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Les Pandanus sect. Acanthostyla Martelli (Pandanaceae) d’altitude
du nord de Madagascar, avec description de deux nouvelles especes

MARTIN W. CALLMANDER
SEBASTIEN WOHLHAUSER
&

MICHEL OMER LAIVAO

RESUME

CALLMANDER, M. W., S. WOHLHAUSER & M. O. LAIVAO (2003). Les Pandanus sect.
Acanthostyla Martelli (Pandanaceae) d’altitude du nord de Madagascar, avec description de deux
nouvelles espéces. Candollea 58: 63-74. En frangais, résumeés frangais et anglais.

De récentes recherches de terrain ont permis une meilleure compréhension de la famille des Pan-
danaceae dans les montagnes du nord de Madagascar (Manongarivo, Marojejy et Tsaratanana).
Ce travail propose un traitement taxonomique et phytogéographique des espéces de la sect. Acan-
thostyla d’altitude dans les massifs du nord de I’ile. Deux nouvelles espéces sont décrites: Pan-
danus marojejicus Callmander & Laivao et Pandanus kuepferi Callmander & al., respectivement
du Marojejy et du Tsaratanana. Huit espéces sont actuellement connues; elles ont presque toutes
une distribution limitée 4 un des massifs.

ABSTRACT

CALLMANDER, M. W., S. WOHLHAUSER & M. O. LAIVAO (2003). Pandanus sect. Acan-
thostyla Martelli (Pandanaceae) from high elevation in northern Madagascar, with the description
of two new species. Candollea 58: 63-74. In French, French and English abstract.

Recent investigations in the field have allowed a better understanding of the family Pandanaceae
in the high elevation northern mountains of Madagascar (Manongarivo, Marojejy and Tsarata-
nana). A taxonomic and phytogeographic survey of the species of Pandanus sect. Acanthostyla
from high elevation in the northern massif is provided. Two new species of section Acanthostyla
are described: Pandanus marojejicus Callmander & Laivao and Pandanus kuepferi Callmander &
al., respectively from the Marojejy and the Tsaratanana. Eight species are actually known. Nearly
all are endemic from only one massif.

KEY-WORDS: Pandanus — Sect. Acanthostyla — Madagascar — Phytogeography — Taxonomy.

Introduction

La famille des Pandanaceae représente un ¢lément physionomique caractéristique des
formations forestiéres dans tous les domaines phytogéographiques de Madagascar. Elle y compte
deux genres d’importance inégale. Le genre Pandanus comprend aujourd’hui quelque 90 espe-
ces réparties dans 16 sections alors que le genre Martellidendron ne compte que 7 espéces
réunies dans trois sections dont 6 especes sont endémiques de Madagascar. Grace aux récoltes de
H. Perrier de La Bathie décrites par MARTELLI & PICHI-SERMOLLI en 1951, les Pandana-
ceae orophiles malgaches sont déja bien connues. Seules quelques especes par section poussent
au-dessus de 1000 m dans les montagnes malgaches. La section Acanthostyla dont deux
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nouvelles especes sont décrites du Tsaratanana et de Manongarivo (Fig. 1) est la section la mieux
représentée en altitude.

Les récentes missions de 1I’Université de Neuchatel, effectuées en collaboration avec le Parc
Botanique et Zoologique d’Antananarivo et le Projet Ecologie Politique & Biodiversité, ont per-
mis non seulement de compléter I’inventaire des especes et des sections (CALLMANDER & al.,
2001), mais aussi de préciser la distribution, jusqu’ici trés mal connue, de plusieurs taxons. Les
prospections sur le terrain ont ¢té¢ complétées par des observations réalisées dans les herbiers
d’Antananarivo (TAN), Florence (FI), Genéve (G), Kew (K), Neuchatel (NEU) et Paris (P). Le
présent travail est d’ordre taxonomique, il porte une attention particuliére a la section Acantho-
styla. Une publication ultérieure sera consacrée a la phytogéographie des Pandanaceae des mas-
sifs du nord de Madagascar.

