Characterization of ecological diversity 

focuses on the diversity of associated species and the demographic structure. Samples used 

for these analyzes were collected on 179 adult Tsiperifery vines which are distributed in 5 

sites scattered among Tsiperifery natural distriburion areas. 

The results show that the natural diversity of Tsiperifery corresponds to variations 

in the main morphological, genetic, phenological and ecological traits. These results 

provide interesting scientific basis for the sustainable management of Tsiperifery. They 

outline specific orientations for research and operational recommendations for sustainable 

management and exploitation of this phytogenetic resource of high economic, social and 

environmental importance. 

Key words: Tsiperifery, Wild pepper of Madagascar, Piper, diversity, sustainable 

management. 
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FAMINTINANA 
Manana ny anjara toerany eo amin’ny tsena iraisam-pirenenan’ny « fanomezan-

tsiro sakafo » ny Tsiperifery na dipoivatra dia an’ny Madagasikara. Manan-daja ara-

toekarena sy ara-tsosialy satria trandrahana hamidy sy ampiasain’ny mponina.   Marefo 

anefa ny lalam-barotry ny Tsiperifery noho ny fitrandrahana tsy ara-drariny manimba azy, 

fahapotehin’ny ala misy azy ary ny fiovaovan’ny habetsaka sy kalitaon’ireo vokatra 

aondrana.  Tsy ampy anefa ireo fahalalana ara-tsiantifika ahafahana mandrindra sy 

mampaharitra ny fitrandrahana. Hamahana izany olana izany indrindra no antony nitarika 

ity asa fikarohana ity izay naompana amin’ny famantarana ireo karazana Tsiperifery avy 

amin’ny fahasamihafana eo amin’ny endriny ivelany, ireo fototarazo ao aminy, toe-

piainany, ary  ny toetry ny tontolo manodidina ny toerana aniriny. 

Tetika maromaro mifameno no nampiasaina nahafanana nanao ity fikarohana ity.  

Ny famaritana ireo toetra manavaka ireo fahasamihafana arak’endrika azo avy amin’ny  

fandinihana sy fandrefesana ireo endrika ivelany ; ny ara-fototarazo dia avy amin’ny 

fandinihana ireo karazana razo ao aminy. Ny famaritana ny fahasamihafana eo amin’ny 

toe-piainany dia naompana tamin’ny fampitahana ny fomba sy fotoana famelalany sy 

famoazany. Ny famaritan ireo fahasamihafana ara-haivoary kosa dia mahakasika ireo 

zavamaniry manodidina azy sy miara-miaina aminy sy ny fitsinjran’ny fototra lahy sy ny 

vavy misy eo amin’ny vondrona Tsiperifery amin’ny toerana iray. Santionany avy 

tamin’ny fototra Tsiperifery matoy miisa 179 no nampiasaina, avy amin’ny toerana 5 samy 

hafa, izay nohezahina hanerana ny faritra ahitana Tsiperifery eto Madagasikara. 

Araky ny valim-pikarohana dia azo atao ny mamaritra ireo fahasamihafana misy eo 

amin’ny vondrona Tsiperifery avy amin’ny fiovaovana eo amin’ny endrika ivelany, 

fototarazo, fotoana famelanana sy famoazana ary haivoary. Ireo fahalalana ireo dia fototra 

siantifika mitombona azo ampiasaina ho fitantanana amin’ny fomba maharitra ny 

Tsiperifery. Izany dia nahafahana nanome toro-lalana sy sori-dalana mazava kokoa ho 

amin’ny fanohizana ny fikarohana sy toro-lalana azo ampiharina avy hatrany ho 

fitantanana maharitra ity harena ara-voajanahary manan-danja ara-toekarena, ara-

piarahamonina ary ara-tontolo iaianana ity. 

Teny fototra: Tsiperifery, dipoavatra dia an’i Madagasikara, Piper, 

fahasamihafana, fitantanana maharitra. 
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L’importance des forêts dans la réduction de la pauvreté, et de ses impacts sur les 

moyens d’existence et le bien-être des communautés rurales est de plus en plus reconnue 

dans le monde (Cavendish, 2000 ; Mayers, 2006). A Madagascar, les ressources forestières 

jouent un rôle important dans le quotidien de la population aussi bien en milieu urbain 

qu’en milieu rural. Les populations riveraines des forêts ont développé de très fortes et 

complexes relations avec les milieux forestiers, basées d’une part sur l’utilisation du feu, 

faisant partie intégrante des systèmes agraires caractérisés par l’agriculture sur défriche 

brûlis ; et d’autre part sur l’exploitation des ressources forestières dont de nombreuses 

populations tirent leurs moyens de subsistance. Le corridor forestier oriental de l’île, qui 

longe une grande partie de la côte Est, constitue aujourd’hui un exemple illustrant 

parfaitement ces relations. L’agriculture sur défriche-brûlis y est toujours prépondérante, et 

les populations paysannes, particulièrement vulnérables et vivant d’une économie de 

subsistance, y sont extrêmement dépendantes des ressources alimentaires, pharmaceutiques 

et matérielles offertes par la forêt (Aubert et al., 2003). 

Les Produits Forestiers Non Ligneux ou PFNL que De Beer et Mc Dermott (1989) 

qualifie de « tous les matériaux biologiques autres que le bois qui sont prélevés dans les 

forêts à des fins d’utilisation humaine », présentent pour les populations rurales riveraines 

des forêts une solution aux stratégies de subsistance. D’une part, ces produits fournissent 

une assurance vitale contre la malnutrition dans les périodes de soudure (Marshall et al., 

2005) et peuvent contribuer significativement par leur commercialisation à l’augmentation 

des revenus des ménages, et jouent alors le rôle de « filet de sécurité » ou de « recettes 

d’appoint » (Belcher et al., 2005 ; Marshall, 2005). D’autre part, l’exploitation et la 

collecte des PFNL offrent des opportunités d’emploi pour les populations rurales, en 

particulier lors des périodes de soudure (Nguyen, 2006). De même, les PFNL ont une 

importance économique considérable. Dans les pays en voie de développement, jusqu’à 80 

pour-cent (%) des populations dépendent des PFNL pour vivre (Adepoju et Salau, 2007). 

En 2000 à Madagascar, les PFNL représentaient plus de 40 % en valeur des produits 

forestiers à l’exportation (Abraham et al., 2003). 

Au de là de leur importance socio-économique, le concept des PFNL est surtout né 

dans les années 1990 en prenant une dimension écologique. L’exploitation des PFNL est 

vue comme une option écologique de développement économiquement acceptable. Elle 

permettrait une meilleure prise en considération de la biodiversité et de sa conservation 
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(Arnold et Pérez, 2001), et ces produits peuvent être récoltés sans provoquer de 

perturbation de l’environnement forestier (Lebel, 2008). De nombreuses études 

scientifiques ont ainsi soutenu que les PFNL peuvent être récoltés sans provoquer de 

détérioration des fonctions environnementales essentielles et en préservant la diversité 

biologique (Anderson et Pérez, 2001 ; Plotkin et Famolare, 1992 ; Peters, 1999). 

L’exploitation des PFNL pourrait bien ainsi répondre à l’objectif des dispositions 

institutionnelles nationales et internationales qui visent à marier la conservation de la 

biodiversité et le développement économique telles que  la Stratégie Nationale de Gestion 

Durable de la Biodiversité, le Plan National Stratégique de Gestion des Ressources 

Phylogénétiques et le Traité International pour les Ressources Phytogénétiques utiles à 

l’Alimentation et l’Agriculture. 

Le Tsiperifery ou poivre sauvage de Madagascar est une liane appartenant au genre 

Piper (PIPEARACEAE).  C’est aujourd’hui un PFNL de luxe proposé dans les épiceries 

fines ou associé aux mets les plus fins servis par la grande restauration des pays du Nord 

(Razafimandimby et al., 2017). Cette épice fait l’objet d’une attention particulière et d’une 

demande croissante sur le marché international depuis 2010 (Touati, 2012). L’exploitation 

de Tsiperifery offre  des opportunités d’emploi pour les différents acteurs de la filière.  Elle 

constitue une source de revenu complémentaire pour les récolteurs qui sont des paysans 

pauvres à faible revenus vivant dans et en lisière de forêt (Razafimandimby et al., 2017).  

Pourtant, plusieurs indices concordants amènent à conclure que la filière Tsiperifery 

est menacée. Cette ressource fait l’objet d’une méthode de cueillette destructrice. Son 

habitat est menacé par l’agriculture sur brulis et le prélèvement illicite de bois d’œuvre 

(Razafimandimby, 2011 ; Touati, 2012 ; Levesque, 2012). En ajoutant à ces constats les 

exemples de surexploitation de PFNL qui sont survenus à Madagascar (cas de Prunus 

africana, Euphorbia intisy, Cedrelopsis grevei), le contexte actuel d’exploitation de 

Tsiperifery va dans le sens contraire « d’une option écologique de développement 

économiquement acceptable ». De plus, la conception d’approches pratiques 

interdisciplinaires pour préserver et restaurer cette ressource se heurte à un manque de 

connaissances scientifiques. En effet, les différents acteurs de la filière opèrent sans 

connaissances fiables quant à la diversité  et l'écologie de la plante, aux  stocks réels, aux 

niveaux de prélèvement acceptables, aux effets des différentes pratiques de cueillette et de 

traitement sur la qualité du produit et la durabilité de la filière (Razafimandimby et al., 

2017). Pourtant ces informations sont primordiales pour la gestion durable de cette 

ressource. 
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Le but de ce travail est de contribuer à faire de l’exploitation de Tsiperifery une option 

écologique de développement économiquement acceptable en apportant des connaissances 

scientifiques relatives à la diversité au sein de Tsiperifery. Elle a pour objectif de 

caractériser la diversité du Tsiperifery en vue de sa gestion durable à Madagascar. La 

caractérisation effectuée prend en considération les différents niveaux de la définition de la 

diversité biologique selon l’article 2 de la Convention sur la Diversité Biologique ou CDB 

(ONU, 2012) : diversité morphologique, diversité génétique, diversité biologique 

(phénologique) et diversité écologique. Pour atteindre cet objectif, cette étude s’articule 

comme suit : 

- une première partie expose l’état de connaissances sur le Tsiperifery, la 

problématique prise en charge et la démarche méthodologique globale adoptée pour 

conduire cette recherche ; 

- les résultats sont ensuite présentés en trois chapitres sous frome d’articles. Le premier 

chapitre est axé sur la caractérisation de la diversité morphologique et génétique du 

Tsiperifery. Le deuxième est focalisé sur la caractérisation de la diversité du cycle 

phénologique du Tsiperifery. Le troisième présente les résultats de la caractérisation de la 

diversité écologique du Tsiperifery ; 

- une discussion générale met en commun les résultats et fait la corrélation entre les 

différentes caractéristiques de la diversité du Tsiperifery pour en déduire des 

recommandations pratiques pour sa gestion durable.  
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1. ETAT DE CONNAISSANCES 

1.1. Tsiperifery : une entité taxonomique à diversité 

morphologique 

Au même titre que le poivre noir, le Tsiperifery ou poivre sauvage de Madagascar 

appartient au genre Piper de la famille des Piperaceae qui est une famille pantropicale 

(Quijano-Abril et al., 2006 ; Wanke et al., 2007 ; Samain et al., 2008 ; Samain et al., 2009 ; 

Samain et al., 2010). Dans le monde, le genre Piper regrouperait 2000 espèces dont 545 

espèces seulement sont décrites (Jaramillo et Manos, 2001). 

Si l’on se réfère à la classification botanique la plus récente en ce qui concerne le 

genre Piper à Madagascar (De Candolle, 1923 ; Decary, 1946), trois espèces de Piper  

correspondent à la dénomination de Tsiperifery : Piper borbonense C.DC, Piper pyrifolium 

Vahl et Piper pachyphyllum Baker. Une nouvelle classification provisoire et non publiée  

de Manjato et al. (2010) recense 13 espèces de Piper à Madagascar dont P. pachyphyllum, 

P. borbonense, P. heimii et quatre nouvelles espèces endémiques  pourraient être rapportés 

au Tsiperifery. 

 

Photo 1. Piper nigrum (a) (http://www.plantes-botanique.org), Tsiperifery (b), Piper 
borbonense (c) (www.arbres-reunion.cirad.fr)   

La présence de pédicelles différencie le Tsiperifery des poivres noirs (P. nigrum) 

mais le rapproche, avec beaucoup de similarités au niveau des feuilles, des poivres à queue 

de la Réunion  (P. borbonense). C’est pourquoi il a toujours été  appelé P.borbonense dans 

les étiquettes commerciales. Ainsi, Neuwinger (2000) a émis l’hypothèse qu’il est fort 

probable que l’appellation Tsiperifery regroupe plusieurs espèces ou, s’il ne s’agit que 



Etat de connaissances et démarche méthodologique globale 

7 

 

d’une seule espèce, qu’elle présente une variabilité intraspécifique. Toutefois, il est à noter 

que Piper pyrifolium est parfois considéré comme un synomyme de P. borbonense et Piper 

pachyphyllum est une espèce endémique de Madagascar (www.tropicos.org).  

A Madagascar, le Tsiperifery est connu sous différents noms vernaculaires qui 

illustrent surtout ses utilisations traditionnelles. L’usage culinaire met essentiellement en 

avant la valeur d’épice, en remplacement du traditionnel sakay (piment, en malgache) : 

sakaiala (piment de la forêt), sakarivonala (gingembre de la forêt), sakarivondambo 

(gingembre des potamochères), sakarivovahy (liane gingembre). La morphologie de la 

plante et d’autres usages culturels sont aussi traduits dans les dénominations traditionnelles 

: vahibe (grande liane), tsivirombato (qui grimpe aux rochers), tsimahalatsaka  (qui 

empêche la pluie ou la foudre de tomber). Cependant, et paradoxalement par rapport à son 

usage principal le nom vernaculaire le plus communément accepté pour cette épice et qui 

lui donne son nom commercial est lié à son action cicatrisante : Tsiperifery, qui signifie 

littéralement « qui fait que les plaies n’existent pas ». 

Il est intéressant de noter que les populations locales font une différenciation 

morphologique des pieds de Tsiperifery. Parfois, un nom vernaculaire correspond à une 

description basée sur la forme des baies et des feuilles (Tableau 1).  

Tableau 1. Correspondance des descriptions morphologiques  et des noms 
vernaculaires de Tsiperifery par les populations riveraines des forêts dans le corridor 
de l’Ankay et à Fianarantsoa (Source : Touati, 2011). 

Critères de différenciation Nom vernaculaire Site 

Baies ovoïdes, petites 
feuilles 

Tsiperifery lahy (tsiperifery 
male) 

Corridor de l’Ankai 

Baies globuleuses, grandes 
feuilles 

Tsiperifery vavy 
(tsiperifery femelle) 

Corridor de l’Ankai 

Grosses baies de couleur 
orangée 

Tsivirombato  Fianarantsoa 

 

Les noms vernaculaires qui font référence au sexe (Tsiperifery lahy, Tsiperifery 

vavy) n’ont aucun lien avec la dioicité de la plante vu qu’ils se rapportent à des pieds 

fructifères. 

1.2. Tsiperifery : une liane sauvage des forêts humides de 

Madagascar  

Comme Peperomia, le principal autre genre de la famille des PIPERACEAE, le 

genre Piper a une distribution pantropicale. Au niveau mondial, la plupart des espèces du 
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genre sont distribuées entre des altitudes comprises entre 0 et 2500 mètres (m), mais on 

peut en trouver jusqu’à une altitude de 3000 m (Gentry et Dondson, 1987). 

 

Carte1. Bassins de collecte et points de collecte de spécimens d’herbier (TEF, TAN, 
www.tropicos.org, www.rebioma.net) de Tsiperifery à Madagascar (Razafimandimby et 
al., 2017). 

 

Le Tsiperifery a pour habitat les forêts denses humides sempervirentes de l’Est de 

Madagascar. Il se rencontre  du Nord au Sud depuis Antsiranana jusqu’à Taolagnaro ; du 

littoral jusqu’à plus de 1200m d’altitude (carte 1). Ces forêts sont conditionnées par un 

climat de type équatorial avec saison sèche inexistante ou de faible intensité. Ce type de 

climat convient au développement de Tsiperifery sachant que la précipitation minimale, la 
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température minimale et la présence de la couverture forestière sont les principaux facteurs 

écologiques les plus influant sur sa distribution (Razafimandimby, 2011). 

 

Photo 2. Différents stades de développement de Tsiperifery : plantule (a), individu 
juvénile rampant au sol (b), individu juvénile rampant sur un tuteur (c), individu adulte 
stérile (d), individu florifère (e), individu fructifère (f) 

Les plantules de Tsiperifery portent uniquement des feuilles cordiformes. La 

croissance se fait par l’émission de nouveaux nœuds et entre-nœuds et qui donne lieu à un 

jeune plant à tige lianescente. Avec son tempérament sciaphile édificatrice 

(Razafimandimby, 2011), les jeunes plantes rampent au sol à l’ombre de la canopée 

forestière jusqu’à la recherche d’un tuteur et s’y accrochent grâce aux racines-crampons 

qui apparaissent au niveau des nœuds. A 2 à 3 ans d’âge, la plante émet les premières 

branches ou rameaux plagiotropes qui portent des feuilles oblongues (Ramahavalisoa, 

2016). Ce sont ces rameaux qui porteront les fleurs et les fruits et qui se développeront 

pour former le houppier de la liane adulte. Ils  colonisent le houppier du tuteur à la 

recherche de lumière dans la canopée.  
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Des essais de multiplication par bouturage en pépinière ont été effectués par 

l’équipe du programme Tsiperifery du DP Forêts et Biodiversité dans la station de 

recherche du DRFRGN à Marolafa Beforona. Les boutures issues de jeunes tiges 

provenant des drageons à feuilles cordiformes donnent un taux de reprise moyenne de 

43%, supérieur  par rapport aux boutures collectées sur les rameaux qui n’ont qu’un taux 

de reprise de l’ordre de 5% (Rafitoharison, 2016 ; Razafimandimby et al., 2016) 

En termes de phénologie, aucune étude précise n’a encore été effectuée sur le 

Tsiperifery. Des résultats à partir des informations portées par les spécimens d’herbier et 

par le biais d’enquêtes auprès des populations ceuilleuses et riveraines des forêts ont révélé 

que la floraison est annuelle et que la maturité des fruits est optimale d’octobre à décembre 

(Manjato et al., 2010 ; Touati, 2012).  

1.3. Tsiperifery : une plante à usages multiples 

1.3.1. Filière Tsiperifery  en vogue sur le marché international 

Depuis l'antiquité, les épices et les herbes ont été utilisées dans le monde entier 

pour rehausser la saveur et la conservation des aliments, ainsi qu’à des fins médicinales et 

cosmétiques (Mamatha et al., 2008). Elles ont été très recherchées, tout comme l'or. 

Aujourd'hui, les épices  ne sont plus des produits aussi luxueux, mais avec leur 

démocratisation, ils font l’objet d’une forte demande et leur importance est encore 

croissante (Schweiggert et al., 2007). 

Bien connu des malgaches depuis fort longtemps mais découvert en 2004 par les 

grands cuisiniers européens et en particulier, Olivier Roellinger, un passionné d’épices et le 

restaurateur Gérard Vives (Couplan, 2009), le poivre sauvage de Madagascar  ou 

Tsiperifery (ou encore voatsiperifery qui signifie en malgache « fruit du tsiperifery ») a 

aujourd’hui une réputation bien établie dans le monde des restaurateurs, des grand 

cuisiniers et des épiciers de luxe d’Europe. Ceux-ci l’ont rapidement adopté et en assurent 

une promotion dithyrambique, jouant à la fois sur les qualités gustatives du produit et sur 

son caractère rare, original, exotique et mystérieux associé à son endémisme malgache et à 

la difficulté de sa collecte (cf Annexe 4).  

Cette épice fait l’objet d’une attention particulière et d’une demande croissante sur 

le marché international depuis 2010 (Touati, 2012). En conséquence, entreprises locales et 

exportateurs ont rapidement identifié le potentiel économique du Tsiperifery et s’en sont 

emparé (Razafimandimby et al., 2017). Touati (2012), a estimé le total des exportations de 
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Tsiperifery (grains secs)  à environ 50 tonnes pour l’année 2011. D’après les dernières 

enquêtes, 25 tonnes auraient été exportées en 2014 (Razafimandimby et al., 2017). Ces 

chiffres sont cependant à prendre avec précaution. Il s’agit  d’estimations basées sur des 

dires d’acteurs, dans la mesure où le poivre sauvage, sujet pour l’instant à aucune 

réglementation, n’est pas référencé dans les exportations malgaches. Il y est à ce jour 

assimilé au poivre noir (Raharijaona, 2015). 

 Pour pouvoir répondre à la demande les collecteurs ont étendu les bassins 

d’approvisionnement. Les baies exportées sont issues principalement de deux bassins : les 

forêts naturelles de l’Angavo (exploité depuis 2006) et de l’Ankay (exploité depuis 2009) 

(Carte 1). Une exploitation avait commencé en 2009 dans le corridor de Fianarantsoa 

(Carte 1) mais qu’elle  a semble-t-il été abandonné à partir de 2012 (Touati, 2012).  

Au sein de ces bassins de collecte, l’exploitation du Tsiperifery est  organisée selon 

un modèle économique mettant en relation un faible nombre d’acteurs structurés en trois 

niveaux (Figure 1). Les modes de coordination semblent essentiellement basés sur la 

recherche d'un profit à court terme et une logique de rentabilité maximale. L’exploitation 

du poivre sauvage apporte des revenus faibles aux acteurs les plus vulnérables situés à 

l’amont de la filière et génère davantage de profit pour les acteurs de l’aval 

(Razafimandimby et al., 2017). 

En amont se trouvent les récolteurs qui appartiennent aux populations locales : ce 

sont en général des paysans pauvres à faible revenus habitant dans et en lisière de la forêt. 

Leur économie est avant tout basée sur l’autosubsistance assurée par les cultures vivrières, 

mais aussi sur un revenu complémentaire lié au prélèvement de PFNL notamment le miel, 

le poivre et l’écrevisse. Au début de la période de cueillette, les récolteurs sont approchés 

par des collecteurs, deuxième maillon de la chaîne.  

Ces collecteurs ne sont pas spécialisés, ils agissent comme intermédiaires et 

s’intéressent à une gamme variée de produits locaux (piment, goyave, gingembre…) afin 

de les revendre à des exportateurs ou des distributeurs nationaux, implantés dans les 

centres urbains (Antananarivo, Tamatave, principalement) qui forment le troisième et 

dernier niveau de cette filière.  

Les caractéristiques organoleptiques spéciales et uniques associées au Tsiperifery, 

alliées à son origine endémique malgache lui ont conféré  une notoriété exotique, un renom 

sur le marché international des épices mais aussi une haute valeur ajoutée qui a incité de 

plus en plus d’acteurs (cueilleurs, collecteurs, sociétés…) à investir dans sa récolte et son 
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commerce. Pourtant,  la distribution de la valeur ajoutée entre les acteurs de la filière est 

très inégale. Le kilo de Tsiperifery sec est acheté aux cueilleurs aux environs de 4 euros 

alors qu’il atteindra 180 euros sur le marché international. A chaque étape de la filière, le 

prix de vente semble augmenter d’un facteur cinq.  

 

Figure 1. Structure de la filière et échelle des prix de vente au kilogramme  de Tsiperifery 

sec et frais dans le bassin de collecte de l’Angavo en 2015 (Razafimandimby et al., 2017).  

 

1.3.2. Utilisations et savoirs traditionnels 

Si la cuisine occidentale vient de découvrir les qualités organoleptiques du 

Tsiperifery, il n’en est pas de même pour les populations malgaches. Les populations 

riveraines des forêts exploitent et utilisent de façon traditionnelle le Tsiperifery pour 

ses valeurs culinaires, médicinales mais aussi pour ses pouvoirs magiques, commues 

depuis fort longtemps (Tableau 2). 
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Tableau 2. Usages du Tsiperifery par les populations locales malgaches (Touati, 
2012). 

Domaine 

d’usage 

Organe 

utilisé 
Mode de préparation Utilisation  

Alimentaire Fruits Pâte de fruits frais pilés, 
liée avec de l’huile 

-Ingrédient du sakay (piment) 
-Epice du ravitoto (plat traditionnel à 
base de feuilles de manioc pilé) 
-Substitut du carry 

Fruits secs entiers ou 
concassés  

-Epice pour relever les viandes, les 
saucisses et le poisson 

Pharmacopée Feuilles Broyées  Cataplasme pour la cicatrisation des 
plaies 

Fruits Entiers ou pilés Béchique, les infections bronchiques  
Pilés uniquement Régulation des troubles sexuels 

masculins (utilisation générique du 
sakay) 

Tiges Infusion des tiges  -Usage externe contre la gangrène, la 
gale et les lésions dermatologiques 
-Contre les infections post partum 

Tisane -Soins des piqures ou morsures 
d’animaux venimeux 
-Rétablissement des fonctions 
hépatiques  

Croyance et 
sorcellerie 
 

Feuilles  Feuilles broyées Empêche les attaques de foudre 
provoqué par un ombiasy (sorcier) 

Tiges et 
racines 

Tisane Ingrédients de potions et onguents 
contre des sorts  

Feuilles  Feuille jetée en l’air Empêche la pluie de tomber 

 

Une enquête réalisée auprès des populations riveraines de la forêt de Tsiazompaniry 

- un site difficile d’accès à environ 100 km de la capitale -  a donné un indice d’utilisation 

selon la formule de Phillips et Gentry (1993) égale à 100% qui traduit que toutes les 

personnes enquêtées disent avoir déjà utilisé au moins une partie de la plantes dans l’un de 

ses différents usages (Razafimandimby, 2011). Ce résultat indique une très bonne 

connaissance empirique de cette ressource et une large gamme d’utilisations par les 

populations locales. De plus, l’abondance de lianes de Tsiperifery est considérée par les 

populations riveraines des forêts de l’aire protégée Anjozorobe-Angavo comme  un 

indicateur de fertilité du sol (Levesque, 2012). 

1.4. Tsiperifery : une ressource menacée par une exploitation 

abusive 

Plusieurs indices concordants amènent à conclure que le Tsiperifery est ménacé. 

Les études de Razafimandimby (2011) et de Touati (2012) ont montrées que l’exploitation 

de cette ressource dans son état actuel n’est pas conforme à la notion de durabilité. En 
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effet,  les habitats naturels du Tsiperifery sont menacés par la pratique du tavyou 

agriculture itinérante sur brûlis. L'agriculture sur défriche-brûlis est toujours prépondérante 

dans le corridor forestier oriental de l’île, qui longe une grande partie de la côte Est, et les 

populations paysannes, particulièrement vulnérables et vivant d’une économie de 

subsistance, y sont extrêmement dépendantes des ressources alimentaires, pharmaceutiques 

et matérielles offertes par la forêt (Aubert et al., 2003). Certains agriculteurs utilisent 

l’abondance des lianes comme indicateur de fertilité de la terre et par conséquent de 

terrains propices à l’agriculture sur brûlis ; il n’est donc pas rare qu’une zone riche en 

Tsiperifery se transforme en parcelle de riz pluvial  (Levesque, 2012).  L’extraction illégale 

des bois d’œuvre  favorise la création de trouées dans la canopée et élimine les tuteurs 

potentiels des lianes du poivre sauvage, menaçant également l’habitat (Razafimandimby, 

2011 ; Touati, 2012). Or, les plantules de Tsiperifery ont un tempérament sciaphile et sont 

très sensibles à la dégradation de leur habitat (Razafimandimby, 2011). 

Etant donné que les lianes adultes (fructifères) montent jusqu’à plus de 10m sur les 

tuteurs, l’accès aux fruits s’avère difficile pour les paysans cueilleurs qui n’ont comme 

matériels de cueillette que leurs antsy (coupe coupe) ou famaky (hache) et des sacs. Aussi 

pour atteindre les stipes (grappes), ils utilisent surtout une méthode de cueillette  

destructrice  qui consiste à arracher la liane de son tuteur et la tirer au sol ou le plus 

souvent, à couper le tuteur avec la liane (Razafimandimby, 2011 ; Touati, 2012). Les 

méthodes de récolte sont exactement les mêmes dans tous les bassins de collecte. Dans 

95% des cas les tuteurs sont abattus, dans 4% des cas les lianes sont arrachées, et dans un 

1% des cas les grappes sont récoltées directement sur la liane, soit parce qu’elles sont 

accessibles au niveau du sol, soit en grimpant au tuteur (Touati, 2012). 

Grimper sur les arbres pour récolter les fruits ne semble donc pas être une méthode 

traditionnelle de cueillette. D’une part, la structure des tuteurs ne le permettent pas (troncs 

droits, sans branches latérales). D’autre part, même dans le cas où l’escalade du tuteur 

s’avère envisageable, en s’aidant de la tige de la liane pour se hisser sur le tuteur, les 

risques de chute s’avèrent élevés. Seuls les enfants, lorsqu’ils rencontrent des pieds 

fructifères accessibles (soit des tuteurs avec de petits troncs souples, soit des lianes de petit 

diamètre –moins de 1cm- facile à arracher) récoltent parfois quelques grappes. Il s’agit 

souvent de plants jeunes et peu productifs, et la récolte est dans ce cas destinée à 

l’autoconsommation familiale (Touati, 2012). 
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Seules les lianes ayant des rameaux qui ont faiblement colonisé leurs tuteurs ou 

s’étant développées sur des rochers peuvent être arrachées. Mais ces lianes sont 

relativement peu productives. Le rendement moyen de ce type de lianes est estimé entre 

0,2 et 1,5 kg contre 3 à 8 kg sur les grandes (diamètre supérieur à 1cm) (Touati, 2012), ce 

qui explique que l’abattage du tuteur soit la méthode la plus utilisée.  

Pourtant ce mode d’exploitation s’avère triplement destructif : 

- Il entraine la disparition des pieds fructifères (femelles) dans les bassins de 

collecte car pour optimiser le rendement de leur mission d’expédition, les 

cueilleurs exploitent tous les pieds fructifères qu’ils rencontrent en forêts 

- Il provoque la mort des tuteurs, de vieux arbres de gros diamètre dont le 

développement a demandé de nombreuses années ;  

- La création de trouées dans la forêt  limite le développement des espèces 

sciaphiles, entre autre les jeunes plants de Tsiperifery et menace la stabilité de 

la structure de la forêt (Razafimandimby, 2011). En effet dans un milieu 

forestier très dense, l’abattage ne se limite pas à la coupe du tuteur. Il est 

également nécessaire d’abattre les perches et les autres troncs qui pourraient 

gêner la chute et le retenir (Touati, 2012). Il arrive aussi que la chute du tuteur 

endommage d’autres arbres. 

En conséquence, cette pratique contribue aux pressions sur la biodiversité 

(génétique, spécifique et écosystémique), menace la durabilité de l’exploitation et la filière 

Tsiperifery, et donc la source de revenu, moyen de subsistance des populations vulnérables 

des corridors forestiers de Madagascar (Razafimandimby et al., 2017). 

2. DEMARCHE METHODOLOGIQUE 

2.1. Problématiques 

La dégradation des écosystèmes forestiers et l’appauvrissement de la biodiversité 

sont des problèmes mondiaux qui affectent le développement et la sécurité alimentaire. 

Pratiquement tous les écosystèmes de la planète ont été profondément transformés par les 

activités humaines. Par exemple, 35 % des mangroves et 20 % des récifs coralliens ont 

disparu (PNUE, 2010), quelque 129 millions d'hectares de forêts - une superficie presque 

équivalente en taille à l'Afrique du Sud - ont été perdus depuis 1990. C'est en Afrique et en 

Amérique du Sud que l'on a enregistré la perte annuelle nette la plus élevée au cours de la 

période 2010-2015 avec 2,8 millions et 2 millions d'hectares respectivement (FAO, 2016). 
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La principale cause de la perte de biodiversité est l’accroissement de l’utilisation de 

ressources naturelles à l’échelle planétaire, ce qui entraîne la perte des sols, la 

fragmentation des écosystèmes et la mise en péril de la qualité des habitats. 

En effet, la destruction des forêts est à l’origine de la disparition d’habitats naturels 

pour la faune et la flore. Les espèces animales et végétales concernées sont fragilisées, 

voire disparaitre si la tendance actuelle persiste. Sur les 82.954 espèces étudiées dans la 

Liste rouge de l’IUCN (version 2016.2), 23.928 sont classées menacées. Parmi ces 

espèces, 42% des amphibiens, 13% des oiseaux et 26% des mammifères, 30% des requins 

et raies, 33% des coraux constructeurs de récifs et 34% des conifères sont menacés 

d’extinction au niveau mondial (IUCN, 2016). 

A Madagascar, la déforestation, engagée depuis longtemps, atteint des proportions 

alarmantes. Environ 36 000 hectares de forêts naturelles sont perdus chaque année entre 

2005 et 2010 (Rakotomala et al., 2015). Les causes de cette régression sont surtout 

attribuées aux activités anthropiques dont l’exploitation irrationnelle des produits 

forestiers, le défrichement, les feux de forêt et la conversion en terrains agricoles ou minier 

ou en pâturage (PNUE, 2012). Le défrichement est la pratique la plus dévastatrice étant 

donné que c’est une pratique traditionnelle. En effet, l’utilisation du feu fait partie 

intégrante des systèmes agraires dans les forêts orientales de Madagascar (Aubert et al., 

2003). En conséquence, un taux de déforestation important  de 0,5 % par an entre 2005  et 

2010 et de 0,9% par an entre 2010 et 2013 a été estimé par Rakotomalala et al. (2015) pour 

les forêts humides de l’Est de Madagascar.  

La perte du couvert forestier naturel constitue une réelle menace pour la 

biodiversité et limite son potentiel de valorisation. En terme de menace, une estimation 

réalisée dans la forêt des Mikea a montré que la déforestation s’accompagne de la 

disparition de 75% des espèces végétales originelles, parmi lesquelles des espèces de 

grande valeur économique, exploitées comme bois d'œuvre ou utilisées comme plantes 

médicinales. Un fait d'autant plus alarmant que les forêts malgaches abritent la quasi 

totalité des espèces endémiques de l'île (Grouzis et al., 2000). En 2016, 83% des palmiers 

et 94% des lémuriens de Madagascar figurent dans la liste rouge des espèces menacées 

d’extinction (IUCN, 2016). En termes de réduction du potentiel d’exploitation, la 

raréfaction des produits forestiers ligneux et non ligneux est une des causes les plus 

documentées. C’est le cas des bois précieux qui ont été inscrits dans  l'Annexe II de la 
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CITES (CITES, 2016) suite à un constat de raréfaction causée par d’exploitation illégale 

pour alimenter le marché national et international.  

En ce qui concerne les produits forestiers non ligneux (PFNL), malgré que leur 

exploitation ait été promue comme une option écologique de  développement acceptable 

(Arnold et Pérez, 2001 ; Anderson, 2001 ; Plotkin et Famolare, 1992 ; Peters, 1999) les 

constats des cycles d’expansion et de crise qu’ont connu les filières de PFNL tant au 

niveau national qu’international remettent en question cette vision. En effet, l’exploitation 

non contrôlée de PFNL, souvent liée à l’augmentation de la population, à l’augmentation 

de la demande, et à des prix faibles, a provoqué l’extinction d’espèces et a fortement 

dégradé l’espace forestier (Ahenkan et Boon, 2011). Par exemple, l’abattage incontrôlé du 

palmier Mauritia flexuosa pour la cueillette de ses fruits a quasiment entraîné la disparition 

de cet arbre de valeur dans une grande partie des plaines péruviennes (Vasquez et Gentry, 

1989). A Madagascar, l’exploitation des lianes à caoutchouc a provoqué une réduction 

drastique de la population au début du 20è siècle (Danthu et al., 2016). La récolte abusive 

de Prunus africana a irréversiblement ravagé des peuplements (BIODEV, 1999) et a 

conduit à l’inscription de cette espèce dans l’Annexe II de la CITES rendant son 

exploitation interdite. Les fruits de Tsiperifery font également partie des PFNL exploités de 

façon abusive et destructive,   ce qui limiterait la résilience de l’espèce, la durabilité de la 

filière et donc les ressources que les populations locales peuvent tirer de cette cueillette 

(Razafimandimby et al., 2017). 

En fait, le contexte actuel de l’exploitation du Tsiperifery à Madagascar est une 

combinaison de fortes incertitudes et d'une situation d'urgence. En effet, les différents 

acteurs de la filière, cueilleurs, collecteurs, opérateurs économiques, pouvoirs publics 

opèrent sans connaissances fiables quant à la diversité  et l'écologie de la plante, aux  

stocks réels, aux niveaux de prélèvement acceptables, aux effets des différentes pratiques 

de cueillette et de traitement sur la qualité du produit et la durabilité de la filière 

(Razafimandimby et al., 2017). Par ailleurs, la plupart des recherches axées sur cette 

ressource sont en cours à l’exception des travaux très préliminaires ou partiels de 

Razafimandimby (2011), Touati (2012), Ratsaraefatrarivo (2012), Levesque (2012) ou 

Weil et al. (2014). Aussi, les connaissances scientifiques disponibles sur cette ressource 

sont encore insuffisantes alors que ce sont des informations incontournables pour 

concevoir des approches pratiques en vue de la gestion durable d’une ressource naturelle 

(Holling, 1986 ; Tilman 1996 ; Petchey et Gaston, 2006 et Primack et Ratsirarson, 2005). 
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En matière de taxonomie, les premiers travaux de classification du genre Piper  par 

De Candolle (1923) restent les seules références pour les Piper de Madagascar.  Dans 

d’autres régions du monde, cette classification a été améliorée par les systématiciens qui 

ont travaillé depuis sur les Piperaceae, entre autres Trelease (1950), Yuncker (1950,1953) 

et Tucker (1982). Trelease souligne que  la classification de De Candolle contient un genre 

Piper très large et non structurée avec un grand nombre de petites ségrégations (Jaramillo 

et al., 2008). Manjato et al. (2010) ont entamé une révision taxonomique du genre Piper à 

Madagascar, la classification de De Candolle (1923) étant un traitement global du genre 

Piper du monde qui put prétendre entrer dans le détail de la diversité des Piper de 

Madagascar. Des résultats provisoires de ces travaux ont été publiés sur un poster (Annexe 

5) au XIXè congrès de l’AETFAT en 2010 mais n’ont à ce jour pas été publiés. En effet, 

rapporter à Tsiperifery un nom scientifique devient ambigu. En conséquence, associer le 

Tsiperifery à un (ou plusieurs) nom(s) scientifique(s) devient ambigu. Le traitement de De 

Candolle (1923), effectué à une époque où les échantillons de Piper fertiles récoltés se 

comptaient sur les doigts de la main « ne reflète pas la diversité des Piper de Madagascar » 

et sous-estime certainement la diversité spécifique du genre dans son ensemble et des 

espèces qui se cachent derrière l’appellation Tsiperifery. Par ailleurs, les résultats de 

Manjato et al. (2010) bien que récents et focalisés sur les Piper de Madagascar sont encore 

provisoires, donc non valides. Il faut de toute façons signaler que ce problème de la 

taxonomie lacunaire du genre Piper se rencontre au niveau mondial : seuls 545  espèces 

sur les 2000 espèces de Piper connues sont scientifiquement décrites (Jaramillo et al., 

2001).     

En ce qui concerne la biologie de Tsiperifery, les connaissances scientifiques 

relatives à son cycle biologique sont quasiment inexistantes. Jusqu’à présent, aucune 

recherche ne s’est penchée sur cette question. Seule l’évolution du port des lianes de la 

plantule à la maturation (Figure 2) est connue à travers des observations de terrain. Le 

mode de reproduction et de dispersion et l’âge correspondant aux différents stades de 

croissance ne sont pas connus. Pour la phénologie, Manjato et al. (2010) et Touati (2012) 

ont mentionné que la période de fructification de Tsiperifery s’étale sur toute l’année avec 

deux pics se situant entre Juin-Juillet et mi-Septembre à Novembre. Ces résultats sont issus 

des fiches botaniques des spécimens d’herbier et de connaissances des populations 

riveraines des habitats de Tsiperifery mais ne tiennent pas compte de la diversité 

phénotypique. Pourtant ce sont des outils de décision très importants, ne serait-ce que pour 

l’élaboration d’un plan d’exploitation durable. Dans ce sens, les études menées par Touati 
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(2012) et Levesque (2012) ont montré qu’en plus de la raréfaction de la ressource, les 

collecteurs ont un problème dans la conservation des fruits qui porte atteinte sur la qualité 

des produits exportés. 

De même, les études antérieures sur la distribution et l’écologie (cartographie de la 

niche écologique par Razafimandimby (2011) (Annexe 6) et aire de distribution par 

Razafimandimby et al. (2017)) sont basées sur des spécimens d’herbiers et ne tenaient pas 

compte de la diversité phénotypique. Ce sont des études écologiques et ethnobotaniques 

menées dans la forêt de Tsiazompaniry (Razafimandimby, 2011) et dans le corridor de 

l’Angavo et l’Ankay (Touati, 2012). Il s’agit d’ailleurs de travaux d’étudiants très 

préliminaires ou partiels (Razafimandimby et al., 2017) effectuées dans des sites très 

localisés. Néanmoins, ils s’accordent à conclure que malgré une abondance considérable 

dans son aire de répartition, les populations de Tsiperifery sont vulnérables. Elles sont 

sujettes à des méthodes de collecte anarchiques qui se traduisent par l’abattage de la liane 

et parfois même du tuteur (Razafimandimby, 2011). Par contre, leurs résultats ne 

permettent pas de définir si les différents types morphologiques évoluent dans les mêmes 

conditions écologiques ou non. 

Aussi, dans le but de faire de l’exploitation de Tsiperifery une option écologique de 

développement économiquement acceptable,  cette étude a pour objectif de caractériser la 

diversité au sein de Tsiperifery, ce qui permettra d’améliorer la connaissance scientifique 

sur cette ressource et de fournir ainsi des bases scientifiques en vue de sa valorisation 

durable. Pour atteindre cet objectif, cette étude doit répondre à la question : Quels sont les 

critères  qui permettent de caractériser la diversité naturelle au sein de Tsiperifery? 

2.2.  Hypothèses de recherche 

En  se basant sur les définitions de la diversité biologique de la CDB dans son 

article 2,  et de la diversité fonctionnelle, on peut émettre l’hypothèse globale : « La 

diversité au sein de Tsiperifery peut être caractérisée par des critères morphologique, 

génétique, phénologique et écologique distinctifs ». De cette hypothèse globale découle 

3 hypothèses spécifiques : 

L’Hypothèse spécifique 1 : « la variabilité au sein de Tsiperifery peut être 

caractérisée par des classes morphologiques et  génétiques ». 

L’Hypothèse spécifique 2 : « le cycle phénologique de Tsiperifery varie d’un 

morphotype à un autre. ».  
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L’Hypothèse spécifique 3 : « les morphotypes sont caractérisés par des 

conditions écologiques différentes »  

2.3. Objectifs  

Rappelons que l’objectif global de cette étude est de caractériser la diversité au sein 

de Tsiperifery. Aussi, Pour atteindre cet objectif global et vérifier les hypothèses 

spécifiques, les travaux effectués visent à : 

- Déterminer si tous les individus dénommés Tsiperifery peuvent être repartis 

dans des classes morphologiques et génétiques. L’hypothèse spécifique 1 sera vérifiée dans 

le cas où chaque individu appartient à une classe morphologique et une classe génétique 

données. Cette démarche permettra entre autre d’élucider le problème de l’éventuel 

endémisme de Tsiperifery  en positionnant les morphotypes dans l’arbre phylogénique du 

genre Piper. 

- Comparer les cycles phénologiques des morphotypes. Si les morphotypes 

ont des cycles phénologiques différents, alors l’hypothèse spécifique 2 est vérifiée. 

- Comparer les conditions écologiques dans lesquelles chaque morphotypes 

évolue. Si les morphotypes se développent dans des conditions écologiques différentes, 

alors l’hypothèse spécifique 3 est vraie. 

La figure 2 met en exergue les liens entre les hypothèses et les objectifs identifiés 

pour cette recherche.  
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Figure 2. Cadre logique de recherche. 

2.4. Matériels et méthodes 

2.4.1. Matériels d’étude 

2.4.1.1. Tsiperifery ou poivre sauvage de Madagascar 

Tsiperifery ou poivre sauvage de Madagascar appartient au genre Piper de la 

famille des Piperaceae. C’est une liane de grande taille grimpant jusqu’à 10-12 mètres sur 

un tuteur (Photo 3a). La fixation sur le tuteur  se fait  grâce à des racines-crampons 

apparaissant au niveau supérieur des entre-nœuds (Photo 3b). Sur une même plante on 

constate un dimorphisme foliaire. Les tiges orthotropes portent des feuilles cordiformes 

(Photo 3c) alors que les rameaux plagiotropes ont des feuilles de forme elliptique à 

oblongue (Photo 3d). La plante est dioïque. Ce phénomène est d’ailleurs fréquent chez les 

espèces lianescentes de Piper africains et asiatiques (Blanc, 1996 ; Cheng, 1999). Les 
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inflorescences mâle et femelle sont constituées d’épis solitaires opposées à la feuille 

(Photos 3e et 3f).  Les fruits sont des  baies de petite taille rouges orangés à maturité 

(Photo 3g) qui  conservent leurs pédicelles en séchant (comme le cubèbe) d’où le fait qu’il 

soit parfois dénommé « poivre à queue de Madagascar ». 

REGNE : VEGETAL 
EMBRANCHEMENT : SPERMAPHYTES 
SOUS-EMBRANCHEMENT : ANGIOSPERMES 
CLASSE : DICOTYLEDONE 
SOUS-CLASSE : MAGNOLIDES 
ORDRE : PIPERALES 
FAMILLE : PIPERACEAE 
Genre 
Espèce  

: Piper 
: Piper spp. 

Noms vernaculaires : Tsiperifery, Sakaiala, Tsimahalatsaka, 
Sakarivovahy, Sakarivonala, Sakarivondambo 

Nom commun 
Nom commercial 

: Poivre sauvage de Madagascar 
: Tsiperifery, Poivre sauvage de Madagascar 
 

 

Photo 3. Eléments de botanique : a : Tsiperifery sur son tuteur ; b : racines crampons ; c : 
feuille cordiforme ; d : feuille elliptique ; e : inflorescence mâle ; f : inflorescence femelle ; 
g : grappe mature (source : Razafimandimby et al., 2017). 

 



Etat de connaissances et démarche méthodologique globale 

23 

 

2.4.1.2.  Sites d’études   

Pour atteindre  les objectifs spécifiques de recherche, le choix des sites d’étude  a 

tenu compte des critères suivants : 

- Répartition du Nord au Sud 

- Variation de l’altitude 

- Présence ou absence de l’activité d’exploitation 

Suivant ces critères, 5 sites  ont été choisis pour mener l’étude. Les sites et leurs 

caractéristiques administratives et écologiques sont présentés dans le Tableau 3. 

Tableau 3. Caractéristiques des sites d’étude. 

