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CHAPITRE 1

1.1 La classification du vivant

Ordonner la perception du monde qui nous entoure est indubitablement un trait de la
conscience humaine (Joly, 2012). Cet ordonnancement repose sur l’identification des objets
inertes et des êtres vivants, leur classification et leur réunion dans des ensembles et leur
dénomination. Avec Théophraste (°-371, †-322), on retrouve dès l’antiquité la volonté de
classer et de nommer les êtres vivants. La taxonomie a donc ainsi pour objet de décrire les
êtres vivants et de les regrouper en entités que l’on nomme des taxons. Ces groupes peuvent
se définir à différentes échelles. La classification du vivant reste aujourd’hui fondamentale
pour tous les aspects de la recherche en biologie.

À une échelle globale, 2 empires (le plus haut niveau de classification des êtres vivants)
et 7 règnes sont aujourd’hui distingués (Ruggiero et al., 2015). Le premier règne est celui des
procaryotes (Prokaryota), constitués de cellules sans noyau, et regroupe les bactéries (Bac-
teria) et les archéobactéries (Archea). Ces deux règnes étaient fusionnés dans la précédente
classification proposée par Cavalier-Smith (1998). Le second empire regroupe les organismes
dont les cellules comportent un noyau _ les eucaryotes (Eukaryota) _ et agglomère les règnes
des protozoaires (Protozoa ; p. ex. amibes), des chromistes (Chromista ; p. ex. algues brunes),
des champignons (Fungi) ; des animaux (Animalia) et des plantes (Plantae). Ce système de
classification, qui fait aujourd’hui globalement consensus, fait suite à de nombreuses proposi-
tions depuis la classification binaire proposée par Linnaeus (1735) qui opposait les animaux
aux végétaux (Cavalier-Smith, 1993, 1998; Chatton, 1925; Copeland, 1938; Haeckel, 1866;
Ruggiero et al., 2015; Whittaker, 1969; Woese & Fox, 1977; Woese et al., 1990) (Figure 1.1
).
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Figure 1.1 – Classification des organismes vivants en empires et en règnes selon les propo-
sitions de différents auteurs au cours du temps ayant fait consensus.
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CHAPITRE 1

La diversité des propositions est le résultat bien entendu des avancées des connaissances
scientifiques acquises au cours de l’histoire mais aussi des points de vue fondamentaux sur
lesquels se basent différentes écoles de pensée. Initialement, la classification se basait sur un
point de vue phénétique qui repose sur un principe de similarité morpho-anatomique (et
dans une moindre mesure fonctionnelle) entre les organismes comparés. Au cours du temps,
le modèle darwinien de l’évolution s’est imposé pour définir les groupes selon leur degré de
parenté plutôt que sur leur ressemblance. La systématique évolutionniste a pour finalité
d’établir une classification tenant à la fois de la généalogie des organismes et de leur distance
phénotypique. Elle mobilise le concept de plan d’organisation qui désigne la disposition rela-
tive de ses différents éléments constitutifs (axes de polarité, organes et organistes). Le plan
d’organisation, en tant que structure fonctionnelle, représente une forme d’adaptation de
l’organisme à sa niche écologique. Cette forme de classification doit ainsi être le reflet de la
dynamique évolutive réellement à l’œuvre en fonction des pressions de sélection et s’autorise
à regrouper des organismes paraphylétiques, c.-à-d. un ancêtre commun avec seulement une
partie de ses descendants. La systématique cladiste, quant à elle, ne considèrent comme
valides que les regroupements monophylétiques (=les clades) regroupant la totalité des des-
cendants avec leur ancêtre commun. Ainsi tout taxon doit être un clade et tout clade est un
taxon. Dans cette perspective, le développement des outils moléculaires depuis une trentaine
d’années a profondément remanié notre manière de voir notre classification du vivant.

1.2 Qu’est-ce qu’une espèce ?

Tout le monde manipule le concept d’espèce au quotidien ne serait-ce que par des
noms communs (ou noms vernaculaires). C’est le grain taxonomique qui s’est imposé comme
étant le plus pertinent pour décrire la biodiversité qui nous entoure. Ainsi, lorsqu’on parle
d’un cheval, d’un mouton ou d’une tomate, c’est bien au concept de l’espèce auquel nous
faisons référence. Il faut voir dans les fondations du concept de l’espèce deux composantes
principales. Le principe de ressemblance, qui constitue le point de vue phénétique et admet
que deux individus appartenant à la même espèce sont morphologiquement semblables. Le
principe de compatibilité sexuelle qui admet que deux individus appartenant à la même
espèce peuvent se reproduire entre eux et donner une descendance fertile. Nous verrons par
la suite qu’au-delà de ces deux points de vue, énoncés ici de manière relativement simpliste,
de nombreuses définitions ont été proposées pour définir les espèces.

De manière plus formelle, les espèces se nomment par une composition binaire consti-
tuée du nom du genre suivi de l’épithète spécifique. Par exemple, le nom scientifique du
maïs est Zea mays tandis que le café arabica est dénommé Coffea arabica. Ce concept a été
introduit pour la première fois par Casper Bauhin dans « Pinax Theatri Botanici » (Bauhin,
1623). Mais le Carl Linnaeus – « le père de la botanique » est le premier auteur à avoir
utilisé cette nomenclature binomiale de manière cohérente dans « Species plantarum » (Lin-
naeus, 1735). Ce système est maintenant la norme scientifique internationale sur les noms
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CHAPITRE 1

des espèces pour tous les organismes vivants. Il est édité régulièrement, mis à jour et pu-
blié sur « International Code of Nomenclature for algae, fungi, and plants » (Turland et al.,
2018). Les noms communs, s’ils restent pratiques au quotidien pour communiquer entre per-
sonnes non spécialistes, n’ont que peu de valeur dans un système de nomenclature qui se
veut rigoureux. Tout d’abord, les noms communs ne sont pas universels puisqu’inféodés aux
langues. Ensuite, plusieurs espèces peuvent être agglomérées sous un même nom commun et,
à l’inverse, plusieurs noms communs peuvent être employés pour désigner une même espèce.
Par exemple, le nom « violette » est souvent utilisé pour appeler les plantes du genre Viola
(Violaceae), mais on appelle également « violette africaine » les plantes du genre Saintpaulia
(Gesneriaceae) ou « violette de Damas » pour l’espèce Hesperis matronalis (Brassicaceae).
À côté de cela, une espèce comme Acer negundo peut avoir beaucoup de noms communs tels
que : « box elder », « boxelder maple », « ash-leaved maple », « maple ash » aux États-Unis,
« Manitoba maple » au Canada ou « Érable negundo », « Érable à feuilles de frêne » en
France.

De manière relativement neutre, nous pouvons comprendre les espèces comme : « des
unités de classification commodes définies par des biologistes utilisant toutes les informations
disponibles » (Briggs & Walters, 2016). Mais à quoi cela correspond-il et quel est son sens
d’un point de vue biologique ? En quelle mesure ce concept peut-il traduire une notion
universelle applicable à l’ensemble du vivant ? Cela reste un sujet de débat animé entre les
scientifiques provenant de différents domaines (Cracraft, 2000) sans qu’un consensus semble
se profiler (Balakrishnan, 2005). Hey (2001) ironise : « c’est comme si, d’une part, nous
savions exactement ce que signifie une espèce et, d’autre part, nous n’avions aucune idée de
ce que cela signifie ». Tandis que Singh (2010) philosophe : « L’espèce est un concept. Les
concepts sont construits par l’esprit humain, et comme les humains pensent différemment,
nous avons autant de définitions d’une espèce » et la nature n’a que faire de nos conceptions.
Afin de mieux comprendre les différentes perceptions que l’on peut avoir autour du concept
de l’espèce, parcourons un bref historique de la manière dont ce terme a été défini au cours
du temps.

Environ 300 av. J.-C., Aristote dans son ouvrage « l’histoire des animaux », essaye
de faire un classement compréhensible d’animaux fondé sur des caractéristiques structu-
relles objectives. Il répertorie 508 noms d’animaux dont une cinquantaine ont fait l’objet
de dissection minutieuse. Son approche est clairement phénétique (basé sur l’anatomie et la
physiologie) et classe 12 grandes catégories d’organismes selon une échelle de « perfection de
la nature » où l’homme occupe la première place. Au 17e et au 18e siècle, de nombreux biolo-
gistes ont manipulé les notions de genre et d’espèce sans le replacer dans un cadre sémantique
rigoureux. En 1686, John Ray se distingue dans son « Historia Plantarum » en introduisant
l’idée que les plantes ne peuvent pas transmettre à leur descendance des caractères acquis
de manière accidentelle au cours de leur existence. Il complète en précisant que les indivi-
dus appartenant à une espèce donnée engendrent, par la reproduction, d’autres individus
semblables à eux-mêmes. Ainsi, une espèce « ne jaillit jamais de la graine d’une autre » et
inversement (Ray et al., 1686). Dans le sillage de J. Ray, Carl Linnaeus publie en 1753 son
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ouvrage en deux volumes « Species Plantarum » où il introduit la dénomination binomiale
des espèces (Linnaeus, 1753). Il y classe les espèces de plantes en se basant sur la structure
de leurs organes reproducteurs, principe qu’il présente dès 1735 dans la première édition de
son ouvrage « Systema naturae » (Linnaeus, 1735). Une définition plus complète de l’espèce
est introduite ensuite par de Candolle (1813) dans son traité de « théorie élémentaire de la
Botanique ». Il définit l’espèce comme « la collection de tous les individus qui se ressemblent
plus entre eux qu’ils ne ressemblent à d’autres ; qui peuvent, par une fécondation réciproque,
produire des individus, fertiles et qui se reproduisent par la génération, de telle sorte qu’on
peut, par analogie, les supposer tous sortis originairement d’un seul individu ».

Depuis, de nombreuses définitions de l’espèce ont été proposées. D’un point de vue
récent et chronologique, Mayden (1997) recense 22 concepts distincts définissant l’espèce.
Cette liste est complétée par Wilkins en 2006 qui arrive à 26 concepts différents qu’il regroupe
en 5 classes en 2009. Il distingue les concepts « d’isolation de la reproduction », « Concepts
évolutifs », « Concepts phylogénétiques », « Concepts écologiques » et une classe par défaut
qu’il nomme « Autres concepts » (Wilkins, 2006b, 2009). de Queiroz (2007), quant à lui,
seulement 11 concepts qu’il classe en sept groupes. Plus tard, Zachos (2016) synthétise une
liste de 32 concepts d’espèce (Boîte 1.1). L’auteur souligne que cette liste n’est ni exhaustive,
ni l’unique moyen d’énumérer les concepts d’espèce. Le nombre que l’on retient dépend
effectivement du point où l’on trace la ligne de démarcation entre des concepts similaires ou
presque identiques (Zachos, 2016).

Si l’on retient les 7 concepts les plus solides selon Wilkins (2011), nous avons :

Le concept d’espèce biologique : basé sur la compatibilité reproductive entre indi-
vidus d’une même population ou entre les populations, le zoologiste Mayr (1942) a défini les
espèces en tant que « des groupes de populations naturelles, effectivement ou potentiellement
interfécondes, et qui sont génétiquement isolées (c.-à-d. qui ne peuvent pas se reproduire
avec) d’autres groupes similaires ». Cette définition se base un critère non ambigu qui est
l’interfécondité. L’espèce est ainsi la plus grande unité de population au sein de laquelle
le flux génétique est possible dans des conditions naturelles, les individus d’une même es-
pèce étant génétiquement isolés d’autres ensembles équivalents du point de vue reproductif
(Campbell & Reece, 2007). Ce concept cependant rencontre de sérieuses limitations : (i) il ne
peut pas être appliqué pour les organismes asexués comme des bactéries, des champignons
ou des plantes à reproduction végétative ou bien des organismes disparus sur des fossiles ;
(ii) il est difficile à appliquer dans la pratique, car il est difficile de tester expérimentalement
l’isolement de la reproduction, bien que les outils en génétique moléculaire apportent des
solutions de ce point de vue ; (iii) il ne traite pas de l’hybridation qui est fréquente dans le
monde végétal et (iv) il est difficile d’apprécier ce qu’est une « population naturelle » ce qui
renvoie à des débats philosophiques sur la place de l’homme dans la nature (Bidlack et al.,
2018; Hoefnagels, 2018).

Le concept d’espèces morphologiques, taxonomiques ou morpho-géographiques
se base sur les idées de J. Ray et C. Linnaeus où les individus d’une même espèce partagent
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un phénotype qui les distingue des individus des autres espèces. Regan (1926) définit ainsi
une espèce comme étant : « une communauté, ou un certain nombre de communautés ap-
parentées, dont les caractères morphologiques distinctifs sont suffisamment définis pour lui
donner à un nom spécifique ». En d’autres termes, l’espèce est considérée comme un ensemble
d’individus ayant des caractéristiques morphologiques communes et séparables d’autres as-
semblages de ce type par une discontinuité morphologique corrélée dans un certain nombre
de traits (Singh, 2010). Combinant cette notion avec l’importance de la distribution géogra-
phique, Rietz (1930) suppose que l’espèce peut être séparée des populations d’autres espèces
par une discontinuité distincte dans une série de biotypes. Ce concept a été, et est toujours,
largement utilisé par les botanistes pour définir de nouvelles espèces (Bidlack et al., 2018)
en se basant essentiellement sur l’étude des collections d’herbiers (p. ex. Fayed et al., 2019;
Hamidah et al., 2017; Pierre et al., 2014). Par rapport au concept d’espèce biologique, ce
concept peut être relativement facilement mis en œuvre puisque les traits s’observent à l’œil
nu (ou à la binoculaire). Il permet également de travailler sur les fossiles, et n’est pas li-
mité par la reproduction sexuée ou asexuée. La plus grande majorité des espèces du monde
que nous connaissons déjà sont reconnues par cette approche et sont donc ce qu’on appelle
des morpho-espèces (Singh, 2010). Il existe néanmoins là aussi des limitations. C’est un
concept très assujetti à l’expertise et l’importance donnée aux caractères observés dépend
des différents points de vue des taxonomistes. Une description qualitative et quantitative des
échantillons au moyen d’une matrice de caractères peut cependant permettre une approche
numérique plus « neutre » pour le regroupement d’échantillons en unités taxonomiques
opérationnelles en fonction d’un indice de similarité générale (Pérez & Molinari, 2017). Ce
concept est par ailleurs incompatible avec celui d’espèce biologique dans le cas de populations
d’individus semblables du point de vue de leur phénotype, mais clairement issus de lignées
différentes et incompatibles du point de vue de la reproduction (p. ex. espèces cryptiques).
Et inversement, dans le cas de dimorphisme sexuel (p. ex. de beaucoup d’espèces d’oiseaux)
(Rodríguez-Flores et al., 2018).

Le concept d’espèce écologique - Ce concept renvoie principalement à la compé-
tition pour les niches écologiques entre organismes. Lors de l’étude de deux populations de
chênes, Quercus bicolor et Q. macrocarpa, Van Valen (1976) part du constat que même s’il
existe de nombreux hybrides aux phénotypes intermédiaires, les deux espèces parentales oc-
cupent des niches écologiques qui leur sont propres. Cela revient à associer une espèce à des
conditions de vie particulière. Il définit alors l’espèce comme « une lignée (ou un ensemble de
lignées proches) qui occupe une zone adaptative minimale différente de celle de toute autre
lignée présente au sein de son aire de son aire de répartition, et qui évolue indépendam-
ment des lignées situées en dehors de son aire de répartition. Une lignée est un clone ou un
ensemble de populations ayant la même ascendance. Une population est un groupe d’indi-
vidus dans lequel des individus adjacents échangent au moins une fois de temps en temps
des gènes entre eux par la reproduction, et dans lequel les individus adjacents le font plus
fréquemment qu’avec des individus extérieurs à la population. Les lignées sont étroitement
liées si elles ont occupé la même zone adaptative depuis leur dernier ancêtre commun. Si leur
zone d’adaptation a changé depuis lors, ils sont étroitement liés si les nouvelles adaptations
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ont été transférées entre les lignées plutôt que d’être originaires séparément de chacune ».
Ce concept fonctionne donc pour les cas d’hybridation naturelle et aussi pour les espèces
asexuées, mais souffre des problèmes de recouvrement de niche (plusieurs espèces dont les
niches sont très proches, voire indiscernables) (Aldhebiani, 2018).

Le concept d’espèce évolutive - Insatisfaits de la définition d’espèce biologique
(Simpson, 1961; Wiley, 1978) définissent l’espèce comme « une lignée unique issue de popu-
lations ou d’organismes ancestraux, qui maintient son identité par rapport aux autres lignées
et qui possède ses propres tendances évolutives et sa propre histoire ». Cette définition per-
met de prendre en compte les espèces à multiplication asexuée et ajoute une dimension
temporelle. Cependant, en pratique, il est difficile de déterminer la norme pour le rôle et la
direction de l’évolution de l’espèce.

Le concept d’espèce phylogénétique - Ce concept a été proposé là aussi comme
alternative pour surmonter les limitations du concept d’espèce biologique (Wiley & Mayden,
2000). La phylogénétique est l’étude des similitudes évolutives parmi les groupes d’orga-
nismes. Par conséquent, les individus ayant un fond évolutif commun sont considérés comme
une espèce. Une espèce est ainsi au travers de ce concept « un groupe distinct (via diagnose)
des autres groupes et au sein duquel il y a un patron commun d’ascendance et de descen-
dance » (Cracraft, 1983, 1997) ou « le plus petit groupe monophylétique issu d’un ancêtre
commun » (de Queiroz & Donoghue, 1988). Une espèce phylogénétique comprend ainsi des
populations qui partagent une histoire évolutive récente. Ce concept peut s’appliquer à n’im-
porte quel groupe d’organismes, y compris les espèces éteintes et les espèces asexuées (Russell
et al., 2016). Cependant, il est rarement possible de reconstruire avec certitude la voie d’évo-
lution passée. En effet, cela ajoute une théorie représentant une réalité très complexe à un
concept. Les histoires évolutives détaillées ont été décrites pour relativement peu de groupes
d’organismes et les biologistes ne sont pas encore en mesure d’appliquer le concept d’espèce
phylogénétique à toutes les formes de vie (Aldhebiani, 2018; Russell et al., 2016).

Le concept d’espèce génétique - Les progrès méthodologiques en biologie molécu-
laire qui conduit à la production de plusieurs sources de données génétiques ont motivé R.
Baker et R. Bradley à proposer une nouvelle définition du concept d’espèce (Baker & Brad-
ley, 2006; Bradley & Baker, 2001). Ils définissent une espèce génétique comme « un groupe de
populations naturelles de croisement génétiquement compatibles et génétiquement isolées des
autres groupes ». Ils mettent ainsi l’accent l’isolement génétique plutôt que sur l’isolement
reproductif pour distinguer le concept d’espèces génétiques du concept d’espèces biologiques.
Ils argumentent sur le fait qu’un isolement génétique puisse se faire sans isolement reproduc-
tif. Dans cette approche, l’isolement génétique permet un croisement occasionnel tant que
l’intégrité des deux pools de gènes n’est pas brisée (Zachos, 2016), elle permet de surmon-
ter les limites de l’isolement reproducteur. Cette approche est acceptée par de nombreux
taxonomistes, même Mayr - le promoteur du concept d’espèce biologique en 1942 (Zachos,
2016). Cependant, il existe des cas discordants sur les limites des espèces entre les caractères
morphologiques et moléculaires (Duminil & Di Michele, 2009; Wiens & Penkrot, 2002).
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1. Agamospecies
2. Biological Species
3. Biosimilarity Species
4. Cladistic Species
5. Cohesion Species
6. Compilospecies
7. Differential Fitness Species
8. Ecological Species
9. Evolutionar(il)y Significant Unit (ESU)
10. Evolutionary Species
11. Genealogical Species
12. Genealogical Concordance Species
13. General Lineage Species
14. Genetic Species
15. Genic Species
16. Genotypic Cluster Species
17. Hennigian Species

18. Internodal Species
19. Least Inclusive Taxonomic Unit (LITU)
20. Morphological Species
21. Non-dimensional Species
22. Nothospecies
23. Phenetic Species
24. Phylogenetic Species (Diagnosability Ver-
sion)
25. Phylogenetic Species (Monophyly ver-
sion)
26. Phylo-Phenetic Species
27. Pragmatic Species
28. Recognition Species
29. Reproductive Competition Species
30. Successional Species
31. Taxonomic Species
32. Unified Species

Boîte 1.1 – Liste de 32 concepts d’espèce synthétisée par Zachos (2016) dans « Species
Concepts in Biology » (en anglais).

1.3 Quelques exemples de cas qui posent problème pour
la reconnaissance d’espèces

La grande majorité des espèces végétales peuvent être finalement distinguées des autres
espèces en fonction de leurs caractéristiques biologiques. Elles diffèrent par leur phénotype,
leur fort isolement de la reproduction et ne fusionnent pas avec d’autres espèces par hybri-
dation. Un Flamboyant - Delonix regia est indiscutablement différent d’un Lotus - Nelumbo
nucifera. Ces deux taxons se distinguent quel que soit le concept d’espèce utilisé. Mais il
existe aussi très fréquemment des cas où il est difficile d’établir clairement des espèces selon
les différents concepts évoqués ci-dessus. Plusieurs exemples sont détaillés ici :

Les espèces cryptiques, les espèces sœurs et les espèces jumelles

Ces trois termes sont souvent utilisés comme synonymes pour désigner des groupes qui
ne se distinguent pas d’un point de vue morphologique, mais qui sont isolés d’un point de
vue reproductif et différenciés d’un point de vue génétique (Judd et al., 2008; Mayr, 1942).
Cependant, Bickford et al. (2007) appelle à bien distinguer ces trois termes qui correspondent
à trois cas bien distincts. Les espèces sœurs ([EN] « sister taxa or species »), sont des es-
pèces proches d’un point de vue phylogénétique, dérivant « immédiatement » d’un même
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ancêtre commun et qui sont ainsi le plus proche parent l’une de l’autre. Le terme « d’espèce
cryptique » renvoie aux cas où deux ou plusieurs espèces génétiques sont regroupées incor-
rectement sous un seul nom d’espèce dans la nomenclature. Ce ne sont donc pas des espèces
d’un point de vue morphologique, mais bien des espèces d’un point de vue biologique et
génétique. Les espèces jumelles ([EN] « sibling species ») sont des espèces sœurs cryptiques.
Ces distinctions proposées par Bickford et al. (2007) permettent d’être rigoureux finalement
dans les concepts d’espèces que l’on manipule, bien que concrètement les espèces cryptiques
sont souvent des espèces sympatriques ayant divergé récemment et qui sont isolées d’un point
de vue reproductif.

Par exemple, dans le cas de Campanula pyramidalis (Campanulaceae), Lakušić et al.
(2013) a prouvé que cette espèce, telle qu’elle est désignée, est un assemblage polyphylétique
qui se sépare en trois lignées distinctes en se basant sur des données moléculaires. Ces travaux
amènent les auteurs à reconnaître ainsi une nouvelle espèce, C. austroadriatica D. Lakušić
& Kovačić (Figure 1.2).

Figure 1.2 – Trois lignées distinctes dans Campanula pyramidalis s.l. (Campanulaceae). A.
- C. pyramidalis s.s. ; B - C. austroadriatica ; C- Campanula sp. (Lakušić et al., 2013, Fig.
5).

Un autre exemple peut être illustré par la difficulté à circonscrire au sein du genre
Spiranthes (Orchidaceae) certaines espèces jusqu’à présent reconnues dans la Sierra Nevada
en Californie et la chaîne des cascades de l’Orgéon : S. porrifolia, S. romanzoffiana et S.
stellata. Ces espèces se chevauchent en effet d’un point de vue morphologique ce qui a été une
source de confusion taxonomique entre les différents auteurs qui les ont traités. Au travers
d’une analyse morphologique et phylogénétique, Pace et al. (2019) ont montré qu’il existait
six espèces distinctes de Spiranthes (S. australis, S. flexuosa, S. maokensis, S. sinensis s.s.,
S. suishaensis, S. sunii) et un hybride naturel (S. × hongkongensis) (Figure 1.3).

L’utilisation de marqueurs génétiques dans les études taxonomiques a permis d’iden-
tifier ces 20 dernières années un nombre considérable d’espèces cryptiques (p. ex. Bickford
et al., 2007; Fontaneto et al., 2011; Johnson et al., 2008; Jörger & Schrödl, 2013).
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Figure 1.3 – Représentants de Spiranthes sinensis s.l. (Orchidaceae) : A–C - S. australis ;
D - S. maokensis ; E - S. flexuosa ; F - S. sinensis ; G - S. suishaensis (Pace et al., 2019,
Fig. 5).

Hybridation naturelle

On parle généralement d’hybridation quand des divergences morphologiques et géné-
tiques stables existent entre deux groupes d’organismes ce qui amène à les considérer comme
des espèces (ou un autre rang taxonomique), mais que la reproduction et le flux de gènes
restent possibles entre ces deux entités. Par exemple, Neri et al. (2018) montre chez deux
broméliacées épiphytes vivant en sympatrie (Vriesea simplex et V. scalaris) que leur intégrité
génétique et morphologique est maintenue malgré leur hybridation naturelle. Ou un autre
exemple est une apparence des phénotypes intermédiaires parmi les sous-espèces de Turnera
sidoides L. (Passifloraceae) : T. sidoides subsp. sidoides et T. sidoides subsp. pinnatifida
(Moreno et al., 2015) (Figure 1.4). L’hybridation est un phénomène de plus en plus reconnu
comme étant essentiel dans les processus évolutifs. Il a été estimé que 30 % à 70 % des
espèces de plantes à fleurs ont des traces d’hybridation dans leurs histoires phylogénétiques.
Il est par ailleurs estimé que 25 % des espèces acceptées sont capables d’hybridation avec
d’autres (Mallet, 2005; Neri et al., 2018; Soltis & Soltis, 2009; Wissemann, 2007). Cependant,
cela aussi pose un défi aux taxonomistes dans la détermination des limites entre les espèces
lorsque l’isolement reproductif est réduit ou dissout.
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Figure 1.4 – Hybridation naturelle entre les sous-espèces de Turnera sidoides L. (Passi-
floraceae). A - T. sidoides subsp. sidoides ; B – individus hybrides ; C - T. sidoides subsp.
pinnatifida (Moreno et al., 2015, Fig. 2).

Espèces allopatriques

Certaines espèces ont été définies en prenant en compte de leur isolement géographique
en plus de leur morphologie ou leur différentiation génétique, leur isolement géographique. Et
de fait, cet isolement fait que les croisements entre ces espèces, telles qu’elles sont définies, ne
sont pas possibles. Pourtant, cet isolement géographique ne correspond pas forcément à un
isolement reproductif d’un point de vue biologique. Une étude de Ganders & Nagata (1984)
sur le genre Bidens (Asteraceae) dans les îles hawaïennes illustre cela. Ce genre comprend 19
espèces endémiques des 6 îles principales d’Hawaï et qui sont différenciées d’un point de vue
morphologique et écologique. Cependant, toutes ces espèces sont interfertiles si on provoque
manuellement la pollinisation. En condition naturelle, l’hybridation est relativement rare en
raison de leur isolement sur des îles différentes ou des gradients altitudinaux. La délimitation
des espèces se trouve ainsi typiquement confrontée à la définition que l’on en donne tel
qu’évoqué ci-dessus.

Espèces à forte plasticité phénotypique

Alors que les espèces cryptiques peuvent être regroupées sous un même nom en raison
de leurs ressemblances morphologiques, une même espèce biologique peut se voir attribuer
plusieurs noms d’espèces en raison du fait qu’elle exprime une grande variabilité phénoty-
pique selon l’environnement qu’elle colonise. Par exemple, Pratt & Clark (2001) propose de
fusionner deux espèces d’amarantes définies sur la base de leur morphologie en se basant
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sur des marqueurs moléculaires. Amaranthus rudis et A. tuberculatus (Amaranthaceae) se
distinguent notamment pour les fleurs femelles par (i) la présence ou l’absence de sépales ou
(ii) la déhiscence ou l’indéhiscence des fruits. Mais d’après les résultats de l’analyse en com-
posantes principales des données morphologiques et isoenzymatiques, ces auteurs concluent
qu’il s’agit que d’une espèce très polymorphe. A. rudis J.D.Sauer a été ainsi placé synonymie
de A. tuberculatus (Moq.) Sauer. Ou Hwang et al. (2013) ont bien montré l’importance de
la plasticité phénotypique en caractérisant 4 phénotypes différents d’une seule espèce Chry-
santhemum boreale (Asteraceae) dans quatre habitats naturels en Corée (Figure 1.5). La
plasticité phénotypique est l’une des causes qui rendent difficile l’étude de la classification
des espèces par des méthodes traditionnelles basées sur des caractéristiques morphologiques.
Cela augmente les cases de synonyme du système de classification, peut entraîner une sures-
timation de la richesse en espèces dans la recherche sur la biodiversité (Belton et al., 2014;
Vrijenhoek, 2009). Le nombre de nomenclatures (1 065 235) a été environ trois fois supérieur
au nombre d’espèces vasculaires, avec une estimation de 2,7 nomenclatures en moyenne pour
une espèce de plante vasculaire (Thorn, 2016).

Figure 1.5 – Les différents phénotypes de Chrysanthemum boreale (Asteraceae) collectées
dans quatre habitats naturels en Corée (Hwang et al., 2013, Fig. 1).

Ces différents cas de figure amènent à la notion de complexe d’espèces. Il s’agit de
groupes d’individus généralement très apparentés (p. ex. espèces sœurs), issus d’une radiation
récente ou en cours, et dans lequel la séparation exacte entre ce que l’on pressent être
des espèces est difficile à établir. La spéciation résulte de l’accumulation progressive de
mutations qui diminuent la probabilité de croisements entre les populations parentales ou
réduisent l’aptitude des hybrides (Roux et al., 2016). Au cours de ce processus progressif,
il existe donc une « zone grise » où les concepts d’espèces n’ont que peu de sens puisqu’ils
discrétisent par définition un continuum. En s’appuyant sur une analyse génomique de 61
paires de populations/espèces d’animaux avec des niveaux de divergence variables, Roux
et al. (2016) montrent au travers d’un modèle Bayesien, que la « zone grise », intermédiaire
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de la spéciation s’étend de 0,5 % à 2,0 % de divergence génétique sur des positions synonymes,
indépendamment de l’habitat, de la géographie, de la phylogénie ou des traits d’histoire de
vie des espèces. Ces auteurs montrent que c’est effectivement dans cette « zone grise » qu’il
existe des controverses sur la taxonomie des espèces. Nous n’avons cependant pas trouvé
d’étude équivalente pour les plantes supérieures.

1.4 Vers une taxonomie intégrative

Ces différentes définitions de l’espèce sont finalement autant de points de vue sur un ob-
jet qui paraît en fin de compte insaisissable, sans doute car la construction mentale humaine
est plus à l’aise avec les catégories qu’avec les continuums. Darwin écrivait d’ailleurs dans
une lettre à Joseph Dalton Hooker : « je suppose que l’on essaye de définir l’indéfinissable »
(Garon et al., 2013). Après plusieurs recherches et listes de synthèse des concepts d’espèces
(p. ex. Wilkins, 2003, 2006a,b, 2009) Wilkins (2011) conclue : « il y a un concept d’espèce. Il
y a deux explications à ce pourquoi les vraies espèces sont des espèces : l’adaptation écologique
et la portée reproductive. Il y a 7 définitions distinctes de l’espèce et 27 variations autour de
ces concepts ou amalgames entre eux. Il y a n + 1 définition de l’espèce dans une salle de n
biologistes ». Singh (2010) est plus expéditif et pense que les concepts d’espèce étant nom-
breux, les compter est inutile. Ces considérations, souvent déroutantes, n’ébranlent toutefois
pas ce constat : les espèces restent le grain taxonomique essentiel utilisé en biologie.