Taxonomie des espéces de la sect. Acanthostyla dans le nord de Madagascar

Les Pandanus malgaches a styles spiniformes avaient ¢t¢ placées par WARBURG (1900)
dans la section Vinsonia. Une nouvelle section, sect. Acanthostyla fut proposée par MARTELLI
(1933) pour ces especes morphologiquement ¢loignées des especes authentiques de la section
Vinsonia, limitée aux Mascareignes et aux Seychelles. La section Acanthostyla se caractérise par
des drupes a surface stigmatique généralement linéaire disposée longitudinalement sur un stig-
mate allongé, spinescent. Les drupes sont généralement pluriloculaires et le syncarpe unique
(monosyncarpique) (P. comatus, P. laxespicatus et P. pluriaculeatus). Les espéces de la section
Acanthostyla sont facilement reconnaissables sur le terrain a leur port dit “coniféral” (STONE,
1970): elles possédent un tronc massif couronné a I’apex par une touffe de feuilles plus amples
que celles des rameaux latéraux qui sont les seuls rameaux fertiles. Cette section se rencontre
dans tous les étages de végétation de Madagascar Dans les foréts de basse altitude de la cote Est,
elle est représentée par plusieurs espéces (e. g. £ acanthostylus, P. comatus, P. pulcher) qui peu-
vent former de véritables “foréts marecageuses "(KOECHLIN & al., 1974) dans les zones inon-
dables. Elle est aussi la mieux représentée en altitude. Aprés la publlcatlon de cinq nouvelles
especes (HUYHN, 1999, 2000), la section compte actuellement 20 especes repartles dans le
domaine oriental et central (CALLMANDER & LAIVAO, sous presse). Les six especes actuel-
lement connues des massifs montagneux du nord (Tableau 1) sont toutes endémiques de cette
région. Elles ont été decrites par BAKER (1890), MARTELLI & PICHI-SERMOLLI (1951) et
HUYNH (1999). La moitié de ces espéces, P. sparganioides (= P. bathiei sensu STONE, 1970),
P. pseudobathiei et P. tabellarius, posseédent des infrutescences constituées de drupes a loge
unique (uniloculaire) réunies dans plusieurs syncarpes (plurisyncarpique). Les autres espéces
sont caractérisées par des drupes a loges multiples (pluriloculaires) réunies dans un syncarpe
unique (monosyncarpique): P. pluriaculeatus ou plurisyncarpique: P. alpestris et P. alveolatus.

Les especes du Tsaratanana, P. sparganioides, P. pseudobathiei et P. alpestris, ne présentent
aucune difficulté taxonomique. Pandanus sparganioides n’avait toutefois pas ét¢ mentionné jus-
qu’ici dans le massif avec certitude. Son auteur (BAKER, 1890) I’avait décrit sur un échantillon
récolté par Baron (Baron 5268) a la localité peu précise (“North-west of Madagascar” sans
aucune indication d’altitude). Une quatriéme espéce, P. bathiei, décrite par MARTELLI &
PICHI-SERMOLLI (1951) a été récoltée au Tsaratanana. Elle a été ensuite mise en synonymie
avec P. sparganioides par STONE (1970) sur la base des nombreux caractéres communs. Il sug-
gerait aussi ’inclusion de P. pseudobathiei sous le méme bindme. La nouvelle exploration du
massif nous permet de préciser le statut taxonomique de ces différentes récoltes.