 Nom du site Code Localisation 
administrative 

Type de forêt Zone 
d’exploitation 
Tsiperifery 

Anorana 
ANR 

CR  Ambongamarina, 
District Anjozorobe, 
Région Analamanga 

Forêt dense humide 
d’altitude 
(1150 à 1300m)  

Oui 

Tsiazompaniry 
TZP 

CR Tankafatra, District 
Andramasina, Région 
Analamanga 

Forêt dense humide 
d’altitude (1400 à 
1550m) 

Non 

Station de 
recherche 
DRFGRN 
Marolafa 

BFN 

CR Beforona, District 
Moramanga, Région 
Alaotra Mangoro 

Forêt artificielle de 
Pinus, en moyenne  
altitude (550 à 650m) Non 

Station 
forestière de 
Sandrangato 
(PK 33) 

SDG 

CR Ambohibary, 
District Moramanga, 
Région Alaotra 
Mangoro 

Forêt dense humide de 
moyenne altitude 
(1000 à 1020m), avec 
quelques pieds 
d’Eucalyptus  

Oui 

Station de 
recherche 
FOFIFA 
Kianjavato 

KJT 

CR Kianjavato, District 
Ifandiana, Région 
Vatovavy Fitovinany 

Forêt dense humide de 
basse altitude  (60 à 
150m) enrichie avec 
une collection de 
caféiers sauvages 

Non 

 

L’étude a été menée à Anorana, de Tsiazompaniry, de Beforona, de 

Sandrangato et de Kianjavato. Ces sites se repartissent dans 3 régions adminstratives 

(Analamanga, Alaotra Mangoro et Vatovavy Fitovinany).  Ils se trouvent dans les 

forêts humides orientales  de basse, de moyenne et de haute altitude de Madagascar. Ils 

font partie des niches écologiques comme moyennement favorable, favorable ou très 

favorable au développement Tsiperifery trouvées par Razafimandimby (2011) par la 

modélisation de la niche écologique de cette ressource. 
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Carte 2. Localisation des sites d’étude et modélisation de la niche écologique de 
Tsiperifery (Razafimandimby, 2017). 
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2.4.2. Méthodes 

Pour atteindre les objectifs spécifiques assignés à cette recherche, 3 protocoles 

ont été mises en œuvre: caractérisation de la diversité morphologique et génétique, 

caractérisation de la diversité du cycle phénologique et caractérisation de la diversité 

écologique. 

2.4.2.1. Caractérisation de la diversité morphologique et génétique. 

La caractérisation de la diversité morphologique et génétique a été établie de façon 

à mettre en évidence des classes morphologiques et génétiques et d’identifier des critères 

qui caractérisent les classes.  

a- Classification morphologique  

La classification morphologique a été basée sur une étude morphométrique. Des 

observations ont été d’abord réalisées afin de pré-identifier des critères morphologiques 

distinctifs sur la feuille, l’inflorescence et l’infructescence de Tsiperifery. Ces observations 

se sont  également appuyées sur les critères distinctifs des espèces de Piper déjà décrites. 

Cela a permis d’identifier avec des descripteurs quantitatifs et qualitatifs au nombre de 13 

sur la feuille, 6 sur l’inflorescence mâle, 5 sur l’inflorescence femelle et 7 sur 

l’infructesccence. Ces observations ont pu être effectuées au cours de l’année 2013 et 2014 

dans le cadre du projet PARRUR-INNOVEPICES.  

Pour la collecte de données proprement dite, les valeurs de ces descripteurs ont été 

obtenues par morphométrie. La morphométrie végétale est la partie de la botanique qui 

consiste à décrire les formes extrêmes et la structure interne des plantes et de leur 

organisme (Abdelhamid et Chabane, 2012). Elle se consacre aux variations de taille et de 

forme entre êtres vivants (Chessel et al., 2004) et est donc une méthode appropriée pour la 

caractérisation de la diversité morphologique. Elle a été faite sur le terrain, sur des 

échantillons frais de même âge, de juin 2015 à septembre 2016. Au total., la morphométrie 

a été réalisée sur 179 individus repartis dans les 5 sites d’étude à raison de 34 à 41 pieds 

par site. Afin de considérer les variations intra-individus, chaque observation a été faite en 

3 répétitions sur chaque individu,  ce qui a permis d’obtenir 537 enregistrements.  

Les données obtenues ont ensuite été traitées avec le logiciel R.  Ce logiciel est un 

logiciel libre de traitement des données et d'analyse statistiques créé par Ihaka et 

Gentleman (1993). R dispose dans sa version de base de la plupart des fonctionnalités 

utiles pour la statistique courante, ses possibilités s'élargissent dès que l'on utilise les 
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packages, souvent écrits en R et mis librement à disposition. Ces packages couvrent un très 

large champ et vont de la statistique multivariée aux méthodes de ré-échantillonnage, de 

l'économétrie à la biométrie, de l'analyse des graphes au traitement des images, des 

modèles de régression sur séries chronologiques ou les modèles à équations simultanées, 

en passant par l'analyse de données écologiques, sans oublier l'approche bayésienne. Pour 

cette étude, les packages utilisés ont été : 

- missDMA pour l’estimation des données valeurs manquantes 

- PerformanceAnalytics pour une description statistique de la population de Tsiperifery. 

- FactomineR pour la classification et la détermination des critères caractéristiques de 

chaque classe ou morphotype. 

b- Classification génétique 

La caractérisation de la diversité génétique au sein de Tsiperifery a été réalisée à 

travers la description de la diversité génétique intra-Tsiperifery et la position de Tsiperifery 

par rapport à la diversité génétique des Piper des régions tropicales. 

Les caractères moléculaires sont maintenant utilisés en routine pour aborder l’étude 

de la systématique et de l’histoire évolutive des taxons végétaux, par le biais des 

phylogénies (Souza-Chies et al., 2005). Le génome chloroplastique est le plus largement 

utilisé pour l’établissement des relations de parenté entre les taxons. Il est très utilisé en 

phylogénie et en phylogéographie sur les plantes (Shaw et al., 2005). Ce génome présente 

en effet l’avantage de posséder des gènes dont la séquence est relativement conservée à 

l’échelle des angiospermes (Clegg et al., 1994). 

Depuis quelques années cependant, des études systématiques sont menées sur la 

base de gènes nucléaires codant pour des enzymes (Sang, 2002). Par rapport aux gènes 

chloroplastiques, les gènes nucléaires ont l’avantage d’avoir un taux d’évolution 

généralement plus élevé au niveau des introns et des exons, et sont appréciés pour l’étude 

de niveaux taxonomiques tels que la famille ou le genre. 

La tendance actuelle est à la combinaison de caractères moléculaires provenant des 

génomes nucléaires et chloroplastiques (Cronn et al., 2002). Il est en effet de plus en plus 

évident que la résolution des phylogénies est fortement dépendante de la quantité et de la 

diversité des caractères mis en jeu (Souza-Chies, 2005). Aussi, l’étude de la diversité 

génétique au sein de Tsiperifery a été axée sur l’analyse comparative de séquençes issus du 

gène nucléaire ITS (nADN) et du gène chloroplastique petA-psbJ (cpDNA). D’ailleurs, La 
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phylogénie moléculaire a été très utile dans l'identification de groupes monophylétiques de 

Piper (Jaramillo, et al., 2001 ; Tepe et al., 2004). En effet, l’étude de la diversité génétique 

chez Tsiperifery a été effectuée à partir de l’analyse du génome chloroplastique (cpDNA) 

et du génome nucléaire (nADN).  

L’obtention des séquences d’ADN utilisées pour les analyses génétiques ont passé 

par l’extraction, l’amplification et le séquençage d’ADN. L’extraction d’ADN et 

l’amplification par PCR ont été faites au Laboratoire de Biomoléculaire du DP F&B. Le 

séquençage a été fait par la société GENOSCREEN (Rue du Professeur Calmette, Lille, 

France). C’est une société de services scientifiques en génomique, microbiologie 

moléculaire et bio informatique. 

L’extraction d’ADN a été basée sur le protocole de Doyle et Doyle (1987) à base de 

détergent cationique CTAB (bromure d'hexadécyltriméthyl ammonium). Ce protocole 

comprend des phases de broyage, d’incubation, d’extraction, de précipitation, de lavage et 

de vérification des bandes sur gel d’agarose. Elle a été réalisée sur des échantillons de 

feuilles fraîches. Ces échantillons ont été prélevés sur 43 individus sur les 179 individus 

qui ont fait l’objet de la morphométrie. Les échantillons ont été sélectionnés de manière à 

ce qu’un morphotype par site soit représenté par au moins deux individus. Les feuilles ont 

été collectées au cours de l’année 2013 et 2014. 

L’amplification a utilisée la réaction de polymérisation en chaîne ou Polymerase 

Chain Reaction (PCR). C’est une méthode basée sur la multiplication sélective de 

séquences d'ADN cibles ; un procédé d'amplification moléculaire qui mime le processus 

naturel de synthèse de l'ADN. Cette technique analytique permet de détecter des séquences 

d'ADN spécifiques présentes dans un produit. C'est une technique appliquée pour 

la détection d'OGM, mais aussi pour la détection d'allergènes ou l'identification d'espèces. 

Elle consiste à la réplication « in vitro » d’un fragment d’ADN cible  qui est délimitée par deux 

amorces « sens et anti-sens ». Elle permet d’avoir une bonne quantité d’ADN. Elle s’agit d’une 

répétition de cycles dont le nombre de cycle varie selon le protocole, l’espèce et les amorces 

utilisés (Weising et al., 2005). Chaque séquence néosynthétisée sert de matrice au cycle 

suivant. Le nombre de séquence cible double ainsi à chaque cycle, en tout, il y a 2n nombre 

d’ADN après « n » cycles.  

Le sequençage a été basé sur l’étude effectué par Smith et al. (2008). Il a été 

effectué sur le génome nucléaire (région ITS), et le génome chloroplastique (petA-psbJ). Il 

a été fait selon la méthode de SANGER dans les 2 sens, « forward » (sens) et « reverse » 
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(anti-sens). Une plaque « mirror » contenant les amorces leur a été envoyée avec la plaque 

de séquençage. Les données de séquence ont été obtenues sous forme de chromatogramme 

(.AB1) et de séquence (.SEQ) dans lesquels chaque base nucléique ou nucléotide de l’ADN 

correspond à un pic de couleur spécifique et universelle. 

L’analyse génétique proprement dite a consisté à l’alignement, la vérification et à la 

construction des arbres phylogénétiques.  

Les séquences ont été d’abord vérifiées manuellement avec le logiciel Bioedit 

(http://www.mbio.ncsu.edu ). Elles ont été ensuite alignées avec le logiciel ClustalW 

(http://www.ebi.ac.uk ). Cela consistait à aligner les séquences sélectionnées les unes sous 

les autres de manière à maximiser le nombre de coincidences entre les nucléotides. Des 

séquences d’autres espèces de Piper ont été ultisées  comme référence pour l’alignement. 

Elles ont été récupérées sur la base de données publique Genbank 

(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/nucleotide) du National Center for Biotechnology 

Information (NCBI). La vérification des séquences a été effectuée en se référant à des 

séquences déjà disponibles (publiées) et s’arrête lorsque le chromatogramme ne donne plus de 

pics stables et constants. Après la vérification des séquences, 16 et 11 séquences ont été 

utilisables respectivement pour l’analyse des séquences chloroplastiques et pour l’analyse 

des séquences nucléaires. 

Les arbres phylogénétiques ont été construits avec avec le logiciel Darwin 7 

(http://darwin.cirad.fr) selon la méthode des Unweighted Pair Group Method with 

Arithmetic mean (UPGMA).  Elle a été effectuée avec 500 répétitions. Ce logiciel 

considère les zones de délétions en tant que des sites variants après alignement des 

séquences (Perrier et al., 2003). 

Ces travaux ont pu être réalisés avec l’appui technique et matériel du Laboratoire 

de Biomoléculaire du dispositif de recherches en partenariat forêts et biodiversité (DP 

F&B) 

2.4.2.2. Caractérisation de la diversité du cycle phénologique 

La phénologie est l'étude de l'apparition d'événements périodiques dans le monde 

vivant, déterminée par les variations saisonnières du climat. Chez les végétaux, les 

différentes étapes constituant ces événements correspondent à toute modification 

qualitative des caractères morphologiques externes entre autres le développement foliaire, 

la floraison et la fructification, ou encore la maturation des fruits (Lebourgeois, 2006). 
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La caractérisation de la diversité du cycle phénologique de Tsiperifery a été 

concentrée sur la diversité de la phénologie de la reproduction. Elle a été réalisé par le biais 

de : 

- D’abord, une description générale de la phénologie reproductrice de 

Tsiperifery à travers l’identification des phénophases et la description générale du cycle 

reproducteur. L’identification des phénophases ou stades phénologiques consiste à 

déterminer et à décrire les différentes phases marquant du cycle. Les phénophases du cycle 

phénologique reproducteur désignent les différents états de maturation des fleurs et des 

fruits (Akpo, 1997), 

- Ensuite, l’établissement  et la comparaison des cycles phénologiques des 4 

morphotypes de Tsiperifery identifiés dans l’étude morphométrique (Chapitre I) et étude de 

la relation entre la diversité morphologique et la diversité des cycles phénologiques. 

- Enfin, l’identification des facteurs écologiques influant le cycle phénologique. 

L’identification des phénophases a été effectuée à travers des observations sur des 

individus adultes de Tsiperifery. Elles  ont été faites au cours de 5 missions de prospection 

du programme de recherche « Tsiperifery » du DP F&B et du projet Innovépices en 2013 

et 2014. Ensuite, des suivis mensuels ont été effectués dans les cinq sites d’étude durant 24 

mois (de juillet 2014 à  juin 2016). Ils ont eu pour objectifs de déterminer à quelles 

phénophases sont les appareils reproducteurs de Tsiperifery  à chaque période de suivi. 

Les suivis ont été réalisés sur cinquante-sept (57) individus dont 28 mâles et 29 

femelles à raison de 2 à 3 individus  par morphotype par site. Les suivis mensuels dans 

chaque site ont été assurés par des agents locaux préalablement formés sur la description 

de chaque stade du cycle phénologique et le remplissage de la fiche de suivi. 

Les traitements et analyses des données ont été également effectués avec le logiciel 

R, « stats ». Le package « stats » est un package dédié aux calculs statistiques. 

2.4.2.3. Caractérisation de la diversité écologique 

La diversité écologique correspond à la diversité des conditions de l’habitat. Dans 

cette étude, la caractérisation de la diversité écologique a pour obejctif de caractériser les 

conditions écologiques spécifiques aux quatres morphotypes de Tsiperifery identifiés dans 

l’étude morphométrique. Elle a été alors réalisée en se focalisant sur les paramètres 

stationnels suivants : 

- la phytosociologie, axée les espèces associées aux morphotypes de 

Tsiperifery c’est à dire les tuteurs  et les espèces compagnes. 
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- le relief à travers la topographie avec les trois parties de la toposéquence 

(bas fond, versant et crête) et l’altitude 

- les activités anthropiques à travers la présence de l’activité d’exploiation de 

Tsiperifery au niveau des sites. 

Elle a été réalisée à travers deux études compléméntaires. D’une part, l’étude de la 

phytosociologie afin de déterminer si la diversité des espèces associées (tuteurs  et espèces 

compagnes) est liée à la diversité morpghologique c'est-à-dire si les espèces associées sont 

similaires pour les  quatre morphotypes. D’autre part, l’étude de la structure de la 

population a évalué l’abondance et le sex ratio de chaque morphotype en considérant les 

paramètres du relief et de l’état de perturbation de l’habitat. Cette deuxième étude vise  à 

déterminer si les la distribution des morhotypes suivant ces paramètres écologiques sont 

similaires et si ces paramètres influent sur la structure démographique de chaque 

morphotype. 

L’étude phytosociologique a été faite par un inventaire par échantillonnage.  

L’inventaire  des espèces tutrices a été effectué dans 10 placettes de 50m de long sur 20m 

de large, soit 1 ha par toposéquence par site. Cette taille de l’échantillon se référant aux 

aires minimales trouvées pour les forêts humides de Madagascar (0,9 ha par Rabevohitra 

en 1995 et 1,3 ha par Rajoelison en 1997). L’inventaire des espèces compagnes ont été 

réalisé moyennant des placettes circulaires de 4m de rayon autour des pieds cibles de 

Tsiperifery. Ces derniers sont composés de 24 individus parmi les 179 individus marqués 

pour la morphométrie. 

L’étude de la structure de la population a utilisé le même dispositif 

d’échantillonnage que celui pour l’inventaire des tuteurs. La toposéquence a été utilisée 

comme critère de stratification par site étant donné que les sites ont été sélectionnés afin de 

représenter l’état de conservation de l’habitat et la présence d’exploitation de Tsiperifery. 

Les individus adultes ont été recensés et distingués en fonction des morphotypes. 

Les données obtenues ont été traitées dans Excel et avec le package « stats » de R. 

Ces travaux ont pu être réalisés avec l’appui finanacier de différents organismes de 

recherches : 

- le FOFIFA ou le CENRADERU (Centre National de Recherches 

Appliquées au développement Rural) à travers l’autorisation d’utiliser des heures de travail 

pour la thèse de 2013 à 2017 ; 
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- le CIRAD (Centre de coopération internationale en recherche agronomique 

pour le développement) par le biais de l’action incitative n°1 (AI1) en 2014, 2015 et 2016 

qui vise le renforcement des capacités scientifiques des pays du Sud à travers un soutien aux 

doctorants a financé les travaux de collecte de données et les inscriptions à l’Ecole 

Doctorale ; 

- le PARRUR (Partenariat et recherche en mileu rural) à travers le projet 

Innovépices en 2014 qui permis de réaliser les premières prospections sur terrain ; 

- le Gouvernement français à travers les Bourses du Gouvernement Français 

(BGF), d’aide à la mobilité des chercheurs doctorants et post-doctorants malgaches, a 

financé un stage sur l’utilisation du logiciel R pour les traitements de données au sein de 

l’UMR AGAP du CIRAD à Montpellier en 2015 ; 

-  la Fondation Internationale pour la Science (IFS) via une bourse d’étude   a 

financé  les travaux de terrain, d’analyses génétiques et de production de manuscrit de 

thèse de 2016 à 2017. 

La démarche méthodologique utilisée  pour la conduite de cette étude est cohérente. 

Elle est basée sur différentes définitions de la diversité biologique (Figure 3) : diversité 

morphologique, diversité génétique, diversité du cycle phénologique et diversité 

écologique.   
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Figure 3. Schéma fédérateur de la démarche méthodologique. 
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CHAPITRE I : CARACTERISATION DE LA 
DIVERISTE MORPHOLOGIQUE ET GENETIQUE 

DE TSIPERIFERY 

1. INTRODUCTION 

Le poivre sauvage à queue de Madagascar (Tsiperifery) appartient au genre Piper de 

la famille des PIPERACEAE. La taxonomie du genre, de répartition pantropicale, est 

reconnue comme délicate, et ce pour plusieurs raisons : 

• Les fleurs sont de petite taille et difficilement préservées en herbier (Trelease et 

Yuncker, 1950 ; Burger, 1971) 

• Les espèces ont une grande plasticité végétative et on observe souvent un important 

dimorphisme foliaire chez les individus 

• Le genre comprend de nombreuses espèces dioïques, particulièrement dans les Piper 

lianescents, chez les espèces africaines et asiatiques (Blanc, 1996 ;  Cheng, 1999). 

Les descriptions ne concernent souvent que les pieds femelles ou alors l’espèce est 

décrite dans son ensemble, sans qu’il ne soit fait mention de son caractère dioïque. 

La raison en est que les taxonomistes n’ont souvent eu à disposition que des 

spécimens d’un seul sexe (Blanc, 1996) - à priori femelle avec des fruits -, ou que le 

matériel de comparaison à leur disposition était incomplet (Balle, 1942). 

La taxonomie de ce genre est donc souvent lacunaire et la dernière tentative de 

révision mondiale remonte au début du vingtième siècle (De Candolle, 1923). Dans 

plusieurs régions, de nouvelles classifications régionales ont été proposées  (Jaramillo, 

2008). A Madagascar, la famille des PIPERACEAE n’a pas été abordée dans le cadre de la 

Flore (Humbert, 1935), et les derniers traitements taxonomiques publiés remontent 

également aux travaux de De Candolle (1918; 1923). Une équipe du Missouri Botanical 

Garden a entrepris une révision des Piper malgaches, mais leurs résultats n’ont pour l’heure 

fait l’objet que d’une communication sous forme de poster (Manjato et al.,  2010) et ne 

propose qu’une classification provisoire, basée sur les caractères des pieds femelles 

(position de l’inflorescence, présence de pédicelles), et sur des caractères végétatifs 

(épaisseur, nervation et pubescence des feuilles), laissant donc de côté les caractères des 

inflorescences mâles. 

Le désordre de la taxonomie du genre Piper à Madagascar et dans l’ouest de l’Océan 

Indien explique le flou qui règne au niveau commercial : le poivre sauvage à queue 
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« endémique » de Madagascar et le poivre sauvage à queue « endémique » de l’île de la 

Réunion (poivre de Bourbon) sont par exemple rapportés par De Candolle (1923) et 

Manjato et al. (2010) à une seule espèce : Piper borbonense. Si cette classification est 

retenue, la qualification de ces deux produits en tant qu’endémiques de leurs pays 

respectifs, très utilisée dans la publicité de vente d’épices en ligne, induisent en erreur les 

consommateurs. De plus, ce flou sur la taxonomie explique le fait que Tsiperifery, un 

produit de cueillette,  soit exporté en tant que produit agricole au même titre que le poivre 

noir (Piper nigrum) (Raharijaona, 2015). Ces deux exemples, montrent l’impact de cette 

taxonomie lacunaire sur la valorisation et la gestion durable de cette ressource. 

Dans l’objectif de valoriser et de gérer durablement cette ressource, le premier 

chapitre de ce travail vise à caractériser la diversité morphologique et génétique qui se 

cache derrière l’appellation « Tsiperifery ». Sur le plan morphologique, le principal défi sera 

de déjouer les pièges tendus par la dioécie, pour aboutir à une description et une 

classification des principaux morphotypes rencontrés à Madagascar. Sur le plan génétique, 

nous nous efforcerons de proposer une première classification phylogénétique des Piper à 

queue, et de les situer par rapport aux espèces déjà étudiées ailleurs. Nous confronterons 

ensuite les deux classifications. 

Cette stratégie  qui associe l’étude morphologique et moléculaire a déjà été utilisée 

par Borstein et al. (2014) et  Sudmoon et al. (2011) dans la publication de nouvelles espèces 

de Piper. Ainsi, cette caractérisation de la diversité combinant les caractères 

morphologiques et génétiques constitue une base solide  pour la révision taxonomique de 

Tsiperifery.  

2. MATERIELS ET METHODES 

L’objectif est de déterminer si tous les individus dénommés Tsiperifery peuvent être 

repartis dans des classes morphologiques et génétiques. Pour ce faire, ont été effectuées : 

- une classification basée sur les critères morphologiques,  

- une classification basée sur les critères génétiques, 

- une analyse de la correspondance entre les groupes issus de ces classifications. 
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2.1. Caractérisation de la diversité morphologique 

2.1.1. Collecte de données 

2.1.1.1. Système et dispositif d’échantillonnage 

Afin d’assurer la représentativité de  la variabilité morphologique de la plante, 

l’échantillonnage a été focalisé sur des échantillons choisis pour représenter au mieux le 

spectre de la diversité (Rakotondralambo, 2006). Le choix des échantillons a été fait de 

façon à avoir une représentation équivalente des individus par rapport à deux critères 

déduits de la clé d’identification de Manjato et al. (2010) : l’épaisseur de la feuille et la 

forme des fruits. Nous nous sommes efforcés d’obtenir une taille d’échantillons 

statistiquement représentative dans chaque site d’étude. 

Ainsi, au total 179 individus de Tsiperifery ont été sélectionnés et marqués dans les 

sites d’Anorana, Beforona, Sandrangato, Tsiazompaniry et Kianjavato. Le nombre 

d’échantillons par site varie de 34 à 41 (Tableau 4). Le marquage a été effectué par une 

numérotation sur le tuteur de chaque individu de Tsiperifery. Ces numéros précédés de 

l’acronyme de chaque site  ont servi de référence pour l’identité des pieds ainsi que des 

échantillons issus de ces pieds (Photo 4). 

 

Photo 4. Echantillons d’herbier (b) et de fruit (c) collectés sur l’individu n° 28 (a) à 
Tsiazompaniry. 

Tableau 4. Nombre d’échantillons par site  pour la classification morphologique 

Site Anorana 
(ANR) 

Tsiazompaniry 
(TZP) 

Beforona 
(BFN) 

Sandrangato 
(SDG) 

Kianjavato 
(KJT) Total 

Classification 
morphologique 34 34 35 35 41 179 
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Des échantillons de rameaux, de fleurs et de fruits ont été collectés pour l’étude de la 

vaariabilité morphologique.  Les échantillons fertiles ont été déposés à l’herbier TEF du 

FOFIFA. Les échantillons de fleurs et de fruits ont été également conservés en alcool dans 

la carpothèque de cet herbier.  

2.1.1.2. Morphométrie 

Les données utilisées pour la caractérisation de la diversité morphologique ont été 

obtenues par la morphométrie. Elle a été effectuée sur 27 descripteurs quantitatifs et 

qualitatifs localisés sur la feuille, l’inflorescence et l’infrutescence (Tableau 5). Ils ont été 

sélectionnés à partir des clés d’identification et descriptions réalisées sur le genre Piper 

dans le monde, entre autre : 

- The Malagasy species of Piper (Manjato et al., 2010) 

- Piperacearum clavis analytica (De Candolle, 1923) 

- Flora of China : genus Piper ( Cheng et al., 1999) 

- Revision of Piper (Piperaceae) in the New World(Tebbs, 1993) 

- Phylogeny and patterns of floral diversity in the genus Piper (Piperaceae) (Jaramillo 

et al., 2001) 

- Piper peltatifolium, a new species of Piperaceae from Hainan, China (Chao-Yun et 

al., 2015) 

Les descripteurs qui constituent des critères communs aux Tsiperifery n’ont plus été 

considérés, entre autres : le port et la présence de pédicelles. D’autres descripteurs n’ont pas 

pu également être observés faute d’équipements appropriés. 

Onze descripteurs ont fait ainsi l’objet d’observations quantitatives. Cela a permis 

d’évaluer les variations de la taille des organes à travers des mensurations. Des observations 

qualitatives ont été effectuées sur 16 descripteurs pour évaluer la variation de forme. Leur 

valeur est ainsi illustrée par les différentes modalités pouvant être observées sur cette forme 

(cf Tableau 5). 

Pour limiter l’effet du facteur âge sur les variations de taille et de forme, les 

observations ont été effectuées sur des organes de même âge : 

- Sur des feuilles collectées au niveau du troisième nœud à partir de la base du rameau 

- Sur des inflorescences mâles à maturité reconnaissables par des sacs polliniques 

déhiscents 

- Sur des inflorescences femelles sur lesquelles les stigmates sont bien développés 
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- Sur des infrutescences mures avec des baies de couleur rouge orangé. 

Tableau 5. Descripteurs sélectionnés sur les organes aériens de Tsiperifery pour 
la classification morphologique. 

  Observation quantitative Observation qualitative 

Organe Descripteur Code Descripteur Code Modalité 

F
eu

ill
e 

Longueur du pétiole LP 
Epaisseur du limbe Ep 

Membraneuse, 
moyenne, coriace 

Pubescence de la face supérieure PbS Pubescent, glabre 

Longueur du limbe LL 

Pubescence de la face inférieure PbI Pubescent, glabre 

Dissymétrie De l'insertion Du 
Limbe Au Pétiole Des Deux 
Cotés 

SB 
Symétrique, 
dissymétrique 

 Largeur du limbe 
  

lL 
  

Courbure de la base du limbe BL Cordée, oblique 

Forme De l'apex FA Obtus, aigu 

Proéminence des nervures 
secondaires 

PNI 
Inférieure, 
supérieure, 2 faces 

 Nombre de nervures 
secondaires 

  

 nbNII 
Proéminence de la nervure 
primaire 

PNII 
Inférieure, 
supérieure, 2 faces 

Réticulation Rt Dense, éparse 

In
flo

re
sc

en
ce

 

Longueur du 
pédoncule 

LPd Pubescence du pédoncule PbPdFl Pubescent, glabre 

Diamètre du rachis DR 
Densité des fleurs sur le rachis 
des inflorescences mâles 

FD Eparse, serré 

Longueur du rachis LR 
Orientation de la déhiscence des 
sacs polliniques 

  

DSP 
  

Apicale, 
longitudinale 

  
Nombre de 
ramification  du 
stigmate 

NS 

In
fr

uc
te

sc
en

ce
 

Longueur du 
pédicelle 

LPc 
Pubescence du pédoncule PbPdFr Pubescent, glabre 

Pubescence du pédicelle PbPc Pubescent, glabre 

Diamètre du 
pédicelle 

DPc Forme de la base du pédicelle FPc Droit, protubérant 

Hauteur de la baie HB Forme de la baie FB Globuleuse, ovoïde 

Diamètre de la baie DB Taille de la baie TB Petite, grosse 

 

Les observations ont été faites en trois répétions sur chaque individu. 537 

enregistrementsont été ainsi obtenus pour chaque descripteur. Les observations quantitatives 

ont donné lieu à des valeurs quantitatives tandis que les observations qualitatives sont 

représentées par des modalités (Tableau 5). Il y a des données manquantes dans la mesure 
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où des organes sont absents (cas de l’infrutescence pour les pieds mâles) ou n’ont pas pu 

être collectés durant les périodes de collecte d’échantillons sur terrain. Ces derniers 

concernent surtout l’inflorescence et l’infrutescence. 

2.1.2. Traitements et analyses des données 

Le traitement des données et les analyses statistiques ont été effectués avec le 

logiciel R. Etant donné que la plupart des analyses et tests statistiques usuels ne peuvent pas 

être appliqués à des jeux de données avec des valeurs manquantes, les deux étapes suivantes 

ont été entreprises pour résoudre ce problème : 

- d’abord les données ont été triées et séparées en 2 jeux selon le sexe de 

l’individu afin que les valeurs des variables spécifiques au sexe ne soient pas considérées 

comme des valeurs manquantes dans le sexe opposé (les descripteurs sur l’infrutescence et 

le nombre de carpelles pour les individus mâles ; et la densité des fleurs et la déhiscence des 

sacs polliniques pour les individus femelles). Deux sous-populations ont été ainsi obtenues: 

une sous-population « mâle » et une sous-population « femelle ». La sous-population mâle 

regroupe 118 pieds mâles, qui avec les observations répétées 3 fois par individus, donne lieu 

à 354 enregistrements. Elle est caractérisée par 19 descripteurs sélectionnés sur la feuille et 

l’inflorescence mâle. Quant à la sous-population femelle, elle est composée de 61 individus 

femelles, donc avec 183 enregistrements et 24 descripteurs localisés sur la feuille, 

l’inflorescence femelle et l’infrutescence. 

- ensuite, les valeurs manquantes dans les deux sous-populations ont été 

estimées avec le package missDMA. C’est un package de R qui permet de gérer les valeurs 

manquantes dans l'analyse multivariée exploratoire en prenant en compte les similitudes 

entre les individus et les relations entre les variables (Audigier et al., 2016). L’utilisation de 

ce package a permis de donner une valeur estimative à 360 valeurs manquantes sur les 4392 

valeurs de la sous-population femelle et à 229 sur 6726 valeurs de la sous-population mâle. 

Une description des individus regroupés sous le nom de Tsiperifery a d’abord été 

réalisée afin de mettre en évidence la diversité morphologique au sein de ce « groupe ». Elle 

est effectuée avec les variables quantitatives : 

- par la  matrice de corrélation qui renseigne à la fois sur la valeur de la 

corrélation (r), le résultat du test de corrélation (p) et les diagrammes de 

dispersion bivariée avec la méthode Pearson pour déterminer la présence ou 

l'absence d'une relation linéaire entre toutes les paires de variable possibles. 
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La visualisation de cette matrice avec R se fait avec le package 

PerformanceAnalytic avec la fonction chart.Correlation 

-  avec les paramètres d’analyse statistique descriptive de distribution des 

données (la moyenne (µ), écart type (Ϭ), coefficient de variation (cv), les 

valeurs minimum (min) et maximum (max)) et par l’analyse de la 

distribution de chaque variable quantitative moyennant le test de Shapiro 

Wilk. C’est un test d’écart à la normalité dont la commande sous R est 

shapiro.test(x), 

La mise en évidence de la diversité morphologique à travers l’existence de groupes 

morphologiques a été ensuite effectuée avec l’analyse factorielle de données mixtes 

(AFDM). Cette méthode statistique multivariée a permis à la fois de considérer des données 

avec des variables quantitatives et qualitatives (données dites mixtes) en tant qu’éléments 

actifs d’une même analyse factorielle (Pagès, 2004), de prendre en compte la structure des 

groupes dans le calcul des distances et l’équilibre de l'influence de chacune des données 

(Escofier et Pagès , 1998). Elle généralise l’ACP et l’ACM. L’AFDM est réalisée avec 

FactomineR, un package de R dédié et adapté à l'analyse mutlivariée; (Lê et al., 2008 ; 

Husson et al.,  2010). 

Les résultats de l’AFDM ont été ensuite perfectionnés avec une classification 

hiérarchique sur composante principale (HCPC) afin de matérialiser le regroupement. La 

HCPC permet également de faire une description des classes obtenues par les descripteurs 

via la commande «reshcpc$desc.var » dans R. Pour les descripteurs à valeurs qualitatives, 

la description est effectuée d’une part par le lien de chaque descripteur aux découpages en 

classes moyennant le test de Chi2 et par le lien de chaque classe avec une modalité de 

descripteur, et d’autre part par  le pourcentage des individus de la classe correspondant à 

une modalité  (mod/cla). Pour les descripteurs à valeurs quantitatives, la description est 

obtenue également par le lien de chaque descripteur aux découpages en classes mais 

moyennant le rapport de corrélation entre un descripteur quantitatif et l’ensemble des 

descripteurs de la classe (Eta2) et par la moyenne (µ) de chaque descripteur de chaque 

classe. Aussi, seuls les descripteurs étroitement liés  aux découpages en classes ont été 

retenus afin de mettre en évidence la formation des groupes ainsi que les critères 

morphologiques distinctifs. Il s’agit des descripteurs qualitatifs dont la valeur de p du test de 

chi2 est inférieure à 0,001 et des descripteurs quantitatifs dont le rapport de corrélation Eta2 

est inférieur à 0,3. 
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D’abord, une classification basée sur des critères sur la feuille a été effectuée avec 

l’ensemble des données. Cette démarche s’appuie sur 2 principes : 

- du point de vue statistique, la classification basée sur les variables de la feuille a 

d’abord été testée significativement non liée au sexe des individus. 

- du point de vue botanique, des systématiciens même dans des études anciennes sont 

arrivés à démontrer la possibilité de classer des espèces avec des critères foliaires (De 

Candolle, 1819 ; De Candolle, 1868 ;  Mouton, 1976 ; Ranaivoson, 1986). De plus récentes 

révisions taxonomiques dans le genre Piper et des descriptions de nouvelles espèces 

utilisent des critères foliaires (Jaramillo et al., 2001; Smith et al., 2008 ; Manjato et al., 

2010; Tepe et al., 2014).  

Ensuite, les 2 sous-populations ont fait séparément l’objet de classifications qui ont 

été basées sur les descripteurs des organes reproducteurs. Les descripteurs de la feuille n’ont 

plus été considérés pour éviter la redondance dans les 3 classifications. Ainsi, la 

classification de la sous-population femelle a été effectuée avec 5 descripteurs recueillis sur 

l’inflorescence (longueur du pédoncule, longueur du rachis, largeur du rachis, nombre de 

stigmates et pubescence du pédoncule) et 7 descripteurs sur l’infrutescence (longueur du 

pédicelle, largeur du pédicelle, pubescence du pédoncule, pubescence du pédicelle, forme 

de la base du pédicelle, forme de la baie, taille de la baie). La classification de la sous-

population mâle a été réalisée avec les 6 descripteurs de l’inflorescence mâle (longueur du 

pédoncule, pubescence du pédoncule, longueur du rachis, largeur du rachis, densité des 

fleurs sur le rachis et orientation de la déhiscence des sacs pollinique) (cf Tableau 3). Cette 

méthode a été entreprise dans le but de décrire  les classes morphologiques avec des critères 

sur les organes reproducteurs.  Ces critères sont des critères privilégiés en botanique dans le 

système de classification linnéenne (Mouton, 1976). 

La correspondance entre les classes obtenues des 3 classifications a été effectuée par 

une analyse de correspondance. Elle a alors permis de décrire chaque classe morphologique 

ou morphotype par les valeurs des descripteurs caractéristiques de chaque morphotype. Les 

valeurs des descripteurs quantitatifs ont été représentées par la moyenne (µ) tandis que 

celles des descripteurs qualitatifs ont été illustrées par les modalités. 

2.2. Caractérisation de la diversité génétique 

La caractérisation de la diversité génétique au sein de Tsiperifery a été réalisée 

d’abord à travers une classification au sein de Tsiperifery ou « intra –Tsiperifery », et 

ensuite à travers le positionnement de Tsiperifery au sein d’un choix de Piper des régions 
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tropicales. La caractérisation a été effectuée à partir de l’analyse du génome chloroplastique 

(cpDNA) et du génome nucléaire (nDNA). 

2.2.1. Collectes de données 

2.2.1.1. Collecte de matériel végétal 

Les échantillons de feuilles ont été prélevés sur les 179 individus marqués repartis 

dans les 5 sites d’étude (Anorana, Tsiazompaniry, Beforona, Sandrangato et Kianjavato) à 

raison de 34 à 41 pieds par site, qui ont fait l’objet de la morphométrie. Des feuilles jeunes 

se trouvant sur les 2 derniers nœuds du rameau, indemnes de maladies et de trace de 

parasites (fumagines, mousses, vers,…) ont été ciblées. 

La conservation de ces échantillons posait des problèmes au début mais a été par la 

suite résolue en renouvelant quotidiennement le silicagel durant les missions de terrain ou 

en conservant les rameaux foliaires dans des journaux humides puis par congélation à – 4°C 

jusqu’aux manipulations (extraction).  

2.2.1.2. Extraction d’ADN  

L’extraction d’ADN a été basée sur le protocole de Doyle et al. (1987) (Annexe 7) 

sur des feuilles fraîches, qui a été modifié pour Tsiperifery. Ce protocole comprend les 

phases suivantes :  

- la phase de broyage qui consiste à détruire les membranes cellulaires,  

- la phase d’incubation qui vise à séparer les phénols et les protéines,  

- la phase de précipitation qui permet d’obtenir l’ADN sous forme de précipitation 

(culot),  

- la phase de lavage qui revient à éliminer le surnageant, à récupérer le culot d’ADN 

et à le dissoudre dans de l’eau distillée pour injection 

La solution d’ADN a été mise au réfrigérateur (+ 4°C) pendant au moins 12 heures 

avant utilisation. La vérification de la quantité d’ADN   a été faite sur gel d'agarose 0,8%  

qui permet la visualisation de la présence d’ADN sous forme de bande. 

2.2.1.3. Amplification par PCR 

L’amplification a été effectuée sur la région ITS du génome nucléaire et la région 

psbJ-petA du génome chloroplastique. Ces régions ont été utilisés par Jaramillo et al. 

(2008) pour l’étude phylogénétique du genre Piper des zones tropicales, en suivant la 

technique de réaction de polymérisation en chaîne ou Polymerase Chain Reaction (PCR). 
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C’est une méthode basée sur la multiplication sélective de séquences d’ADN cibles 

moyennant un procédé d’amplification moléculaire qui mime le processus naturel de 

synthèse de l’ADN. Elle consiste à la réplication « in vitro » d’un fragment d’ADN cible  qui 

est délimitée par deux amorces « sens et anti-sens ». Il s’agit d’une répétition de cycles dont le 

nombre de cycles varie selon le protocole, l’espèce et les amorces utilisées. (Weising et al., 

2005). Elle permet d’avoir une bonne quantité d’ADN.  

Chaque cycle utilise un mélange de réactifs : eau distillée stérile, tampon 10X, dNTP 

20 mM, les amorces, MgCl2, BSA, et la Taq polymérase et est constituée de trois phases 

thermostatiques : la dénaturation, l’hybridation ou fixation des amorces et l’élongation ou 

polymérisation. 

Pour l’amplification par PCR de la région ITS, le paire d’amorces utilisée est LEU1-

ITS4 (Baldwin, 1992 ; Baldwin, 1993). La région psbJ-petA a été amplifiée en utilisant les 

amorces petA-IGSF et psbJ-IGSF (Prince, 2015). Les produits de la PCR ont été néttoyés 

grace à l’AccuPrep PCR purification Kit (Bioneer Inc., Deajeon, Corrée du Sud) et 

QIAquick PCR purification kit (Qiagen Inc.), qui sont des solutions de nettoyage à base 

d’enzymes qui permettent d’éliminer les résidus d’amorces et de dNTP. 

L’extraction et l’amplification ont été réalisées au laboratoire de Biologie 

Moléculaire du DP Forêts et Biodiversité sis dans l’enceinte du FOFIFA –DRFGRN à 

Ambatobe Antananarivo. 

2.2.1.4. Séquençage d’ADN 

Le séquençage a été effectué par GENOSCREEN, une société de services 

scientifiques en génomique, microbiologie moléculaire et bio informatique. Cette société est 

le prestataire de service habituel en séquençage du laboratoire de biomoléculaire du DP 

Forêts et Biodiversité. Elle se trouve à Lille, France (Rue du Professeur Calmette). 

Des plaques « mirror » contenant les amorces ont été ainsi envoyées avec les plaques de 

séquençage.  Le séquençage a été effectué selon la méthode de SANGER dans les 2 sens, 

« forward » (sens) et « reverse » (anti-sens) décrite dans l’Annexe 8. Les données des 

séquences ont été obtenues par courriel sous forme de chromatogramme (.AB1) et de 

séquence (.SEQ) dans lesquels chaque base nucléique ou nucléotide de l’ADN correspond à 

un pic de couleur spécifique et universelle. L’adénosine ou « A » est colorée en vert, le 

thymine ou « T » en rouge, le guanine ou « G » en noir et le cytosine ou « C » en bleu. Les 

pics non identifiées sont notés « N » (not identified) et sont colorés en violet (Figure 4). 
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Figure 4. Correspondance entre les pics du chromatogramme et base azoté sur une 

séquence d’ADN. 

Pour des raisons financières, le séquençage a été réalisé sur 43 échantillons à raison de 5 à 

15 par site. Les échantillons ont été sélectionnés de manière à ce qu’un morphotype par site 

soit représenté par au moins deux individus. Le nombre d’échantillons sélectionnés  pour le 

séquençage par site (Tableau 6) varie ainsi en fonction de la présence ou absence des 

morphotypes dans les sites.   

Tableau 6. Nombre d’échantillons par site  sélectionnés pour le séquençage 

Site Anorana 
(ANR) 

Tsiazompaniry 
(TZP) 

Beforona 
(BFN) 

Sandrangato 
(SDG) 

Kianjavato 
(KJT) Total 

Echantillons 
séquencés 9 7 15 7 5 43 

2.2.2. Caractérisation de la diversité génétique « intra- Tsiperifery » 

La diversité génétique au sein de Tsiperifery a été caractérisée à travers la 

description des séquences et les arbres phylogénétiques sur les deux régions des génomes 

nucléaire et chloroplastique (ITS et psbJ-petA). 

2.2.2.1. Description des séquences 

Les séquences ont été d’abord vérifiées manuellement avec le logiciel Bioedit 

(http ://www.mbio.ncsu.edu ). Elle a permis de déterminer la longueur des séquences par le 

nombre total nucléotides qui les composent. 

Elles ont été ensuite alignées avec le logiciel ClustalW (http ://www.ebi.ac.uk ). Cela 

consistait à aligner les séquences sélectionnées les unes sous les autres de manière à 

maximiser le nombre de coincidences entre les nucléotides. Il a pour objectif d’identifier les 

zones de concordance ou de consensus et de localiser les sites variants. Il permet ainsi de 

décrire les séquences sélectionnées. Les séquences des espèces de référence utilisées  pour 

l’alignement sont Piper nigrum, Piper borbonense, ainsi que des séquences d’autres espèces 
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de Piper des régions tropicales listés dans l’Annexe 10 récupérées sur la base de données 

publique Genbank (https ://www.ncbi.nlm.nih.gov/nucleotide) du National Center for 

Biotechnology Information (NCBI).  

32 séquences ITS et 27 séquences psbJ-petA ont été identifiées non exploitables 

après l’alignement des séquences. Ces séquences présentaient beaucoup de bases non 

identifiées (N) et/ou des séquences qui n’avaient pas de zones de consensus avec les espèces 

de référence et les individus échantillonnés et étaient vraisemblablement la conséquence de 

de contaminations. Ces séquences n’ont pas été considérées dans les analyses car elles 

augmentaient artificiellement la diversité inter-individu. En conséquence, 16 individus ont 

été utilisés pour l’analyse des séquences chloroplastiques et 11 pour l’analyse des séquences 

nucléaires (Tableau 7). 

Tableau 7. Nombre de séquences (ITS et psbJ-petA) utilisées pour l’analyse 
phylogénétique par site. 

Site Anorana 
(ANR) 

Tsiazompaniry 
(TZP) 

Beforona 
(BFN) 

Sandrangato 
(SDG) 

Kianjavato 
(KJT) Total 

ITS 2 0 6 0 3 11 

psbJ-petA 2 2 8 2 2 16 

 

2.2.2.2. Construction d’arbres phylogénétiques 

Les arbres phylogénétiques ont été construits avec la méthode des Unweighted Pair 

Group Method with Arithmetic mean (UPGMA). Cette méthode permet la transformation 

d’une matrice de distance en un arbre enraciné. La matrice fournit l’ensemble des distances 

entre toutes les paires de nucléotides. L’algorithme fonctionne par itérations successives, 

qui réduisent progressivement la taille de la matrice. Les éléments séparés par la plus faible 

distance  sont ainsi associés dans l’arbre.  Elle a été effectuée avec le logiciel Darwin 7 

(http ://darwin.cirad.fr ) avec 500 répétitions. Ce logiciel considère les zones de délétions en 

tant que des sites variants après alignement des séquences (Perrier et al., 2003). 

La robustesse des arbres phylogénétiques ainsi que des branches a été évaluée par le 

test de Boostrap. Ce test  consiste à échantillonner les positions de l’alignement pour 

relancer la construction phylogénétique de façon itérative puis de comparer les résultats 

obtenus après plusieurs répétitions (n =500). Ce test donne le pourcentage d’arbres sur 

lesquels  les regroupements des individus sont identiques sur les  répétitions effectuées.  Les 
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nœuds sont robustes lorsqu’ils sont identiques dans au moins 50% des répétitions. Les 

valeurs de nœuds supérieures à 0,5 sont présentées sur les arbres phylogénétiques. 

En plus des séquences utilisées comme références lors de l’alignement et comme 

« out group »  lors de la construction des arbres phylogénétiques de Tsiperifery, d’autres 

séquences d’autres espèces de Piper des régions tropicales (Afrique, Asie et Amérique 

latine) ont été ajoutées aux séquences des quatre morphotypes de Tsiperifery pour construire 

l’arbre phylogénétique des Piper tropicaux. Ces séquences ont été également récupérées sur 

la base de données publique Genbank (https ://www.ncbi.nlm.nih.gov/nucleotide)  du 

NCBI. Les espèces présentant un port en liane et des baies pédicellées ont été sélectionnées. 