Comme chaque concept possède ses qualités et ses inconvénients, une option est fina-
lement de tenter de satisfaire le plus grand nombre de ces concepts lorsque l’on s’essaye à
définir une espèce. Ce mouvement a pris son essor dans les années 2000 avec des articles com-
binant les approches morphologiques avec (i) des approches moléculaires (p. ex. Malhotra &
Thorpe, 2004) (voir Duminil & Di Michele, 2009, pour une synthèse) ou (ii) l’utilisation de
modèle de niches (p. ex. Raxworthy et al., 2007; Rissler & Apodaca, 2007) pour délimiter les
espèces. Ces approches multidisciplinaires ont permis dans de nombreux cas d’identifier de
nouvelles espèces ou d’étayer/réviser les circonscriptions déjà établies (p. ex. Schlick-Steiner
et al., 2006; Yoder et al., 2005). À titre d’exemples Gibbs (2009) arrive par cette démarche
à identifier de nouvelles (et anciennes) espèces dans le groupe d’espèces Lasioglossum (Dia-
lictus) tegulare (Robertson) (Hymenoptera, Halictidae). Medina et al. (2012) résolvent avec
succès le complexe pseudocryptique de la mousse épiphyte Orthotrichum consimile s.l. (Or-
thotrichaceae). Oswald et al. (2016) proposent de séparer les deux sous-espèces de Tringa
semipalmata (Scolopacidae) en deux espèces distinctes en raison de différences de carac-
téristiques génétiques, morphologiques, écologiques et comportementales. Bakalin & Vilnet
(2018) décrivent une nouvelle espèce, Diplophyllum sibiricum (Scapaniaceae) en ce basant
sur une approche multicritère.

Dans cette mouvance, les individus d’une même espèce doivent donc (i) être phénotypi-
quement similaires (ii) interfertiles (ce qui implique de partager une phénologie reproductive
commune, des pollinisateurs communs . . . ) avec une descendance ayant des performances
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dans la gamme de variation de la population (iii) former un groupe monophylétique (iv)
être isolés génétiquement et (v) partager une niche écologique similaire . . . (Bidlack et al.,
2018). Cette démarche peut être vue comme un nouveau concept que serait l’espèce uni-
verselle, pluraliste et éclectique. Cette forme de taxonomie moderne, qui intègre plusieurs
domaines scientifiques, a été appelée : « taxonomie multidisciplinaire », « multidimension-
nelle », « collaborative », « combinée et intégrée » ... (p. ex. Ferri et al., 2009; Kontkanen
et al., 2016; Malhotra & Thorpe, 2004; Schlick-Steiner et al., 2006; Yoder et al., 2005). Le
terme qui semble nous diriger vers un consensus est celui de la « taxonomie intégrative »
(p. ex. Dayrat, 2005; Gorfol & Csorba, 2018; Heethoff et al., 2011; Jörger & Schrödl, 2013;
Pavón-Vázquez et al., 2018; Schlick-Steiner et al., 2010; Seifert, 2009; Will et al., 2005; Zla-
tarski, 2008). Une analyse bibliométrique nous révèle à quel point l’essor de cette approche
est rapide sur une décennie sans doute à la suite des articles d’opinion clef comme celui de
Dayrat (2005) : « Towards integrative taxonomy » ou celui de Padial et al. (2010) : « The
integrative future of taxonomy » cités respectivement 1236 et 1055 fois à ce jour (Figure 1.6).
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Figure 1.6 – Nombre de publications par année comprenant au moins un des mots clés
suivants dans le titre « integrated taxonomy », « integrated taxonomic », « integrative taxo-
nomy » et « integrative taxonomic ». (Source : Google Scholar / recherche du 12/2018 avec
le « logiciel Publish or Perish » (Harzing, 2007)).

1.5 Le genre Cecropia Loefl.

Le genre Néotropical Cecropia Loefl. regroupe des arbres essentiellement pionniers qui
colonisent les milieux ouverts et perturbés (Oldeman, 1974; Van Der Meer et al., 1998; Vester,
1997). Il joue un rôle majeur dans la succession forestière et reste principalement inféodé aux
forêts secondaires (Laurance et al., 2006; Parolin, 2002; Shiels et al., 2010). Au-delà de leur
tempérament héliophile, les espèces de Cecropia occupent une large gamme d’habitats : par
exemple (i) des forêts ripisylves inondées saisonnièrement aux paysages plus secs des savanes
du Cerrado ou (ii) des forêts tropicales humides de basse altitude jusqu’à la forêt de nuages
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de haute altitude. Leur répartition indigène s’étend du nord de l’Argentine jusqu’au sud du
Mexique ainsi qu’aux Antilles (Berg & Franco-Rosselli, 2005) (Figure 1.7).

Figure 1.7 – Carte de répartition indigène du genre Cecropia du sud du Mexique au nord
de l’Argentine (source data GPS Zalamea et al., 2011 et Cecropi@net).

Les Cecropia constituent un modèle d’étude dans des champs disciplinaires très variés
(Figure 1.8) : (i) leur rôle dans la succession forestière étant essentiel, la connaissance de
leur biologie est mobilisée pour comprendre les impacts des perturbations anthropique ou
naturelle sur le fonctionnement des écosystèmes (Laurance et al., 2006; Oldeman, 1974;
Parolin, 2002; Shiels et al., 2010; Van Der Meer et al., 1998; Vester, 1997; Yguel et al.,
2019) ; (ii) la majorité des Cecropia vivent en association avec des fourmis du genre Azteca
(myrmécophilie) et constituent ainsi un modèle emblématique pour étudier les relations
plantes - insectes et les processus coévolutifs (Davidson, 2005; Dejean et al., 2009; Folgarait
& Davidson, 1994, 1995; Gutiérrez-Valencia et al., 2017; Mckey & Davidson, 1993; Treiber
et al., 2016). Il a par ailleurs été montré que l’on pouvait chez certaines espèces estimer
l’âge des arbres en comptant le nombre de nœuds constituant leur tronc, ce qui en font des
plantes marqueurs pour estimer précisément la date des perturbations (p. ex. chablis, abattis,
camps d’orpaillage ; (Zalamea et al., 2012)) ; (iii) de par leur architecture simple et le nombre
réduit d’axes et de phytomères constituant leur structure, ils sont des arbres « modèles »
pour tester des hypothèses sur le fonctionnement des arbres au travers de modèles structure –
fonctions (Ackerly, 1999; Letort et al., 2012; Mathieu et al., 2012) ; (iv) introduites au début
du dernier siècle dans des jardins botaniques en dehors de leurs aires d’origine, plusieurs
espèces de Cecropia se sont vite montrées invasives (Australie, Océanie, Madagascar, bassin
du Congo) et C. peltata figure aujourd’hui sur la liste de l’IUCN des 100 organismes les
plus invasifs au monde (Conn et al., 2012; Lowe et al., 2000; McKey, 1988; Webber et al.,
2011a). Au-delà du statut de cette espèce, peu de connaissances existent sur l’historique des
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CHAPITRE 1

introductions, les dynamiques d’invasion, la dynamique concurrentielle de l’introduction des
populations de Cecropia, et la gamme de menaces qu’ils peuvent représenter (Conn et al.,
2012; Chong et al., 2017; Sheil & Padmanaba, 2011; Webber et al., 2011a). Par ailleurs,
plusieurs espèces semblent avoir des habitats très spécifiques sur des aires restreintes ce qui
soulève le problème de leur conservation. Cinq espèces de Cecropia sont ainsi considérées
comme vulnérables et figurent sur la liste rouge de l’IUCN (2016) ; (v) enfin, les populations
autochtones ont toujours utilisé les Cecropia pour des usages médicinaux divers (DeFilipps
et al., 2004) et de nombreuses molécules actives aux propriétés thérapeutiques variées ont
été identifiées au cours des 15 dernières années (Costa et al., 2011). Un brevet a été déposé
sur l’utilisation d’extrait d’écorce (Pauly & Moretti, 2002) et les Cecropia semblent avoir un
potentiel très prometteur en phytopharmacologie (Lima et al., 2016).
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Figure 1.8 – Nombre de publications concernant le genre Cecropia selon quatre grands
thèmes et par tranche de dix années. (Source : Google Scholar / recherche par « logiciel
Publish or Perish » (Harzing, 2007) du 03/2017/ comptabilisé si le titre de l’article contient
« Cecropia » et ne contient pas « hyalophora, silk, moth, silkmoth, stenoma-cecropia, lepidop-
tera, pupa, hyalophora, hymenoptera, helicoverpa, pupae, apis-mellifera, hormone, hydroly-
sis, neurosecretion, silkworm, coleoptera, church, Serratia-Marcescens, hormones, Follicles,
midgut »).

Malgré leur importance capitale dans le contexte actuel forestier tropical et la grande
diversité des études engagées sur ce genre, il est paradoxal de constater que l’identifi-
cation des espèces reste extrêmement difficile et constitue un frein à l’ensemble
de ces études. Par voie de conséquence, l’histoire évolutive de ce genre et les relations phy-
logénétiques reliant les espèces reconnues restent mal connues (mais voir Gutiérrez-Valencia
et al., 2017; Treiber et al., 2016). Cette difficulté à reconnaitre les espèces se manifeste en
premier lieu par un nombre d’espèces étudié très restreint dans la littérature. De nombreuses
publications publiées après la monographie utilisent des noms placés en synonymie. Ainsi,
en 2016 Almeida et al. comparent l’effet cytotoxique de C. pachystachya et C. catharinensis,
cette seconde espèce étant synonyme de la première dans la monographie de 2005. Autre
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exemple, de Sousa et al. (2015) utilisent une photo de Schefflera sp. pour illustrer leur étude
sur l’espèce C. pachystachya – une source pour le développement de médicaments à base sur
la composition chimique à extraire. Cela est peu rassurant quant à savoir ce qui a réellement
été collecté sur le terrain par ces auteurs pour leurs extractions. Ces problèmes d’identi-
fication botanique, et plus fondamentalement de circonscription des espèces, sont ainsi un
réel problème particulièrement dans le domaine de la médecine ou de la chimie (Bennett &
Balick, 2014). Par ailleurs, l’identification correcte d’une espèce et une bonne compréhension
de sa biologie peuvent avoir des implications importantes pour la gestion efficace des espèces
invasives (p. ex. Evans et al., 2007). Par exemple, l’identification au niveau de l’espèce est
souvent une exigence minimale pour la lutte biologique ciblée, tandis que les traits du cycle
biologique peuvent être utilisés pour identifier les limites, les emplacements et les durées des
programmes de gestion (Webber et al., 2011a). Pour toutes ces raisons, il devient de plus en
plus important d’améliorer la compréhension taxonomique de Cecropia.

Pourquoi est-il donc si souvent difficile d’identifier les Cecropia ? Il convient dans
un premier temps de considérer d’un point de vue historique les travaux sur sa
taxonomie.

Les premières descriptions de Cecropia nous parviennent de Marcgrave (1648) et Piso
(1658) sous le nom d’« Ambaíba ». Le nom de genre Cecropia a été créé par Loefling (1758)
et conservé contre Coilotapalus Browne (1756). En 1889, A. Engler place le genre Cecropia
dans la sous-famille Conocephaloideae au sein de la famille Moraceae (Engler, 1889). Corner
(1962) propose de transférer la sous-famille de Conocephaloidae du référentiel d’Engler dans
la famille des Urticaceae. Mais C.C. Berg, en se basant sur des critères relatifs (i) aux
étamines, (ii) la dioécie et (iii) le port ligneux, critique ce choix en argumentant que cette
inclusion réduit fortement l’uniformité et l’unité des Urticaceae. Il crée ainsi en 1978 la famille
des Cecropiaceae qui regroupe 3 genres des Néotropiques (Cecropia, Pourouma, Coussapoa),
2 genres africains (Myrianthus, Musanga) et un genre asiatique (Poikilospermum) et qui
forment selon lui un groupe cohérent, qui mérite un rang égal à celui des Moraceae et des
Urticaceae (Berg, 1978a). Bien que d’autres auteurs aient par la suite proposé de placer
des Cecropiaceae dans la famille des Moraceae (Romaniuc Neto, 1999) ou Urticaceae (Judd
et al., 1994, APGII) C.C. Berg a toujours défendu son point de vue (Berg, in Smith et al.,
2004).

Depuis la description de la première espèce par C. Linneaeus, Cecropia peltata, 215
espèces ont été décrites sur la base de critères morphologiques. Parmi les principaux contri-
buteurs, on retiendra (i) Emil Heirich Snethlage qui décrit 22 espèces et qui rédige une
synthèse où il reconnait 42 espèces qu’il classe à un niveau infragénérique en 2 sections et
8 groupes ; (ii) J. Cuatrecasas qui décrit pas moins de 73 espèces entre 1944 et 1982, mais
qui ne saura mener à bien son projet de monographie, (iii) C.C. Berg, coauteur de la mono-
graphie de 2005, et de la description de 14 espèces entre 1972 et 2005 dans un travail qui se
voudra commun avec (iv) P. Franco-Rosselli à partir de 1993 (Figure 1.9).
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Figure 1.9 – Présentation des auteurs ayant eu une contribution significative sur la taxo-
nomie du genre Cecropia et dynamique au cours du temps du nombre d’espèces décrites.

Parmi les 215 espèces décrites, ces deux derniers auteurs (feu C.C. Berg (1934-2012)
et feu P. Franco-Rosselli (1950-2000)) retiendront seulement 61 d’entre elles et deux sous-
espèces dans leur monographie (Berg & Franco-Rosselli, 2005) les autres espèces étant placées
en synonymie. Les désaccords entre les spécialistes qui se sont succédés sont révélateurs de
la grande difficulté à circonscrire des espèces sur la simple base de leur morphologie. Tandis
qu’en 1945 J. Cuatrecasas décrit six nouvelles espèces (C. strigilosa, C. caucana, C. danielis,
C. palmatisecta, C. hachensis et C. monoquirana) dans un même article (Cuatrecasas, 1945),
C.C. Berg et P. Franco-Rosselli les placent toutes en synonymie de C. angustifolia en 2005
(Berg & Franco-Rosselli, 2005). C.C. Berg et P. Franco-Rosselli décrivent eux-mêmes six
nouvelles espèces (C. monostachya, C. villosa, C. concolor subsp. engleriana, C. obtusifolia
subsp. burriada, C. angelica et C. puberula) entre 1981-1996 avant de se rétracter et de les
placer en synonymie en 2005 (Berg, 1981; Berg & Franco-Rosselli, 1993, 1996, 2005). Ces
exemples sont révélateurs de désaccord profond entre les auteurs qui se sont succédé, mais
aussi l’évolution du point de vue de mêmes auteurs au cours du temps. On peut y voir des
philosophies différentes opposant « splitters » et « lumpers » (Duminil et al., 2012) mais
plus fondamentalement ces désaccords reflètent bien la difficulté à circonscrire des espèces
sur des critères morphologique comme C.C. Berg et P. Franco-Rosselli le discute dans leur
monographie.
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Si l’on considère dans un second temps, ce que permet la monographie de
C.C. Berg et P. Franco-Rosselli en 2005. Tout au long de l’ouvrage, les auteurs sont
relativement prudents sur la circonscription des espèces qu’ils proposent, argumentant que
le faible nombre d’échantillons disponibles dans les herbiers internationaux et la variabilité
morphologique rencontrée rendait très difficile cet exercice. En effet, 40 espèces sur 61 repré-
sentent 95 % des collections mondiales tandis que 12 espèces ne sont décrites sur la base de
moins de 10 échantillons (voir Chapitre 2, Figure 2.14). Plusieurs facteurs, expliquent cette
disparité dans les récoltes : (i) ce genre étant une banalité et les différences entre espèces
parfois ténues, peu de botanistes prennent le temps de mettre des échantillons en herbiers ;
(ii) l’arbre vivant en association avec des fourmis, celles-ci remplissent leur rôle en rendant la
récolte d’un échantillon particulièrement désagréable ; (iii) les axes et les feuilles étant par-
ticulièrement volumineux, la mise en herbier prend beaucoup de place et limite le nombre
de récoltes d’autres plantes aux dimensions plus conventionnelles ; (iv) enfin le genre est
dioïque, et l’effort de collecte nécessite d’échantillonner les deux sexes, ce qui est rarement
fait.

Figure 1.10 – La modification de la morphologie des feuilles au cours de l’ontogénie chez
C. latiloba.

La variabilité morphologique peut quant à elle se comprendre par différents facteurs.
Tout d’abord, les espèces du genre Cecropia montrent d’importantes modifications de leur
morphologie au cours de l’ontogénie avec souvent des changements de formes foliaires radi-
caux entre juvénile et adulte (Bailey, 1922, p.371) (Figure 1.10). De manière significative,
mais dans une moindre mesure que chez le genre Pourouma (Kincaid et al., 1998), cette va-
riabilité de forme foliaire s’exprime également au sein de la couronne au travers de gradients
morphogénétiques (Barthélémy & Caraglio, 2007). Ensuite, les espèces peuvent montrer une
forte plasticité phénotypique en fonction de l’environnement où elles s’installent. Enfin, plu-
sieurs auteurs soulignent la présence potentielle d’hybridation (Berg & Franco-Rosselli, 2005;
Treiber et al., 2016). C.C. Berg et P. Franco-Rosselli reportent une expérience de J. Lombardi
sur le campus de l’Universidade Federal de Minas Gerais (Belo Horizonte, Brésil). Ce dernier
a prélevé un épi mature sur un individu de C. polystachya en culture à Campinas (Sao Paulo,
Brésil) d’où il a fait germer 4 graines. Matures en mars 2001, 3 de ces descendants étaient
conformes au phénotype de C. polystachya. En revanche, le dernier exprimait de nombreux
caractères similaires à une autre espèce, C. pachystachya en dehors de la forme foliaire. L’hy-

Page 19



CHAPITRE 1

bridation suspectée ici pourrait être alors à l’origine du continuum morphologique que l’on
peut parfois observer entre deux espèces.

Ainsi les auteurs de la monographie précisent bien qu’il était « difficile de préparer
la description de tous les détails pour certaines espèces et de comprendre l’ampleur de leur
variation morphologique, d’évaluer leur différence morphologique et de comprendre la varia-
tion écologique, la limite de l’aire de répartition et la réalité des disjonctions » (p. 4). Cette
prudence, nous la retrouvons dès le préambule. C.C. Berg y indique qu’il a terminé la ré-
daction de cet ouvrage seul en raison de la mort tragique de P. Franco-Rosselli dans un
accident en 2000. En conséquence, il assume à titre personnel certains choix, comme la mise
en synonymie de C. polyphlebia sous C. pachystachya, n’ayant abouti à un consensus avec
son coauteur.

En matière d’outils, la monographie publiée par C.C. Berg et P. Franco-Rosselli en 2005
propose comme outil d’identification plusieurs clefs dichotomiques regroupées par grandes
régions géographiques ainsi qu’une clef spécifique au groupe infragénérique « peltata ». Les
auteurs argumentent qu’une clé générale aurait contenu trop d’entrées à faible résolution
en raison et de la large gamme de variation des caractères. Cet outil présente plusieurs
limitations : (i) il s’agit d’une clef dichotomique, structure rigide qui fait que si l’on ne peut
pas répondre à une question on reste bloqué dans la progression ; (ii) le vocabulaire botanique
est peu illustré et souvent difficile à raccrocher aux observations (concernant notamment les
formes de stigmates, ou de poils) ; (iii) enfin, en dehors des Néotropiques, cette clef n’est pas
utilisable dans les régions ou les Cecropia ont été introduits.

Avec la disparition de P. Franco-Rosseli en 2000 et de C.C. Berg en 2012, les deux
derniers spécialistes de ce genre, la question de la délimitation des espèces reste une question
ouverte et une entrave à de nombreux travaux. Les Cecropia sont intimement liés aux acti-
vités humaines et sont capitaux dans la cicatrisation des structures forestières. Par ailleurs,
des perspectives économiques non négligeables sont envisageables au regard d’une littéra-
ture de plus en plus abondante sur leurs propriétés médicinales et des brevets déjà déposés
(Pauly & Moretti, 2002). Cette fragilité du socle taxonomique est également un frein aux
études phylogénétiques et biogéographiques permettant de comprendre l’histoire évolutive
de ce taxon. Par ailleurs, l’écologie de différentes espèces et les facteurs à l’origine de leurs
aires de distribution restent mal compris, les différentes espèces étant souvent confondues et
résumées à leur statut de pionnier héliophile.

1.6 Problématique de cette thèse

L’objectif général de cette thèse est d’évaluer la circonscription des espèces proposée
par Berg & Franco-Rosselli (2005) par une approche en taxonomie intégrative confrontant
les concepts morphologiques et écologiques de l’espèce. Ce travail s’articule ainsi autour de
4 grandes parties :
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Dans une première partie (Chapitre 2), je présenterai un «matériel et méthode » général
à ce travail. Dans un premier temps, je décrirai la morphologie des Cecropia et définirai les
termes importants pour comprendre le travail effectué en taxonomie numérique (phénétique).
J’y détaillerai également comment j’ai construit une base de données sur les collections
mondiales d’herbiers de Cecropia (Cecropi@net), socle indispensable à ce travail de thèse et
aux perspectives de recherche que je donnerai.

La seconde partie (Chapitre 3) sera dédiés aux analyses phénétiques. Dans un premier
temps, j’analyserai sur quelles bases les espèces sont délimitées dans la monographie et le
pouvoir discriminant des caractères utilisé par les auteurs. Ce travail permettra également
de produire une clef d’identification multi-entrée qui permettra d’évaluer la cohérence des
déterminations faites par les auteurs pour les spécimens d’herbier avec la description des es-
pèces qu’ils donnent. Dans un second temps, j’évaluerai la pertinence des mises en synonymie
proposées par les auteurs en analysant le contenu des protologues décrivant les espèces et les
échantillons types. Enfin, j’analyserais une matrice de caractères concernant des spécimens
d’herbiers d’espèce de Cecropia appartenant essentiellement au groupe « peltata ».

Dans les deux chapitres suivants (la troisième partie), je m’intéresserai à la caracté-
risation de la niche écologique des espèces. Dans le Chapitre 4, je présenterai les résultats
obtenus à une échelle continentale en considérant 12 espèces de Cecropia telles que définies
par Berg & Franco-Rosselli (2005). J’étudierai l’homogénéité de la niche climatique des es-
pèces en me basant sur 7 variables climatiques ainsi que l’homogénéité de la distribution
géographique. Je confronterai ces deux points de vue avec l’approche phénétique développée
précédemment. J’évaluerai également le potentiel invasif des espèces traitées. Dans le Cha-
pitre 5 je présenterai des résultats obtenus à une échelle locale sur le dispositif expérimental
de Paracou (CIRAD) en Guyane française. J’analyserai la dynamique de recrutement, de
croissance et de mortalité de C. obtusa et C. sciadophylla en fonction des perturbations et
de la topographie.

Enfin, la dernière partie (Chapitre 6) sera dédié à une discussion générale. En guise de
préambule, il convient d’avertir le lecteur que ce travail ne débouchera pas sur une proposition
concrète d’une nouvelle circonscription. Il serait prétentieux et irréaliste de le faire après 3
années de travail, alors que la monographie synthétise une trentaine d’années de recherche
de la part des auteurs. Ce travail présente avant tout une approche méthodologique originale
qui (i) questionnera sur la manière de circonscrire les espèces dans un cas qui s’avère être
un complexe d’espèce (ii) mettra en lumière de nombreux traits biologiques des espèces de
Cecropia et (iii) donnera des prérogatives précises sur la manière de coordonner une recherche
collective future pour mieux comprendre la biologie de ce genre.
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Cecropia latiloba Miq., commune d’Awala-Yalimapo, Guyane française. Crédit : © X.B.
Nguyen-Le.
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CHAPITRE 2

Je détaillerai dans cette partie une section « matériel et méthode » générale qui présen-
tera d’une part (i) les caractéristiques morphologiques principales des Cecropia qui seront
essentielles pour la compréhension du travail effectué, et d’autre part (ii) les différentes étapes
ayant mené à la construction d’une base de données unique, que nous avons nommée Ce-
cropi@net, et qui a été l’outil de travail principal pour les différents chapitres de ma thèse.
Cette base de données repose essentiellement sur le référencement (a) de collectes en mises en
herbier et/ou silicagel et (b) d’illustrations photographiques : planches d’herbiers, détails en
macrophotographies de celles-ci, photographie de terrain, images prises au MEB de fruits. . .

Pour les différents chapitres en particulier qui suivront, je prendrai néanmoins le soin
de développer une partie « matériel et méthode » spécifique pour une meilleure lisibilité.

2.1 Présentation de la morphologie du genre Cecropia

Une synthèse très complète de la morphologie des Cecropia faisant l’objet de la première
partie de la monographie (Berg & Franco-Rosselli, 2005), je me cantonnerai ici aux rappels
essentiels permettant de bien comprendre les traits morphologiques discutés dans cette thèse
en les associant à des illustrations.

Figure 2.1 – Architecture et morphologie du genre Cecropia : a) les individus se développent
selon le modèle d’architecture de « Rauh » ; b) Apex et forme foliaire palmatilobée ; c) Tronc
avec cicatrices stipulaires au niveau des nœuds ; d) Racines échasses. Crédit : © X.B. Nguyen-
Le

Page 24



CHAPITRE 2

Architecture de l’arbre - Le genre Cecropia regroupe des arbres conformes au mo-
dèle architectural de Rauh selon la classification établie par Hallé et al. (1978). Dans certains
cas particuliers, certaines espèces peuvent cependant avoir un comportement d’hémiépiphyte
en germant sur des supports tels que les stipes des palmiers (Corrêa & Fischer, 2016; Bernal
& Balslev, 1996) tout en présentant la même organisation architecturale. L’ensemble des
axes sont orthotropes, à ramification rythmique, et portent la sexualité latéralement. Ces
caractéristiques leur donnent ainsi une forme générale en candélabre caractéristique (Figure
2.1-a et b) (Sposito & Santos, 2001a). Ce sont des plantes généralement peu ramifiées qui
développent au maximum 4-5 ordres de ramification. Leur première phase de vie est mono-
caule, puis la ramification intervient à un âge qui peut être très variable selon les espèces ;
en Guyane française, C. obtusa ramifie généralement vers 3-4 ans tandis que C. sciadophylla
ramifie vers 7-8 ans (Heuret et al., 2002; Zalamea et al., 2008). C. ulei est cependant connu
comme étant strictement monocaule. La floraison peut s’exprimer avant la première ramifica-
tion (p. ex. C. concolor, C. ficifolia), mais s’exprime généralement après, la phase monocaule
étant ainsi assimilable à la phase juvénile. La plupart des espèces ont une taille adulte re-
lativement moyenne autour d’une quinzaine de mètres, surtout dans le groupe « peltata »
qui sera abordé en particulier dans cette thèse. Mais certaines espèces peuvent atteindre
des dimensions remarquables comme pour C. distachya, C. sciadophylla, C. insignis ou C.
herthae qui peuvent atteindre jusqu’à 40 mètres de haut. Pour quelques espèces des forêts
tropicales humides, la croissance est connue comme étant continue avec un rythme d’émis-
sion de feuilles remarquablement stable. Comme les nœuds sont facilement identifiables sur
l’ensemble des axes et durant toute la vie de la plante en raison des cicatrices laissées par
les pétioles et les stipules (Figure 2.1-c), il est ainsi possible d’estimer facilement l’âge des
arbres pour ces espèces en particulier (Zalamea et al., 2012). Néanmoins, pour certaines
espèces situées dans la zone la plus australe de la distribution (frontière Brésil-Argentine),
la croissance peut être rythmique en raison des contraintes hivernales (M. Kostlin, comm.
pers.). Les Cecropia se caractérisent également par le développement de racines adventives
à la base du tronc (= racines échasses) (Figure 2.1-d) qui ont certainement un rôle dans
le maintien biomécanique de l’arbre (Martin StPaul, 2011). Les durées de vie des espèces
sont dans l’ensemble méconnues, mais certainement très variables. En Guyane française, C.
obtusa vit une vingtaine d’années tandis que C. sciadophylla peut vivre jusqu’à une quaran-
taine d’années. Des durées de vie autour d’une centaine d’années ont été estimées pour C.
insignis au Panama (Condit et al., 1993).

Morphologie des axes – chez la plupart des espèces, les axes sont creux, la moelle se
désagrégeant durant l’expansion initiale des entre-nœuds. Cette partie creuse est segmentée
par de fines cloisons insérées au niveau des entre-nœuds (Valverde & Hanson, 2011). La tige
creuse permet d’abriter les colonies de fourmis qui logent à l’intérieur des axes. La plupart
des espèces présente également sur leur tige des protostoma, qui sont des renfoncements où
la paroi séparant l’extérieur de la tige à la moelle est plus fine. Ils se situent au-dessus de
l’insertion des pétioles et constituent un point de faiblesse dans la tige qui est percée par les
fourmis afin de pouvoir circuler entre les parties internes et externe de l’arbre. Trois bourgeons
sont présents à l’aisselle des feuilles. Le bourgeon central est potentiellement à l’origine de
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la ramification. Les deux autres bourgeons, situés de part et d’autre, correspondent à deux
axillaires proximaux du bourgeon central et peuvent être à l’origine des inflorescences (Heuret
et al., 2002). Ces dernières s’organisent souvent par paires et sont constituées chacune d’un
ensemble d’épis.

Figure 2.2 – Détails morphologiques chez Cecropia avec : a) structure générale d’un axe
feuillé ; b) structure d’une inflorescence ; c) Coupes longitudinales et transversales d’un épi ;
d) Morphologie externe du fruit (un akène) et coupe transversale dévoilant l’unique graine ;
e) surface de l’épi avec le détail de fleurs mâles et femelles. Crédit : © Cecropi@net.

Morphologie foliaire - Ce genre se caractérise par des feuilles peltées (le pétiole est
inséré au centre du limbe) de grandes dimensions. Chez C. obtusa ou C. sciadophylla par
exemple, le pétiole et le limbe peuvent atteindre respectivement jusqu’à „1 m de longueur
formant ainsi une feuille de quasiment 2 m de long (Figure 2.3). Les limbes peuvent être pal-
matilobés (C. pittieri, C. subintegra) ou composés palmées (C. multisecta, C. sciadophylla,
C. silvae) lorsque les lobes sont incisés jusqu’au pétiole. Le nombre de lobes peut varier
alors de 5 à 7 pour C. purpurascens par exemple jusqu’à plus de 20 pour C. velutinella
(Figure 2.2-a). La forme foliaire se modifie considérablement au cours de l’ontogénie (Figure
2.4). Les feuilles sont généralement simples au stade plantule avec un pétiole court inséré
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en position marginale, sur la partie basale du limbe. Très rapidement, les feuilles vont se
lober, ce qui s’accompagne d’une modification de la nervation et le déplacement du pétiole
dans une position peltée. Le nombre de lobes augmente généralement au cours de la phase
juvénile, puis se réduit chez l’arbre vieillissant en raison de l’effet de « dérive » (Barthélémy
& Caraglio, 2007).

Figure 2.3 – Illustration de feuilles de grande dimension chez Cecropia obtusa. Crédit : ©
P. Heuret.

Figure 2.4 – Évolution de la forme foliaire (depuis une forme simple vers une forme pal-
matilobée) au cours de l’ontogénie sur un individu juvénile de Cecropia obtusa. Crédit : ©
X.B. Nguyen-Le.

Trichilium - C’est une structure que l’on trouve chez „90 % des espèces de Cecropia
à la base des pétioles et qui consiste en un indument très dense où se mêlent différents types
de trichomes : des poils pluricellulaires denses et brunâtres, des poils unicellulaires épais et
blanchâtres et des corps de Müller (voir ci-dessous la description des types de trichomes).
C’est une structure liée à la myrmécophilie puisque les corps de Müller constituent la source
d’alimentation des fourmis mutualistes. Les poils blancs unicellulaires peuvent être aussi
longs ou plus longs que l’indumentum marron mais peuvent chez certaines espèces être
absents (Figure 2.5). Chez la plupart des espèces, le trichilium forme une surface unique et
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continue sur les parties latérales et au-dessous de la base du pétiole. Chez C. virgusa et C.
andina néanmoins, le trichilium est séparé en deux parties distinctes confinées aux parties
latérales de la base du pétiole. Quatre espèces de Cecropia sont dépourvues de trichilium et
ne vivent en conséquence pas en association avec des fourmis (C. hololeuca, C. pittieri, C.
sciadophylla et C. tacuna).

Figure 2.5 – Structure et morphologie du trichilium dans les espèces du genre Cecropia.
Crédit : © Cecropi@net.