Pandanus alpestris est un grand arbre (10-14 m) a port coniféral, pourvu de branches hori-
zontales peu ramifiées, terminées par un bouquet de longues feuilles (Fig. 12); I’infrutescence
terminale posséde 5 a 8 syncarpes tous réunis a I’apex d’un long pédoncule courbé; chaque syn-
carpe possede un axe conique-trigone (MARTELLI & PICHI-SERMOLLI, 1951: Fig. 25¢) sup-
portant des drupes composées surmontées d’un pileus pyramidal. Au niveau du pileus, la
coalescence des drupes simples a laissé des sillons entre les différents stigmates permettant de
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reconnaitre le nombre de carpelles associés. Les syncarpes des deux autres espéces de la section
sont constitués de drupes simples, uniloculaires, portant un style unique. L’habitus de P. pseudo-
bathiei est plus fréle (Fig. 10); son infrutescence réunit deux syncarpes (rarement 3-4) subsphé-
riques voire sphériques; ses drupes miires portent un pileus plat, terminé par un (rarement deux)
stigmates; le syncarpe apical est plus gros et arrondi (Fig. 13). Enfin, P sparganioides, récolté
dans le nord-ouest de Madagascar, possede une feuille et une infrutescence proches de celles de
P, bathiei. STONE (1970) écrivait a ce propos: “More important is the number of shared charac-
ters: spicately disposed cephalia, somewhat stocky styles, paucilocular or simple drupes, similar
leaf dimensions and shapes, and peduncle length”. Les caractéres partagés lui paraissaient suffi-
samment fort pour justifier de mettre les deux espéces en synonymie sous le binome de P. spar-
ganioides. Le type de P. sparganioides posséde des feuilles plus longues que celles de P. bathiei.
En revanche, tous les autres caractéres sont effectivement semblables. La synonymie nous parait
justifiée.

La plupart des espéces de la section Acanthostyla du Tsaratanana (P. pseudobathiei et P.
alpestris) posséde une aire de distribution qui englobe le massit de Manongarivo, un massif mon-
tagneux contigu au sud-ouest. Une seule espece, P, pluriaculeatus, semble endémique du massif
de Manongarivo. Elle pousse entre 1110 m et 1880 m d’altitude sur les sommets exposés. Cette
espéce posséde une feuille de longueur variant entre 80 cm (Callmander & al. M159) et 57 cm
(Calimander & al. M160) selon I’altitude et I’exposition de la plante. Cette variation est ¢gale-
ment visible dans la dimension du tronc: la plante atteint 8 m de hauteur avec un tronc de 10 cm
dans les endroits moins exposé alors qu’au point culminant de la réserve, le sommet de I’ Antsa-
trotro, le port atteint 4 m de hauteur et le tronc 6 cm de diamétre. L’infrutescence monosyncar-
pique est constituée d’une soixantaine de drupes monoloculaires rarement biloculaires. Panda-
nus pluriaculeatus posséde une certaine affinité morphologique avec P. ceratophorus et
P laxespicatus, espéces connues des foréts ombrophiles de I’Est a plus basse altitude (entre
0-800 m). Elles sont aussi caractérisées par une infrutescence monosyncarpique mais la
dimension ¢t le nombre de stigmates par drupe ainsi que la dimension de la feuille les ¢loigne de
P. pluriaculeatus (voir HUYNH, 1999).

Le Marojejy posséde deux espéces endémiques en plus de P. pseudobathiei qui semble étre
la seule espéce de la section commune aux massifs du Tsaratanana-Manongarivo et du Marojejy.
Pandanus alveolatus posséde une feuille brusquement rétrécie a I’apex et recouverte d’alvéolules
sur la face adaxiale (HUYNH, 1999). Cette combinaison de caracteres foliaires la distingue des
autres espéces d’Acanthostyla d’altitude. Quant a 1’autre espece endémique du massif, P. tabel-
larius, elle posséde des feuilles ensiformes, une infrutescence polysyncarpique et des drupes
monoloculaires qui la rapproche de P. sparganioides du Tsararatana. Cependant, P. tabellarius
posséde des drupes a pileus plat virtuellement tabulaire (HUYNH, 1999: Figs. 4-5, 37) tandis que
P. sparganioides possede un pileus nettement pyramidal.

Lors de nos mission au Tsaratanana et au Marojejy, nous avons découvert deux especes a
style unique, a drupes uniloculaires, qui possédent des feuilles et une architecture différente des
especes précédentes.