Elles sont listées dans l’annexe 10. 

L’intégration des séquences de Tsiperifery au sein de l’arbre phylogénétique des 

Piper tropicaux a permis de définir la position de Tsiperifery par rapport aux autres Piper 

déjà décrites. Elle a ainsi permis d’identifier s’il y a des espèces qui sont génétiquement 

similaires ou proches de Tsiperifery, de déterminer si Tsiperifery est endémique ou non et 

de définir la position taxonomique des morphotypes.   

2.3. Analyses des liens entre  les groupes morphologiques 

(morphotypes) et  les groupes génétiques (clades) 

Le fait que les séquences utilisées pour la classification génétique ont été prélevées 

sur des individus sélectionnés sur les 179 individus objets de la morphométrie a permis 

d’identifier les relations entre les morphotypes et les clades.  Le test de corrélation a été 

effectué par l’analyse de la variance de la répartition des individus dans chaque morphotype 

et chaque clade. L’analyse de la variance a été réalisée avec la formule aov 

(morphotype~clade,) du package stats dans R. Elle a également permis de déduire la 

correspondance entre les morphotypes et les clades.  

3. RESULTATS ET INTERPRETATIONS 

3.1. Caractéristiques de la diversité morphologique au sein de 

Tsiperifery 

3.1.1. Tendances générales de la diversité des descripteurs quantitatifs et 

de leur corrélation 

Les matrices de corrélation des sous-populations femelle et mâle (Figures 6 et 7) 

illustrent : 
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-  Les valeurs minimales et maximales  de chaque descripteur sur les axes 

-  Les descripteurs sur la diagonale 

- Les scatter plots (nuage de points) avec la courbe de tendance en bas de la 

diagonale 

- Les coefficients de corrélation (chiffres) et les niveaux de significativité (étoiles), 

en haut de la diagonale  sur lesquels chaque niveau de significativité est associé à un 

symbole (valeurs de :(0,001 ; 0,01 ; 0,05 ; 0,1) <=> symboles (“***”, “**”, “*”, “.”, " “)). 

Les valeurs des coefficients de corrélation (r) entre les descripteurs des sous-

populations mâle et femelle associées aux niveaux de significativité de la corrélation 

mettent en évidence de fortes corrélations entre les descripteurs au niveau de la feuille, de 

l’inflorescence et de l’infrutescence.   

Pour la sous-population femelle (Figure 5), le coefficient de corrélation entre  les 

dimensions du limbe (LL et lL) est de 0,57 indique une forte corrélation positive. La largeur 

du limbe (lL) est également positivement corrélée avec la longueur du pétiole (LPt) (r = 

0,31).  Ces résultats traduisent que les feuilles avec de large limbe sont pourvues de pétiole 

plus long. Au niveau de l’inflorescence, une forte corrélation négative est détectée entre le 

diamètre du rachis (lR) et le nombre de stigmate (NS) (r = -0,41 et p ~ 0,001) indiquant que 

les inflorescences plus minces possèdent des fleurs avec des stigmates plus ramifiés. Sur 

l’infructescence, la longueur du pédicelle (LPc) est négativement corrélé avec son diamètre 

(DPc) (r = -0,20), la hauteur (HB) (r = -0,25) et le diamètre de la baie (DB) (r =-0,22) tandis 

que la hauteur et le diamètre de la baie sont positivement corrélés (r= 0,59). Les individus à 

pédicelles longs ont alors des fruits plus petits et les individus à pédicelles courts ont des 

baies plus grandes. Ces corrélations négatives peuvent être expliquées par le fait que 

pédicelles longs absorbent une bonne partie de la nutrition au détriment des fruits qui 

n’arrivent pas à se développer à un niveau optimal et vice-versa. 
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Figure 5. Matrice de corrélation des variables quantitatives  de la sous-population femelle 

de Tsiperifery obtenue avec la fonction chart.Correlation dans R. 

Pour la sous-population mâle (Figure 6), les dimensions du limbe (LL et lL) sont 

positivement corrélées (r = 0,57 et p ~ 0,001). De même, la largeur du limbe (lL) présente 

des corrélations fortement positives avec la longueur (LPt) (r = 0,31 et p ~ 0,001). Ce 

résultat est le même que celui trouvé pour les pieds femelles où les feuilles avec un large 

limbe sont pourvues d’un pétiole plus long. Par contre, les coefficients de corrélation entre 

le nombre de nervures secondaires (nbNII), la longueur (r = 0,23 et p ~ 0,01)  et la largeur (r 

= 0,24 et p ~ 0,001) du limbe (LL et lL) indiquent corrélations positives hautement 

significatives. Par conséquent, plus le limbe est large, plus les nervures secondaires sont 

nombreuses et vice versa. Ce résultat reflète le rôle de la  nervation dans le développement 

du limbe car c’est au niveau des nervures que se situe l'essentiel des tissus conducteurs de 

sève: le xylème qui apporte l'eau et les minéraux des racines jusqu'aux feuilles et le phloème 
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qui déplace la sève. En effet, plus d’éléments nutritifs arrivent aux des feuilles qui disposent 

de plus de nervures. Des corrélations hautement significatives (p ~ 0,001) ont été 

observées sur l’inflorescence: la longueur du rachis (LR) présente des corrélations positives 

avec la longueur du pédoncule (LPd) (r= 0,27) et le diamètre du rachis (DR) (r= 0,26) ; ce 

dernier est négativement corrélé avec la longueur du pédoncule (LPd). Ce résultat indique 

que les inflorescences à longs pédoncules ont des rachis plus minces et vice versa.  Cette 

corrélation peut également être expliquée par le fait que pédoncules longs absorbent une 

bonne partie de la nutrition au détriment des rachis d’inflorescences qui n’arrivent pas à se 

développer à un niveau optimal et vice-versa. 

 

Figure 6. Matrice de corrélation des variables quantitatives  de la sous-population mâle de 

Tsiperifery obtenu avec la fonction chart.Correlation dans R. 

 

L’analyse de la distribution de chaque variable quantitative (Tableau 8) moyennant 

le test de Shapiro Wilk (significatif pour p ˂ 0,05) montre que la distribution des variables 
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quantitatives prises sur les organes aériens ne suit pas la loi normale sauf pour la longueur 

du limbe (LL) de la sous-population mâle (p = 0,384). Ce test a alors mis en évidence une 

grande diversité morphologique au sein de Tsiperifery.  

Tableau 8. Paramètres d’analyse statistique descriptive de la distribution des 
descripteurs quantitatifs des sous-populations femelles et mâles et femelles de 
Tsiperifery.  

sous 

pop 
organe variable 

µ 

(mm) 
ϭ cv (%) 

max 

(mm) 

min 

(mm) 

p (test de 

Shapiro Wilk) 

femelle 

feuille 

LPt 7,0 4,5 63,8 31 3 < 2,2e-16 

LL 100,2 24,9 24,9 193 14 0,0003392 

lL 39,9 8,9 22,4 77 23 0,0005019 

nbNII 7 1,2 17,9 13 5 1,67E-14 

fleur 

LPd 10,6 2,7 25,3 18 4 0,01449 

LR 25,1 6,8 27,0 52 8 7,34E-05 

DR 4,3 1,1 25,5 9 3 4,76E-12 

NS 4 0,5 14,5 5 3 < 2,2e-16 

fruit 

LPc 6,7 4,3 64,4 27 2 < 2,2e-16 

DPc 1,2 0,3 26,6 2 1 < 2,2e-16 

HB 5,2 0,7 13,1 7 4 1,64E-12 

DB 3,9 0,6 14,7 5 3 6,61E-14 

mâle 

feuille 

LPt 6,4 3,0 46,8 23 2 < 2,2e-16 

LL 103,7 20,4 19,7 171 49 0,384 

lL 40,0 8,9 22,3 71 20 0,01091 

nbNII 6 1,4 21,9 13 5 < 2,2e-16 

fleur 

LPd 10,6 3,5 32,7 25 4 2,62E-16 

LR 42,3 8,5 20,0 59 20 0,0003829 

DR 3,6 0,6 16,0 5 2 < 2,2e-16 

 

Les paramètres d’analyse statistique de  distribution de chaque descripteur 

quantitatif (Tableau 8) illustrent également cette grande diversité. Parmi les 13 descripteurs 

quantitatifs de la sous-population femelle, le nombre de stigmates (NS), le diamètre et la 

hauteur de la baie (DB et HB) sont les seuls descripteurs ayant un coefficient de variation 

(cv)  inférieur à 15% et tous les descripteurs quantitatifs de la sous-population mâle ont un 

coefficient de variation élevé (>15%). De même, l’amplitude entre les valeurs maximales et 
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minimales est très élevée.  Par conséquent, les moyennes ne caractérisent pas les 

descripteurs. 

Néanmoins, les moyennes (µ), les valeurs minimales (min) et maximales (max) de la 

longueur du rachis (LR) de la sous-population femelle (respectivement de 25,1mm ; 52mm ; 

8mm) sont inférieures à celles de  la sous-population mâle (respectivement de 42,3mm ; 

59mm ; 20mm).  De même, les moyennes, les valeurs minimales et maximales du diamètre 

du rachis (DR)  de la sous-population femelles (respectivement de 4,3mm ; 9mm ; 3mm)  

supérieures à celles de  la sous-population mâle (respectivement de 3,6mm ; 5mm ; 2mm). 

Ceci indique que les inflorescences sont plus longues et plus minces sur les individus mâles. 

En effet, chez Tsiperifery, les ovaires immergés dans le rachis augmentent la largeur du 

rachis et le fait que ce dernier se développe avec le développement de l’ovaire et 

l’apparition des pédicelles explique qu’il soit encore plus court au stade de l’inflorescence. 

Ce fait est également observé chez des espèces de Piper asiatiques (Cheng et al., 1999). 

La grande variabilité au niveau de la taille du limbe observée sur les Piper africains 

(Balle, 1942) est aussi observée dans nos données. La dimension du limbe varie de 14 à 193 

mm de long (LL) sur 23 à77 mm de large (lL) pour la sous-population femelle et de 49 à 

171 mm sur  20 à 71mm pour la sous-population mâle. L’écart entre les valeurs maximale et 

minimale de la longueur du pétiole (LPt) est également très grand. 

La variabilité des descripteurs qualitatifs est caractérisée par les différentes 

modalités que peuvent présenter ces descripteurs (cf Tableau 5) à travers les formes, la 

pubescence, l’épaisseur et la densité. Elle illustre également l’existence d’une diversité au 

sein du groupe.  

Ces résultats justifient la nécessité de tenter une classification au sein du groupe 

Tsiperifery. 

3.1.2. Classes issues de la diversité moprhologique ou morphotypes 

3.1.2.1. Classes issues de la  diversité morphologique de la feuille 

L’AFDM avec tous les descripteurs identifiés sur la feuille a permis de présenter 

34% et 64% de la variabilité des individus respectivement par les 2 et les 5 premiers axes 

(cf Annexe 11).  La description des variables issue de la classification hiérarchique du 

résultat de cette AFDM a montré que les descripteurs quantitatifs ont un rapport de 

corrélation (Eta2) inférieur à 0,3 (Tableau 9). Les descripteurs quantitatifs ne sont pas ainsi 

significativement liés au découpage en classes. Par contre, une valeur de p largement 
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inférieure à 0,05 du test de corrélation (Chi2) entre le découpage en classe et les descripteurs 

qualitatifs montre que ces derniers contribuent significativement au découpage en classe 

(Tableau 9).   

En conséquence, la longueur du pétiole (LPt), la longueur et la largeur du limbe (LL 

et lL) et le nombre de nervures secondaires (NbNII) ne sont pas considérés comme des 

critères distinctifs pour la classification de Tsiperifery.  

Tableau 9. Contribution des descripteurs au découpage en classe basé sur la 
feuille  

Descripteurs 

quantitatifs 

Rapport de corrélation 

(Eta2) 

lL 0,15 

nbNII 0,05 

LPt 0,04 

LL 0,03 

Descripteurs 

qualitatifs 
Test de Chi2 (p 0,05) 

Ep 2,80E-249 

SB 1,91E-81 

PNII 1,71E-78 

FA 5,09E-67 

BL 1,10E-42 

Rt 2,23E-36 

PbI 8,96E-27 

PbS 2,13E-19 

 

L’AFDM effectuée avec seulement les descripteurs qualitatifs a permis une 

meilleure représentativité de la variabilité des individus sur les premiers axes de l’AFDM.  

Les deux et cinq premiers axes regroupent respectivement 44% et de 76% de cette 

variabilité (cf Annexe 11). L’élimination des descripteurs quantitatifs a alors nettement 

amélioré l’AFDM et ainsi, de confirmer que les descripteurs quantitatifs de la feuille  ne 

sont pas des critères permettant de caractériser la diversité morphologique au sein de 

Tsiperifery.  Ce résultat reflète la grande variabilité de taille observée au niveau du limbe 

foliaire. D’ailleurs, Balle (1942) qualifie cette grande variabilité comme une des principales 

difficultés que présente l’étude des Pipéracées d’Afrique.  
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Figure 7. Projection des individus de Tsiperifery et des  descripteurs de la feuille sur les 2 

premiers axes de l’AFDM. 

 

Figure 8. Classification des individus de Tsiperifery en 4 morphotypes, basée sur les 

descripteurs de la feuille par la méthode HCPC. 
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La projection des individus et des descripteurs sur les 2 premiers axes (Figure 7) 

renseigne sur des formations évidentes des nuages de points autour des modalités de 

l'insertion du limbe au des deux cotés du pétiole (symétrique, dissymétrique) et de 

l’épaisseur du limbe (membraneuse, moyenne, presque coriace et coriace). Ces  

regroupements confirment la contribution significative de ces descripteurs dans la 

classification. 

La classification hiérarchique du résultat de l’AFDM avec les descripteurs qualitatifs 

de la feuille (Figure 8) a mis en évidence la formation de 4 classes distinctes. La description 

de chaque classe par les modalités de ces 8 descripteurs est dans l’Annexe 13. 

Ce qui permet de déduire que les individus regroupés sous le nom de Tsiperifery 

peuvent être classés en 4 morphotypes, dont les critères distinctifs sont observables au 

niveau : 

- de l’épaisseur du limbe 

- de la symétrie et de la courbure de la base du limbe 

- de la forme de l’apex 

- de la proéminence  des nervures secondaires 

- de la densité de la nervation (réticulation) 

- de la pubescence de la face inférieure et supérieure du limbe. 

Les classes 3 et 4 caractérisées par des feuilles coriaces (cor) et presque coriaces 

(pco) correspondent exclusivement à des individus de Beforona (Figure 7 et 8). 

3.1.2.2. Classes issues de la diversdité moprhologiques des organes reproducteurs 

L’analyse factorielle (AFDM) de la sous-population femelle avec les 14 descripteurs 

pris sur les organes reproducteurs contient sur ses 2 premiers axes 46% de la variabilité des 

individus et 73% sur les 5 premiers (Annexe 14). 

Les résultats des tests de contribution des descripteurs au découpage en classes 

(Tableau 10) montrent que : 

- Pour les descripteurs quantitatifs, seuls le diamètre du pédicelle (DPc), le 

diamètre du rachis (DR) et le nombre de stigmates (NS) influent sur le découpage en classes 

- Pour les descripteurs qualitatifs, la pubescence du pédoncule de 

l’inflorescence (PPFl) n’est pas du tout liée au découpage en classes et la contribution de la 

pubescence du pédicelle (PbPc) est moyennement significative pour une valeur de p égale à 

4,01E-04  par rapport aux contributions des autres descripteurs.  
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Il est déduit de ces résultats que le diamètre du pédicelle (DPc), le diamètre du 

rachis (lR),  le nombre de stigmates (NS), la forme du pédicelle (FPc), la taille de la baie 

(TB), la forme de la baie (FFr) et la pubescence du pédoncule de la grappe (PPFr) sont des 

critères distinctifs des organes reproducteurs de la population femelle de Tsiperifery. Ces  7 

critères distinctifs ont été ainsi utilisés pour une classification pour une meilleure 

représentation des individus sur les axes factoriels. 

Tableau 10. Contribution des descripteurs au découpage en classes de la sous-
population femelle basé sur l’inflorescence et l’infructescence.  

 Descripteurs 

quantitatifs 

 Rapport de corrélation 

(Eta2) 

DPc 0,67 

DR 0,56 

NS 0,36 

HB 0,24 

LPc 0,22 

DB 0,20 

LPd 0,12 

LR 0,11 

Descripteurs qualitatifs Test de Chi2 (p 0,05) 

FPc 1,83E-40 

TB 1,73E-25 

FFr 6,56E-12 

PPFr 4,04E-09 

PbPc 4,01E-04 

 

L’AFDM avec les 7 critères distinctifs des organes reproducteurs femelles présente 

un meilleur regroupement de la variabilité des individus sur les premiers axes factoriels. 

68% des individus sont portés par les 2 premiers axes et les 5 premiers regroupent la quasi-

totalité de cette variabilité, soit 94%  (cf Annexe 14). Les nuages de points formés par les 

individus se forment autour des modalités dela forme du pédicelle (FPc), la taille de la baie 

(TB), la forme de la baie (FFr) et la pubescence du pédoncule (PbPc) de la grappe (PPFr) 

(Figure 10).  
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Figure 9. Projection des individus femelles de Tsiperifery et des  descripteurs des organes 

reproducteurs sur les 2 premiers axes de l’AFDM. 

 

Figure 10. Regroupement des individus femelles de Tsiperifery en 4 classes basé sur les 

descripteurs des organes reproducteurs par la méthode HCPC. 

 



Chapitre I : Caractérisation de la diversité moprhologique et génétique 

57 

 

La classification hiérarchique des individus femelles a mis en évidence la formation 

de 4 classes (Figures 10 et 11), ce qui permet de déduire que la sous-population femelle de 

Tsiperifery peut être répartie en 4 classes sur base des organes reproducteurs. La description 

de chaque classe par les modalités et les moyenne des descripteurs est dans l’Annexe 16. 

Les critères distinctifs sont positionnés sur : 

- l’inflorescence au niveau du diamètre du rachis (DR) et du nombre de stigmate 

(NS), 

- l’infructescence au niveau de la pubescence du pédoncule de la grappe (PPFr), du 

diamètre du pédicelle (DPc), de la forme du pédicelle (FPc), de la taille de la baie (TB) et 

de la forme de la baie (FFr). 

 Ces critères figurent parmi les caractéristiques les plus utilisées dans les clés 

d’identification botaniques du genre Piper et également d’autres taxons.  

La classe 4 caractérisée par des baies de grande taille (G) portées par des pédicelles 

avec des protubérances à la base (pro), regroupe exclusivement des individus de Beforona 

(BFN) (Figures 7).   

Pour l’AFDM effectuée avec les 6 descripteurs de l’inflorescence sur la sous-

population mâle de Tsiperifery, les 2 premiers axes factoriels portent 64% de la variance des 

individus et les  5 premiers axes représentent 99% (cf Annexe 17). Le regroupement des 

individus autour des modalités des descripteurs qualitatifs est très net (Figure 11). Un 

premier nuage de point est caractérisé par un pédoncule glabre, des fleurs éparses sur le 

rachis de l’inflorescence et des sacs polliniques à déhiscence longitudinale. Un deuxième 

groupe est concentré sur un pédoncule pubescent, des fleurs serrées sur le rachis et des sacs 

polliniques à déhiscence apicale.  La classification hiérarchique entreprise sur le résultat de 

l’AFDM  illustre ces regroupements par la répartition des individus mâle de Tsiperifery 

dans 2 classes (Figure 12). 
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Figure 11. Projection des individus mâles de Tsiperifery et les  descripteurs de 

l’inflorescence sur les 2 premiers axes de l’AFDM. 

 

Figure 12. Regroupement des individus mâles de Tsiperifery en 2 classes basé sur les 

descripteurs de l’inflorescence par la méthode HCPC. 
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Les résultats du test de corrélation (Chi2) entre les descripteurs qualitatifs de 

l’inflorescence mâle et cette classification (Tableau 11) ont montré que ces descripteurs 

qualitatifs contribuent significativement  aux découpages en classe (p > 0,05). Par contre, 

les descripteurs quantitatifs ne sont pas liés à la classification. Les rapports de corrélation 

(Eta2) avec le découpage en classe sont inférieurs à 0,3 pour la longueur  du rachis (LR),  le 

diamètre du rachis (DR) et la longueur du pédoncule (LPd). Ces valeurs stipulent que ces 

descripteurs ne sont pas caractéristiques de la classification, donc ils ne permettent pas de 

caractériser la diversité morphologique au sein de la sous-population mâle de Tsiperifery.  

Tableau 11. Contribution des descripteurs au découpage en classes de la sous-
population mâle basé sur l’inflorescence. 

Descripteurs 

quantitatifs 

Rapport de corrélation 

(Eta2) 

LPd 0,22 

DR 0,09 

Descripteurs 

qualitatifs 
Test de Chi2 (p 0,05) 

FlD 1,03E-74 

DSP 1,83E-69 

PbPdFl 4,13E-08 

 

Ces résultats amènent à conclure que sur la base des descripteurs de l’inflorescence, 

la diversité morphologique de la sous-population mâle de Tsiperifery est présentée par 2 

classes. Les critères distinctifs sont localisés au niveau de :  

- la densité des fleurs (FlD), 

- la pubescence du pédoncule (PbPdFl) et, 

- l’orientation de la déhiscence des sacs polliniques (DSP). 

La description de chaque classe par les modalités de ces descripteurs qualitatifs de 

l’inflorescence mâle est dans l’Annexe 19. 

Les critères morphologiques des organes reproducteurs de Tsiperifery permettent de 

distinguer 4 classes pour la sous-population femelle et 2 classes pour la sous-population 

mâle. Les critères distinctifs des classes femelles sont surtout localisés sur l’infructescence 

au niveau de la forme du pédicelle (FPc), de la taille des baies (TB) et de la forme des baies 
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(FB) tandis que pour les classes mâles ils sont observés sur  la densité des fleurs (FlD) et 

l’orientation de la déhiscence des sacs polliniques (DSP). 

3.1.2.3. Caractères morphologiques des morphotypes 

L’analyse de variance entre le résultat de la classification basée sur les descripteurs 

de la feuille et le sexe des individus a donné une valeur de p égale à 0,492 (Annexe 20). 

Cette valeur de p supérieure à 0,001 signifie que le découpage en classes basé sur les 

critères de la feuille n’est pas significativement lié avec le sexe des individus c’est à dire 

que le sexe des individus n’influe pas sur cette  classification. C’est une condition préalable 

pour pouvoir effectuer la correspondance entre les groupes obtenus par les 3 classifications 

précédemment effectuées (Tableau 12). L’objectif étant de décrire les morphotypes avec 

toutes les parties aériennes de la plante. 

Tableau 12. Distribution des individus (en %)  des classes obtenues des sous-
populations mâles et femelles dans les classes obtenues de la classification basée sur la 
feuille.  

  male femelle 

Feuille 1 2 1 2 3 4 

1 27,78 72,22 13,73 86,27 0 0 

2 96,15 3,85 71,93 12,28 15,79 0 

3 100 0 0 0 100 0 

4 0 100 0 0 0 100 

 

La distribution des individus des classes «  mâles »  et des classes « femelles » dans 

les 4 classes obtenues par la HCPC avec les descripteurs de la feuille (Tableau 12) a d’abord 

permis de déduire la correspondance entre chaque classe (Tableau 13) et ensuite de décrire 

par la suite les 4 morphotypes.  

Tableau 13. Correspondance entre les classes obtenues des 3 classifications 
basées sur les descripteurs de la feuille, des organes reproducteurs mâles et femelles. 

Classes 

« Feuille » 

Classes 

« male » 

Classes 

« femelle » 

1 2 2 

2 1 1 

3 1 3 

4 2 4 
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La classe 1 de la sous-population mâle correspond aux classes 2 et 3 de la 

classification basée sur la feuille et la classe 2 aux classes 1 et 4. Une classe de la sous-

population femelle coïncide à une classe basée sur la feuille. 

La diversité morphologique au sein de Tsiperifery est caractérisée par 4 

morphotypes. Les caractéristiques descriptives de chaque morphotype ont été tirées des 

descriptions des variables de chaque classe obtenue des 3 classifications figurant dans les 

annexes 12, 15 et 18. Les traits morphologiques caractéristiques des 4 morphotypes  

présentés dans le Tableau 14 y ont été déduits. 

Tableau 14. Traits morphologiques caractéristiques des 4 morphotypes de 
Tsiperifery 

 
Morphotype 

Organes Descripteurs M1 M2 M3 M4 

Feuille 

Ep Coriace Membraneuse Moyenne Epaisse 

SB Symétrique Dissymétrique Dissymétrique Dissymétrique 

PNII Sur les 2 faces Face inférieure Face inférieure Sur les 2 faces 

FA Obtus Aigu Obtus Aigu 
BL 

 
Oblique Cordée 

 
Rt Eparse Dense Eparse Eparse 

PbI Glabre 
Glabre 

Glabre Glabre 
Pubescente 

PbS Glabre Glabre 
Glabre 

Glabre 
Pubescente 

Inflorescence 
mâle 

FlD Eparse Serrée Eparse Eparse 
DSP Apicale Apicale Longitudinale Longitudinale 

PbPdFl Pubescent Pubescent Glabre Glabre 
LPd (mm) 12,7 12,7 9,3 9,3 
DR (mm) 3,4 3,4 3,7 3,7 

Inflorescence 
femelle NS 3,46 3,29 4,05 3,43 

Infrutescence 

FPc Protubérant Droit Droit Droit 

TB Grosse Petite Petite Grosse 
FFr Ovoïde Globuleuse Ovoïde Ovoïde 

PPFr 
 

Glabre Glabre Pubescent 
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Pour le morphotype 1 ou M1, ses feuilles sont très épaisses et coriaces, avec une 

insertion de la base symétrique et l’apex est obtus. Les nervures secondaires sont 

proéminentes sur les deux faces de la feuille qui sont également glabres. La réticulation du 

limbe est éparse. L’inflorescence mâle a une longueur moyenne de pédoncule   de moins de 

1cm portant un rachis avec un diamètre environ 3,5mm sur lequel les fleurs sont serrées. La 

fleur mâle est constituée de 1-2 étamines qui porte chacune 2 sacs polliniques qui sont 

déhiscents à l’apex.  Les fleurs femelles disposent de 3 à 4 stigmates. Les fruits sont de 

grosses baies ovoïdes avec des pédicelles présentant une protubérance à la base  et qui sont 

pourvus de poils. Le dimorphisme foliaire n’est pas observé chez M1 ; les feuilles des tiges 

orthotropes sont également elliptiques. Ce morphotype a été rencontré uniquement à 

Beforona. 

Quant au morphotype 2 ou M2, le limbe de la feuille est membraneux avec une base 

oblique dissymétrique des deux cotés du pétiole et l’apex est aigu. Les nervures secondaires 

sont proéminentes à la face inférieure et la réticulation du limbe est dense. La face 

inférieure du limbe est glabre ou pubescente  et la face supérieure est généralement glabre. 

Le pédoncule de l’inflorescence mâle a une longueur moyenne de 1,2cm. Le rachis 

d’inflorescence a environ 3,4mm de diamètre et les fleurs y sont assez denses. La fleur mâle 

est composée de 1-2 étamines qui porte chacune 2 sacs polliniques à déhiscence apicale.  

Les fleurs femelles disposent majoritairement de 3 stigmates. Les fruits sont de petites baies 

globuleuses avec des pédicelles droits glabres. Ce morphotype a été collecté dans les 5 sites 

d’études. 

Dans le morphotype 3 ou M3, le limbe foliaire est plus épais que celui de M2.  La 

base du limbe est cordée et dissymétrique.  L’apex est obtus. Les nervures secondaires sont 

également proéminentes à la face inférieure. Par contre, la réticulation du limbe est éparse. 

La face inférieure du limbe est glabre et la face supérieure peut être glabre ou pubescente. 

Dans l’inflorescence mâle, le pédoncule mesure en moyenne moins de 1cm de long ; le 

rachis  a un diamètre dépassant généralement 3,5mm ; les fleurs y sont moins denses. La 

fleur mâle est composée de 1-2 étamines qui porte chacune 2 sacs polliniques déhiscents sur 

les cotés vers l’extérieur.  Dans l’inflorescence femelle, la majorité des fleurs possèdent 4 

stigmates. Les fruits sont des petites baies ovoïdes portées par des pédicelles droits glabres. 

Ce morphotype a été rencontré à Anorana, Sandrangato, Tsiazompaniry, et Kianjavato.  

En ce qui concerne le morphotype 4 ou M4, le limbe foliaire est épais à base cordée 

dissymétrique avec un apex aigu. La réticulation est éparse et les nervures secondaires sont 
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proéminentes sur les deux faces de la feuille lesquelles sont glabres. Dans l’inflorescence 

mâle, le pédoncule mesure en moyenne plus de 1cm de long ; le rachis  a un diamètre de 

3,4mm ; les fleurs sont éparses. La fleur mâle est composée de 1-2 étamines qui portent 

chacune 2 sacs polliniques à déhiscence longitudinale.  Dans l’inflorescence femelle, la 

majorité des fleurs présente 3 stigmates. Les fruits sont de grosses baies ovoïdes avec des 

pédicelles droits glabres. Ce morphotype à été localisé uniquement à Beforona. 

 

Photo 5. Feuilles de  (a) M1, (b) M2, (c) M3 et (d) M4. 

 

Photo 6. Inflorescences mâles de (a) M1, (b) M2, (c) M3 et (d) M4. 
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 Photo 7. Inflorescences femelles de (a) M1, (b) M2, (c) M3 et (d) M4. 

 

Photo 8. Fruits de (a) M1, (b) M2, (c) M3 et (d) M4. 

L’aboutissement de la classification utilisant des critères morphologiques à 

l’identification de 4 morphotypes permet de dire qu’en termes de variabilité phénotypique, 

Tsiperifery regroupe 4 types morpholgiques. Les critères disticntifs sont surtout obesrvables 

au niveau des feuilles et des fruits.  Les classifications hierachiques ont montré que M2 et 

M3 sont morphologiquement proches. Ces résultats concordent avec la distribution 

géographique. Ces 2 morphotypes sont localisées dans les 4 sites. M1 et M4 n’ont été 

rencontrés qu’à Beforona.  
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3.2. Caractéristiques de la diversité génétique au sein de Tsiperifery 

3.2.1. Diversité génétique de Tsiperifery basée sur le génome nucléaire 

ITS 

Après vérification et alignement des séquences, chaque séquence ITS comprend 676 

bases nucléotidiques alignées. Les onze séquences nucléaires obtenues comportent cinq 

sites variants. Ils ont été localisés aux positions 106, 206, 482, 640 et 644 (Figure 13).  

 

 

 

Figure 13. Onze séquences  nucléaires (région ITS) de Tsiperifery alignées sur Clustal W. 

L’analyse par parcimonie de l’alignement des séquences a permis d’obtenir 500 

arbres également parcimonieux et a donné l’arbre de consensus (Figure 14). Ce dernier 

présente une structuration en deux grands groupes monophylétiques ou clades (Cn1 et Cn2).  

Chaque ramification est supportée par des valeurs de Boostrap très élévées (~ 100%). Le 

clade Cn1 est composé d’individus collectés dans les trois sites d’études considérés 

(Anorana, Beforona et Kianjavato). Cn1 se divise en 2 sous clades, mais cette ramification 

n’est pas significative (valeurs des nœuds inférieures à 50%). Les individus contenus dans 

Cn2 sont uniquement en provenance de Beforona. 

L’arbre de consensus contenant deux clades renforce le résultat obtenu de 

l’alignement des séquences qui stipule la présence de diversité génétique au sein de 

Tsiperifery.  Sur la base des séquences nucléaires, la diversité génétique de Tsiperifery est 

caractérisée par la présence de deux clades (Cn1 et Cn2). Les séquences de Cn1 diffèrent 

des séquences de Cn2 par cinq mutations ou sites variants.  
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Figure 14. Arbre phylogénétique de Tsiperifery issu des séquences nucléaires (région ITS) 

par la méthode de l’UPGMA (Unweighted Pair Group Method with Arithmetic mean). 

3.2.2. Diversité génétique chez le Tsiperifery basée sur le génome 

chloroplastique psbJ-petA 

L’alignement des 16 séquences chloroplastiques (psbJ-petA) de Tsiperifery a donné 

711 bases nucléotidiques alignées. Il a permis d’identifier cinq sites variants aux positions 

561 à 565 (Figure 15). 

 

Figure 15. Seize (16) séquences  chloroplastiques (régions psbJ-petA) de Tsiperifery 

alignées sur Clustal W. 

L’analyse conduite sur les 16 séquences qui ont été obtenues a produit 500 arbres 

également parcimonieux. Sur l’arbre de consensus des séquences chloroplastiques (Figure 

16), tous les individus de Tsiperifery sont classés dans deux clades (Ccp1 et Ccp2). Les 

valeurs des nœuds issues du test de Boostrap avoisinent 100%. Elles illustrent la robustesse 

des ramifications et de l’arbre. Le clade Ccp1 regroupe des individus collectés dans les 5 

sites d’étude (Anr, Bfn, Tzp, Kjt et Sdg). Le clade Ccp2 est subdivisé en 2 sous clades, non 
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supprotés par le test de Boostrap. Les individus du clade Ccp2 sont tous en provenance de 

Beforona (Bfn).  

Les sites variants identifiés dans l’alignement des séquences correspondent au 

premier niveau de la ramification de l’arbre phylogénétique c'est-à-dire à la classification en 

2 clades : Ccp1 et Ccp2.  

 

Figure 16. Arbre phylogénétique de Tsiperifery issu des séquences chloroplastiques (région 

psbJ-petA) par la méthode de l’UPGMA (Unweighted Pair Group Method with Arithmetic 

mean). 

Les analyses des séquences nucléaires de la région ITS et des séquences 

chloroplastiques de la région psbJ-petA de Tsiperifery ont donné deux arbres 

phylogénétiques. Ces ramifications mettent en évidence que la diversité génétique « intra-

Tsiperifery » est composée de deux grands clades dont un des clades est formé par deux 

sous clades. Ces  divisions en deux clades sont soutenues par la présence de sites variant 

identifiées lors de l’alignement des séquences. La répartition des individus dans les clades et 

sous clades reflètent également leur distribution géographique. Ces résultats  concordent à 

dire que la diversité génétique au sein de Tsiperifery est composée de deux clades avec et 

deux sous clades que ce soit au niveau du génome nucléaire ou du génome chloroplastique. 
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3.2.3. Position des morphotypes de Tsiperifery dans l’arbre 

phylogénétique des Piper des régions tropicales 

Sur les arbres phylogénétiques des Piper des régions tropicales sur base des 

génomes nucléaire (Figure 17) et chloroplastique (Figure 18), les deux clades portant les 

morphotypes de Tsiperifery forment un groupe monophylétique. Ils sont distincts des autres 

espèces de Piper des régions tropicales. Ces résultats suggèrent que Tsiperifery est 

endémique de Madagascar. 

L’arbre phylogénétique issu des séquences nucléaires (Figure 17) montre que M2, 

M3 et M4 forment un groupe monophylétique avec   P. borbonense, le poivre sauvage à 

queue de la Réunion, tandis que M1 constitue un groupe à part. Cette classification suggère 

ainsi que M2, M3 et M4 sont des proches parents de P. borbonense, peut-être à un niveau 

infraspécifique, tandis que M1 constitue une espèce distincte. 

L’arbre phylogénétique issu des séquences chloroplastiques (Figure 18) révèle 

l’origine des morphotypes de Tsiperifery. Ils sont apparentés à P. borbonense, P. guineense 

et P. subpenninerve. Ces trois espèces sont des lianes avec des baies pédicellées en grappe. 

Ils sont donc morphologiquement proches de Tsiperifery. 

Ces résultats issus des séquences nucléaire et chloroplastique sont complémentaires.  

M2, M3 et M4 sont génétiquement très proches de P. borbonense et de P. guineense. Ils  

ont la même origine que P. borbonense. M1 est apparenté à ces 2 espèces mais sa position 

dans l’arbre phylogénétique issu les séquences nucléaires le positionne à un même niveau 

taxonomique que P. borbonense. Il est par ailleurs intéressant de relever que la différence 

morphologique entre ces 2 espèces et surtout avec M2 est si faible qu’il y a même des 

spécimens de Tsiperifery rapportés à P. guineense dans les herbiers nationax de Madagascar 

(TEF et TAN) (cf Annexe 21). 

En outre, les seules espèces de Piper lianescentes actuellement reconnues en Afrique 

sont P. guineense et P. borbonense (Jaramillo et al., 2008). Les séquences utilisées par 

Jaramillo et al., sont issues d’échantillons collectés en  Ouganda et au Caméroun (P. 

guineense) et à la Réunion (P. borbonense), mais aucune ne provient de Madagascar. 

Ces résultats justifient la nécessité d’une révision taxonomique pour Tsiperifery. Sur 

la base des niveaux de ramification des clades portant chaque morphotype, une solution 

envisageable est que M2 et M3 soient considérés comme une espèce distincte de P. 

borbonense et M1 comme une autre. 
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Figure 17.  Arbres phylogénétiques des Piper des régions tropicales issus des séquences nucléaires (ITS) 
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Figure 18. Arbres phylogénétiques des Piper des régions tropicales issus des séquences chloroplastiques (psbJ-petA).



Chapitre I : Caractérisation de la diversité moprhologique et génétique 

71 

 

3.3. Liens entre diversité morphologique et diversité génétique 

Les analyses de la variance de la répartition des individus dans chaque morphotype 

et dans chaque clade  (Cn et Ccp ont donné des valeurs  de p largement inférieures à 0,001 

(p <2e-16). Ces valeurs traduisent des liens hautement significatifs entre les morphotypes 

et les clades. La distribution des morphotypes dans les clades nucléaires et chloroplastiques 

est donnée dans le Tableau 15. 

Tableau 15. Distribution des morphotypes de Tsiperifery dans les clades 
nucléaires (Cn) et chloroplastiques (Ccp) 

Cn Ccp 

1 2 1 2 

M2, M3, M4 M1 M2, M3 M4, M1 

 

Les morphotypes M2 et M3 sont regroupés dans le clade Cn1 sur  l’arbre 

phylogénétique des séquences nucléaires et dans Ccp1 sur l’arbre des séquences 

chloroplastiques. Ce regroupement au sein des mêmes clades indique que ces morphotypes 

sont issus d’un même génotype. De même, ces deux morphotypes ont un enracinement 

commun dans les classifications morphologiques sur base des descripteurs de la feuille et 

des organes reproducteurs femelles (Annexes 12 et 15). Ils diffèrent par l’épaisseur de leur 

limbe et la forme de leur baie : M2 possède  un limbe membraneux et des baies 

globuleuses tandis que M3 a un limbe moyennement épais et des baies ovoïdes. 

L’épaisseur du limbe est un caractère anatomique d’adaptation au comportement hydrique. 

Ainsi, en se référant à la définition d’un phénotype, on peut émettre l’hypothèse que les 

différences morphologiques observées entre M2 et M3 résultent des conditions écologiques 

dans lesquelles ils évoluent, que ce sont des écotypes. Ces affirmations méritent encore 

d’être vérifiées par leur répartition en fonction des conditions écologiques au niveau des 

sites vu qu’ils se rencontrent dans les mêmes sites. 

Les individus de  M1 sont regroupés dans le clade Cn2 sur  l’arbre phylogénétique 

des séquences nucléaires et dans le clade Ccp2 sur l’arbre des séquences chloroplastiques. 

Dans les dendrogrammes des classifications hiérarchiques basées sur les descripteurs de la 

feuille et sur les descripteurs des organes reproducteurs femelles (Annexe 12 et 15), les 

individus M1 constituent un groupe bien distinct des autres morphotypes. M1 est 

reconnaissable par ses grosses baies ovoïdes avec des pédicelles courts protubérants à la 

base. Le limbe foliaire est coriace et symétrique par rapport à la nervure principale. Ainsi, 



Chapitre I : Caractérisation de la diversité moprhologique et génétique 

72 

 

cette classe morphologique correspond exactement à un clade génétique. Dans ce cas, le 

génotype est directement reflété par le phénotype.  

Les individus de M4 forment un sous-clade et sont regroupés  avec M2 et M3 dans 

le clade Cn1 sur l’arbre phylogénétique des séquences nucléaires. Sur l’arbre 

phylogénétique des séquences chloroplastiques, ils constituent un sous-clade au sein du 

clade Ccp2 avec M1. Sur la base des séquences nucléaires, M4 rejoint le clade de M2 et 

M3 alors que sur bases des séquences chloroplastiques il s’enracine avec le clade de M1. 

La position de M4 dans les 2 arbres stipule alors un conflit entre les résultats des 

phylogénies nucléaires et chloroplastiques. Toutefois, il est à remarquer que l’arbre 

phylogénétique basé sur les séquences nucléaires présente la même structuration que les 

classifications morphologiques basées sur les feuilles et sur les organes reproducteurs 

femelles (Annexes 12 et 115). 

Selon Chat et al. (2004), l’observation de conflits entre les phylogénies nucléaires 

et chloroplastiques ou mitochondriales peut révéler l’existence d’événements d’hybridation 

ou d’introgression au cours de l’histoire évolutive des taxons dans le cas d’un groupe 

d’organismes étroitement apparentés (comme c’est le cas a priori de Tsiperifery). En 

conséquence, il peut être avancé que M4 serait issu d’hybridation entre M2 et M1. En effet, 

l’association de ces trois morphotypes au sein d’un même site a été observée uniquement à 

Beforona. De plus, M4 combine des critères morphologiques de ces deux morphotypes. 

Ses limbes foliaires presque coriaces le rapprochent de M1 et leurs bases dissymétriques, 

de M2. Les baies sont de grande taille avec des pédicelles courts comme pour M1 et droits 

comme pour M2. 

La comparaison de la répartition des morphotypes dans les clades a permis de 

déterminer que l’arbre phylogénétique basé sur le génome nucléaire présente la même 

structure que les classifications morphologiques sur base des descripteurs des feuilles et 

des organes reproducteurs femelles. 

Le regroupement des individus appartenant à un même morphotype au sein d’un 

clade ou sous-clade permet de conclure que la diversité morphologique de Tsiperifery est 

fortement tributaire de la diversité génétique. Par référence à la définition d’un phénotype 

en tant qu’ensemble des caractères observables d’un individu qui dépendent de multiples 

gènes (génotype), et l'influence du milieu (l'environnement dans lequel l'organisme se 

développe et vit), les 4 morphotypes identifiés illustrent avant tout la diversité 

phénotypique au sein de Tsiperifery. On peut ainsi conclure que, la diversité phénotypique 
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au sein de Tsiperifery est issue de deux clades génétiques qui ont donné lieu à 4 

morphotypes sous l’influence des conditions écologiques et grâce à des croisements 

génétiques. 

4. DISCUSSION 

4.1. Descripteurs morphologiques distinctifs des Piper  

Les résultats de cette étude ont montré la possibilité de classer les individus de 

Tsiperifery via des traits morphologiques. La révision taxonomique du genre Piper par 

Tebbs (1989, 1990, 1993), Borstein (1989) et Burger (1972) évoque l’importance des 

critères morphologiques pour l’indentification  et le regroupement taxonomique. Les 

résultats obtenus par l’analyse factorielle de données mixtes (AFDM) ont montré que les 

descripteurs distinctifs des 4 morphotypes sont majoritairement des descripteurs qualitatifs 

aussi bien pour les individus mâles que pour les individus femelles. Presque les mêmes 

descripteurs ont été identifiés distinctifs pour la classification morphologique des douze 

espèces de poivres sauvages du Nord Est de l’Inde (Chanchal et al., 2015). Pour la 

classification, Chanchal et al. (2015), ont utilisé les descripteurs de Piper nigrum (IPGRI, 

1995). La contribution des variables dans la classification a été évaluée avec l’ACP 

(Analyse des composantes principales). Ils ont uniquement travaillé sur les individus 

femelles. Les résultats de ces deux études  sur les individus femelles sont comparés dans le 

Tableau 16. 

Tableau 16. Descripteurs distinctifs des morphotypes de Tsiperifery et de 12 
espèces poivres sauvages du Nord Est de l’Inde sur les individus femelles. 

Organe Tsiperifery 

Poivres sauvages du Nord Est 

de l’Inde (Chanchal et al., 2015) 

Tige 
  

  

port 

texture 

Feuille 

forme de l'apex 

épaisseur du limbe 

symétrie à la base du limbe 

pubescence du limbe 

forme des feuilles végétatives 

pubescence du limbe 

 

Inflorescence nombre de stigmates orientation de l'inflorescence 

Infructescence 

 

forme du pédicelle 

taille et forme de la baie 

pubescence du pédoncule 

densité des baies 

taille et couleur des baies à 

maturité 
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La classification de Chanchal et al. (2015) a regroupé les individus de même 

espèce. Ces résultats montrent ainsi la possibilité d’identifier des critères distinctifs  et de 

distinguer les espèces par des méthodes statistiques. Aussi, les descripteurs distinctifs 

pourront servir en taxonomie et l’utilisation des outils statistiques constitue une nouvelle 

méthode objective en classification taxonomique pouvant être utilisée/testée sur d’autres 

taxons. L’utilisation de l’AFDM présente l’avantage de ne pas transformer les variables 

qualitatives en score. 

Les descripteurs de l’infrutescence ont fortement contribué à la classification 

morphologique de Tsiperifery. Ce résultat concorde avec les résultats trouvés par des 

taxonomistes qui ont travaillé sur le genre Piper. Les travaux de Ravindran et al. (1992); 

Ravindran et Nirmal (1996); Rahiman (1987) et Tebbs (1989) ont montré que les 

descripteurs de l’infrutescence sont les plus descriptifs pour la détermination et le 

regroupement des espèces.  

Selon, Gajurel et al. (2008) les caractères végétatifs sont également utiles et 

peuvent être utilisés pour appuyer ceux de l’infrutescence. La classification basée sur les 

descripteurs de la feuille de Tsiperifery a permis de distinguer 4 morphotypes. Les 

caractères végétatifs sont facilement observables sur le terrain et sont particulièrement 

utiles pour l’identification des individus stériles (Chanchal et al., 2015).  

Ainsi, il serait désormais possible de distinguer les 4 morphotypes de Tsiperifery 

uniquement sur les bases des descripteurs distinctifs de la feuille  entre autre, l’épaisseur 

du limbe, sa symétrie et la forme de sa base, la forme de l’apex, la réticulation, la 

proéminence des nervures secondaires et la pubescence sur les 2 faces du limbe. Toutefois, 

sachant que Tsiperifery est dioïque, le fait de ne pas pouvoir reconnaître le sexe de 

l’individu à partir de la feuille est une limite pour sa mise en culture et sa domestication. 

En effet, ces opération nécessitent de distinguer le sexe des individus (évaluation de sex 

ratio par exemple), ce qui ne pourra se faire qu’au premier évènement de floraison. 