Stipules : Le méristème terminal des axes est protégé par un bourgeon dont l’enveloppe
extérieure est constituée des deux stipules associées à la dernière feuille allongée et qui sont
soudées en ce qu’on appelle la calyptre (Figure 2.2-a). Ces stipules sont caduques et laissent
sur l’écorce une cicatrice circulaire qui reste visible durant toute la vie de l’arbre. Ce capuchon
stipulaire est de taille très variable depuis „3 cm pour C. granvilleana jusqu’à 70 cm pour
C. megastachya. Les stipules peuvent être de différentes couleurs : par exemple rose/rouge
chez C. obtusa, jaune chez C. peltata ou pourpre/noire chez C. distachya. Chez C. silvae,
l’indumentum arachnoïde (voir description ci-dessous) est si dense sur les stipules qu’il leur
confère une couleur blanchâtre.

Fleurs et inflorescences : Les espèces Cecropia sont dioïques avec des fleurs mâles
(staminées) et femelles (pistillées) portées sur des individus distincts (Figure 2.2-e). Les
fleurs sont très petites („1 mm), sessiles ou avec un pédicelle très court. Le périanthe a
une forme tubulaire. Que ce soit pour les arbres mâles ou femelles, les inflorescences ont la
même structure (Figure 2.2-b). Les fleurs sont insérées densément sur les rachis et forment
les épis (Figure 2.2-c). Les épis sont attachés soit directement sur le pédoncule inflorescentiel
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_ ils sont alors sessiles _ ou bien séparés par un « stipe » court. Le nombre d’épis de
l’inflorescence femelle est généralement de quatre, mais peut être égal à un (C. gabrielis),
deux (C. distachya) ou jusqu’à 20 (C. garciae et C. hispidissima). Pour l’inflorescence mâle,
le nombre d’épis est souvent beaucoup plus élevé et peut monter jusqu’à 50 (C. marginalis et
C. membranacea) ou 100 (C. herthae). Quelques rares espèces se distinguent au contraire par
un nombre réduit d’épis mâles par inflorescence (p. ex. 4 chez C. palmata et C. putumayonis).
La longueur des pédoncules inflorescentiels et des épis est très variable selon les espèces. Par
exemple, la longueur du pédoncule des inflorescences femelles est de 2 cm à 9 cm chez
C. montana tandis qu’elle atteint jusqu’à 90 cm chez C. longipes. Les inflorescences sont
protégées avant l’anthèse par une spathe sauf pour C. hololeuca. En général, les inflorescences
vont par paire à l’aisselle des feuilles. Chez certaines espèces cependant, un seul des deux
bourgeons axillaires se développe en inflorescences (p. ex. C. albicans, C. gabrielis).

Figure 2.6 – La structure de stigmate dans les fleurs femelles de Cecropia avec quatre
formes : a) pénicillés ; b) touffe ; c) forme de langue ; d) peltés. Dessin a par C.C. Berg et P.
Franco-Rosselli, 2005 ; b,c,d par Hattermann, 2018 ; photos : © Cecropi@net.

Les fleurs mâles contiennent deux étamines. 5 types de fleurs sont distingués en fonction
de la longueur et la morphologie des filets et la possibilité des anthères de s’en détacher (Berg,
1978b; Berg & Franco-Rosselli, 2005). Cette caractéristique en particulier est interprétée par
C.C. Berg comme une adaptation à une pollinisation anémophile (Berg, 1977). Ces caractères
restent néanmoins quasiment impossibles à observer sur du matériel sec, d’une part en raison
de la déshydratation du spécimen mais également parce que le stade de développement où
l’on peut l’observer est assez fugace et peu collecté.

Les fleurs femelles montrent en premier lieu des stigmates de formes variées. Quatre
formes sont distinguées dans la monographie. Les stigmates peuvent être (i) pénicillés ([EN]
« penicillate » en forme de pinceau avec un stigmate de circonférence réduite) (ii) en touffe
([EN] « comose ») (iii) en forme de langue ([EN] « tongue-shape ») ou (iv) peltés ([EN]
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« peltate » ; le stigmate est aplati et inséré par son milieu sur le style) (Figure 2.6).

Fruits : Les fruits des Cecropia sont des akènes (fruit sec à graine unique) contenus
dans un périanthe charnu. Chaque épi peut ainsi contenir des milliers de fruits. Ils peuvent
avoir une forme oblongue, elliptique ou ovoïde. De petite taille, leur longueur varie de „1,5
mm (C. andina, C. tacuna) à „4,5 mm (C. distachya, C. hololeuca). Le péricarpe peut être
lisse (C. andina, C. bullata, C. distachya) ou tuberculé (C. hololeuca, C. concolor) (Figure
2.2-d). Leur couleur peut-être blanc-jaune (C. palmata), jaune-orange (C. albicans), brun
pâle (C. latiloba) ou brun foncé (C. heterochroma) (Figure 2.7). Au-delà de la monographie,
Lobova et al. (2003) puis Linares & Moreno (2010) soulignent l’importance des traits relatifs
aux fruits dans l’écologie et l’identification des Cecropia.

Figure 2.7 – Diversité morphologique des fruits chez 17 espèces de Cecropia. Crédit : ©
P. Heuret.

Trichomes et induments : C.C. Berg et P. Franco-Rosselli utilisent un vocabulaire
particulièrement fourni pour décrire les poils et induments présents sur les différentes parties
de la plante (tige, pétiole, face abaxiale et adaxiale du limbe, face interne et externe des
stipules ou de la spathe. . . ). 6 types de trichomes sont reconnus :

(i) Des poils unicellulaires relativement épais, qui peuvent être droits, courbés, en
forme de crochet ou plissés. Ces poils peuvent également être hérissés. Tout
comme les orties, ces poils peuvent se rompre au toucher et rester plantés dans
la peau conférant à certaines espèces un caractère légèrement urticant ;

(ii) Des poils unicellulaires très fins et entrelacés, généralement blancs, mais pouvant
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tirer sur le brun. Ces poils forment un indument arachnoïde qui donne une teinte
blanchâtre aux organes qui les portent. Ce type d’indument est très courant sur
les stipules, la spathe, le pétiole et la face abaxiale des feuilles (ou bien il peut être
très court et confiné entre les nervures). Un indumentum arachnoïde est toujours
présent sur la surface extérieure du périanthe des fleurs femelles ;

(iii) Des poils pluricellulaires brun pâle à brun foncé ou parfois rougeâtre ou violacé
qui se trouvent essentiellement sur les parties fraichement allongées de la plante
à l’extrémité des axes et qui forment une couche poudreuse. Ces poils peuvent
être allongés et moniliformes (c.-à-d. segmentés comme un collier de perles, un
chapelet) ou simplement courts et globuleux ;

(iv) Des cystolithes, qui sont des poils courts à base élargie ou de la silice essentiel-
lement, et quelques traces de calcium sont accumulés (Setoguchi et al., 1993).
Ils se trouvent sur la face adaxiale des feuilles leur conférant ainsi une surface
rugueuse au toucher ;

(v) Des poils pluricellulaires glanduleux en forme de massue (p. ex. [EN] « clavate »),
d’un blanc opaque, et contenant quelques plastes de glycogène. Ces poils peuvent
être consommés par les fourmis (Rickson, 1976; Gonçalves-Souza & Paiva, 2016) ;

(vi) Les corps de Müller, qui sont des poils qui se trouvent au sein des trichilia situés à
la base du pétiole (voir ci-dessus). Ils sont ellipsoïdes à oblongs, avec une longueur
de 1 à 3 mm de long. Très majoritairement de couleur blanchâtre, ils peuvent
être rose chez C. hispidissima et C. chlorostachya. Ils sont « poussés » en dehors
du trichilium ce qui provoque leur abscission et leur apparition en surface. Leurs
cellules internes contiennent des plastes de glycogène et sont également riches en
protéine et en acides aminés. Belin-Depoux et al. (1997) en analyse précisément
la composition chez C. obtusa : 33 % de glycogène, 11 % de lipides (triglycérides),
6 % de protéines, 2 % des sucres simples, 0,01 % de vitamines C et E. Les corps
de Müller constituent la source première de nourriture des fourmis qui vivent en
symbiose avec la plante (Rickson & Denison, 1975). Ils peuvent néanmoins être
consommés par d’autres animaux (p. ex. coléoptère (de Andrade, 1984), abeilles
(Felizardo et al., 2017), oiseaux (Tórrez et al., 2016), araignées (Nyffeler et al.,
2016). Un seul trichilium peut produire 2500-8000 corps de Müller (Janzen, 1973)
ce qui correspondrait à une masse de „10 g par semaine chez C. peltata (Rickson,
1976).

Si 6 types de trichomes sont reconnus, la description des induments est donnée dans la
monographie en utilisant des descriptifs tels que « hirsute », « pubérulent », « soyeux » qui
suggère les types de trichomes présents sans qu’ils soient nommés explicitement. La plupart
des termes désignent néanmoins la forme des poils blancs unicellulaires épais. La Figure 2.8
illustre notre interprétation des différents termes employés par les auteurs.
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Figure 2.8 – Illustration des différents types de trichomes exprimés chez le genre Cecropia.
Crédit : © Cecropi@net.
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2.2 Synthèses des données disponibles dans les collec-
tions d’herbiers et création d’une base de données
« Cecropi@net » comme outil de travail principal de
ma thèse.

2.2.1 Les échantillons d’herbiers : utilisation traditionnelle en taxo-
nomie et nouvelles perspectives

Les collections d’herbiers constituent le socle « physique » des recherches en systéma-
tique végétale. Un herbier est un échantillon de plante pressée et séchée, montée sur une
planche cartonnée et associée à une étiquette mentionnant à minima (i) le(s) nom(s) de
l’auteur(s) de la collecte associé à un index, le tout définissant un numéro de collecte, (ii) le
lieu et la date de collecte, (iii) une description botanique de terrain et de l’environnement
dans lequel se trouve la plante, et peut-être (iv) une identification botanique. Ce principe de
conservation, qui permet de revenir à tout instant à l’observation d’un spécimen, rend les ap-
proches en systématique végétale répétables, vérifiables et durables dans le temps (Holmes
et al., 2016). Les spécimens de plantes mis en herbiers, collectés sur l’ensemble du globe
au cours de ces 450 dernières années, représentent aujourd’hui „381 millions de collectes
conservées dans „3000 institutions dans le monde (Krishtalka et al., 2016; Thiers, 2017).

Historiquement, ces collections avaient pour vocation première de comparer la morpho-
logie des spécimens pour les regrouper à divers rangs taxonomiques (p. ex. espèces, genre,
famille) (Mehraj et al., 2017; Pulvirenti et al., 2017). La description de nouvelles espèces de
plantes s’est majoritairement appuyée, et s’appuie toujours, sur le matériel d’herbier selon
un principe que des collectes similaires d’un point de vue morphologique appartiennent à
la même espèce (notion d’espèce morphologique ou morpho-espèce ; voir Chapitre 1). Une
nouvelle espèce se décrit par la publication (i) d’un nom, qui doit répondre au code in-
ternational de la nomenclature ; (ii) d’un protologue, qui fait une diagnose de ce nouveau
taxon et désigne un échantillon d’herbier type (voir Boîte 2.1 pour les définitions des diffé-
rents échantillons types), mentionnant l’auteur et le numéro de collecte ainsi que son lieu de
conservation. Cet échantillon type qui fait office de porte-nom et est conservé parfois à part
dans les institutions avec des règles d’accès limitées.

L’avènement de nouvelles technologies et des outils informatiques au cours de ces qua-
rante dernières années ont permis de constituer des bases de données révélant alors de nou-
veaux potentiels de ces collections pour répondre à des questions scientifiques majeures.
Traditionnellement, les spécialistes qui menaient leur recherche sur des taxons particuliers,
parcouraient les herbiers internationaux et/ou se constituaient une collection de travail dans
leur herbier de rattachement se faisant envoyer des duplicatas des collectes lorsque plusieurs
parts d’herbiers étaient constituées. Leurs observations étaient consignées sur carnets sans
qu’il leur soit toujours possible de revenir à l’observation de certains échantillons au fur et
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mesure qu’évoluait leur pensée.

1.Matériel cité ou vu par l’auteur, dans une ou plusieurs institutions où des spécimens ont
été déposés.
---- 2. Le premier descripteur utilise le terme type pour un seul échantillon ou ne mentionne
qu’un seul échantillon
---- ---- 3. Une seule collecte a été citée par l’auteur, ou une seule collecte est suivie ou
précédée de la mention « type ».
---- ---- ---- 4. L’échantillon désigné par l’auteur comme type... HOLOTYPE
---- ---- ---- 4’. Doubles de celui-ci... ISOTYPES
---- ---- 3’. Plusieurs collections sont citées par l’auteur en plus de l’holo- ou des isotypes
(elles ne sont pas suivies ou précédées de la mention « type »).
---- ---- ---- 5. Spécimens vus par l’auteur... PARATYPES
---- ---- ---- 5’. Doubles de ceux-ci... ISOPARATYPES
---- 2’. Le premier descripteur utilise le terme type pour plusieurs échantillons ou mentionne
plusieurs échantillons sans utiliser le terme « type »
---- ---- 6. Les collections citées par l’auteur... SYNTYPES
---- ---- 6’. Doubles de celles-ci... ISOSYNTYPES
---- 2”. Type désigné par un auteur ultérieur à partir des syntypes (= du matériel consulté
ou cité par l’auteur original)...LECTOTYPE
Autres Syntypes après la désignation de l’un d’entre eux comme Lecto-
type...PARALECTOTYPES
1’. Le matériel cité et/ou vu par l’auteur et les doubles de celui-ci, n’existe plus.
---- 7. Un auteur ultérieur a désigné un nouveau type... NEOTYPE
---- 7’. Doubles de celui-ci... ISONEOTYPES
1”. Si l’on démontre que tout le matériel original est ambigu et ne peut être attribué à un
taxon, le spécimen sélectionné pour servir de type interprétatif... ÉPITYPE

Boîte 2.1 – Les différentes catégories d’échantillons d’herbier type.

Aujourd’hui, la plupart des herbiers internationaux ont entrepris un travail de numéri-
sation de leurs collections et de construction de bases de données associées. Ainsi, certaines
institutions mettent en ligne de véritables « herbiers virtuels » où il est possible de trier
et visualiser en haute résolution la collection hébergée (p. ex. Muséum National d’Histoire
Naturelle de Paris 1, Royal Botanic Gardens Kew 2, RECOLNAT : "e-ReColNat (ANR-11-
INBS-0004) licence cc-by" 3). Ces informations sont également regroupées sur des plates-
formes informatiques, comme celle du système mondial d’information sur la biodiversité
(GBIF) 4, dans une volonté de partage et d’ouverture. D’autres initiatives privées comme
la plate-forme Jstor Global Plants 5, héberge des images scannées en haute résolution des

1. https://science.mnhn.fr/institution/mnhn/item/search/form
2. https://apps.kew.org/herbcat/gotoKewHerbarium.do
3. https://explore.recolnat.org
4. https://www.gbif.org/
5. https://plants.jstor.org/
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échantillons types. La mise en ligne de ces grandes quantités de données a bouleversé la
manière de travailler des botanistes et des systématiciens. Il est maintenant possible de re-
venir facilement à l’observation et de comparer des spécimens sur des photographies. Ceci
ne remplace toutefois pas complètement les observations directes dans les institutions qui
restent nécessaires pour observer certains caractères sous loupe binoculaire ou bien pour
accéder à des échantillons non déterminés ou récents et non indexés dans les bases de don-
nées et les prélèvements (morphologie florale, anatomie du bois, sclérites, ...). Toutefois, les
informations en ligne permettent de préparer et de prioriser ses visites dans les herbiers.

Les bases de données permettent de rechercher et sélectionner plus facilement les spéci-
mens (data mining) et ouvrent la voie à toutes sortes d’analyses (voir « Les 100 Utilisations
pour un Herbier » par Funk (2003) ou les revues de Lavoie (2013) ou Heberling & Isaac
(2017). Une analyse bibliométrique sous google scholar recherchant les études basées sur
des spécimens d’herbiers illustres cette dynamique exponentielle des utilisations des données
d’herbiers (Figure 2.9). Une représentation en nuage de mots de l’occurrence des mots uti-
lisés de manière récurrente dans le titre de ces articles illustre la diversité des thématiques
abordées.
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Figure 2.9 – Analyse bibliométrique sous Google Scholar recherchant les études basées sur
des spécimens d’herbiers. Le nuage de mots clefs associé illustre la diversité des thématiques
abordées.

En synergie avec les approches morphologiques classiques, le prélèvement de fragments
de feuilles permet également de développer des approches moléculaires pour les études taxo-
nomiques ou phylogénétiques (p. ex. Mazo et al., 2012; Delye et al., 2013; Gutiérrez-Valencia
et al., 2017). De la même manière, le prélèvement et la réhydratation de feuilles, de tige ou
de fruits permettent des diagnoses anatomiques comme argument supplémentaire aux traite-
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ments systématiques (Lobova et al., 2003; Khalik et al., 2008; Deniz et al., 2018). À ce titre,
les herbiers peuvent d’ailleurs être vus comme un dépôt de graines viables pour la conserva-
tion des ressources génétiques d’espèces végétales rares (Godefroid et al., 2011). Par ailleurs,
comme les collectes sont datées et très souvent géolocalisées, elles constituent également une
source d’information précieuse pour (i) déterminer les aires de distribution, avérées ou po-
tentielles, des espèces (Loiselle et al., 2007; Gregor, 2009; Geri et al., 2013) qu’elles soient
natives ou exotiques (dynamique des invasions biologiques) et avec des applications directes
en biologie de la conservation (Nualart et al., 2017) et (ii) pour déterminer les patrons phéno-
logiques des espèces (p. ex. date et durée des périodes de floraison, fructification) (Borchert,
1996; MacGillivray et al., 2010; Zalamea et al., 2011; Davis et al., 2015). Les recherches
dans ces deux domaines ont été particulièrement stimulées par les questionnements liés aux
changements climatiques et son effet sur les aires de distribution des espèces (Feeley, 2012;
Lavoie, 2013) ou leurs rythmes biologiques (Primack et al., 2004; Miller-Rushing et al., 2006;
Gallagher et al., 2009; Park, 2012; Diskin et al., 2012; Calinger et al., 2013; Park & Schwartz,
2014; Willis et al., 2017; Brenskelle et al., 2019) en mettant à profit le fait qu’un effort de col-
lecte existe depuis plusieurs décennies. D’autres aspects, plus originaux ont été traité comme
(i) les changements au cours du temps de l’herbivorie (Meineke et al., 2018; Beaulieu et al.,
2018), (ii) la concentration en isotopes (δC13, δO18) liés à l’efficience de l’utilisation de l’eau
ou l’efficience de la photosynthèse (Bonal et al., 2011) ou (iii) la diversité des champignons
endophytes présents dans les feuilles (Daru et al., 2018). Enfin, les informations ou anecdotes
présentes parfois sur l’étiquette permettent d’accéder noms communs donnés aux plantes ou
leur utilisation par les différentes ethnies dans des travaux en ethnobotanique (Miki et al.,
2000; Souza & Hawkins, 2017) ; Figure 2.10 (photographie de la planche Schultes_12872,
Virola calophylloidea).

Bien que le nombre de travaux s’appuyant sur les collections d’herbiers soit en plein
« boom », leur potentiel est encore largement sous-exploité. En effet, les bases de données
restent pour beaucoup incomplètes par rapport à l’existant et l’annotation des millions de
spécimens existants est une tâche herculéenne. Pourtant de réelles perspectives en la matière
existent laissant envisager pour le futur une multiplication d’études passionnantes basées
sur les herbiers. Tout d’abord, les sciences citoyennes ont déjà montré qu’elles pouvaient
apporter des contributions substantielles pour l’annotation ou la production de données sur
la biodiversité (Ellwood et al., 2018, p. ex. http://junglerhythms.org). Mais les approches
automatisées telles que les méthodes d’apprentissage automatique (deep learning) offrent des
perspectives impressionnantes dans des tâches telles que l’identification d’espèces (Unger
et al., 2016; Joly et al., 2017; Carranza-Rojas et al., 2017, 2018; Wäldchen & Mäder, 2018),
la reconnaissance de stades phénologiques (Lorieul et al., 2019) ou de traits morphologiques
en particulier (Younis et al., 2018). Par ailleurs, des méthodes développées sous forme de
packages sous R facilitent l’édition de monographies (Reginato, 2016), la standardisation des
noms d’espèces (Cayuela et al., 2012) ou la détection et la correction automatisée d’erreurs
dans les bases données d’herbiers (Robertson et al., 2016).

Il semble ainsi que nous n’en soyons qu’aux prémices de la valorisation des collections
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d’herbiers, ce qui pourrait être à l’origine d’un second souffle dans l’importance accordée à
ces collections pour lesquelles les instituts manquent souvent de moyens financiers et humains
nécessaires à leur référencement et leur conservation.

Figure 2.10 – Photographie de la planche Schultes 12872 dans Farlow Herbarium – Harvard
(FH).
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2.2.2 Construction et complétion de la base de données Cecropi@net

2.2.2.1 Initialisation à partir de la monographie de C.C. Berg et P. Franco-
Rosselli (2005)

S’attaquer à un genre tel que Cecropia est une tâche ardue de par sa vaste répartition
géographique, la présence de 215 taxons décrits et le nombre important d’institutions héber-
geant des spécimens et les échantillons types. J. Cuatrecasas, C.C. Berg et P. Franco-Rosselli
ont été des auteurs majeurs pour la systématique du genre Cecropia. J. Cuatrecasas, qui a
décrit 73 taxons, avait pour projet de réaliser une monographie (Cuatrecasas, 1945) et n’aura
manifestement pas pu aboutir dans ce projet. La monographie de Berg & Franco-Rosselli
(2005), publiée dans la collection Flora Neotropica, représente une somme de travail consi-
dérable qui est l’aboutissement de plus de 30 ans de carrière pour C.C. Berg (il publie sa
première espèce, C. silvae en 1972) et „566 collectes dans 11 pays dont la plupart ont été
réalisées avec P. Franco-Rosselli. Il était ainsi tout naturel de repartir de cet ouvrage pour
orienter les recherches de ce travail.

La monographie de C.C. Berg et P. Franco-Rosselli s’organise de la manière suivante :
une première partie fait l’état de l’historique des recherches en systématique sur le genre
Cecropia. Il s’ensuit une description morphologique du genre que j’ai illustré dans la Section
2.1. Enfin, différents aspects de la biologie des espèces (phénologie, pollinisation, dispersion
. . . ), de leur conservation ou de leurs usages sont abordés avant d’aboutir au traitement
systématique du genre et la proposition de 9 clefs dichotomiques distinctes organisées par
grandes régions géographiques et 1 clef dichotomique pour le groupe « peltata » en particu-
lier. Le corps de l’ouvrage détaille pour les 61 espèces et 2 sous-espèces retenues : (A) les
échantillons types, (B) la synonymie, (C) une diagnose de l’espèce, (D) sa distribution, (E)
des commentaires sur les ressemblances/relations du taxon décrit avec les autres taxons ou
bien des particularités de collectes et (F) une liste de spécimens représentatifs organisée par
pays et région.

Cette liste de spécimens contient un premier niveau d’information sur les collections
disponibles à l’échelle internationale. En effet pour ces spécimens en particulier, il est donné :
(i) le nom de l’auteur de la collecte, (ii) le numéro de collecte, (iii) la date de collecte,
(iv) les institutions où sont conservées les différentes parts de la collecte, (v) le sexe de
l’individu, l’espèce étant dioïque et (vi) une brève description du lieu de collecte généralement
associé à un intervalle d’altitude (Figure 2.12-a). 3456 spécimens sont ainsi cités comme
« représentatifs » pour les 62 taxons décrits dans la monographie.

À la fin de l’ouvrage, il est donné une liste de l’existant qui se résume à (i) l’espèce, (ii)
l’auteur de la collecte et (iii) le numéro de collecte (Figure 2.11). Cette liste inclut donc les
spécimens cités comme représentatifs, tout en citant d’autres collectes sans aucune précision
sur leur localisation, la date de la collecte, l’institution où ils sont stockés, etc. 5269 collectes
sont citées dans cette liste, soit „2000 de plus que celles citées dans la description des espèces.
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Figure 2.11 – Format de la « liste de l’existant » à la fin de monographie de C.C. Berg et
P. Franco-Rosselli 2005.

Un dernier chapitre indépendant, rédigé par D. W Davidson, traite de la myrmécophilie
en particulier, caractéristique du genre Cecropia.

J’ai extrait l’information contenue dans la liste des spécimens représentatifs (Figure
2.12-a) et la liste de l’existant par une analyse de chaîne de caractère sous R (package «
tidyverse ») pour initialiser notre base de données (Figure 2.12-b).

country major loca�on date sex author number herbarium

PERU HUANUCO
Rd. Huanuco- Tingo Maria, Carpish, 
ca. 2500 m

23-Nov-97 (M) Berg et al 1730 (BG, COL, MOL)

PERU HUANUCO
rd. Hudnuco-Tingo Maria, below 
Carpish, ca. 2400 m

23-Nov-97 (F fl-fr) Berg et al 1732 (BG, COL, MOL)

PERU PASCO
Prov. Oxapampa, rd. Oxapampa-
Lluapik, m 3-4, ca. 2250 m

29-Nov-97 (F fl-fr) Berg et al 1757 (BG, COL, MOL)

PERU PASCO
Prov. Oxapampa, rd. Oxapampa-
Lluapik, m 3-4, ca. 2250 m

29-Nov-97 (M) Berg et al 1758 (BG, COL, MOL)

PERU PASCO
Prov. Oxapampa, rd. Oxapampa- 
Cerro de Pasco, 20-30 km W of 
Oxapampa 2000- 2500 m, 

3-Feb-83 (F fr) Gentry et al 39956
(BG, MO, MOL, 

UMS)

PERU SAN MARTIN
Prov. Rioja, rd. Rioja-Pomacocha, ca. 
km 379, ca. 2200 m

8-Dec-97 (M) Berg et al 1800 (BG, COL, MOL)

PERU SAN MARTIN
Prov. Mariscal Caceres, Abiseo 
Na�onal Park, Las Palmas, E of Gran 
Pajaten ruins 2250 m, 

17-Aug-86 (F fl) Young 4071 (F, MOL)

PERU
WITHOUT 
LOCALITY

NA (M) Ruiz & Pavon s.n. (BM, K)

a)

b)

Figure 2.12 – Procédure d’extraction des informations dactylographiées dans la mono-
graphie pour initialiser la base de données Cecropi@net. (a) Format initial détaillant les
références des spécimens cités comme représentatifs d’une espèce dans la monographie ; (b)
information extraite et organisée par champs après l’analyse de texte automatisée.
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Un premier niveau d’information dans cette base de données contient ainsi les infor-
mations classiques contenues généralement dans les institutions telles que :

— L’espèce
— Le collecteur principal
— Les collecteurs secondaires (détaillé lorsqu’un seul est présent avec le collecteur principal

ou résumé à « et al. » lorsqu’ils sont plusieurs)
— Le numéro de collecte
— Le pays de collecte
— La région de collecte
— Une description textuelle du lieu de collecte
— La date de collecte (ou un intervalle)
— Le sexe de la plante échantillonnée
— Son stade phénologique (stérile, en fleur, en fruit)
— L’institution ou des parts sont conservées
— Par défaut, nous avons attribué pour ces échantillons C.C. Berg et P. Franco-Rosselli

comme auteur de l’identification de l’espèce, à la date de 2005, considérant le fait qu’ils
citent l’échantillon comme une validation tacite de sa détermination taxonomique.
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Figure 2.13 – Stratégie optimale de visite séquentielle des herbiers (du plus important à
gauche au moins important à droite) pour observer des spécimens correspondant (a) au plus
grand nombre de noms d’espèces décrits et (b) le maximum de spécimens (en noir), d’espèces
acceptées (en gris médian) ou d’échantillons types (en gris clair).
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L’information attachée à chaque spécimen est ainsi plus ou moins complète selon qu’il
est cité à titre de spécimen représentatif pour une espèce donnée ou bien dans la liste de
l’existant. Cette première étape nous a permis d’orienter nos efforts en termes de recherche
d’information supplémentaires dans les bases de données des institutions et dans la pro-
grammation des visites d’herbiers à effectuer. Un compromis a été recherché pour pouvoir
observer directement (i) le maximum de types possibles, (ii) le maximum de taxons et (iii)
le maximum de spécimens (Figure 2.13-a et b).

Ce travail nous a permis également de faire le constat du nombre d’échantillons recensés
par les auteurs de la monographie dans les herbiers internationaux et le nombre de taxons
placés en synonymie derrière les espèces finalement acceptées par les auteurs (Figure 2.14).
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Figure 2.14 – À gauche : Nombre de spécimens par espèces conservés dans les herbiers
internationaux (selon la liste de l’existant dans la monographie de Berg & Franco-Rosselli,
2005) ; A droite : nombre de taxons synonymes attaché à chaque espèce retenue dans la
monographie.
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2.2.2.2 Analyse « dynamique » de la synonymie et des identifications successives
dans le référentiel de C.C. Berg

Nous avons effectué par la suite un travail similaire avec différentes flores et articles
publiés auparavant par ces mêmes auteurs. Notre ligne de conduite était de rester dans la
logique de pensée de ces auteurs. Nous avons étudié la section consacrée au Cecropia dans
(i) la flore du Suriname (Lanjouw & Stoffers, 1975), (ii) la flore des Guyanes (Berg, 1992),
(iii) la flore de l’équateur (Berg & Franco-Rosselli, 1993), (iv) la flore du Vénézuéla (Berg,
2000) et les articles de C.C. Berg et P. Franco-Rosselli consacrés à la description de nouvelles
espèces (Annexe 2).

Ce travail nous a permis (i) de retracer de manière dynamique les différentes propo-
sitions de mise en synonymie proposée par ces auteurs, la grande majorité du temps sans
qu’elles soient réellement argumentées ; (ii) de retracer les identifications successives des spé-
cimens par ces auteurs ce qui a été capital pour comprendre les doutes auxquels ils étaient
confrontés et les choix effectués dans la délimitation des taxons.

Du point de vue de notre base de données, ce travail nous a permis (i) de compléter
l’information de spécimens cités juste dans la liste de l’existant dans la monographie, mais
à titre de spécimens représentatifs dans ces ouvrages ; (ii) de versionner les champs tels que
la détermination botanique ou le déterminateur et la date de détermination pour garder
l’information temporelle des identifications successives.

2.2.2.3 Complétion et recoupement avec les bases de données en ligne

Dans un troisième temps, nous avons fait le bilan des données disponibles en ligne
sur les sites des différentes institutions ou bien des bases de données globales. Nous avons
également développé une correspondance avec plusieurs conservateurs d’herbiers pour obtenir
des checklists s’ils possédaient des bases de données de leur collection non publiées en ligne.

Nous avons extrait l’information fournie par les herbiers suivants en ligne : A/ECON/GH ;
AAU ; AMAZ ; ARIZ ; BAR ; BGBM, BHCB ; BM ; BR ; CAS/DS ; CAY ; CJB/G ; COAH ;
COL ; CONN, E ; F, FLAS ; FTG ; G ; MEDEL ; INB ; K ; LPB ; MEXU ; MG ; WAG/U ;
MICH ; MO ; NY ; OXF/FHO ; P ; PMA ; S ; TRIN ; UB ; UDBC ; UPR ; US ; UZH ; UPRRP ;
WIS ; TEX et nous avons obtenu des checklists par les conservateurs des herbiers VEN ;
MAD ; QCNE ; QCA. Nous avons complété cette information avec les données disponibles
sur les plates-formes internet telle que le GBIF, Idigbio 6, SpeciesLink 7 ou Plant JSTOR.
Un travail fastidieux a été de croiser ces différentes sources d’information, de vérifier les
incohérences et de versionner les identifications successives comme précisées auparavant.

Certains serveurs hébergeaient les photographies des planches d’herbiers que nous avons

6. www.idigbio.org
7. www.splink.org.br
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pu récupérer directement ou après en avoir formulé la demande auprès des institutions. Nous
avons associé ces photographies aux entrées des spécimens dans notre base de données. Une
géolocalisation dans le référentiel WGS84 était également parfois disponible et provenait
de différentes sources possibles. Dans certains cas l’information provenait directement des
coordonnées spécifiées sur l’étiquette d’herbier. Dans d’autres cas, cette géolocalisation était
attribuée par différentes méthodes d’approximation reposant sur la détection de lieu-dit.
Dans aucun des cas, une incertitude n’était accessible quant à la précision de cette donnée.

