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Influence des pratIques culturales et du mIlIeu sur la dIversIté 
des jachères d’orIgIne forestIère (hautes-terres, madagascar)

r. j. RandRiamalala�, 2, �, g. seRpantié� & s. m. CaRRièRe�

SummaRy.—Influence of agricultural practices and ecological environment on the diversity of the fal-
lows of forest origin (Highlands, Madagascar). — the present study relates to the fallow (kapoka) of forest 
origin in western edge of the forested “corridor” ranomafana-andringitra on the malagasy highlands. the 
objectives of this research were to characterize the evolution of the vegetation in the fallows and to describe 
the cultivation parameters and those related to the ecological environment in order to determine those which 
could influence the dynamics of succession. a synchronic approach was adopted: �4 fallow fields of dif-
ferent ages were retained. formal investigations and pedological studies were carried out in the fields. the 
results showed that: (�) the fallow vegetation can be in a progressive evolution leading to a shrubby and 
wooded vegetation when intensity of exploitation, characterized by the cumulated duration of the cultivated 
period, mode of tillage, and the age of the fallow, is weak; on the other hand when intensity of exploitation 
is high the regressive evolution leading to a grassy formation of pseudo-steppic type occurs; (2) vegetation 
diversity within each field in fallow is low (from � to 4� species), whereas when scale is changed, total 
diversity for the �4 fields is much more important (�07 species).

RéSumé. — la présente étude concerne les jachères (kapoka) d’origine forestière en lisière ouest 
du « corridor » forestier ranomafana-andringitra sur les hautes-terres malgaches. les objectifs de cette 
recherche sont de caractériser l’évolution de la végétation dans les jachères et de décrire les paramètres 
culturaux et liés à la station, afin de déterminer ceux qui pourraient influencer la dynamique de succession. 
une approche synchronique a été adoptée : �4 parcelles d’âges différents ont été retenues. des enquêtes 
formelles et des études pédologiques ont été effectuées dans les parcelles. Il ressort des résultats que : (�) la 
végétation des jachères peut évoluer d’une manière progressive si l’intensité d’exploitation, caractérisée par 
la durée cumulée de la phase culture, le mode de préparation du sol, et l’âge de la jachère, est faible, sinon, 
c’est l’évolution régressive aboutissant à une formation herbeuse de type pseudo-steppe qui l’emporte ; (2) 
la diversité végétale au sein de chaque parcelle en jachère est faible (de � à 4� espèces), alors que si l’on 
change d’échelle, la diversité totale pour les �4 parcelles est beaucoup plus importante (�07 espèces).

les études des formations végétales consécutives à l’agriculture sur brûlis en zone de 
forêt humide sont nombreuses : awetto (�98�), mitja & hladik (�989), de rouw (�99�), 
sarrailh (�99�), mitja & puig (�99�), guelly (�99�) et carrière et al. (2002). les modes de 
défrichement (mitja & puig, �99�) et de préparation du sol (de rouw, �99�), les pratiques 
culturales et les coupes sélectives (mitja & hladik, �989 ; carrière et al., 2002a, b) sont des 
facteurs déterminants dans l’installation et dans l’évolution de la végétation pionnière. l’envi-
ronnement immédiat joue également un rôle sur la reconstitution de la végétation en particulier 
la proximité aux sources de graines (mitja & hladik, �989).
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qu’en est-il à madagascar où la culture sur brûlis ou tavy, est depuis longtemps évoquée 
pour être la principale cause de la déforestation des forêts humides (humbert, �927) ? la lit-
térature disponible sur la végétation secondaire (savoka) issue de cette pratique met générale-
ment l’accent sur la description des différents stades de successions végétales post-culturales et 
des spécificités malgaches (razafimamonjy, �987 ; rasolofoharinoro et al., �997 ; razanadra-
vao, �997). rares sont les études, qui prennent en compte les détails du passé cultural (styger 
et al., 2006) et les facteurs écologiques liés à la station, la plupart les étudient séparément sans 
approfondir les relations qui unissent végétation et facteurs environnementaux. pfund (2000) 
et styger et al. (2006) ont cependant trouvé que, dans les forêts de l’est malgache, des tavy 
répétés réduisent sensiblement la capacité de reprise et de croissance de la végétation.

en plus de l’importance de ces jachères en termes d’occupation de l’espace dans la région, 
il est à remarquer que ces formations secondaires issues de la culture sur brûlis offrent de mul-
tiples services aux populations locales. en effet, le nombre des savoirs et usages associés à ces 
espaces et aux espèces qui les composent montrent le potentiel économique, culturel et fon-
cier qu’elles représentent (razafy fara et al., �997 ; pfund, 2000 ; Blanc-pamard & ralaivita, 
2004 ; carrière et al., 2005) d’où l’intérêt de les étudier.

la présente étude s’intéresse aux facteurs déterminants de la régénération post-culturale 
en zone de forêt humide sur les hautes-terres malgaches. les objectifs sont (�) de déterminer 
les dynamiques post-culturales de la végétation secondaire des jachères d’origine forestière, du 
premier défrichement à l’état observé et (2) de mettre en évidence les facteurs du milieu et les 
pratiques culturales qui les influencent afin de comprendre les déterminants de la diversité des 
dynamiques de reconstitution de la végétation dans les jachères forestières.

méthodologIe

le site d’étude est localisé au centre-est des hautes-terres malgaches dans le terroir villageois d’ambendrana 
(province de fianarantsoa, commune d’androy, 2�°22’46’’s ; 47°�8’�4’’e ; figure �) en lisière nord-ouest du « corridor » 
forestier qui relie les parcs nationaux de ranomafana et d’andringitra. l’altitude varie de � �00 à � 250 m. le poste 
climatique voisin fofifa-Ird-cnre de sahambavy, à �5 km de là donne, sur trois ans, pour la température une moyenne 
annuelle de �7,7°c et une pluviosité annuelle de � �70 mm. le climat est de type tropical unimodal de moyenne altitude 
caractérisé par un hiver frais, humide mais sans pluies importantes d’avril à septembre, un déficit hydrique d’août à 
octobre et parfois novembre et une saison des pluies estivale, de novembre à mars. les sols sont ferralitiques rouge et 

figure �. — carte de localisation du « corridor » ranomafana-andringitra et de la zone d’étude (village d’ambendrana) 
sur les hautes-terres malgaches. source : madagascar forest cover and clearence ~�990 ~2000 (center for applied 

Biodiversity science for cI, 2000).
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jaune sur rouge, particulièrement pauvres en phosphore assimilable et en bases échangeables. le « corridor » de plus 
de �00 km de long est couvert d’une forêt dense ombrophile de moyenne altitude caractérisée par la série à Weinmannia 
(cunoniaceae) et à Tambourissa (monimiaceae) (Koechlin et al., �974 ; goodman & razafindratsita, 200�). lors de 
ces recherches, menées de mars à mai 2004, une grande variété de communautés végétales dans les jachères (kapoka) 
provenant de l’abandon temporaire de parcelles cultivées ont été observées (carrière et al., 2005) contrairement à ce 
qui est généralement mentionné pour ces espaces post-culturaux (Koechlin et al., �974 ; lowry et al., �997 ; styger et 
al., 2006).