Description de deux nouvelles especes de la section Acanthostyla

Pandanus kuepferi Callmander, Wohlhauser & Laivao, spec. nova (sect. Acanthostyla) —
Figs. 4,5, 8,9, 11.

Holotypus: Madagascar, Réserve Intégrale n° IV du Tsaratanana, 14°03°097S,
48°56°23”E, alt. 1750 m, 6.X11.1999, Callmander & Wohlhauser MI144 (NEU; iso-:
TAN, G).

Arbor usque ad 8 m alta, trunco c. 10 cm diam., radicibus gralliformibus destituto. Folia
infra infructescentiam c. 177-180 cm longa, 40 mm lata in medio, 45 mm prope vaginam.
Infructescentia polysyncarpica, terminalis, 6 syncarpiis praedita, 70-90 mm longis, 50-60 mm
latis, obovoideis, c. 60-80 drupis compositis. Drupae connatae in syncarpio, 25 mm longae (sty-
lis exclusis), 19 mm latae, 14 mm crassae; pileo c. 6-8 mm alto, rotundato pyramidali;
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stigmatibus 1, raro 2, spiniformibus; endocarpio 14 mm longo in axe, 12 mm lato in tertia supera
ibi latissimo, apice 6 mm a basi stigmatum distanti; loculis seminalibus obovoideis, 8§ mm altis,
3 mm latis; mesocarpio infero fibroso.

Arbre de 8 m de hauteur, a tige épineuse de 10 cm de diamétre. Feuilles atteignant 180 ¢cm
de longueur, 40 mm de largeur au milieu, 45 mm prés de la gaine, rétrécies progressivement dans
le tiers supérieur, terminées par une courte queue armeée, a limbe coriace, a section médiane for-
mant un “M” étalé, 4 veines longitudinales visibles sur les deux faces, a veines transversales
visibles sur les deux faces pres de la gaine, a plis latéraux inermes; épines brunes, antrorses; les
marginales présentes au-dela des 16 premiers centimétres jusqu’a I’apex, atteignant dans le tiers
inférieur 3 mm de longueur avec un espacement de 4-13 mm; dans la partie médiane jusqu’a
2 mm de longueur et 2-6 mm d’espacement; dans la partie apicale jusqu’a Imm de longueur et
0.5-2 mm d’espacement; les costales présentes a partir de 60 cm au-dessus de la base et jusqu’a
I’apex, plus courtes que les marginales au méme niveau; gaine de 13 ¢m de longueur, large de
45 mm au sommet et de 55 mm a la base, a veines longitudinales sur les deux faces, 1égérement
alvéolées 4 la face adaxiale. Infrutescence polysyncarpique (6 syncarpes) syncarpes obovoides,
sessiles, longs de 70-90 mm, larges de 50-60 mm et 40-50 mm d’épaisseur, circulaires en coupe
transversale composeés de 60-80 drupes; pédoncule long de 27 cm, large de 2 cm a I’apex et de
1.5 cm 2 la base. Drupes bipyramidales, atteignant 25 mm x 19 mm x 14 mm, libres dans leur
tiers supérieur; pileus pyramidal a cotes arrondies, haut de 6-8 mm; stigmate spiniforme unique
(rarement 2), long de 5-6 mm, dirigé horizontalement; endocarpe de 14 mm de longueur et
12 mm de largeur, a apex distant de 6 mm de la base de stigmate, distant de 8 mm de la base de
drupe; loge séminale obovoide, 7-8 mm x 3 mm, a centre inframédian; mésocarpe supérieur
fibreux, trés étroit latéralement; mésocarpe inférieur fibreux.

Cette nouvelle espece est dédiée a notre professeur, Monsieur Philippe Kiipfer, qui nous a
permis de réaliser nos missions a Madagascar et nous a toujours soutenu dans nos démarches.