2.2.2.4 Géolocalisation des échantillons

Afin de pouvoir développer des modèles de niches écologiques, il était non seulement
impératif d’avoir une géolocalisation des échantillons, mais également d’y associer une in-
certitude. En effet, selon les zones considérées, une incertitude de 10 km n’a pas la même
signification en termes d’environnement local si l’on se situe en plaine ou en zone monta-
gneuse. Ce travail, très chronophage, s’est effectuée en tâche de fond par une vérification
minutieuse des localités précisées dans la monographie et les flores et sur les étiquettes
d’herbiers en utilisant des outils tels que Google Earth, Open Street Map, Getamap 8 ou
Geoportail 9. Ce travail a été initialisé par C. Zalamea et P. Heuret à l’occasion d’une étude
sur la phénologie du genre Cecropia à une échelle continentale (Zalamea et al., 2011). Il a
été par la suite porté au travers de contributions diverses (M. Kostlin, T. Hattermann, X.B.
Nguyen-Le) sous la coordination de P. Heuret.

Là encore, ce travail a demandé un effort important en termes de confrontations des
données provenant des différentes sources et de versionnement de ces informations. Un champ
a été défini pour indiquer l’auteur de la géolocalisation et de la précision associée.

2.2.2.5 Corrections des incohérences dans la base de données

Si les bases de données en ligne fournissent assez rapidement de nombreuses informa-
tions quant aux collections disponibles, parce qu’elle agglomère des sources d’informations
différentes, elles contiennent de nombreuses données incohérentes ou erronées (Yesson et al.,
2007; Newbold, 2010; Robertson et al., 2016). Ainsi, pour un même numéro de collecte, les
différentes parts contenues dans différents herbiers peuvent avoir des déterminations ou des
géolocalisations différentes. Même dans la monographie, nous avons décelé quelques coquilles
avec des identifications différentes pour une même collecte entre la liste des spécimens repré-
sentatifs d’une espèce et la liste de l’existant. Il était donc important de définir une stratégie
de « nettoyage » des données et la possibilité d’attribuer à un champ donné de la base de
données plusieurs valeurs attachées à une référence temporelle (p. ex. plusieurs identifications
ou la date et l’auteur sont enregistrées).

8. www.getamap.net
9. www.geoportail.gouv.fr
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Pour l’identification des espèces, nous nous sommes fixé la règle d’ancrer ce travail
dans la continuité de celui réalisé par C.C. Berg et P. Franco-Rosselli. Ainsi, nous avons
considéré comme prioritaires les identifications données dans la monographie aux spécimens,
même si des identifications ultérieures avaient été données par d’autres auteurs. Pour les
spécimens non cités dans la monographie plusieurs cas étaient se présentaient : (i) une des
parts de l’échantillon avait été déterminée par Berg ou Franco-Rosselli dans un herbier (qu’il
soit antérieur ou postérieur à la monographie). Nous avons appliqué alors la même règle
de priorisation au diagnostic des derniers experts en date. Néanmoins, dans quelques cas,
il nous a paru évident que l’identification était erronée fort de notre expertie 10. Ceci a
surtout concerné des échantillons identifiés par C.C. Berg comme C. latiloba sur le plateau
des Guyane alors qu’il avait un stigmate pelté les rattachant ainsi au groupe « peltata ».
Beaucoup d’échantillons restaient également non déterminés bien que vus par ces auteurs.
Beaucoup étaient stériles. Nous avons gardé cette information en rentrant le statut non
déterminé dans le champ espèces de la base de données associée au nom de C.C. Berg ou P.
Franco-Rosselli. (ii) Aucune part de la collecte n’avait été vue par C.C. Berg ou P. Franco-
Rosselli. Ceci était assez fréquent dans les herbiers de Belém (IAN, MG) ou pour des collectes
postérieures au décès de P. Franco-Rosselli (03/02/2000) et de C.C. Berg (31/08/2012). Dans
ce cas, nous avons validé l’identification courante quand elle nous paraissait correcte ou
apposé une nouvelle identification nous appuyant sur notre expertise et en restant conforme
à la philosophie de C.C. Berg et P. Franco-Rosselli.

Plusieurs incohérences existaient également dans la localisation des parts des spécimens
dans les herbiers internationaux. Nous avons mis à jour la base de données initialisée avec
la monographie dès lors que nous avions la preuve physique de la présence d’un numéro de
collecte dans une institution (observation directe ou photographie).

Des incohérences étaient également présentes pour la géolocalisation. Nous les avons
vérifiées manuellement comme expliqué ci-dessus.

Ce nettoyage, qui a nécessité un très fort investissement en temps, a été en grande partie
manuel ou semi-automatisé à partir de routines R. Fort de ce recul sur (i) la quantité de
travail nécessaire à nettoyer les données brutes récupérées sur des plates-formes telles que le
GBIF et (ii) sur les difficultés à circonscrire et reconnaître les espèces chez le genre Cecropia
(et donc les erreurs nombreuses erreurs d’identifications attribuées par des non-spécialistes de
ce genre), nous ne pouvons que mettre en garde sur l’utilisation des données brutes issues de
ces plates-formes. Sans vouloir dénigrer la valeur scientifique du travail de Gutiérrez-Valencia
et al. (2017) qui pose des questions très intéressantes sur la coévolution des Cecropia avec
les fourmis mutualistes qu’elles abritent, l’utilisation qu’ils font des données du GBIF est à
notre sens peu précautionneuse sur les erreurs d’identification et de géolocalisation présente
dans ce type de base de données. Pour tester les plages d’altitudes colonisées par les espèces

10. L’emploi ici de la première personne du pluriel au singulier me désigne moi, Xuan Bach
Nguyen Le ainsi que Patrick Heuret, puisque nous avons mené cette réflexion sur la délimitation des
espèces ensemble depuis 2012. Tom Hatterman, qui a effectué son stage de M2 sur la circonscription
des espèces au sein du groupe « peltata » a également significativement contribué à cette réflexion.
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de Cecropia habitées ou non par les fourmis, ces auteurs utilisent de manière brute 9416
données d’occurrence du GBIF avec pour unique précaution de tester si les distributions
obtenues sont cohérentes avec les plages d’altitude données par la monographie sans plus de
précaution sur la validité des identifications ou de la précision des géolocalisations fournies.
Des erreurs d’identification manifestes sont également présentes dans la liste des spécimens
utilisés pour les marqueurs moléculaires (Table S3 : Beck 16663 utilisé comme C. engleriana
contre C. concolor, Pessoa 1201 utilisé comme C. hololeuca contre C. pastasana, Swensen
157 utilisé comme C. schreberiana avec une localité au Costa Rica où l’espèce n’est pas
présente. . . ).

2.2.2.6 Recouvrement des protologues

Afin d’évaluer la robustesse de la mise en synonymie proposée par C.C. Berg et P.
Franco-Rosselli, nous avons essayé d’appliquer une approche en taxonomie numérique sur
une matrice de caractères construite à l’échelle des échantillons types. Pour cela, nous nous
sommes appuyé sur les collectes, mais aussi sur les diagnoses données dans les protologues.
Nous avons réussi à nous procurer 54 publications/ouvrages permettant d’accéder aux pro-
tologues de 215 taxons décrits pour le genre (Annexe 1). Certaines publications majeures de
J. Cuatrecasas contiennent la description d’un grand nombre de taxons (ex. 39 dans J. Cua-
trecasas, 1945. Revista Acad. Colomb. Ci. Exact. 6 ou 22 dans J. Cuatrecasas, 1956. Revista
Acad. Colomb. Ci. Exact. 9) (Annexe 2). La plate-forme Biodiversity Heritage Library 11

(BHL) a été d’un grand secours pour l’obtention de documents anciens. Tous ces documents
sont gérés dans une base de données de références enligne avec le logiciel Zotero 12.

2.2.2.7 Définition des caractères morphologiques à observer : extraction de la
substantifique moelle de la monographie

J’ai effectué en 2012 mon stage de Master 2 sur la réalisation d’une clef d’identifica-
tion multientrée sous Xper2 (Ung et al., 2010) pour le genre Cecropia en construisant une
matrice de caractère basée sur la monographie (Nguyen Le, 2012). J’avais à cette époque
effectué des analyses sur le pouvoir discriminant de ces caractères. Cette première analyse
nous avait permis alors d’identifier les caractères morphologiques clefs sur lesquels repose la
circonscription des espèces et de définir un protocole d’observation standardisée et de prise
de vue photographique permettant d’observer ces caractères majeurs (Chapitre 3).

Dès le début de ma thèse, j’ai repris ce travail de manière plus poussée et je le présenterai
ici en détail dans le Chapitre 3 de cette thèse. Néanmoins, ce travail préliminaire a été
essentiel pour définir les traits à observer en particulier sur les planches d’herbiers et à
photographier en macro pour constituer le support de ce travail. Il a été également essentiel

11. www.biodiversitylibrary.org
12. https://www.zotero.org/groups/2390904/cecropianet/items/collectionKey/

ZXKCS7SD
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dans la construction de l’architecture de la base de données. En plus des champs classiques
énumérés jusqu’ici (auteur de la collecte, numéro de collecte . . . ), j’ai défini des champs
relatifs aux traits morphologiques que l’on peut associer à chaque collecte et permettant
ainsi de sortir aisément une matrice de caractère.

2.2.2.8 Visites des herbiers internationaux

L’analyse de la monographie, de différentes flores et la recherche d’information en ligne
dans les bases de données des institutions nous ont permis de définir des herbiers à visiter
en priorité afin de pouvoir (i) compléter les informations concernant la liste de l’existant et
les informations présentes sur les étiquettes des collectes, (ii) faire des observations directes
(renseignement des champs sur les traits morphologiques dans la base de données) et des
prises de vue macrophotographiques sur les échantillons types et les collectes. Ces visites ont
été néanmoins contraintes par les opportunités financières permettant de réaliser des séjours
d’études.

La visite de l’herbier de Bergen (BG) est apparue très vite comme incontournable.
C.C. Berg y a officié à partir de 1985 après une première partie de carrière à Utrecht (U).
C’est le seul herbier au monde qui abrite au moins 1 spécimen pour les 61 espèces et 2
sous-espèces reconnues dans la monographie. Le nombre de spécimens cité dans la liste des
spécimens représentatifs était en première place avec un effectif de 1016 numéros. Par ailleurs,
21 échantillons types y sont conservés. Malgré l’importance majeure de cette collection pour
ce genre, il n’existait aucune base de données disponible dans cette institution et aucune
planche d’herbier n’avait été scannée. J’ai donc effectué avec P. Heuret un séjour d’étude de
4 semaines en octobre 2017 ou j’ai établi la liste complète des spécimens présents. J’ai pris
chacune des planches d’herbiers en photographies et réalisé des macrophotographies des traits
morphologiques identifiés comme discriminants (cf. Chapitre 3) pour chacune des planches.
Par ailleurs, j’ai obtenu l’autorisation de prélever des fruits pour chacune des espèces pour
une analyse morphométrique. Au final, j’ai pu recenser 1645 numéros de collectes, 2811
planches d’herbiers et j’ai réalisé 36 133 photographies dans cet herbier.

L’herbier du Missouri Botanical Garden (MO) est apparu également essentiel pour ce
travail. La monographie faisait l’état de 805 numéros de collecte, 15 échantillons types et 56
espèces représentées. Une base de données en ligne très complète était également disponible
sur le site de l’institution contenant l’ensemble des données présentes sur les étiquettes et des
informations sur la géolocalisation. Cette base de données faisait l’état de 2795 numéros de
collecte. Malheureusement, aucune photographie des planches d’herbier n’était disponible ce
qui justifiait une visite dans cette institution. J’ai postulé à deux reprises pour une demande
de bourse pour effectuer ce travail, mais sans succès. J’ai donc travaillé uniquement avec les
données disponibles en ligne sans pouvoir observer directement le matériel.

Pour les herbiers de NY, P, COL, US, F et K des bases de données en ligne étaient
disponible et les planches d’herbier scannées accessibles. J’ai donc travaillé à partir de cette
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information. L’herbier U, a été visité par P. Heuret en janvier 2016 à Leiden un peu avant
le commencement de ma thèse. Il a pu y recenser 710 numéros de collectes, 1008 planches
d’herbiers et réaliser 922 photographies dans cet herbier.

Avec P. Heuret, nous avons visité les herbiers MG et IAN à Belém au Brésil en dé-
cembre 2016. Ces deux herbiers ne ressortaient pas prioritaires dans notre analyse avec peu
de spécimens répertoriés dans la monographie. Comme mon travail portait en priorité sur
les espèces du plateau guyanais, nous avons saisi l’opportunité d’un financement de l’Uni-
versité de Guyane pour y travailler d’autant plus qu’aucune base de données en ligne n’était
disponible pour ces deux herbiers. À MG, nous avons pu recenser 217 numéros de collectes,
262 planches d’herbiers et réaliser 3163 photographies dans cet herbier. À IAN, nous avons
pu recenser 195 numéros de collectes, 225 planches d’herbiers et réaliser 2534 photographies
dans cet herbier.

De par sa facilité d’accès, j’ai pu effectuer des séjours réguliers à l’herbier de Cayenne
(CAY) ou j’ai également pu prélever des fruits et des fragments de feuilles pour des analyses
moléculaires. J’ai également effectué un séjour à Paris (P) à janvier 2017. J’ai pu recenser 374
numéros de collectes, 526 planches d’herbiers et réaliser 4295 photographies dans cet herbier
complétant ainsi de premières prises de vue prises en macrophotographie par P. Heuret en
2012.

Thalia Morales, conservatrice de l’herbier national du Venezuela (VEN) a cordialement
fourni une liste de l’existant pour le genre Cecropia, aucune donnée n’étant disponible en
ligne. À partir de cela, nous avons identifié les numéros de collectes uniques à cet herbier
(c.-à-d. sans parts dans d’autres herbiers auquel nous avions accès) qu’elle a courtoisement
fait scanner pour nous.

Ces différentes visites d’herbier m’ont permis d’observer physiquement 75 collectes
d’échantillons types pour lesquelles j’ai pu prendre en macrophotographie les traits majeurs
sur lesquelles reposent la distinction des espèces dans la monographie.

2.2.2.9 Base de données photographique

Au départ de ma thèse, P. Heuret m’a transmis un fonds photographique de 3130 photos
de spécimens d’herbiers (planches et macro) qu’il avait agencé à partir des photographies
disponibles dans les différents herbiers et de photo qu’il avait personnellement prise dans les
herbiers (CAY, P, U, MPU). Il m’a également remis „4143 photographies de terrain dont la
plupart étaient associées à des prélèvements en silicagel et/ou des échantillons d’herbiers.

À partir de ce matériel, j’ai organisé une photothèque sous Adobe Lightroom et entre-
pris un travail d’indexation des champs IPTC des images afin d’associer à chacune d’entre
elles des informations telles que (i) l’auteur de la photographie ; (ii) l’espèce ; (iii) la réfé-
rence de l’échantillon en silicagel s’il existe ; (iv) le nom du collecteur ; (v) le numéro de
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collecte ; (vi) l’institution hébergeant le spécimen. J’ai mis à jour cette base de données avec
environ 9000 photographies supplémentaires disponibles sur les sites herbier virtuel de diffé-
rents instituts (par. ex. COL, F, K, NY, P et US) ou bien que les portails network (par. ex
SpeciesLink, REFLORA 13, etc.). J’ai téléchargé aussi les photographies haute résolution de
l’ensemble des échantillons types de Cecropia sous JSTOR Global Plants. Il est important
de noter que plusieurs spécimens types conservés dans l’herbier Berlin-Dahlem (B) ont été
détruits durant la Seconde Guerre mondiale et ne sont plus accessibles.

Chaque image a été renommée selon un format standard afin de pouvoir aisément re-
trouver un numéro de collecte uniquement sur une recherche de nom de fichier : [Auteur de
la collecte]_[numéro de collecte]_[espèce]_[code-barres]. Pour cela, j’ai développé
un script sur logiciel R avec la fonction « file.name() » de package « base » pour renommer
automatiquement cette grande quantité de photographies. Pour cela il suffisait que le nom
de fichier initial contienne une des informations contenues dans la base de données des ins-
titutions (p. ex. le code-barres) pour que j’extraie automatiquement les autres informations
de la base de données et que je construise le nom de fichier standardisé.

J’ai enrichi ensuite cette base de données au gré de mes visites dans les herbiers (voir
2.2.2.8). Au-delà, d’une vue générale des planches d’herbier, je me suis attaché à prendre
de nombreuses photos de détail en macrophotographie. À partir de mon étude préliminaire
sur l’importance des différents caractères, j’ai privilégié comme zones en particulier : (i)
les faces adaxiales et abaxiales du limbe ; (ii) le point d’insertion du pétiole (au niveau du
trichilia) ou du pédoncule inflorescentiel sur l’axe porteur, leur partie médiane et leur partie
distale (l’insertion sur le limbe pour le pétiole ou la connexion avec les épis pour le pédoncule
inflorescentiel) ; (iii) les parties internes et externes de la calyptre et de la spathe ; (iv) les
fleurs ou les fruits disposés sur les épis (Figure 2.15). Dans un souci d’illustration, certaines
de ces photographies ont été prises en « [EN] focus stacking », c.-à-d. par assemblage sous
le logiciel Helicon Focus de 5 à 30 photographies prises à différentes profondeurs de champ
après avoir fait varier la distance de l’objectif au sujet sur un rail Novoflex Castel-L (Figure
2.16 et Figure 2.17).

Aujourd’hui, cette base de données photographique contient :

— 14 215 photographies de vue générale de la planche d’herbier ;
— 43 877 photographies de détail en macro de la planche d’herbier (incl. Fruits) ;
— 8485 photographies de terrain ;
— 706 photographies prises au MEB de fruits pour 73 individus (vue globale et coupes

transversales).

13. www.herbariovirtualreflora.jbrj.gov.br
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Figure 2.15 – Illustration de quelques zones d’intérêts où j’ai systématiquement pris des
macrophotographies sur le spécimen d’herbier. Crédit : © Cecropi@net.

Figure 2.16 – Illustration de l’installation photographique portable pour la prise de vue
macrophotographique en « stacking » en faisant varier la distance de l’objectif au sujet sur
un rail Novoflex Castel-L. Crédit : © X.B. Nguyen-Le.

Page 49



CHAPITRE 2

Figure 2.17 – Le logiciel Helicon focus est utilisé pour combiner plusieurs images à diffé-
rentes profondeurs de champ en une seule image plus nette.

2.2.2.10 Gestion des collections en silicagel pour les analyses génétiques

Depuis 2012, nous avons effectué avec P. Heuret et H. Caron de nombreuses collectes sur
le terrain en silicagel associées à minima à une photographie et si possible par un échantillon
d’herbier. Par ailleurs, nous avons eu la possibilité de récolter des fragments de feuilles sur
les collectes conservées à l’herbier de Cayenne (CAY). Ces échantillons ont été indexés selon
le système de notation du laboratoire de génétique de l’UMR EcoFoG (sytème basé sur la
combinaison de 2 lettres et 2 chiffres, p. ex. GA02) et sont gérés également dans la base
de données, permettant ainsi d’associer chaque prélèvement à des photos de terrain ou de
planches d’herbier. C’est un outil est particulièrement important pour revenir à l’observation
de la morphologie du spécimen après avoir établi des groupes sur la base de marqueurs
moléculaires.

2.2.2.11 Construction de l’architecture de la base de données Cecropi@net

Afin de lier (i) la liste des herbiers disponibles ; (ii) les photographies disponibles ; (iii)
les traits morphologiques observables sur chaque planche d’herbier ; (iv) les échantillons en
silicagel (qui ont leur numérotation propre) et les marqueurs SSR séquencés pour chaque
individu, j’ai conçu et développé une base de données sous Microsoft Access comme outil
principal de l’organisation de mon travail (Figure 2.19 et Figure 2.20). Outre le fait de gérer
proprement les différentes informations liées aux collectes de terrain, aux photographies, aux
planches d’herbiers et au séquençage des individus. Cet outil devait permettre également de
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partager l’information en ligne et de travailler à plusieurs sur ce projet. Malheureusement,
si cet outil m’est très utile au quotidien, des contraintes techniques (gestion d’un VPN sur
le campus de Kourou) ne nous auront pas permis de travailler en commun avec cet outil que
nous avions conçu pour cela.

Figure 2.18 – Architecture de la base de données Cecropi@net sous Access et présentation
des tables principales.

J’ai organisé Cecropi@net autour de 15 tables, dont la table « Individu » qui est
centrale et fait le lien avec les autres par la colonne « IDindividu » (Figure 2.18). Chaque
ligne de cette colonne correspond à un numéro de collecte unique. Cette table contient des
informations telles que l’auteur, le numéro, la date, le lieu, et les coordonnées géographiques
de la collecte ou le nom de l’espèce. Les autres informations relatives aux individus sont
gérées sur différentes tables. Par exemple, la table « Berg2005 » liste les collectes citées
dans la monographie de 2005 ; la table « Voucher » liste toutes les planches d’herbiers d’un
même numéro de collecte avec le nom et code-barres de l’institution où il est conservé ; la
table « DNA » liste les échantillons en silicagel et les résultats des génotypages associés ;
la table « Description » liste l’ensemble des traits morphologiques observables ; la table
« History_determination » permet de lister les identifications successives attachées au
spécimen avec leurs auteurs et les dates de ces identifications. D’autres tables ne sont pas
directement reliées à la table individu, mais permettent de gérer de l’information connexe.
La table « Taxon » liste les informations relatives aux taxons publiés (l’auteur, l’année, la
référence bibliographique de la publication, la situation du taxon) ; la table « People » liste
le nom de toutes les personnes ayant collecté ou identifié des spécimens. Les relations entre
les tables permettent aux informations de la base de données d’être automatiquement mises
à jour en cas de modification.
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À partir de ces tables, j’ai crée une interface générale qui permet de naviguer dans
la base de données et de visualiser ou renseigner les champs tout en étant guidé par des
illustrations (Figure 2.19). Cette interface intègre également une carte Google Map connectée
(Figure 2.20).

Figure 2.19 – Interface graphique de Cecropi@net permettant de saisir les données dans
des champs tout en étant guidé par des illustrations.

Figure 2.20 – Interface graphique de Cecropi@net permettant de saisir et visualiser les
données relatives au positionnement géographique des collectes via une interface connectées
avec Google Map ©.
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2.2.3 Bilan sur Cecropi@net

Notre base de données Cecropi@net fait l’état aujourd’hui d’une liste de 9662 numéros
de collecte. 8435 numéros concernent les spécimens d’herbier recensés au niveau mondial
(exsicatae), et nous faisons ainsi l’état de 3166 numéros de collecte supplémentaire par rap-
port à la liste publiée dans la monographie („400 ayant été récoltées après la publication
de la monographie). Les 1227 entrées restantes correspondent à des individus dont un frag-
ment de tissu est conservé en silicagel, mais sans qu’un herbier ait été conservé. Au total,
1509 références d’échantillons en silicagel sont enregistrées dont 18,5 % sont associées à des
parts d’herbier et 40,9 % à des photographies de terrain. 53,8 % des numéros de collecte
possèdent une information de géoréférencement, mais celle-ci n’est vérifiée et associée à une
incertitude que pour 28 % d’entre-elles. Nous possédons des photographies en vue générale
pour les planches d’herbier (différentes parts) de 4529 numéros de collectes. Des détails en
macrophotographie sont disponibles pour 2273 d’entre elles. Couplée aux photographies de
terrain ainsi qu’aux photographies au MEB des fruits, notre base de données photographique
s’élève ainsi à 71 560 images (Tableau 2.1).

Spécimens
d’herbiers

Échantillons
avec fragment
de feuilles

Total

Individus 8435 1227 9962

Échantillons d’ADN 282 1227 1509

Individus associés à des
photographies en vue générale
(herbier ou terrain)

4529 548 5077

Individus associés à des
macrophotographies (herbier ou
terrain)

2273 ---

Base de données photographique Lightroom (photos) : 67 283

- Photographies d’herbier en vue générale 14 215

- Macrophotographies 43 877

- photographies de terrain 8485

- Photographies prises au MEB de fruits 706

Tableau 2.1 – Bilan sur la base de données Cecropi@net couplée à une base de données
photographique Lightroom.
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APPROCHE NUMÉRIQUE POUR LA TAXONOMIE DU

GENRE Cecropia : DE L’EXTRACTION DE LA

SUBSTANTIFIQUE MOELLE DE LA MONOGRAPHIE À

L’ANALYSE DE SPÉCIMENS D’HERBIERS

Cecropia silvae C.C.Berg, Piste Paul Isnard, Guyane française. Crédit : © P. Heuret.
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3.1 Introduction générale

La classification des organismes vivants en espèces est le socle de l’essentiel des re-
cherches menées en biologie. Sans ces « unités de classification », il est vite difficile d’aborder
les questions relatives à l’évolution et la biodiversité (Agapow et al., 2004; Lyal et al., 2008;
McNeely, 2002; Sites et al., 1997), la conservation (Isaac et al., 2004; Mace, 2004; Vogler
& Desalle, 1994), la production, etc. Communément, la description des espèces repose en-
core très largement sur le concept d’espèce morphologique, telle qu’introduite finalement par
Linneaus. Une nouvelle espèce est définie par un spécialiste lorsqu’il considère que plusieurs
spécimens présentent des caractéristiques communes et significativement différentes des ca-
ractéristiques définissant les autres espèces connues. Si la description d’une nouvelle espèce
est encadrée par un processus de publication validé par les pairs et le dépôt d’échantillons
types dans les collections nationales, cela n’en reste pas moins qu’un « point de vue » argu-
menté de spécialiste. La description d’une nouvelle espèce ou la circonscription des espèces
au sein d’un genre comporte ainsi une part non négligeable d’expertise et d’opinion person-
nelle. Étonnement, si la description d’une nouvelle espèce doit s’appuyer sur une publication,
le regroupement de taxons en synonymie est souvent peu ou pas argumenté dans les faits.
Face à la grande biodiversité qui nous entoure, les spécialistes se sont attachés par définition
à l’étude d’un ou de quelques groupes en particulier (p. ex. une famille botanique) qu’ils
sont souvent seuls à étudier dans leur « tour d’ivoire ». Les confrontations de points de
vue, lorsqu’elles ont lieu, peuvent alors révéler des désaccords qui traduisent bien le côté
« expert » de la démarche. À titre d’exemple, on distingue souvent dans les taxonomistes
les « Splitters » qui ont tendance à multiplier les descriptions d’espèces face aux « Lum-
pers » qui ont tendance à être plus parcimonieux et regrouper des taxons sous le nom d’une
même espèce (Simpson, 1945). Les progrès récents des méthodes en systématique, comme les
approches morphométriques quantitatives détaillées ou les études moléculaires, ont permis
de soutenir et de renforcer de nombreuses descriptions originales basées sur la morpholo-
gie (Abdel-Hameed et al., 2015). Cependant, il reste une proportion considérable de taxons
végétaux où la délimitation entre les espèces est basée uniquement sur la morphologie, et
s’avère difficile même en appliquant des approches numériques.

Au-delà de la description des espèces et des critères permettant de les délimiter, le
travail d’un spécialiste, comme tout scientifique, consiste à rendre accessibles les fruits de sa
recherche par la publication d’articles, de flores et de monographies. Ces ouvrages décrivent
les espèces au travers de leur morphologie et fournissent généralement des clés d’identifi-
cation dichotomiques. Pour le spécialiste, l’identification d’un spécimen peut ne nécessiter
qu’une brève vérification des caractères qu’il a lui-même définis comme critiques (Walter
& Winterton, 2007). Cependant, pour les personnes non spécialistes, l’utilisation des clés
d’identifications publiées peut s’avérer extrêmement compliquée. En effet, la structure même
de ces clés est problématique puisque s’il n’est pas possible d’observer un caractère on se
retrouve bloqué dans la progression. Mais surtout cela nécessite d’interpréter correctement
les caractères observés par rapport à la description textuelle qui en est donnée. Ainsi Lo-
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banov (1972) écrit : « Les clés d’identifications sont compilées par des personnes
qui n’en ont pas besoin et pour des personnes qui ne pourront pas les utiliser ».
Nous assistons de nos jours à un déclin mondial de l’expertise taxonomique (Godfray, 2002;
Walter & Winterton, 2007; Wheeler, 2004). De nombreux spécialistes partent en retraite sans
que leur poste soit renouvelé. Leur expertise disparaît alors souvent avec eux et il ne reste
que leurs ouvrages pour la postérité avec les limitations évoquées ci-dessus. Aujourd’hui, de
nombreux groupes taxonomiques sont orphelins dans le sens ou aucun spécialiste ne travaille
activement dessus par une activité de recherche. Face à la quantité de groupes taxonomiques
qu’il reste à traiter, beaucoup des monographies déjà établies sont peu remises en question et
peuvent alors faire office d’ouvrage de référence pendant de nombreuses années. Il est ainsi
parfois surprenant de constater que les espèces soient aujourd’hui surtout utilisées comme
taxons terminaux dans la reconstruction des arbres phylogénétiques, alors que les méthodes
par lesquelles elles sont délimitées et identifiées reçoivent peu d’attention.

Ce constat général amène à deux perspectives d’investigations. Premièrement, comment
poursuivre de manière rationnelle et efficace une recherche en taxonomie en prenant comme
socle un ouvrage tel qu’une monographie ? Au travers des clés proposées, de la description
des espèces, des listes des spécimens cités à titre représentatif, ou de la liste de l’existant (ex-
sicatae), les monographies regorgent d’information. Quelle démarche pouvons-nous adopter
pour bien comprendre l’expertise de(s) (l’)auteur(s) et en retirer la « substantifique moelle
» selon l’expression de Rabelais (dans « Gargantua », 1534) ? En second lieu, dans quelle
mesure peut-on rendre plus faciles d’utilisation les clés d’identification proposées dans ces
ouvrages ?

Afin de traiter ces deux questions, je m’intéresserai ici au genre Cecropia introduit
précédemment. Le bilan sur la recherche en taxonomie menée sur ce genre (voir Chapitre 1)
illustre parfaitement le constat évoqué ci-dessus :

(i) À l’exception de C.C. Berg et P. Franco-Rosselli, qui ont travaillé ensemble à partir
des années 90 et publié conjointement la monographie, jamais deux auteurs n’ont confronté
leur point de vue, via la publication, dans une époque commune. Alors que J. Cuatrecasa
était très surtout actif sur ce genre dans les années 40-50 (il publie cependant une dernière
espèce en 1982), C.C. Berg lui « succède » en publiant sa première espèce en 1972 (ou J.
Cuatrecasas apparaît dans les remerciements), la famille des Cecropiaceae en 1978, et reste
actif jusqu’à la publication de la monographie ;

(ii) Les désaccords sont nombreux entre les auteurs. Tandis qu’en 1945, J. Cuatrecasas
décrit six nouvelles espèces dans un même article (Cuatrecasas, 1945), C.C. Berg et P. Franco-
Rosselli les placent toutes en synonymie en 2005 (Berg & Franco-Rosselli, 2005). C.C. Berg
(seul, puis avec P. Franco-Rosselli) décrit lui-même six nouvelles espèces entre 1981-1996
avant de se rétracter et de les placer en synonymie en 2005 (Berg & Franco-Rosselli, 1996).
C.C. Berg indique d’ailleurs en préambule de la monographie qu’il a terminé la rédaction
de cet ouvrage seul en raison du décès accidentel de P. Franco-Rosselli. Il précise ainsi qu’il
assume à titre personnel certains choix, comme la mise en synonymie de C. polyphlebia sous
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C. pachystachya, n’ayant pas abouti à un consensus avec son coauteur ;

(iii) Alors qu’en 1990, 181 espèces de Cecropia sont acceptées, C.C. Berg et P. Franco-
Rosselli vont se placer dans leur révision du genre dans une démarche de « lumpers » en
regroupant massivement les espèces en tant que synonymes. Cela aboutira à la publication
de 61 espèces et 2 sous-espèces dans la monographie. Ces regroupements ne sont cependant
quasiment pas argumentés dans les différents ouvrages publiés ;

(iv) La grande majorité des déterminations des spécimens d’herbiers conservés dans les
collections internationales proviennent de J. Cuatrecasas, C.C. Berg ou P. Franco-Rosselli.
Ceci traduit bien à quel point les spécialistes sont sollicités pour les déterminations leur
expertise faisant foi. Ceci est sans doute dû à l’absence de publication de clé d’identifica-
tion globale avant la monographie et la difficulté générale à utiliser ces outils ainsi que les
remaniements constants et la mise en synonymie. La monographie fournit une série de clés
dichotomiques organisées par grandes régions géographiques. Les auteurs soutiennent qu’une
clé unique contiendrait trop d’entrées faibles en raison de la dioécie et de la forte variation
intraspécifique des caractères ;

(v) J. Cuatrecasas est décédé en 1996 (Robinson et al., 1996), P. Franco-Rosselli est
décédée en 2000 (Churio & Orlando, 2000) et C.C. Berg est décédé en 2012 (Welzen et al.,
2013). Bien que des auteurs tels que S. Romaniuc-Neto ou A.L. Gagliotti connaissent très
bien ce genre et aient révisé le genre frère Pourouma (Gaglioti & Romaniuc Neto, 2017),
personne à notre connaissance ne travaille aujourd’hui activement à une révision du genre
Cecropia ;

(vi) Très récemment, deux études sur la phylogénie du genre ont été publiées en se
basant sur le référentiel taxonomique de la monographie (Gutiérrez-Valencia et al., 2017;
Treiber et al., 2016).