ColleCtedeSdonnéeS

l’étude synchronique aborde l’évolution de la végétation à partir de l’analyse de jachères d’âges différents. ce choix 
portait sur �4 parcelles de composition et de physionomie (de la pseudo-steppe aux jachères arbustives et arborées) a 
priori différentes afin d’embrasser la diversité floristique inter-parcellaire. de fait, les critères d’âges variaient également 
(entre � et 2� ans) tout comme le passé cultural et les pratiques (mise à feu, pratique du labour, sarclages). ces jachères 
ont été choisies au sein d’une surface d’environ 6 km2 dans une situation de globale proximité aux sources de graines 
(entre 0 et 500 m) c’est-à-dire de la lisière ouest de la mosaïque forestière du « corridor » forestier de fianarantsoa. 
l’aire minimale de chaque parcelle a été déterminée selon le principe du doublement de la surface de relevé (gounot, 
�969 ; frontier & pichod viale, �998) et par la méthode du carré juxtaposé (gounot, �969). les carrés sont disposés le 
long d’un transect dont la longueur est proportionnelle à l’aire minimale. les relevés ont été effectués dans une zone 
homogène sur le plan topographique au sein des parcelles en jachère. les études de la végétation ont eu lieu au mois 
de novembre 200�.

diveRSitéetStRuCtuRedelavégétation

la diversité floristique des jachères a été caractérisée par (�) la richesse spécifique s, le nombre d’espèces recensées 
à l’intérieur d’une surface de référence (godron et al., �98�), (2) l’indice de régularité r = (-Σ fi (i = � à s) x log2 fi )/ 
log2 s, avec fi , la fréquence spécifique, qui caractérise la répartition des individus relevés à l’intérieur d’une richesse 
spécifique donnée (frontier & pichod viale, �998), (�) le pourcentage des plantes annuelles (%ann.), (4) le mode de 
dispersion (anémochore, zoochore (%Zoo.), autochore et inconnue), (5) l’origine des espèces (germination des graines, 
rejets de souche (%rs), reproduction végétative). la structure de la végétation a été caractérisée par (�) la surface 
terrière g = Σπ x dhpi

2/4(i = � à n), le dhp étant le diamètre à hauteur de poitrine et n le nombre total de tiges (namur, 
�978), (2) la densité des ligneux de plus de �,�0 m de hauteur d et la hauteur maximale hm. une tige appartenant à une 
espèce ligneuse est considérée comme un individu (arbre, arbuste ou arbrisseau). deux tiges issues d’une même racine 
par drageonnement sont considérées comme deux individus distincts car aucune investigation n’a été menée sous la 
surface du sol. par contre les tiges issues d’un même pied (rejets de souche par exemple) sont considérées comme faisant 
partie d’un seul individu. pour les herbacées, le recouvrement a été estimé à l’aide de la « charte pour l’estimation 
visuelle des rapports de surface » (godron et al., �98�).

pRatiqueSCultuRaleS

l’historique des pratiques et successions culturales dans les parcelles a été reconstitué à partir d’enquêtes formelles 
et informelles auprès des propriétaires. l’âge de la jachère (age jach) actuelle et la durée écoulée depuis le premier 
défrichement (�er déf) ainsi que le nombre de cycles culture-jachère (ccj) ont été notés. l’Intensité d’usage agricole 
(Iua), définie comme le rapport du temps de culture sur la durée totale d’exploitation, jachère comprise (serpantié, 
200�), a été estimée. le degré de remaniement du sol (I de rem) qui caractérise l’état induit par le mode de préparation de 
la dernière culture, est classé en � catégories : (�) aucun, faible remaniement, semis direct, (2) Kobokaka, remaniement 
moyennement fort avec préparation du sol consistant à l’ameublir sans retourner les mottes, (�) labour, fort remaniement 
du sol. les résultats sur les historiques des parcelles et sur les pratiques culturales ont fait l’objet de recoupements avant 
d’être saisis : les réponses aux enquêtes données par les propriétaires des parcelles ont été confrontées avec celles des 
villageois ayant des jachères ou des champs cultivés proches de la parcelle d’étude. de plus des événements familiaux 
tels que âges d’enfants, naissance, décès, mariage, etc. ont pu servir de repères permettant de situer avec plus de 
précision les différentes étapes (premier défrichement, abandon, etc.) de l’histoire de la parcelle.

étudedeSSolS

onze parcelles ont fait l’objet d’études pédologiques. les études du sol ont eu lieu en avril-mai 2004 et trois des 
jachères étudiées n’ont pas fait l’objet de mesures car elles ont été cultivées entre temps.

une fosse pédologique par parcelle a été creusée à un endroit représentatif de la formation végétale. un échantillon 
de sol (� kg) par horizon a été prélevé pour analyses. les caractères physiques retenus sont : (�) la texture à � fractions, 
obtenue grâce à l’hydromètre de Bouyoucos, et (2) la stabilité structurale estimée par l’indice de hénin. les analyses 
physiques ont été effectuées par le laboratoire de pédologie du fofifa et les analyses chimiques par le laboratoire 
des radio-Isotopes, antananarivo, madagascar. ces dernières portent sur (�) les ph eau mesurés avec un ph-mètre 
électronique, (2) l’al échangeable par complexion avec du fluorure de sodium, (�) la teneur en mo par la méthode de 
Walkley-Black, (4) le n total, par la méthode de Kjeldhal, (5) le p assimilable par la méthode colorimétrique d’olsen, 
(6) les bases échangeables (sBe = K+, na+, ca2+ et mg2+) et la capacité d’echange cationique (cec) par la méthode 
du chlorure de cobaltihexamine (cohex).
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tRaitementSnuméRiqueSdeSdonnéeS