4.2. Comparaison des traits morphologiques des quatre 

morphotypes avec  d’autres descriptions de Tsiperifery 

La comparaison  des traits morphologiques des 4 morphotypes avec les descriptions  

de  De Candolle (1923) et Manjato et al. (2010) ainsi qu’avec des connaissances 

empiriques (au niveau de la population riveraine du corridor de l’Ankay et des opérateurs 
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économiques) révèle des correspondances entre chaque morphotype et une appellation 

scientifique ou locale (Tableau 17).  

Les limbes membraneux et les baies de forme ovoïdes de M2 le rapportent à  P. 

borbonense dans la classification de De Candolle et à Piper sp1 et Piper borbonense dans 

la classification de Manjato et al. Il est à noter que la forme de la baie de Piper sp1 n’a pas 

été précisée dans la classification de Manjato et al. De par ses petites baies globuleuses et 

ses limbes plus épais, M3 ne correspond à aucune espèce dans la clé de De Candolle et à 

Piper sp3 dans la clé de Manjato et al. M1, avec ses feuilles coriaces et ses grosses baies 

ovoïdes est rapporté à Piper pachyphyllum dans les deux clés. Aucune description dans les 

deux clés ne correspond à M4. 

Tableau 17. Correspondance des morphotypes avec des appellations issues 
d’autres descriptions de Tsiperifery. 

Morphotype M2 M3 M4 M1 

De Candolle (1923) Piper 
borbonense 

Piper 
borbonense 

-  Piper 
pachyphyllum 

Manjato et al. (2010) Piper sp1, 
Piper 
borbonense 

Piper  sp3  -  Piper 
pachyphyllum 

Population riveraine 
du corridor Ankay 
(Touati, 2012) 

Tsiperifery 
mâle (lahy) 

Tsiperifery 
femelle (vavy) 

Tsiperifery 
mâle (lahy) 

Tsiperifery mâle 
(lahy) 

Opérateur 
économique 

Tsiperifery à 
petite baie 

Tsiperifery à 
petite baie 

Tsiperifery à 
grosse baie 

Tsiperifery à 
grosse baie 

 

La taxonomie des populations riveraines du Corridor de l’Ankay (Touati, 2012) est 

basée uniquement sur la forme des baies  et regroupe M2, M4 et M1 dans Tsiperifery lahy 

(mâle) à cause de leur forme ovoïde et  classe M3 dans Tsiperifery vavy (femelle) avec ses 

baies globuleuses. Pour les opérateurs économiques (sociétés exportatrices de Tsiperifery) 

(Andrianoelisoa et al., 2016), M2 et M3 sont des Tsiperifery à petite baies et M4 et M1 à 

grosses baies.  

Les correspondances sont surtout évidentes sur la base des descripteurs de la feuille 

et des fruits, notamment la forme et l’épaisseur de la feuille et la forme de la baie qui sont 

également des descripteurs à contribution hautement significative des classifications en 

morphotype.  

Les descripteurs des inflorescences sont peu informatifs en termes de classification 

pour Tsiperifery. En effet, dans cette étude, la classification sur la base de l’inflorescence 
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mâle distingue 2 classes  qui regroupent M2 avec M3, et M4 avec M1. Rappelons que ces 

critères n’ont pas été considérés par Manjato et al. (2010), dans la clé d’identification 

proposée pour le genre Piper de Madagascar.  

La distinction des morphotypes M3 et M4 n’apparait pas dans la clé de De Candolle 

(1923). Cette classification ne tient pas compte de l’épaisseur des feuilles et de la forme 

des baies alors que ces descripteurs contribuent significativement dans les classifications 

que nous avons effectuées. Ceci appuie l’affirmation de Manjato et al. (2010), qui stipule 

que la classification de De Candolle ne reflète pas la diversité des Piper de Madagascar. La 

nécessité d’une révision taxonomique est alors justifiée. Pourtant, dans la nouvelle 

classification proposée par  Manjato et al. (2010), P. borbonense et Piper sp1 sont 

rapportées a M2 ; et les deux nouvelles espèces (Piper sp2 et Piper sp4) ne correspondent à 

aucun morphotype.  En effet,  les résultats  trouvés par ces auteurs contrastent avec ceux 

trouvés dans cette étude. La sélection des descripteurs et l’insuffisance des échantillons 

d’études en termes de distribution pourraient être à l’origine de ces différences. 

M2 est rapporté à P. borbonense dans les classifications de De Candolle (1923) et 

de Manjato et al. (2010). Les arbres phylogénétiques des Piper des régions tropicales 

(Figure 15) ont révélé que les clades contenant ce morphotype sont différents mais proches 

de P. borbonense. Il a été suggéré que M2 fasse partie des variétés de P. borbonense.  En 

effet, les résultats de cette étude concordent partiellement avec les classifications 

taxonomiques antérieures. Il est à noter que sur le marché international des épices, le nom 

latin Piper borbonense est toujours associé à Tsiperifery. 

Le rapprochement de Tsiperifery avec P. borbonense et P. guineense dans l’arbre 

phylogénétique issu des séquences chloroplastique rejoint les résultats trouvés par 

Jaramillo et al. (2008). Les morphotypes de Tsiperifery sont ainsi positionnés dans le grand 

clade phylogéographique de l’Asie Tropicale. En outre, les seules espèces de Piper 

africaines lianescentes  considérées par  Jaramillo et al. (2008) sont P. guineense et P. 

borbonense.  

Les résultats de ces différentes comparaisons plaident en faveur d’une révision 

taxonomique pour avoir une classification taxonomique reflétant la diversité 

morphologique et génétique de Tsiperifery. Ainsi, pour une classification taxonomique 

représentative de la diversité de Tsiperifery et/ ou de Piper de Madagascar, la compilation 

des descripteurs mise en exergue dans cette étude avec ceux identifiés par Manjato et al. 

(2010) pourrait être encore plus intéressante. La sélection des sites d’étude devrait 
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considérer la répartition longitudinale et longitudinale de Tsiperifery. Les analyses 

génétiques constituent également un appui incontournable. 

4.3. Facteurs déterminant de la diversité morphologique de 

Tsiperifery. 

Le regroupement de M2 et M3 au sein des mêmes clades concorde avec la 

classification de De Candolle (1923) qui les regroupe sous P. borbonense.  

L’explication du regroupement de M2 et M3 au sein d’un même clade a fait appel à 

la définition d’un phénotype c'est-à-dire à l’influence des conditions écologiques. En effet, 

malgré que la combinaison des résultats des classifications morphologiques et génétiques 

soit très informative, l’étude des paramètres écologiques liés à la distribution de chaque 

morphotype est également nécessaire pour mieux caractériser  les morphotypes. Par 

ailleurs, sur la base du concept d'espèce écologique relative à la notion de niche écologique 

par Hutchinson (1968) et Van Valen (1976), la distribution géographique  est fortement 

conditionnée par les conditions écologiques et figure parmi les critères utilisés en 

classification taxonomique. Une telle approche est utilisée en taxonomie. Tepe et al. (2014) 

ont déjà mis en relation la morphologie et la modélisation de la distribution pour distinguer 

P. kelleyi Tepe sp. nov.  de  P. imperiale (Miq.) C.DC. Pour Tsiperifery, les études sur la 

modélisation des niches écologiques (Razafimandimby, 2011 ; Raherinjatovoarison, 2017) 

ont montré que sa distribution est conditionnée  par les précipitations et la température. 

Mais, ces études n’ont pas été menées en fonction de la diversité morphologique « intra-

Tsiperifery ». 

La classification des opérateurs économiques qui considère uniquement la taille de 

la baie concorde avec les résultats de la classification génétique sur base du génome 

chloroplastique (psbJ-petA). 

Une phylogénie établie à partir d’une région du génome reflète avant tout l’histoire 

évolutive de cette région. C’est seulement sous certaines conditions que cette phylogénie 

reflétera l’histoire évolutive des organismes (Doyle, 1992 ; Ferguson et Jansen, 2002). En 

effet, lorsque l’on s’intéresse à un groupe d’organismes étroitement apparentés (comme 

c’est le cas à priori de Tsiperifery), l’observation de conflits entre les phylogénies 

nucléaires et chloroplastiques ou mitochondriales peut révéler l’existence d’événements 

d’hybridation ou d’introgression au cours de l’histoire évolutive des taxons (Chat et al., 

2004). De tels conflits  ont déjà  été  évoqués dans les études phylogénétiques du genre 
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Adansonia de Madagascar (Leong et al., 2009), du genre Passiflora du Brésil et de la 

France  (Souza-Chies et al., 2005) et des espèces afro-montagne du genre Delphinium 

(Chartier et al., 2016). La probabilité que M4 soit le produit d’une hybridation entre M2 et 

M1est alors très élevée d’autant plus que dans cette étude, ce sont M2 et M1 qui ont été 

répertoriés avec M4 dans le même site (Beforona).  

La diversité phénotypique observée au sein de Tsiperifery peut être considérée 

comme étant déterminée par des facteurs endogènes c'est-à-dire des gènes et des facteurs 

exogènes, des facteurs écologiques. Selon Qiu et Palmer (1999),  il est rare que la quantité 

d’informations apportée par une région du génome soit suffisante pour obtenir une 

phylogénie résolue d’un groupe taxonomique donné, particulièrement au niveau d’espèces 

proches, d’où l’importance de comparer et/ou d’additionner les informations apportées par 

différents marqueurs moléculaires, voire morphologiques (Hugues et al., 2002). Les 

résultats obtenus dans ce chapitre  montrent l’importance de ce type d’approche. Le fait 

que M4 et M1 ont été seulement rencontrés à Beforona ne permet pas de résoudre 

complètement le conflit pour la position de M4. Une extension des zones d’études serait 

nécessaire. De plus, les régions littorales n’ont pas été représentées dans cette étude alors 

qu’elles font partie des aires naturelles de distribution de Tsiperifery (Razafimandimby, 

2011 ; Raherinjatovoarison, 2017).  

5. CONCLUSION 

Cette étude a permis d’apporter des connaissances scientifiques relatives à la 

diversité phénotypique  au sein de Tsiperifery. Les résultats obtenus montrent la possibilité 

de procéder à une classification morphologique en utilisant des outils statistiques (AFDM) 

qui peuvent amener des éléments importants en vue  d’une classification taxonomique. Ils 

indiquent également que  la combinaison des informations  issues de différents marqueurs 

moléculaires  et morphologiques donne des résultats plus riches et plus informatifs. 

Par rapport aux traits morphologiques, Tsiperifery regroupe 4 morphotypes 

(nommés ici M1, M2, M3 et M4). Les critères distinctifs sont surtout des critères 

qualitatifs localisés au niveau des feuilles et des infructescences. Néanmoins, la densité des 

fleurs sur le rachis et l’orientation de la déhiscence des sacs polliniques constituent des 

critères supplémentaires pour caractériser les individus mâles. Les études phylogénétiques 

basées sur des séquences nucléaires (ITS) et chloroplastiques (psbJ-petA) ont également 

mis en évidence une diversité génétique à travers la distribution des individus de 

Tsiperifery dans 2 clades et un conflit pour la position de M4. Un lien entre les 
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morphotypes et les clades a été mis en exergue à travers des correspondances évidentes 

observées entre les différentes classes. La diversité phénotypique au sein de Tsiperifery 

peut ainsi être caractérisée par des classes morphologiques et génétiques. 

La comparaison des résultats obtenus dans cette étude avec ceux des auteurs 

travaillant sur la classification des Piper de Madagascar et des régions tropicales soutient 

que Tsiperifery est endémique de Madagascar et que les 3 morphotypes (autres que M4 qui 

est rapporté à P. pachyphyllum) n’ont pas encore de statut taxonomique suite à une longue 

confusion avec P. borbonense voire avec P. guineense. La révision taxonomique des 

poivres sauvages de Madagascar s’avère ainsi incontournable vu que l’espèce constitue 

l’unité conventionnelle de base pour différentes stratégies de conservation (IUCN, CITES) 

et  de valorisation (domestication, commerce international) des ressources végétales. Les 

descripteurs distinctifs identifiés dans cette étude pourraient servir de base  pour la révision 

taxonomique des Piper de Madagascar. Les informations apportées par les études 

phylogéniques appuient la classification morphologique. Une classification qui intègre les 

différentes définitions de l’espèce doit considérer la diversité morphologique (espèce 

morphologique), la diversité génétique (espèce phylogénétique), la diversité écologique 

(espèce écologique) et la diversité du cycle phénologique (espèce phénétique). 
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CHAPITRE II : ETUDE DE LA VARIATION 
DU CYCLE PHENOLOGIQUE DE TSIPERIFERY 
(PIPER SPP.) DANS SON AIRE NATURELLE DE 

DISTRIBUTION. 

1. INTRODUCTION 

Le Tsiperifery ou poivre sauvage de Madagascar est devenu de nos jours un 

produit à forte valeur commerciale au sein de la filière épice malgache. Ce produit 

connait désormais une grande percée sur le marché international.  Malheureusement en 

plus de l’exploitation abusive (Razafimandimby et al., 2017), cette filière  est 

également  menacée par des problèmes de variabilité de la qualité et du stock 

disponible pour l’exportation. Les collecteurs et exportateurs soupçonnent les 

méthodes de traitement  post-récolte et l’hétérogénéité de la maturation des poivres à la 

cueillette d’être à l’origine de cette baisse de la qualité (Levesque, 2012). Ce point a 

été validé par le travail de Weil et al. (2014). Pourtant, l’insuffisance de bases 

scientifiques fait blocage à la mise en place d’une stratégie de valorisation durable de 

cette ressource. Plus particulièrement pour le problème de l’hétérogénéité de la 

maturation à la collecte, la phénologie de la plante est encore assez imprécise. Les 

données disponibles sont issues des spécimens d’herbiers et des connaissances 

empiriques des acteurs de la filière (notamment les cueilleurs et collecteurs). Elles sont 

focalisées sur la fructification et n’ont pas considéré la diversité morphologique. 

Ainsi dans l’objectif d’une valorisation durable, cette étude est axée sur la 

variation du cycle phénologique de Tsiperifery.La phénologie est l’étude de 

l’occurrence d’événements périodiques de la vie animale et végétale en relation avec 

les variations du climat (Lebourgeois et al., 2006). La détermination de  la période 

optimale où la proportion de fruits matures de Tsiperifery est la plus élevée permettrait 

de définir une campagne de collecte en vue d’homogénéiser la maturation des produits 

collectés et d’améliorer la qualité des produits mis sur le marché. La phénologie 

affecte la croissance, la survie et la productivité des peuplements forestiers (Potter et 

Klooster, 1999 ; Sitch et al., 2003 ; Jolly et al., 2004 ; Rotzer et al., 2004) et des 

cultures (Brisson et al., 2002). Les événements phénologiques étant des caractères qui 

permettent aux organismes de s’adapter aux variations climatiques (Chuine et al., 

2005), les connaissances sur la diversité du cycle phénologique reproducteur de 
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Tsiperifery constituent des bases scientifiques importantes dans l’optique d’une 

domestication et de sélection génétique en matière de morphotype et de provenance.La 

phénologie est également un élément clé dans la compréhension de la répartition  

géographique des espèces et écosystèmes(Chuine et Beaubien, 2001) car elle affecte la 

survie, le succès reproducteur et les interactions biotiques en fonction des conditions  

climatiques. En effet, Bornstein et al. (2014) ont pu appuyer l’identification de deux 

nouvelles espèces de  Piper des Antilles (P. abajoense et P.claseanum) par le décalage 

de leur période de floraison et de fructification. 

Cette étude se focalise sur le cycle phénologique reproducteur de Tsiperifery, 

donc sur l’évolution périodique de la floraison et de la fructification. La caractérisation 

a été axée sur trois étapes interdépendantes : d’abord, l’identification et la description 

des différents stades de la phénologie de la reproduction, ensuite l’élaboration du cycle 

phénologique des morphotypes et enfin la détermination de l’influence des facteurs 

écologiques sur les cycles phénologiques. L’étude a été conduite dans cinq sites faisant 

partie des aires de distribution naturelle de Tsiperifery (Anorana et Tsiazompaniry de 

la région Analamanga, à Sandrangato et Beforona de la Région Alaotra Mangoro et à 

Kianjavato de la région Vatovavy Fitovinany). Des observations directes et suivis 

phénologiques mensuels sur des individus adultes y ont été effectuées.  

2. MATERIELS ET METHODES 

Cette étude a pour objectif de caractériser la diversité du cycle phénologique au 

sein de Tsiperifery. La phénologie végétale est l’étude scientifique des variations 

saisonnières, de la croissance et du développement des plantes (Schnelle, 1955). Elle 

consiste à observer les phases phénologiques, ou phénophases. Pour atteindre l’objectif 

assigné à cette étude, les activités suivantes ont été réalisées : 

- D’abord, une description générale de la phénologie reproductrice de 

Tsiperifery à travers l’identification des phénophases et la description 

générale du cycle reproducteur. L’identification des phénophases ou stades 

phénologiques consiste à déterminer et à décrire les différentes phases 

marquant du cycle. Les phénophases du cycle phénologique reproducteur 

désignent les différents états de maturation des fleurs et des fruits (Vogel J, 

2005).  

- Ensuite, l’établissement  et la comparaison des cycles phénologiques des 4 

morphotypes de Tsiperifery identifiés dans l’étude morphométrique 
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(Chapitre I) et étude de la relation entre la diversité morphologique et la 

diversité des cycles phénologiques. 

- Enfin, l’identification des facteurs écologiques influant le cycle 

phénologique. 

Tsiperifery est une essence forestière qui se trouve dans les forêts denses 

humides orientales de Madagascar (Razafimandimby, 2011). Les produits exportés 

sont issus de trois principaux bassins de collectes : Anjozorobe-Angavo, Moramanga-

Anosibe An’ala et Fianaratsoa-Ranomafana (Touati, 2012). Cette étude a été réalisée 

dans 5 sites qui se trouvent dans les aires naturelles de distribution de Tsiperifery et 

font partie ou sont à proximité de ces bassins de collecte. 

2.1. Collectes de données 

2.1.1. Identification des phénophases 

Des observations sur des individus adultes de Tsiperifery ont été effectuées 

pour identifier les différents stades du cycle reproducteur. Elles  ont été faites au cours 

de 5 missions de prospection du programme de recherche « Tsiperifery » du DP F&B 

et du projet Innovépices en 2013 et 2014. Elles ont été réalisées durant les périodes de 

floraison et fructification de septembre à décembre, période identifiée par Manjato et 

al. (2010) comme période de pic de floraison et de fructification des poivres sauvages 

malgaches. Les missions ont été décalées de trois à quatre semaines afin de pouvoir 

observer tous les différents stades d’évolution des organes reproducteurs. Une fois les 

phénophases identifiées, leurs descriptions ont été réalisées sur des organes 

reproducteurs frais sachant la difficulté de travailler sur des échantillons d’herbier 

(Trelease et al., 1950; Burger, 1971).Ces phénophases ont été observées dans le suivi 

phénologique. 

2.1.2. Suivi phénologique 

Pour établir le cycle phénologique reproducteur de chaque morphotype (M2, 

M3, M4 et M1), des suivis mensuels ont été effectués de manière à décrire l’évolution 

périodique des appareils reproducteurs de Tsiperifery. Ces suivis ont été réalisés dans 

les cinq sites d’étude durant 24 mois (de juillet 2014 à  juin 2016). L’échantillonnage 

prévu au départ était de travailler sur 3 individus par sexe par morphotype dans chaque 

site d’étude afin d’avoir une répartition équilibrée sur base du sexe de l’individu, du 
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morphotype et des sites d’étude. Pourtant, ce système d’échantillonnage n’a pu être 

respecté à cause des raisons suivantes : 

- Les nombres d’échantillons suivis par site sont différents en raison de 

l’absence de certains morphotypes dans les sites. En fait, M4 et M1 n’ont 

été  observés qu’à Beforona et M3 n’a pas été identifié dans ce site. Par 

contre, M2 est présent dans les 5 sites (cf 3.1.2.3. du chapitre I). 

- Les premiers suivis ont démarré au moment où tous les individus dans les 

sites d’étude n’étaient pas encore fertiles (Juillet 2014). En conséquence, la 

sélection des  individus à suivre était limité par le nombre d’individus qui 

ont été fertiles  à la période de début des observations phénologiques 

sachant que les critères morphologiques qui distinguent les individus mâles 

des femelles ne se situent qu’au niveau des organes reproducteurs (fleurs et 

fruits). 

- De plus, il y avait des pieds suivis qui ont été abattus au cours des périodes 

de suivis soit pour la collecte de Tsiperifery soit pour le prélèvement de 

bois. Ce cas a été principalement rencontré dans les sites hors des stations 

de FOFIFA (Anorana, Tsiazompaniry et Sandrangato).  

En conséquence, les données utilisées pour l’établissement du cycle 

phénologique ont été issues de suivi de cinquante-sept (57) individus dont 28 mâles et 

29 femelles à raison de 2 à 3 individus  par morphotype par site (Tableau 1). 

Tableau 18. Nombre final d’individus suivis par sexe par morphotype par 
site faisant l’objet de suivi phénologique de juillet 2014 à juin 2016. 

Morphotype M1 M2 M3 M4   

Site Mâle Femelle Mâle Femelle Mâle Femelle Mâle Femelle Tot/site 

Anorana 0 0 3 2 2 2 0 0 9 

Beforona 3 3 3 2 0 0 2 3 16 

Tsiazompaniry 0 0 3 3 2 3 0 0 11 

Kianjavato 0 0 2 3 3 3 0 0 11 

Sandrangato 0 0 3 2 2 3 0 0 10 

Tot/S/M 3 3 14 12 9 11 2 3 57 

 

Les différentes phénophases des appareils reproducteurs ont été rapportées dans 

une fiche de suivi phénologique mensuel (Annexe 22) pour faire le relevé de données 

sur terrain. Chaque suivi mensuel dans chaque site a été assuré par des agents locaux 
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préalablement formés sur la description de chaque stade du cycle phénologique et le 

remplissage de la fiche de suivi. Vu la taille minuscule des fleurs et la hauteur où elles 

se trouvent, les agents de suivi ont utilisé des jumelles avec un grossissement jusqu’à 

12 fois. 

La quantité d’inflorescences ou de grappes aux différents stades de la floraison 

et de la fructification ont été évaluée de « rare » à « fournie » afin de mettre en exergue 

les pics de floraison et de fructification de chaque morphotype. 

2.1.3. Identification et relevé des paramètres écologiques 

La phénologie végétale est l’étude de l’apparition d’événements périodiques (le 

plus souvent annuels) déterminé par les variations saisonières du climat chez les 

plantes. Différents facteurs agissent sur la phénologie des plantes en fonction des 

régions. Dans les zones tropicales, c’est principalement la disponibilité en eau,  la 

températureet la photopériode ou la durée du jour (www.wikipedia.org). De même, les 

travaux de Razafimandimby (2011) et de Raherinjatovoarison (2017) ont identifiés que 

la précipication et la température sont les paramètres climatiques les plus influants sur 

la distribution de Tsiperifery. Ainsi, les paramètres écologiques considérés dans cette 

étude sont les paramètres ayant trait  sur ces deux facteurs. Ils s’agissent de 

la toposéquence, l’altitude, le dégré d’exposition de l’individu au soleil, le site d’étude 

et les saisons climatiques. 

- La toposéquence influe sur la disponibilité en eau grâce à la capacité du 

sol à infiltrer l’eau de pluie et au système d’infiltration d’eau suivant les formes de la 

toposéquence (Boughalem et al., 2014). Les trois niveaux de la toposéquence ie le 

bas fond, le versant et la crête ont été alors considérés. 

- L’altitude impacte à la fois sur la disponibilité en eau et sur la 

température étant donné que la température et la précipitation constituent une 

fonction regressive avec ce paramètre (Daly et al., 2002). Aussi l’altitude de chaque 

pied de Tsiperifery a été relevée avec un GPS. 

- Le degré d’exposition de l’individu est un paramètre important pour la 

phénologie de reproduction de Tsiperifery. En effet, le Tsiperifery a un tempérament 

sciaphile édificateur (Razafimandimby, 2011). Il a ainsi besoin de lumière pour 

fleurir et fructifier. Ce paramètre evalue la quantité de lumière que l’individu reçoit. 

Il  est lié au degré d’ouverture de la canopée (tuteur et espèces voisines) au dessus du 

houppier du pied de Tsiperifery. Il a été évalué in visu suivant le degré d’ouverture de 
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la canopée en 4 catégories : non exposé, peu exposé, moyennement exposé et bien 

exposé. 

- Le site d’étude a été considéré en tant que paramètre écologique qui 

combine l’effet de la toposéquence, de l’altitude, du dégré d’exposition, de l’état de 

dégradation de l’habitat et des paramètres climatiques (température et précipitation). 

Il  présente ainsi l’effet de l’interaction entre ces paramètres. 

- Pour les saisons climatiques, les deux principales saisons des régions 

tropicales ont été considérées. Il s’agit de l’été et de l’hiver. Pour Madagascar, la 

saison estivale commence d’Octobre à Mars et la saison hivernale d’Avril à Octobre 

(www.meteomadagascar.mg ). 

Pour la collecte d’informations sur ces paramètres, une fiche écologique 

(Annexe 23) par pieds a été établi pour les 57 pieds suivis afin de récueillir les 

informations relatives à ces paramètres.  

2.2. Traitement et analyse de données 

2.2.1. Méthode de description de la phénologie reproductrice 

générale de Tsiperifery 

La description de la phénologie reproductrice générale de Tsiperifery consiste  

dans un premier temps, à identifier et à décrire les différentes phénophases qu’elle 

contient et dans un deuxième temps, sur base de ces phénophases, à décrire le cycle 

phénologique de Tsiperifery sans considérer la diversité morphologique. 

L’identification des phénophases et leur description morphologique a été 

effectuée directement  sur des organes reproducteurs frais.  Leurs illustrations ont été 

faites en deux étapes. D’abord, par une vue sur l’ensemble  de l’inflorescence ou de 

l’infructescence  par des photos prises en mode macro. Ensuite, par un zoom sur les 

fleurs avec un USB microscope (MUSTCAM) qui permet de faire des images avec de 

grossissement de 40 à 200 fois. Pour améliorer la présentation des photos dans le texte, 

elles ont été redimensionnées avec Microsoft Office Picture Manager. 

La description du cycle phénologique reproducteur de Tsiperifery consistait à 

déterminer la durée de chaque phénophase et les pics de chaque phénophase pour tous 

morphotypes confondus. La durée de chaque phénophase  a été exprimée par  la 

proportion d’individus présentant chaque phénophase durant les 12 mois de l’année. 
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La variation de la quantité d’inflorescences ou d’infrutescences aux différents 

phénophases ont permis d’identifier des pics pour chaque phénophase. 

2.2.2. Etablissement du cycle phénologique reproducteur des 

morphotypes de Tsiperifery 

La compilation des données pour obtenir le cycle phénologique de chaque 

morphotype par site a été effectuée avec Excel. Il consistait à aligner les résultats des 

suivis phénologiques mensuels de chaque individu durant les 2 années de suivi par 

morphotype par site suivant la succession des phénophases. Compte tenu de la dioécie 

chez le Tsiperifery, les cycles phénologique ont été établis séparément pour les 

individus mâles et femelles, ce qui a permis de : 

- déterminer les périodes (mois) communes à chaque phénophase pour chaque 

morphotype par site, 

- déterminer les pics des phénophases, 

- établir  les cycles phénologiques reproducteurs  des individus mâles et 

femelles de Tsiperifery par morphotype par site, 

- comparer les cycles phénologiques des morphotypes, 

- analyser la relation entre la variation des cycles phénologiques reproducteurs 

et la diversité morphologique. 

5 critères déduits des cycles phénologiques reproducteurs ont été utilisés pour 

l’analyse de la relation entre la diversité du cycle phénologique et la diversité 

morphologique. Il s’agit de : 

- le nombre annuel de pics de floraison, 

- la durée de la phénologie de la reproduction, 

- la variation de la répartition mensuelle des pics de chaque phénophase, 

- la durée de chaque pic de phénophase, 

- les périodes maximales de fécondation 

La variation de la répartition mensuelle des pics de chaque phénophase a été 

appréciée par la variance de la répartition mensuelle des pics des phénophases en 

fonction des morphotypes. Elle a été obtenue par le biais d’une analyse de la variance 

réalisée sur le logiciel R avec le package « stats » avec la fonction aov avec la 

formule : aov(Y~X) où X représente  la phénophase considérée, Y le morphotype. 
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2.2.3. Identification des facteurs écologiques influant  le cycle 

phénologique  

L’identification de l’influence des paramètres écologiques sur la variabilité du 

cycle phénologique consiste à analyser la variance de la répartition mensuelle des 

phénophases du cycle phénologique reproducteur par rapport aux paramètres 

écologiques sélectionnés (la toposéquence, l’altitude , le dégré d’exposition de 

l’individu et de l’habitat). Afin de considérer l’interaction avec l’influence des 

morphotypes, une analyse de la variance uniquement avec l’effet du paramètre 

écologique a été d’abord effectuée. Ensuite, a été considérée l’interaction paramètre 

écologique/morphotype. Ces analyses ont été effectuéesavec le package « stats » du 

logiciel R avec la fonction aov avec la formule : aov(Y~X*z) où X représente  la 

phénophase considérée, Y le paramètre écologique et z les morphotypes. Les résultats 

donnent en même temps l’effet de chaque variable explicative et l’effet de l’interaction 

de ces variables. 

L’effet de la variation saisonnière sur le cycle phénologique de chaque 

morphotype par site a été déduit de la comparaison de la répartition mensuelle des 

phénophases au sein du même morphotype. 

3. RESULTATS ET INTERPRETATIONS 

3.1. Cycle phénologique de Tsiperifery 

3.1.1. Caractères morphologiques des phénophases du cycle 

phénologique reproducteur de Tsiperifery 

Les observations portées sur l’évolution morphologique des organes 

reproducteurs de Tsiperifery ont permis de déterminer six phénophases chez les 

individus femelles : 

- sur l’inflorescence (Photo 9), les changements ont été décrits en 

fonction de l’émergence des stigmates sur le rachis d’inflorescence et ont permis 

d’identifier deux stades : boutons floraux et fleurs épanouies. 

- sur l’infrutescence (Photo 10), le changement de la couleur des baies 

caractérise leurs stades de maturation et a permis de distingeur : les jeunes fruits de 

couleur vert, les fruits immatures de couleur vert brunâtre , les fruits murs de couleur 

rouge orangé et la fin de fructification marqué par la l’apparition de fruits secs de 

couleurs noir dans la grappe. 
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Photo 9. Stades phénologiques des fleurs femelles : (a, b) boutons floraux ; (c, b) 
fleurs épanouies.  

Les boutons floraux (Photo 9a) sont caractérisés par des enflements de forme 

trinagulaire qui annoncent l’apparition des stigmates. Les fleurs épanouies (Photo 9b) 

sont reconnaissables par l’apparition complète des stigmates sur le rachis portées par 

des ovaires à moitié emergés. Les fleurs sont ainsi sessiles et apétales.  

 

Photo 10. Stades phénologiques des fruits : (a) jeunes fruits ; (b) fruits immatures ; 
(c) fruits matures ; (d) fin de fructification.  

Les jeunes fruits (Photo 10a) sont identifiés par l’emergence totale de baies de 

couleurs verts avec les pédicelles. Les baies ainsi que les pédicelles se dévéloppent et 

changent de couleur en verts brunâtres pour donner des fruits immatures (Photo 10b). 

Les baies matures (Photo 10c) sont de couleur rouge orangé. A la fin de la 

fructification (Photo 10d), les baies ainsi que les pédicelles commencent à secher et à 

chuter. 
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Le cycle phénologique reproducteur chez les individus mâles (Photo 3) débute 

par l’apparition des boutons floraux et s’achève à la senéscence des fleurs. Il comprend 

quatre phénophases : boutons floraux, jeunes fleurs, fleurs matures et fin de floraison. 

 

Photo 11. Stades phénologiques des inflorescences mâles : (a, b) boutons floraux ; 
(c, d) jeunes fleurs ; (e, f) fleurs matures ; (g,h) fin de floraison. 

Les boutons floraux mâles (Photo 11a) sont constitués d’ enflements en forme 

d’écailles sur le rachis. Ils s’agissent des bractées qui renferment les fleurs. Les jeunes 

fleurs (Photo 11b) émergent des bractées et sont composées de filets staminaux portant 

des sacs polliniques fermés. Les fleurs matures (Photo 11c) sont reconnaissables par 
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des sacs polliniques déhiscents. Ce stade marque la maturation des pollens. Une fois 

les pollens libérés, les sacs polliniques et le filet staminal commencent à faner, ce qui 

indique la fin de la floraison (Photo 11d) et la fin du cycle reproducteur chez les 

individus mâles de Tsiperifery. 

3.1.2. Caractériqtiques du cycle phénologique de Tsiperifery. 

Les suivis phénologiques conduits sur les 28 individus mâles et 29 individus 

femelles de Tsiperifery dans les cinq sites d’étude ont montré que la proportion  des 

individus sur lesquelles ont été observés  une phénophase varie de 66,7% à 100% sur 

les 12 mois de l’année (Annexe 24). Le test de normalité de Shapiro Wilk a donné une 

valeur de p supérieure à 0,1 (Annexe 25)  pour chaque phénophase. Les distributions 

mensuelles de ces proportions pour chaque  phénophase données suivent alors la loi 

normale. 

 Les analyses de la variance mensuelle du nombre d’individus femelles 

(Tableau 19) et mâles (Tableau 20)  pour chaque phénophase ont donné une valeur de 

p supérieure à 0,1. Ce résultat signifie que la variation de la proportion d’individus 

présentant chaque phénophase durant les 12 mois de l’année n’est pas significative 

aussi bien pour les pieds mâles que pour les pieds femelles. 

Tableau 19. Valeur de p de l’analyse de la variance mensuelle du nombre 
d’individus femelles par phénophase au cours d’une année. 

Phénophase Boutons 

floraux 

Fleurs 

épanouies 

Jeunes 

fruits 

Fruits 

immatures 

Fruits 

matures 

Fin de 

fructification 

p (anova) 0,32 0,30 0,47 0,31 0,25 0,72 

 
Tableau 20. Valeur de p de l’analyse de la variance mensuelle du nombre 

d’individus mâles par phénophase  au cours d’une année. 

Phénophase Boutons floraux Jeunes fleurs Fleurs matures Fin de floraison 

 p (anova) 0,79 0,64 0,58 0,37 

 

Ainsi, en se référant uniquement à la présence/absence des phénophases sur les 

individus, il en est déduit que la période de floraison et de fructification chez le 

Tsiperifery s’étale toute l’année. En effet, Tsiperifery est une plante sempervirente et 

ne présente pas de phénologie très marquée (www.wikipedia.org ).   
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Photo 12. Individus de Tsiperifery au pic (a) de maturation des fruits  et (b) 

maturation des fleurs mâles.  

Par contre, la variation de la quantité d’inflorescences ou d’infrutescences aux 

différents phénophases ont permis d’identifier des pics pour chaque phénophase. Un 

pic correspond aux périodes où une phénophase est observée en grande quantité sur un 

individu. Par exemple, pendant le pic de la maturation des fruits, l’individu présente 

des grappes matures bien fournies (Photo 12a) et durant le pic de maturation des fleurs 

mâles, des inflorescences portant des fleurs matures sont observées en grande nombre 

sur un individu (Photo 12b). Ces pics ont été considérés pour  l’établissement du cycle 

phénologique de la reproduction de chaque morphotype. 

3.2. Caractériqtiques du cycles phénologiques reproducteurs 

des morphotypes de Tsiperifery 

3.2.1. Cycles phénologiques reproducteurs mâles et femelles de 

chaque morphotype 

La répartition mensuelle des pics des phénophases a permis d’établir les cycles 

phénologiques annuels de la reproduction des morphotypes femelles (Figure 19) et 

mâles (Figure 20) de Tsiperifery.  

Les cycles phénologiques reproducteurs des individus femelles et mâles de M1 

comprennent 2 pics annuels de floraison et de fructification. Chez les individus 

femelles, les premiers pics des phénophases ont été observés de Juin à Novembre et les 

deuxièmes de Janvier à Mai. C’est seulement au mois de Décembre qu’on ne rencontre 

pas de pics de phénophase. Les pics du cycle reproducteur des individus femelles de 



Chapitre III : Etude de la diversité écologique 

92 

 

Tsiperifery s’étalent ainsi presque tout au long de l’année. Les inflorescences sont 

abondantes aux mois de Juin et Juillet et aux mois de Janvier et Février. Les pics de 

fructification se passent entre Août et Novembre et entre Février et Mai, avec la 

maturation des fruits en Septembre, Octobre et Avril. 

Morphotype Site Juin Juil Aou Sept Oct Nov Déc Janv Fév Mar Avr Mai 

M1 Beforona                                             

M2 

Anorana                                     

Tsiazompaniry                               

Beforona                                         

Sandrangato                                         

Kianjavato                                         

M3 

Anorana                                     

Tsiazompaniry                               

Sandrangato                                           

Kianjavato                                           

M4 Beforona                                                 

Légendes : 

  Boutons floraux   Jeunes fruits   Fruits matures 

  Fleurs épanouies   Fruits immatures   Fin de fructification 
 

Figure 19. Cycle phénologique reproducteur annuel des morphotypes femelles de 

Tsiperifery par site à l’issu de suivi phénologique mensuel d’Avril 2014 à Mars 2016. 

Chez les individus mâles, les pics de floraison sont observés durant les mois de 

Juin, Juillet, Janvier et Février.  La maturation des fleurs ou maturation des pollens 

sont en Juillet pour le premier pic et en Janvier pour le deuxième. Elle coïncide avec 

les deux pics d’épanouissement des fleurs femelles. Ce morphotype n’a été rencontré 

qu’à Beforona.  
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Morphotype Site Juin Juil Aou Sept Oct Nov Déc Janv Fév Mar Avr Mai 

M1 Beforona                   

M2 

 Anorana                       

Tsiazompaniry                       

Beforona                           

Sandrangato                           

Kianjavato                           

M3 

Anorana                       

Tsiazompaniry                       

Sandrangato                           

Kianjavato                           

M4 Beforona               

              Légendes : 

  Boutons floraux   Fleurs matures 

  Jeunes fleurs   Fin de floraison 

 

Figure 20. Cycle phénologique reproducteur annuel des morphotypes mâles de 

Tsiperifery par site à l’issu de suivi phénologique mensuel d’Avril 2014 à Mars 2016. 

Pour M2, les cycles phénologiquse reproducteurs des individus femelles et 

mâles sont caractérisés par la présence de 2 pics de floraison et de fructification par an 

et une variation en fonction des sites d’étude : 

- A Anorana, les premiers pics des phénophases de la floraison (boutons 

floraux et fleurs épanouies) des individus femelles sont observés au mois de 

Septembre. Viennent ensuite les premiers pics de phénophases de la fructification entre 

Octobre et Janvier. La maturation des fruits est observée aux mois de Novembre et 

Décembre. Chez les individus mâles, les premiers pics des phénophases de floraison se 

passent entre le mois d’Août et le mois d’Octobre. Les deuxièmes  pics des 

phénophases de la floraison et de la fructification chez les individus femelles débutent 

au mois d’Avril et se termine Juillet avec la maturation des fruits aux mois de Juin et 

Juillet. Les pics de floraison des individus mâles ont été observés en Avril et en Mai. 

La déhiscence des sacs polliniques (maturations des fleurs) est en Mai.   

- à Tsiazompaniry, les premiers pics des phénophases de la floraison et de la 

fructification sont similaires à ceux des individus d’Anorana. De même, les deuxièmes 

pics de la floraison commencent au mois d’Avril. Mais à Tsiazompaniry, les pics des 

phénophases de la fructification n’ont pas lieu. En fait, le début de la fructification qui 
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devrait commencer au mois de Juin coïncide avec l’arrivée de la saison hivernale qui 

s’accompagne de gelées qui sèchent et font tomber les épis.  

- A Beforona, Sandrangato et Kianjavato, le début des premiers pics des 

phénophases de la floraison des individus femelles se passe un mois à l’avance par 

rapport à ceux d’Anorana et de Tsiazompaniry. Il commence au mois d’Août. Les 

premiers pics des phénophases de la floraison des individus mâles et de la 

fructification sont  similaires à ceux des deux sites précédents. L’agencement des 

deuxièmes pics des phénophases diffère de ce qui a été observé dans les deux premiers 

sites par un avancement de l’épanouissement des fleurs femelles au mois d’Avril et du 

début de la floraison des pieds mâles au mois de Mars. En effet, dans ces 3 sites le 

deuxième pic de maturation des fruits est observé au mois de Juin.  

Les cycles phénologiques reproducteurs des individus femelles et mâles de M3 

sont également caractérisés par la présence de 2 pics de floraison et de fructification 

par an et une variation en fonction des sites d’étude. Ils sont presque similaires à ceux 

de M2 au niveau de chaque site. Les pics de maturation des fleurs mâles et des fleurs 

femelles sont en avance de un mois à Anorana et Tsiazompaniry par rapport à 

Sandrangato et Kianjavato (M3 n’a été rencontré qu’à Beforona). Le premier pic de 

maturation des fruits se passe aux mois de Novembre et Décembre.  Le deuxième est 

observé aux mois de Juin et Juillet sauf à Tsiazompaniry où il est abrogé par les gelés 

hivernales.  

Pour M4 qui n’a été également rencontré qu’à Beforona, un seul pic  a été 

observé sur M4 durant les 2 années de suivi. Par conséquent, le cycle reproducteur de 

M4 pourrait être caractérisé par la présence de pics bisannuels ou des pics de floraison 

et de fructification asynchrones. En effet, ce résulat mérite d’être vérifié par la 

répétition du suivi sur au moins deux années étant donné que les suivis éfféctués dans 

le cadre de ce travail n’a duré que deux ans. Les pics de phénophases observés pour 

M4 se passent pendant l’hiver. La floraison des pieds femelles débute en Avril et la 

fructification en Mai. De fruits matures abondants sont observés en Juin et Juillet. Le 

pic de floraison chez les mâles est observé de Mars à Mai.  

Dans les sites étudiés, deux pics de saison de maturation des fruits sont alors 

observés chez Tsiperifery pour tous morphotypes confondus. Le premier pic est 

enregisré pendant la saison estivale (Septembre à Décembre) et le deuxième pendant 

l’hiver (Mai, Juin).  Ces saisons correspondent aux campagnes de collecte de 
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Tsiperifery dans le bassin de collecte d’Anjozorobe Angavo et d’Anosibe An’ala 

(Touati, 2012 ; Bénard et al., 2014). 

3.2.2. Relation entre la variation du cycle phénologique et les 

morphotypes 

Il a été déduit des résultats précédents que les cycles phénologiques de M1, M2 

et M3 comprennent 2 pics annuels de floraison et de fructification. Ces trois 

morphotypes ont donc une floraison  et une fructification régulières. Ceux de  M4 en 

contiennent moins ;  probablement un pics tous les 2 ans ou encore moins. M4 pourrait 

ainsi avoir une floraison  et une fructification  asynchrones. Les pics des phénophases 

de la reproduction  des individus femelles de M1 s’étalent toute l’année. Ceux de M2 

et de M3 sont plus condensés. Ces différences amènent à conclure que sur la base du 

nombre annuel et de la durée des pics de la phénologie de la reproduction: 

- les cycles phénologiques reproducteurs les pieds mâles et femelles de M1 

diffèrent de ceux de M2, M3 et M4 ;  

- les cycles phénologiques reproducteurs les pieds mâles et femelles de M4 

diffèrent de ceux de M1, M2 et M3 ; 

- les cycles phénologiques reproducteurs les pieds mâles et femelles de M2 et 

M3 sont similaires.  

La variance de la répartition mensuelle des pics des phénophases en fonction 

des morphotypes appuient ces résultats. Les analyses de la variance de la répartition 

mensuelle de chaque phénophase (Tableau 21)   avec les individus des 4 morphotypes 

a donné des valeurs de p hautement significatives (p ˂ 0,01). Ces valeurs de p 

indiquent que le cycle phénologique reproducteur de Tsiperifery varie en fonction des 

morphotypes.  Par contre, les analyses qui ne considèrent que les individus de M2 et 

M3 (Tableau 22), qui se trouvent toujours dans les même sites indiquent des valeurs de  

p non significatives (p >0,05). En effet, aucune variation significative n’a été 

enregistrée entre les saisons des phénophases de M2 et M3.   
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Tableau 21. Valeurs de p des analyses de la variance de la répartition 
mensuelle de chaque phénophase des cycles reproducteurs des femelles et mâles 
des 4  morphotypes (significatif pour p ˂ 0,05). 

 

Sexe Pic Phénophase p (anova) 
4 morphotypes 

 
 
 
 

Femelles 
 
 
 
 
 
 
 

1er pic 

Boutons floraux  8,49E-08 

Fleurs épanouies  1,39E-08 

Jeunes fruits  8,49E-08 

Fruits immatures  1,92E-06 

Fruits matures  3,64E-06 

Fin de fructification  0,000188 

2e pic 

Boutons floraux  1,65E-08 

Fleurs épanouies  4,22E-08 

Jeunes fruits  1,65E-08 

Fruits immatures  0,000583 

Fruits matures  8,56E-05 

Fin de fructification  0,000415 

 
 
 

Mâles 
 
 
 
 

1er pic 

Boutons floraux  5,02E-06 

Jeunes fleurs  0,000373 

Fleurs matures  1,76E-06 

Fin de floraison  0,000508 

2e pic 

Boutons floraux  6,70E-06 

Jeunes fleurs  3,48E-06 

Fleurs matures  1,01E-05 

Fin de floraison  4,28E-06 
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Tableau 22. Valeurs de p des analyses de la variance de la répartition 
mensuelle de chaque phénophase des cycles reproducteurs femelles et mâles des 
morphotypes M2 et M3  de Tsiperifery (significatif pour p ˂  0,05). 

Sexe 
Pic 

 
Phenophase 

p (anova)  
M2, M3 

 

 

 

 

Femelles 

 

 

 

 

 

 

 

1er pic 

Boutons floraux  0,573 

Fleurs epanouies  0,184 

Jeunes fruits  0,573 

Fruits immatures  0,519 

Fruits matures  0,165 

Fin de fructification  0,806 

2e pic 

Boutons floraux  0,907 

Fleurs epanouies  0,583 

Jeunes fruits  0,907 

Fruits immatures  0,717 

Fruits matures  0,307 

Fin de fructification  0,307 

 

 

 

Males 

 

 

 

 

1er pic 

Boutons floraux  0,346 

Jeunes fleurs  0,848 

Fleurs matures  0,394 

Fin de floraison  0,942 

2e pic 

Boutons floraux  0,594 

Jeunes fleurs  0,399 

Fleurs matures  0,626 

Fin de floraison  0,555 

En ce qui concerne les durées de chaque phénophase, les résulats obtenus ne 

permettent pas de les évaluer avec précision car les suivis ont été faits mensuellement. 