Face à ce constat, il serait déraisonnable de considérer la question de la circonscription
des espèces comme résolue. Mais face à la diversité de ce genre et sa large répartition géo-
graphique, il serait peu avisé de ne prendre pleinement en compte le riche contenu de la mo-
nographie, fruit de quarante années de réflexion de l’éminent botaniste qu’était C.C. Berg,
réflexion qu’il a eu l’intelligence de confronter et d’enrichir en travaillent avec P. Franco-
Rosselli. Il convient donc d’en faire une analyse rigoureuse et d’essayer au travers de cet
ouvrage de comprendre la démarche des auteurs, leurs certitudes et leurs doutes.

Pour une analyse critique de la monographie, je propose ici une approche basée sur
la taxonomie numérique en travaillant sur différentes matrices de caractères. Alors que ces
méthodes sont utilisées pour analyser la « distance » morphologique entre spécimens et pro-
poser des regroupements en taxon (Hill, 1980; Lamine et al., 2014; Pérez & Molinari, 2017;
Pierre et al., 2014; Santos et al., 2011; Webber & Woodrow, 2006) j’utiliserai ces outils dans
un premier temps en travaillant à l’échelle des espèces telles que décrites dans la monogra-
phie. Pour cela j’ai construit une matrice « espèces x caractères » et retenant les caractères
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cités (i) dans les clés dichotomiques et (ii) dans les descriptions des espèces. Nous analyse-
rons le pouvoir discriminant des caractères et les regroupements possibles dans les états qui
leur sont associés, ainsi que leur redondance. Nous regarderons en particulier comment les
espèces sont différenciées et la proximité de leur description morphologique afin d’évaluer là
où la circonscription est robuste et là où elle montre des faiblesses. Dans un second temps,
j’évaluerai la pertinence des mises en synonymies proposées par les auteurs. Pour cela je mè-
nerai une analyse numérique sur une matrice « taxons x caractères » basée sur le protologue
des publications originales et les échantillons types. Nous évaluerons en particulier i) si la
distance qu’il existe entre une espèce acceptée et les taxons qui en sont synonymes est bien
plus proche qu’avec les autres taxons ; autrement dit, sont-ils bien regroupés dans le phéno-
gramme construit sur la base des distances morphologiques calculées à partir de la matrice
et ii) si les « seuils » retenus pour regrouper des taxons (c.-à-d. distance inter-groupe) est ho-
mogène ou non. Enfin, en troisième partie, j’effectuerai une analyse en taxonomie numérique
classique en analysant une matrice « spécimens x caractères » construite en considérant des
échantillons d’herbiers appartenant aux 9 espèces du groupe « peltata » qui est particuliè-
rement complexe. Nous traiterons également dans cette analyse 4 espèces extérieures à ce
groupe.

L’amélioration des outils d’identification sera directement un « sous-produit » des ana-
lyses menées dans cette première partie. La matrice de caractères que j’aurai construite et
transformée afin de garder les variables (et leurs états) réellement discriminantes à l’échelle
des espèces, me permettra de construire une clé d’identification multientrées interactive
(Agnarsson & Kuntner, 2007; Chesmore & Ohya, 2004; Walter & Winterton, 2007). Les
clés à entrées multiples ont déjà démontré qu’elles permettent d’améliorer significativement
l’accessibilité et la précision des déterminations taxonomiques. Elles permettent en effet de
renseigner les caractères dans n’importe quel ordre, éliminant séquentiellement les taxons
dont les attributs ne correspondent pas à ceux du spécimen. Elles intègrent par ailleurs des
métriques permettant de classer par ordre de priorité les caractères à renseigner en fonc-
tion de leur pouvoir discriminant. De plus, des exemples d’illustration et des clarifications
de définition peuvent facilement être associés à chaque caractère pour guider l’utilisateur
tout au long du processus d’identification, rendant l’outil plus accessible aux utilisateurs
finaux. Le programme IntKey (Dallwitz et al., 1993, 1995, 2000) a été un précurseur de ces
outils en utilisant des données préparées en format DELTA (Description Language for Taxo-
nomy) (Dallwitz, 1980; Dallwitz et al., 2002). D’autres programmes ont vu le jour depuis,
notamment des programmes commerciaux : LUCID (Norton et al., 2000) et en libre accès :
Linnaeus II (Schalk & Pierrot-Bults, 2005), NaviKey (Neubacher & Rambold, 2005), IBIS-ID
(Giurgiu et al., 2009) les différentes versions de Xper (Ung et al., 2010; Vignes-Lebbe et al.,
2016). De manière générale, les principaux avantages de ces méthodes sont : (1) l’utilisation
sans restriction des caractères (les caractères qui ne sont pas disponibles sur le spécimen ou
dont l’interprétation n’est pas claire pour l’utilisateur peuvent être évités) ; (2) une flexibi-
lité concernant la suppression et la modification des caractères (les valeurs de n’importe quel
caractère peuvent être modifiées ou supprimées à n’importe quelle étape de l’identification) ;
(3) la tolérance d’erreur (le seuil pour le nombre de caractères qui ne correspondent pas
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peut être fixé pour l’élimination des taxons) ; (4) une plus grande capacité à tenir compte
de l’incertitude (l’utilisateur peut exprimer l’incertitude en entrant plus d’une valeur d’état,
ou une gamme de valeurs numériques) ; (5) le renseignement d’états quantitatifs continus de
caractères (les caractères numériques peuvent être utilisés directement, sans être stratifiés
au préalable) ; et (6) des mises à jour pouvant être mises facilement à disposition (Dallwitz,
2018).

3.2 Analyse numérique de la monographie

3.2.1 Quels critères morphologiques soutiennent la délimitation des
espèces ?

3.2.1.1 Matériel et méthodes

Je décrirai dans cette partie la démarche que j’ai suivie pour construire différentes
matrices de caractères à partir de la monographie. Les caractéristiques de ces matrices (p.
ex. nombre de caractères, simplification des états redondants associé à un descripteur. . . )
constituent des résultats originaux en soit et seront présentés dans la partie résultat.

A. Transcription de la monographie en une première matrice de caractères

Afin d’analyser par une approche quantitative la taxonomie proposée par C.C. Berg
et P. Franco-Rosselli, j’ai construit une matrice « espèces x caractères » en reprenant les
éléments de description contenus dans la monographie : (i) dans les clefs dichotomiques pro-
posées par les auteurs et (ii) dans les diagnoses des 61 espèces retenues par les auteurs. La
partie textuelle décrivant les espèces est souvent nuancée d’adjectifs relatifs à la fréquence
d’expression des caractères (p. ex. [EN] « often », « occasionally », « usually », « some-
times », « rather » . . . ) ou à des notions de densité pour les trichomes en particulier (p.
ex. [EN] « sparsely », « densely », « partly », « poorly developed »). Ceci est particulière-
ment prégnant pour la caractérisation des trichomes et des pilosités (indumentum) ou les
auteurs utilisent un vocabulaire particulièrement riche et nuancé pour aborder de manière
relative des notions de fréquence, de densité ou de longueur. Si 6 types de trichomes sont
reconnus (voir Section 2.1, et la monographie p.7), la description des induments est donnée
en utilisant des descriptifs tels que « hirsute », « pubérulent », « soyeux » qui suggère les
types de trichomes présents sans qu’ils soient nommés explicitement. Enfin, il est toujours
difficile d’interpréter si le fait qu’un type de trichome ne soit pas mentionné correspond
à réellement une absence systématique d’expression du caractère. Ainsi la transcription du
texte en matrice de caractères requiert une part d’interprétation personnelle, qui ne peut être
automatisée, tout en demandant une approche rigoureuse et la définition de règles strictes.

Une première étape a été de définir et d’organiser les caractères qualitatifs et quan-
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titatifs à intégrer dans la matrice de caractères.

Pour les caractères qualitatifs, je les ai hiérarchisés dans certains cas dans une arbores-
cence. Par exemple, le caractère concernant le rapport de longueur entre les poils formant
l’indumentum marron du trichilia et les poils unicellulaires épais qui y sont insérés est dé-
pendant de l’expression du caractère présence ou absence du trichilia. Nous avons défini
des caractères hiérarchiques couvrant un grand nombre de combinaisons de caractères sans a
priori être sûr qu’il soit possible ou non de renseigner l’ensemble de ces combinaisons à partir
de l’information présente dans la monographie. À titre d’exemple, voici comment j’ai codé
les informations relatives aux trichomes et aux induments pour (i) les partie externe/interne
des tiges, des pétioles, des calyptres et des spathes ou bien (2) la face abaxiale ou adaxiale
des limbes :
1. Présence d’un indument ? (a-absence (=glabre) ; b-présence)

1.1. Présence d’un indument arachnoïde ? (a-Absence ; b-Présence partielle ; c-Présent avec
une forte densité)

1.2. Présence de poils unicellulaires épais ? (a-Absence ; b-Présence partielle ; c-Présent avec
une forte densité)

1.2.1. Forme des poils unicellulaires épais ( [EN] a-(Sub)-Granulate) ; b-(Sub)-Hirsute/Hirtellous ;
c-(Sub)-Hispid/Hispidulous ; d-(Sub)-Muriculate ; e-(Sub)-Pilose ; f-(Sub)-Puberulous ;
g-(Sub)-Punctate ; h-(Sub)-Scabrous ; i-(Sub)-Sericeous ; j-(Sub)-Setose ; k-(Sub)-Strigose ;
l-(Sub)-Tomentose ; m-(Sub)-Uncinate ; n-(Sub)-Velutinous ; o-(Sub)-Villous ; p-irritating
Bristle)

1.3. Présence de poils pluricellulaires brun à rougeâtre ? (a-Absence ; b-Présence partielle ;
c-Présent avec une forte densité)

Pour les caractères quantitatifs, ils sont très souvent mentionnés dans la monographie
sous forme d’intervalles. Par exemple, le nombre de lobes ([EN] « segments » dans la mo-
nographie) des feuilles de C. albicans est compris entre 11 et 13. Cela revient à décrire la
distribution des valeurs de ce caractère sous la forme d’une loi uniforme bornée au nème

centile de la distribution réelle. Cet intervalle est donné sans qu’une quelconque méthode
d’appréciation soit donnée (effectifs mesurés, centile utilisé, etc.). Très souvent, les auteurs
associent à ces valeurs des minima et maxima. Par exemple, la longueur des stipules de C.
albicans est de (10) 25-45 cm ; 10 doit être considéré ici comme une valeur minimale. Ces
valeurs sont difficiles à interpréter, car elles dépendent d’une part (i) du fait que l’organe
soit complètement allongé ou non et de la phénologie des processus de croissance et de re-
production et (ii) du filtre dû à l’observation d’échantillon d’herbiers puisque les collecteurs
mettent en presse généralement des échantillons de taille moyenne en écartant les parties de
la plante les plus volumineuses. En l’absence d’information précise sur la manière dont ces
intervalles avaient été définis, j’ai fait le choix ici de considérer les minimas et maximas dans
la matrice de caractères que j’ai construite. Ainsi, la longueur des stipules de C. albicans
sera de 10 à 45 cm dans la base de données.
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J’ai codé cette matrice sous Xper2 (Ung et al., 2010) en extrayant « manuellement »
l’information présente dans la monographie par une lecture approfondie. Xper est un logiciel
développé au laboratoire « Informatique et systématique » (Université Pierre et Marie Cu-
rie). C’est une plate-forme dédiée à la description taxonomique et à l’identification assistée
par ordinateur. Ce logiciel permet la création de clés interactives pour l’identification des
spécimens. Il contient également quelques outils intégrés permettant de vérifier la cohérence
de la base de données et d’en sortir quelques statistiques (p. ex. taux de remplissage). Trois
versions de ce logiciel ont été publiées. La première Xper1 est obsolète, mais contient une
boite à outils intéressante développée par J. Lebbe & R. Vignes-Lebbe en langage C (Lebbe
& Vignes, 2003). Après l’avoir utilisé un premier temps les algorithmes de calcul de redon-
dance des états attachés aux caractères catégoriels (algorithme MERGEMOD) ou le nombre
de caractères minimum pour identifier un taxon (algorithme MINDESCR). J’ai codé algo-
rithme MERGEMOD en R pour mes analyses (j’y reviendrai plus tard dans cette section
de matériel et méthode). La seconde version est celle que j’ai principalement utilisée pour la
saisie de mes données et mes analyses. La troisième version, Xper3, est résolument tournée
vers la publication en ligne des bases de données et le travail collaboratif. Je l’ai également
utilisée pour construire une clé d’identification qui pourra être diffusée sur internet.

Les caractères morphologiques que j’ai renseignés étaient donc soit (i) numériques avec
une plage de variation (min/max), soit (ii) catégoriques (absence/présence ou états mul-
tiples). Lorsque l’état d’un caractère n’était pas renseigné dans la monographie pour une
espèce, je l’ai défini dans Xper2 comme une « donnée inconnue » afin qu’il ne soit pas consi-
déré comme une absence réelle dans le traitement statistique. Dans ce cas, il est considéré
que tous les états associés à la variable sont possibles. Une fois la matrice remplie, j’ai vé-
rifié la base de données avec l’outil natif de Xper2 « Check base > State checking » et j’ai
supprimé tous les états que j’avais créés par construction en essayant d’être exhaustif, mais
pour lesquels il n’y avait au final aucune information disponible dans la monographie pour
aucune des espèces. J’ai nommé cette première base de données « Cecropi@key v0.0 ». Elle
contient les données brutes et elle est très hétérogène selon les espèces. Chaque caractère
peut contenir de nombreux états (par exemple, il y a 16 états du caractère « Forme des poils
unicellulaires épais »), qui ne sont parfois utilisés qu’une seule fois dans les descriptions des
espèces.

Une seconde étape a consisté à simplifier cette matrice de caractères notamment
en réduisant le nombre d’états rattachés aux caractères catégoriels par une analyse de re-
dondance. Le principe est de regrouper différents états associés à une même variable sans
en modifier son pouvoir discriminant. Pour cela, j’ai retranscrit sous R l’algorithme nommé
MERGEMOD développé par J. Lebbe & R. Vignes-Lebbe (Lebbe & Vignes, 2003) qui iden-
tifie des paires d’états qui peuvent être fusionnées pour définir un diagramme de réseau
(Algorithme 3.1).

Il convient ensuite d’identifier dans ce diagramme de réseau les « cliques » qui corres-
pondent à des sous-ensembles de sommets du diagramme de réseau qui forment des sous-
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graphes complets, c.-à-d. que deux sommets quelconques de la clique sont toujours adjacents.
Pour cela, j’ai utilisé la visualisation de graphes et la sélection de cliques dans R-version 3.3.5
(R Core Team, 2018) et Rstudio (RStudioTeam, 2016), avec des paquets « igraph » (Csardim
& Nepusz, 2006) et « visNetwork » (Almende B.V. et al., 2018) (Figure 3.1).

For caractère d 
     For chaque couple d'états i et j 

result = TRUE  // result deviendra faux si les 2 états sont non fusionnables 
    // Teste si i et j peuvent être fusionnés 
    While result = TRUE 

For chaque couple de taxons n et n' 
   If dn ∩ dn' = ∅   // les deux taxons se distinguent par d 

If (dn ∩ {i, j} ≠ ∅) AND (dn' ∩ {i, j} ≠ ∅)   
// cad que n et n'possède chacun un des états i et j et pas le même 

result = FALSE       
End if 

     End if 
couple de taxons suivant 

     End While 
 // Si result = false donc i et j ne sont pas fusionnables ;  

// sinon i et j sont fusionnables 
    couple d'états suivant 
Fin du test pour caractère d 

 

Algorithme 3.1 – L’algorithme de MERGEMOD (Lebbe & Vignes, 2003)

Cette méthode a été appliquée dans un premier temps pour tous les caractères catégo-
riels (Figure 3.1-a). La matrice résultante de cette simplification du nombre d’états associés
aux variables catégorielles a été renommée « Cecropi@key v1.0 ». Néanmoins, pour calcu-
ler les indices discriminants pour les variables quantitatives, nous les avons transformés en
variables qualitatives. Pour cela, nous avons considéré sur l’ensemble des espèces le minima
et le maxima que les variables quantitatives considérées pouvaient prendre et nous avons
divisé cet intervalle en 10 classes assimilables à des états. Pour chaque espèce, nous avons
alors considéré chaque classe/état possible lorsqu’elle était chevauchante avec l’intervalle
codé dans la matrice pour cette espèce. En utilisant l’algorithme MERGEMOD, nous avons
ensuite réduit ce nombre de classes/états. La Figure 3.1-b illustre cette démarche pour la
variable concernant la longueur des pétioles. Sur l’ensemble des espèces, cette variable peut
prendre des valeurs allant de 10 cm à 120 cm ce qui nous amène à définir 10 classes de 11
cm. Après l’analyse MERGEMOD, 3 classes sont retenues = [10 ;43), [43 ; 65) et [65 ;120]. La
matrice de caractères où toutes les variables quantitatives ont été transformées en variables
catégorielles a été nommée « Cecropi@key v2.0 ».

Parce que l’on est souvent confronté sur le terrain à l’identification de spécimens juvé-
niles ou stériles, j’ai dégradé l’information présente dans les bases de données Cecropi@key
v1.0 et Cecropi@key v2.0 et retirant les variables relatives à la sexualité. Ceci m’a essentielle-
ment permis de voir dans quelle mesure il était possible de distinguer des taxons uniquement
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sur la base de variables relatives à l’appareil végétatif.

Lamina => Upper_surface => 
Thick unicellular hairs form
1. (sub)-granulate
2. (sub)-hirsute/hirtellous
3. (sub)-hispid/hispidulous
4. (sub)-muriculate
5. (sub)-pilose
6. (sub)-puberulous
7. (sub)-punctate
8. (sub)-scabrous
9. (sub)-sericeous
10. (sub)-setose
11. (sub)-strigose
12. (sub)-tomentose
13. (sub)-uncinate
14. (sub)-velutinous
15. (sub)-villous
16. bristle irritating

- Group A: 1. (sub)-granulate or 4. (sub)-muriculate or 5. 
(sub)-pilose or 7. (sub)-punctate or 8. (sub)-scabrous or 
9. (sub)-sericeous or 10. (sub)-setose or 12. (sub)-to-
mentose or 13. (sub)-uncinate or 15. (sub)-villous or 16. 
bristle irritating
- Group B : 2. (sub)-hirsute/hirtellous
- Group C: 3. (sub)-hispid/hispidulous or 14. (sub)-veluti-
nous
- Group D:  6. (sub)-puberulous
- Group E: 11. (sub)-strigose

INPUT OUTPUTMERGEMOD ALGORITHM

10 CLASSES

Cecropia albicans
Cecropia andina

Cecropia angulata
Cecropia angustifolia

Cecropia annulata
Cecropia bullata

Cecropia chlorostachya
Cecropia concolor

Cecropia distachya
Cecropia elongata

Cecropia engleriana
Cecropia ficifolia

Cecropia gabrielis
Cecropia garciae
Cecropia glaziovii

Cecropia goudotiana
Cecropia granvilleana

Cecropia herthae
Cecropia heterochroma

Cecropia hispidissima
Cecropia hololeuca

Cecropia idroboi
Cecropia insignis

Cecropia kavanayensis
Cecropia latiloba
Cecropia litoralis

Cecropia longipes
Cecropia marginalis

Cecropia maxima
Cecropia megastachya

Cecropia membranacea
Cecropia metensis
Cecropia montana

Cecropia multisecta
Cecropia mutisiana

Cecropia obtusa
Cecropia obtusifolia

Cecropia pachystachya
Cecropia palmata

Cecropia pastasana
Cecropia peltata
Cecropia pittieri
Cecropia plicata

Cecropia polystachya
Cecropia purpurascens
Cecropia putumayonis

Cecropia reticulata
Cecropia sararensis

Cecropia saxatilis
Cecropia schreberiana
Cecropia sciadophylla

Cecropia silvae
Cecropia strigosa

Cecropia subintegra
Cecropia tacuna

Cecropia telealba
Cecropia telenitida

Cecropia ulei
Cecropia utcubambana

Cecropia velutinella
Cecropia virgusa
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Petiole => length (cm)
[10;120]

Group A: [10;43)
Group B: [43;65)
Group C: [65;120]

INPUT OUTPUTMERGEMOD ALGORITHM
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b)

Lamina => Upper_surface => 
Thick unicellular hairs form (5 states) 

[98;109)

[87;98)

[65;76) [76;87)

[109;120]

[21;32) [32;43)

[10;21)

[43;54)

[54;65)

Petiole length Petiole length 

Petiole => length (cm)

Figure 3.1 – Principe de l’algorithme MERGEMOD pour simplifier le nombre d’états
attachés aux caractères catégoriques. a- Exemple pour un caractère qualitatif ; b- Exemple
pour un caractère quantitatif transformé en variable catégorielle en définissant des intervalles.

B. Calculs d’indices du pouvoir discriminant des variables catégorielles

Pour analyser le pouvoir discriminant des caractères choisis, j’ai utilisé trois indices
calculés directement à partir de Xper2 : (i) l’indice de Jaccard (Jaccard, 1901) (ii) l’indice
de Sokal & Michener’s (Sokal & Michener, 1958) et (iii) l’indice Xper (Lebbe, 1991). Ces
mesures sont des évaluations quantitatives de la capacité d’un descripteur à distinguer les
taxons. Le pouvoir discriminant résulte de la somme, pour toutes les paires de taxons, d’une
mesure de dissimilarité entre les taxons pour lesquels le descripteur est évalué. Cette analyse
a été réalisée à partir de la matrice de caractères « Cecropi@key v2.0 ».

Pour l’indice Xper, la dissimilarité entre deux taxons pour un descripteur est soit 0
soit 1 selon qu’il y a ou non des états descripteurs en commun. Pour les indices de Sokal et
Michener, la dissimilarité entre deux taxons pour un descripteur est comprise entre 0 et 1 et
dépend du nombre d’états du descripteur en commun.

Si l’on note (i) n11 un état d’un descripteur partagé par les deux taxons comparés ;
(ii) n10 un état d’un descripteur exprimé uniquement par le premier des deux taxons com-
parés ; (iii) n01 un état d’un descripteur exprimé uniquement par le second des deux taxons
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comparés ; (iv) n00 un état d’un descripteur absent chez les deux taxons comparés. Alors :

La dissimilarité selon l’index Xper équivaut à :

dXper = 1 si n11 = 0 ; sinon dXper= 0

La dissimilarité selon l’index de Jaccard équivaut à :

dJaccard “
n01 ` n10

n01 ` n10 ` n11

La dissimilarité selon l’index de Sokal et Michener se équivaut à :

dSM “
n01 ` n10

n00 ` n01 ` n10 ` n11

Par exemple :

Soit 4 espèces décrites selon 2 caractères : C1. la présence de trichilia (avec 2 états
« absent » ou « présent ») ; C2. Le degré de découpage du limbe en lobe (avec 3 états selon
que le limbe est découpé en lobes allant « jusqu’au pétiole », « proche du pétiole » et « avec
un partie soudée à la base importante » ([EN] « Not down to petiole »))

C1 C2

sp1 présent avec un partie soudée
sp2 présent proche du pétiole ou jusqu’au pétiole
sp3 absent jusqu’au pétiole
sp4 présent proche du pétiole

On transforme cette matrice en tableau disjonctif complet ou les états deviennent des
variables codées par des valeurs binaires avec 0 = Non et 1 = Oui

C1 C2

présent absent avec une partie soudée proche du pétiole jusqu’au pétiole
sp1 1 0 1 0 0
sp2 1 0 0 1 1
sp3 0 1 0 0 1
sp4 1 0 0 1 0

On calcule les valeurs n11, n10, n01, n00 pour chaque caractère
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C1 C2
n11 n10 n01 n00 n11 n10 n01 n00

sp1 vs sp2 1 0 0 1 0 1 2 0
sp1 vs sp3 0 1 1 0 0 1 1 1
sp1 vs sp4 1 0 0 1 0 1 1 1
sp2 vs sp3 0 1 1 0 1 1 0 1
sp2 vs sp4 1 0 0 1 1 1 0 1
sp3 vs sp4 0 1 1 0 0 1 1 1

ce qui permet de calculer les indices

Xper Jaccard Sokal et Michener
C1 C2 C1 C2 C1 C2

d1(sp1,sp2) 0 1 0 1 0 1
d2(sp1,sp3) 1 1 1 1 1 0,67
d3(sp1,sp4) 0 1 0 1 0 0,67
d4(sp2,sp3) 1 0 1 0,5 1 0,33
d5(sp2,sp4) 0 0 0 0,5 0 0,33
d6(sp3,sp4) 1 1 1 1 1 0,67

d “ d1`d2`d3`d4`d5`d6
6 0,50 0,67 0,50 0,83 0,50 0.61

En complément de cette analyse, j’ai utilisé un algorithme visant à sélectionner un sous-
ensemble minimal de descripteurs qui ont un pouvoir discriminant similaire de l’ensemble
des descripteurs. L’algorithme nommé MINSET a été développé par J. Lebbe & R. Vignes-
Lebbe (Lebbe & Vignes, 2003). Cette analyse a été réalisée à partir de la matrice de caractères
« Cecropi@key v2.0 ».

Afin de sélectionner un sous-ensemble de caractères pertinents pour la délimitation des
espèces, j’ai procédé comme suit : tous les caractères ont été triés selon les trois indices utilisés
(Jaccard, Sokal et Michener, Xper) depuis la valeur la plus forte (le plus discriminant) à la
valeur la moins élevée (le moins discriminant). L’union de ces trois points de vue m’a permis
d’identifier les caractères les plus importants pour la discrimination des taxons. Pour chacun
de ces caractères, j’ai associé quatre niveaux de difficulté en termes d’accessibilité pour les
observer selon (i) leur niveau de détail (visible à l’œil exercé ou nécessite l’utilisation d’une
loupe) et (ii) le besoin d’expertise botanique (termes non ambigus vs besoin d’appréciation
par jugement).

Enfin, afin de voir quels sont les descripteurs qui se révèlent incontournables dans les
diagnoses des différents taxons, j’ai utilisé un dernier algorithme de J. Lebbe & R. Vignes-
Lebbe nommé MINDESCR (Lebbe & Vignes, 2003). Cet algorithme permet pour chaque
taxon de sortir la liste de descripteurs minimale nécessaire à renseigner pour identifier le
taxon sans aucune confusion possible avec les autres taxons codés dans la matrice. Cette
analyse a été réalisée à partir de la matrice de caractères « Cecropi@key v2.0 ».
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C. Dissimilarité et classification des taxons

Pour cette analyse, nous sommes partis de la matrice de caractères Cecropi@key v1.0
où les descripteurs quantitatifs sont codés sous forme d’intervalles. La structure hiérarchique
que nous avons pu suivre pour certains caractères a été néanmoins supprimée. Seuls les
caractères renseignés pour plus de 75 % dans la matrice ont été gardés pour cette analyse ce
qui représente 103 caractères sur les 150 décrits.

Pour chaque caractère, nous avons construit une matrice de distance pour les espèces
prises deux à deux. Les distances entre espèces pour un caractère donné ont été calculées
différemment selon la nature de la variable.

A. Pour les variables catégorielles (qualitatives nominales), la distance entre
deux taxons a été calculée suivant la distance de Hamming (Hamming, 1950). Cette mé-
thode qui a été proposée par le mathématicien Richard Hamming (1915-1998) repose sur
un principe de quantification de différences entre deux séquences de symboles. Soit A un
alphabet et F l’ensemble des suites de longueur n à valeur dans A. La distance de Hamming
entre deux éléments a et b de F est le nombre d’éléments de l’ensemble des images de a qui
diffèrent de celle de b. Formellement :

@a, b P F ; a “ paiqiPp1,nq; b “ pbiqiPp1,nq;DHammingpa, bq “ #ti : ai ‰ biu

La notation #E désigne le cardinal de l’ensemble E. La distance de Hamming est une
distance au sens mathématique du terme répondant aux principes de symétrie, de séparation
et d’inégalité triangulaire.

Dans le cadre de cette étude, nous considérerons la différence entre le nombre d’états
possibles entre deux espèces pour la variable considérée selon le principe suivant : soit trois
espèces sp1, sp2 et sp3 pour lesquelles 4 états sont possibles globalement pour la variable
considérée.

State-1 State-2 State-3 State-4

sp1 1 0 1 0
sp2 0 0 1 1
sp3 1 1 1 0

La distance entre sp1 (1 0 1 0) et sp2 (0 0 1 1) sera DHammingpsp1, sp2q “ 2, ce qui
correspond aux nombres d’états différents. De la même manière, DHammingpsp1, sp3q “ 1 et
DHammingpsp2, sp3q “ 3.

B. Pour les variables quantitatives continues ou discrètes, nous avons raisonné
à partir d’une distance euclidienne tel que si a et b sont les valeurs respectivement attribuées
à un caractère numérique des espèces 1 (sp1) et 2 (sp2), alors la distance entre sp1 et sp2
équivaut à :
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DEuclideanpsp1, sp2q “
a

pa´ bq2 “ |a´ b|

Les distances sont standardisées par rapport à la valeur maximale obtenue en considé-
rant toutes les espèces deux à deux de manière à ce que cette valeur soit comprise entre 0 et
1.

C. De nombreux caractères sont définis dans la monographie sous forme d’intervalles
exprimant les valeurs minimales et maximales que peut prendre la variable quantitative as-
sociée et que l’on peut considérer comme les 5e et 95e quantiles d’une distribution. Pour
ces caractères définis par un intervalle de valeurs (variable d’intervalles), deux
cas sont distingués pour le calcul de la distance entre deux espèces selon que les intervalles
se chevauchent ou non. En effet, nous partons du principe que la distance entre deux in-
tervalles non chevauchants doit toujours être supérieure à la distance entre deux intervalles
chevauchants.

C1) Si les intervalles sont chevauchants, la distance est calculée par une combinaison
entre i) la distance de Jaccard et ii) la distance entre les médianes respectives des intervalles.
Soit un intervalle A et un intervalle B ou :

- a est la plage de valeurs ou les intervalles se chevauchent,

- b la plage de valeurs uniquement présentes pour l’intervalle A,

- c la plage de valeurs uniquement présentes pour l’intervalle B et

- m1, m2 sont de valeurs présentes le médiane respectives des intervalles A et B (Figure
3.2)

alors,

- La distance de Jaccard entre les deux intervalles est calculée selon la formule :

DJaccard “
b` c

a` b` c

- La distance entre médianes est : Dmédian “ |m1 ´m2|

La distance globale entre les deux intervalles chevauchants (DOverlap) est définie comme
la moyenne entre la distance de Jaccard et la distance entre les médianes :

DOverlappA,Bq “
DJaccard `Dmédian

2

Dmédian est standardisé par rapport à la valeur maximale obtenue en considérant toutes
les espèces deux à deux de manière à ce que cette valeur soit comprise entre 0 et 1. Ainsi,
DOverlap varie de 0 (similarité) à 1 (dissimilarité).
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A

B

a

b

c

m1

m2

Dmédian

Figure 3.2 – Définition des paramètres permettant de calculer une distance entre 2 inter-
valles A et B chevauchants. (a) : la longueur du segment commun à A et B ; (b) la longueur du
segment appartenant uniquement à A ; (c) la longueur du segment appartenant uniquement
à B ; (d) la longueur du segment séparant les médianes respectives de A et B.