les données relatives à la structure de la végétation (�4 parcelles x 8 paramètres biotiques ; g, d, hm, %ann, 
%rs, s, r et %Zoo) et celles relatives à l’historique des parcelles (�4 parcelles x 5 paramètres culturaux ; �er déf, age 
jach, ccj, Iua et I de rem) ont fait l’objet d’analyses en composantes principales et de classification hiérarchique 
ascendante (acp et cah ; Xlstat 7.0, eddinsoft, paris). les paramètres de structure et de la diversité de la végétation 
ont ensuite fait l’objet de tests de Kruskal-Wallis (Xlstat 7.0, eddinsoft, paris) avec une probabilité d’erreur de 0,05 
afin de montrer la pertinence des groupes définis par l’acp et la cah. des analyses de co-inertie (chessel & mercier, 
�99�) qui fournissent un coefficient de corrélation entre deux catégories de variables et le degré de significativité 
(ade4, cnrs, lyon) ont été effectuées pour apprécier d’une part la relation entre la structure (g, d, hm, %ann et %rs) 
et la diversité de la végétation (s, r et %Zoo), et les pratiques culturales (�er déf., Âge jach., Iua, I de rem. et ccj), 
avec �4 parcelles et d’autre part, la relation entre la structure et la diversité de la végétation (cf. supra) et les caractères 
chimiques du sol ( avec �� parcelles). les six paramètres chimiques des horizons a du sol (ph, mo, ntot, pass., sBe 
et cec) ont été considérés dans cette analyse. une analyse de co-inertie a également été effectuée entre les mêmes 
paramètres de structure et de diversité de la végétation et ceux relatifs aux pratiques culturales sur les �� parcelles afin 
de les comparer avec les résultats associés au sol.

résultats

deSpRatiqueSCultuRaleSdiveRSifiéeS

le premier défrichement, qui a généralement eu lieu il y a moins de 25 ans, consiste à 
couper tous les arbres et arbustes de la parcelle considérée, à les laisser sécher, et à les brûler. 
la culture associée de haricot et de maïs, en semis direct, initie souvent l’exploitation d’une 
parcelle défrichée, pendant quelques années. puis, après un ou deux cycles culture-jachère, le 
sol durcit et des cultures plus rustiques (manioc, patate douce, pois de terre), sont installées à la 
faveur d’opérations de préparation du sol comme le kobokaka ou le labour au cours duquel des 
dessouchages partiels ont lieu. la durée d’exploitation, c’est-à-dire la durée écoulée depuis le 
premier défrichement de chaque parcelle d’étude varie entre � et 28 ans (tableau I).

l’acp effectuée sur les paramètres culturaux (figure 2a et b) montre que :
– le premier axe (45 %) est essentiellement déterminé par l’Intensité d’usage agricole 

(�4 %), l’âge de la jachère (�� %) et l’intensité de remaniement du sol (25 %). Il sépare les 

tableaui
Caractéristiques culturales et historiques des parcelles

type 
d’historique parcelle

durée depuis 
le premier 

défrichement 
(ans)

Âge jachère 
(ans)

nb cycles 
culture-
jachère

nb récoltes
travail sol 
(dernière 
culture)

Iua

c�

p2 27-28 � à 2 4 20 labour 0,7�

p4 �0 à �� 2 à � � 5 labour 0,45

p5 9 à �0 � à 2 � 6 labour 0,6

p�� �8-�9 � à 2 � �4 labour 0,74

c2

p� 20-2� 4 à 5 � 7 aucun 0,��

p8 �9-20 �� à �2 � 4 Kobokaka 0,2

p�0 �7-�8 �� à �2 2 � labour 0,�7

p�2 2�-22 6 à 7 � 4 labour 0,�8

c�

p6 5 à 6 2 à � � � aucun 0,5

p7 � à 4 2 à � � � aucun 0,25

p�� 5 à 6 � à 4 � � Kobokaka 0,�7

c4

p� �7-�8 �4-�5 � � aucun 0,�7

p9 �7-�8 �2 à �� 2 2 aucun 0,��

p�4 27-28 22-2� 2 2 aucun 0,07
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figure 2. — projection des paramètres culturaux (a) et des parcelles d’étude (b) dans le premier plan factoriel. age 
jach : âge de la jachère ; �er déf : durée depuis le premier défrichement ; ccj : nombre de cycles culture-jachère ; I de 

rem : intensité de remaniement du sol ; Iua : intensité d’usage agricole.
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jachères âgées (> �� ans) à faible Iua (< 0,2) et dont les sols sont faiblement remaniés (p�, p9 
et p�4) des jeunes jachères (< � ans), à Iua généralement forte (0,44 < Iua < 0,75) et dont les 
sols ont été labourés (p2, p5, p��, et dans une moindre mesure p4) ;

– le deuxième axe (�4 %), essentiellement formé par la durée depuis le premier défriche-
ment (52 %) et le nombre de cycles culture-jachère (�5 %), sépare les jachères issues d’an-
ciennes défriches (�er déf > �5 ans, p2, p�4, p�, p�0 et p9) des jachères issues de défriches 
récentes (�er déf < 6 ans, p7, p6, p�� et p4). cet axe caractérise surtout l’ancienneté des 
premières défriches.

au final l’acp couplée avec une cah permettent d’identifier, 4 classes d’historiques : 
(c�) jeunes jachères intensément exploitées (Iua généralement élevée et sols labourés) 
regroupant p4, p5, p�� et p2 peut être inclus dans ce groupe du fait de sa forte exploitation 
(Iua = 0,7�) et de la présence de labour, (c2) jachères issues de premières défriches anciennes 
(�er déf > �6 ans) et moyennement exploitées (Iua relativement faible mais sols labourés ou 
ayant fait l’objet de kobokaka, sauf pour p�), (c�) jeunes jachères (< 4 ans) récemment défri-
chées (�er déf < 6 ans) et dont les sols n’ont pas été labourés et (c4) vieille jachères (age jach 
> �5 ans) faiblement exploitées (faible Iua et pas de labour).

deSSolSpauvReSennutRimentS

la majorité des sols des parcelles de jachère présente un profil ferrallitique classique 
(horizons a, B et c ; n = 8). des sols pénévolués issus d’une troncature sévère (a, cB, c) (n 
= �) sont également présents. tous ces sols sont épais car les horizons d’altération, rencontrés 
à moins de 2 m de profondeur, sont meubles. l’horizon a, d’épaisseur allant de �0 à 20 cm, 
montre une structure grumeleuse, bien nette et une texture sablo-limoneuse. la structure de 
l’horizon B est polyédrique (rarement massive) et sa texture est souvent argilo-sableuse. l’in-
dice d’instabilité de hénin correspondant aux horizons a varie de 0,08 à �,� (tableau II). les 
horizons a sont riches en matières organiques, en azote mais pauvres en phosphore assimilable 
et en bases échangeables (tableau II).