Néamoins ils révèlent que : 

-  la durée de chaque phénophase est plus ou moins identique pour les 

quatres morphotypes dans les 5 sites d’études. La durée des pics de floraison des pieds 

femelles (boutons floraux et fleurs épanouies) varie de 1 à 2 mois et celle des pieds 

mâles (boutons floraux, jeunes fleurs, fleurs matures, fin de floraison) dure 2 mois. Les 

pics de fructification (apparition des jeunes fruits – fin de fructification) de la saison 

estivale et de la saison hivernale durent 4 mois. Octobre à Janvier et Avril à Juillet. Ces 

résultats traduisent que la diversité morphologique n’influe pas sur la durée des 

phénophases.  Ils renseignent également sur le fait que la variation saisonnière n’a pas 

d’impact significatif sur la durée des phénophases. 
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- Pour les 4 morphotypes, le début des pics de la floraison des individus 

mâles coincident avec ceux des individus femelles. Cette comparaison tient compte des 

morphotype et des sites. En effet, les périodes de maturation des pollens se 

superposent avec celles de l’apparition des stigmates (fleurs épanouies) qui sont aux 

mois de Juillet et Février pour M1 ; en Avril, Mai et Septembre pour M2 et M3 et au 

mois d’Avril pour M4.  En fait, l’épanouissement des fleurs femelles (reconnaissable 

par l’apparition des stigmates) est provoqué par la fécondation chez beaucoup 

d’espèces de Piper (Valentin-Silva, 2015). Par conséquent, l’épanouissement des 

fleurs femelles doit attendre la maturation des fleurs mâles ie la liberation des pollens 

des sacs polliniques. Des fleurs épanouies portant des résidus de pollens sur les 

stigmates ont été rencontrés durant les travaux de terrain (Photo 13). En effet, étant 

donné que les pics de floraison sont suivis de pics de fructification, il en est déduit que 

la pollinisation et la fécondation chez les morphotypes de Tsiperifery sont maximum 

en ces périodes. La phénologie de la floraison peut affecter grandement le succès 

reproducteur. Chez les espèces à floraison en masse, les individus à floraisons 

synchrones comme M1, M2 et M3 peuvent avoir un avantage reproductif dû à un plus 

grand nombre de pollinisateurs et à une probabilité moindre de prédation des graines 

avant la dispersion. En effet, les périodes de fécondation et le succès de la reproduction 

en milieu naturel chez Tsiperifery peuvent varier en fonction des morphotypes. 

 

Photo 13. Résidus de pollens sur les stigmates des fleurs femelles de M3 (X 80 fois). 

Deux pics de saison de maturation des fruits sont observés chez Tsiperifery ie 

tous morphotypes confondus. Le premier pic est enregisré pendant la saison estivale 

(Septembre à Décembre) et le deuxième pendant l’hiver (Mai, Juin).  Ces saisons 

correspondent aux campagnes de collecte de Tsiperifery dans le bassin de collecte 

d’Anjozorobe Angavo et d’Anosibe An’ala (Touati, 2012 ; Bénard et al., 2014).  
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Les analyses de la variation des cycles phénologiques avec le nombre de pics 

annuels de floraison et de fructification, la durée de la phénologie de la reproduction, 

la variation de la répartition mensuelle des pics de chaque phénophase, les périodes 

maximales de fécondation montrent que la diversité du cycle phénologique chez 

Tsiperifery est étroitement liée à la diversité phénologique. Ces critères constituent 

alors des critères phénologiques qui permettent de distinguer les morphotypes de 

Tsiperifery. Sur base de ces critères, les morphotypes sont repartis en 3 groupes : M1, 

M2-M3 et M4. Parmi les 5 critères considérés, la durée de chaque phénophase n’est 

pas tributaire des morphotypes.  

Les débuts des pics de floraison  des individus de M2 et M3 sont plus avancés à 

Beforona, Sandrangato et Kianjavato par rapport à ceux d’Anorana et Tsiazompaniry.  

L’effet de l’altitude peut être avancé pour expliquer ce décalage sachant que les 3 

premiers sites se trouvent à moins de 1000 m d’altitude alors que les deux derniers 

sont à plus de 1100 m. L’étude de l’influence des paramètres écologiques sur le cycle 

phénologique des morphotypes apporte plus de précision.  

3.3. Influence des paramètres écologiques sur la 

phénologie 

Les résultats de l’analyse de la variance de la distribution mensuelle de chaque 

phénophase des 2 pics de la phénologie de reproduction chez Tsiperifery en fonction 

des paramètres écologiques et de l’interaction entre les paramètres 

écologiques/morphotype (Tableau 23) montrent que le site est le paramètre qui a le 

plus d’effet sur la variation mensuelle du cycle phénologique. Il influe sur les 6 

phénophases (boutons floraux, fleurs épanouies, jeunes fruits, fruits immatures, fruits 

matures et fin de fructification) du premier pic  et sur « boutons floraux »,  « fleurs 

épanouies » et « fruits immatures » du deuxième pic chez individus femelles et sur 

tous les phénophases (boutons floraux, jeunes fruits, fleurs matures et fin de floraison) 

des 2 pics chez les individus mâles. Vient ensuite l’altitude avec laquelle 8 

phénophases (les 6 phénophases du premier pic  et « boutons floraux » et  « fleurs 

épanouies » du deuxième pic) sur les 12 identifiées pour les individus femelles  et les 4 

du premier pic mâles présentent des variances significatives (p < 0,05). Ce paramètre 

influe donc sur la distribution des phénophases au cours des mois ie sur le cycle 

phénologique de Tspierifery. La toposéquence influe sur 7 phénophases femelles (6 

phénophases du premier pic  et « jeunes fruits ») et sur « boutons floraux » et « fleurs 
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matures » des 2 pics des phénophases mâles. Le degré d’exposition n’influe que sur la 

distribution mensuelle des « boutons floraux », « jeunes fruits », « fruits immatures » 

et « fruits matures » du premier pic des phénophases femelles et sur 4 phénophases 

mâles (« boutons floraux » et « fleurs matures » des 2 pics) avec des valeurs de p peu 

significatives (0,05> p > 0,01). Ce paramètre a donc moins d’influence sur le cycle 

phénologique. 

Tableau 23. Résultats de l’analyse de la variance de la distribution 
mensuelle de chaque phénophase en fonction des paramètres écologiques et de 
l’interaction paramètres écologiques/morphotype pour les 2 pics du cycle 
phénologique de Tsiperfifery. 

Sexe Phénophase alt alt*M topo topo*M expo expo*M site site*M 

Femelle 

Boutons floraux 1 0,000 0,259 0,000 0,542 0,018 0,324 0,000 0,035 

Fleurs épanouies 1 0,000 0,364 0,001 0,484 0,127 0,769 0,000 0,025 

Jeunes fruits 1 0,000 0,259 0,000 0,542 0,008 0,286 0,000 0,035 

Fruits immatures 1 0,000 
 

0,001 0,751 0,023 0,389 0,000 0,754 

Fruits matures 1 0,000 0,207 0,000 0,492 0,031 0,975 0,000 0,049 

Fin de fructification 
1 0,000 0,396 0,002 0,023 0,496 0,493 0,000 0,000 

Boutons floraux 2 0,001 0,837 0,088 0,091 0,159 0,935 0,000 0,690 

Fleurs épanouies 2 0,002 0,837 0,319 0,301 0,171 0,943 0,000 0,741 

Jeunes fruits 2 0,826 0,575 0,000 0,000 0,825 0,776 0,781 0,709 

Fruits immatures 2 0,165 0,703 0,332 0,459 0,180 0,352 0,020 0,153 

Fruits matures 2 0,551 0,439 0,492 0,001 0,122 0,505 0,125 0,681 

Fin de fructification 
2 

0,688 0,740 0,174 0,001 0,584 0,520 0,697 0,952 

Mâle 

Boutons floraux 1 0,001 0,492 0,006 0,546 0,018 0,324 0,000 0,085 

Jeunes fleurs 1 0,008 0,618 0,154 0,227 0,119 0,063 0,000 0,063 

Fleurs matures 1 0,001 0,492 0,006 0,546 0,018 0,324 0,000 0,085 

Fin de floraison 1 0,025 0,400 0,232 0,136 0,171 0,058 0,001 0,066 

Boutons floraux 2 0,085 0,690 0,021 0,421 0,021 0,505 0,000 0,915 

Jeunes fleurs 2 0,235 0,941 0,074 0,458 0,107 0,710 0,002 0,867 

Fleurs matures 2 0,152 0,445 0,014 0,388 0,017 0,417 0,000 0,766 

Fin de floraison 2 0,342 0,489 0,280 0,382 0,397 0,532 0,034 0,965 
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Le fait est que c’est le site et l’altitude qui influencent le plus sur le cycle 

phénologique traduit l’importance de l’interaction des différents paramètres. Ce fait 

explique ainsi le décalage entre les débuts des pics du cycle phénologique dans les 

sites. Dans les forêts de haute altitude de Tsiazompaniry (1400m) et d’Anorana 

(1200m), les débuts de la floraison des morphotypes sont en retard par rapport à ceux 

des forêts de plus basses altitudes. Sachant que la température et la pluviométrie sont 

plus faibles en altitude, il en est déduit que ces deux paramètres climatiques influent 

sur le cycle phénologique reproducteur de Tsiperifery.  

Les variances considérant l’interaction de l’altitude, de la toposéquence et du 

degré d’exposition avec les morphotypes  ne sont pas significatives pour toutes les 

phénophases. Elles sont également non significatives ou peu significatives pour 

l’interaction site/morphotype. Ces résultats montrent que les paramètres écologiques 

n’ont pas ou n’ont que peu d’influence sur le cycle phénologique au sein d’un même 

morphotype. 

Les résultats des analyses de la variance en fonction du morphotype (Tableau 

22) et en fonction des paramètres écologiques (Tableau 23), permettent de conclure 

que le cycle phénologique de Tsiperifery varie en fonction des morphotypes. Les 

cycles phénologique des 4 morphotypes ne sont pas  ainsi similaires. Les facteurs 

écologiques relatives à la température, la disponibilité en eau et la photopériode n’ont 

que de faibles influences sur le cylce phénologique des individus appartenant à un 

même morphotype. 

4. DISCUSSION 

Les discussions sur les résultats portent sur des comparaisons d’abord, du cycle 

phénologique de Tsiperifery avec d’autres espèces de Piperaceae.  Ensuite,  les 

comparaisons sont orientées aux différents morphotypes de Tsiperifery. Enfin, elles 

sont focalisées sur les facteurs écologiques influant sur le cycle phénologique. 

4.1. Cycle phénologique chez Tsiperifery comparé à d’autres 

espèces de la famille des PIPERACEAE 

Pour l’ensemble des Tsiperifery, la moyenne annuelle des nombres d’individus 

à chaque phénophase reflète un cycle phénologique reproducteur qui s’étale toute 

l’année. Ce phénomène a été observé chez d’autres espèces de Piperaceae. Les suivis 

phénologiques hebdomadaires effectués sur le cycle phénologique reproducteur ont 
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montré que 4 espèces de Peperomia du Sud Est du Brésil sont en floraison continue 

durant toute l’année (De Figueiredo et Sazima, 2007). Onze espèces de Piper, 2 

espèces d’Ottonia et une espèce de Potomorphe dans deux sites  en forêt semi-décidue 

du Sud Est du Brésil (station expérimentale de Jundia et réserve de Santa Genebra) 

sont en fleurs tout au long de l’année (De Figueiredo et Sazima, 2000). Cinq espèces 

sympatriques de Piper en lisière de forêt et en forêt du Parc National Santa Rosa au 

Costa Rica ont montré une production continue de fruits (Fleming, 1985).  

Ce n’est pas le cas de Piper arielanum des forêts humides de Costa Rica car 

même durant le grand pic de floraison, 76% des individus fleurissent. Durant le petit 

pic, elles représentent 62%  des individus (Marquis, 1988). Tous les individus ne 

fleurissent pas toute l’année car il a identifié les pics à partir du nombre d’individus 

florifères. Dans son article, l’auteur explique que ce sont surtout les individus plus 

jeunes qui ne fleurissent pas pendant les pics de floraison. Dans notre étude, l’âge des 

individus n’est pas connu mais le choix des individus suivis s’est aussi porté sur les 

individus de plus grand diamètre (D1,30m > 4cm) , ils sont donc probablement âgés. 

Aussi, l’effet de l’âge de l’individu sur la phénologie n’a pas pu être évalué. De plus, 

Piper arielanum est un arbuste poussant dans les forêts humides de Costa Rica et de 

Venezuela (http://www.catalogueoflife.org). La différence sur la forme végétative peut 

ainsi également expliquer l’écart entre ces deux résultats. 

Les pics de la floraison des individus mâles et des individus femelles de Tsiperifery 

commencent aux mêmes mois. La libération des pollens déclenche l’épanouissement 

des fleurs femelles par le biais de la pollinisation. Aucune comparaison n’a pu être 

faite avec d’autre espèces car les recherches sur la phénologie des Piper se sont 

intéressées aux individus fructifères, donc sur des pieds femelles (Fleming, 1985 ; De 

Figueiredo et Sazima, 2000 ; Chancal et al., 2015) ou des pieds hermaphrodites 

(Fleming, 1985 ; Marquis, 1988, De Figueiredo et Sazima, 2000 ; Valentin-Silva et al., 

2015). Les résultats deValentin-Silva et al. (2015) sur Piper vicosanum 

(hermaphrodite) explique que la libération des pollens commence 2 à 6 jours après 

l’émission de pistil, elle se chevauche avec la durée de réceptivité du stigmate (14 

jours) car elle dure 6 jours.  Il n'y a aucune information sur la durée de la réceptivité du 

stigmate et de la libération de pollens sur le genre Piper en dehors de P. viscosanum 

(Valentin-Silva et al., 2015). 
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L’élaboration des cycles phénologiques des 4 morphotypes par site a mis en 

évidence la présence de deux pics annuels de floraison et de fructification pour M1, 

M2 et M3. Le seul document scientifique qui parle de la phénologie des Tsiperifery est 

« les espèces de Piper Malagasy » de Manjato et al. (2010) dans lequel les auteurs 

mentionnent  que les Piper sont reproductives pendant toute l’année avec un pic de 

floraison et de fructification en Octobre et Novembre. La phénologie qui s’étale sur 

l’année et l’existence de pic de floraison et de fructification ont été confirmées par les 

résultats de cette étude. Par contre, le nombre annuel de pics de floraison et de 

fructification ne correspond à aucun des 4 morphotypes. Ces différences peuvent être 

dues au fait que les informations que Manjato et al. (2010) ont utilisé sont issues des 

spécimens d’herbiers de TAN (Herbier du PBZT à Antananarivo, Madagascar) et TEF 

(Herbier du FOFIFA à Antananarivo, Madagascar) et de P (Herbier du MNHN à Paris, 

France) ou des guides locaux. Or, les collectes d’herbiers visent essentiellement les 

individus fertiles, les missions de collecte sont ainsi dans la majorité des cas 

programmées aux périodes optimales de floraison des espèces forestières qui est en 

Octobre et Novembre. Les informations apportées par cette étude émergent des 

analyses des résultats de suivi phénologique mensuel qui a duré 2 années. Aussi, elles 

apportent plus de précisions sur le cycle phénologique de Tsiperifery. 

L’existence de 2  pics de phénophases de la reproduction identifiées pour M2, 

M3 et M1 est également un phénomène fréquent chez les Piperaceae. Piper guineense 

du Togo présente deux pics de fructifications similaires à ceux de M2 et M3 qui est 

d’Avril à Juin et de Septembre à Novembre (Atato et al., 2012). 14 espèces de 

Piperaceae (11 Piper, 2 Ottonia et 1 Potomorphe) dans deux sites en forêt semi-

décidue du Sud Est du Brésil (station expérimentale de Jundia et réserve de Santa 

Genebra) sont en fleurs toute l’année avec deux pics : en Septembre-Octobre  et en 

Février-Mars-Avril (De Figueiredo et Sazima, 2000). La phénologie de Piper 

arielanum observée en 1981 et 1982 au Costa Rica, est également marqué par la 

présence de deux pics : un grand pic qui commence en automne  et un petit pic qui se 

passe pendant l’hiver. Durant le grand pic, 64% des fleurs de l’inflorescence se 

transforment en fruits, elles sont seulement 30% durant le petit pic (Marquis, 1988). La 

chronologie de ces deux pics est similaire aux floraisons de M2, M3 et M1  c'est-à-dire 

durant les saisons estivale et hivernale. Mais la quantité de fleurs ayant avorté n’a pas 

été évaluée dans cette étude. Néanmoins, il a été observé durant les travaux sur terrain 

que bon nombre de grappes sont incomplètes en hivers (Photo 14). De même, les 
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cueilleurs et collecteurs de la zone d’Anjozorobe ont dénoté des fruits de moindre 

qualité, des baies de plus petites tailles  en hiver  (Touati, 2012). Cette variation de la 

qualité des fruits pourrait être dû au fait que les activités de photosynthèse sont plus 

ralenties en cette saison (Périlleux, 2008). 

  

Photo 14. Grappes incomplètes  observées en hiver : M3 à Sandrangato en Juillet 
2016 (a), M2 et M3 à Kianjavato en Juin 2016 (b).  

4.2. Facteurs déterminants de la phénologie de la reproduction 

des Tsiperifery 

4.2.1. Facteurs exogènes 

Les facteurs écologiques relatives à la température, la disponibilité en eau et la 

photopériode n’ont que de faibles influences sur le cylce phénologique des individus 

appartenant à un même morphotype. La phénologie reproductrice de Tsiperifery n’est 

pas très affectée par ces facteurs climatiques. En effet, Tsiperifery se rencontre dans les 

forêts denses humides orientales de Madagascar (Razafimandimby et al., 2017) où la 

saison sèche n’est pas très marquée alors que c’est un des facteurs climatiques les plus 

influant sur sa distribution (Razafimandimby, 2011 ; Raherinjatovoarison, 2017). Pour 

l’effet de la lumière, les espèces tutrices sont des espèces sempervirentes qui 

constituent des ombrières naturelles pour le développement des jeunes individus. Ces 

derniers montent ensuite dans la canopée pour chercher la lumière. En effet, les 

variations des conditions climatiques ne sont pas marquées dans les aires naturelles de 

distribution de Tsiperifery. 

 Or, la plupart des plantes se basent essentiellement sur la fluctuation 

saisonnière de deux facteurs environnementaux pour 'estimer' le moment adéquat de 

leur floraison : il s'agit de la durée des jours  ou la photopériode et de la température 

(Périlleux, 2008). La phénologie est ainsi dictée par des facteurs climatiques. L’étude 

a b 
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de Thies et Kalko (2004) sur la phénologie des Piper néotropicales a montré que les 

Piper en pleine forêt présentent des pics de floraison synchrones et que chez les 

espèces hors forêt les pics de floraison sont multiples et plus étalés tout au long de 

l’année. La phénologie foliaire et reproductrice de Millettia laurentii est étroitement 

liée à la saisonnalité des précipitations. C’est une espèce à fructification précoce mais 

dépendante des conditions de lumière (Menga et al., 2012).  

Parmi les paramètres écologiques étudiés, l’habitat et l’altitude ont été les plus 

influents. La floraison des individus en basse altitude (Sandrangato, Beforona et 

Kianjavato) débute un mois avant celle des individus en haute altitude (Anorana et 

Tsiazompanairy). De même, il a été observé qu’au printemps 2007  en Europe, des 

noisetiers (Corylus sp.) poussant à 250m d’altitude ont fleuri en moyenne 43 jours 

avant ceux qui poussent à 1250m et le décalage en est de 28 jours chez les frênes 

(Fraxinus sp.)(Mathieu, 2007). 

Chez dix espèces ligneuses forestières françaises étudiées par le réseau national 

de suivi à long terme des écosystèmes forestiers (RENECOFOR), une augmentation de 

100 m d’altitude se traduit par un retard de débourrement de 2 jours (gamme 15 à 1 

850 m) et une réduction de 3 jours de la longueur de la saison de végétation. Une 

augmentation de 1 °C de la température (printanière ou annuelle) se traduit par une 

précocité de 6 jours du débourrement et une augmentation de 10 jours de la saison de 

végétation. Le jaunissement est retardé d’environ 5 jours par degré d’augmentation de 

la température automnale (Lebourgeois et al., 2006). Nos résultats ne permettent pas 

d’apporter de telles précisions car les observations ont été effectuées mensuellement.  

Elles n’ont duré que 24 mois et les paramètres climatiques n’ont pas été relevés. 

4.2.2. Facteurs endogènes 

Les résultats de cette étude ont montré que le cycle phénologique reproducteur 

de Tsiperifery est surtout tributaire du morphotype. Chez les morphotypes de 

Tsiperifery, les pics des phénophases de M1 sont plus étalés dans l’année par rapport à 

ceux des autres morphotypes. En effet, sa variation est d’origine endogène. La 

variabilité interspécifique du cycle phénologique a été mise en évidence par des études 

phénologiques sur différentes espèces. 

La phénologie de deux nouvelles espèces sympatriques de Piper des Graeter 

Antilles sont différents. La  floraison de Piper abajoense débute en Janvier et la 

fructification entre juin et septembre.  Pour Piper claseanum, la dernière floraison et la 
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maturation des fruits ont été observées en Janvier (Bornstein et al., 2014). Les auteurs 

ont utilisé ce décalage des périodes de floraison et de fructification dans la description 

de ces espèces. 

Un effet espèce très fort a été identifié dans les cycles phénologiques des 

principales essences forestières de la France. Le débourrement des chênes est plus 

précoce d’environ 15 jours par rapport à celui du hêtre : fin de la première semaine 

d’avril pour les chênes contre troisième semaine pour le hêtre. Le jaunissement des 

chênes étant plus tardif que celui du hêtre, la durée de la saison est plus longue de près 

de 20 jours pour les chênes (Lebourgeois et al., 2006).  

Ces résultats trouvés par d’autres auteurs sur d’autres espèces concordent avec 

ceux trouvés pour les morphotypes de Tsiperifery. Ainsi, ils montrent que le 

déterminisme du comportement phénologique est une intégration, de facteurs 

endogènes, le genôme qui régit le rythme individuel de croissance, états d'organisation 

structurale, physiologies spécifiques, etc, et de facteurs exogènes tels que les 

paramètres climatiques et l’altitude (Loubry, 1994). 

5. CONCLUSION 

Le cycle phénologique reproducteur des morphotypes de Tsiperifery comprend 

6 phénophases pour les individus femelles et 4 phénophases pour les mâles. Les 

individus de Tsiperifery sont toujours fertiles tout au long de l’année avec une 

variation nette de la quantité de fleurs qu’ils portent selon les périodes. Les pics de 

floraison et de fructification chez Tsiperifery correspondent ainsi aux périodes où les 

individus présentent une floraison ou une  fructification fournie.  La distribution 

mensuelle des pics de chaque phénophase a permis d’élaborer le cycle phénologique 

reproducteur de chaque morphotype. 

Les morphotypes M1, M2, et M3 présentent deux pics de floraison par an alors 

qu’un seul pic a été observé pour M4 durant les deux ans de suivi phénologique dans le 

cadre de cette étude. Les pics des phénophases de M1 s’étalent toute l’année alors 

qu’ils sont plus condensés pour les autres morphotypes. Le morphotype a plus 

d’influence sur la variabilité mensuelle des phénophases. Les paramètres écologiques 

tels que le site et l’altitude ont une légère influence sur la variabilité intra-morphotype 

de la distribution des phénophases. Le déterminisme du comportement phénologique 

reproducteur de Tsiperifery est donc une intégration, des facteurs endogènes 

représentés par les morphotypes et de facteurs exogènes tels que l’habitat et l’altitude. 
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Les résultats obtenus dans cette étude peuvent être valorisés en vue de la 

gestion durable de Tsiperifery entre autres l’homogénéisation de la qualité des produits 

collectés et l’identification des campagnes de collecte. Ils constituent également des 

informations importantes pour la conduite des travaux de recherche sur cette ressource 

comme la domestication et l’étude de la structure de la population. Pourtant, des 

lacunes ont été identifiées notamment à cause de la durée et la fréquence  des suivis et 

la distribution géographique des sites d’études.  

Cette étude a produit les premières connaissances  sur la phénologie de 

Tsiperifery par le biais de suivi phénologique qui considère la diversité 

morphologique. La phénologie est un élément clé de l’adaptation des êtres vivants aux 

variations climatiques et constitue ainsi un marqueur du climat de première 

importance.  Dans ce contexte, cette étude mérite d’être continuée/approfondie par des 

recherches qui visent à identifier l’effet du changement climatique sur cette ressource 

naturelle d’importance sociale et économique. Ses résultats permettraient de prédire 

des actions pour son adaptation  au changement climatique et/ou  pour l’atténuation de 

l’effet du changement climatique sur la ressource en Tsiperifery. De telles 

connaissances contribuent pertinemment sur  sa gestion et valorisation durable. 
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CHAPITRE III : ETUDE DE LA DIVERSITE 
ECOLOGIQUE DE TSIPERIFERY 

1. INTRODUCTION 

Tsiperifery ou poivres de Madagascar sont des lianes se développant dans les 

forêts humides orientales de Madagascar. Ils se rencontrent depuis Taolagnaro  au Sud 

jusqu’à Antsiranana dans le Nord (Razafimandimby et al., 2017). La distribution de 

cette ressource au niveau national est surtout conditionnée par des paramètres 

écologiques tels que la température, la pluviométrie et la présence de couverture 

forestière (Razafimandimby 2011 ; Raherinjatovoarison, 2017).  Cette ressource est 

vulnérable au changement climatique (Razafimandimby 2011 ; Raherinjatovoarison, 

2017). Cette vulnérabilité s’accentue avec les exploitations abusives auxquelles elle est 

soumise et avec dégradation de son habitat naturel. Pourtant cette ressource est un 

produit d’exportation apprécié et constitue une source de revenu supplémentaire pour 

les populations pauvres vivant en bordure des forêts (Bénard et al., 2014). Une bonne 

gestion de ces poivres sauvages reste indispensable au maintien de la durabilité de la 

ressource et des revenus des populations rurales. 

Afin d’accompagner le développement d’une filière durable d’exploitation de 

Tsiperifery, les chercheurs groupés au sein du DP Forêts et Biodiversité proposent 

deux solutions : la domestication de la ressource via des enrichissements en forêt par la 

plantation et la mise en place d’une marque collective sur le produit. Concernant la 

première option, la réintroduction de plantes rares en forêt nécessite la combinaison de 

connaissances et de compréhension de la diversité biologique, de la structure génétique 

des populations résiduelles et de leur mécanisme de reproduction et de dispersion 

(Verhaegen et al., 2012). Dans l’optique de la domestication et de la gestion durable 

des peuplements naturels, cette étude est axée sur la caractérisation de la diversité 

écologique des Tsiperifery dans leur milieu naturel à Madagascar.   

Sur la base de la diversité morphologique, les Tsiperifery ont été classés dans 4 

groupes morphologiques ou morphotypes, lesquels sont regroupés dans deux clades 

génétiques (Chapitre I). Cette classification a été confirmée par la diversité du cycle 

phénologique (Chapitre II). La plupart des lianes ont un tempérament héliophile et se 

reproduisent de préférence dans les houppiers, au-dessus de la canopée des forêts 

matures. D’autres sont inféodées aux phases de succession forestières et aux écotones 
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forêts/milieux plus ouverts (Schnitzler et Arnold, 2010). Leur établissement et leur 

survie dépendent donc, bien davantage que les autres types biologiques, de la 

dynamique, de l’hétérogénéité architecturale, et du niveau de fragmentation des 

écosystèmes forestiers (Schnitzer et Bonger 2002 ; Schnitzer 2005 ; van der Heijden et 

Phillips 2008). L’étude écologique et ethobotanique de Tsiperifery de la forêt de 

Tsiazompaniry par Razafimandimby (2011) a montré que cette ressource est 

vulnérable aux perturbations de son habitat et au changement climatique. La présente 

étude se consacre à la caractérisation des conditions écologiques spécifiques aux 4 

morphotypes. Pour cela, elle a été focalisée sur l’étude de la phytosociologie et sur la 

structure démographique des 4 morphotypes. Ces morphotypes sont dioïques 

(Razafimandimby et al., 2017 ; Chapitre I). La dioécie est un système de reproduction 

chez les végétaux dans lesquelles  les fleurs mâles et les fleurs femelles sont portées 

par des individus distincts (Escarré et al., 1998). En effet, la caractérisation de la 

structure démographique a été basée sur l’abondance des pieds mâles et femelles et le 

sex ratio des individus matures avec différents paramètres écologiques pour tenir 

compte du dimorphisme sexuel au sein des morphotypes et  des effets des paramètres 

écologiques. 

2. METHODES 

Cette étude a pour objectif de caractériser les conditions écologiques 

spécifiques aux 4 morphotypes de Tsiperifery décrits dans le chapitre I. La diversité 

écologique correspond à la diversité des conditions de l’habitat et à la structure de la 

population. Dans cette étude, la caractérisation de la diversité écologique se refère à la 

définition de la diversité écosystémique de la CDB car c’est au niveau des écosystèmes 

que se situe la diversité des interactions des populations naturelles entre elles et avec 

leur environnement (ONU, 1992). Elle a été alors réalisée en se focalisant sur des 

paramètres stationnels: 

- la phytosociologie considérant la diversité biologique et floristique des 

tuteurs et la diversité floristique des espèces associées aux morphotypes ou espèces 

compagnes.  

- la structure démographique de chaque morphotype en fonction de la 

présence de perburbation au niveau de la population de Tsiperifery via la présence de 

l’activité d’exploitation de Tsiperifery, de l’altitude et du relief à travers la topographie 

avec les trois parties de la toposéquence (bas fond, versant et crête). 



Chapitre III : Etude de la diversité écologique 

110 

 

2.1. Etude de la phytosociologie de Tsiperifery 

La phytosociologie est la branche de l'écologie dont l'objet est la description de 

la structure des phytocénoses. Elle consiste à analyser des groupements végétaux à 

partir desquels sont définies des associations végétales. Elle se base sur un inventaire 

floristique le plus exhaustif possible. Dans cette étude, elle a été axée sur : 

- la description des tuteurs à travers l’identification des différents types de 

tuteurs, la caractérisation de la composition floristiques  des espèces 

tutrices et l’identification des espèces tutrices potentielles aux 

morphotypes, 

- la description des espèces compagnes des morphotypes à travers la 

caractérisation de la composition floristique des espèces associées à 

chaque morphotype, l’identification des espèces compagnes potentielles 

des morphotypes. 

2.1.1. Collecte de données 

Les données pour caractériser la phytosociologie des morphotypes de 

Tsiperifery ont été collectées par des inventaires par échantillonnage. Pour cela, les 

sites d’études ont été divisés en 3 strates en fonction de leur altitude afin de tenir 

compte de la variation de la composition floristique des forêts avec ce paramètre. Le 

critère de stratification utilisé a été ainsi la classification des forêts humides par 

Koechlin et al. (1974) et Cornet (1974) qui distingue 3 types de forêts : les forêts en 

basse altitude (FBA), les forêts de moyenne altitude (FMA) et les forêts de haute 

altitude  ou forêts de montagne (FM). Kianjavato représente les forêts de basse 

altitude, Sandrangato représente les forêts de moyenne altitude et Anorana et 

Tsiazompaniry font partie des forêts de montagnes. 

Pour considérer l’effet de la variation des compositions floristiques suivant la 

toposéquence, chaque strate a été subdivisée en 3 sous startes suivant les 3 parties de la 

toposéquence : bas fond, mi-versant et crête.  En effet, un invetaire floristique réalisée 

dans la forêt de Tsiazompaniry a montré que les compositions floristiques des  3 

parties de la toposéquence sont différentes (Rabevohitra et al., 2011). 

M1 et M4 n’ont été rencontrés qu’à Beforona. Ce site est colonnisé par une 

plantation de Pinus elliotii. Cette espèce constitue la quasi-totalité des espèces tutrices 

et espèces compagnes des pieds de Tsiperifery dans ce site. Il n’est pas donc 
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représentatif de l’habitat naturel de Tsiperifery en termes de diversité floristique. En 

conséquence, l’étude de la phytosociologie a été portée uniquement sur M2 et M3.  

2.1.1.1. Invetaire des espèces tutrices 

La collecte de données pour l’étude des espèces tutrices a été effectuée par un 

inventaire par échantillonnage. Pour que l’échantillonnage soit plus exhaustif,  le 

dispositif d’inventaire utilisé (Figure 21) s’est référé aux aires minimales trouvées pour 

les forêts humides de Madagascar (0,9 ha par Rabevohitra en 1995 et 1,3 ha par 

Rajoelison en 1997). Il a été réalisé dans 10 placettes de 50m de long sur 20m de large, 

soit 1 ha par toposéquence par site. Les placettes ont été alignées suivant un transect 

perpendiculaire à la ligne de pente.  Un individu sans distinction de morphotype a servi 

de point de départ. 

 

Figure 21. Dispositif d’inventaire des espèces tutrices des morphotypes de Tsiperifery 

Les espèces tutrices des pieds jeunes et adultes de Tsiperifery inclus dans ces 

placettes ont été relevées sur le terrain. Les individus jeunes et adultes sont  des 

individus présentant des rameaux plagiotropes portant les feuilles de forme elliptique 

qui permettent de distinguer les morphotypes. Leurs espèces tutrices ont été notées via 

leurs noms scientifiques ou leurs noms vernaculaires et des échantillons d’herbiers 

dans le cas où l’identification n’a pas pu être réalisée sur terrain. Les spécimens 

d’herbiers ont été identifiés par comparaison avec les spécimens de référence de 

l’herbarium TEF du Département de Recherches Forestières et Gestion des Ressources 

Naturelles du FOFIFA. 

2.1.1.2. Inventaire des espèces compagnes 

Les espèces compagnes ont été inventoriés moyennant des placettes circulaires 

centrés sur l’individu cible (Figure 22). Ce dispositif a été très utilisées dans des études 

de la phytosociologie en zone tropicale et équatoriale (Boud et al., 1963 ; Ganglo, 

2001 ; Djego et al., 2009 ; Verhaegen et al., 2012). Dans cette étude, les espèces 
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inventoriées sont les espèces arborescentes avec un diamètre à hauteur de poitrine 

(DHP) supérieure à 1cm se trouvant dans un rayon de 4m autour du pied cible.  

 

Figure 22. Dispositif d’inventaire des espèces compagnes des morphotypes de 

Tsiperifery 

Ce deuxième type d’inventaire a été focalisé sur  6 individus par morphotype 

par site afin de considérer la variation  de la composition floristique au sein d’un 

morphotype par site. Aussi, les espèces compagnes de 24 individus par morphotype 

ont été recensées dans les 4 sites d’étude (Anorana, Tsiazompaniry, Sandrangato et 

Kianjavato). Pour tenir compte de la variation de la composition floristique en fonction 

de la toposéquence, les individus ciblés ont été repartis entre les  3 strates de la 

toposéquence au sein d’un même site. Les individus d’Anorana et de Sandrangato ont 

été uniquement localisés dans les bas fonds et ceux de Kianjavato dans les bas fonds et 

les versants. M3 n’a pas été rencontré sur les crêtes de Tsiazompaniry. La répartition 

de ces individus par sites par toposéquence est présentée dans le tableau 24. 

Tableau 24. Répartition des échantillons par site par toposéquence pour 
l’inventaire des espèces compagnes de Tsiperifery 

Morphotype site 
Toposéquence 

Tot/site Tot/morpho 
BF MV  CR 

M2 

Anorana 6 0 0 6 

24 Tsiazompaniry 2 2 2 6 
Sandrangato 6 0 0 6 
Kianjavato 3 3 0 6 

M3 

Anorana 6 0 0 6 

24 Tsiazompaniry 3 3 0 6 
Sandrangato 6 0 0 6 
Kianjavato 3 3 0 6 
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Durant les travaux de terrain, les individus ont été notés via leurs noms 

scientifiques ou leurs noms vernaculaires. Des échantillons d’herbiers ont été collectés 

dans le cas où l’identification n’a pas pu être réalisée sur terrain. Les spécimens 

d’herbiers ont été également identifiés par comparaison avec les spécimens de 

référence de l’herbarium TEF du Département de Recherches Forestières et Gestion 

des Ressources Naturelles du FOFIFA. 

2.1.2. Traitement de données 

2.1.2.1. Analyse de la diversité des espèces tutrices 

La diversité biologique des tuteurs a été déterminée à partir des différents types 

de tuteurs rencontrés dans les parcelles d’inventaire. Leurs fréquences ont été déduites 

de leurs abondances dans les différents types de forêts et dans l’ensemble des sites.  

La composition floristique des espèces tutrices de chaque morphotype de 

Tsiperifery a été obtenue par la compilation des listes floristiques des espèces 

recensées par type de forêts. Dans cette étude, les 5 espèces les plus abondantes des 

listes floristiques ont été considérées en tant qu’espèces tutrices potentielles. Elles ont 

été déterminées à partir des fréquences (nombre de pieds recensés par hectare) des 

espèces dans les listes floristiques.  

Les listes floristiques ainsi que le calcul de l’abondance des espèces tutrices ont 

été calculés avec le logiciel Excel. 

2.1.2.2. Analyse de la diversité des espèces compagnes 

La diversité des espèces compagnes de M2 et de M3 a été représentée par leurs 

compositions floristiques. Ces dernières ont été obtenues par la compilation des listes 

floristiques des espèces recensées autour de chaque individu cible par site. 

L’établissement des listes floristiques et les calculs  de la composition floristique,  de 

l’abondance et de la fréquence des espèces compagnes ont été faits avec le logiciel 

Excel. 

Les espèces compagnes ont été ensuite classées dans 3 groupes suivant la 

valeur de leur fréquence :  

- Si la fréquence est supérieure ou égale à 5%, les espèces ont été 

considérées espèces compagnes potentielles ou espèces compagnes très 

abondantes (ECTA) 
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- Si la fréquence est comprise entre 5% et 2%, elles ont été appelées 

espèces compagnes moyennement abondantes (ECMA), 

- Si la fréquence est strictement inférieure à 2%, elles ont été nommées 

espèces compagnes peu abondantes (ECPA)  

 En fin, pour déterminer si M2 et M3 présentent des  spécificités vis à vis de la 

composition floristique des espèces compagnes, la comparaison entre ces 2 sous-

populations a été effectuée par type de forêt. La comparaison a été basée sur  la 

composition floristique et la fréquence de chaque espèce compagne. Ainsi, les critères 

écologiques utilisés liés à ces variables sont : 

- La composition floristique, 

- La diversité spécifique et fréquence de toutes les espèces compagnes 

- La diversité spécifique et fréquence des espèces spécifiques à chaque 

morphotype 

- La diversité spécifique et fréquence des ECTA. 

La comparaison a été réalisée en utilisant le test de lambda de Wilks  dans 

XLstat. Le test de lambda de Wilks permet de comparer simultanément plusieurs 

moyennes en mesurant la part d’inertie intraclasse dans l’inertie totale 

(http://www.jybaudot.fr/ ).  

2.2. Caractérisation de la structure démographique des 

morphotypes 

2.2.1. Collectes de donnée 

Etant donné qu’il n’y a pas de critères morphologiques pour distinguer les 

individus juvéniles de Tsiperifery, la caractérisation de la structure démographique a 

été rapportée à l’évaluation du sex ratio chez les individus matures donc sur le 

« tertiary sex-ratio » selon les 3 types de sex ratio identifiés par Greenwood et al. 

(1985). 

L’évaluation du sex ratio de la population des morphotypes a été issue 

d’inventaire par échantillonnage. L’inventaire a été effectué avec les mêmes 

stratifications et dispositifs que celui pour l’inventaire des espèces tutrices (cf chapitre 

III : 2.1.1.1). Les inventaires à Beforona ont été effectués seulement sur les crêtes et 

mi-versants parce que les bas fonds dans ce centre de FOFIFA ont été aménagés en 

parcelle de démonstration en agriculture. 
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Pour avoir plus de précision sur la distinction entre les pieds mâles et femelles, 

les inventaires dans les 5 sites ont été réalisés durant les grands pics de floraison en 

Octobre, Novembre et Décembre 2016.  

Dans cet inventaire, les paramètres relevés sont le sexe et le morphotype 

d’appartenance de tous les individus matures.  Ont été ainsi considérés comme 

individus matures et recensés, les individus pourvus de rameaux plagiotropes (rameaux 

florifères) assez développés. Les individus matures stériles à ces périodes ont été 

rapportés à des pieds mâles.  

2.2.2. Traitement de données 

La variation de la structure démographique des morphotypes en fonction des 

paramètres stationnels a été déduite de la comparaison de l’abondance et du sex ratio 

de chaque morphotype suivant ces paramètres. L’abondance des pieds mâles et des 

pieds  femelles est appréciée par le nombre de pieds à l’hectare. Le sex ratio a été 

obtenu par le rapport entre l’abondance de pieds femelles  et  l’abondance de pieds 

mâles (Escarré, 1998). 

Pour l’analyse de la variabilité de l’abondance et  du sex ratio des morphotypes 

en fonction de la présence d’activité d’exploitation, la zone d’étude a été divisée en site 

d’exploitation de Tsiperifery (SE) et site non exploité (SNE). Anorana et Sandrangato 

sont des anciens sites d’exploitation de Tsiperifery, donc des SE. Les activités de 

collecte de Tsiperifery à Tsiazompaniry se résument aux collectes occasionnelles de 

petite quantité (Razafimandimby, 2011). Beforona et Kianjavato sont des stations de 

recherche de FOFIFA dans lesquelles les pieds de Tsiperifery ne sont pas exploités. 

Ces 3 derniers sites sont alors considérés comme SNE. Etant donné que M1 et M4 

n’ont été rencontrés qu’à Beforona, les comparaisons ont été axées sur M2 et M3. Une 

analyse de la variance du sex ratio en fonction de la présence/absence d’exploitation de 

Tsiperifery a été effectuée afin de déterminer l’influence de l’exploitation de fruits sur 

le sex ratio.  

Pour l’analyse de la variabilité de l’abondance et  des morphotypes en fonction 

de l’altitude, la stratification basée sur la classification de Koechlin (1974) et de Cornet 

(1974) utilisée pour l’inventaire des espèces tutrices a été reprise. Les sites ont été ainsi 

repartis en fonction de la présence de l’exploitation et de l’altitude. A cet effet, les 

comparaisons ont été effectuées : 
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- Entre Anorana (FM) et Sandrangato (FMA) pour les SE 

- et entre Kianjavato (FBA), Beforona (FMA) et Tsiazompaniry (FM) 

pour les SNE. 

Pour apprécier l’influence de ces 2 paramètres sur la variation de l’abondance des 

morphotypes, des analyses de la variance  ont été effectuées en fonction : 

- de la présence de l’activité d’exploitation 

- de l’altitude 

- de la présence de l’activité d’exploitation qui intègre la variation de 

l’altitude. 

Pour l’analyse de la variabilité de l’abondance et du sex ratio des morphotypes 

en fonction de la toposéquence, les comparaisons ont été effectuées au sein de chaque 

site. Ce dispositif a permis d’homogénéiser les échantillons comparés en éliminant les 

interactions avec l’altitude et la présence d’activités d’exploitation de Tsiperifery. 

Ces comparaisons ont été faites  moyennant des graphes et des tableaux 

construits dans Excel. Les analyses de variance ont été effectuées avec le package stats 

du logiciel R avec la commande aov. 

3. RESULTATS 

3.1. Caractéristiques phytosociologiques de Tsiperifery 

3.1.1. Caractéristiques des tuteurs 

3.1.1.1. Différents types de tuteurs 

L’inventaire des espèces tutrices de M2 et M3 a permis d’identifier qu’ils 

utilisent d’autres types de tuteurs que les arbres. L’abondance par type de tuteur par 

morphotype (Tableau 25) montre que les espèces tutrices sont essentiellement des 

espèces arborescentes. Cependant, des tuteurs inertes comme des rochers et bois morts 

ont été aussi observés.  
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Tableau 25. Abondance et fréquences des types de tuteurs de M2 et M3 par 

type de forêt (FM : Forêts de montagne, FMA : Forêts de moyenne altitude, 

FBA : Forêts de basse altitude) 

Morphotype M2 M3 

Type de tuteur 
Type de 

forêt 
N/ha 
fréquence (%) 

N/ha 
fréquence (%) Total 

Espèces 

arborescentes 

FM 48 (87,3) 74 (93,7) 

384 (92,5) 

FMA 68 (95,8) 83 (94,3) 

FBA 53 (89,8) 58 (92,1) 

Bois morts 

FM 7 (12,7) 5  (6,3) 

23 (5,5) 

FMA 3 (4,2) 5 (5,7) 

FBA 1 (1,7) 2 (3,2) 

Rochers 

FM 0 (0,0) 0 (0,0) 

8 (1,9) 

FMA 0 (0,0) 0 (0,0) 

FBA 5 (8,5) 3 (4,8) 

Total 185  230  415 

 

Sur les 415 lianes de M2 et M3 inventoriées dans les 3 types de forêts, 384 

lianes utilisent des arbres ou arbustes pour grimper dans la canopée, soit 92,53% des 

tuteurs sont des espèces ligneuses (Photo 15a). 7 lianes ont été localisées sur des 

rochers dans les parcelles d’inventaire à Kianjavato (Forêt de basse altitude) (Photo 

15b).  Dans les 4 sites considérés, 23 lianes grimpent sur des bois morts sur pieds qui 

n’ont pas pu être identifiés (Photo 15c). 

 

Photo 15. Individus de Tsiperifery sur arbre (a), sur rocher (b) et sur bois mort (c). 
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3.1.1.2. Composition floristique des espèces tutrices 

Pour les 384 lianes qui ont des tuteurs arborescents, la composition floristique 

de leurs tuteurs suivant le morphotype et le type de forêt (Tableau 26) montre que les 

espèces tutrices de M2 et de M3 sont très diversifiées. Au niveau famille, les espèces 

tutrices de M2 appartiennent à 17 à 30 familles et celles de M3 se repartissent dans 20 

à 33 familles suivant le type de forêt. La diversité spécifique peut atteindre jusqu’à 55 

espèces. 

Tableau 26. Composition floristique des tuteurs  par morphotypes par type 
de forêts (FM : Forêts de montagne, FMA : Forêts de moyenne altitude, FBA : 
Forêts de basse altitude) 

  
Morphotype 

Type de 

forêt 
Taxon M2 M3 

FM 

Famille 17 29 

Genre 22 39 

Espèce 28 53 

FMA 

Famille 30 33 

Genre 45 46 

Espèce 55 55 

FBA 

Famille 19 20 

Genre 27 26 

Espèce 35 31 

Ces chiffres révèlent pourtant que la diversité floristique des tuteurs inventoriés 

pour M2 est  légèrement moins riche que celle de M3. Au niveau famille, les tuteurs de 

M2 appartiennent à 17 familles dans les forêts de montagne (FM), à 30 familles dans 

les forêts de moyenne altitude (FMA) et à 19 familles dans les forêts en basse altitude 

(FBA) contre 29, 33 et 20 respectivement dans les FM, FMA et FBA pour M. En 

termes de diversités générique et spécifiques, les espèces tutrices de M3 sont plus 

diversifiées que celles de M2 dans les FM (22 et 28 pour M2 ; 39 et 53 pour M3). Elles 

sont plus ou moins égales dans les FM (45 et 55 pour M2 ; 46 et 55 pour M3). Dans les 

FBA, les espèces tutrices de M3 sont  moins diversifiées que celles de M2 (27 et 35 

pour M2 ; 26 et 31 pour M3). Cette différence s’explique par le fait que les individus 

de M2 inventoriés dans les 3 types de forêt sont toujours moins nombreux que les 

individus de M3 (cf Tableau 25). 