C2) Si les intervalles ne sont pas chevauchants, la distance est calculée là encore par
une combinaison de distance : i) la distance séparant le maxima de l’intervalle comprenant
les valeurs les plus petites du minima de l’intervalle comprenant les valeurs les plus élevées
et ii) la distance entre les médianes respectives des intervalles.

Soit un intervalle A comprenant les valeurs ri1; j1s et un intervalle B comprenant les
valeurs ri2; j2s et m1, m2 sont de valeurs présentes le médiane respectives des intervalles A
et B (Figure 3.3).

alors,

- Dgap est l’espace ouvert entre les intervalles A et B.

$

&

%

DGappA,Bq “ i2 ´ j1, Si : j1 ă i2

DGappA,Bq “ i1 ´ j2, Si : j2 ă i1

- La distance entre médianes est : Dmédian “ |m1 ´m2|

La distance globale entre les deux intervalles non chevauchants (DNon-Overlap) est définie
comme la moyenne entre Dgap et Dmédian. Là encore nous standardisons ces distances par
rapport à la plus grande distance obtenues en comparant les intervalles de toutes les espèces
prises deux à deux de manière à avoir un indice variant entre 0 et 1. À cette distance nous
rajoutons la valeur 1.1 de manière à ce qu’une distance entre deux segments non chevauchants
soit toujours plus grande qu’une distance entre 2 segments chevauchants :

DNon´Overlap “
Dgap `Dmédian

2
` 1.1
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A

B

Dgap

Dmédian

i1 j1

i2 j2

m1

m2

A

B

Dgap

Dmédian

i1 j1

i2 j2

m1

m2

( j1 < i2 ) 

( j2 < i1 )

Figure 3.3 – Définition des paramètres permettant de calculer une distance entre 2 inter-
valles A et B non chevauchants. Dgap : l’écart minimal entre A et B ; Dmédian la longueur du
segment séparant les médianes respectives de A et B.

C3) Dans certains cas, les auteurs de la monographie ne donnent qu’une valeur unique
pour une espèce donnée tandis que des intervalles sont donnés pour d’autres espèces. Afin
de calculer une distance selon les principes évoqués ci-dessus, nous avons transformé ces
valeurs uniques en intervalles. Pour un caractère donné, nous calculons la valeur moyenne
des distances de valeur médiane aux extrémités d’un intervalle de toutes les espèces. Cette
valeur vient borner un intervalle avec la valeur unique renseignée pour l’espèce.

Soit quatre espèces sp1, sp2, sp3 et sp4 avec ses valeurs pour le même caractère : sp1
est [7 ;12], sp2 est [9 ;20], sp3 est 10, sp4 est [3 ;6].

minima maxima (maxima - minima)/2 minima_final maxima_final
sp1 7 12 2,5 7 12
sp2 9 20 5,5 9 20
sp3 10 10 0 7,625 12,375
sp4 3 6 1,5 3 6

Valeur moyenne = 2,5`5,5`0`1,5
4 “ 2, 375

alors, la valeur unique pour sp3 a transformé en intervalle : 10 ˘ 2.375 = [7,625 ; 12,375]

Puisque les caractères gardés pour cette analyse étaient ceux qui étaient renseignés
pour plus de 75 % des espèces, la distance pour un caractère donné entre deux espèces a été
renseignée dans un premier temps comme valeur manquante à partir du moment où l’une
des deux espèces avait une valeur manquante. La distance globale de la paire d’espèces a été
calculée par la somme total de distance de l’ensemble des caractères et divisée par le nombre
de caractères n’ayant pas de valeur manquante.

Par exemple, la distance globale entre trois espèces sp1, sp2, sp3 dans une matrice de
quatre caractères ch1, ch2,ch3, ch4 avec d - la distance de chaque paire d’espèces de chaque
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caractère est calculée :

ch1 ch2 ch3 ch4 Distance globale

sp1 vs sp2 d NA d d (d+d+d)/3
sp1 vs sp3 d d d d (d+d+d+d)/4
sp2 vs sp3 NA d d NA (d+d)/2

Dans le but de visualiser les similarités morphologiques entre les espèces, nous avons
construit des phénogrammes sur la base d’une classification ascendante hiérarchique implé-
mentée selon la méthode de « ward.D2 ». D’autre part, nous avons appliqué une méthode
factorielle de positionnement multidimensionnel (MDS, pour Multi dimensional scaling) pour
une représentation euclidienne des espèces dans un espace de dimension réduit. Toutes ces
analyses ont été réalisées sous le logiciel R (R Core Team, 2018) en utilisant :

(i) les fonctions « hclust » et « cmdscale » du package « stats » pour la classification
hiérarchique et le positionnement muldimensionnel respectivement ;

(ii) les packages « tidyverse » (Wickham et al., 2019), « ggpubr » (Kassambara, 2017),
« ape » (Paradis et al., 2004), « ggtree » (Yu et al., 2016), « car » (Fox & Weisberg, 2011)
pour la gestion des données et la représentation graphique des analyses.

En complément de cette analyse quantitative, nous avons systématiquement relevé dans
la monographie les associations entre espèces soulignées par les auteurs. Par exemple on peut
relever tout au long du texte des phrases telles que « Cecropia litoralis is closely related to
C. engleriana, which is sympatric with C. litoralis in the northwestern part of the Amazon
basin. Cecropia litoralis can be easily distinguished from C.engleriana by the smaller number
of lateral veins, to ca. 15 pairs, but in the other features the two taxa cannot be distinguished.
» (p109-110) ou bien à propos de C. mutisiana p. 126 : « The species is probably related
to Cecropia obtusifolia ». Nous avons scrupuleusement consigné ces allégations dans une
matrice qui nous a permis de définir un diagramme de réseaux et d’identifier des cliques
correspondant à des groupes d’espèces apparentées selon le point de vue des auteurs de la
monographie. Les apparentements n’étant pas toujours évoqués de manière réciproque, les
espèces (les sommets des graphes) seront reliées par des arêtes fléchées qui indiqueront le
sens de la relation évoquée.

3.2.1.2 Résultats

3.2.1.2.1. Description de la matrice de caractère

La matrice Cecropi@Key v2.0 comprend 61 espèces en ligne et 150 caractères en co-
lonne soit 9150 cellules. 121 des caractères sont catégoriels (variables qualitatives nominales),
28 sont quantitatifs (dont 01 variable quantitative continue et 27 variables d’intervalles) (voir
en Annexe 3). En supplément de ces caractères morphologiques, nous avons codé dans une
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dernière colonne une variable qualitative correspondant aux zones géographiques définies
dans la monographie et qui renseigne l’aire de distribution des espèces. Cette variable n’est
pas utilisée dans les analyses phénétiques mais garde son intérêt pour la construction d’un
clef multientrées. 64 caractères concernent l’appareil végétatif de la plante tandis que 85
concernent les structures reproductives. Nous avons classé ces caractères selon 9 grandes ca-
tégories : « pétiole », « trichillia », « limbe », « stipule », « axes », « spathe », « inflorescences
mâles », « inflorescence femelle », « fruit » et « géographie » (Figure 3.4).

La matrice de caractères est dans l’ensemble renseignée à 82,3 %. Comme précisé dans
la monographie (p.4), les descriptions partielles des espèces étaient inévitables en raison
du faible nombre de spécimens collecté pour certaines espèces (voir figure 2.14, Chapitre
2). Ainsi C. velutinella est l’espèce dont la description est la plus incomplète (72 % des
caractères renseignés) et C. angustifolia, l’espèce dont la description est la plus complète
(90,7 % des caractères renseignés).
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Figure 3.4 – a) Répartition du nombre de caractères par différents types d’organes (en
rouge) et les caractères plus discriminants sélectionnés par l’intersection entre les indices de
Jaccard, Sokal & Michener, Xper2 et l’analyse MINSET (en bleu) ; b) illustration graphique
d’un axe type de Cecropia et des différents types d’organes considérés.

3.2.1.2.2. Le pouvoir discriminant des caractères quantitatifs

Une sélection de 32 caractères très discriminants a été établie en fusionnant la liste des
10 caractères les plus discriminants selon les indices de Jaccard, Sokal et Michener, Xper
(Tableau 3.2). Les caractères sélectionnés par l’algorithme MINSET (sous-ensemble minimal
de descripteurs qui ont un pouvoir discriminant similaire de l’ensemble des descripteurs)
sont également mentionnés dans le tableau par une croix. Le nombre de fois ou les caractères
sont sélectionnés par l’algorithme MINDESCR (liste minimale des caractères à renseigner
permettant d’identifier sans confusion possible une espèce donnée) est également mentionné
sous forme de pourcentage.
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SF Diff Organes Caractères X S&M J M-SET M-DES
S 1 Axes 139. Hauteur de l’arbre. 0.75 0.3 0.75 x 64 %
S 1 ;3 Stipule 44. Présence d’un indument

arachnoïde sur la partie
externe.

0.53 0.49 0.63 x 5 %

F 1 ;3 Spathe 125. Présence d’un indument
arachnoïde sur la partie
externe.

0.5 0.49 0.62 x 5 %

F 4 Inflorescence
femelle

121. Type de stigmate. 0.52 0.42 0.6 x 18 %

F 3 Fruit 137. Texture de la surface. 0.38 0.49 0.49 x 8 %
S 3 Stipule 47. Présence de trichomes

pluricellulaires brun à
rougeâtre sur la partie
externe.

0.45 0.45 0.45 x 5 %

S 3 Limbe 25. Présence de trichomes
pluricellulaires brun à
rougeâtre sur la face abaxiale.

0.4 0.38 0.44 x 2 %

F 3 Inflorescence
mâles

79. Présence d’une pilosité
sur la fleur.

0.36 0.47 0.47 x 5 %

S 1 Axes 146. Couleur. 0.16 0.32 0.56 x 5 %
F 1 ;3 Inflorescence

femelle
94. Présence d’un indument
arachnoïde sur le pédoncule.

0.52 0.49 0.61 0 %

S 1 ;3 Limbe 16. Présence d’un indument
arachnoïde sur le sur la face
adaxiale.

0.53 0.45 0.58 0 %

F 1 Spathe 123. Couleur. 0.32 0.46 0.76 3 %
F 1 ;3 Inflorescence

mâles
58. Présence d’un indument
arachnoïde sur le pédoncule.

0.49 0.47 0.58 2 %

S 1 Limbe 26. Nombre de paires de
nervures secondaires sur la
partie libre du limbe
principal.

0.38 0.41 0.74 3 %

S 1 ;2 Limbe 13. Forme de la partie libre
du lobe principal.

0.37 0.41 0.74 3 %

F 1 Inflorescence
mâles

63. Nombre d’épis 0.35 0.44 0.73 0 %

F 4 Inflorescence
femelle

117. Forme du style de la
fleur.

0.43 0.49 0.59 3 %

F 4 Inflorescence
femelle

60. Forme des poils
unicellulaires épais présents
sur le pédoncule.

0.4 0.34 0.7 2 %

S 1 ;3 Pétiole 37. Présence d’un indument
arachnoïde.

0.4 0.45 0.57 10 %

S 1 Limbe 28. Ramification à l’ordre 3
des veines secondaires.

0.4 0.5 0.5 3 %
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SF Diff Organes Caractères X S&M J M-SET M-DES
S 1 Limbe 11. Ratio entre la partie libre

et la longueur totale depuis
son insertion sur le pétiole du
lobe principal.

0.33 0.4 0.66 11 %

S 4 Axes 144. Forme des poils
unicellulaires épais.

0.32 0.35 0.7 0 %

F 3 Inflorescence
mâles

80. Présence d’un indument
arachnoïde sur la fleur.

0.33 0.48 0.55 0 %

S 4 Stipule 46. Forme des poils
unicellulaires épais sur la
partie externe.

0.36 0.31 0.69 2 %

S 2 Limbe 8. Texture. 0.28 0.48 0.55 2 %
F 1 Inflorescence

mâles
55. Position des épis. 0.32 0.48 0.48 0 %

S 1 Stipule 42. Couleur. 0.18 0.4 0.69 2 %
F 3 Inflorescence

mâles
81. Présence de poils
unicellulaires épais sur la
fleur.

0.3 0.48 0.48 0 %

F 4 Inflorescence
mâle

71. Forme des poils
unicellulaires épais sur le
stipe.

0.25 0.47 0.65 0 %

F 4 Inflorescence
femelle

96. Forme des poils
unicellulaires épais sur le
pédoncule

0.32 0.37 0.64 2 %

F 3 Inflorescence
mâles

77. Longueur du périanthe 0.29 0.42 0.61 2 %

S 1 Limbe 9. Nombre de lobes 0.21 0.45 0.59 2 %

Tableau 3.2 – Liste des 32 caractères les plus discriminants pour identifier les espèces de
Cecropia. SF : caractère stérile (S) ou fertile (F) ; Diff : difficulté d’observation notée sur
une échelle de 1 à 4 – (1) Caractère non ambigu facilement identifiable/mesurable à l’œil
nu ; (2) Caractère facilement observable à l’œil nu, mais qui demande une part d’expertise
botanique ; (3) Caractère non ambigu facilement identifiable/mesurable à l’aide d’une loupe ;
(4) Caractère qui demande une part d’expertise botanique et qui nécessite d’être observé à
la loupe. X : indice de Xper2 ; S&M : indice de Sokal et Michener : J : indice de Jaccard.
M-SET : une croix signifie que le caractère fait partie du sous-ensemble minimal de des-
cripteurs qui ont un pouvoir discriminant similaire de l’ensemble des descripteurs. M-DES :
pourcentage de fois (sur les 61 espèces) ou le caractère ressort appartient à la liste minimale
des caractères à renseigner permettant d’identifier sans confusion possible une espèce donnée.

Quelle que soit la métrique utilisée, les caractères les plus discriminants concernent des
parties reproductives (inflorescences et infrutescences ; n = 9) ainsi que le limbe de la feuille
(n = 8).
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Il est important de noter que deux caractères n’ont pas été considérés dans les clés
dichotomiques de la monographie, bien qu’ils aient un pouvoir discriminant élevé : la variable
137 qui correspond à la surface du fruit et la variable 13 qui correspond à la forme de la
partie libre du lobe principal.

L’analyse de MINSET révèle que neuf caractères sont suffisants pour distinguer une
espèce parmi les autres. Il faut cependant noter que beaucoup de ces caractères concernent
les poils et l’indumentum sur les organes reproducteurs. Ces caractères sont particulière-
ment difficiles à observer en fonction du stade ontogénétique ou phénologique de la plante
et nécessitent une certaine expertise pour naviguer entre la terminologie botanique et son
adéquation avec l’observation.

3.2.1.2.3. La délimitation des espèces dans la monographie

A. le nombre de caractères nécessaire à l’identification d’une espèce

L’ensemble des espèces sont bien différenciées par le syndrome de caractères qui les
définissent. L’algorithme MINDESCR montre qu’un minimum de 2 caractères et un maxi-
mum de 6 caractères sont généralement suffisants pour distinguer une espèce des autres ; la
moitié des espèces peuvent être distinguées sur la base de trois caractères. (Figure 3.5-a). Au
total, 58 caractères ressortent de l’analyse MINDESCR appliquée pour chacune des espèces
acceptées. Avec 22 espèces identifiées par une combinaison de 2 caractères parmi 24 carac-
tères. 51 espèces identifiées par une combinaison de 2 ou 3 caractères parmi 46 caractères.
57 espèces identifiées par une combinaison de 2, 3 ou 4 caractères parmi 54 caractères. 61
espèces identifiées par une combinaison de 2, 3, 4, 5 ou 6 caractères parmi 58 caractères (Fi-
gure 3.5-b). Parmi les caractères qui ressortent le plus souvent dans la description minimale
d’une espèce on retiendra la variable 139, qui correspond à la hauteur maximale de l’arbre
d’où l’importance de bien renseigner les récoltes d’herbier et la variable 121 qui correspond
au type de stigmate (voir illustration Figure 2.6, Chapitre 2) (Figure 3.5-c).

Si nous considérons uniquement les caractères végétatifs, alors 4 couples d’espèces ne
sont plus distinguables dans la matrice Cecropi@key v1.0 ou Cecropi@key ou v2.0. Par
ailleurs, ces couples d’espèces sont présents respectivement dans les mêmes zones géogra-
phiques et en conséquence, elles ne peuvent pas être distinguées à l’état stérile.

Il s’agit de :
- C. concolor et C. engleriana qui se recouvrent pour 100 % de leurs caractères avec 12 %
qui ont un recouvrement partiel ;
- C. idroboi et C. obtusifolia qui se recouvrent pour 100 % de leurs caractères avec 46 % qui
ont un recouvrement partiel ;
- C. angulata et C. obtusa qui se recouvrent pour 97 % de leurs caractères avec 34 % qui
ont un recouvrement partiel ;
- C. annulata et C. obtusa qui se recouvrent pour 97 % de leurs caractères avec 35 % qui
ont un recouvrement partiel ;
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Figure 3.5 – a) distribution du nombre de caractères minimal à renseigner pour identifier
une espèce donnée sans ambiguïté par rapport aux 60 autres restantes ; b) Nombre d’espèces
identifiées en fonction du nombre de caractères renseignés. Les espèces sont représentées par
des symboles en fonction du nombre de caractères minimal nécessaire à leur identification. c)
Nombre de fois où un caractère sort comme étant strictement nécessaire pour l’identification
d’une espèce selon l’algorithme MINDESCR. Le nom des caractères est donné en Annexe 3.

B. Distance phénétique entre les espèces

Dans cette analyse, une matrice de distance considérant les espèces deux à deux a été
calculée à partir d’une matrice de 103 caractères morphologiques au total. Elle comprend 78
caractères catégoriels ; 24 caractères numériques avec des valeurs d’intervalle et un caractère
numérique à valeur unique. Ici, nous présentons les similitudes morphologiques entre les
61 espèces de Cecropia selon trois matrices de distance qui ont été calculées à partir de
trois ensembles différents de caractères. La première analyse considère l’ensemble des 103
caractères retenus après avoir purgé les caractères qui n’étaient pas renseignés pour au moins
75 % des espèces considérées (voir matériel et méthode 3.2.1.1). Pour la seconde analyse, nous
avons gardé seulement les 31 caractères qui ressortent comme étant très discriminants à partir
du Tableau 3.2. La proximité morphologique entre espèces est représentée au travers d’un
phénogramme établi selon la méthode de « ward.D2 », mais également sur la base de l’analyse
MDS. 2 groupes d’espèces sont représentés distinctement conformément à la monographie : le
groupe « peltata » qui est représenté en orange et le groupe « telenitida » qui est représenté
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en violet. Les autres espèces sont représentées en vert. Dans une dernière analyse, nous
représenterons les proximités entre espèces évoquées tout au long de la monographie.

Analyse A – Considération de 103 caractères
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Figure 3.6 – Distance phénétique entre les 61 espèces de Cecropia retenues dans la mono-
graphie au travers d’une analyse en positionnement multidimensionnel (MDS) représentée
en 2D (a) ou 3D (b) et d’un phénogramme construit par classification hiérarchique selon la
méthode de « ward.D2 » (c). 103 caractères sont utilisés.

Les deux premiers axes de l’analyse en MDS représentent respectivement 19,9 % et 11,9
% de l’inertie totale (Figure 3.6-a). Que ce soit par la représentation dans un plan selon les
deux axes principaux ou bien en 3D, les groupes proposés dans la monographie apparaissent
dispersés. Sur le phénogramme, 5 espèces du groupe « peltata » (C. mentensis, C. concolor,
C. engleriana, C. litoralis et C. sararensis) sont regroupées sur une même branche, mais
en mélange avec C. angulata qui appartient au groupe « telenitida » et C. annulata qui
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appartient au groupe externe. Les 4 autres espèces appartenant au groupe « peltata » se
retrouvent isolées. En ce qui concerne le groupe « telenitida » on remarquera la proximité
morphologique d’un groupe constitué de C. bullata, C. insignis, C. hololeuca, C. telenitida,
C. telealba et C. albicans d’une part et d’un groupe constitué de C. obtusa, C. distachya,
C. purpurascens, C. kavanayensis et C. ficifolia d’autre part. Certaines espèces ressortent
comme morphologiquement très proches. On retiendra par exemple pour la suite de notre
discours la proximité entre C. engleriana et C. concolor (d = 0,04) ou C. engleriana et
C. metensis (d = 0,09). A contrario, C. maxima et C. longipes sont les espèces les plus
dissemblables (d = 0,48).

Analyse B – Considération de 31 caractères
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Figure 3.7 – Distance phénétique entre les 61 espèces de Cecropia retenues dans la mono-
graphie au travers d’une analyse en positionnement multidimensionnel (MDS) représentée
en 2D (a) ou 3D (b) et d’un phénogramme construit par classification hiérarchique selon la
méthode de « ward.D2 » (c). 31 caractères à fort pouvoir discriminant sont utilisés.
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Dans cette nouvelle analyse, les deux premiers axes de l’analyse en MDS représentent
respectivement 24,6 % et 20,6 % de l’inertie totale ce qui constitue un gain de 14,2 % par
rapport à la première analyse. On constate un rassemblement plus cohérent des espèces du
groupe « peltata » à l’exception de C. sararensis et C. granvilleana qui restent isolés. Bien
que dispersé, le groupe « telenitida » forme 3 sous-ensembles cohérents, mais qui n’incluent
pas C. purpurascens, C. bullata, C. saxatilis et C. angulata. C. concolor et C. engleriana
restent extrêmement proches tandis qu’une proximité morphologique est également mise en
évidence entre C. metensis et C. litoralis (Figure 3.7).

Analyse C – Correspondances morphologiques du point de vue des experts de la
monographie.
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Figure 3.8 – Cartographie des affinités établie par les auteurs de la monographie au gré
des descriptions des espèces. Une double flèche indique que l’affinité est réciproque (l’espèce
A ressemble à l’espèce B et inversement) tandis qu’une simple flèche désigne une affinité qui
n’est décrite que dans un seul sens (l’espèce A ressemble à l’espèce B)
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Les proximités morphologiques évoquées dans la monographie peuvent être unidirec-
tionnelles ou réciproques. Le groupe « peltata » est cohérent au sens qu’aucune espèce de ce
groupe n’est connectée vers une espèce en dehors du groupe (Figure 3.8). On note cependant
le binôme C. litoralis-C. engleriana qui est isolé des autres espèces du groupe. Le groupe
« telenitida » est également cohérent selon les mêmes critères évoqués ci-dessus. On note
néanmoins que les auteurs rapprochent C. palmata de C. saxatilis (p.140. C. palmata is
closely related to C. glaziovii. These species appear to be allopatric. Some evident differences
between these species are listed under C. glaziovii. Considering the similarities in the stami-
nate flowers,these two species mightbe related to C. saxatilis) et C. idroboi de C. distachya
(p.100 : This species shows strong morphological affinities to Cecropia distachya ; these two
taxa might prove to be conspecific). On note que le trinôme C. bullata - C. telealba - C.
gabrielis est isolé d’autres espèces du groupe « telenitida ». En dehors de ces deux groupes
majeurs plusieurs relations entre 2, 3 et plus rarement 4 espèces sont évoquées. Par exemple,
une proximité entre C. ulei et C. silvae ou bien C. pastasana et C. andina.

3.2.1.3 Discussion

La circonscription des espèces d’un point de vue morphologique

Par les différentes analyses que nous avons menées, nous avons pu mieux comprendre
la « construction mentale » de C.C. Berg et P. Franco-Rosselli dans le traitement de ce genre
et les critères qu’ils ont retenus comme pertinents pour circonscrire les espèces d’un point
de vue morphologique. La monographie proposée est solide dans le sens où il n’existe pas
de recouvrement entre les espèces même si certaines apparaissent très proches. Par exemple
C. concolor et C. engleriana ne diffèrent que par deux caractères sur les fleurs mâles :
i) le type d’apex (plat chez C. concolor ; convexe, légèrement 2 lobé ou tronqué chez C.
engleriana) et ii) le type de filaments (gonflé chez C. concolor ; aplatit chez C. engleriana).
Parmi les 150 caractères utilisés par les auteurs pour les descriptions, nous avons identifié 32
caractères qui apparaissent comme ayant un fort pouvoir discriminant. Il est important de
noter que certains de ces caractères ne sont pas utilisés dans la clef proposée par les auteurs.
En outre, la moitié de cette liste (15 caractères) est constituée des caractères relatifs aux
trichomes. Cette importance donnée aux critères relatifs à la pilosité reste une difficulté pour
deux raisons principales. La première est que la densité des pilosités varie selon le stade de
développement de l’organe considéré. La seconde est inhérente au vocabulaire utilisé par
les auteurs de la monographie puisqu’ils n’utilisent pas moins de 16 termes différents pour
décrire la forme des poils unicellulaires épais dont notre analyse révèle que cette diversité de
termes peut être simplifiée. Il faut également noter que seulement 12 caractères sur les 32
que nous avons identifiés sont visibles à l’œil nu, les autres caractères demandant un certain
degré d’interprétation. Ainsi même si la circonscription des espèces est cohérente dans la
monographie, les critères utilisés rendent concrètement l’identification des espèces difficile
pour le non-spécialiste.
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Snethlage (1923) puis Berg & Franco-Rosselli (2005) ont tenté de proposer une clas-
sification infragénérique au genre Cecropia. La classification de Snethlage s’établissait prin-
cipalement sur des critères d’indumentum sur le périanthe des fleurs mâles, la longueur des
filaments et la longueur des épis des inflorescences mâles et femelles. Les sections proposées
dans la monographie sont finalement plus hétérogènes. Le groupe « peltata » n’est défini
uniquement que sur la structure peltée du stigmate même si les auteurs précisent que les
espèces de ce groupe sont principalement des petits arbres ayant une durée de vie relative-
ment courte. Les auteurs notent néanmoins que le critère de la forme du stigmate n’est pas
toujours clair et que C. granvilleana, C. sararensis ou C. schreberiana peuvent faire office
d’exception même s’ils sont rangés dans cette section. Il est intéressant qu’au-delà du critère
du stigmate, ces trois espèces sont distantes du groupe « peltata » lorsqu’on considère 103
ou 31 caractères.

Figure 3.9 – (A) Relations phylogénétiques chez Cecropieae inférées à partir des séquences
nucléaires et plastidiques. Les valeurs au-dessus des branches montrent la prise en charge du
Maximum Likelihood bootstrap (> 50) à partir de 100 répliques. Le clade I est soutenu par
une substitution non synonyme dans le résidu 95 du gène rbcL (marqué Residue 95 Asn>
Thr ou Ser). (B) Phylogénie datée de Cecropieae obtenue sous un modèle d’horloge relâchée
calibré par taux de substitution nucléaire. Les exogroupes Maoutia et Leucosyke se trouvent
en Sud-Est du Asie (Gutiérrez-Valencia et al., 2017).
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Le groupe « telenitida » s’articule autour de critères plus nombreux et plus hétéro-
gènes que pour le groupe « peltata ». Il regroupe des espèces dont la surface supérieure du
limbe est glabre, avec des corps de Müller absents, réduits et/ou non fusionnés (et donc sou-
vent sans myrmécophilie), avec un nombre réduit d’épis femelles. Ce groupe, tel que défini,
regroupe des espèces concentrées dans le nord de la région andine et associée aux étages
(sub-)montagnards. Cette hétérogénéité se retrouve finalement dans le graphe des affinités
entre espèces ainsi que les différents phénogrammes que nous avons établis.

Dans l’étude de Gutiérrez-Valencia et al. (2017) ou une phylogénie est proposée (avec
les réserves que je discute dans le Chapitre 1), on notera que les espèces du groupe « peltata »
et « telenitida » ne ressortent pas du tout comme monophylétiques (Figure 3.9). Par ailleurs,
on ne note pas de cohérences entre cette classification phylogénétique et la ressemblance
morphologique que nous établissons dans notre analyse phénétique basée sur la description
des espèces.

Une clef d’identification multientrée comme « sous-produit » de l’analyse
phénétique

A
C

E

F
DB

Figure 3.10 – Présentation de l’interface Xper2 pour la clef d’identification construite à
partir de la monographie (Chapitre 3).

L’analyse phénétique menée dans ce chapitre à l’échelle des taxons est une démarche
peu commune et l’échelle généralement choisie est celle du spécimen (Gage & Wilin, 2008;
Pierre et al., 2014; Webber & Woodrow, 2006) ; cette démarche a été dans un premier temps
imaginée avec comme objectif de construire une clef d’identification multientrée (Nguyen Le,
2012). Cette clef que j’ai développée durant mon master et améliorée durant ce travail de
thèse n’est pas présentée ici, mais je rappellerai brièvement son intérêt et son efficacité (voir
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Nguyen Le, 2012 pour plus de détail).

La matrice de caractères que j’ai construite pour cette partie est ainsi directement
utilisable en mode « identification » sous Xper2 et Xper3 (Figure 3.10). J’ai complété cette
matrice par un ensemble d’illustrations et de définitions permettant à l’utilisateur de bien
identifier les caractères à renseigner et leurs modalités (Figure 3.11).

Figure 3.11 – Illustration de quelques caractères essentiels à la détermination des espèces
de Cecropia.

Cette clef multientrée est beaucoup plus efficace et ergonomique que l’ensemble des
clefs proposées dans la monographie. À titre d’exemple, nous avons confronté l’ergonomie
de notre clef multientrée avec les clefs dichotomiques de la monographie sur un spécimen
de C. distachya prélevé par Ulle (#5587) dans l’état de l’Acre au Brésil en 1923. Il s’agit
là d’un isotype de C. riparia Sneth. 13 caractères sont visibles sur la planche et l’étiquette
nous indique le lieu d’échantillonnage qui est important pour choisir la bonne clef d’entrée
dans la monographie (Figure 3.12).

Avec la localisation géographique et 7 caractères renseignés, la clef de la monographie
(« Key to the species of Amazonian Brazil ») nous amène à un choix entre C. distachya et
C. palmata car il nous est impossible à un moment de renseigner les informations relatives
à la spathe demandée dans la structure dichotomique de la clef. En utilisant la clef multien-
trée, seuls 4 caractères morphologiques accompagnés du caractère géographique permettent
d’identifier sans ambiguïté C. distachya. Sans l’entrée géographique, le renseignement de 9
caractères nous amène à C. distachya ou C. obtusifolia, là où rien n’est possible avec la
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monographie.

Cette clef a été essentielle à toutes les étapes de ce travail dès que nous voulions nous
replacer dans le référentiel de C.C. Berg et P. Franco-Rosselli. En effet, en extrayant pour une
collecte donnée les caractères du spécimen, nous avons pu tester dans quelle mesure il était
cohérent avec l’identification donnée par C.C. Berg. Nous reviendrons sur ces cohérences par
l’exemple dans le sous-chapitre suivant.

13 caractères morphométriques observables :

. 10 épis

.. Épi = 8.5 x 0.3 cm  

. Pédoncule de l’épi = 9.4 cm  

. Nervures IIIère

. Nervures IIère connectées…
… en marge du limbe

. 8 lobes

. Pé�ole = 22.4 cm

KE
W

-
473215000K

. Par�e libre = 6.7/10

. Par�e libre obovale

. 16 p. de nervures IIère

.. Lobes en�ers, soudés à leur base

Figure 3.12 – Illustration du nombre de caractères morphologiques observables sur un
échantillon d’herbier.

3.2.2 Historique et pertinence des mises en synonymie

Dans cette section, je me suis intéressé aux relations morphologiques entre l’ensemble
des taxons décrits dans le genre Cecropia en me basant à la fois sur les protologues et
les échantillons types. Au cours du temps 215 espèces de Cecropia ont été décrites et les
nombreuses mises en synonymie, essentiellement proposées par C.C. Berg, ont abouti à la
reconnaissance de 61 espèces dans la monographie. L’objectif est donc ici de revenir à la
description de ces 215 taxons afin d’évaluer la pertinence des mises en synonymie. Très
récemment, Santos et al. (2020) ont d’ailleurs proposé la réintroduction de certains noms sur
la base de critères morphologiques et moléculaires.

3.2.2.1 Matériel et méthodes

Après avoir collecté l’ensemble de la bibliographie relative aux descriptions des espèces,
j’ai dans un premier temps répertorié l’ensemble des mises en synonymies proposées dans les
différentes publications. Il est important de noter que si la description de nouvelles espèces
passe par la publication d’un protologue et la désignation d’un échantillon type conformément
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au code international, la mise en synonymie n’est quasiment jamais argumentée dans la
littérature que nous avons parcourue.