les caractères physiques de l’horizon de surface des sols des jachères sont favorables à 
l’enracinement de plantes : structures grumeleuse avec des agrégats stables. les caractères 
chimiques témoignent d’une pauvreté en nutriments utilisables : le ph est acide (5 < ph < 6,5), 
la richesse en matière organique (%mo > 4,5%) et en azote total (%n ≥ �,9 ‰) masque une 
minéralisation lente (c/n ≥ �4) et de faibles teneurs en phosphore assimilable (pass. < 8 ppm) 
et en bases échangeables, en particulier en potassium (Kéch. < 0,2 me/�00 g). les sols ne pré-
sentent pas de contrastes apparents entre eux.

lavégétation

les aires minimales des relevés floristiques varient de � à �00 m2 (tableau III). la richesse 
spécifique totale par parcelle est comprise entre � et 4� espèces (appendice I). la surface ter-
rière ne dépasse jamais �0 m2/ha et la densité des ligneux de plus de �,�0 m de hauteur, quand 
ils sont présents, varie de 2 800 à 50 000 tiges par ha (tableau III). l’indice de régularité varie 
de 0,58 à 0,9� (tableau III). de manière générale, ces formations végétales secondaires sont 
dominées par une strate arbustive, de moins de 5 m de hauteur et seulement � parcelles présen-
tent une strate arborée de plus de �0 m. le pourcentage des plantes annuelles, varie beaucoup 
d’une parcelle à l’autre (de 4,5 à 90 %), de même que pour les plantes issues de rejets de 
souche (de 0 à 76 %) et les plantes zoochores (de 0 à 77 %) (tableau III). généralement, les 
parcelles riches en espèces zoochores sont pauvres en plantes anémochores et inversement, les 
espèces à dispersion inconnue étant rares (< � %).

l’acp effectuée sur les paramètres de structure et de diversité floristique (figure �a et b) 
montre que :

– le premier axe (54,65 %) est essentiellement constitué par le pourcentage des plan-
tes zoochores (�9,6 %), la surface terrière (�5,96 %), le pourcentage des plantes annuelles 
(�5,84 %), la hauteur maximale (�5,05 %) et la richesse spécifique (�4,67 %). cet axe sépare 
les parcelles à forte surface terrière et à hauteur maximale élevée, relativement riches en espè-
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tableauii
Les caractéristiques du sol

types 
d’historique parcelles

caractéristiques physiques du sol caractères chimiques de l’horizon a

% eléments fins (a+l) Is hénin

horizon � 
(a)

horizon 
2 B  

(ou cB)

horizon � 
(a)

horizon 
2 B  

(ou cB)
%mo (%) %n (‰) c/n p ass. 

(ppm) ph eau
cec 
(me/

�00 g)

K éch. 
(me/

�00 g)

sBe (me/
�00 g)

al
(me/

�00 g)

c�

p2 �4 52 (B) 0,08 �,20 6,4 2,7 �4,� �,9 5,5 5,� 0,�4 5,2 0,�

p4 24 46 (B) 0,72 �,�7 6,8 2 �9,7 �,7 5,2 7,4 0,0� 0,5 �,6

p5 nd* nd* nd* nd* nd* nd* nd* nd* nd* nd* nd* nd* nd*

p�� nd* nd* nd* nd* nd* nd* nd* nd* nd* nd* nd* nd* nd*

c2

p6 50 52 (B) 0,52 0,5� 4,9 �,9 �4,8 7,2 5,� 2,7 0,�2 �,2 2,�

p7 42 6� (cB) 0,4� �,02 6,4 2,� �6,2 7 5,2 4,� 0,09 0,9 �,9

p�� �6 42 (cB) �,28 0,42 9 2,4 22 5,2 5,2 5,2 0,�0 �,� �,9

c�

p� 48 54 (B) 0,90 0,92 6,8 2,� �7,� �,� 5,� �,9 0,09 � 0,8

p8 55 55 (B) 0,69 �,07 5,� 2 �5,2 6,� 5,� 2,� 0,07 0,7 �,6

p�0 nd* nd* nd* nd* nd* nd* nd* nd* nd* nd* nd* nd* nd*

p�2 �9 59 (B) 0,24 0,90 8,8 2,8 �8 �,8 5,2 2,6 0,06 0,� �,6

c4

p� 24 48 (cB) 0,46 0,84 ��,7 5,7 �4 5,4 6,4 �� 0,�4 �5,2 0

p9 �8 49 (B) 0,09 0,�� 8,8 �,5 �4,7 5,� 5,� 7,6 0,2� 6,6 0,�

p�4 28 46 (B) 0,985 0,62 7,7 2,� �9,2 5,4 5,� 4,�� 0,�0 0,9 �,4

nd* : non déterminé
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tableauiii
Principaux descripteurs biotiques pour les 14 parcelles d’étude, pour les espèces abondantes, il s’agit du nombre de tiges pour les espèces ligneuses et du recouvrement pour les 

espèces herbacées

groupe 
physionomie 
et diversité

groupe 
historique parcelles espèces abondantes am (m2) g (m2/ha) d (n/ha) r hm (m) s %ann. rs %Zoo