De même, la diversité floristique des espèces tutrices dans les FMA est 

supérieure par rapport à celles dans les FM et dans les FBA car les individus jeunes et 

adultes de M2 et de M3 sont les plus abondants dans ce type de forêt. 
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3.1.1.3. Espèces tutrices potentielles 

La comparaison entre les espèces tutrices potentielles de M2 et de M3 (Tableau 

27) ne montre pas de différence significative. Les listes de leurs espèces  tutrices 

potentielles dans chaque type de forêt affichent quasiment les mêmes espèces. La 

différence se situe seulement au niveau des rangs. C’est le cas de Cyathea melleri, 

Pandanus coniferoïdes, Buxus monticola et Bremeria trichophlebia dans les FM ; de 

Cryptocarya crassifolia, Cryptocarya acuminata, Croton mongue et Cyathea 

decrescens dans les FMA et de Ravenala madagascariense et Croton mongue dans les 

FBA. Croton mongue figure même dans la liste des espèces tutrices potentielles de M2 

et de M3 dans les FMA et dans les FBA.  

Tableau 27. Espèces tutrices potentielles de M2 et M3 par type de forêt 
(FM : Forêts de montagne, FMA : Forêts de moyenne altitude, FBA : Forêts de 
basse altitude). 

Morphotype M2 M3 

Type de forêts Espèce tutrice potentielle N/ha Espèce tutrice potentielle N/ha 

FM 

Cyathea melleri 6 Bremeria trichophlebia 16 

Dracaena reflexa 6 Ophiocolea  floribunda 13 

Pandanus coniferoïdes 6 Diospyros sphaerosepala 11 

Buxus monticola 4 Pandanus coniferoïdes 9 

Bremeria trichophlebia 4 Cyathea melleri 6 

Tambourissa trichophylla 4 Buxus monticola 6 

FMA 

Cryptocarya crassifolia 5 Cyathea decrescens 7 

 Croton mongue 4 Cryptocarya crassifolia 4 

Cryptocarya acuminata 4 Pittosporum polyspermum 4 

Cyathea decrescens 3 Croton mongue 3 

Harungana madagascariensis 3 Peponidium  buxifolium 3 

Ilex mitis 3 Cryptocarya acuminata 3 

Uapaca densifolia 3 

Syzygium dangyuanum 3 

Tina chapelieriana 3 

FBA 

Ravenala madagascariense 7 Ravenala madagascariense 6 

Croton mongue 4 Arthrocarpus sp. 5 

Brochoneura acuminata 3 Croton mongue 5 

Canarium madagascariense 3 Ocotea cymosa 5 

Anthostema madagascariensis 3 

Ficus lutea 3 

Anthostema madagascariensis 3 
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La plupart de ces espèces tutrices potentielles présentent des traits communs. 

Ce sont : 

- des espèces avec des écorces tendres avec de grande anfractuosité 

comme les Cyathea spp., Ravenala madagascariense, Pandanus coniferoïdes et 

Dracaena reflexa 

- des espèces appartenant à des familles à latex comme Anthostema 

madagascariensis, Buxus monticola, Croton mongue (EUPHORBIACEAE), 

Harungana madagascariensis, Brochoneura acuminata, Ficus lutea, Arthocarpus 

sp. (MORACEAE), Canarium madagascariense (BURSERACEAE), Pittosporum 

polyspermum (PITTOSPORACEAE) et Uapaca densifolia (UAPACACEAE) 

- des espèces à écorces avec de grande capacité de rétention d’eau comme 

Cryptocarya crassifolia, Cryptocarya acuminata, Ilex mitis, Bremeria 

trichophlebia, Ophiocolea floribunda, .A Sandrangato Cryptocarya acuminata est 

appelée « tavolobelelo » et Cryptocarya crassifolia est connue sous le nom de 

« tavolo ralodaka » en référence à la grande teneur en eau qu’elles contiennent 

dans leurs écorces. 

Par contre, 3 espèces parmi les espèces tutrices potentielles de M3 présentent 

des écorces lisses (Tina chapeleriana, Diospyros sphaerosepala et Syzygium 

danguyanum). Ce résultat traduirait que M3 n’est pas aussi sélectif que M2 en termes 

de choix d’espèce tutrice sur base des caractéristiques des écorces. 

 

Photo 16. Espèces tutrices potentielles de Tsiperifery : a) Pandanus coniferoïdes, b) 
Ravenala madagascariensis, c) Cyathea decrescens. 
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Les lianes de M2 et M3 poussent sur des tuteurs autres que les espèces 

ligneuses. La composition floristique des espèces tutrices sont très diversifiées en 

fonction des types de forêts. Les espèces tutrices potentielles sont quasiment similaires 

au niveau d’un même type de forêt. Au niveau des 3 types de forêts, elles possèdent 

des caractéristiques communes. Ces résultats traduisent qu’il n’y a pas d’espèces 

tutrices potentielles spécifiques pour chaque morphotype.  Les lianes de Tsiperifery 

grimpent surtout sur des tuteurs à écorces molles et épaisses et qui retiennent bien 

l’humidité.  

3.1.2. Caractéristiques de la diversité des espèces compagnes 

3.1.2.1. Abondance et composition floristique des espèces compagnes 

Le nombre d’individus d’espèces associées aux 24 pieds de M2 est légèrement 

supérieur à ceux de M3. Ils sont respectivement de 498 et de 486. En ce qui concerne 

l’abondance par type de forêts (Tableau 28), les espèces compagnes des deux 

morphotypes sont plus nombreuses dans les FM (293 pour M2 et 287 pour M3). Elles 

sont moins abondantes dans les FBA (82 pour M2 et 79 pour M3). Les espèces 

compagnes de M2 sont donc plus abondantes que celles de M3 quelque soit le type de 

forêt.  

Tableau 28. Abondance des espèces compagnes de M2 et M3 par type de 
forêt (FM : Forêts de montagne, FMA : Forêts de moyenne altitude, FBA : Forêts 
de basse altitude). 

 
Type de forêt 

 

Morphotype FM FMA FBA Total 

M2 293 128 82 498 

M3 287 117 79 486 

 

Il est à noter que dans ces 3 types de forêt : 

- les espèces compagnes arborescentes sont en majorité constituées de 

régénérations naturelles (5 > DHP > 1cm). 

- la strate inférieure est dominée par des herbacées principalement de la 

famille des ACANTHACEAE, POACEAE, CYPERACEAE et RUBIACEAE et des 

régénérations naturelles d’espèces arborescentes (DHP ˂  1cm). 
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En ce qui concerne la diversité floristique, la composition floristique des 

espèces compagnes de M2 et M3 (Tableau 29), révèle que les espèces associées à M2 

sont plus diversifiées que celles de M3.  Dans les 3 types de forêts, les espèces 

compagnes de M2 présente une diversité floristique plus importante que M3. Ainsi, 

dans l’ensemble des 4 sites, les 498 individus associés à M2 appartiennent à 42 

familles qui se répartissent entre 87 genres et 141 espèces. Les 486 individus 

compagnes de M3 sont regroupés dans 41 familles contenant  82 genres et 125 

espèces. 

Tableau 29. Composition floristique des espèces compagnes de M2 et M3 
par type de forêts (FM : Forêts de montagne, FMA : Forêts de moyenne altitude, 
FBA : Forêts de basse altitude). 

  
Morphotype 

Type de forêt Taxons M2 M3 

FBA 

Famille 22 21 

Genre 29 27 

Espèce 32 30 

FMA 

Famille 28 27 

Genre 37 35 

Espèce 46 42 

FM 

Famille 32 32 

Genre 49 51 

Espèce 81 80 

Total 

Famille 42 41 

Genre 87 82 

Espèce 141 125 

 

D’après ces résultats, l’abondance et la diversité floristique des espèces 

compagnes de M2 et M3 varient en fonction du morphotype mais surtout du type de 

forêts. Les différences en fonction du type de forêts peuvent être expliquées par le 

nombre de sites qu’ils contiennent mais également par la localisation des pieds cibles 

sur la pente. En effet : 

- Les FMA regroupent 2 sites (Anorana et Tsiazompaniry), donc les 

espèces recensées sont les espèces associées à 12 individus. Mais même si l’on se 
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réfère à l’abondance par site, les espèces compagnes des morphotypes de 

Tsiazompaniry et d’Anorana sont encore le plus abondantes que dans les autres sites. 

De plus, les individus cibles de Tsiazompaniry ont pu être répartis dans les 3 niveaux 

de la toposéquence. Ainsi, la richesse floristique élevée des espèces compagnes dans 

ce type de forêt est liée à la variation de la composition floristique en fonction de la 

pente.  

- Les FMA sont constituées d’un seul site (Sandrangato). Les individus 

de Tsiperifery ont été rencontrés uniquement dans les bas fonds. Aussi, la composition 

floristique  des espèces compagnes dans ce site n’intègre pas la variation de la diversité 

floristique liée à la variation de la toposéquence.  

- Les FBA sont aussi représentées par un seul site (Kianjavato). Les 

individus de Tsiperifery ont été repartis dans les bas fonds et dans les mi-versants. En 

effet, les espèces spécifiques aux crêtes n’apparaissent pas dans la liste des espèces 

compagnes de Tsiperifery de Kianjavato. De plus, cette forêt fait l’objet de 

débroussaillage régulier, pour l’entretien des collections de caféiers, qui réduit 

considérablement le nombre de régénération naturelle des espèces arborecentes. 

3.1.2.2. Diversité spécifique des espèces compagnes des morphotypes 

La liste floristique et la fréquence des espèces compagnes de M2 et M3 par 

morphotype par type de forêt sont données en Annexe 27. La classification de leurs 

espèces compagnes en fonction de leurs abondances par type de forêt (Tableau 30) 

montre que la classe des espèces compagnes très abondantes (ECTA) renferme moins 

d’espèces dans les 3 types de forêt.  La classe des espèces compagnes moyennement 

abondantes (ECMA) regroupent plus d’espèces que celle des espèces compagnes peu 

abondantes (ECPA) dans les forêts de basse altitude (FBA) pour M2 et M3 et dans les 

forêts de moyenne altitude (FMA) pour M3. Ces deux morphotypes ne présentent pas 

de différence significative si l’on se refère à l’abondance des espèces compagnes. 
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Tableau 30. Nombres d’espèces compagnes par classe d’abondance par 
morphotype et par type de forêt (ECTA : espèces compagnes très abondantes, 
ECMA espèces compagnes moyennement abondantes, ECPA espèces compagnes 
peu abondantes ; FM : Forêts de montagne, FMA : Forêts de moyenne altitude, 
FBA : Forêts de basse altitude). 

  
Nb d’EC de M2 Nb d’EC de M3 

Classe EC Classe FBA FMA FM FBA FMA FM 

ECTA F ≥ 5% 5 4 3 6 5 3 

ECMA 5 > F ≥ 2 15 17 35 14 24 26 

ECPA 2> F 12 25 43 10 13 51 

Total 
 

32 46 81 30 42 80 

 

Ce résultat est soutenu par le test de lambda de Wilks (Tableau 31) qui compare 

M2 et M3 en considérant la fréquence et la diversité spécifique de leurs espèces 

compagnes respectives. Les tests réalisés au niveau de chaque type de forêt ont donné 

des valeurs de lambda élevées et des valeurs de p supérieures à 0,05 signifiant qu’il n’y 

a pas de différence significative entre les espèces compagnes de M2 et M3. 

Tableau 31. Résultats du test de comparaison de M2 et M3 sur base des la 
diversité spécifique et fréquence des espèces compagnes (test de lambda de 
Wilks ; FM : Forêts de montagne, FMA : Forêts de moyenne altitude, FBA : Forêts 
de basse altitude). 

Lambda de Wilks Valeur de p 

FBA 0,985 0,554 

FMA 0,97 0,441 

FM 0,741 0,081 

 

Malgré cette différence non significative entre M2 et M3, des espèces 

compagnes spécifiques à chaque morphotype (Tableau 32) ont été relevées suite à la 

comparaison de la liste des espèces compagnes des 2 morphotypes. Pourtant, ces 

espèces appartiennent toutes à la classe des ECPA (fréquence inférieur à 2%). Elles 

sont représentées au maximum par 3 individus. En conséquence, elles ne sont pas 

significatives pour caractériser la différence entre M2 et M3.  

Les espèces compagnes des 2 morphotypes sont moins nombreuses dans les 

FBA que dans les FMA, et sont plus nombreuses dans les FM. Celles qui sont 

spécifiques à M2 sont plus nombreuses que celles de M3 dans les FMA et FM. Ces 

différences suivant les types de forêt pourraient être liée à la diversité floristique des 

espèces compagnes dans chaque type de forêt. 
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Tableau 32. Espèces compagnes spécifiques à M2 et M3 par type de forêt 
(FM : Forêts de montagne, FMA : Forêts de moyenne altitude, FBA : Forêts de 
basse altitude) 

Type de forêt M2 F (%) M3  F (%) 

FBA 

Ocotea cymosa 1,56 Bathiorhamnus louvelii 1,20 
Polyscias 1,56 Burasaia madagascariensis 1,20 
Symphonia fasciculata 1,56 Diospyros gracilipes 1,20 

Drypetes madagascariensis 1,20 
Erythroxylon excelsum 1,20 

FMA 

Antidesma petiolare 1,19 Anthocleista madagascareinse 1,72 
Diospyros gracilipes 1,19 Aphloia theiformis 1,72 
Dracaena reflexa 1,19 Canarium boivini 1,72 
Drypetes capuronii 1,19 Croton mongue 1,72 
Eugenia arthropoda 1,19 Ficus lutea 1,72 
Euphorbia tetraptera 1,19 Maesa lanceolata 1,72 
Ludia scolopioides 1,19 Phyllarthron madagascariense 1,72 
Macaranga myriolepidea 1,19 Pittosporum ochrosiaefolium 1,72 
Pauridiantha paucinervis 1,19 Syzygium danguyana 1,72 
Symphonia tanalense 1,19 Syzygium emirnense 1,72 
Tambourissa parvifolia 1,19 Tina dasycarpa 1,72 
Tisonia coriacea 1,19 Xylopia humblotiana 1,72 
Vepris ampody 1,19 
Vepris humbertii 1,19 
Weinmannia sp 1,19 

FM 

Calantica cerasifolia 0,35 Bathiorhamnus louvelii 0,34 
Casearia nigrescens 0,35 Coffea sp1 0,34 
Cephalostachys sp 0,35 Dichaetanthera oblongifolia 0,34 
Dypsis nodifera 0,35 Dombeya spectabilis 0,34 
Erythroxylon sp 0,35 Ficus reflexa 0,34 
Grewia apetala 0,35 Macaranga cuspidata 0,34 
Memecylon longipetalum 0,35 Melanophylla alnifolia 0,34 
Polyalthia emarginata 0,35 Tina chapelieriana 0,34 
Polyscias cissiflora 0,35 Tricalysia analamazaotrensis 0,34 
Polyscias madagascariensis 0,35 Tricalysia cryptocalyx 0,34 
Psychotria tanalense 0,35 Croton myriaster 0,68 
Schefflera longipedicellata 0,35 Cyathea melleri 0,68 
Syzygium bernieri 0,35 Diospyros haplostylis 0,68 
Syzygium guineense 0,35 Filicium decipiens 0,68 
Mammea bongo 0,69 Gaertnera arenaria 0,68 
Ochrocarpos orthocladus 0,69 Gaertnera madagascariensis 0,68 
Psychotria ratovoarisonii 0,69 Uapaca densifolia 0,68 
Psychotria sp 0,69 Eugenia phillyreaefolia 1,02 
Sterculia tavia 0,69 Macaranga myriolepidea 1,02 
Zanthoxylum madagascariense 0,69 
Dodonaea viscosa 1,04 
Dombeya laurifolia 1,04 
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Quant aux espèces compagnes très abondantes (ECTA) ou espèces compagnes 

potentielles de M1 et M2 (Tableau 33), c’est l’inverse. En effet, les ECTA sont plus 

nombreuses dans les FBA et moins nombreuses dans les FM. Mais l’explication 

revient encore à la diversité spécifique des espèces compagnes dans chaque type de 

forêt. 

Tableau 33. Espèces compagnes les plus abondantes (ECTA) de M2 et M3 
par type de forêt (FM : Forêts de montagne, FMA : Forêts de moyenne altitude, 
FBA : Forêts de basse altitude). 

Morphotype Type de forêt ECTA Fréquence (%) 

M2 
 
 
 
 

 

FBA 

Croton myriaster 9,38 
Arthocarpus sp. 7,81 
Melia azedarach 7,81 
Ravenala madagascariense 6,25 
Anthostema madagascariensis 6,25 

FMA 

Cryptocarya crassifolia 10,71 
Uapaca densifolia 7,14 
Peponidium sp 7,14 
Suregada boiviana 5,95 

FM 
Buxus monticola 5,90 
Phyllostachys bambusoides 5,56 
Pauridiantha paucinervis 5,56 

M3 

FBA 

Brochoneura acuminata 9,64 
Anthostema madagascariensis 8,43 
Ravenala madagascariensis 8,43 
Arthocarpus sp. 7,23 
Coffea sp2 6,02 
Croton myriaster 6,02 

FMA 

Suregada boiviniana 8,62 
Cryptocarya acuminata 8,62 
Uapaca densifolia 6,90 
Peponidium sp 6,90 
Cryptocarya acuminata 5,17 

FM 
Ophiocolea floribunda 11,26 
Oncostemum lucens 9,22 
Pauridiantha paucinervis 8,87 

 

La liste des ECTA par type de forêt de M2 et de M3 contient en grande partie 

les mêmes espèces mais c’est le rang par rapport à la valeur de la fréquence qui varie. 

En effet, les analyses  de la variance des morphotypes en fonction de la variation des 

ECTA intégrant leurs fréquences ont donné des valeurs de p non significatives dans les 

3 types de forêts (cf Annexe 28). Ainsi, les ECTA ne constituent pas des critères 

écologiques pour différencier M2 de M3.  
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Les 4 critères relatifs aux espèces associées aux morphotypes de Tsiperifery 

considérés dans cette étude (composition floristique, diversité spécifique et fréquence 

de toutes les espèces compagnes, diversité spécifique et fréquence des espèces 

spécifiques à chaque morphotype et diversité spécifique et fréquence des ECTA) ne 

permettent pas différencier M2 et M3. Autrement dit, les espèces compagnes de M2 et 

M3 sont significativement similaires du point de vu composition floristique, diversité 

spécifique et fréquence des espèces. La variation de l’abondance et de la dominance de 

des espèces compagnes sont différentes selon le type de forêt. 

Il est à noter que des espèces figurent à la fois dans la liste des espèces tutrices 

potentielles et dans la liste des ECTA. C’est le cas de Arthocarpus sp., Brochoneura 

acuminata, Anthostema madagascariensis, Buxus monticola, Cryptocarya acuminata, 

Cryptocarya crassifolia, Ophiocolea floribunda, Ravenala madagascariense, Uapaca 

densifolia. En effet, comme il a été signalé plus haut, la majorité des espèces 

compagnes sont des régénérations naturelles d’espèces arborescentes, ce qui permet de 

déduire qu’elles sont en partie issues des graines des espèces tutrices. 

3.2. Abondance et sex ratio des morphotypes  

3.2.1. Abondance et sex ratio des morphotypes en fonction de la 

présence d’exploitation et de l’altitude 

Les résultats de l’analyse de la variance (Tableau 34)  montrent que 

l’exploitation des fruits influe significativement  sur l’abondance de M2 et M3. Par 

contre, la variation de l’altitude n’a pas d’impact significatif.  

Tableau 34. Valeurs de p des analyses de la variance de l’abondace des 
pieds mâles et femelles de M2 et M3 en fonction de la présence de l’exploitation 
et de l’altitude (significatif pour p ˂ 0,05 ; Expl : présence d’exploitation, Alt : 
altitude). 

M2 M3 

Expl Alt Expl*Alt Expl Alt Expl*Alt 

Mâle 0,019 0,991 1 0,0185 0,597 1 

Femelle 0,004 0,963 1 0,001 0,694 1 

 

L’analyse de la variance en fonction de la présence d’exploitation a donné des 

valeurs de p inférieur à 0, 05 par rapport au paramètre « exploitation ». Ceci traduit 

une variabilité significative de l’abondance des morphotypes en fonction de la 
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présence d’exploitation.  Ces résultats montrent aussi que l’abondance des pieds 

femelles est plus impactée que celle des pieds mâles (p ~ 0,02 pour les pieds mâles et p 

˂  0,005 pour les pieds mâles). Les valeurs de p traduisent des variations hautement 

non significatives de l’abondance en  fonction de l’altitude (p > 0,1). 

 

Figure 23. Abondance des pieds mâles et femelles de M2 et M3 dans les sites 

exploités (SE) et les sites non exploités (SNE) et par type de forêt (FM : Forêts de 

montagne, FMA : Forêts de moyenne altitude, FBA : Forêts de basse altitude).  

En conséquence, la distribution de l’abondance des individus matures mâles et 

femelles en fonction de la présence d’exploitation de Tsiperifery et de l’altitude 

(Figure 23) montre que : 

-  Les sites exploités abritent moins d’individus matures que les sites non 

exploités. 

- L’abondance dans les sites se trouvant dans le même type de forêt est 

très différente. 

Quelques soient le sexe et le morphotype considéré, les nombres de  pieds 

matures recensés par hectare dans les SE de Sandrangato (SDG) et d’Anorana (ANR), 

sont inférieurs à ceux trouvés dans les sites non exploités de Beforona (BFN), 

Kianjavato (KJT) et Tsizompaniry (TZP). Par conséquent, l’exploitation des fruits a 

pour effet la diminution de l’abondance des individus matures. Aussi, cette activité 

diminue le potentiel de régénération par voie sexuée des morphotypes de Tsiperifery 

qui provoque une raréfaction des individus matures. En effet, Anorana fait partie du 
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bassin historique de collecte de Tsiperifery qui est le corridor d’Anjozorobe Angavo. 

L’exploitation dans cette zone a commencé depuis 2004 (Touati, 2012). Sandrangato 

se trouve dans le corridor d’Ankay, deuxième bassin de collecte. La cueillette de 

Tsiperifery dans ce corridor a débuté aux environs de 2008 (Touati, 2012). Ce laps de 

temps (8 à 12 ans) permettrait d’observer l’impact des premières exploitations sur 

l’abondance des pieds matures. 

En tenant compte de la présence d’exploitation de fruits dans les sites, la 

distribution de l’abondance des pieds matures de Tsiperifery  suivant l’altitude est 

plutôt similaire pour M2 et M3. L’altitude n’influe pas sur l’abondance des pieds 

matures de Tsiperifery. En effet,  l’aire naturelle de distribution de Tsiperifery s’étend 

des forêts littorales jusque dans les forêts d’altitude (Razafimandimby et al., 2017). 

En ce qui concerne le sex ratio, l’analyse de la variance des SR en fonction de 

la présence d’exploitation a donné une valeur de p inférieur à 0, 001 (<2e-16 pour M2 

et 0,00094 pour M3). Ce résultat indique une variation hautement significative du sex 

ratio en fonction de la présence d’exploitation  de Tsiperifery. Par contre, il n’y a pas 

de variation significative des sexes ratios en fonction des morphotypes (p= 0,962). 

L’influence de l’exploitation sur le SR se traduit par une diminution considérable du 

nombre de pieds femelles dans les SE. Les sexes ratio des morphotypes M2 et M3 dans 

les sites exploités (SE) sont inférieurs à ceux dans les sites non exploités (SNE). Ils 

sont respectivement de 0,3 pour M2 et 0,2 pour M3 dans  les SE et de 0,7 à 0,8 dans 

les SNE. En effet, les pieds mâles sont 3 à 5 fois plus abondants que les pieds femelles 

dans les SE alors que le ratio  est presque équilibré dans les SNE. 

L’analyse de la variance des sexes ratios en fonction de l’altitude a donné des 

valeurs de p égales à 1 et à 0, 625 respectivement dans les SE et dans le SNE. Ces 

valeurs de p supérieures à 0,05 illustrent des variations significatives  des SR en 

fonction de l’altitude. Il en est déduit que l’altitude n’a pas d’effet sur les SR des 

morphotypes M2 et M3. M2 et M3 ne présente pas d’affinité spécifique avec ce 

paramètre En effet, la comparaison des sexes ratios par altitude (Tableau 35) montre 

que le sex ratio de M2  dans les  FM est égal à celui  dans les FMA dans les SE pour 

M2 (SR = 0,3) et pour M3 (SR = 0,2). Dans les SNE, les sexes ratios de M2 sont 

identiques dans les 3 catégories d’altitude (SR = 0,8). Ceux de M3 varient de 0,7 à 0,8.  

Tableau 35. Sex ratio des morphotypes M2 et M3 de Tsiperifery en fonction 
de la présence d’exploitation et de type de forêt (FM : Forêts de montagne, FMA : 
Forêts de moyenne altitude, FBA : Forêts de basse altitude). 
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3.2.2. Abondance et sex ratio des morphotypes suivant la 

toposéquence 

L’abondance des 4 morphotypes de Tsiperifery dans les 3 niveaux de la 

toposéquence (Figure 24, 25, 26 et 27) varie en fonction des morphotypes. Pour M1 

(Figure 24), les pieds mâles et les pieds femelles sont plus abondants sur les crêtes 

(CR) que sur les versants (MV). En effet, ce morphotype présente une affinité avec les 

crêtes. 

Pour l’abondance de M2 par site par toposéquence (Figure 25), les individus 

matures dans les bas fonds (BF) et sur les versants (MV) sont en surnombre par 

rapport à ceux sur les crêtes (CR) à Beforona. Dans les autres sites, les pieds matures 

sont plus abondants dans les bas fonds. D’ailleurs, M2 a été rencontré uniquement 

dans les bas fonds à Anorana et à Sandrangato. Aucun individu mature de M2 n’a été 

recensé sur les crêtes à Kianjavato (KJT). Seulement 3 pieds mâles matures à l’hectare 

ont été inventoriés sur les crêtes de Tsiazompaniry (TZP). Il en est déduit que M2  a 

une affinité avec le bas fonds. 

Type de forêt Morphotype SE SNE 

FM 
M2 0,3 0,8 
M3 0,2 0,8 

FMA 
M2 0,3 0,8 
M3 0,2 - 

FBA 
M2 - 0,8 
M3 - 0,7 
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Figure 24. Abondance des pieds mâles et femelles de M1 suivant la toposéquence 

(BF : bas fond, MV : versant, CR : crête) par site. 

 

 

Figure 25. Abondance des pieds mâles et femelles de M2 suivant la toposéquence 

(BF : bas fond, MV : versant, CR : crête) par site. 

En ce qui concerne l’abondance de M3 par site par toposéquence (Figure 26), 

les pieds matures ont été localisés dans les bas fonds (BF) et sur les versants (MV). Ils 

occupent uniquement les bas fonds à Anorana et à Sandrangato. Les individus matures, 
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aussi bien mâles que femelles sont plus abondants dans les bas fondsque sur les 

versants. Ces distributions révèlent que M3 a plus d’affinité avec les bas fonds et les 

versants. 

 

Figure 26. Abondance des pieds mâles et femelles de M3 suivant la toposéquence 

(BF : bas fond, MV : versant, CR : crête) par site 

 

Figure 27. Abondance des pieds mâles et femelles de M4 suivant la toposéquence 

(BF : bas fond, MV : versant, CR : crête) par site. 

Quant à l’abondance de M4 suivant la toposéquence (Figure 27). Les crêtes 

(CR) abritent plus d’individus matures par rapport aux versants. L’abondance sur les 
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crêtes représente quasiment le double de celle sur les versants. Ce morphotype a alors 

plus d’affinité avec les crêtes. 

Les individus matures de M1 et M4 sont plus abondants sur les crêtes. Ils sont 

plus conséquents dans les bas fonds pour M2 et M3. Ces résultats renseignent sur 

l’influence de la toposéquence sur l’abondance des pieds matures de Tsiperifery. 

L’affinité par rapport à un niveau de la toposéquence n’est pas similaire pour les 4 

morphotypes. 

Pour le sex ratio (SR) des morphotypes par site suivant la toposéquence 

(Tableau 36), il ne semble pas être affecté par la toposéquence. Les SR des 

morphotypes au sein d’un même toposéquence dans chaque site sont sensiblement 

égaux. De même, la variation  de ceux d’un même morphotype au sein d’un même site 

est très faible.  Pour les morphotypes répertoriés à Beforona (M1, M2 et M4), le sex 

ratio sur les crêtes (CR) et les versants (MV) varie de 1/2 à 1/1 (0,6 à 0,9). Il est de 0,7 

à 0,8 pour M2 et M3 à Kianjavato. Quant aux morphotypes de Tsiazompaniry (M2 et 

M3), il est de 1/1 (0,8 et 0,9) dans les bas fonds et sur les versants contre 0/1 sur les 

crêtes à cause de l’absence de pieds femelles sur cette partie de la toposéquence.  

Tableau 36. Sex ratio des morphotypes de Tsiperifery suivant la 
toposéquence (BF : bas fond, MV : versant, CR : crête) par site. 

Morphotype 

Site Toposéquence M1 M2 M3 M4 

Anorana 

BF - 0,3 0,2 - 

MV - - - - 

CR - - - - 

Sandrangato 

BF - 0,3 0,3 - 

MV - - - - 

CR - - - - 

Beforona 

BF - - - - 

MV 0,8 0,9 - 0,7 

CR 0,6 0,6 - 0,8 

Kianjavato 

BF - 0,8 0,7 - 

MV - 0,8 0,7 - 

CR - - - - 

Tsiazompaniry 

BF - 0,8 0,9 - 

MV - 0,8 0,8 - 

CR - 0,0 - - 
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Ces résultats renseignent que la toposéquence influe plus  sur l’abondance des 

pieds matures et moins sur le sex ratio des morphotypes de Tsiperifery. En se référent à 

l’abondance, l’affinité par rapport à un niveau de la toposéquence est différente pour 

chaque morphotype. 

Ces résultats sur l’influence des paramètres écologiques sur l’abondance et sex 

ratio de Tsiperifery montrent que la présence d’activité d’exploitation a le même 

impact sur les populations de M2 et M3. Elle diminue l’abondance des pieds matures 

et modifie le sex ratio des morphotypes en faveur des pieds males. L’altitude n’influe 

pas sur l’abondance et le sex ratio.  

Les résultats obtenus sur la phytosociologie de Tsiperifery et sur la variation de 

sa structure démographique en fonction des morphotypes et des paramètres stationnels 

tendent à montrer que les diversités écologiques observées au sein de la population de 

Tsiperifery ne sont pas liées à la diversité morphologique. Aussi, sur les 5 paramètres 

écologiques considérés (espèces tutrices, espèces compagnes, exploitation, altitude, 

toposéquence) la différence qui constitue des conditions écologiques qui permettent de 

distinguer les morphotypes  est liée à leur affinité par rapport à un niveau de la 

toposéquence. M2 et M3 sont plus abondantes dans les bas fonds alors que M1 et M4 

ont été rencontrés uniquement sur les  crêtes. 

4. DISCUSSION 

4.1. Tuteurs des lianes de Tsiperifery 

4.1.1. Diversité des tuteurs chez les morphotypes de  Tsiperifery 

Les résultats de cette étude ont montrés que les lianes de M2 et de M3 utilisent 

différents types de tuteurs : espèces arborescentes, arbres, rochers et bois morts. Ce 

résultat est conforme avec les résultats trouvés par d’autres auteurs : 

- Les plantules de Tsiperifery peuvent grimper sur tout type de tuteur : 

troncs d’arbres vivants ou morts ou arbrisseaux, fougères arborescentes, 

rochers,….Les Tsiperifery sont appelés « Tsivirombato » qui signifie 

littéralement « liane des rochers » dans la région de Fianarantsoa parce 

qu’il y a beaucoup de lianes qui poussent sur des rochers dans cette 

zone (Touati, 2012).  
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- Dans les bas fonds de la forêt de Tsiazompaniry, 58 lianes de 

Tsiperifery par hectare, tout âge confondu, ont été rencontrées sur des 

bois morts (Razafimandimby, 2011). 

-  Pour la plantation du poivre noir (P. nigrum), l’utilisation de tuteurs 

morts comme le bois ou pilier en bêton est très courante (La voix du 

Paysan, 2010). 

4.1.2. Diversité des espèces tutrices des morphotypes de Tsiperifery 

D’après les résultats de cette étude, la composition floristique des espèces 

tutrices de Tsiperifery varie d’un site à un autre mais elles sont aussi diversifiées dans 

les uns que dans les autres. Les inventaires des espèces tutrices de Tsiperifery en 2009 

à Tsiazompaniry ont sortis 55 espèces regroupées dans 32 familles (Razafimandimby, 

2011). Ce résultat se rapproche de la composition floristique de M3 (53 espèces  avec 

29 familles) et est assez écarté de celle de M2 (28 espèces reparties dans 17 Familles) 

dans les forêts de montagne dont fait partie la forêt de Tsiazompaniry. Cet écart peut 

être dû au fait que les inventaires de  2009 n’ont pas fait la distinction entre les deux 

morphotypes. De plus, les individus de M2 sont moins abondants dans les forêts de 

montagnes.  

Il a été déduit de cette étude que les espèces tutrices potentielles de M2 et M3 

sont des espèces arborescentes à écorces molles permettant la conservation de 

l’humidité. Ce résultat concorde avec les résultats des études antérieures sur le 

Tsiperifery. Selon Touati (2012), les plants fructifères sont majoritairement présents 

sur de grands tuteurs dont les écorces présentent des anfractuosités qui permettent une 

croissance plus rapide de la liane. De même, de tels caractères des espèces tutrices sont 

parmi les facteurs favorisant le taux de survie des plantules issues de bouturage 

réintroduites  en forêt à Mandraka (Ramahavalisoa, 2016). Peponiduim buxifolium, 

Bremeria trichophlebia et Buxus monticola ont déjà fait partie des espèces tutrices 

potentielles de Tsiperifery inventoriés dans la forêt de Tsizompaniry en 2009. Elles 

constituent respectivement 16%, 11% et 6%  de la population des espèces tutrices de 

Tsiperifery (Razafimandimby, 2011). 

En se référant à la liste de taxa dominantes dans les forêts humides donnée par 

Moat et Smith (2007), la plupart des espèces tutrices potentielles de Tsiperifery y 

figurent. C’est le cas de Symphonia, Diospyros, Uapaca , Cryptocarya, Tina, Ilex 

mitis, Ophiocolea, Cyathea, Croton, Ficus, Pittosporum, Pauridiantha,  Pandanus, 
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Oncostemum, Canthium et Bremeria.  Des études plus localisées stipulent que  les 

espèces tutrices potentielles des morphotypes de Tsiperifery font parties des espèces 

abondantes dans les bas fonds, les habitats privilégiés de M2 et M3. Bremeria 

trichophlebia, Buxus monticola, Peponidium buxifolium, sont parmi les 5 espèces plus 

abondantes dans la forêt de Tsiazompaniry avec une abondance respectivement de 86, 

76, 72 et 60 pieds à l’hectare pour les individus de plus de 5cm de diamètre 

(Rabevohitra et al., 2011). Cyathea decrescens et Cyathea melleri sont très abondants 

dans les bas fonds et bas de pente dans la forêt de Mandraka (Rajaonera, 2008), de 

Zahamena (Rasolohery et Andriamiarisoa, 2006) et dans la RNI de Betampona 

(Armstrong et al., 2011). Pandanus coniferoïdes et Cyathea melleri sont parmi les 

espèces les plus  abondantes dans les forêts des bas fonds de la partie nord du corridor 

Anjozorobe Angavo (Goodman et al., 2007).  

Ces comparaisons ont montré que les espèces tutrices potentielles de 

Tsiperifery sont parmi les espèces les plus abondantes dans son habitat naturel. En 

conséquence, l’identification des caractères communs aux espèces tutrices potentielles 

de Tsiperifery dans cette étude ne permet pas d’affirmer que le choix des tuteurs est 

sélectif. En effet, il peut être déduit que les jeunes lianes rampant au sol grimpent sur 

les premiers tuteurs qu’elles rencontrent. 

4.1.3. Diversité des espèces compagnes des morphotypes de 

Tsiperifery 

Les compositions floristiques des espèces compagnes inventoriées par type de 

forêt dans cette étude sont moins diversifiées  comparés aux compositions floristiques 

des habitats similaires (Tabeau 37). La composition floristique de la forêt de 

Tsiazompaniry (FM) et de Sahafina (FBA) trouvé par Rabevohitra et al. (2011), de la 

forêt d’Anjozorobe Angavo (FM) par Goodman et al. (2007) Zahamena (FMA) par 

Andriamalala et al. (2010) sont largement plus diversifiées que celle des espèces 

compagnes de Tsiperifery dans l’ensemble des 3 types de forêt. 

Ces différences surtout au niveau des espèces pourraient être interprétées 

comme une affinité des  morphotypes de Tsiperifery par rapport aux espèces 

compagnes. Pourtant, elles peuvent être causées par les différences entre les tailles 

d’échantillonnage. En effet, nos résultats sont issus d’inventaires dans des cercles de 

4m de rayon autour de 24 individus pour chaque morphotype soit dans environ  0,03 

ha, alors que les autres études ont été réalisées sur une surface d’au moins 1ha. De 
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plus, les espèces compagnes très abondantes (ECTA) qui pourraient être considérées 

comme espèces compagnes préférentielles sont parmi les taxa les plus dominantes dans 

leurs habitats respectifs. En effet, toutes les ECTA identifiées pour les deux 

morphotypes figurent parmi la liste des espèces les plus abondantes dans les forêts 

humides citée dans l’Atlas de la végétation de Madagascar (Moat et Smith, 2007) sauf 

Arthocarpus sp., Melia azedarach, Mangifera indica, Coffea sp1 et Coffea sp2.  de Kianjavato 

(FBA). Ce sont des espèces introduites dans la station. Par exemple, le genre Anthostema est 

un élément retenu par Humbert et al. (1965) pour caractériser la forêt humide de basse altitude. 

Tableau 37. Comparaison entre la composition floristique des espèces 
compagnes (EC) de Tsiperifery et des habitats similaires  

  

EC Tsiperifery 
(FBA, FMA, 

FM) 

 

Tsiazompaniry 
(Rabevohitra et 

al., 2011) 

Anjozorobe 
Angavo 

(Birkinshaw 
et al., 2007) 

Sahafina 
(Rabevohitra 
et al., 2011) 

Zahamena 
(Andriamalala 
et al., 2010) 

Taxon M2 M3 

Famille 42 41 53 108 58 50 

Genre 87 82 87 297 138 86 

Espèce 141 125 176 558 161 192 

 

Néanmoins,  les résultats de cette étude qui ont montré que la phytosociologie 

associée à M2 et M3 est classique dans leurs habitats naturels présentent des 

similarités avec d’autres espèces de Piper.  

- Les espèces associées à Piper betleoides, une espèce endémique 

d’Arunachal Pradesh (Est de l’Hymalaya Indien), appartiennent à 42 familles et 72 

espèces (Hazarika et al., 2014). De même, sur  la base de la diversité et de la fréquence 

des espèces associées, Hazarika et al. (2014) ont démontré que les espèces associées 

les plus abondantes sont parmi les espèces plus dominantes dans le site. Ces auteurs 

ont conclu que Piper betleoides ne présente pas une phytosociologie particulière. 

- La flore associée à  Piper capense  dans le parc national de 

Kahuzi‐Biega au Congo démocratique est dominée par  des herbacées (Mangambu et 

al., 2010). Cette espèce est fortement répandue au niveau des trouées. En effet, la 

lumière favorise son expansion comme la plupart des espèces herbacées en forêt. 
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4.2. Abondance et sex ratio  

4.2.1.  Abondance et sex ratio chez les espèces dioïques 

L’abondance et le sex ratio des morphotypes dans les sites non exploités 

représentent la structure démographique originale des individus matures. Les 4 

morphotypes de Tsiperifery ont  des sexes ratios équilibrés  ou avec une légère 

prépondérance des pieds mâles (SR = 0,7 à 0,8). Des résultats similaires ont été 

identifiés pour d’autres espèces dioïques. L’évaluation du sex ratio chez 44 espèces 

dioïques de la Nouvelle Zélande par Delph (1999) a révélé que les pieds mâles sont en 

surnombres chez 25 espèces, le sex ratio est équilibré chez 13 espèces et les pieds 

femelles sont en prépondérance seulement chez 6 espèces. Le sex ratio de Geniostoma 

borbonica est équilibré (Humeau et al., 2006). Le sex ratio est en faveur des pieds 

mâles chez des espèces dioïques des zones tropicales humides de la famille des 

Rubiaceae, des Polygonaceae, des Sapindaceae (Opler et Bawa, 1978), des Lauraceae 

et des Ebenaceae (House, 1992), des Euphorbiaceae (Thomas et La Frankie, 1993) et 

des Siparunaceae (Nicotra, 1998). Le sex ratio des 4 morphotypes de Tsiperifery sont 

alors similaires aux sexes ratios de la plupart des espèces dioïques des zones tropicales 

humides. D’ailleurs, les sexes ratios biaisés en faveur des mâles sont caractéristiques 

des espèces dioïques pérennes. (Lloyd et al., 1977 ; Tsang A.C. et al., 2005 ; Diallo et 

al., 2006). 

4.2.2. Conditions stationnelles  influant sur l’abondance et le sex 

ratio de Tsiperifery. 

Les résultats des analyses de la variation de l’abondance et du sex ratio  en 

fonction des paramètres stationels ont mis en exergue que l’abondance des pieds 

matures varie en fonction de la présence de l’exploitation de fruits et de la 

toposéquence.  M2 et M3 sont plus abondants dans les bas fonds. Ces résultats 

concordent avec ceux trouvés à Tsizompaniry et dans le corridor forestier 

d’Anjozorobe Angavo.Les inventaires menés en 2011 dans la forêt de Tsizompaniry a 

recensé 250 individus semenciers à l’hectare dan les bas fonds, et aucun individu sur 

les crêtes et sur les versants (Razafimandimby, 2011). Dans le corridor Anjozorobe 

Angavo, Tsiperifery est surtout présent dans les fonds de vallée et les bas de pente. Il 

arrive cependant que quelques individus isolés soient exceptionnellement présents dans 

les trouées, chablis, en hauts de pente ou sur les crêtes (Touati, 2012). C’est le cas des 

3 pieds mâles à l’hectare rencontrés sur les crêtes à Tsizompaniry. 
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L’analyse de la distribution des morphotypes suivant la toposéquence ont 

montré que M2 et M3 sont fréquente dans les bas fonds. Des cas similaires ont été 

identifié par Schnitzler et Arnold (2010) pour Clematis vitalba, Vitis vinifera  et 

Lonicera periclymenum. Ce sont des phanérophytes des forêts méditerranéennes qui 

sont  sensibles aux périodes de sécheresse et au manque de nutriments. Elles ne sont 

fréquentes qu’en forêt alluviale ou dans d’autres types forestiers, probablement en 

situation d’humidité locale de fond de vallon ou à proximité de sources (Schnitzler et 

Arnold, 2010). Les phanérophytes sont des lianes pouvant atteindre des dimensions 

conséquentes, en hauteur, longueur et diamètre. Par comparaison à ces descriptions, il 

peut être avancé que les morphotypes de Tsiperifery sont des phanérophytes. Leurs 

affinités aux bas fonds pourraient être liées à la disponibilité en eau et en nutriments. 

En ce qui concerne l’impact de l’exploitation, la raréfaction des pieds constatée 

par les cueilleurs d’Ambongamarina (Benard et al., 2014) a été vérifiée dans cette 

étude  par la diminution considérable du sex ratio dans les sites exploités. Elle 

témoigne également l’effet de l’utilisation de la méthode de collecte destructrice qui se 

pratique par la coupe de la liane et/ou du tuteur dans ces sites. De tels impacts sont 

similaires pour différentes espèces objets de méthodes de collecte destructive, à 

l’exemple de: 

-  Garcinia lucida (CLUSIACEAE) est une espèce dioïque des pentes et 

des bas-fonds humides des forêts peu perturbées du sud du Cameroun. L'écorce et la 

graine sont exploitées. Les pratiques de récolte de l'écorce tendent à éliminer les plus 

grands individus reproducteurs (Guedje et al., 1998) 

- Prunus africana (ROSACEAE) est une espèce ligneuse exploitée pour 

son écorce. A Madagascar,  la récolte abusive a irréversiblement ravagé des 

peuplements (BIODEV, 1999) et a conduit à l’inscription de cette espèce dans 

l’Annexe II de la CITES rendant son exploitation interdite (Touati, 2012) 

- Euphorbia intisy (EUPHORBIACEAE) était la meilleure liane à 

caoutchouc de Madagascar. L’exploitation abusive entre 1891 et 1914  pour 

l’exportation de latex vers l’Europe a causé sa disparition (Danthu et al., 2016). 

- Mauritia flexuosa (ARECACEAE) est un palmier des plaines 

péruviennes. L’abattage incontrôlé du palmier pour la cueillette de ses fruits a 

quasiment entraîné la disparition de cet arbre de valeur (Vasquez et Gentry, 1989). 
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5. CONCLUSION 

Ce chapitre a pour objectif de caractériser les conditions stationnelles 

favorables à chaque morphotype de Tsiperifery à travers l’étude de la phytosociologie 

et l’étude de la structure de la population. L’étude de la phytosociologie a intégré les 

tuteurs et les espèces compagnes. Les tuteurs de M2 et M3 sont très diversifiés. Ce 

sont surtout des espèces ligneuses mais ils se servent aussi des tuteurs morts comme 

les rochers et les bois morts. Par rapport aux tuteurs vivants, aucune différence n’a été 

trouvée sur les compositions floristiques des 2 morphotypes. Ils croissent surtout sur 

des espèces arborescentes dont la structure des écorces permet une meilleure capacité 

de conservation de l’humidité. Quant aux espèces compagnes, leurs compositions 

floristiques sont similaires pour ces deux morphotypes sympatriques. Ce sont les 

espèces arborescentes les plus abondantes dans l’habitat naturel. Aussi, la 

phytosociologie n’est pas spécifique à chaque morphotype. 

Quant à la structure démographique, 2 conditions stationnelles influent sur la 

structure démographique.  La présence d’activité d’exploitation de Tsiperifery réduit 

nettement la taille des sous-populations mâle et femelle. L’impact est encore plus 

conséquent sur la sous-population femelle. M2 et M3 présentent une affinité aux bas 

fonds. Ils semblent être plus exigeants à la disponibilité en eau et aux nutriments, un 

caractère qu’ils partagent avec d’autres lianes phanérophytes. A Beforona, M1 et M4  

sont plus abondants sur les crêtes. L’altidude n’influe pas sur la structure 

démographique de ces 2 morphotypes. 

La distribution suivant la toposéquence est le seul critère écologique  qui 

permet de dissocier les morphotypes de Tsiperifery.  Les résultats obtenus dans cette 

étude constituent des informations très utiles à la gestion et valorisation durable de 

Tsiperifery. Ils renseignent sur le choix des tuteurs et les habitats favorables aux 

morphotypes ciblées par l’exploitation.  Ces informations pourraient encore être plus 

précises si les sites d’étude étaient plus étendus. 
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1. DISCUSSIONS GENERALES 

1.1. Vérification des hypothèses 

Il a été démontré dans le premier chapitre que la diversité morphologique chez la 

population de Tsiperifery permet de les classer en 4 morphotypes sur base des descripteurs 

morphologiques, majoritairement qualitatives et qui sont repartis dans 2 grands groupes 

génétiques. Ainsi, l’hypothèse spécifique 1 qui suppose que « la variabilité phénotypique 

au sein de Tsiperifery peut être caractérisée par des classes morphologiques et  

génétiques » est alors vérifiée. 