En plus des publications originelles d’espèces, je me suis également basé sur les flores
suivantes : 1847 Annales des Sciences Naturelles par Trécul ; 1853 Flora of Brasil 4 139-
153 Cecropia par Martius ; 1937 Flora of Peru par Macbride ; 1955 Flore de la Guyane
française par Lemée ; 1956 Notas a la flora de colombia de Cuatrecasas ; 1963 Bomenboek
voor Suriname de Lindeman et al. ; 1972 Contribucion al conocimiento de las especies del
genero Cecropia de Velásquez ; 1975 Flora of Suriname de Lanjouw & Stoffers ; 1978 Especies
de Cecropia da Amazonia Brasileira ; 1992 Flora of the Guianas et 1993 Flora of Ecuador
de Berg (1978b, 1992); Berg & Franco-Rosselli (1993) ; 1996 Flora of st John par Acevedo-
Rodríguez ; 1996 New Taxa and Combinations in Moraceae and Cecropiaceae ; 1998 Flora
of the Venezuelan Guayana ; 2000 Flora De Venezuela ; 2002 An Account On The Cecropia
Species (Cecropiaceae) Of Peru et 2005 Flora Neotropica Vol. 94 Cecropia par Berg & Franco-
Rosselli (1996); Berg (1998, 2000, 2002); Berg & Franco-Rosselli (2005). Ainsi, j’ai relevé le
moment où l’espèce a été décrite ainsi que celui où elle a été considérée comme synonyme
d’une espèce précédente.

Pour cette analyse, j’ai donc construit une matrice de caractères selon le même principe
que pour les espèces de la monographie et cette fois-ci pour 215 taxons. J’ai retenu d’emblée
comme liste de caractères celle qui constitue la matrice Cecropi@key v0.0 (avant l’utilisation
de l’algorithme MERGEMOD). Les caractères ont été renseignés dans un premier temps
à partir de l’information présente dans les protologues. Ensuite, les caractères manquants
seront ajoutés à partir de l’observation des HOLOTYPES soit sur photographie à haute
résolution soit par observation directe dans les herbiers que nous avons visités. Cette matrice
a été construite également sous Xper2 et l’utilisation de l’algorithme MERGEMOD nous a
permis de simplifier cette matrice en simplifiant le nombre d’états des caractères catégoriels.

Les échantillons types observés ne concernaient très souvent qu’un seul sexe et ne
permettaient pas toujours de renseigner l’ensemble des caractères. Par ailleurs, le détail
des protologues était très hétérogène selon les dates de publications et les auteurs. Par
conséquent, il y avait de nombreuses valeurs manquantes dans la matrice de caractère. Seuls
les caractères ayant une information supérieure ou égale à 50 % ont été conservés dans la
matrice finale qui a été utilisée pour calculer les distances entre taxons.

La distance entre deux taxons a été calculée à partir de la matrice de caractères par
la méthode développée pour l’analyse de la monographie. Les ressemblances morphologiques
entre taxons ont été analysées via trois matrices de distance qui ont été calculées à partir
de trois ensembles différents de caractères. Ce sont : i) l’ensemble A avec tous les caractères
de la matrice ; ii) l’ensemble B avec seulement les variables de la liste des caractères les plus
discriminants établie à partir de l’analyse de la monographie (Tableau 3.2) et iii) l’ensemble
C avec seulement les caractères qui ont une information supérieure ou égale à 90 %. Pour
chaque ensemble de caractères, seuls les taxons dont les informations sont supérieures à 30
% ont été pris en compte.
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3.2.2.2 Résultats

3.2.2.2.1. Analyse quantitative bibliographique de la synonymie

34 auteurs ont participé à la désignation, description ou recombinaison des 215 taxons
décrits dans le genre. Avec Cecropia peltata - la première espèce a été décrite par Linnaeus
(1759). Les premières collections importantes de Cecropia ont été réalisées par les botanistes
espagnols H. Ruiz Lopez. et J.A. Pavon au cours d’une expédition de dix ans (1778 à 1788)
au Pérou et au Chili, soutenue par le roi Charles III d’Espagne. Cette collection d’espèces
multiples contenant très souvent des parts d’herbier mixant plusieurs espèces a servi de base
aux descriptions de nouvelles espèces par Trécul (1847) et Klotzsch (1847). Dès les premières
descriptions, la délimitation des caractères entre les espèces a donc été mal informée. Le trai-
tement de Miquel dans Flora Brasiliensis (1853) a fourni la première synthèse taxonomique
pour le genre complet, et a inclus un certain nombre de nouvelles espèces en plus de celles
déjà décrites. Si cette révision a constitué la référence pour Cecropia pendant plus de 70 ans,
environ 25 espèces supplémentaires ont été décrites au cours de la période 1883-1919 par une
série d’auteurs, dont Hemsley (1883), Richter (1897), Rojas Acostas (1897, 1918), Donnell
Smith (1899, 1903), Rusby (1907), Huber (1910), Stewart (1912), Pittier (1917) et Hassler
(1919), ainsi que des recombinaisons proposées par Kuntze (1891). Au cours du siècle dernier,
les progrès dans la compréhension de la diversité du genre Cecropia ont été menés par quatre
auteurs qui ont apporté des contributions importantes et qui ont travaillé en grande partie
successivement, mais pas nécessairement en accord : (i) Snethlage (1923, 1924) qui a décrit
20 espèces et reconnait 42 espèces en essayant d’établir une classification infragénérique ; (ii)
Cuatrecasas qui a décrit jusqu’à 73 taxons sur la période 1944-1982 et qui a fait de très nom-
breuses collectes principalement en Colombie ; et (iii) C.C. Berg qui a commencé à travailler
sur le genre dans les années 70, a créé la famille des Cecropiaceae en 1978, et a commencé
à collaborer avec (iv) P. Franco-Rosselli au début des années 90 pour finalement publier la
deuxième monographie générique complète pour Cecropia en 2005. C.C. Berg et P. Franco-
Rosselli ont réalisé des collections étendues sur une large gamme géographique du genre, se
sont concentrés sur la capture du contexte biogéographique pour fournir un contexte à la
priorisation des caractères pour la délimitation des taxons (Franco-Rosselli & Berg, 1997)
et ont décrit 16 taxons sur la période 1972-2005 (Berg, 1972; Berg & Franco-Rosselli, 1996;
Berg, 2002).

En réalisant une synthèse sur le nombre de taxons décrits, acceptés et mis en synonymie
depuis la description du genre le rôle de C.C. Berg dans la mise en synonymie devient évident
et s’oppose à celui de J. Cuatrecasas qui ont contraire à décrit un grand nombre de nouvelles
espèces (Figure 3.13). Cuatrecasas est en effet un auteur qui a décrit la plupart des taxons
de Cecropia, avec 73 taxons nommés. Cependant, seuls 17 taxons restent acceptés à l’heure
actuelle, 77 % des taxons restants étant considérés comme synonymes des espèces précédentes
dans la monographie, minutieux travail de déconstruction effectué par C.C. Berg. Ce dernier
justifie ses choix en affirmant que Cuatrecasas n’a pas entièrement saisi la variation, la
plasticité, la distribution et l’écologie des espèces de Cecropia.
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Figure 3.13 – Évolution du nombre de taxons du genre Cecropia décrits au cours du temps
(histogrammes cumulés et chiffres indiqués en rouge). Au gré des différents ouvrages indiqués
en abscisse, plusieurs de ces noms ont été placés en synonymie (partie grise de l’histogramme)
et la partie noire de l’histogramme indique de nombre de taxons retenus.

Regardons à présent plus en détail les regroupements effectués entre espèces (Figure
3.14, voir en Annexe 4 pour une vue détaillée).

Dans la plupart des cas, lorsqu’un taxon est placé en synonymie dans un ouvrage, il
y reste par la suite. Par exemple, les premiers taxons placés en synonymie sont C. digitata
et C. scabra qui ont été décrits par Klotzsch en 1847 d’une part et C. flagellifera d’autre
part décrit par Trécul en 1847. Dans Flora Brasiliensis (1853), Miquel a placé C. digitata
comme synonyme de C. angustifolia Trécul, C. scabra comme synonyme de C. klotzschiana
Miq et C. flagellifera comme synonyme de C. bicolor Klotzsch. Si ces premières mises en
synonymie n’ont pas été remises en cause, les taxons auxquels elles auront été rattachées
seront pour certain eux-mêmes plaçés à leur tour en synonymie par la suite aboutissant ainsi
à une construction par agglomération. Dans d’autres cas, un taxon a navigué plusieurs fois
sous différents noms acceptés. Ex : C. peltata var. candida Velásquez a été publié en 1971
par Velásquez. En 1992, C.C. Berg a placé ce taxon en synonymie avec C. peltata L. dans
« Flora of the Guianas ». Mais en 1998, C.C. Berg place C. peltata var. candida Velásquez
en synonymie avec C. mentesis Cuatrec. dans « Flora of the Venezuelan Guayana ». Ou bien
un taxon est synonyme de l’auteur A, mais il est accepté par l’auteur B. Dans le cas de C.
flagellifera, Trécul (1847) ce taxon a été considéré comme synonyme de C. bicolor Klotzsch
en 1853 par Miquel. mais dans la Flore du Pérou (1937), Francis Macbride l’a considéré
comme une espèce distincte jusqu’à ce qu’il soit placé comme synonyme de C. polystachya
Trécul par C.C. Berg en 2002. Les flèches bleues traduisent quelques cas intéressants au
sein du groupe « peltata » et qui soulignent les hésitations de C.C. Berg. Par exemple C.
antillarum Snethl a été rattaché par C.C. Berg a C. peltata L. avant d’être associé à C.
schreberiana où 2 sous-espèces seront distinguées. Il aura également un temps considéré C.
metensis Cuatrec. Comme une sous-espèce de C. concolor (C. concolor subsp. engleriana
(Snethl.) C.C.Berg & P.Franco-Rosselli avant de se rétracter.
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Cecropia virgusa Cuatrec.
Cecropia velutinella Diels

Cecropia utcubambana Cuatrec.
Cecropia ulei  Snethl.

Cecropia telenitida Cuatrec.

Cecropia telealba Cuatrec.
Cecropia tacuna C.C.Berg & P.Franco
Cecropia subintegra Cuatrec.

Cecropia strigosa Trécul
Cecropia silvae C.C.Berg
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Cecropia megastachya Cuatrec.
Cecropia maxima Snethl.
Cecropia marginalis Cuatrec.
Cecropia longipes Pittier
Cecropia litoralis Snethl.
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Cecropia annulata C.C.Berg & P.Franco
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215.Cecropia virgusa Cuatrec.
214.Cecropia velutinella Diels

213.Cecropia puberula C.C.Berg & P.Franco
212.Cecropia utcubambana Cuatrec.

211.Cecropia ulei  Snethl.
210.Cecropia teleincana Cuatrec.

209.Cecropia angelica C.C.Berg & P.Franco
208.Cecropia telenivea Cuatrec.

207.Cecropia telealbida Cuatrec.
206.Cecropia santanderensis Cuatrec.

205.Cecropia telenitida Cuatrec.
204.Cecropia teleargentea Cuatrec.

203.Cecropia alborugosa Cuatrec.
202.Cecropia telealba var. hirsuta  Cuatrec.

201.Cecropia telealba Cuatrec.
200.Cecropia tacuna C.C.Berg & P.Franco

199.Cecropia subintegra Cuatrec.
198.Cecropia rugosa Cuatrec.
197.Cecropia bicolor Klotzsch

196.Cecropia multiflora Snethl.
195.Cecropia strigosa Trécul

194.Cecropia silvae C.C.Berg
193.Cecropia sciadophylla var. subsessilis  Cuatrec.

192.Cecropia sciadophylla var. pedroa  Cuatrec.
191.Cecropia sciadophylla var. guamuesensis  Cuatrec.

190.Cecropia inchuensis Cuatrec.
189.Cecropia sciadophylla var. juranyiana  (A.G.Richt.) Snethl.

188.Cecropia sciadophylla var. decurrens  Snethl.
187.Cecropia juranyiana Aladar Richt.

186.Ambaiba sciadophylla (Mart.) Kuntze
185.Cecropia sciadophylla Mart.
184.Cecropia antillarum Snethl.

183.Cecropia sericea Snethl.
182.Cecropia schreberiana subsp. antillarum (Snethl.) C.C.Berg & P.Franco

181.Cecropia urbaniana Snethl.
180.Cecropia schreberiana Miq.

179.Cecropia saxatilis Snethl.
178.Cecropia libradensis Cuatrec.
177.Cecropia cobariana Cuatrec.
176.Cecropia sararensis Cuatrec.

175.Cecropia scutata Cuatrec.
174.Cecropia reticulata f. alboreticulata Cuatrec.

173.Cecropia bracteata Cuatrec.
172.Cecropia reticulata Cuatrec.
171.Cecropia trilobata Cuatrec.

170.Cecropia putumayonis Cuatrec.
169.Cecropia purpurascens C.C.Berg

168.Cecropia boliviana Cuatrec.
167.Cecropia franciscii  Snethl.

166.Cecropia leucophaea Poepp. ex Miq.
165.Cecropia klotzschiana Miq.

164.Cecropia nivea Poepp. ex Klotzsch
163.Cecropia ruiziana Klotzsch

162.Cecropia pinnatiloba Klotzsch
161.Cecropia scabra Klotzsch

160.Cecropia flagellifera Trécul
159.Cecropia polystachya Trécul
158.Cecropia diguensis Cuatrec.

157.Cecropia plicata Cuatrec.
156.Cecropia pittieri  B.L.Rob. ex A.Stewart

155.Cecropia scabrifolia Aladar Richt.
154.Ambaiba peltata (L.) Kuntze

153.Cecropia propinqua Miq.
152.Cecropia digitata var. grisea  Ten. ex Miq.

151.Cecropia schiedeana Klotzsch
150.Cecropia hondurensis Standl.

149.Cecropia dielsiana Snethl.
148.Cecropia surinamensis Miq.

147.Ambaiba surinamensis (Miq.) Kuntze
146.Cecropia goodspeedii  Cuatrec.

145.Cecropia asperrima Pittier
144.Cecropia arachnoidea Pittier

143.Cecropia humboldtiana Klotzsch
142.Cecropia peltata L.

141.Cecropia sucrensis Cuatrec.
140.Cecropia pastasana Diels

139.Ambaiba palmata (Willd.) Kuntze
138.Cecropia bureauiana Aladar Richt.

137.Cecropia palmata Willd.
136.Cecropia lyratiloba var. nana  J.C.Andrade & J.P.Pereira

135.Cecropia catarinensis Cuatrec.
134.Cecropia adenopus var. oblonga  Snethl.

133.Cecropia adenopus var. lata  Snethl.
132.Cecropia adenopus var. vulgaris  Hassl.

131.Cecropia adenopus var. macrophylla  Hassl.
130.Cecropia adenopus var. lyratiloba  Hassl.

129.Ambaiba pachystachya (Trécul) Kuntze
128.Ambaiba lyratiloba (Miq.) Kuntze
127.Ambaiba lyratiflora (Miq.) Kuntze

126.Ambaiba cyrtostachya (Miq.) Kuntze
125.Ambaiba cinerea (Miq.) Kuntze

124.Ambaiba carbonaria (Mart. ex Miq.) Kuntze
123.Ambaiba adenopus (Mart. ex Miq.) Kuntze

122.Cecropia lyratiloba Miq.
121.Cecropia digitata Ten. ex Miq.

120.Cecropia cyrtostachya Miq.
119.Cecropia cinerea Miq.

118.Cecropia carbonaria Mart. ex Miq.
117.Cecropia adenopus Mart. ex Miq.

116.Cecropia pachystachya Trécul
115.Cecropia obtusifolia subsp. burriada (Cuatrec.) C.C.Berg & P.Franco

114.Cecropia amphichlora Standl. & L.O.Williams
113.Cecropia maxonii  Pittier

112.Cecropia levyana Aladar Richt.
111.Cecropia levyana Aladar Richt.
110.Cecropia levyana Aladar Richt.

109.Ambaiba mexicana (Hemsl.) Kuntze
108.Ambaiba hemsleyana Kuntze

107.Ambaiba costaricensis Kuntze
106.Cecropia panamensis Hemsl.

105.Cecropia commutata Schott ex Miq.
104.Cecropia radlkoferana Aladar Richt.

103.Cecropia burriada Cuatrec.
102.Cecropia alvarezii  Cuatrec.

101.Cecropia dabeibana Cuatrec.
100.Cecropia obtusifolia Bertol.

99.Ambaiba obtusa (Trécul) Kuntze
98.Cecropia lisboana Snethl.

97.Cecropia obtusa Trécul
96.Cecropia tolimensis Cuatrec.

95.Cecropia ibaguensis Cuatrec.
94.Cecropia mutisiana Mildbr.

93.Cecropia multisecta P.Franco & C.C.Berg
92.Cecropia alexandrina Cuatrec.

91.Cecropia lanciloba Cuatrec.
90.Cecropia montana Warb. ex Snethl.

89.Cecropia peltata var. candida  Velásquez
88.Cecropia metensis Cuatrec.

87.Ambaiba membranacea (Trécul) Kuntze
86.Cecropia occidentalis Cuatrec.

85.Cecropia setico f. albicans J.F.Macbr.
84.Cecropia tessmannii  Mildbr.

83.Cecropia vageleri  Burret
82.Cecropia robusta Huber

81.Cecropia laetevirens Huber
80.Cecropia bifurcata Huber

79.Cecropia membranacea Trécul
78.Cecropia megastachya Cuatrec.

77.Cecropia maxima Snethl.
76.Cecropia marginalis Cuatrec.

75.Cecropia longipes Pittier
74.Cecropia litoralis Snethl.

73.Ambaiba latiloba (Miq.) Kuntze
72.Cecropia orinocensis Standl.

71.Cecropia paraensis Huber
70.Cecropia latiloba Miq.

69.Cecropia auyantepuiana Cuatrec.
68.Cecropia steyermarkii  Cuatrec.

67.Cecropia kavanayensis Cuatrec.
66.Cecropia standleyana P.H. Allen

65.Cecropia sandersoniana P.H.Allen
64.Cecropia polyandrophora Cuatrec.

63.Cecropia eximia Cuatrec.
62.Cecropia insignis Liebm.

61.Cecropia idroboi  Cuatrec.
60.Ambaiba hololeuca (Miq.) Kuntze

59.Cecropia candida Snethl.
58.Cecropia hololeuca Miq.

57.Cecropia hispidissima Cuatrec.
56.Cecropia heterochroma C.C.Berg & P.Franco

55.Cecropia congesta Cuatrec.
54.Cecropia herthae Diels

53.Cecropia granvilleana C.C.Berg
52.Cecropia arbelaezii  Cuatrec.
51.Cecropia goudotiana Trécul

50.Cecropia macranthera Warb. ex Snethl.
49.Cecropia glaziovii  Snethl.
48.Cecropia garciae Standl.

47.Cecropia monostachya C.C.Berg
46.Cecropia diguensis f. albicans Cuatrec.

45.Cecropia gabrielis Cuatrec.
44.Cecropia mituana Cuatrec.

43.Cecropia standleyi  J.F.Macbr.
42.Cecropia porvenirensis Cuatrec.

41.Cecropia mocoana Cuatrec.
40.Cecropia magnifolia Cuatrec.

39.Cecropia hormigiana Cuatrec.
38.Cecropia ferreyrae Cuatrec.
37.Cecropia discolor Cuatrec.

36.Cecropia ficifolia Warb. ex Snethl.
35.Cecropia concolor subsp. engleriana (Snethl.) C.C.Berg & P.Franco

34.Cecropia yarinensis Cuatrec.
33.Cecropia pacis Cuatrec.

32.Cecropia engleriana Snethl.
31.Cecropia elongata Rusby

30.Cecropia richardii  Cuatrec.
29.Cecropia riparia Warb. ex Snethl.

28.Cecropia distachya Huber
27.Cecropia obovata Rusby

26.Cecropia maranhensis Snethl.
25.Ambaiba leucocoma (Miq.) Kuntze
24.Ambaiba concolor (Willd.) Kuntze

23.Cecropia leucocoma Miq.
22.Cecropia concolor Willd.

21.Cecropia chlorostachya C.C.Berg & P.Franco
20.Cecropia bullata C.C.Berg & P.Franco

19.Cecropia annulata C.C.Berg & P.Franco
18.Cecropia villosa C.C.Berg & P.Franco

17.Cecropia tubulosa Ruiz ex Klotzsch
16.Cecropia polyphlebia Donn.Sm.

15.Cecropia acutifolia Trécul
14.Cecropia strigilosa Cuatrec.

13.Cecropia hachensis Cuatrec.
12.Cecropia danielis Cuatrec.

11.Cecropia coriacea Cuatrec.
10.Cecropia caucana Cuatrec.

9.Cecropia sylvicola Standl. & Steyerm.
8.Cecropia philipsonii  Cuatrec.

7.Cecropia palmatisecta Cuatrec.
6.Cecropia moniquirana Cuatrec.

5.Cecropia digitata Klotzsch
4.Cecropia angustifolia Trécul

3.Cecropia angulata I.W.Bailey
2.Cecropia andina Cuatrec.
1.Cecropia albicans Trécul
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Figure 3.14 – Évolution au cours du temps des mises en synonymies au sein du genre
Cecropia. Chaque taxon représenté en ordonnée est représenté par un segment horizontal
sur l’axe des abscisses qui correspond au temps. Les segments débutent à gauche l’année de
description des espèces et s’arrêtent à droite le jour où ils sont placés en synonymie ; une
flèche verticale les associe alors à l’espèce à laquelle ils sont rattachés. Les espèces acceptées
dans la monographie sont affichées en rouge et les autres espèces en noir. Les lignes bleues
traduisent des réintroductions de noms.
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3.2.2.2.2. Relations morphologiques entre les 62 taxons acceptés et leurs
synonymes

Sur la base des protologues décrivant les espèces et les spécimens d’holotype, une
matrice de caractères morphologiques a été construite avec 195 taxons de Cecropia en ligne et
45 caractères en colonnes qui sont informés au moins pour 50 % des taxons. 30 caractères sont
catégoriels et 15 caractères sont numériques avec des valeurs d’intervalles. 11 des caractères
retenus sont également dans la liste des caractères les plus discriminants qui ont été identifiés
dans l’analyse de la monographie (Tableau 3.2). 9 caractères sont nouveaux par rapport à
la matrice construite sur la base de la monographie. Il s’agit de (i) la couleur de la surface
supérieure et inférieure du limbe, (ii) la longueur et la largeur médiane du lobe principal et
du lobe le plus court qui est en position opposée, (iii) la présence de pétiolule, (iv) la distance
entre deux veines secondaires sur la partie libre du lobe principal et (v) la forme de l’apex
de la stipule.

Analyse A – Considération de 45 caractères

La classification hiérarchique (CAH) est effectuée à partir d’une matrice de distance
basée sur un total de 45 caractères morphologiques. Le résultat de cette analyse est représenté
par un phénogramme où sont figurés en rouge les noms acceptés dans la monographie et en
noir les noms placés en synonymie (Figure 3.15)

Nous avons retenu pour cette analyse 185 taxons de Cecropia qui ont des informations
supérieures à 30 % sur l’ensemble des caractères renseignés. Dix taxons n’ont ainsi pas été
considérés dans cette analyse. Dont 2 acceptés (C. glaziovii Snethl, C. sciadophylla Mart.)
et 8 synonymes (C. klotzschiana Miq., C. leucophaea Poepp. ex Miq., C. scabra Klotzsch, C.
sciadophylla var. decurrens Snethl., C. sciadophylla var. guamuesensis Cuatrec, C. sciado-
phylla var. pedroa Cuatrec, C. sciadophylla var. subsessilis Cuatrec. et C. standleyana P.H.
Allen.)

Nous n’observons que 5 cas où il existe une distance étroite entre les taxons synonymes
et les taxons acceptés (c.-à-d. Ils apparaissent côte à côte dans le phénogramme). Nous
retenons ainsi :
- Cecropia telealba var. hirsuta Cuatrec. (syn) avec C. telealba Cuatrec. (acc)
- C. sericea Snethl. (syn) avec C. schreberiana subsp. antillarum (Snethl.) C.C.Berg &
P.Franco-Rosselli (acc)
- C. digitata var. grisea Ten. ex Miq. (syn) avec C. peltata L. (acc)
- C. digitata Klotzsch (syn) avec C. angustifolia Trécul (acc) et
- C. sandersoniana P.H.Allen (syn) - avec C. insignis Liebm. (acc).

Dans quelques autres cas, les taxons synonymes ont une distance proche des taxons
acceptés sans être côte à côte dans le phénogramme :
- Cecropia auyantepuiana Cuatrec. (syn) avec C. kavanayensis Cuatrec. (acc)
- C. lyratiloba Miq. (syn) avec C. pachystachya Trécul (acc)
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- C. telenivea Cuatrec., C. teleincana Cuatrec. (syn) avec C. telenitida Cuatrec. (acc).
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Figure 3.15 – Distance phénétique entre les 60 espèces de Cecropia retenues dans la mo-
nographie et 125 noms placés en synonymie au travers d’un phénogramme construit par
classification hiérarchique selon la méthode de « ward.D2 » sur une matrice de distance
construite à partir de 45 caractères.

Mais dans la grande majorité des cas, on ne retrouve pas de proximité morphologique
entre les taxons acceptés et leurs synonymes. Certains taxons synonymes peuvent être placés
ensemble dans la même branche du phénogramme, mais ils sont loin de leurs taxons acceptés
(p. ex. Cecropia moniquirana Cuatrec., C. hachensis Cuatrec. et C. strigilosa Cuatrec. sont
synonymes de C. angustifolia Trécul ou dans le cas de C. levyana Aladar Richt., C. radl-
koferana Aladar Richt. sont synonymes de C. obtusifolia Bertol.) Ou bien certains taxons
synonymes sont très proches d’un taxon accepté qui n’est pas le sien (C. magnifolia Cuatrec.
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est synonyme de C. ficifolia Warb. ex Snethl. mais il est placé proche de C. purpurascens
C.C.Berg ou C. lanciloba Cuatrec. est proche de C. pittieri B.L.Rob. ex A.Stewart alors
qu’il est synonyme de C. montana Warb. ex Snethl.) Il existe également des cas où deux
taxons acceptés sont plus similaires que leurs taxons synonymes (par exemple C. goudotiana
Trécul avec C. albicans Trécul ; C. saxatilis Snethl. avec C. palmata Willd ; C. multisecta P.
Franco-Rosselli & C.C.Berg avec C. silvae C.C.Berg et C. hololeuca Miq. et C. schreberiana
Miq.

Analyse B – Considération de 11 caractères
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Figure 3.16 – Distance phénétique entre les 56 espèces de Cecropia retenues dans la mo-
nographie et 127 noms placés en synonymie au travers d’un phénogramme construit par
classification hiérarchique selon la méthode de « ward.D2 » sur une matrice de distance
construite à partir de 11 caractères les plus discriminants.
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Dans cette seconde analyse, nous avons considéré seulement les 11 caractères les plus
discriminants (figure 3.16). Cette seconde analyse nous amène à supprimer 12 taxons qui
possèdent moins de 30 % d’information pour l’ensemble des 11 variables considérées. Dont
6 acceptés (Cecropia concolor Willd, C. glaziovii Snethl, C. obtusifolia Bertol, C. pastasana
Diels, C. pittieri B.L.Rob. ex A. Stewart et C. sciadophylla Mart.) et 6 synonymes (C.
klotzschiana Miq, C. leucophaea Poepp. ex Miq, C. magnifolia Cuatrec, C. scabra Klotzsch,
C. sciadophylla var. decurrens Snethl. et C. standleyana P.H. Allen.)

Les tendances générales de cette analyse sont les mêmes que celles obtenues dans l’ana-
lyse précédente. En général, il n’y a pas de relation entre les taxons synonymes et leur nom
accepté. Ils sont répartis de manière discrète sur les branches du phénogramme. Certaines
paires de taxons acceptés restent très proches (Cecropia telealba Cuatrec. avec C. chlo-
rostachya C.C.Berg & P.Franco-Rosselli ; C. ulei Snethl. avec C. schreberiana Miq. et C.
kavanayensis Cuatrec. avec C. distachya Huber)

Cependant, nous avons aussi six cas conformes à ce qui serait attendu avec des taxons
synonymes et des taxons acceptés présents côte à côte sur la même branche du phénogramme :
- Cecropia occidentalis Cuatrec. et C. vageleri Burret avec C. membranacea Trécul
- C. trilobata Cuatrec. avec C. putumayonis Cuatrec.
- C. reticulata f. alboreticulata Cuatrec. avec C. reticulata Cuatrec.
- C. rugosa Cuatrec et C. bicolor Klotzsch avec C. strigosa Trécul
- C. arbelaezii Cuatrec. avec C. goudotiana Trécul
- C. telenivea Cuatrec. avec C. telenitida Cuatrec.

Analyse C – Considération de 7 caractères

Dans cette dernière analyse, nous avons considéré seulement les 7 caractères qui contiennent
plus 90 % d’information sur les taxons (figure 3.16). 193 taxons ayant plus de 30 % d’in-
formation pour chacun de ces caractères sont représentés sur ce phénogramme. Seuls deux
taxons sont Cecropia glaziovii Snethl. (acc) et C. scabra Klotzsch (syn) qui ne sont pas inclus
dans cette analyse.

Dans cette analyse, nous relevons 5 cas cohérents de mise en synonymie placés sur une
même branche du phénogramme :
- Cecropia hondurensis Standl. (syn) avec C. peltata L. (acc)
- C. vageleri Burret (syn) avec C. membranacea Trécul (acc)
- C. pinnatiloba Klotzsch (syn) avec C. polystachya Trécul (acc)
- C. digitata Klotzsch (syn) avec C. angustifolia Trécul (acc)
- C. sciadophylla var. decurrens Snethl et C. sciadophylla var. juranyiana (A.G.Richt.)
Snethl. (syn) avec C. sciadophylla Mart. (acc).

Mais, en général, le résultat de l’analyse de la classification hiérarchique basée sur cet
ensemble de caractères est le même avec le résultat de deux autres ensembles A et B. La
plupart du temps, les taxons synonymes ne sont pas distribués avec leur nom accepté dans la
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même branche. Dans de nombreux cas, les taxons synonymes des différents taxons acceptés
sont plus proches que ceux des mêmes taxons acceptés. Ou encore, de nombreux cas d’une
paire de taxons acceptés sont plus proches qu’entre eux et leurs taxons synonymes.
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Figure 3.17 – Distance phénétique entre les 61 espèces de Cecropia retenues dans la mo-
nographie et 132 noms placés en synonymie au travers d’un phénogramme construit par
classification hiérarchique selon la méthode de « ward.D2 » sur une matrice de distance
construite à partir de 7 caractères qui contiennent plus 90 % d’information.

3.2.2.3 Discussion

Par cette analyse, nous avions l’ambition – et sans doute l’illusion – de pouvoir évaluer
la mise en synonymie au sein du genre Cecropia en se reposant sur des critères homogènes.
Mais cet exercice se heurte au fait que le détail de description des espèces dans les protologues
reste très hétérogène tout comme les détails observables sur les holotypes qui représentent
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très souvent qu’un seul sexe. Ainsi dans 90 % des cas les taxons acceptés n’ont pas de rela-
tions avec leurs synonymes. Le traitement des valeurs manquantes y est sans aucun doute
pour beaucoup. Mais il est également plus que probable que le choix de mettre des espèces
en synonymie se soit fait à partir de caractères différents selon les cas. Ceci se refléterait dans
notre analyse que des regroupements cohérents puissent apparaître selon les variables sélec-
tionnées. Comme aucune argumentation n’est accessible sur les choix qui ont conduit C.C.
Berg (principalement) à de tels regroupements, il est difficile d’interpréter correctement ces
résultats. Bien entendu, les critères de répartition géographique sont également importants
et n’ont pas été pris en compte dans cette analyse.

Cette analyse n’est néanmoins pas inintéressante du moins dans sa démarche. Elle
soulève la question du poids que l’on donne aux différents caractères pour décrire un nouveau
taxon ou mettre un taxon en synonymie d’un autre et de l’homogénéité des choix effectués
dans le traitement du genre. Par exemple, Cecropia hololeuca Miq. et C. schreberiana Miq,
sont similaires à 93 % pour les 45 caractères considérés dans la première analyse, mais C.C.
Berg les sépare en deux espèces distinctes dans la monographie. A contrario C. candida
Snethl. a un taux de similarité plus faible 82 % par rapport à C. hololeuca Miq, mais il est
placé comme synonyme dans la monographie. Sur la base de quels critères l’espèce est-elle
considérée comme synonyme d’une autre et les critères sont-ils les mêmes selon les cas ? À
l’évidence non. Par ailleurs, une autre explication à ces résultats est que l’échantillon type
n’est que le porte-nom de l’espèce, mais il ne représente pas forcément un spécimen «moyen »
de l’espèce. La variation et la grande plasticité des caractères morphologiques des espèces de
Cecropia entraînent également des difficultés pour déterminer les limites entre les espèces.