g�

c� p2
Ageratum conyzoides

4 0 0 0,87 � �4 67,65 0 �4,7�
Erigeron naudinii

c� p4 Sporobolus subulatus � 0 0 0,58 0,�5 � 90 0 0

c� p��
Psiadia salviaefolia

4 0 0 0,59 0,5 �2 6�,54 0 7,69
Sporobolus subulatus

g2

c2 p�0
Psiadia altissima 

�8 8,�� �8 889 0,67 2,6 �4 �9,4 �,49 5,97
Psiadia salviaefolia 

c� p��

Dodonaea viscosa 

27 ��,6 5� 48� 0,64 2,5 �6 4,5 �7,�2 46,85Trema orientalis 

Solanum auriculatum

c2 p�2
Dodonaea viscosa 

�8 7,8 �8 ��� 0,6� 4 �� 2�,28 0 6,�8
Trema orientalis

g�

c2 p�

Dodonaea viscosa

25 7,4 �0 800 0,7� �,5 �� �5,�5 75,76 45,45Dichaentanthera cordifolia

Pteridium aquilinum

c� p5

Ageratum conyzoides 

�8 7,4 � ��� 0,85 2 �6 42,86 9,52 ��,9Trema orientalis

Pteridium aquilinum
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g�

c� p6

Trema orientalis

�2 4,9 �0 ��� 0,89 � 25 �2 �2 74,67Solanum auriculatum

Dodonaea viscosa

c� p7

Trema orientalis 

�2 8,5 6 250 0,9 4,5 �2 ��,68 27,�7 55,79Harungana madagascariensis

Solanum auriculatum

c4 p9

Pteridium aquilinum 

�8 5,7 4 444 0,9 2,� �� 45,�� �7,�� �6Helichrysum cordifolium 

Harungana madagascariensis

g4

c4 p�

Weinmannia rutembergii

98 26,5 9 286 0,9� �5 �7 5,67 ��,�� 76,6Dodonaea viscosa

W. bojeriana

c2 p8 Harungana madagascariensis 49 22,4 2 857 0,85 �5 �4 �5,6� �,�� 62,5

c4 p�4

Halleria ligustrifolia

49 �4,4 6 7�5 0,9� �7 4� 9,�� 42,67 69,��Dodonaea viscosa 

Psidium cattleianum 

am = aire minimale, g = surface terrière, d = densité des ligneux de plus de �,�0 m de hauteur, r = indice de régularité, s = richesse spécifique, hm = hauteur maximale %ann. = 
pourcentage des plantes annuelles, rs = pourcentage des plantes issues de rejets d souche, %Zoo = pourcentage des plantes zoochores.
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figure �. — cercle de corrélation des variables biotiques (a) et projection des parcelles (b) sur le premier plan 
factoriel.

 evolution progressive     evolution régressive
%ann. (%) : pourcentage des plantes annuelles ; d (n/ha) : densité des ligneux ; s : richesse spécifique ; g (m2/ha) : 
surface terrière ; rs (%) : pourcentage de plantes issues de rejets de souche ; %zoo : pourcentage d’espèces zoochores ; 

hm (m) : hauteur maximale ; r : indice de régularité.
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ces zoochores (p�, p8 et p�4) des parcelles herbacées riches en espèces annuelles et à faible 
hauteur maximale (p4, p�� et p2) ;

– l’axe 2 (�9 %) est essentiellement formé par la densité des ligneux (57,9� %) et l’indice 
de régularité (24,76 %) et sépare les parcelles à forte densité des ligneux et à indice de régu-
larité faible (p��, p�0 et p�2) des jachères arborées peu denses (p�, p8 et p�4) ainsi que des 
jachères arbustives moyennement denses (p�, p5, p6 et p7) à indice de régularité plus élevé.

en fait, l’acp combinée avec une cah permet de distinguer quatre groupes de jachères : 
(�) les jachères herbacées riches en plantes annuelles (p4 et p��), p2 est incluse dans ce groupe 
du fait de sa physionomie (hm < �,� m) et de sa richesse en espèces annuelles (68 %), (2) les 
jachères arbustives à forte densité de ligneux, à faible indice de régularité et pauvres en espè-
ces zoochores (p�0 et p�2), p�� peut être incluse dans ce groupe à cause de sa forte densité et 
son faible indice de régularité, (�) les jachères arbustives à densités moyennes et à indices de 
régularité plus forts (p�, p5, p6, p7 et p9), (4) les jachères arborées à fortes surfaces terrières 
et hauteurs maximales et globalement riches en espèces zoochores (sauf p8).

les tests de Kruskal-Wallis effectués sur les paramètres biotiques (tableau Iv) montrent 
que la richesse spécifique n’a pas variée significativement d’un groupe à un autre (p = 0,�6). 
par contre, l’indice de régularité (p = 0,05), le pourcentage des espèces zoochores (p = 0,04), 
le pourcentage des plantes annuelles (p = 0,04) et le pourcentage des plantes issues de rejets de 
souche (p = 0,0�) ont significativement varié. mais ce sont les paramètres de structure (g, d et 
hm) qui varient le plus (p < 0,02 ; tableau Iv). le groupe g� est significativement plus riche 
en plantes annuelles que les autres (tableau Iv), tandis que les parcelles du groupe g2 sont 
nettement plus denses et leurs indices de régularité sont significativement différents de ceux de 
g� (tableau Iv). les surfaces terrières et les hauteurs maximales du groupe g4 sont significa-
tivement supérieures à celles des autres groupes. le pourcentage moyen d’espèces zoochores 
dans g4 est significativement différent de ceux de g� et g2, mais pas avec g�.

une évolution progressive du stade arbustif au stade arboré (de g� à g4) est constatée. 
les espèces les plus fréquentes associées à chaque stade de succession sont représentées sur 
la figure 4.

tableauiv
Résultats des tests de Kruskal-Wallis

groupes de parcelles effectif g d r hm s %ann. rs %Zoo

g� � 0a 0a 0,68ab 0,55a 9,67a 7�,06a 0a 7,47a

g2 � 9,84b 29568b 0,65a �,0�b 2�,00a �5,06bc 6,20b �9,7�ab

g� 5 6,78b 7028c 0,85b �,02b 2�,00a 29,80b �2,40b 44,76bc

g4 � 2�,�0c 629�c 0,89b �5,67c �0,67a �0,2�c 26,�8b 69,48c

p 0,0� 0,0�5 0,048 0,0�5 0,�58 0,0�6 0,0�� 0,04�

signification s s s s ns s s s

pour la signification des lettres, cf. tableau III. sur la ligne « signification », s = significatif, ns = non significatif.

Recrû arbustif 
Solanum auriculatum 

et
Trema orientalis 

Recrû herbacé 
Ageratum 
conyzoides

Recrû arboré 

Halleria ligustrifolia 
et

Aphloia theiformis 
et

Weinmannia bojeriana 

G3 G4 G1 (P2) 

figure 4. — les espèces les plus fréquentes associées aux différents stades d’une dynamique progressive.
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une évolution régressive de g� à g� en passant par g2 est également possible. les espèces 
les plus fréquentes correspondant à chaque stade de succession sont présentées en figure 5.