Les autres especes plurisyncarpiques a drupe monoloculaire de la section Acanthostyla ne
possédent que peu d’affinité morphologique avec la nouvelle espéce. En effet, P. kuepferi se dis-
tingue facilement des autres espéces a style unique de la section Acanthostyla. Ses feuilles, larges
(4 cm) (Fig. 9), 1égerement alvéolées dans la partie basale et terminée par une petite queue armée
(Fig. 8) sont uniques. Pandanus sparganioides et P. pseudobathiei possédent des feuilles ensi-
formes ou légérement acuminées. La morphologie de sa drupe est aussi discriminante: elle a
2.5 cm de hauteur et posséde un pileus arrondi terminé par un style unique courbé, horizontal
(Fig. 4); son endocarpe ne se prolonge pas jusqu’a la partie apicale (Fig. 5). Son architecture
(Fig. 11) est caractérisée par I’absence de racines échasses et la présence de branches ascen-
dantes. Cette disposition des branches est bien différente de celles plagiotropes connues chez
P. pseudobathiei (Fig. 10) ou celles horizontales caractérisant P alpestris (Fig. 12).

Pandanus marojejicus Callmander & Laivao, spec. nova (sect. Acanthostyla) —Figs. 2, 3,6, 7,
15-17.

Holotypus: Madagascar, Réserve du Marojejy, 14°26°517°S, 49°44°34E, forét basse du
sommet de Marojejy, alt. 2100 m, 8.X1.1998, Laivao & Callmander MO59 (NEU; iso-: G,
P, TAN).

Arbor 3-4 m. alta, trunco 14-17 cm diam., radicibus gralliformibus usque ad 50 cm longis
suffulto. Folia infra infructescentiam c. 60-66 cm longa, 28-30 mm lata in medio 40 mm prope
vaginam. Infructescentia polysyncarpica, terminalis, 5 syncarpiis praedita, 75-85 mm longis, 55-
60 mm latis, ovoideis, c. 120-140 drupis compositis. Drupae connatae in syncarpio, 16-19 mm
longae (stylis exclusis), 7-11 mm latae, 6-8 mm crassae; pileo c. 5-6 mm alto, pyramidali; stig-
matibus 1 raro 2, spiniformibus, endocarpio 15 mm longo in axe, 9 mm lato in tertia supera ibi
latissimo, apice | mm a basi stigmatum distanti; mesocarpio inferior fibroso; mesocarpio supero
subnullo in apice, medulloso, parce fibroso.

Arbre 3-4 m de hauteur a tige épineuse de 14-17 ¢cm de diamétre, a racines adventives de
50 cm de hauteur et 2.5 cm de diamétre. Feuilles de la touffe apicale aussi longues que celles des
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rameaux latéraux, 60-66 cm de longueur, 28-30 mm de largeur au milieu, 4 cm pres de la gaine,
rétrécie progressivement a partir de ’apex de la gaine jusqu’au sommet, terminée de fagon
abrupte, a limbe coriace faisant un “M” étalé au milieu; a veines longitudinales visibles sur les
deux faces, a veines transversales visibles sur les deux faces prés de la gaine; a plis latéraux
armés d’épines a I’extrémité apicale; épines brunes, antrorses; épines marginales présentes de
9 cm au-dessus de la base jusqu’a I’apex, dans le tiers inférieur jusqu’a 2 mm de longueur et
3-5 mm d’espacement; dans la partie médiane jusqu’a Imm de longueur et 3-4 mm d’espace-
ment; dans la partie apicale jusqu’a 1 mm de longueur et 1 mm d’espacement; épines costales
présentes a partir de 20 cm au-dessus de la base jusqu’a 1’apex, plus court que les épines margi-
nales de mémes niveaux; gaine 9.5 cm de longueur, 4 cm de largeur apicale et 5.5 cm a la base,
a veines longitudinales aux deux faces. Infrutescence polysyncarpique (5 syncarpes); syncarpes
ovoides, aplatis sur le coté adaxial, sessiles, 75-85 mm de longueur, 55-60 de largeur et 40-
50 mm d’épaisseur, triangulaire obtus en coupe transversale, composés de 120-140 drupes; tro-
gnon ovale de 5 cm de longueur, 1.7 cm de largeur et 1.2 cm d’épaisseur, triangulaires en coupe
transversale; pédoncule trigone. Drupes bipyramidales, 16-19 mm de hauteur, 7-11 mm de lar-
geur, et 6-8 mm d’¢paisseur, possédant un 1/3 supérieur libre; pileus pyramidal a cotes saillantes,
5-6 mm de hauteur; stigmate spiniforme unique (rarement 2), 6-7 mm de longueur, dirigé vers
I’apex du syncarpe; endocarpe de 15 mm de longueur axiale et 9 mm de largeur, a apex distant
de 1 mm de la base de stigmate, a base distant de 3 mm de la base de drupe; loge séminale obo-
voide, 6 x 2 mm, & centre médian, a apex distant de 5 mm de la base de stigmate; mésocarpe
supérieur étroit, medulleux-fibreux, trés étroit latéralement; mésocarpe inférieur fibreux.