Le deuxième chapitre sur la diversité du cycle phénologique a révélé que le nombre 

de pics des phénophases et leurs durées permettent de diviser la population de Tsiperifery 

en 3 groupes. En conséquence, l’hypothèse spécifique 2 qui stipule que « le cycle 

phénologique reproducteur de Tsiperifery varie d’un morphotype à un autre» est 

partiellement acceptée. 

Le dernier chapitre renseigne qu’aucune différence significative n’a pu être 

observée entre les conditions stationnelles des morphotypes, sauf par rapport à la 

toposéquence et que la variation du sex ratio n’est en aucun cas liée au morphotype.   

Ainsi,  l’hypothèse spécifique 3 stipulant que « les morphotypes sont caractérisées par 

des conditions écologiques différentes » est vérifiée en partie. 

Aussi, en réponse à la question de recherche «Quels sont les critères  qui 

permettent de caractériser la diversité phénotypique au sein de Tsiperifery? »  , il peut 

être avancé que des critères morphologiques, génétiques, biologiques et écologiques 

permettent de caractériser la diversité phénotypique au sein de Tsiperifery. Cette étude a 

ainsi affiné les critères caractéristiques de la diversité naturelle au sein de Tsiperifery 

(Tableau 38). 

Tableau 38. Critères caractéristiques de la diversité naturelle au sein de 
Tsiperifery 

Diversité 
au sein de 
Tsiperifery 

Morphologie Génétique Phénologie Écologie 

Critères 

Feuille: 
Épaisseur et symétrie 

du limbe 
Fruit: longueur et 

forme des pédicelles, 
taille et forme des 

baies 

ADN nucléaire 
ADN 

chloroplastique 

Nombre et 
durée des 

phénophases 
 

Distribution suivant 
la toposéquence 
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1.2. Caractéristiques intégrées des morphotypes 

Le lien entre la diversité morphologique et la diversité génétique a été explicité 

dans le chapitre I. Les relations entre la diversité morphologique, le cycle phénologique et 

les paramètres stationnels ont été énumérées dans les chapitre II et III. Les classes 

morphologiques font ainsi le lien entre les différentes analyses réalisées.  

Sur le plan morphologique, M2 et M3 diffèrent par l’epaisseur du limbe foliaire et 

par la forme de leur baie. Du point de vu génétique ils appartiennent au même clade que ce 

soit sur base des régions nucléaires ou des régions chloroplastiques. Dans les mêmes 

conditions environnementales,  les saisons (mois) de chaque phénophase du cycle 

reproducteur des individus femelles et mâles de M2 et de M3 sont similaires. En termes de 

distribution suivant la toposéquence, ces 2 morphotypes sont très abondantes dans les bas 

fonds. 

M1 se distingue facilement des 3 autres morphotypes par son limbe  foliaire 

presque coriace à base symétrique, et ses pédicelles courts enflés à la base. Il possède des 

grosses baies ovoides comme M4. Les pics de floraison et de fructification de M1 s’étalent 

presque toute l’année. Il n’a été recensé que sur les crêtes de Beforona.  

M4 a des feuilles à base dissymétrique comme M2 et M3 mais plus épaisses. Ses 

baies sont grosses et ovoides portées par des pédicelles droits.  Il ne présente qu’un pic 

alterné d’une année. Ce rythme de la phénologie reproductrice de M4 est pourtant à 

vérifier car,  comme mentionnée dans les limites d’étude,  la durée des suivis 

phénologiques de 2 ans n’a pas permis de faire une répétition du suivi de la phénologie 

reproductrice. Il n’a été rencontré qu’à Beforona et est abondant sur les crêtes. De plus, les 

résultats des analyses génétiques révélant un conflit sur la position de M4 a montré 

l’avantage de la complémentarité entre analyses morphologiques et génétiques comme 

stipulé par Souza et al. (2005). Mais cette affirmation est limitée par le nombre assez faible 

d’échantillons analysés (cf limites de l’étude). 

Les groupes M2 - M3  et M1 issus de la classification génétique sont ainsi gardés 

au niveau de la phénologie et écologie. Ce résultat concorde avec les résultats de Bornstein 

et al. (2014) sur Piper abajoense et P.claseanum. Ces deux espèces sympatriques des 

Antilles, morphologiquement proches diffèrent significativement par le décalage de leur 

période de floraison et de fructification (Bornstein et al., 2014). Aussi, la variation du cycle 

phénologique chez Tsiperifery est plus liée à la diversité génétique qu’à la diversité 
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morphologique. Elle est conditionnée par l’interaction entre diversité génétique et diversité 

des paramètres écologiques.  

L’apporche axée sur la caractérisation mutlicritère ou caractérisation intégrée est 

une approche très utilisée dans plusieurs domaines en ce qui concerne les ressources 

phytogénétiques. En agronomie, elle est utilisée pour mieux comprendre la conception de 

systèmes de grande culture biologiques (Fontaine et al., 2012), pour concevoir des 

systèmes de culture performants (Achard et al., 2010). En aménagement forestier, elle peut 

servir pour la définition des zones prioritaires de conservation, l'élaboration d'un réseau de 

réserves forestières intégrales et l'estimation de l'effet écologique de scénarios de 

transformation d'habitats forestiers (De Warnaffe et Devillez, 2002).  

Pour la gestion durable d’une espèce / ressource précise, comme dans le cas de 

cette étude, plusieurs études ont utilsées cette approche : 

- Pour le Tsiperifery (Piper spp.) de la forêt de Tsiazompaniry, l’étude de 

Razafimandimby (2011) s’est basée sur la structure démographique, la 

distribution et l’utilisation de la plante. 

- Pour 10 espèces de Piper (P. betleoides, P. attenuatum, P. betle, P. longum, 

P. mullesua, P. lonchites, P. attenuatum, P. arunachalensis, P. nirjulianum, 

P. mullesua, P. thomsonii.) du Nord Est de l’Inde, l’étude de Chanchal et al. 

(2015) a été axée sur la relation entre la morphologie et la génétique. 

- Pour les bois précieux du genre Dalbergia dans la région de MaMaBaie, 

Madagascar, Razafintsalama (2016), s’est basé sur les critères écologiques, 

génétiques et physiologiques des espèces. 

- Pour Ixora margaretae, une espèce symbolique et menacée des forêts 

sclerophylles de la Nouvelle Calédonie, Verhaegen et al. (2012) ont utilisé 

des analyses écologiques, phénologiques et génétiques. 

Ainsi, beaucoup de critères caractéristiques des plantes sont liés à leur gestion et 

valorisation durable. Le choix de ces critères dépend de l’espèce et de l’objectif à atteindre. 

 D’autres critères non considérés dans cette étude pourraient également permettre 

de caractériser la diversité phénotypique. C’est le cas de la composition chimique. Toutes 

les espèces de Piper contiennent de la pipérine, c’est d’ailleurs étroitement rattaché au nom 

du genre « Piper ».  Des études ont mis en évidence les liens entre la diversité spécifique et 

la diversité de la composition chimique chez des espèces de Piper (Mundina et al., 1998 ; 

Santos et al., 2001 ; Dyer et Palmer, 2004, Salazar et al., 2016). Les résultats provisoires 
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sur Tsiperifery tendent à montrer que la composition chimique des huiles essentielles est 

liée aux morphotypes (Rambolarimanana, 2014 ; Andrianoelisoa et al., 2017). Il est fort 

probable que les caractéristiques organoleptiques soient liées à la diversité phénotypique 

sachant que la préférence des exportateurs pour les Tsiperifery “petites baies” qui 

regroupent M2 et M3 reposent sur le goût. En ce qui concerne la multiplication par 

bouturage, les 4 morphotypes ne présentent pas le même taux de réussite. Pourtant, c’est 

surtout la durée entre le prélèvement des boutures et la mise en terre qui est le plus influant 

(Rafitoharison, 2016). Cette méthode de multiplication par bouturage permet de maîtriser 

la production de plants femelles pour la restauration du sex ratio ou l’enrichissement  en 

pieds productifs, donc une meilleure gestion et valorisation de cette liane endimique de 

Madagascar. 

1.3. Structure démographique de Tsiperifery et sa gestion durable 

Cette étude a montré que la structure démographique, notamment le sex ratio ne 

varie pas en fonction des morphotypes ni des groupes génétiques. Il est surtout déséquilibré 

par l’exploitation des fruits au désavantage des pieds femelles. Ce résulat confirme la 

raréfaction des pieds femelles dans les sites exploitées constatée par les cueilleurs et les 

collecteurs (Bénard et al., 2015 ; Razafimandimby et al., 2017). Pourtant, d’autres raisons 

peuvent être invoquées pour énumérer la prépondérance des pieds mâles chez les espèces 

dioïques (Allen et Antos, 1993 ; García et al., 1995) : 

- des taux de croissances différents pour les deux sexes, les mâles ayant 

généralement des taux plus élevés que les femelles 

- chez les espèces ayant une reproduction végétative, des coûts différents attachés à 

la reproduction sexuée limiteraient la croissance végétative, conduisant à un sex ratio 

biaisé des drageons 

- de différences de maturités reproductives et de fréquence de floraison entre les 2 

sexes, les mâles étant plus précoces et fleurissent aussi souvent 

- une ségrégation spatiale des 2 sexes due à une différenciation de niches 

écologiques 

- un taux de mortalité différent chez les gamètes mâles et femelles. 
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Les résultats de cette étude ont mis en exergue la raréfaction des pieds femelles de 

M2 et M3 dans les sites exploités. Ils montrent que les populations femelles sont triplement 

vulnérabes par rapport aux populations males : 

- Comme pour la plupart des espèces dioïques pérennes, les sexes ratios des 

populations intactes des morphotypes de Tsiperifery sont déséquilibrés en 

faveur des mâles (Lloyd et al., 1977 ; Tsang A.C. et al., 2005 ; Diallo et al., 

2006).  

- La dioécie au sein de Tsiperifery fait que ce sont uniquement les pieds femelles 

qui sont ravagés par la collecte de fruits. 

- Grace à la multiplication végétative qui est fréquente et très développée chez le 

genre Piper (Greig et Mauseth, 1991; Souza, et al., 2009), l’élimination des 

pieds femelles fructifères réduit le potentiel de regénération des pieds mâles et 

femelles par voie sexuée et diminue considérablement le potentiel de 

régénération des pieds femelles par voie assexuée. 

Ces résultats interpellent tous les acteurs de la filière Tsiperifery sur le danger de la 

méthode de cueillette qui consiste à couper les pieds fructifères. Cette pratique pourrait 

aboutir à la disparition des pieds femelles. La reproduction par voie végétative assure la 

régénération des pieds mâles. La disparition  des pieds mâles n’est pas alors à craindre. En 

effet, les actions en vu de la gestion durable de la ressource en Tsiperifery devraient tenir 

compte de la diversité biologique liée au dimorphisme sexuel,  à la diversité 

morphologique et à diversité génétique.  

1.4. Limites de l’étude 

1.4.1. Limites sur l’échantillonnage 

La conduite de cette étude a été limitée par des problèmes d’échantillonnage. Dans 

le dispositif d’échantillonnage qui a amené à choisir les sites d’étude, les forêts littorales 

n’ont pas été représentées alors qu’elles font parties de l’aire naturelle de distribution de 

Tsiperifery (cf Carte 1). La cause de ce problème est surtout d’ordre financier : nous avons 

été contraintes de choisir des sites d’études proches d’Antananarivo. Ce choix est en effet, 

imposé par le fait que la conduite de cette étude a nécessité de fréquentes missions de 

terrain (collectes de données pour la morphométrie, supervisions des suivis phénologiques, 

inventaires). Néanmoins, les sites choisis ont des conditions écologiques et des modes de 

gestion diversifiés (cf Tableau 3), nous permettant de tenir compte de l’influence de 

l’altitude et de la toposéquence sur la diversité morphologique, génétique, phénologique et 
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écologique et d’évaluer l’impact de l’exploitation des fruits sur la structure démographique 

de  la population de Tsiperifery. Les  bassins de collecte traditionnels (Angavo : Anorana et 

Ankay : Sandrangato) ont été choisis pour représenter les sites exploités (cf Carte 1).  

589 observations soit 5,29% sont encore manquantes sur les données issues de la 

morphométrie malgré que les collectes aient été effectuées pendant les périodes de 

floraison et de fructification. En effet, les observations ont été effectuées à des périodes 

différentes. Cela pourrait impacter sur leurs valeurs surtout pour les mensurations. En fait, 

la morphométrie a été réalisée sur des échantillons frais vu qu’il s’avère très difficile 

d’évaluer des caractères des fleurs sur des spécimens d’herbier (Trelease et Yuncker ,1950 

; Burger, 1971). C’est d’ailleurs la cause de l’abandon de la clé d’identification de De 

Candolle par les récentes études taxonomiques sur le genre Piper. La taille minuscule des 

fleurs apparemment uniformes constitue déjà un véritable défi pour le développement 

d’une classification infragénérique (Jaramillo et Manos, 2001). 

Pour les analyses génétiques, l’insuffisance des échantillons en termes de nombre 

d’individus et de distribution pourrait limiter les résulats. D’ailleurs, l’insuffisance 

d’échantillonnage a  été évoquée par Souza et al. (2005) pour expliquer l’origine du conflit 

entre les résultats des phylogénies nucléaires et chloroplastiques. 

De plus, quelques individus marqués pour le suivi phénologique ont été abattus en 

cours d’étude. Ce cas a été principalement rencontré dans les sites hors des stations de 

FOFIFA (Anorana, Tsiazompaniry et Sandrangato).  

1.4.2. Insuffisance de la littérature scientifique sur le genre Piper. 

La plupart des recherches axées sur Tsiperifery sont en cours à l’exception des 

travaux très préliminaires ou partiels de Razafimandimby (2011), Touati (2012), 

Ratsaraefatrarivo (2012), Levesque (2012) ou Weil et al. (2014) (Razafimandimby et al., 

2017). L’insuffisance des connaissances scientifiques sur Tsiperifery n’a pas seulemnt 

handicapé sa gestion durable, elle a aussi affecté la conduite de cette étude. En effet, la 

rareté de la littérature scientifique sur cette ressource a induit des difficultés lors de la 

conduite de cette étude, entre autre : 

- sur le choix des dispositifs d’échantillonnage,  

- sur la programmation des missions de collectes de données, 

- dans la recherche de références scientifiques pour discuter les résultats obtenus. 



 Discussions et recommandations générales 

148 

 

C’est la raison pour laquelle les références utilisées pour discuter les résultats sont 

souvent des travaux menés sur des Piper à l’étranger et parfois même sur d’autres espèces 

similaires (lianes, PFNL).  

1.4.3. Étude de la diversité du cycle biologique partiel 

Dans cette étude, la caractérisation de cycle biologique n’a pas pu être effectuée 

intégralement malgré que le manque d’informations scientifiques sur la biologie ait été 

identifié parmi les problèmes qui devraient être résolus dans un objectif de gestion durable 

de Tsiperifery. Elle a été rapportée à l’étude de la diversité du cycle phénologique. La 

raison en est que le temps imparti à cette recherche n’a pas permis de réaliser une étude 

complète du cycle de développement étant donné que Tsiperifery fait partie des plantes 

forestières qui sont caractérisées par un long cycle biologique nécessitant un temps 

d’évaluation  conséquent (Cateau et al., 2015). En exemple, l’étude du cycle biologique de 

Piper borbonense de la Réunion entamé depuis 2008 par le CIRAD à la Réunion n’est pas 

encore achevé jusque ici (http://arbres-reunion.cirad.fr/).   

Néanmoins, la caractérisation de la diversité du cycle phénologique est une 

composante importante de la diversité biologique si l’on se réfère aux problèmes majeurs 

de  la filière Tsiperifery. En fait, Touati (2012) et Levesque (2012) ont identifié que 

l’instabilité de l’offre en Tsiperifery et la mauvaise qualité des produits, notamment 

l’hétérogénéité de la maturation des fruits sont liées au cycle phénologique de la plante. 

Pourtant, la durée du suivi phénologique de 2 années n’a pas été suffisante pour déterminer 

si la phénologie reproductrice de M4 est bisannuelle ou irrégulière. 

Malgré les limites auxquelles la conduite de cette recherche a fait face, la 

caractérisation de la diversité au sein de Tsiperifery a pu être effectuée suivant une 

démarche méthodologique intégrant différentes définitions de la diversité biologique : 

morphologie, génétique, cycle phénologique et écologie.  Par ailleurs, la rareté des 

littératures sur Tsiperifery témoigne de l’originalité de cette étude en tant que première 

étude scientifique visant à caractériser la diversité au sein de Tsiperifery.  
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2. RECOMMANDATIONS 

2.1. Recommandations et perspectives de recherche 

Les lacunes en matière de connaissances scientifiques sur Tsiperifery sont 

nombreuses (Razafimandimby et al., 2017). Mais par rapport aux résultats obtenus dans 

cette étude et en vue de la valorisation durable de Tsiperifery, 5 recommandations et 

persperctives de recherche ont été identifiées.  

2.1.1. Identification de critères distinctifs sur les feuilles juvéniles 

Des études en vu de l’identification du sexe et des morphotypes sur les individus 

juvéniles devront être effectuées. Elles devraient amener à distinguer le sexe et le 

morphotype d’un pied juvénile de Tsiperifery ie un individu pourvu uniquement de feuilles 

cordiformes. En effet, les résultats de cette étude ont montré que le sexe et le moprhotype 

peuvent être distingués seulement sur bases des organes reproducteurs. En conséquence, 

l’étude de la structure de la population a été rapportée à l’évaluation du « teritiary » sex 

ratio. Ces résultats sont exploitables pour les identifications botaniques sur des spécimens 

d’herbiers qui sont à priori issus de rameaux fertiles. Pourtant, l’identification du sexe et 

des morphotypes est importante dans les cas d’études  relatives à la structure 

démographique et à la régénération naturelle. En plus, les études de Rafitoharison (2016) 

ont montré que les boutures issues de rameaux du houppier présentent un faible taux de 

reprise (5%) par rapport aux boutures issues des jeunes tiges à feuilles juvéniles (43%). Par 

conséquent, l’identification des individus juvéniles est incontournable pour une démarche 

vers la domestication. En effet, la collecte de boutures doit cibler des jeunes individus 

femelles des morphotypes à petites baies (M2 et M3). 

Cette identification des individus juvénile ne concerne pas M1 qui possède des 

feuilles de tige de forme elliptique. Les feuilles de tige de M2, M3 et M4 sont cordiformes. 

Des variations sont observables au niveau de l’épaisseur, de la taille, de la pubescence, 

nervation mais on ne sait pas encore si ces variations sont liées au sexe, aux morphotypes 

ou aux conditions écologiques de la plante. 

2.1.2. Résolution du conflit concernant M4 sur le plan génétique 

Pour définir la position de M4, les quatre approches suivantes sont envisageables : 

- en matière de phylogénique, il serait intéressant d’utiliser d’autres 

marqueurs moléculaires en vue de comparer et/ou d’additionner les informations 

apportées par ces différents marqueurs moléculaires (Hughes et al., 2002), 
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- en matière d’échantillonnage, il faut envisager d’augmenter 

l´échantillonnage en termes de nombre d’espèces mais également en termes de 

nombre de caractères étudiés (marqueurs génétiques). Aussi,  l’extension de 

l’échantillonnage dans d’autres sites où sont présents ces 3 morphotypes et/ou M1 

et M4 est à envisager.   

- la vérification si M4 produit des individus viables par voie sexuée selon la 

définition d’un hybride selon (Hutchinson, 1968). Dans l’optique d’une 

expérimentation en milieu contrôlé, cette approche est encore actuellement limitée 

par le fait que les essais sur la multiplication par voie sexuée pour Tsiperifery 

(semis de graine) a donné un taux de reprise nul quelque soit les morphotypes 

considérés (Andrianoelisoa et al., 2017). Ce ci étant, des recherches en vue de la 

mise au point de la méthode de multiplication  par voie sexuée s’avère nécessaire.  

- en se focalisant encore sur la théorie du croisement, l’étude du cycle 

phénologique reproducteur pourrait apporter des informations considérables car il 

affecte le succès reproducteur des espèces (Potter & Klooster 1999 ; Sitchet al., 

2003 ; Jolly et al2004 ; Rotzeret al., 2004). En effet, la détermination des périodes 

de maturation des pollens et des ovules des 2 parents (dans notre cas M1 et M4) 

peut également être un indicateur pour vérifier l’hypothèse de l’hybridation. Mais 

cette approche est également conditionnée par la durée de vie des pollens. 

2.1.3. Révision taxonomique des Piper de Madagascar et de l’Océan 

Indien 

La révision taxonomique des poivres sauvages de Madagascar s’avère être 

nécessaire. En effet, comme vu dans la discussion du chapitre I, la confrontation des 

descriptions des morphotypes avec les clés d’identification des anciennes classifications 

taxonomiques sur les Piper de Madagascar (De Candolle, 1923 et Manjato et al., 2010) 

rapportent M1 à Piper pachyphyllum. L’endémicité de cette espèce mentionnée dans les 

travaux antérieurs de classification a été soutenue par les résultats des analyses génétiques. 

Par contre, des contrastes ont été observés pour M2, M3 et M4. Le cas de M4 peut 

s’expliquer l’insuffisance de zone d’observation, comme mentionné dans les limites de 

l’étude, et surtout par la forte probabilité qu’il s’agit d’un hybride. M2 et M3 sont 

rapportés à P. borbonense et à d’autres nouvelles espèces proposées par Manjato et al. 

(2010). Pourtant, les analyses génétiques ont montrées que les morphotypes de Tsiperifery 

sont différents de P. borbonense.  
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L’extension de la révision taxonomique aux Piper de l’Océan Indien mettraient les 

points sur l’endémicité de Tsiperifery à Madagascar et celle de P. borbonense à l’île de la 

Réunion. Elle renseignera aussi sur le P. borbonense des Comores (Soidrou et al., 2014) et 

dans les autres îles, si elle correspond à Tsiperifery ou à P. borbonense de la Réunion ou à 

d’autres nouvelles espèces. 

Sur  le plan méthodologie, les classes morphologiques obtenues dans cette étude 

sont les premières à être soutenues par des analyses statistiques et génétiques. La sélection  

des descripteurs distinctifs vérifiée avec des tests statsistiques renforce la scientificité de 

cette approche. De même, les analyses génétiques seraient alors indispensables pour 

appuyer la classification morphologique. D’ailleurs, les informations apportées par les 

analyses génétiques sont d’un appui conséquent en révision taxonomiques (Souza-Chies et 

al., 2005). Les caractéristiques écologiques et phénologiques pourraient également 

constituer des critères distinctifs. En effet, la démarche méthodologique utilisée dans cette 

étude pourrait être adoptée pour la révision taxonomique des Piper de Madagascar ou de 

l’Océan Indien.  Elle peut également être appliquée sur d’autres espèces.  Pourtant, l’étude 

a été limitée par l’étendu de la zone d’étude. En effet, l’extension de la zone d’étude, 

notamment dans les parties Nord (régions Diana et Sava) et Sud (régions Atsimo 

Atsinanana et Anosy) et dans les forêts littorales de Madagascar représentera mieux les 

aires naturelles de distribution de Tsiperifery.  

D’autres méthodes de caractérisation de la diversité des pollens (palynologie), de 

l’achitechture des feuilles et des tissus (anatomie) et de la composition chimique de la 

plante (phytochimie) peuvent également être utilisées pour vérifier la classification. 

2.1.4. Valorisation des connaissances sur la phénologie et poursuite des 

suivi-phénologiques 

Les résultats de la caractérisation de la diversité du cycle phénologique sont aussi 

des informations importantes pour la conduite de recherches sur Tsiperifery. Dans le cadre 

de la recherche pour la domestication, la collecte de boutures pour la production de plants 

en pépinière doit se faire entre la fin de fructification et le début de floraison de chaque 

morphotype : au mois de Décembre pour M1, aux mois d’Août, de Février et de Mars pour 

M2 et M3. En fait, en dehors des périodes de reproduction toute l’énergie de la plante est 

détournée vers la croissance végétative c'est-à-dire vers l’enracinement et le 

bourgeonnement (Périlleux, 2008), ce qui pourrait en effet améliorer le taux de reprise des 
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boutures. Les travaux de recherche ayant besoin de distinguer le sexe des individus 

(évaluation du sex ratio par exemple) sont  à faire durant les périodes de pics de floraison. 

Les informations sur la phénologie constituent alors des bases importantes pour la 

valorisation et la gestion durable des espèces. Pourtant, la valorisation de ces informations 

pour le cas de Tsiperifery est encore limitée. Les suivis n’ont duré que 2 ans et ont été faits 

mensuellement à cause du manque de moyen lié à la difficulté d’accessibilité des sites 

d’étude. Or, de longues séries d’observations sont indispensables pour bien cerner les 

mécanismes qui gouvernent actuellement les différentes phases phénologiques des espèces. 

Elles le sont plus encore pour comprendre et « prédire », dans la mesure du possible, la 

réaction des écosystèmes forestiers aux variations du climat déjà observées et prévues pour 

l’avenir (Lebourgeois, 2006). Les suivis devraient donc être poursuivis au-delà de la durée 

de cette recherche. 

2.1.5. Etude de la distribution des morphotypes 

Des études axées sur la distribution des morphotypes devraient être entamées. En 

effet, en vue de la mise en place de plan de gestion durable,  les pressions pesant sur 

chaque morphotype spnt différentes. Par exemple, les morhotypes à petites baies (M2 et 

M3) sont les plus ciblés par la collecte pour l’exportation des fruits. Les cartographies de la 

distribution de Tsiperifery (Razafimandimby, 2011 ; Raherinjatovoarison, 2017) n’ont pas 

considéré la diversité morphologique et génétique. Elles s’agissent de la détermination des 

niches écologiques favorables aux Tsiperifery sur base des paramètres climatiques, de 

l’altitude et de la présence de couverture forestière. Cette étude a montré que la distribution 

des morphotypes varie en fonction de l’altitude. Sur les trois types de forêts considérés, M1 

et M4 ont été rencontrés uniquement dans les forêts de moyenne altitude. Ainsi, la 

modélisation de la niche écologique de Tsiperifery devrait désormais tenir compte de la 

diversité morphologique jusqu’à ce que la classification taxonomique soit validée. Aussi, 

les spécimens d’herbier utilisés pour la modélisation devraient être classés selon les classes 

morphologiques (morphotypes). De plus, de telle carte servira de base pour 

l’échantillonnage en vue de la révision taxonomique. Enfin, des vérifications sur terrain 

seront nécessaires pour aboutir à une cartographie de la distribution des espèces Tsiperifery 

à Madagascar. Cette dernière constitue une information scientifique incontournable pour la 

gestion durable des ressources génétiques de Tsiperifery. 

Les lacunes de connaissances scientifiques sur Tsiperifery touchent différentes 

domaines scientifiques étant donné que les études axées sur cette ressource sont encore 
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rares et assez récentes (Razafimandimby et al., 2017). En effet, la recherche a encore 

beaucoup à apporter. 

2.2. Recommandations et perspectives pour la gestion et la 

valorisation durable de Tsiperifery  

Les PFNL peuvent être récoltés sans provoquer de perturbation de l’environnement 

forestier (Lebel, 2008). Leurs exploitations constituent une option écologique de 

développement économiquement acceptable, qu’elle permettrait une meilleure prise en 

considération de la biodiversité et de sa conservation (Arnold et al., 2001).  En effet, la 

gestion et la valorisation durable de Tsiperifery est faisable moyennant quelques 

actions telles l’éradication de la méthode de collecte destructrice, le renforcement de la 

population de Tsiperifery et l’amélioration de la qualité des produits mis en vente afin de 

prétendre à un meilleur prix et assurer la durabilité de la filière et l’extension des zones 

d’intervention des projets de domestication de Tsiperifery. 

2.2.1. Utilisation de méthodes de collecte non destructrices 

La coupe des lianes pour la collecte de fruits a pour effet la raréfaction des pieds 

femelles. L’utilisation de cette méthode devrait être abandonnée par les cueilleurs. Pour ce 

faire : 

- D’abord, les cueilleurs devront être sensibilisés sur l’impact négatif de cette 

méthode. Ils ont déjà constaté la difficulté de trouver des pieds fructifères. 

L’abondance des pieds femelles dans les sites exploités et sites non exploités 

constitue un argument de persuasion en plus. 

- Ensuite, des méthodes de cueillette évitant de couper les lianes devront leurs 

être proposées entre autres la grimpe moyennant des techniques sécurisantes  et 

l’utilisation d’échenilloir. Ils devront ainsi être formés à l’utilisation de ces 

techniques et de ces matériels.  

- Puis, l’abaissement des lianes pour faciliter la collecte en est aussi une 

option mais sa faisabilité et son impact sur le potentiel de production des lianes 

n’ont pas encore été étudiés. Des essais dans ce sens devraient être mis en œuvre. 

Les lianes pourraient par exemple être mises sur des tuteurs naturels de taille 

raisonnable pour la cueillette ou mise en système de treille. 

L’utilisation de ces techniques de collecte évitant la coupe de la liane et du tuteur 

permettrait de : 
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- collecter uniquement les grappes matures et échellonner la collecte sur 

un même pied et d’avoir ainsi des produits homogènes en maturité, un 

indicateur de qualité sur le marché international., 

- laisser des graines pour assurer la régénération naturelle par voie sexuée. 

La proportion à laisser n’est pas encore connue. Des recherches dans cet 

axe devraient être effectuées, 

- fixer les zones d’exploitation étant donné que les cueilleirs peuvent 

revenir sur chaque pied à chaque période de collecte, ce qui 

contribuerait à limiter les pillages dans les aires protégées, 

- contribuer à la conservation de l’habitat naturel étant donné  que si les 

tuteurs de Tsiperifery ne sont pas coupés, ceci diminuerait la création de 

trouées dans les forêts, 

- associer aux produits une image de produit « biologique et écologique » 

surtout que les consommateurs internationaux sont de plus en plus 

sensibles à la qualité des produits, aux conditions de production et à 

l’histoire du producteur (AFD, 2012 ; Gloanec et Porphyre, 2012). 

2.2.2. Restauration, enrichissement et domestication 

Le sex ratio dans les forêts exploitées est très déséquilibré en faveur des pieds 

mâles et les pieds femelles risquent de disparaître. Des activités en vue du renforcement de 

la population de Tsiperifery devront alors être réalisées. Elles consisteront à restaurer le sex 

ratio ou à enrichir les sites dévastés par la réintroduction d’individus femelles. Elles 

constituent un compromis pertinent conciliant préservation et valorisation durable de 

Tsiperifery. Elles permettraient d’assurer à la fois une production stable de fruits facile à 

contrôler en quantité et en qualité et de réduire les prélèvements en milieu naturel. La 

production de plantules femelles sera basée sur la multiplication par bouturage donnant un 

taux de reprise acceptable pouvant atteindre 70% (Rafitoharison, 2016 ; Razafimandimby 

et al., 2016). Cette méthode de multiplication donne des clones et permet ainsi de cibler les 

pieds femelles. Des essais de réintroduction en forêt ont été menés à Mandraka depuis 

2014 ; le taux de reprise est  acceptable (69,4%), l’écorce rugueuse des tuteurs favorise le 

développement des  racines crampons (Ramahavalisoa, 2016 ; Razafimandimby et al., 

2016).  

En effet, pour restaurer la structure de la population, le sex ratio devrait être 

équilibré ou légèrement en déséquilibre en faveur des pieds mâles. Dans l’optique d’une 
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augmentation de la production en milieu naturel, il faudrait procéder par l’enrichissement. 

Il consiste à introduire plus d’individus femelles de manière à déséquilibrer le sex ratio en 

faveur des pieds femelles et d’avoir ainsi plus de pieds productifs. L’enrichissement 

devrait être focalisé sur M2 et M3 sachant que ces deux morphotypes sont ciblés par la 

ceuillette. La domestication présente en plus des avantages de l’enrichissement une 

méthode de conservation ex situ. Pourtant, la domestication d'une espèce végétale est un 

long processus qui va de la production des plants, en passant par l’adaptation, l’évaluation 

de la qualité des produits, la perception et l’adoption par les paysans cultivateurs aux 

appréciations des consommateurs finaux (Razafimandimby et al., 2017). En effet, la 

domestication de Tsiperifery ne sera effective qu’à long terme.  Elle nécessite la conduite 

d’une recherche interdisciplinaire.  

Quelque soit l’approche utilisée, il faut retenir que M2 et M3 poussent mieux dans 

les bas fonds. Le choix des tuteurs devrait se faire de façon à favoriser le développement 

des lianes et déjà viser la facilitation de la cueillette. Des tuteurs morts ou vivants pourront 

être utilisés mais ils devraient être à écorce molle et rugueuse et à une hauteur raisonnable. 

2.2.3. Amélioration de la qualité de produits 

Les résultats obtenus de l’étude phénologique peuvent être utilisés à des fins de 

valorisation et de gestion durable de Tsiperifery. Pour l’amélioration de la qualité des 

produits,  les campagnes de collectes devraient coïncider avec les périodes  des pics de 

maturation des morphotypes à petites baies (M2 et de M3), qui sont actuellement appréciés 

sur le marché international. De telle stratégie optimiserait l’homogénéisation des produits 

en termes de maturation et diversité morphologique. Aussi, il pourrait y avoir 2 campagnes 

de collecte dans les bassins de collecte. L’ouverture des campagnes devrait tenir compte du 

décalage de la maturation des fruits en fonction des sites.  

A part l’instabilité de l’offre pour le marché international à cause de la raréfaction 

des pieds fructifères (Razafimandimby et al., 2017), la valorisation durable de Tsiperifery 

est menacée par la dégradation de la qualité des produits mis en vente. Les procédés de 

traitement post-récolte est en partie à l’origine de cette dégradation (Weil, 2014) mais il y a 

aussi l’hétérogénéité des lots en terme de morphotype et en terme de maturité. En fait, à 

cause de la raréfaction des pieds fructifères à petites baies (M2 et M3) ou de l’ignorance, 

les cueilleurs récoltent des Tsiperifery à grandes baies dont le gôut n’est pas aussi apprécié 

que celui des petites baies. De plus, une fois la liane abattue, toutes les grappes sont 
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cueillies alors que les baies sont à différents stades de maturation. En effet, pour améliorer 

la qualité des produits et assurer la régéneration naturelle par voie sexuée: 

- Les cueilleurs devraient être sensibilisés sur l’impact négatif de la dégradation de 

la qualité sur l’avenir du marché. 

- Ils devraient être aptes à distinguer les morphotypes ne serait ce que via la taille 

des baies.   Ils devront ainsi être formés sur la distinction des morphotypes 

- Les campagnes de collectes devront coïncider avec les pics de maturation des 

fruits dans chaque zone d’exploitation afin de rentabiliser les cueillettes. 

En outre, les consommateurs européens sont de plus en plus sensibles à la qualité 

des produits, à leur origine, aux conditions de production et à l’histoire du producteur. Les 

impacts économiques (une meilleure répartition de la valeur ajoutée), sociaux (une 

meilleure considération des cueilleurs dans la filière) et environnementaux (préservation de 

la ressource et des écosystèmes) positifs sur les territoires considérés dans une perspective 

de développement durable sont ainsi pris en considération (AFD, 2012 ; Gloanec et 

Porphyre, 2012). En effet, l’amélioration de la qualité pour Tsiperifery devrait intégrer ces 

nouvelles exigences. Par conséquent, la production de Tsiperifery de bonne qualité devrait 

respecter les critères suivants : 

- La ceuillette se fait sans la coupe de la liane ni du tuteur 

- Les lots sont homogènes en termes de morphotypes (composés 

uniquement des fruits de petites baies ie M2 et M3)  et de maturité 

(collectés durant les pics de maturation) 

- La repartition de la valeur ajoutée est équitable pour les différents 

acteurs de la filière. 

Pour ce qui est de l’impact des traitements post-récolte, des recherches devront être 

effectuées en vue de déterminer le mode de traitements post récolte qui donne une 

meilleure qualité. Ainsi, des analyses sensorielles devront être réalisées sur des produits 

issus de différents modes de traitements (séchage direct, séchage indirect, échaudage). Le 

résultat de ces recherches ainsi que les critères cités précédemment devront être vulgarisés 

au niveau des différents acteurs de la filière afin d’optimiser la qualité des produits mis en 

vente. 
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2.2.4. Mise en place d’une marque collective pour une meilleure 

organisation de la filière Tsiperifery 

En amont de la filière, les cueilleurs de Tsiperifery sont faiblement rénumérés par 

rapport au prix de vente final. Sur le marché international, ce produit jouit d’une bonne 

réputation basée sur des qualités organoleptiques reconnues en lien avec son origine et sur 

sa rareté qui l’inscrivent au rang des épices confidentielles et haut de gamme. En effet, 

distributeurs et exportateurs valorisent l’origine exotique « Madagascar ». De même, sur le 

marché international, l’émergence de préoccupations sociétales comme la préservation de 

l’environnement, l’équité, la valorisation d’un patrimoine est d’actualité, surtout pour les 

produits de niche comme le Tsiperifery.  

Ces constats amènent à recommander la mise en place d’une marque collective liée 

à la qualité et à l’origine. Cette approche par la certification de l’origine et de la 

qualité apporte des impacts économiques, sociaux et environnementaux positifs sur les 

territoires dans une perspective de développement durable (Gloanec et Porphyre, 2012). 

Aussi, les avantages du recours à un signe de qualité et de l’origine pour les producteurs 

sont : 

- un meilleur positionnement en terme de négociation engendré par la 

différenciation du produit sur le marché et donc d’un degré de 

substituabilité faible voire nul si la spécificité du produit est reconnu par 

les consommateurs 

- une capacité organisationnelle de la filière accrue permettant une 

meilleure gestion de la qualité du produit et des stratégies de 

commercialisation plus efficaces  

- un gain de crédibilité vis-à-vis des autres acteurs de la filière et des 

politiques. 

Le recours à un signe de qualité et de l’origine pouvant lier la qualité du Tsiperifery 

à son origine endémique de Madagascar, à l’exemple des quelques IGP (Indication 

Géographique de Provenance) déjà structurées en Afrique comme celles concernant le 

poivre de Penja et le miel blanc d’Oku au Cameroun ou le café de Ziama en Guinée [28], 

permettrait d’améliorer les débouchés commerciaux, d’augmenter les revenus des acteurs 

locaux de la filière. 

En effet, la démarche collective suppose l’établissement de partenariat entre les 

cueilleurs et les collecteurs, entre ces derniers et les unités de traitement / exportateurs, 

l’amélioration des connaissances et le renforcement de capacités de tous les acteurs 



 Discussions et recommandations générales 

158 

 

impliqués dans cette valorisation. Outre les acteurs économiques, l’action collective 

nécessite également l’implication de l’administration forestière, en sa qualité de 

gestionnaire et de contrôleur de l’exploitation des produits forestiers. 

Selon l’Agence française de développement (2014),  le processus à mettre en place 

comporte les étapes suivantes: (i) définir la typicité du tsiperifery et sa qualité intrinsèque ; 

(ii) définir et préciser les déterminants de la qualité (mode de récolte, traitement post-

récolte,…) ; (iii) rédiger un cahier des charges (règles de collecte, de transformation, de 

conservation..) ; (iv) délimiter la zone de production ; (v) organiser l’interprofession 

(récoltants, collecteurs, exportateurs) ;  (vi) appuyer les organismes chargés d’accorder et 

de contrôler l’appellation. 

2.2.5. Extension des zones d d’intervention des projets oeuvrant pour la 

gestion durable de Tsiperifery 

Les projets oeuvrant pour la gestion durable de Tsiperifery devront être renforcés 

via l’extension de leurs zones d’intervention. Deux projets visant la valorisation durable de 

Tsiperifery sont actuellement en cours. Il s’agit de : 

- CAPETsip ou Création d’associations paysannes d’exploitation durable de 

Tsiperifery (2016 – 2018). Ce projet intervient dans 5 fokontany de la Commune 

Rurale Ambonganarina en lisière du corridor Anjozorobe-Angavo. Il est mis en 

œuvre pas le FOFIFA- DRFGRN en collaboration avec le CIRAD. 

- DomeTsip ou Domestication des lianes de Tsiperifery en bordure des Aires 

Protégées de Madagascar. Ce projet travaille dans le Fokontany Andapa II, 

Ambodivoangy et Ampasina Maningory, Commune Ampasina Maningory, à 

proximité de la réserve de Tampolo, région Analanjirofo ; dans le Fokontany 

Masiaposa, Commune Andapa, région Sava ; et dans le Fokontany Ambodivoangy, 

Commune de Kelilalina, à la périphérie de la Reserve naturelle de Ranomafana. Il 

est conduit par le CIRAD en collaboration avec le FOFIFA et l’Université 

d’Antananarivo (ESSA-Forêts et MBEV). 

Ces deux projets ont pour objectif d’améliorer les conditions de vie des habitants 

des villages en bordure de forêts par la valorisation des résultats de recherches en vue de la 

domestication et l’exploitation durable de Tsiperifery. Les recherches sur l’écologie et 

traitement post récolte du Tsiperifery menées par le FOFIFA, le CIRAD et l’Université 

d’Antananarivo ont permis de proposer des techniques d’exploitation durable de ces lianes 

de Tsiperifery reposant sur quatre activités complémentaires : 
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- La production de plants de Tsiperifery par bouturage 

- L’enrichissement de parcelles de collecte 

- La mise au point de pratiques de cueillette non destructive 

- Le séchage et le tri des fruits pour augmenter la marge bénéficiaire. 

Ces deux projets interviennent dans les aires naturelles de distribution de 

Tsiperifery mais ne couvrent pas les bassins de collecte traditionnels (Anjozorobe-Angavo, 

Ranomafana et Moramanga-Anosibe An’Ala) au sein desquels les populations de 

Tsiperifery sont les plus touchées par des collectes abusives (Razafimandimby et al., 

2017). CAPETsip travaille dans le bassin de collecte historique de Tsiperifery 

d’Anjozorobe-Angavo et Dometsip dans le bassin de collecte de Ranomafana. En effet, 

aucune activité en vue de la gestion durable de Tsiperifery n’est menée dans le bassin de 

Moramanga-Anosibe An’Ala. Pourtant, les résultats de cette étude ont montré que les 

populations de Tsiperifery dans cette zone (Sandrangato)  sont vulnérables. Leur sex ratio 

est largement désiquilibré en faveur des pieds males. Ainsi, la mise en œuvre d’un projet 

de gestion durable de Tsiperifery dans ce bassin s’avère importante en vue de la gestion 

durable des Tsiperifery à Madagascar. De même, des dires d’acteurs affirment que les 

bassins d’exploitation s’étendent actuellement dans les forêts humides de Taolagnaro et de 

Midongy du Sud. En effet, les activités proposées pour l’exploitation durable devraient être 

réalisées dans ces nouveaux bassins. Une collaboration entre les différents acteurs de cette 

filière notamment les scientifiques, opérateurs économiques, administrations, 

communautés locales et ONGs de dévéloppement serait alors nécessaire. 
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Tsiperifery est une ressource phytogénétique d’importance économique, sociale et 

environnementale. La collecte abusive accompagnée de l’insuffisance de connaissances 

scientifiques rendent vulnérables la ressource, la filière et les acteurs de la filière, surtout 

les cueilleurs. Cette étude a apporté des connaissances scientifiques qui permettent 

d’accompagner la gestion et la valorisation durable de cette ressource. Elle a contribué à 

faire de l’exploitation de Tsiperifery une option écologique de développement 

économiquement acceptable. Ces connaissances ont été axées sur la caractérisation de la 

diversité phénotypique de Tsiperifery à travers la diversité morphologique et génétique, la 

diversité du cycle phénologique de la reproduction et la diversité écologique. 

La caractérisation de la diversité morphologique et génétique a été réalisée sur des 

échantillons collectés sur des pieds marqués sur site. La diversité morphologique a été mise 

en exergue moyennant la morphométrie et des analyses statistiques dans le logiciel R. Les 

analyses ont montré que les individus de Tsiperifery se répartissent dans 4 morphotypes. 

Les critères distinctifs des morphotypes sont  surtout des descripteurs qualitatifs localisés 

au niveau des feuilles et des baies. Les descripteurs des inflorescences mâles et femelles  

sont moins discriminants.  Les analyses  génétiques ont été basées sur le génome nucléaire 

(région ITS) et le génome chloroplastique (psbJ-petA). Les résultats ont montré que les 

individus constituent deux clades monophylétiques sur base de ces deux génomes. La 

distribution des morphotypes dans les clades a soutenu la classification morphologique 

pour M1, M2 et M3, que M2 et M3 sont génétiquement proches. La position de M4 a fait 

l’objet d’un conflit qui amène à la déduction que c’est un hybride de M2 et M1. La 

diversité phénotypique au sein de Tsiperifery a été ainsi caractérisée par des classes 

morphologiques et génétiques étroitement liées. 

La caractérisation de la diversité de la phénologie reproductrice chez Tsiperifery a 

été issue d’observations directes sur terrain et de suivis phénologiques mensuels durant 2 

ans. Les résulats ont montré que la floraison et la fructification des morphotypes de 

Tsiperifery s’étalent toute l’année. La variation de l’abondance des fleurs et des fruits à 

différents phénophases ont permis d’identifier 2 pics annuels de floraison et de 

fructification pour M1, M2 et M3. Le premier a lieu pendant l’été et la deuxième pendant 

l’hiver. Les pics ne se présentent que tous les 2 ans pour M4. La distibution mesuelle des 

pics de phénophases reflète une similarité entre M2 et M3. Les pics de M1 est plus étalée 

par rapport à ceux de M2 et M3. Le cycle phénologique reproducteur chez Tsiperifery 

varie en fonction des morphotypes. Des décalages en fonction des sites et de l’altidtude ont 

été aussi observés.  
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La caractérisation de la diversité écologique a été focalisée sur la phytosociologie et 

la structure démographique des morphotypes. Les données ont été collectées par des 

inventaires par échantillonnage. Pour la phytosociologie, les 4 morphotypes de Tsiperifery 

grimpent sur des tuteurs morts et des espèces arborescentes très diverses dans les forêts. Il 

n’y a pas d’espèces tutrices spécifiques à chaque morphotypes ; les pieds de Tsiperifery 

semblent être plus adaptés aux espèces à écorces molles, rugueuses qui sont abondantes 

dans leurs habitats. Aucune variation significative n’a été observée entre les espèces 

associées à chaque morphotype. Les espèces associées potentielles sont parmi celles qui 

sont les plus abondantes dans l’habitat naturel. En termes d’affinité à un paramètre 

écologique, M2 et M3 sont abondants dans les bas fonds tandis que M1 et M4 se 

développent mieux sur les crêtes. En ce qui concerne la structure démographique, elle est 

similaire pour les quatre morphotypes. L’exploitation des fruits réduit la taille des 

populations mâles et femelles.  Les sexes ratios sont naturellement équilibrés ou 

légèrement déséquilibrés en faveur des pieds mâles. Ce déséquilibre est encore aggravé par 

l’exploitation des fruits pour M2 et M3. Les conditions écologiques favorables au 

développement des 4 morphotypes sont similaires sauf pour la toposéquence.  