RelationSentReleSpRatiqueSCultuRaleSetlavégétation

le coefficient de corrélation reliant les deux catégories de variables dans le premier plan 
de co-inertie est de 0,82 (p = 0,00�) pour les �4 parcelles (figure 6) et de 0,7� (p = 0,0�8) pour 
les �� parcelles ayant fait l’objet de relevés pédologiques. les variables telles que le pourcen-
tage des plantes zoochores, la richesse spécifique, le pourcentage de plantes issues de rejets 
de souche et l’indice de régularité s’opposent à l’intensité de remaniement du sol (figure 6). 
le pourcentage des plantes annuelles est positivement corrélé avec l’intensité d’usage agricole 
(figure 6). la hauteur maximale et la surface terrière augmentent surtout avec l’âge de la 
jachère (figure 6).

la relation entre paramètres biotiques et pédologiques n’est pas significative (p = 0,24, 
n = ��).

dIscussIon

faibleinfluenCeduSol

la diversité et la structure de la végétation pionnière étudiée semblent quasiment indé-
pendantes de l’état du sol. le faible nombre d’observations (�4 parcelles) et l’homogénéité 
relative des sols peuvent expliquer cet effet non significatif. de plus un biais inhérent aux étu-
des synchroniques des jachères en milieu réel peut également être évoqué. en effet, les zones 
riches en jachères peuvent correspondre aux terres les moins recherchées par les paysans car 

Recrû arbustif 
Solanum auriculatum 

et
Trema orientalis

Recrû arbustif 
Dodonaea viscosa 

ou
Psiadia altissima 

et
Trema orientalis 

Recrû herbacé 
Ageratum 
conyzoïdes 

Recrû herbacé,  
pseudo-steppique 

Sporobolus 
subulatus

G3 G2 G1(P2) G1(P4 ; P13) 

figure 5. — les espèces les plus fréquentes associées aux différents stades d’une dynamique régressive.

figure 6. — projections des variables biotiques et culturales dans le premier plan de co-inertie.
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exposées au sud (sols froids pour les paysans, carrière et al., 2005), tandis que les meilleurs 
sols sont plus fréquemment cultivées (serpantié & ouattara, 200�). pour approfondir le rôle 
potentiel du sol, il faudrait combiner ce facteur à l’exposition dans l’échantillonnage des jachè-
res et également mener des recherches sur la biologie du sol.

foRteinfluenCedeSpRatiqueSCultuRaleS

les résultats mettent en évidence un lien entre mode de dispersion des espèces et niveau 
de perturbation. l’analyse de co-inertie montre que la fréquence des espèces zoochores tel-
les que Smilax kraussiana (smilacaceae) et Halleria ligustrifolia (scrophulariaceae) diminue 
avec l’intensité de remaniement du sol. l’installation de ces espèces semble être plus difficile 
après perturbations, en particulier après labour. en effet, les espèces herbacées anémocho-
res telles qu’Ageratum conyzoides (asteraceae) et Sporobolus subulatus (poaceae) sont plus 
compétitives dans des conditions écologiques des parcelles fortement exploitées (c�) qu’elles 
recouvrent fortement. elles disparaissent à mesure que les espèces d’arbustes anémochores 
autochtones comme Psiadia salviaefolia (asteraceae) ou introduites telles que Dodonaea vis-
cosa (sapindaceae) se développent réduisant ainsi l’accès à la lumière.

l’analyse de co-inertie montre également que la diversité floristique (caractérisée par s 
et r) est essentiellement liée au mode de préparation du sol et dans une moindre mesure du 
nombre d’années de culture effective (caractérisé par Iua). les jachères faiblement exploitées, 
c’est-à-dire non labourées et ayant un faible nombre d’années de culture (n < 4 ; c� et c4) 
sont généralement plus diversifiées et contiennent des essences que l’on peut trouver dans la 
forêt mature à proximité, telles qu’Halleria ligustrifolia, Aphloia theiformis (flacourtiaceae) 
et Weinmannia bojeriana (cunoniaceae). ces espèces sont probablement issues de la banque 
de graine du sol qui n’a été que partiellement détruite et de rejets de souches. ces résultats 
concordent avec ceux de de rouw (�99�) qui a montré qu’une longue période de mise en 
culture, même, sans labour conduit à la destruction de la banque de graine dans le sol et à ceux 
de mitja & puig (�99�) qui ont confirmé l’hypothèse de destruction du potentiel séminal éda-
phique et végétatif par les modes de défriche entraînant un remaniement important du sol. on 
peut penser qu’il existe un lien direct entre les brûlis et les labours répétés et la faible richesse 
spécifique en général et en espèces zoochores en particulier.

cette même analyse montre que les structures horizontale et verticale de la végétation, 
notamment la hauteur et la surface terrière sont liées à l’âge de la jachère.

les jeunes jachères fortement exploitées de moins de � ans (c�) présentent une strate 
herbacée de moins de � m tandis que les jachères de 2 à �2 ans (c2 et c�) sont recouvertes 
d’une strate arbustive, dense quand elles ont été labourées ou ayant été cultivées pendant de 
longues années (c2, sans p8) et moins dense dans le cas contraire (c�) (tableaux I et III). les 
vieilles jachères (c4, sans p9 et avec p8) présentent une strate arborée et la surface terrière cor-
respondante est élevée (tableaux I et III). les incendies qui ont touché p9 (tableau I) peuvent 
expliquer sa faible surface terrière. en effet, les feux ayant eu lieu après l’abandon peuvent être 
considérés comme un nouveau défrichement pour ce qui est de la végétation et ainsi raccourcir 
la durée effective de la jachère actuelle.

la petite taille de l’échantillon et la relative homogénéité de la zone n’a pas permis de 
démontrer le rôle potentiel des facteurs relatifs à la station (l’exposition, la pente, la nature du 
sol et la distance aux sources potentielles de graines) sur les paramètres biotiques.