Autres échantillons. — Réserve du Marojejy, alt. 2100 m, 27.X1.1972, Guillaumet 4061
(KLU, P, TAN). Aux abords du sommet oriental du massif, transition entre la sylve a lichens et
la végétation éricoide, arbre 2-3 m, alt. 1750-1850 m, 17-20.X11.1948, Humbert 22678 (P).

STONE (1970) a déterminé un spécimen (Guillaumet 4061) du massif du Marojejy, comme
P. sparganioides, une espéce effectivement connue des foréts basses du sommet du Marojejy jus-
qu’a 2100 m. Les drupes de cet échantillon sont trop jeunes pour permettre une identification
sire. En 1998, nous avons eu ’occasion de retrouver au Marojejy des individus sans doute
conspécifiques avec ’échantillon Guillaumet 4061. Leur port ainsi que leurs feuilles se distin-
guent nettement de celles de P. sparganioides. Les différences nous paraissent justifier la des-
cription de P. marojejicus, endémique des foréts naines du sommet du Marojejy ou les conditions
stationnelles (pente, humidité) favorisent la formation de tourbiéres a sphaignes.

Pandanus marojejicus ne possede pas une architecture coniférale typique de la sect. Acan-
thostyla. Son port est lache; seuls les jeunes individus montrent un dimorphisme foliaire encore
visible (Fig. 15); ils sont alors difficiles a différencier de P. pseudobathiei (comparer Fig. 14 et
15). Le dimorphisme foliaire, méme juvénile, de P. marojejicus suffit a justifier sa subordination
a la sect. Acanthostyla qui est la seule section a posséder un dimorphisme architectural entre indi-
vidus jeunes et adultes a ces altitudes. A maturité, P. marojejicus est aussi caractérisé par des
feuilles plus petites (60 cm) et plus larges (2.8 cm). Leur apex est terminé de fagon abrupte
(Fig. 7) et leur gaine est droite (Fig. 6). Les syncarpes au nombre de 5 (Fig. 16, 17) possédent
des drupes fines et larges (Fig. 2), ’endocarpe s’¢tend jusqu’a la partie apicale de la drupe
(Fig. 3). Pandanus pseudobathiei est aussi facilement reconnaissable a ses deux syncarpes dont
le terminal est nettement plus grand (Fig. 13). Pandanus sparganioides (= P. bathiei), et P. maro-
Jejicus sont des espéces proches par leur morphologie et leur écologie, mais plusieurs caractéres
permettent de les distinguer sans ambiguité. Pandanus sparganioides posséde des feuilles d’en-
viron 90 cm de longueur et larges de 1.9 cm au milieu, progressivement atténuées au sommet et
une infrutescence portant des syncarpes plus nombreux (6-8). De plus, ces deux espéces sont
allopatriques dans leur distribution. En effet, dans le massif du Tsaratanana, P. marojejicus n’est
pas présent, mais il est remplacé aux mémes altitudes par P. sparganioides. La comparaison est
difficile, la flore sommitale du Tsaratanana ayant été¢ décimée suite aux nombreux incendies qu’a
subi ce sommet et aujourd’hui ces zones brilées sont recouvertes d’une brousse éricoide appau-
vrie et homogéne a Erica ou d’une prairie altimontaine a Poaceae sclérophylles (carigaie basse
marécageuse, prairie sur tourbieres ou steppe a faible recouvrement). La végétation du sommet