La diversité naturelle observée au sein de Tsiperifery se traduit par une variation 

des principaux traits morphologiques, génétiques, phénologiques et écologiques. La 

caractérisation effectuée dans cette étude intègre ces différents aspects de la diversité et les 

résultats obtenus permettent de mieux définir cette ressource. Ces informations sont encore 

loin d’être suffisantes, mais elles ont permis de donner des axes d’orientations plus précis 

pour la recherche et de dégager des recommandations opérationnelles en vue de la gestion 

et valorisation durable de cette ressource phytogénétique d’importance économique, 

sociale et environnementale. Ces recommandations  sont basées sur une stratégie 

impliquant scientifiques, opérateurs économiques, administrations et communautés locales. 
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Annexe 1 : Article publié dans le journal FRUITS Novembre-
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Annexe 2 : Résumé et page de titre de la présentation orale dans 
« international symposium on survey of uses of plant genetic 

resources to the benefit of local populations » de l’ISHS du 18 au 22 
septembre à Antananarivo, Madagascar. 

Characterization of the phenotypic diversity of Tsiperifery (Piper spp.), an 
under-studied wild pepper of Madagascar in spite of an international fame. 

 
H. Razafimandimby 1,2, L. Gautier3,  J.M. Leong Pock Tsy 1, D. Verhaegen4, L. Ramamonjisoa 2,5. 
1Centre National des Recherches Appliquées au Développement Rural (FOFIFA), Antananarivo, 
Madagascar ; 2Ecole Supérieure des Sciences Agronomiques, Université d’Antananarivo, Madagascar ; 
3Conservatoires et Jardins Botaniques de la ville de Genève, Suisse ; 4Centre de coopération 
international en recherche agronomique pour le développement (CIRAD), Montpellier, France ; 5Silo 
National des Graines Forestières, Antananarivo, Madagascar. 

Abstract  
 Tsiperifery or wild pepper from Madagascar (Piper spp.) is a vine belonging to the 
genus Piper (Piperaceae) growing in humid forests of Madagascar. Many uses of the vine are 
well known by the Malagasy people. The Tsiperifery sector is expanding on the international 
market. The collect of Tsiperifery is a complementary income for harvesters who are poor 
peasants living on the edge of the forest. The current context of Tsiperifery exploitations is a 
combination of strong uncertainties and an emergency situation. Indeed, this resource is 
subject to destructive collect methods and its potential habitat is threatened by deforestation. 
However, there is very little scientific knowledge available to lay a sustainable management of 
this resource.As for the taxonomic classification only phenotypic diversity is currently 
documented and use for species discrimination.  
Morphometric analyzes were carried out to characterize phenotypic variability of this wild 
pepper. The results show that Tsiperifery consists of four morphotypes in which anyone are 
probably not yet described. These results constitute the scientific tools for the identification 
and characterization of the "Tsiperifery" resource which are important for the management 
methods such as a process of protection and / or domestication of this heritage. 
 

Keywords: Malagasy wild pepper, Tsiperifery, diversity, sustainable management 
 

Characterization of the phenotypic diversity of Tsiperifery 
(Piper spp.), an under-studied wild pepper of Madagascar in 

spite of an international fame

Harizoly RAZAFIMANDIMBY, FOFIFA/ ED GRND

Laurent GAUTIER, CJBG

Jean Michel LEONG, FOFIFA

Daniel VERHAEGEN, CIRAD

Lolona RAMAMONJISOA, SNGF/ESSA

 



Annexes 

XII  

 

Annexe 3 : Résumé de la présentation orale dans le symposium 
QUALIREG sur « La recherche et l’innovation pour la qualité et le 
développement du secteur agroalimentaire en Océan Indien » du 20 

au 24 novembre à l’ Université de Maurice , Réduit, Ile Maurice.  

Le tsiperifery, une epice malgache emergente sur le marche 
international malgre une exploitation non maitrisee : etat des 

connaissances et perspectives 
 
Harizoly Razafimandimby1,2,3, Hanitriniaina Andrianoelisoa1,2, Jean-Michel Leong 

Pock Tsy1,2, Mathieu Weil4, Romule Randrianaivo5,2, Lolona Ramamonjisoa 3,6, Jérôme 
Queste2,4 , Jean Paul Danflous4, Pascal Danthu4 
1 : FOFIFA, DRFGRN, BP 904 Antananarivo 101 , Madagascar; 2 : DP Forêts et Biodiversité 
Madagascar, BP 853 Antananarivo 101, Madagascar ; 3 : Ecole Supérieure des Sciences 
Agronomiques, Université d’Antananarivo, BP 175 Antananarivo 101, Madagascar ; 4 : 
Coopération Internationale de Recherche Agricole pour le Développement, France ; 5 : 
FOFIFA, DRT, BP 904 Antananarivo 101, Madagascar ; 6 : Silo National des Graines 
Forestières, BP 5091, Antananarivo 101, Madagascar.  

 
Résumé  

Le tsiperifery est un poivre sauvage de Madagascar. Ses qualités organoleptiques 
uniques, son origine endémique et exotique lui ont conféré une forte notoriété sur le 
marché international et ont incité nombreux acteurs à s’investir dans sa récolte et son 
commerce. La filière s’est organisée alors que très peu de connaissances scientifiques sont 
disponibles. C’est pourquoi, un consortium de chercheurs chapeauté par le dispositif de 
recherche en partenariat Forêts de Biodiversité s’est saisi de la question et s’est fixé pour 
objectif de développer des bases scientifiques afin d’accompagner une filière durable 
d’exploitation du tsiperifery.  

Après quelques années de recherche, une analyse bibliographique a permis 
d’identifier trois principaux blocages à la mise en place d’une filière d’exploitation durable 
de tsiperifery. (i) La plante est encore mal connue : des informations aussi basiques que 
son aire de répartition, sa taxonomie, son écologie, ses modes de reproduction ne sont pas 
actuellement disponibles. (ii) La collecte est non durable : la collecte du tsiperifery est un 
facteur de dégradation des forêts malgaches : abattage des lianes, voire des arbres-support, 
déforestation. (iii) La filière rémunère mal les récolteurs locaux : la récolte est réalisée par 
les populations locales qui en retirent un revenu faible comparé aux plus-values des autres 
acteurs de la filière.  

Ces constats nous suggère une démarche de recherche d’accompagnement pour 
une valorisation prenant en compte à la fois les impératifs écologiques, sociaux et 
économiques de sa collecte, de sa préparation et de sa commercialisation. Nous proposons 
d’accompagner la filière vers une exploitation durable en explorant différentes 
innovations : une démarche de création d’un signe de qualité et d’origine et la mise en 
œuvre d’un processus participatif de domestication. Deux projets  sur la domestication 
(CAPETSIP et DOMETSIP) sont actuellement en cours. 
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Annexe 4 : Paroles de cuisiniers et d’épiciers faisant la promotion de 
Tsiperifery. (Source : Razafimandimby et al., 2017) 

« […] son odeur évoque le poivre noir et le cubèbe avec des notes boisées et terreuses 
mais aussi des notes fraîches d’agrume et de menthe. Son goût est très frais et persistant. Son 
piquant n’est pas violent mais incisif et tenace» [2]  

« Son nom vient de « Voa » qui signifie fruit et « tsiperifery » qui est le nom de la 
plante en malagasy. C'est un poivre sauvage à queue, son nez est complexe, boisé, acidulé, 
épicé. Il pousse sur les grands arbres de la forêt tropicale, dans les régions chaudes et humides 
du Sud-est de l'île de Madagascar où sa récolte est assurée par des communautés villageoises, 
entièrement à la main. [...] Il s'associe de manière idéale avec les viandes rouges grillées, son 
parfum boisé les mettant en valeur ! Il se marie aussi à merveille avec le porc et l'agneau, le 
foie gras mi-cuit, ou encore dans une salade de fruits rouges ou un moelleux au chocolat. »  
(http://www.bienmanger.com/1F6297_Poivre_Voatsiperifery_Baie_Poivree_Madagascar.html
?ope=gg&sope=voatsi&gclid=CNKj4bLhvMgCFYydGwodTfkI0Q/) 

 « De la même famille que le Piper nigrum, le voatsiperifery est un vrai poivre 
que l’on trouve dans le sud de Madagascar. Il pousse sur des lianes qui se développent 
à la cime de grands arbres entre 10 et 20 mètres. Sa récolte est pénible et dangereuse. 
Parfois certains préfèrent couper ces arbres immenses… Ce poivre est doux et très 
aromatique, il convient à ceux qui n’aiment pas le côté « carné » du Piper nigrum. 
J’aime l’utiliser pour les coquillages, les légumes vapeurs et les fruits. Il se déguste 
entier. » (http://www.epices-roellinger.com/epices-voatsiperifery-poivre-sauvage-de-
madagascar-771.html/) 

« [ ...] Ce petit poivre n’en finit pas de nous surprendre et fait partie des poivres 
d’exception. Et je le pense avec conviction. Au nez, c’est un véritable voyage végétal qui 
commence sur des notes pleines de fraîcheur et de chaleur à la fois. Le voyage se poursuit en 
bouche par de fines notes très parfumées et doucement épicées. Le poivre sauvage de 
Madagascar ne « pique » pas : plein de finesse, il chatouille malicieusement les papilles, on 
l’adore. » (http://www.lesepicesrient.fr/05/2011/poivre-voatsiperifery-poivre-sauvage-de-
madagascar/) 

« Le poivre Voatsiperifery est une plante indigène de l'île de Madagascar. Très 
petit, d'un brun rougeâtre, ce poivre avec une petite tige a un parfum vraiment unique. 
Ses arômes boisés peuvent rappeler les fleurs et les agrumes, ce qui en fait un 
complément idéal pour les plats de poisson et fruits de mer. Son côté à peine sucré, 
moins piquant que le poivre noir se marie très bien aux desserts (pensez aux fameuses 
fraises au poivre). [ ...] Comme il n'est pas vraiment cultivé et qu'il peut être difficile à 
récolter, c'est une épice qui demeure assez rare. » (http://epicesdecru.com/products-
page/epices/poivre-sauvage-voatsiperifery/ ) 
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Annexe 5 : Clé d’indentification des Piper Malagasy (Manjato et al., 
2010) 
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Annexe 6: carte de la modélisation de la niche écologique de 
Tsiperifery (source : Razafimandimby, 2013) 

 
 

Annexe 7: Doyle & Doyle CTAB Procedure 
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- Broyer 100 mg de feuilles fraîches dans l'azote liquide  

- Transférer dans un tube de 2 ml (poudre : extrémité  du tube) 

- Préchauffé le bain marie à 64 °C 

- Distribuer le tampon d’extraction dans des tubes à raison de 1.3 ml par 

tubes 

- Chauffer les tubes contenant le tampon à 64 °C pendant 30 minutes à 1 

heure 

- Ajouter 1.2 ml (ou 1 ml)de tampon Carlson modifié préchauffé à 64 °C 

- Vortexer le tube (1 pulsion) pour imbiber toute la poudre 

- Incuber le tube à 64 °C pendant 1 heure (agiter toutes les 10 minutes) 

- Refroidir le tube + 4°C pendant 5 minutes (au réfrigérateur) 

- Ajouter un même volume de Phénol/CIAA (25 :24 :1) 

- Ajouter 700 µl de CIAA (24 :1) 

-  Mélanger manuellement pendant 5 minutes 

- Centrifuger 6000 tr pendant 15 minutes 

- Prélever la phase supérieure dans un tube de 2 ml propre (environ 700 

µl) 

- Ajouter un même volume d'Isopropanol (- 20 °C) 

- Agiter légèrement jusqu'à formation de la pelote d'ADN 

- Centrifuger à 6000 tr pendant 20 minutes 

- Eliminer le surnageant en faisant attention de ne pas toucher le fond du 

tube 

- Sécher le culot à la température ambiante (durée : environ 20 minutes) 

- Reprendre le culot avec 200 µl de TE ou de l’eau distillée pour injection 

- Mettre une nuit à + 4°C (au réfrigérateur) avant utilisation 

- Vérifier sur gel d'agarose 0,8% la présence de la bande correspondant à 

l'ADN total. 
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Annexe 8: Réaction de polymérisation en chaîne ou PCR 
La technique permet l’amplification « in vitro » et l’isolement d’une séquence 

cible. La réplication « in vitro » d’un fragment d’ADN cible est délimitée par deux 

amorces « sens et anti-sens ». La technique est simple, rapide et permet d’avoir une 

bonne quantité d’ADN.  Elle est composée d’un mélange de réactifs nécessaires pour 

chaque cycle : eau distillée stérile, tampon 10X, dNTP 20 mM, les amorces, MgCl2, 

BSA, et la Taq polymérase.  La PCR (Figure 2) est constituée de trois (03) phases 

thermostatiques : (DEMESURE et al., 1995 ; SALVINI et al., 2001 ) :  

Phase 1 : DENATURATION  

A haute température, plus précisément à 94°C, les liaisons qui maintiennent les 

deux brins complémentaires d’ADN sont rompues. La durée de cette augmentation 

progressive de la température varie selon l’espèce étudiée.  

Phase 2 : HYBRIDATION OU FIXATION DES AMORCES  

Une diminution de la température, à 60°C environ, permet aux amorces de se 

fixer ou de s’hybrider aux extrémités de la séquence cible des deux brins dénaturés. La 

présence d’oligonucléotides en excès empêche la renaturation de l’ADN.  

Phase 3 : ELONGATION OU POLYMERISATION :  

La température augmente à 72°C. La Taq polymérase (Thermus aquaticus) est 

une enzyme thermostable. Il peut ainsi résister à des variations de température. Il sert à 

synthétiser le nouveau brin complémentaire à partir des amorces, en rajoutant 

successivement des désoxynucléosides triphosphate. 

Avant le premier cycle, il existe une phase nommée « dénaturation initiale », 

Elle est à 94 °C, et la durée est de 10 min environ, mais elle peut varier selon le pair 

d’amorce utilisé. Il existe également une phase finale, qui suit la dernière élongation du 

cycle, c’est l’ « élongation finale ». Elle dure environ 10 min et se passe à la même 

température que celle de l’élongation.  

Chaque séquence néosynthétisée sert de matrice au cycle suivant. Le nombre de 

séquence cible double ainsi à chaque cycle, en tout, il y a 2n nombre d’ADN après « n 

» cycles. Le nombre de cycle varie selon le protocole, l’espèce et les amorces utilisés. 

(WEISING et al., 2005). 

Annexe 9: Technique de séquençage selon la méthode de SANGER  
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Le séquençage permet de déterminer la succession de bases azotées au niveau 

d’un fragment d’ADN. Cette méthode améliorée par SANGER mais découverte par 

MAXAM-GILBERT consiste à copier le brin d’ADN à séquencer après ajout des 

amorces. L’ADN polymérase est en charge d’ajouter les nouvelles bases servant à la 

copie, formant ainsi un autre brin conforme à l’original. Chaque réaction comprend un 

nucléotide modifié différent qui, une fois incorporé, constitue la fin d’une chaîne 

d’ADN qui permet d’identifier la base finale. Une électrophorèse sur gel d’agarose a 

été ensuite effectuée afin de séparer les nouveaux brins formés. La révélation à l’aide 

de rayon ultraviolet permet de lire le gel, de bas en haut, en regardant les bandes afin 

de déterminer la séquence du fragment orienté par les amorces. De nos jours, la plupart 

de ces étapes sont automatisées utilisant ainsi la méthode suivante avec laquelle on 

retrouve des similitudes. Le séquençage se fait toujours par la méthode de SANGER 

(SANGER et al., 1977). Le système de séquençage utilisé est le « Big Dye Terminator 

v3.1 ». Le séquençage se fait dans les deux directions : sens et anti-sens. Cette 

méthode est basée sur la réplication de l’ADN ou amplification par PCR en présence 

de quatre (04) didesoxyribonucléotides (ddNTP : ddATP, ddTTP, ddGTP and ddCTP), 

chacun associé avec un fluorophore spécifique et les quatre (04) desoxyribonucléotides 

habituels. Le produit de l’amplification est analysé sur ABI XL DNA Analyzer. 

L’électrophorèse capillaire permet la séparation des différents fragments marqués 

selon leurs tailles. Ainsi, les fluorescences respectives sont visualisées par le détecteur 

de séquence lors de son passage. Le résultat est fourni par ordinateur sous forme de 

chromatogramme selon le « Sequencing Analysis software, Life Technologies ». Les 

fichiers obtenus doivent être analysés afin d’obtenir la séquence complète. Elle permet 

de connaître la séquence complète du gène et de faire une analyse comparative 

concernant l’observation des mutations. 
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Annexe 10 : Les espèces de référence pour l’alignement des séquences 
et arbres phylogénétiques des Piper tropicaux, information sur les 

spécimens et numéros d’accession dans GenBank. 

Espèces 
Acronyme de référence de l’herbier ; Lieu de 
collecte ; Accession Genbank ITS ; Accession 

Genbank psbJ-petA 

P. amalgo MCS 267 ; Brésil ; EU581086, EU581457 

MAJ 561 ; Mexique ; AF275160, __ 

P. auritifolium EJT 94 ; Costa Rica ; EF56225, EU581471 

CD 10892 ; Colombie ; AF275176, EU581473 

P. bavinum MAJ 392 ; Vietnam ; AF275199, EU581476 

P. betle Sans spécimen ; Cultivé Accession Duke #82-29-8 ; 

AF056227, EU581477 

P. borbonense CJB 87.3 .616 ; Réunion ; EU581131,EU581481 

P. capense CD 11004 ; Uganda ; EU581143, 581491 

RF96-75 ; Tanzanie; AF326200, __ 

P. excelsium ROG 8494 ; Nouvelle Zélande ; AF275193, EU581521 

P. hymenophyllum MAJ 505 ; Vietnam ; AY572327, EU581542 

P. caninum MAJ 218 ; Philippines ; EF326195, EU581490 

P. guineense 
CD 11006 ; Uganda ; EU581229, EU581532 

JFS 4924 ; Cameroun ; EU581230, EU581533 

JFS 4923, Cameroun, EU581231, EU581534 

P. laosanum MAJ 468 ; Vietnam ;AY577226, EU581548 

P. leptostachyum MAJ 510 ; Vietnam ; EU581275, EU581550 

P.nigrum 
RA 13 (R. Asmarayani) ; Indonésie ; EF060077, __ 

Cultivé ; JFS 5807 (SRP) ; __ , EU581313 

MAJ 181 (M. A. Jaramillo) ; Philippines ; AF275198 , __ 

P. peltatum JB s/n ; Colombie ; AF275171, EU581586 

MAJ 45 ; Colombie ; AF275170, EU588187 

P. sanctum AR 2352 ; Mexique ; EU581381, EU581608 

P. sorsogonum MAJ 185 ; Philippines ; AY572320, EU581615 

P. subpenninerve WSW 1 (SRP) ; Malaisie ; EU581405, EU581618 

P. umbellatum AFO 1251 ; Brésil ; AF27572 , EU581626 

  GW 2435 ; Nouvelle Guinée ; EU581430, __ 
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Annexe 11: Distribution des individus sur les axes pour les AFDM 
réalisées avec les descripteurs de la feuille de Tsiperifery 

 

 Axe                    Dim.1   Dim.2  Dim.3  Dim.4  Dim.5 

 AFDM avec 

tous les 

descripteurs  

Variance             2.730  2.111  1.558  1.091  0.951 

% of var.            24.816 19.191 14.163  9.921  8.647 

Cumulative % of var. 24.816 44.008 58.171 68.092 76.739 

  AFDM avec les 

descripteurs 

qualitatifs   

Variance             3.280  2.141  1.982  1.671  1.176 

% of var.            20.502 13.383 12.390 10.445  7.349 

Cumulative % of var. 20.502 33.885 46.275 56.720 64.069 

 

Annexe 12 : Classification hiérarchique des individus avec les 13 
descripteurs de la feuille de Tsiperifery. 
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Annexe 13 : Description des classes issues de l’HCPC de l’ensemble de 
la population de Tsiperifery par les descripteurs de la feuille 

Classe 1 Classe 2 

  Cla/Mod Mod/Cla p.value   Cla/Mod Mod/Cla p.value 

FA=aig 78,67 96,09 1,00E-57 FA=obt 72,22 72,67 1,41E-43 

Ep=mem 95,16 57,65 1,38E-44 Ep=moy 53,90 94,41 1,81E-42 

Rt=den 87,10 70,36 2,85E-41 BL=cor 56,47 89,44 2,92E-40 

BL=obl 83,45 75,57 4,77E-39 PbI=pub 42,54 95,65 6,87E-24 

PNII=inf 62,78 100,00 9,35E-20 PbS=pub 66,37 46,58 7,74E-20 

PbI=gla 81,14 46,25 1,10E-15 Rt=epa 44,64 80,12 2,50E-16 

SB=dis 61,41 99,02 1,72E-12 PNII=inf 32,92 100,00 1,41E-08 

PbS=gla 63,44 87,62 1,59E-08 BL= cor 100,00 2,48 7,87E-03 

BL= cor 0,00 0,00 3,32E-02 SB=dis 31,31 96,27 1,67E-02 

Ep=moy 46,10 42,35 4,64E-08 SB=sym 14,29 3,73 1,67E-02 

PbS=pub 33,63 12,38 1,59E-08 Ep=cor 0,00 0,00 1,58E-05 

Ep=cor 0,00 0,00 2,83E-12 Ep=pco 0,00 0,00 4,91E-07 

SB=sym 7,14 0,98 1,72E-12 PNII=2fc 0,00 0,00 1,41E-08 

PbI=pub 45,58 53,75 1,10E-15 Rt=den 12,90 19,88 2,50E-16 

Ep=pco 0,00 0,00 5,86E-16 PbS=gla 20,28 53,42 7,74E-20 

PNII=2fc 0,00 0,00 9,35E-20 PbI=gla 4,00 4,35 6,87E-24 

BL=cor 29,41 24,43 1,37E-36 Ep=mem 4,84 5,59 5,75E-24 

Rt=epa 31,49 29,64 2,85E-41 FA=aig 11,73 27,33 1,41E-43 

FA=obt 7,41 3,91 1,00E-57 BL=obl 4,68 8,07 2,51E-44 

 

Classe 3 Classe 4 

  Cla/Mod Mod/Cla p.value   Cla/Mod Mod/Cla p.value 

Ep=pco 100,00 100,00 2,85E-60 Ep=cor 100,00 100,00 7,64E-50 

PNII=2fc 56,25 69,23 2,25E-23 SB=sym 71,43 100,00 8,44E-40 

Rt=epa 13,49 100,00 8,99E-12 PNII=2fc 43,75 70,00 7,30E-18 

PbI=pub 10,22 94,87 2,66E-05 FA=obt 18,52 100,00 3,17E-17 

PbS=gla 9,20 100,00 6,75E-05 Rt=epa 10,38 100,00 4,06E-09 

FA=aig 9,60 92,31 6,01E-04 PbI=gla 13,71 80,00 5,87E-08 

FA=obt 1,85 7,69 6,01E-04 PbS=gla 7,08 100,00 6,67E-04 

PbS=pub 0,00 0,00 6,75E-05 PbS=pub 0,00 0,00 6,67E-04 

PbI=gla 1,14 5,13 2,66E-05 Ep=mem 0,00 0,00 1,84E-06 

Ep=mem 0,00 0,00 2,88E-08 PbI=pub 1,66 20,00 5,87E-08 

Rt=den 0,00 0,00 8,99E-12 Rt=den 0,00 0,00 4,06E-09 

Ep=moy 0,00 0,00 4,67E-14 Ep=moy 0,00 0,00 7,66E-11 

PNII=inf 2,45 30,77 2,25E-23 FA=aig 0,00 0,00 3,17E-17 

PNII=inf 1,84 30,00 7,30E-18 

SB=dis 0,00 0,00 8,44E-40 
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Annexe 14 : Distribution des individus sur les axes pour les AFDM 
réalisées avec les descripteurs des organes reproducteurs des 

individus femelles Tsiperifery 

 AFDM axe Dim.1 Dim.2 Dim.3 Dim.4 Dim.5 

avec tous les 

descripteurs 

 

Variance 3,96 2,55 1,68 1,15 0,92 

% of var. 28,30 18,23 12,01 8,19 6,60 

Cumulative 
% of var. 28,30 46,53 58,54 66,73 73,32 

avec FPc, TB, FFr, 

PPFr, lPc, lR, NS 

  

Variance 3,13 1,64 0,90 0,57 0,39 

% of var. 44,64 23,44 12,80 8,09 5,49 

Cumulative 
% of var. 44,64 68,09 80,88 88,98 94,47 

 

Annexe 15: Classification hiérarchique des  individus femelles de 
Tsiperifery dans l’AFDM avec tous les descripteurs de l’inflorescence 

et de l’infructescence. 
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Annexe 16 : Description des classes issues de l’HCPC de la sous-
population femelle de Tsiperifery par les descripteurs des organes 

reproducteurs 

Classe 1 Classe 2 

  Cla/Mod Mod/Cla p.value   Cla/Mod Mod/Cla p.value 

FFr=glob 63,83 100 3,69E-24 PPFr=gla 41,94 100,00 1,72E-11 

PPFr=gla 48,39 100 1,19E-13 FFr=ovo 47,19 80,77 2,99E-08 

TB=P 37,74 100 3,17E-05 TB=P 32,70 100,00 1,68E-04 

FPc=dro 35,71 100 1,91E-03 FPc=dro 30,95 100,00 5,21E-03 

FPc=pro 0,00 0,00 1,91E-03 FPc=pro 0,00 0,00 5,21E-03 

TB=G 0,00 0,00 3,17E-05 TB=G 0,00 0,00 1,68E-04 

PPFr=pub 0,00 0,00 1,19E-13 FFr=glob 10,64 19,23 2,99E-08 

FFr=ovo 0,00 0,00 3,69E-24 PPFr=pub 0,00 0,00 1,72E-11 

        

  
Mean in 
category 

Overall 
mean p.value   

Mean in 
category 

Overall 
mean p.value 

NS 4,05 3,60 2,74E-16 NS 3,29 3,60 6,01E-07 

Classe 3 Classe 4 

  Cla/Mod Mod/Cla p.value   Cla/Mod Mod/Cla p.value 

PPFr=pub 94,92 100,00 5,75E-44 FPc=pro 100,00 100,00 2,73E-22 

FPc=dro 33,33 100,00 3,18E-03 TB=G 62,50 100,00 3,57E-16 

FPc=pro 0,00    0,00 3,18E-03 FFr=ovo 16,85 100,00 1,04E-05 

PPFr=gla 0,00 0,00 5,75E-44 FFr=glob 0,00 0,00 1,04E-05 

    TB=P 0,00 0,00 3,57E-16 

  
Mean in 
category 

Overall 
mean p.value FPc=dro 0,00 0,00 2,73E-22 

NS 3,43 3,60 4,22E-03     

  
Mean in 
category 

Overall 
mean p.value 

NS 3,46 3,60 4,22E-03 

 

Annexe 17 : Distribution des individus sur les axes pour les AFDM 
réalisées avec les descripteurs de l’inflorescence des individus mâles 

de Tsiperifery. 

Axe Dim.1 Dim.2 Dim.3 Dim.4 Dim.5 

Variance 2,53 1,31 0,88 0,74 0,48 

% of var. 42,17 21,75 14,62 12,29 8,02 

Cumulative % of 
var. 42,17 63,92 78,53 90,82 98,84 
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Annexe 18 : Classification hiérarchique des  individus mâles de 
Tsiperifery avec tous les descripteurs de l’inflorescence. 

 

 

Annexe 19: Description des classes issues de l’HCPC de la sous-
population mâle de Tsiperifery par les descripteurs de l’inflorescence 

Classe 1 

    

Classe 2 

     Cla/Mod Mod/Cla p.value 

 

  Cla/Mod Mod/Cla p.value 

FlD=epa 98,62 100,00 3,04E-93 

 

FlD=ser 100,00 97,73 3,04E-93 

DSP=lat 95,98 100,00 5,93E-84 

 

DSP=api 100,00 93,18 5,93E-84 

PbPdFl=gla 73,79 70,70 4,92E-08 

 

PbPdFl=pub 55,32 59,09 4,92E-08 

PbPdFl=pub 44,68 29,30 4,92E-08 

 

PbPdFl=gla 26,21 40,91 4,92E-08 

DSP=api 0,00 0,00 5,93E-84 

 

DSP=lat 4,02 6,82 5,93E-84 

FlD=ser 0,00 0,00 3,04E-93 

 

FlD=epa 1,38 2,27 3,04E-93 

  

  

  

 

  

  

  

  

Mean in 

category Overallmean p.value 

 

  

Mean in 

category Overallmean p.value 

lR 3,73 3,59 9,23E-09 

 

LPd 12,74 10,61 1,49E-18 

LPd 9,30 10,61 1,49E-18 

 

lR 3,36 3,59 9,23E-09 
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Annexe 20 : Résultat du test de corrélation entre la classification 

basée sur la feuille et le sexe des individus par la méthode de 
l’Analyses de variance. 

Df Sum Sq Mean Sq F value Pr(>F) 

S 1 0,3 0,3421 0,472 0,492 

Residuals 528 382,4 0,7243 

 

Annexe 21 : Spécimen d’herbier de Tsiperifery conservé à l’herbarium 
TEF (FOFIFA- DRFGRN) 
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Annexe 22 : Fiche de suivi phénologique 

Fiche d'observations phénologiques de Tsiperifery 

localité:  

date d'obseravtion:  Nom de l'agent de suivi: 

abondance des 

phénophases :  0 X  : rare XX: moyenne XXX: fournie 

    fleurs fruits   

N° du  tuteur boutons fl. fl. épanouies jeunes verts verts orangés rouges orangés fin chute fruits observations 

1                   

2                   

3                   

4                   

5                   

6                   
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Annexe 23: Fiche écologique des individus de Tsiperifery objets de suivis 
phénologique 

Site d’étude : 

N° Tsiperifery :Morphotype: 

GPS :                                                     Altitude: 

Tuteur :                                                  DHP (cm): 

Toposéquence : 

Exposition: 

Annexe 24 : Proportion moyenne du nombre d’individus à chaque 
phénophase au cours de l’année 

S 

  

mois Jan Fév Mar  Avr Mai Juin Juil Aou Sep Oct Nov Dec 

phénophase                         

  

boutons 

floraux 
94,7 91,2 94,7 100,0 100,0 100,0 100,0 100,0 100,0 93,0 94,7 89,5   

F 

E 

M 

E 

L 

L 

E 

  

fleurs 

épanouies 
84,2 89,5 91,2 100,0 98,2 94,7 87,7 89,5 100,0 96,5 84,2 86,0 

jeunes fruits 100,0 100,0 100,0 100,0 100,0 100,0 100,0 100,0 100,0 100,0 100,0 93,0 

fruits 

immatures 
96,5 98,2 100,0 100,0 100,0 100,0 100,0 94,7 100,0 100,0 100,0 93,0 

fruits 

matures 
100,0 93,0 86,0 86,0 93,0 100,0 100,0 100,0 100,0 100,0 100,0 100,0 

fin de 

fructification 
100,0 100,0 100,0 100,0 100,0 100,0 100,0 100,0 100,0 100,0 100,0 100,0 

  

boutons 
floraux 

71,9 100,0 98,2 100,0 100,0 100,0 100,0 96,5 100,0 100,0 94,7 94,7 
  

M 

A 

L jeunes fleurs 89,5 100,0 100,0 100,0 100,0 100,0 84,2 100,0 100,0 100,0 100,0 100,0 

E fleurs 
matures 

75,4 91,2 100,0 100,0 100,0 100,0 100,0 100,0 100,0 100,0 93,0 96,5 

  fin de 
floraison 

100,0 91,2 66,7 82,5 100,0 100,0 84,2 68,4 100,0 100,0 87,7 89,5 
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Annexe 25 : Résultats des tests de normalité de la distribution des 
proportions d’individus pour chaque phénophase (test de Shapiro Wilk) 

Sexe  
phénophase 

p (test de Shapiro Wilk) 

Femelle 

boutons floraux 0,0718 

fleurs épanouies 0,2269 

jeunes fruits 0,20749 

fruits immatures 0,4569 

fruits matures 0,3752 

fin de fructification 0,3752 

Mâle 

boutons floraux 0,2519 

jeunes fleurs 0,1437 

fleurs matures 0,9358 

fin de floraison 0,2457 

Annexe 26 : Fiche de relevé  pour l’inventaire de Tsiperifery et de leurs 
tuteurs 

 

Fiche d’inventaire de Tsiperifery  à : (Site d’étude) 
Position topographique : CR           MV             BV  Date : 
N° Layon : 

Coord. début placettes 
X : Y : 

N° Placette : Alt : Azimut : 

 

N° 
Tsiperifery Tuteur 

Note 
Morphotype Age Sexe Nom vernaculaire Nom scientifique 

1 

2 

3 

4 

5 

6 

7 

8 

9 

10 

11 

12 

13 

14 

15 

16 

17 

18 

19 

20 

21 

22 
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Annexe 27: Liste floristique et fréquence des espèces compagnes de M2 et 
M3 par morphotype par type de forêt (PA : peu abondante, MA : 

moyennement abondante, TA : très abondante) 

Morphotype M2 M3 

Espèce Famille FBA FMA FM FBA FMA FM 

Albizia gummifera FABACEAE -  -  PA -  -  TA 

Allophylus arboreus SAPINDACEAE -  -  PA -  -  -  

Anthocleista madagascariensis LOGANIACEAE -  -  PA -  TA -  

Anthostema madagascariensis EUPHORBIACEAE TA -  -  PA -  -  

Antidesma madagascariensis EUPHORBIACEAE MA -  -  -  -  -  

Antidesma petiolare EUPHORBIACEAE -  PA -  -  -  -  

Aphloia theiformis APHLOIACEAE -  -  MA -  TA MA 

Arthocarpus sp. MORACEAE TA -  -  TA -  -  

Astrotrichilia parvifolia MELIACEA -  -  -  -  -  TA 

Bathiorhamnus louvelii RHAMNACEAE -  -  -  PA -  TA 

Blotia hildebrandtii EUPHORBIACEAE -  MA PA -  -  -  

Blotia mimosoides EUPHORBIACEAE -  TA -  -  -  -  

Bremeria trichophlebia RUBIACEAE -  -  PA -  -  TA 

Brochoneura acuminata MORACEAE MA -  -  TA -  -  

Burasaia madagascariensis MENISPERMACEAE -  -  PA PA -  -  

Buxus monticola BUXACEAE -  -  TA -  -  -  

Calantica cerasifolia SALICACEAE -  -  PA -  -  -  

Calophyllum drouhardi CLUSIACEAE -  -  MA -  -  -  

Campnosperma micranteia ANACARDIACEAE -  -  PA -  -  -  

Canarium boivini BURSERACEAE -  -  -  -  TA -  

Canarium madagascariense BURSERACEAE MA -  PA PA -  -  

Canthium buxifolium RUBIACEAE -  -  PA -  -  TA 

Canthium medium RUBIACEAE -  -  PA -  -  TA 

Casearia nigrescens SALICACEAE MA -  PA -  -  -  

Cephalostachys sp POACEAE -  -  PA -  -  -  

Cerbera manghas APOCYNACEAE TA -  -  -  -  -  

Chrysophyllum boivinianum SAPOTACEAE PA MA -  MA -  -  

Coffea richardii RUBIACEAE MA -  -  MA -  -  

Coffea sp1 RUBIACEAE PA -  -  TA -  TA 

Coffea sp2 RUBIACEAE MA -  -  TA -  -  

Colea hirsuta BIGNONIACEAE -  -  PA -  -  TA 

Croton mongue EUPHORBIACEAE PA -  -  TA TA -  

Croton myriaster EUPHORBIACEAE TA -  -  -  -  TA 

Cryptocarya acuminata LAURACEAE PA MA PA MA TA TA 

Cryptocarya crassifolia LAURACEAE -  TA PA -  MA MA 

Cryptocarya fulva LAURACEAE -  -  PA -  -  -  

Cryptocarya thouvenotii LAURACEAE -  -  PA -  -  TA 

Cyathea decrescens CYATHEACEAE -  -  PA -  -  TA 

Cyathea melleri CYATHEACEAE -  MA -  -  -  TA 

Cyathea similis CYATHEACEAE PA -  -  MA -  -  

Dalbergia monticola FABACEAE -  PA -  -  TA -  
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Deinbollia pervillei SAPINDACEAE MA -  -  MA -  -  

Dichaetanthera arborea MELASTOMATACEAE -  -  PA -  -  TA 

Dichaetanthera oblongifolia MELASTOMATACEAE -  -  -  -  -  TA 

Diospyros fuscovelutina EBENACEAE -  PA PA -  TA -  

Diospyros gracilipes EBENACEAE -  PA MA PA -  -  

Diospyros haplostylis EBENACEAE -  -  -  -  -  TA 

Diospyros myriophylla EBENACEAE -  -  PA -  -  TA 

Diospyros sphaerosepala EBENACEAE -  -  PA -  -  -  

Diospyros subsessilifolia EBENACEAE -  MA PA -  -  TA 

Dodonaea viscosa SAPINDACEAE -  -  PA -  -  -  

Dombeya laurifolia MALVACEAE -  -  PA -  -  -  

Dombeya lucida MALVACEAE -  -  PA -  -  TA 

Dombeya spectabilis MALVACEAE -  -  -  -  -  -  

Dracaena reflexa CONVALLARIACEAE MA PA -  MA -  TA 

Drypetes capuronii EUPHORBIACEAE -  PA PA -  -  -  

Drypetes capuronii EUPHORBIACEAE -  -  -  -  -  TA 

Drypetes madagascariensis EUPHORBIACEAE -  -  PA PA -  TA 

Dypsis nodifera ARECACEAE -  -  PA -  -  -  

Elaeocarpus subserratus ELAEOCARPACEAE -  -  PA -  -  -  

Erythroxylon excelsum ERYTHROXYLACEAE -  -  -  PA -  -  

Erythroxylon sp ERYTHROXYLACEAE -  -  PA -  -  -  

Eugenia arthropoda MYRTACEAE -  PA -  -  -  -  

Euphorbia tetraptera EUPHORBIACEAE -  PA -  -  -  -  

Ficus lutea MORACEAE MA -  -  -  -  -  

Ficus politoria MORACEAE -  -  PA PA -  TA 

Ficus reflexa MORACEAE -  -  -  -  -  TA 

Ficus tiliaefolia MORACEAE -  -  -  MA -  -  

Filicium decipiens SAPINDACEAE -  PA -  -  MA TA 

Gaertnera arenaria RUBIACEAE -  -  -  -  -  TA 

Gaertnera madagascariensis RUBIACEAE -  -  -  -  -  TA 

Gaertnera obovata RUBIACEAE -  -  PA -  -  TA 

Grewia apetala MALVACEAE -  -  PA -  -  -  

Grewia brideliaefolia MALVACEAE MA -  -  MA -  -  

Harungana madagascariense CLUSIACEAE -  MA -  -  TA TA 

Homalium parkeri SALICACEAE -  -  PA -  -  TA 

Ilex mitis AQUIFOLIACEAE -  -  PA -  -  TA 

Lantana camara VERBENACEAE -  -  -  -  MA -  

Ludia scolopioides SALICACEAE -  PA -  -  -  -  

Macaranga alnifolia EUPHORBIACEAE -  -  PA -  -  TA 

Macaranga cuspidata EUPHORBIACEAE -  MA -  -  -  TA 

Macaranga myriolepidea EUPHORBIACEAE -  PA -  -  -  TA 

Macaranga oblongifolia EUPHORBIACEAE PA -  -  PA -  -  

Maesa lanceolata MYRSINACEAE -  -  -  -  TA TA 

Mallotus capuronii EUPHORBIACEAE -  -  PA -  -  TA 

Mammea bongo CLUSIACEAE -  -  PA -  -  -  

Mangifera indica ANACARDIACEAE MA -  -  MA -  TA 

Melia azedarach MELIACEA TA -  -  MA -  -  
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Memecylon longipetalum MELASTOMATACEAE -  -  PA -  -  -  

Noronhia sp OLEACEAE -  -  -  -  -  TA 

Ochrocarpos orthocladus CLUSIACEAE -  -  PA -  -  -  

Ocotea auriculiformis LAURACEAE -  -  -  -  -  TA 

Ocotea cymosa LAURACEAE PA -  -  -  MA TA 

Ocotea nervosa LAURACEAE -  -  -  PA -  TA 

Octolepis dioica THYMELEACEAE -  -  -  -  -  TA 

Oncostemum botryoides PRIMULACEAE PA MA PA PA -  MA 

Oncostemum brevipedatum PRIMULACEAE -  PA PA -  TA TA 

Oncostemum elephantipes PRIMULACEAE -  -  -  -  -  TA 

Oncostemum falciforme PRIMULACEAE -  -  PA -  -  TA 

Oncostemum hildebrandtii PRIMULACEAE -  -  MA -  -  -  

Oncostemum laurifolium PRIMULACEAE -  -  MA -  -  -  

Oncostemum leprosum PRIMULACEAE -  -  PA -  -  MA 

Oncostemum lucens PRIMULACEAE -  -  -  -  -  TA 

Oncostemum palmiforme PRIMULACEAE -  -  -  -  -  MA 

Ophiocolea floribunda BIGNONIACEAE -  -  -  -  -  TA 

Pandanus  coniferoides PANDANCACEAE -  -  PA -  -  -  

Pandanus parkeri PANDANCACEAE -  -  -  -  -  TA 

Pauridiantha paucinervis RUBIACEAE -  PA TA -  -  TA 

Peddiea involucrata THYMELEACEAE -  TA PA -  -  -  

Peponidium sp RUBIACEAE -  -  TA -  TA TA 

Phyllarthron madagascariense BIGNONIACEAE -  -  -  -  TA -  

Phyllostachys bambusoides POACEAE -  -  -  -  -  MA 

Pittosporum ochrosiaefolium PITTOSPORACEAE -  -  -  -  TA -  

Pittosporum polyspermum PITTOSPORACEAE -  MA -  -  -  -  

Pittosporum verticellatum PITTOSPORACEAE -  -  PA -  -  -  

Polyalthia emarginata ANNONACEAE -  PA PA -  TA -  

Polyscias cissiflora ARALIACEAE -  -  PA -  -  -  

Polyscias madagascariensis ARALIACEAE -  -  PA -  -  -  

Polyscias ornifolia ARALIACEAE -  -  MA -  -  TA 

Polyscias tripinnata ARALIACEAE -  -  PA -  -  TA 

Premna corymbosa VERBENACEAE -  MA -  -  MA -  

Protorhus ditimena ANACARDIACEAE -  -  -  -  MA -  

Psorospermum fanerana CLUSIACEAE -  -  PA -  -  -  

Psychotria alaotrensis RUBIACEAE -  MA PA -  MA -  

Psychotria parkeri RUBIACEAE -  PA PA MA MA TA 

Psychotria ratovoarisonii RUBIACEAE -  -  PA -  -  -  

Psychotria rufovillosa RUBIACEAE -  -  PA -  -  -  

Psychotria sp RUBIACEAE -  -  PA -  -  -  

Psychotria subnubila Bremek. RUBIACEAE -  -  -  -  -  TA 

Psychotria tanalense RUBIACEAE -  -  PA -  -  -  

Ravenala madagascariensis STERLIZIACEAE -  -  -  TA -  -  

Rhus tarantana ANACARDIACEAE -  MA -  -  -  -  

Saldinia axillaris RUBIACEAE -  -  PA -  -  -  

Saldinia axillaris RUBIACEAE -  -  -  -  -  TA 

Schefflera longipedicellata ARALIACEAE -  -  PA -  -  -  
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Sterculia tavia MALVACEAE -  -  PA -  -  -  

Streblus dimepate MORACEAE -  PA -  -  TA -  

Suregada boiviniana EUPHORBIACEAE -  -  -  -  TA MA 

Symphonia fasciculata CLUSIACEAE PA MA -  -  TA -  

Symphonia louvelii CLUSIACEAE -  MA -  -  -  -  

Symphonia microphylla CLUSIACEAE -  -  PA -  -  -  

Symphonia tanalense CLUSIACEAE -  PA PA -  -  TA 

Syzygium bernieri MYRTACEAE -  -  PA -  -  -  

Syzygium danguyanum MYRTACEAE -  -  PA -  TA TA 

Syzygium emirnense MYRTACEAE -  -  PA -  TA TA 

Syzygium guineense MYRTACEAE -  -  PA -  -  -  

Syzygium phillyreaefolia MYRTACEAE -  -  PA -  -  -  

Tambourissa parvifolia MONIMIACEAE -  PA -  -  -  -  

Tambourissa purpurea MONIMIACEAE -  -  PA -  -  -  

Tambourissa religiosa MONIMIACEAE -  -  PA -  -  TA 

Tambourissa trichophylla MONIMIACEAE PA PA -  MA -  TA 

Tina chapelieriana SAPINDACEAE -  MA -  -  MA TA 

Tina dasycarpa SAPINDACEAE -  -  PA -  TA TA 

Tisonia coriacea SALICACEAE -  PA -  -  -  -  

Tricalysia analamazaotrensis RUBIACEAE -  -  -  -  -  TA 

Tricalysia cryptocalyx RUBIACEAE -  -  -  -  -  TA 

Uapaca densifolia UAPACACEAE -  TA -  -  TA TA 

Uapaca littoralis UAPACACEAE -  -  -  PA -  -  

Vaccinium emirnense ERICACEAE -  -  PA -  -  -  

Vepris ampody RUTACEAE -  PA -  -  -  -  

Vepris cauliflora RUTACEAE -  -  PA -  -  -  

Vepris humbertii RUTACEAE -  PA PA -  -  -  

Vepris pilosa RUTACEAE -  -  PA -  -  -  

Weinmannia eriocarpa CUNONIACEAE -  -  PA -  -  -  

Weinmannia rutenbergii CUNONIACEAE -  -  PA -  -  MA 

Weinmannia sp CUNONIACEAE -  PA -  -  -  -  

Weinmannia stenostachya CUNONIACEAE -  PA PA -  TA TA 

Xylopia buxifolia ANNONACEAE -  PA -  MA -  -  

Xylopia humblotiana ANNONACEAE -  -  -  -  TA -  

Zanthoxylum madagascariense RUTACEAE -  PA PA -  -  MA 
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Annexe 28 : Résultats de l’analyse de la variance des morphotypes en 
fonction de la diversité spécifique et fréquence des ECTA 

Type de Forêt Analyse la variance ESP*F 

fba 

          Df Sum Sq Mean Sq 

ESP        6  1.222 0.2037 

F          1  1.000  1.0000 

ESP:F      1  0.000  0.0000 

fma 

            Df Sum Sq Mean Sq 

ESP          6  1.222  0.2037 

F            1  1.000  1.0000 

ESP:F        1  0.000  0.0000 

FM 

            Df Sum Sq Mean Sq 

ESP          4    1.0    0.25 

F            1    0.5    0.50 

ESP:F        1  0.000  0.0000 

 

 

 

 

 

 

 

 