dynamiqueSdelavégétation

la végétation se régénère plus vite à la faveur de longues jachères (> �0 ans) et de phases 
de culture antérieures courtes (nombre d’années de culture ≤ � ans) et peu perturbatrices (sans 
labour) au sein d’une dynamique de succession végétale. ces observations peuvent s’expli-
quer par les processus de disparition des espèces les moins compétitives à des stades avancés 
de la succession. ces espèces héliophiles à courte durée de vie telles que Solanum auricu-
latum (solanaceae) sont rapidement remplacées par des essences forestières ligneuses telles 
que Weinmannia rutenbergii et W. bojeriana ou par des essences pionnières forestières plus 
résistantes comme Dodonaea viscosa et Harungana madagascariensis (clusiaceae). ces der-
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nières dominent pendant plusieurs années quand la parcelle a été intensément exploitée (labour 
et nombre d’années de culture élevé) avant de laisser la place aux essences forestières. les 
espèces pionnières sont, pour la plupart, des essences introduites (cas de Solanum auriculatum, 
Trema orientalis et de Dodonaea viscosa) et rarement endémiques (Harungana madagasca-
riensis). les fougères telles que Pteridium aquilinum (pteridaceae) ne semblent pas constituer 
un blocage des successions végétales. en effet, cette espèce ne prolifère que sur les sites fré-
quemment brûlés (cas de p9), ce qui est rare car, les jachères proches de terrains cultivés sont 
généralement protégées contre les feux accidentels. la tendance régressive de la végétation des 
jachères, marquée par la dominance d’espèces herbacées et envahissantes telles que Ageratum 
conyzoides et Sporobolus subulatus, est observée lorsque la parcelle est fortement exploitée 
(Iua > 0,4, durée cumulée des phases culture de plus de 5 ans, labour du sol). les résultats de 
pfund (2000) pour les forêts de l’est de madagascar et ceux de mitja & hladik (�989) en zone 
forestière humide africaine qui montrent que la biomasse ou la surface terrière diminue avec le 
nombre de cycles culture-jachère vont dans le même sens quoiqu’ils ne spécifient pas les rôles 
respectifs du nombre d’années de culture et du labour. les souches des essences forestières 
disparaissent peu à peu et les arbustes pionniers tels que Psiadia salviaefolia et Dodonaea 
viscosa sont momentanément supplantés par les espèces rudérales et adventices issue de la 
dernière culture (Ageratum conyzoides, Erigeron naudinii (asteraceae), Sporobolus subulatus, 
etc.). cet envahissement entraîne le ralentissement par compétition de la vitesse de reconsti-
tution des essences forestières à la faveur des pionnières herbacées héliophiles. ce n’est pas 
la pratique du tavy en soi (abattage, brûlis et culture) qui contribue à bloquer les successions 
végétales, mais sa fréquente réitération qui accroît l’intensité d’utilisation (Iua, durée totale 
des phases cultures et mode de préparation du sol).

enfin, la dynamique de la végétation des jachères forestières d’ambendrana montre des 
similitudes, sur le plan physionomique, avec les stades d’évolution progressive (herbacé, arbus-
tif et arboré) à andasibe perinet (rasolofoharinoro et al., �997), à Beforona (pfund, 2000) pour 
ce qui concerne madagascar, en guyane (sarrailh, �99�), au togo (guelly, �99�) et en asie 
du sud-est (peltier & pity, �99�). en effet, les trois principaux stades, herbacé (marqué par 
la dominance des plantes annuelles), arbustif (dont la canopée ne dépasse pas �0 m) et arboré 
(avec des émergents de plus de �0 m) observés dans cette étude et qui sont associés à une évo-
lution progressive, sont tous mentionnés dans les travaux suscités.

unefaiblediveRSitéintRa-paRCellaiRemaiSunefoRtediveRSité
inteR-paRCellaiRe

les richesses spécifiques de la végétation des jachères étudiées sont en général faibles 
(� espèces dans les jachères de un an à 4� dans la jachère de 22 ans) et inférieures à celles 
trouvées par rasolofoharinoro et al. (�997), dans la région d’andasibe-périnet à madagascar 
(26 espèces dans les jachères de un an, à 84 espèces dans les jachères de 20 ans et plus). ces 
différences peuvent être liées aux méthodes employées (surfaces de relevé plus grandes de 
200 m2 à andasibe, et � à �00 m2 dans cette étude). de plus, ces auteurs ont utilisé la méthode 
du transect dont la longueur dépend de la taille de la jachère considérée. dans la présente étude 
les surfaces de relevés sont relativement plus petites afin d’obtenir les correspondances entre 
l’historique de la parcelle et la physionomie de la végétation avec plus de rigueur. en effet, la 
surface défrichée initialement (de 0,25 à 0,5 ha) est formée par une mosaïque de plusieurs par-
celles contiguës de taille plus modeste (500 à � 000 m2) ayant des itinéraires culturaux diffé-
rents. de ce fait les aires minimales devaient absolument être incluses dans ces sous-parcelles 
historiquement homogènes.

en outre, le climat de la région d’ambendrana présente un déficit hydrique prononcé 
de trois mois (août à octobre), contrairement à andasibe qui n’en présente pas. la plupart 
des plantes annuelles, déjà affaiblies par le froid hivernal (juin à septembre) meurent pendant 
cette période sèche qui correspond au moment où les relevés floristiques ont été effectués, 
réduisant ainsi la richesse spécifique à cette période. enfin, les parcelles d’ambendrana sont 
généralement plus exploitées que celles d’andasibe où par exemple la pratique du labour est 
peu courante.
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par contre, à l’échelle du terroir, le paysage agricole, limitrophe du « corridor », présente 
une grande hétérogénéité, source d’une diversité floristique importante (�07 espèces dans les 
�4 parcelles de recrûs, 5� dans les formations herbeuses (gondard et al., 2004), et 260 dans les 
parcelles inventoriées dans le « corridor » forestier (goodman & razafindratsita, 200�). cette 
hétérogénéité est le résultat de la multiplicité des historiques culturaux, des pratiques agricoles, 
des logiques socio-économiques (foncier, production) mais également des contraintes écologi-
ques (fertilité du milieu, distance aux sources de graines) qui, sont d’ailleurs prises en compte 
par les paysans.

conclusIon

la diversité des pratiques et des historiques culturaux, caractérisés, entre autres, par le 
mode de préparation du sol et l’intensité d’exploitation, influent considérablement sur la diver-
sité et les dynamiques post-culturales de la végétation des jachères en lisière du « corridor » 
de fianarantsoa. cette dynamique aboutit ainsi à une grande diversité d’habitats et d’espèces 
végétales à l’échelle du paysage. dans cette étude le facteur sol n’a pas été discriminant pour 
expliquer la diversité floristique et la physionomie des jachères. une augmentation de l’échan-
tillonnage et un élargissement de la zone d’étude (par exemple comparaison de situations sur 
des roches mères et expositions différentes) pourraient apporter de nouveaux résultats. une 
gestion durable de ces ressources renouvelables (les terres en jachère en lisière et les forêts 
naturelles du « corridor ») devrait tenir compte des variations dans les schémas de régénération 
forestière après culture sur brûlis. en effet, il faudrait tenter d’établir un compromis entre la 
nécessité d’une exploitation économe de ces jachères pour favoriser la régénération forestière 
et les besoins de la production agricole.
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appendIce I

liste des espèces inventoriées dans les �4 parcelles d’étude. * nd : non déterminés ; h* : herbacée ; l* : ligneux

familles genres et espèces autorités présence 
de lignine p� p2 p� p4 p5 p6 p7 p8 p9 p�0 p�� p�2 p�� p�4

acanthaceae Hypoestes sp.  h*           +   +

adianthaceae Pellaea angulosa (Buy ex 
Willd) Baker

h* +         +     

anacardiaceae Rhus taratana (Baker) h. 
perrier

l*   +  +   +      +

apocynacea Carissa edulis (forrsk.) 
vahl.