M. W. CALLMANDER & AL. - PANDANUS SECT. ACANTHOSTYLA DU NORD DE MADAGASCAR 69

du Marojejy est vraisemblablement le dernier vestige de ce que devait étre une flore sommitale
a Madagascar.

Répartition des espéces de la section Acanthostyla dans le Nord de Madagascar

Les especes connues des foréts de montagnes & moyenne-haute altitude (> 1300 m) appar-
tiennent pour la plupart & la section Acanthostyla. Elles sont presque toutes propres a chaque
massif. A Manongarivo, P. pluriaculeatus habite les crétes sommitales de 1’ Antsatrotro (1876 m)
et du Bekolosy (affleurements rocheux bordant les ruisseaux vers 1350 m). Au Marojejy,
P. marojejicus est endémique des foréts naines a sphaignes du sommet. Alors qu’au Tsaratanana,
P. sparganioides se retrouve sur les crétes du massif principal du Tsaratanana. Sur les crétes
moins exposées ol une forét sclérophylle de montagne peut se développer, on retrouve sur les
sommets arrondis du Tsaratanana P. pseudobathiei et en contrebas de ces cimes, P. alpestris. La
ou la topographie et les conditions édaphiques permettent la formation de la forét 4 sous-bois her-
bacé (la forét dense humide de montagne sensu CORNET & GUILLAUMET, 1976), c’est
P, kuepferi qui se développe dans les mémes milieux que la section Tridentistigma récemment
décrite (CALLMANDER & al., 2001). Au Marojejy, dans le méme type de foréts, on retrouve
d’autres espéces de la section Acanthostyla: P. alveolatus et P. tabellarius. Dans le massif moins
¢levé de la péninsule de Masoala, seule une espece de la section Acanthostyla est connue du som-
met du Mont Ambohitsitondroina a 1220 m. Cette espece connue seulement par une récolte
(Wohlhauser & al. M003) semble étre différente des espéces connues du Marojejy et du Tsarata-
nana mais le manque d’information la concernant nous oblige a une certaine prudence qui nous
retient de la décrire comme une nouvelle espece endémique du massif de Masoala.

Les Pandanus croissant dans la végétation d’altitude dans le nord de la Grande Ile sont tous
rattachés a la section Acanthostyla. Les phénoménes de spéciation, en fonction des facteurs topo-
graphiques (altitude) et paléoécologiques (fragmentation historique des massifs forestiers) per-
mettrait d’expliquer la diversité et la répartition des taxons a Madagascar (KOECHLIN & al.,
1974). 1l est probable que le peuplement végétal des montagnes dérive d’un stock endogéne pro-
venant des étages inférieurs comme le souligne CORNET & GUILLAUMET (1976), mais aussi
d’un stock allogéne orophile partagé avec d’autres massifs (ce qui plaiderait en faveur du
domaine phytogéographique des Hautes Montagnes d’HUMBERT (1965), souvent critiqué).
L’importance de cette composante allogéne varie d’un groupe a I’autre selon ’ancienneté, les
aptitudes de dispersion et de spéciation relativement aux modifications paléoécologiques offrant
des voies facilitées de dispersion. Pour le genre Pandanus, il semble plutot adéquat de considé-
rer “‘un massif montagneux comme une entit¢ géographique dont les ¢tages dépendent les uns des
autres et se succédent 4 la fagon d’une caténa, sans s’opposer” (JACQUES-FELIX, 1970; COR-
NET & GUILLAUMET, 1976).