l*   +    +  + + +    

aquifoliaceae Ilex mitis (l.) radlk. l*   +   + +  +     +

araliaceae Polyscias repanda  l*              +

asteraceae Ageratum conyzoides l. h* + + +  + + +  + +  + + +

Bidens pilosa l. h*  +   +  +        

Emilia citrina a. dc. h*       +        

Erigeron naudinii (Bonnet) 
humbert

h*  +   +  + +   + + +  

Helichrysum  attenuatum humbert h*         + + + +   

Helichrysum cordifolium a. dc. h*     + +   + + + + +  

Inula speciosa (dc.) o. 
hoffm.

h*         +      

Lactuca indica l. h*  +    + +  +      

nd*  h*  +   +    + + + +  +

Psiadia altissima (dc.) drake l*   +      + + + + + +

Psiadia salviaefolia a. dc. l* +    +   + + +   +  

Senecio faujacioides Baker l*        +      +

Vernonia moquinioides Baker l*     +  +    +    

Vernonia sp.  l*           +    
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celastraceae Gymnosporia sp.  l*   +            

Polycardia libera o. hoffm. l*              +

clusiaceae Garcinia aphanophlebia Baker l*         +     +

Harungana 
madagascariensis

choisy l* +  +  + + + + + + +  + +

Psorospermum fanerana Baker l*       +    +    

Symphonia 
madagascariensis

 l*         +      

commelinaceae Commelina 
madagascariensis

c.B.clarke h*       + + + +  + + +

Commelina sp.  h*  +             

cucurbitaceae Raphidiocystis 
brachypoda

Baker l*   +            

cunoniaceae Weinmannia bojeriana tul. l*   +            

Weinmannia rutenbergii engl. l* +  +  +      +   +

Weinmannia sp.  l*   +        +    

cyperaceae Scleria abortiva nees h*      +         

Scleria baronii c.B.clarke h* + +   + + +   + +  +

ericaceae Agauria salicifolia (comm. ex 
lam.) hook. 

f. ex oliv.

l*   +            

Philippia floribunda Benth. l*        +    +   

erythroxylaceae Erythroxylum firmum Baker l*              +

euphorbiaceae Alypha reticulata mull. l*              +

Macaranga alnifolia Baker l*      + +       +

Phyllanthus casticum Willemet l*       +        
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fabaceae Albizia gummifera (j.f. gmel.) 
c.a.sm.

l*     +   +      +

Desmodium barbatum (l.) Benth. 
in miq.

h*         +  + +   

Desmodium frutescens schindler h*  +             

Desmodium incanum a. dc. h*             +  

nd*  h*  +             

flacourtiaceae Aphloia theiformis (vahl) Benn. 
et r.Br.

l*   +    +  +  +   +

Icacinaceae Cassinopsis sp.  l*           +   +

liliaceae Dianella ensifolia l. h* +      +       +

loganiaceae Anthocleista 
madagascariensis

Baker l*   +    +       +

Buddleja 
madagascariensis

lam. l*       +        

Nuxia capitata Baker l*      + +        

malvaceae Sida rhombifolia l. h*  +           +  

melastomataceae Dichaetanthera 
cordifolia 

Baker l* +      +       +

Tristema virusanum commerson 
ex. juss.

h*    +    +  +   +  

monimiaceae Tambourissa perrieri drake l*       +  +      

Tambourissa purpurea (tul.) a.dc. l*   +      +  +    

moraceae Ficus soroceoides Baker l*   +   +        +

Ficus sp.  l*   +   + +        

Pachytrophe dimepate Bureau l*   +        +   +

myrcinaceae Maesa lanceolata forssk. l*  + +   + + + +     +

Myrica phyllireaefolia Baker l*   +        +    



–84–

myrtaceae Eugenia emirnensis Baker l*      + +        

Psidium cattleianum sabine l*   +   +   +  +   +

Syzygium emirnense (Baker) 
labat et ge 

schatz

l*   +            

nd* nd*  h*  +             

orchidaceae Gastrorchis sp.  h*   +            

palmaceae Dypsis sp  l*      +         

passifloraceae Passiflora sp.  h*       +       +

pittosporaceae Pittosporum 
polyspermum

tul. l*   +            

poaceae Anadinella cylindrica  h*       +        

Eulalia villosa (thunb.) 
nees

h*         +      

Imperata cylindrica (l.) raeush. h*  +       +      

nd*  h*   +            

Panicum maximum jacq. h*          + +    

Panicum sp.  h* +              

Paspalum commersonii lam. h*             +  

Sporobolus subulatus hack. h*    +         +  

pteridaceae Adianthum sp.  h*         +  +    

Pellaea viridis (forrsk.) 
prantl.

h*         +      

Pteridium aquilinum (l.) Kuhn h*   +  +   + + +     

ranunculaceae Clematis mauritiana lam. l*   +            

rosacea Rubus rosifolius sm. h*   +       +     

Rubus sp.  h*      +  + +      
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rubiaceae Anterospermum 
emirnense

Baker l*         +   +   

Canthium sp.  l*           +   +

Danais cernua Baker l*           +   +

Danais fragrans (comm.ex 
lam.) pers.

l*           +    

Danais rhamnifolia Baker l*   +   +   +     +

Mussaenda vestita Baker l*   +            

nd*  l*              +

nd*  l*              +

nd*  l*              +

Paederia sp.  l*           +    

Psychotria homolleae Brem. 
speenoa

l*   +   + +    +   +

Psychotria sp.  l*   +            

Psychotria subcapitata Bremekamp. l*           +    

Schismatoclada 
psychotrioïdes

Baker l*      + +    +   +

sapindaceae Dodonaea viscosa Baker l* +  + + + + + + +  + +  +

scrophulariaceae Halleria ligustrifolia Baker l*   +   +   +  +   +

smilacaceae Smilax kraussiana meisn. h* +  +   + +  +  +   +

solanaceae Physalis peruviana l h*      +         

Solanum auriculatum aiton l*     + + +    +    

taccaceae Tacca leontopetaloides (l.) Kuntze h*   +            

ulmaceae Trema orientalis (l.) Blume l*  + +  + + +    + +   

Vaccinium secundiflorum hook. l*           +    

verbenaceae Clerondendrum putre shau. l*      +        +

Clerondendrum sp. h* +