Le fait que les Pandanus de la section Acanthostyla des montagnes du Nord de Madagas-
car soient tous endémiques a cette région plaide en faveur d’une région phytogéographique
propre aux altitudes moyennes et hautes de Madagascar, les Hautes Terres du Nord correspon-
dant au Sous-Domaine du Centre Nord (englobant les hauts sommets du Domaine des Hautes
Montagnes) de HUMBERT (1965). La particularité des altitudes moyennes du Nord a été récem-
ment réaffirmé implicitement par le travail de CARLETON & GOODMAN (1998) pour les ron-
geurs Muridae ou le terme “northern highland” a été utilisé pour cette tranche altitudinale. La
répartition des Pandanus des montagnes du Nord de Madagascar correspond relativement bien a
la classification d’HUMBERT (1955), avec un fonds commun pour les altitudes moyennes
(Sous-Domaine du Centre Nord) (e.g. P. pseudobathiei) et des especes endémiques sur les divers
sommets.

Néanmoins, 1’apport des Pandanus a la compréhension de la biogeographie du Nord de
Madagascar restera incomplet tant qu’on n’aura pas considéré I’ensemble des sections et des
espeéces poussant aux altitudes inférieures. Nous nous proposons de discuter les hypothéses bio-
géographiques du Nord de Madagascar en considérant le genre Pandanus dans son ensemble
dans une publication ultérieure.



70 CANDOLLEA 58, 2003

Diégo-Suarez

Fig. 1. — Carte régionale du nord de Madagascar mon-
trant les quatre réserves actuelles. Au nord: la Mon-
tagne d’Ambre (MA: 1475 m) (au sud de Diégo-Sua-
rez); a [Douest: le massif de Manongarivo (A:
Ansatrotro 1876 m) et le massif du Tsraratanana (T:
Maromokotra: 2886 m); a ’est: le Marojejy (M: 2137
m); au sud-est: le massif de la péninsule de Masoala (a
I’est de Maroantsetra dont le plus haut sommet est le
Mont Ambohitsitondroina a 1224 m).

5 mm
4 mm

Figs. 2-5. — Pandanus marojejicus (2-3) et P. kuepferi (4-5). 2: drupe en vue latérale, montrant la forme du pileus et le stig-
mate spiniforme. 3: coupe longitudinale d’une drupe passant par le centre du stigmate, montrant I’endocarpe osseux (noir),
le mésocarpe (hachuré). 4: drupe en vue latérale, montrant la forme du pileus et le stigmate spiniforme. 5: coupe longi-
tudinale d’une drupe passant par le centre du stigmate, montrant 1’endocarpe osseux (noir), le mésocarpe (hachuré).
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4 ¢m

Fig. 6-9. — Pandanus marojejicus (6-7) et P kuepferi (8-9). 6: partie basale d’une feuille. 7: partie apicale d’une feuille
montrant son rétrécissement brusque. 8: partie apicale d’une feuille montrant sa queue armée. 9: partie basale d’une feuille.
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Fig. 10-12. — Architecture de trois espéces orophiles. 10: Pandanus pseudobathiei. 11: P. kuepferi. 12: P. alpestris.

lcm

Fig. 13. — Infrutescence d’une espéce orophile. Pandanus pseudobathiei montrant son syncarpe terminal plus gros.
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Fig. 14-17. — Architecture de deux jeunes arbres de la sect. Acanthostyla (14-15) et P. marojejicus (16-17). 14: jeune P,
pseudobathiei dans le massif du Tsaratanana [échelle = 30 cm]. 15: jeune P. marojejicus montrant son dimorphisme folaire
peu marqué [échelle = 50 cm]. 16: infrutescence de P. marojejicus, montrant son pédoncule droit et ses syncarpes [échelle
=3 cm)]. 17: détail d’un syncarpe de P. marojejicus montrant ses stigmates spiniformes [échelle = 1 cm].
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