C.C. Berg a largement utilisé (et abusé) la mise en synonymie des taxons, sans claire-
ment argumenter ses choix. Nous avons déjà noté plusieurs incohérences dans la synonymie
proposée dans la monographie. Par exemple, la description de Cecropia surinamensis dans
la flore du Suriname ne recoupe pas entièrement celle de C. peltata dont cette espèce a été
mise en synonymie (voir discussion générale - Chapitre 6). Par ailleurs, C.C. Berg et P.
Franco-Rosselli insistent tout au long de leurs travaux sur la difficulté de traiter le groupe
« peltata ». Les premiers résultats que nous avons obtenus indiquent que la constitution des
espèces par caractères morphologiques n’est pas claire. Cela explique pourquoi il y a tant
de désaccords entre les différents auteurs qui ont travaillé sur ce genre. La réalisation d’une
matrice de caractères complète basée sur les protologues et les échantillons types est une
tâche difficile tant le nombre de caractères décrivant les taxons est très variable selon les
époques considérées. Les biais de l’analyse liés aux caractères manquants sont encore mal
perçus. Avec ce travail, nous espérions proposer une vision rationnelle sur la proximité des
taxons et leur éventuelle synonymie. Mais descendre à l’échelle des spécimens semble être
une étape importante pour essayer de mieux comprendre la délimitation de sous-ensembles.
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3.3 Analyse numérique de spécimens d’herbiers pour 13
espèces de Cecropia

Dans cette troisième partie, nous allons effectuer le même genre d’analyse en considé-
rant directement une collection de spécimens d’herbier. Nous avons focalisé essentiellement
sur les espèces du groupe « peltata » où se posent le plus de questions sur la délimitation
d’espèces. Cette partie a été essentiellement développée dans le cadre du stage de M2 de
Tom Hattermann (Hattermann, 2018) que j’ai coencadré avec P. Heuret. J’ai par la suite
intégré à ces analyses les espèces extérieures au groupe « peltata » et qui sont présentes en
Guyane française.

3.3.1 Matériel et méthodes

Nous avons construit une matrice de caractères en considérant 9 espèces du groupe
« peltata » (dont les deux sous-espèces de C. schreberiana) et 4 espèces extérieures à ce
groupe (Figure 3.18)
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Figure 3.18 – Nombre de spécimens observés et spécimens types pour la construction d’une
matrice de caractères.

À partir de la base de données Cecropi@net, une première étape a été de sélectionner
les spécimens d’herbiers pertinents pour cette analyse. Pour cela, nous nous sommes fixé un
cahier des charges avec un certain nombre de conditions à remplir :

(i) dans la continuité du travail sur la synonymie, un premier critère était d’intégrer à
notre analyse des spécimens qui ont été identifiés dans un premier temps dans les 68 taxons
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placés aujourd’hui en synonymie des 9 espèces et 2 sous-espèces retenues comme valides et
constituant le groupe « peltata » (voir figure 16 dans Hattermann, 2018) ;

(ii) un nombre de 20 spécimens par taxon était visé. Mais il n’a pas toujours été
possible d’atteindre cet objectif pour certaines espèces peu récoltées (p. ex. nous avions que
12 collectes de C. granvilleana) ;

(iii) parce que T. Hatterman a également mené une analyse morphométrique sur les
fruits, nous avons privilégié l’intégration des herbiers conservés à BG sur lesquels nous avons
pu collecter les fruits ;

(iv) nous n’avons considéré que les spécimens femelles par souci d’homogénéité, mais
aussi parce que les caractères relatifs aux étamines ne sont pas observables sur échantillons
secs ;

(v) intégrer un maximum d’échantillons types.

Pour les 9 espèces et deux sous-espèces acceptées du groupe « peltata » dans la mo-
nographie, 2370 collectes étaient référencées dans la base Cecropi@net. Selon le cahier des
charges présenté ci-dessus, nous pu intégrer entre 3 et 31 spécimens d’herbiers par taxon
pour un total de 125 collectes réalisées entre 1758 et 2018. Cet échantillonnage intègre les
échantillons types de 27 spécimens, dont 17 holotypes. J’ai complété dans un second temps
cette matrice établie par T. Hattermann avec 49 spécimens supplémentaires sur lesquels nous
avons collecté les fruits pour 4 espèces présentes en Guyane française (Figure 3.18) portant
ainsi le nombre de spécimens à 174 (voir Annexe 6 pour plus de détails).

À partir de la liste de caractères générale que nous avons établie dans l’analyse de la mo-
nographie et des protologues, nous avons considéré 216 caractères morphologiques. Comme
pour les sections précédentes, une analyse de la redondance a également été appliquée avec
l’outil MERGEMOD pour simplifier le nombre d’états associé à chaque caractère catégoriel.
Nous avons sélectionné un ensemble de 69 caractères (dont 16 concernent la morphologie et
la structure anatomique des fruits - Annexe 5) renseigné à plus de 75 % sur l’ensemble des
spécimens. Comme nous n’avons pas d’observation sur les fruits pour l’ensemble des spéci-
mens, nous avons distingué deux analyses. Une première utilise une matrice de 174 individus
avec 53 caractères sans considérer ceux relatifs aux fruits. La seconde utilise une matrice de
109 individus et intègre 69 caractères, dont ceux relatifs aux fruits. Les matrices de distances
ont été calculées comme précédemment expliqué et nous avons construit des phénogrammes
sur la base d’une classification ascendante hiérarchique implémentée selon la méthode de «
ward.D2 ». D’autre part, nous avons appliqué une méthode factorielle de positionnement
multidimensionnel (MDS, [EN] « Multidimensional scaling ») pour une représentation eucli-
dienne des espèces dans un espace de dimension réduit.
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3.3.2 Résultats

Analyse A – Considération de 53 caractères
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Figure 3.19 – Distance phénétique entre les 174 specimens de Cecropia représentée au
travers d’un phénogramme construit par classification hiérarchique selon la méthode de «
ward.D2 » sur une matrice de distance construite à partir de 53 caractères.
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Les axes 1 et 2 représentent de l’analyse en MDS (Figure 3.19-a) traduisent respective-
ment 35,04 % et 15,81 % de l’inertie totale pour cette première analyse basée sur 174 numéros
de collectes. Ces spécimens appartenant à 13 espèces réparties dans les trois groupes définis
par C.C. Berg (neuf espèces du groupe « peltata », deux espèces du groupe « telenitida » et
deux espèces du groupe « autre »).

Cette analyse montre une séparation nette sur l’axe 1 entre les individus de neuf espèces
du groupe « peltata » et les quatre espèces restantes. La plupart des individus du groupe
« peltata » sont à droite du graphique avec une valeur positive, tandis que les individus
restants sont à gauche une valeur négative sur l’abscisse. Toujours selon cet axe, tous les
individus de C. sciadophylla (symbole b) se démarquent clairement des points restants
avec une valeur inférieure à -0,2. C. sciadophylla est ainsi l’espèce qui se démarque le plus
clairement des autres espèces dans cette analyse et nous les retrouvons formant un tout
cohérent sur le phénogramme (Figure 3.19-b). Par ailleurs, les individus de deux espèces C.
distachya (symbole 4) et C. latiloba (symbole 3) montrent également une séparation claire
de part et d’autre d’une valeur seuil de -0,09 sur l’axe 1 dans l’analyse en MDS ce qui ce
traduit par deux groupes relativement cohérents sur le phénogramme. Seules deux collectes de
C. distachya (Saldias-P._3090 et Campbell_6806 ) se retrouvent au sein du groupe formé par
C. latiloba. 2 collectes de C. latiloba (Prévost_1693 et Berg_1575, respectivement collecté
en Guyane et au Pérou) se retrouvent très éloignées de leur groupe en raison de proximités
morphologiques avec C. litoralis, C. concolor ou C. peltata. Mais il faut noter que le stigmate
de Berg_1575 n’est pas pelté sur ces collectes ce qui l’exclut a priori du groupe « peltata ».
Sur l’axe 2, la plupart des individus de C. obtusa (symbole ˙) sont proches et séparés de
C. distachya et C. latiloba par une valeur négative. Ils forment ainsi un groupe cohérent sur
le phénogramme (en-dehors de Mori_24929 qui a été collecté en Guyane). Il faut relever
que les échantillon type de C. latiloba (Ule_5938 ) et de C. sciadophylla (Ulle_5512 ) sont
intégrés de manière cohérente à leurs groupes spécifiques. Ainsi toutes les espèces présentes
en Guyane et extérieures au groupe « peltata » sont supportées comme des entités distinctes
dans l’analyse morphométrique.

A contrario, les 9 espèces du groupe « peltata » montrent une cohérence plus partielle.
On n’observe pas neuf branches correspondant clairement à neuf espèces. Les collectes des
espèces de ce groupe sont presque mélangées sur le côté droit du graphique de l’analyse en
MDS. Cela montre une grande similitude morphologique entre les espèces du groupe, alors
que les individus d’une même espèce sont très dispersés. Cependant, nous pouvons noter
ici une tendance à la séparation entre un groupe d’individus de C. pachystachya (symbole
`̨) et C. peltata (symbole ‘) par l’axe 2. Sur le phénogramme, on peut voir 3 groupes
distincts de C. pachystachya (de Dias_219 à Hassler_7924a à 7h sur le phénogramme ; de
Egler_1019 à Claussen_158 à 9h sur le phénogramme ; de Bacon_C005 à Irwin_5234 à
11h sur le phénogramme). On retrouve un groupe relativement cohérent pour C. engleriana
(de Seidel_7316 à Ceron_3847 à 9h sur le phénogramme) mais 6 autres collectes sont
dispersées. C. metensis est l’espèce qui montre le moins de cohérence. Ainsi aucune espèce
du groupe « peltata » ne forme un sous-ensemble clair dans cette analyse contrairement aux
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autres espèces traitées et qui sont extérieures à ce groupe.

Analyse B – Considération de 69 caractères
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Figure 3.20 – Distance phénétique entre les 109 spécimens de Cecropia représentée au
travers d’un phénogramme construit par classification hiérarchique selon la méthode de «
ward.D2 » sur une matrice de distance construite à partir de 69 caractères
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Dans cette seconde analyse, nous intègrerons les caractères relatifs aux fruits, ce qui
nous amène à considérer un nombre plus réduit de collectes avec 109 spécimens (Figure 3.20).

Dans cette analyse les groupes formés par les espèces extérieures au groupe « pel-
tata » restent globalement cohérents toujours en opposition avec les espèces du groupe « pel-
tata » qui sont plus dispersées. La prise en compte des fruits permet néanmoins de mieux
structurer le groupe « peltata » (Moreno_2796, Stevens_3341, Nee_28120, Stevens_4145,
Delgado_241, Stergios_13596, Gillespie_1729, Redden_4188, Jansen_2658, Picon_1484,
Berg_398 et Duke_6645 ). Nous retrouvons également des petits groupes cohérents pour C.
pachystachya (Pereira_3448, Claussen_158, Salino_3574, Zardini_4211, Gentry_66202 )
ou C. engleriana (Seidel_7316, Franco_4690, Berg_1104 et Vasquez_1856 ). Mais il reste
de nombreux cas où de nombreux individus de nombreuses espèces différentes sont rassem-
blés sur une même branche. Ex : Villa_923 (C. engleriana), France_5546 (C. litoralis),
Cero_3847 (C. engleriana), Beck 199665 (C. concolor).

3.3.3 Discussion

En général, en analysant la relation entre les individus sur la base des matrices A et B,
nous pouvons constater une séparation nette entre les espèces du groupe « peltata » et les
quatre espèces extérieures à ce groupe C. distachya, C. latiloba, C. obtusa et C. sciadophyla.
Avec l’ajout de caractéristiques relatives aux fruits, cela ne modifie pas fondamentalement
cette classification même si cela ajoute un peu d’ordre pour l’espèce C. peltata. La principale
raison de cette séparation est peut-être la structure des stigmates. Les neuf espèces du
groupe « peltata » ont un stigmate en forme de « langue » ou sont « peltés », tandis que les
quatre autres espèces ont des stigmates pénicillés ou en touffe. Dans ce groupe également, les
frontières entre les espèces sont évidentes, lorsque la plupart de leurs individus sont proches
les uns des autres et sur les quatre branches séparées. Tous les individus de C. sciadophylla
sont clairement séparés des autres espèces. Cela peut s’expliquer par le fait que cette espèce
ne possède pas de trichilium et que le limbe est composé palmé (les lobes sont nombreux
et incisés jusqu’au pétiole). En outre, les individus de C. obtusa présentent une distance
assez importante par rapport à C. distachya et C. latiloba. Un indumentum arachnoïde très
présent chez C. obtusa sur la plupart des organes (p. ex. le pétiole) explique cette séparation.
La présence de cet indumentum arachnoïde qui confère au pétiole une couleur blanchâtre
permet assez facilement de distinguer cette espèce de C. palmata ou C. distachya qui sont
morphologiquement assez proche du point de vue végétatif. En outre, deux structures de
stigmates, « penicillés » et « en touffe » , peuvent être trouvées chez C. obtusa, mais chez
C. distachya, C. latiloba les stigmates sont présents surtout sous la forme « en touffe ».
Les résultats de la classification hiérarchique et de l’analyse multidimensionnelle sur les
deux séries de caractères montrent également une relation étroite entre les individus de C.
distachya et C. latiloba. Mais ils peuvent toujours être séparés par le rapport entre la longueur
de la partie libre et la longueur totale du segment au milieu. Chez C. distachya, ce rapport est
d’environ 80 % - 90 %, tandis que chez C. latiloba, il est d’environ 40 % - 50 %. Ou le nombre

Page 100



CHAPITRE 3

d’épis d’inflorescentiels chez C. latiloba est presque stable avec 4 épis alors qu’il est très
variable avec majoritairement 2, mais jusqu’à 5 épis chez C. distachya (voir Annexe 10). En
outre, il existe quelques cas particuliers comme deux individus Berg_1575 et Prevost_1693
de C. latiloba. Ils se séparent des autres individus de C. latiloba en raison de la présence
d’indumentum arachnoïdes au niveau du pétiole. Et la forme au sommet des fleurs pistillées
sont « en dôme » chez Berg_1575 et plate chez Prevost_1693, tandis que les autres individus
en une forme « quadrillée ». Ces cas particuliers pourraient être le fruit d’une hybridation
naturelle. Par ailleurs, il n’y a pas de séparation claire entre le groupe « telenitida » et le
groupe par défaut. Les deux espèces C. distachya et C. latiloba appartiennent à deux groupes
différents, mais sont très similaires en termes de caractéristiques morphologiques.

La séparation claire en quatre groupes distincts de C. distachya, C. latiloba, C. obtusa
et C. sciadophyla montre que l’approche morphologique peut encore être appliquée dans la
classification de certains groupes d’espèces de ce genre. Cependant, il est nécessaire d’ajouter
des individus de nombreuses autres espèces pour déterminer les limites de cette approche.
Il faut également identifier les cas compliqués comme le cas de neuf espèces du groupe
« peltata ». Ce sont ces groupes qu’il faut examiner pour déterminer la structure de l’ADN
et les limites réelles entre eux. Lorsque l’approche morphologique ne peut pas résoudre ce
problème.

Cette approche basée sur une multiplicité de spécimens montre la diversité morpholo-
gique des individus d’une même espèce de ce genre, en particulier pour les caractéristiques
numériques. La diversité n’est pas seulement dans la structure végétative, mais aussi dans
la structure des fleurs. Alors que celle-ci est considérée comme un organe structurellement
stable qui distingue les espèces dans la plupart des plantes. Par exemple, chez 8 individus
de C. distachya, Granville_13104 et Tostain_270 ont été collectés en Guyane et ne pos-
sèdent que deux épis femelles par inflorescence femelle ; Anibal-M._726 collecté en Colombie
et Sabatier_5805 et Tostain_263 collecté en Guyane ont trois épis ; on observe également
la structure de 4 épis chez la collecte Heuret_212 en Guyane et 5 épis chez le spécimen
de Campbell_6806 du Brésil. La longueur maximale des épis femelle sont par ailleurs très
variables allant de 8 cm chez Campbell_6806 jusqu’à 32 cm chez Sabatier_5805.

Cette diversité est la cause principale qui conduit à plusieurs limitations dans les ap-
proches analytiques des spécimens d’herbier. Le format standard des planches sur lesquelles
sont montés les spécimens (43x29 cm) ne peut pas contenir en plein les axes feuillés volumi-
neux observés sur le terrain. Ainsi, la différence de taille des spécimens d’herbier n’est pas
seulement due à des causes objectives provenant de la nature, mais aussi à des causes subjec-
tives provenant des collectionneurs. Comme C.C. Berg l’a mentionné dans sa monographie,
de nombreux auteurs choisissent des échantillons de petite taille pour faciliter la manipula-
tion. Par conséquent, pour obtenir une plus grande précision, nous ne devrions peut-être pas
utiliser directement les valeurs mesurées, mais plutôt les convertir en structures proportion-
nelles. Par exemple, le rapport entre la longueur et le diamètre du pétiole, le rapport entre
la longueur du pédoncule et la longueur de l’épi dans l’inflorescence.
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Tout comme pour notre analyse sur les échantillons types, la difficulté de cet exercice
est de travailler avec des planches d’herbier hétérogènes ou certains caractères ne sont pas
toujours observables. Par exemple, le spécimen des individus Hoff_6866 est conservé à l’her-
bier BG et ne possède que trois lobes de feuilles. Alors que nous pouvons observer plusieurs
parties telles que des rameaux feuillés, une stipule, une feuille complète et une inflorescence
chez le spécimen des individus Zalamea-Z._35 qui est conservé à l’herbier CAY. Cela abou-
tit à de nombreux cas de valeurs manquantes dans la matrice de caractères. Afin de tendre
vers une matrice plus homogène, les spécimens devraient être collectés selon un protocole
commun. Une autre limite de cette étude est que la relation entre les espèces n’est prise
en compte que sur les spécimens femelles. Pourtant la structure des fleurs mâles présente
également une grande diversité de structure récemment éclairée par Pedersoli et al. (2020).
Mais cette information n’est plus disponible sur du matériel sec et il faudrait travailler sur
du matériel frais ou des échantillons conservés dans l’alcool.
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4
DIFFÉRENCIATION DE LA NICHE CLIMATIQUE AU SEIN

DU GENRE Cecropia À UNE ÉCHELLE CONTINENTALE

Cecropia cf. surinamensis, rue D11 de Saint-Laurent-du-Maroni à Apatou, Guyane
française. Crédit : © X.B. Nguyen-Le.
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4.1 Introduction

Les espèces sont les unités fondamentales dans les sciences du vivant. C’est le grain
taxonomique qui s’est imposé comme étant le plus pertinent pour décrire la biodiversité qui
nous entoure. Cependant, la délimitation des espèces reste une tâche ardue certainement
parce que le concept lui-même implique une discrétisation d’une réalité biologique continue.
S’il n’y a généralement pas d’ambiguïté sur la délimitation des espèces lorsque des lignées
distantes sont comparées, la nature continue du processus de divergence est sous-jacente au
débat existant autour de la définition de l’espèce lorsqu’on considère des lignées proches.
Parmi les sept concepts d’espèce les plus solides retenus par Wilkins (2011), le concept d’es-
pèce « écologique » définit les espèces comme « une lignée (ou un ensemble de lignées proches)
qui occupe une zone adaptative minimale différente de celle de toute autre lignée présente
au sein de son aire de répartition, et qui évolue indépendamment des lignées situées en de-
hors de son aire de répartition » (Van Valen, 1976). Ainsi ce concept fait renvoi au postulat
qu’une espèce est associée à une niche écologique (c.-à-d. une zone d’adaptation) qui lui est
propre. D’un point de vue mathématique, la niche écologique peut être vue comme un espace
environnemental à n dimensions, où les dimensions sont des facteurs environnementaux, des
ressources et les espèces sont considérées comme faisant partie du système de coordonnées
dans cet espace (Hutchinson, 1957).

Les modèles de niche écologique ([EN] « Ecological Niche Modeling » ; ENMs) sont lar-
gement utilisés dans différents domaines de la biologie et particulièrement comme outils de
conservation pour évaluer (i) les aires de distribution potentielles des espèces (Peterson & So-
berón, 2012) dont notamment celles menacées d’extinction (Grant et al., 2015; Suárez-Mota
et al., 2016), (ii) leur devenir dans un contexte de changement climatique (Ning et al., 2017;
Wang et al., 2014; Yi et al., 2016) ou (iii) l’estimation du potentiel invasif d’espèces exotiques
(Peterson & Vieglais, 2001; Suárez-Mota et al., 2016). Pour construire ces modèles deux types
d’informations sont nécessaires : (i) l’identité taxonomique de l’espèce considérée et (ii) des
données géolocalisées d’occurrence qui permettront de délimiter le spectre environnemental
colonisée par l’espèce (Guisan & Thuiller, 2005). Les modalités de regroupement des don-
nées d’occurrence sous une même espèce sont un point capital dans la construction de ces
modèles. De nombreux auteurs ont ainsi souligné que l’ambiguïté taxonomique se reflétant
dans la niche modélisée, les conclusions que l’on peut tirer pour des études biogéographiques
et en conservation peuvent être profondément erronées (Mota-Vargas & Rojas-Soto, 2016).
Mais en prenant le problème à l’envers, étudier la variabilité des niches modélisées en regard
de différentes modalités de regroupement des occurrences peut permettre de mieux statuer
sur la pertinence de ceux-ci. Autrement dit, si des individus d’une même espèce partagent
bien une niche écologique identique et significativement différente de la niche occupée par
les individus d’une autre espèce, alors les modèles de niche sont des outils précieux pour
caractériser les entités taxonomiques d’autant plus si on les couple à d’autres approches
(morphologiques, génétique. . . ) dans une démarche de taxonomie intégrative (Fuchs et al.,
2018; Martínez-Gordillo et al., 2010; Minoli et al., 2014; Orr et al., 2014; Rastegar-Pouyani
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& Aliabadian, 2016; Raxworthy et al., 2007; Rissler & Apodaca, 2007; Silva et al., 2014).

Le genre Cecropia Loef. (Urticaceae) est emblématique des Néotropiques et essentiel
dans les cycles forestiers (Oldeman, 1974; Schimper, 1888; Vester, 1997). 61 espèces et deux
sous-espèces sont reconnues dans la dernière monographie de ce genre. Extrêmement abon-
dant, le genre Cecropia regroupe essentiellement des espèces d’arbres pionniers avec une
croissance rapide qui initient la succession forestière (Oldeman, 1974; Vester, 1997). La ré-
partition indigène du genre s’étend du sud du Mexique au nord de l’Argentine, certaines
espèces étant présentes dans les Antilles (Berg & Franco-Rosselli, 2005). Ce genre occupe
un large éventail d’habitats différents : la forêt riveraine inondée de façon saisonnière (C.
latiloba, C. membranacea) ; des paysages de Cerrado plus secs (C. polystachya, C. strigosa) ;
la forêt pluviale des plaines terres (C. distachya, C. herthae, C. sciadophylla) ; les arbres
émergents dans la forêt de nuages montagnarde (C. telenitida). En outre, les espèces de
Cecropia montrent des aires de distribution très variables et cela à différentes échelles. À
l’échelle continentale, C. obtusa par exemple est confiné au plateau des Guyanes tandis que
C. sciadophylla possède une aire de distribution beaucoup plus vaste couvrant l’ensemble
de l’Amazonie. À une échelle plus locale, C. granvilleana semble confiné sur les inselbergs
du plateau guyanais ce qui provoque une distribution très discontinue de l’espèce. Les dé-
terminants climatiques, écologiques et évolutifs des aires de distribution des espèces restent
méconnus et aucune étude phylogéographique n’a été publiée à ce jour.

Suite à une première tentative de classification infragénérique par Snethlage (1923) sur
les 42 espèces alors reconnues, Berg & Franco-Rosselli (2005) considèrent que les différences
morphologiques entre espèces ne permettent pas l’établissement d’un système satisfaisant de
subdivision du genre. Néanmoins, ces auteurs précisent qu’il existe (i) des espèces morpholo-
giquement isolées comme C. hololeuca ou C. sciadophylla qui se distinguent par l’absence de
trichilia, (ii) des groupes de deux ou trois espèces présentant des affinités claires, ou (iii) des
groupes plus importants présentant des affinités parfois vagues, mais aussi parfois fortes 1.
Comme groupes avec des affinités assez fortes, ces auteurs distinguent les groupes « peltata »
et « telenitida ». Le groupe « peltata » regroupe des espèces à stigmates peltés tandis que le
groupe « telenitida » regroupe des espèces dont les rameaux et la partie adaxiale des feuilles
sont glabres avec des trichilia absents ou réduits. Le groupe « peltata » regroupe selon ces
auteurs les espèces de Cecropia qui sont souvent des adventices ([EN] « weedy species »),
avec une taille réduite, un cycle de vie très court et qui colonisent les milieux les plus ou-
verts. Il regroupe également les espèces avec la plus large aire de distribution et où les limites
entre espèces restent les plus difficiles à établir. Ainsi, dans la monographie, une clef dédiée
à ce groupe est donnée p. 46. Néanmoins, la délimitation taxonomique et l’identification des
espèces au sein de ce groupe restent une tâche ardue (Berg & Franco-Rosselli, 2005).

L’objectif de cette étude est de déterminer la niche climatique des espèces de Cecropia
en nous appuyant sur des données d’herbiers géolocalisées et dont l’identification taxono-

1. Voir la Figure 3.8, du Chapitre 3 qui synthétise les affinités morphologiques entre espèces
discutées par C.C. Berg et P. Franco-Rosselli dans la monographie.
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mique est issue de l’expertise des auteurs de la monographie. Nous regarderons en particulier
à une échelle continentale : (i) quels sont les facteurs climatiques qui expliquent le mieux
la répartition des espèces ; (ii) quelle est l’homogénéité de la niche associée à chacune des
espèces ; notre hypothèse est qu’une niche bimodale par exemple pourrait révéler l’existence
d’un mélange d’espèces sous-jacent à un même taxon ; (iii) quelles sont les différences de
niches entre espèces, afin de caractériser le genre Cecropia sous l’angle du concept d’espèce
« écologique » et d’étudier la cohérence avec la circonscription des espèces établie sur des
critères morphologiques ; (iv) quel est le potentiel envahissant des espèces de Cecropia en
dehors de zone de présence naturelle.

Ce travail sera centré sur le groupe « peltata » où la difficulté à distinguer des taxons
est particulièrement prégnante. 4 espèces extérieures à ce groupe, où la délimitation mor-
phologique des espèces est moins ambiguë, seront considérées dans l’analyse afin d’évaluer
la robustesse des algorithmes employés.

4.2 Matériel et Méthodes

4.2.1 Données d’occurrence et aires de distribution des espèces

Figure 4.1 – L’aire naturelle de distribution des 1691 individus de 12 espèces de Cecropia
dans cette étude dans la région Néotropicale.

Dans la continuité de l’analyse phénotypique présentée dans le chapitre 3, nous nous
sommes focalisés ici sur la modélisation de la niche climatique des différentes espèces du
groupe « peltata » qui sont souvent difficiles à distinguer d’un point de vue morphologique
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(C. concolor, C. engleriana, C. litoralis, C. metensis, C. pachystachya, C. peltata, C. sara-
rensis, et C. schreberiana) à l’exception de C. granvilleana, espèce pour laquelle nous avions
trop peu de collectes. Afin d’évaluer la robustesse des méthodes utilisées, nous avons éga-
lement intégré à cette analyse 4 espèces présentent en Guyane française, bien différenciées
morphologiquement, et n’appartenant pas au groupe « peltata » : C. distachya, C. latiloba,
C. obtusa et C. sciadophylla. Nous avons utilisé les données d’occurrence uniquement pour
les Néotropiques, et qui couvre l’ensemble des latitudes de l’aire naturelle de distribution du
genre (Figure 4.1).

Nous avons traité uniquement des spécimens mentionnés dans la monographie en tenant
pour référence l’identification attribuée par C.C. Berg et P. Franco-Rosselli. Nous avons
retenu au total 1691 numéros de collecte pour 12 espèces dans cette étude (Figure 4.2).
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Figure 4.2 – Liste et effectifs des 12 espèces abordées dans cette étude. Les boîtes en
pointillé bleu représentent le nombre de collectes recensées dans la monographie (list of
exsiccatae). Les boîtes grises représentent le nombre de collectes utilisées dans cette étude
et le pourcentage que cela représente par rapport à la liste de l’existant de la monographie.

La géolocalisation de ces collectes a été rigoureusement vérifiée (ou assignée) et associée
à une incertitude qui était dans tous les cas inférieurs à 18 km dans les collectes retenues
(cf. Chapitre 2). Dans l’ensemble, les données d’occurrence retenues couvrent une gamme
de latitude allant de -30° à 30° pour des altitudes allant de 0 m à 850 m. Si l’on replace les
aires de distribution des espèces dans le référentiel biogéographique cladistique de Morrone
(2013, 2014) pour la région Néotropicale (Figure 4.3), on note que : (i) la sous-région des
Antilles compte principalement C. schreberiana avec C. peltata qui est uniquement présent
en Jamaïque ; (ii) Au-delà de la Jamaïque, C. peltata est la seule espèce retenue dans le
dominion mésoaméricain et la zone de transition mexicaine, et se retrouve en mélange avec
d’autres espèces dans le dominion du Pacifique et le dominion de la zone boréale Brésilienne.
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La province du Páramo semble constituer un obstacle à cette espèce et la confine du côté
de la province de la Magdalena dans cette région ; (iii) C. litoralis et C. sararensis ne sont
répartis que sur une petite surface du dominion du Pacifique tandis que C. obtusa est confiné
à l’est du dominion de la zone boréale Brésilienne sur le plateau Guyanais ; (iv) En dehors
de C. peltata, les aires de distribution les plus vastes sont représentées par C. sciadophylla,
C. distachya, C. latiloba, C. concolor (dominions des zones boréales et du sud du Brésil), C.
pachystachya (dominions du Chacoan et du Paraná). Il convient de noter que C. concolor à
une discontinue avec peu de collecte dans les provinces d’Ímeri et de Madeira.

Figure 4.3 – Aire de distribution connue des individus de 12 espèces de Cecropia étudiées
selon les occurrences d’herbiers géolocalisées dans la base de données Cecropi@net.
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4.2.2 Données climatiques

Pour cette étude, nous avons utilisé les données climatiques de la base de données
CliMond version 1.2 (www.climond.org) avec une résolution spatiale de 10’. Les données
historiques sous-jacentes proviennent des jeux de données « Worldclim » et « Climate Re-
search Unit (CRU) » qui ont été reformatées, ajustées et recombinées (Kriticos et al., 2012).
Le jeu de données « Worldclim » s’appuie principalement sur des données enregistrées entre
1961 et 1990, bien que des données de 1950 à 2000 aient été utilisées occasionnellement pour
combler les lacunes. Les données du CRU sont exclusivement basées sur des données de 1961
à 1990. La base de données CliMond intègre 40 variables bioclimatiques (codée de Bio01
à Bio40) détaillées dans l’Annexes 7. Les cinq dernières variables (de Bio36 à Bio40) sont
les cinq composantes principales expliquant 90 % de la variance des 35 premières variables
bioclimatiques.
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Figure 4.4 – Corrélations existantes entre les sept variables sélectionnées pour cette étude.
Les croix superposées aux valeurs indiquent les coefficients qui ne sont pas significatifs selon
un test d’association entre les paires d’échantillons (p-value > 0,05).

En nous basant sur nos connaissances de la biologie du genre Cecropia et une ana-
lyse préliminaire des corrélations entre les variables de CliMond, nous avons sélectionné 7
variables d’intérêt pour expliquer la distribution des espèces de Cecropia (Annexes 7).
Trois de ces variables concernent la température : la température annuelle moyenne (Bio01),
la température maximale du mois le plus chaud (Bio05) et la température minimale du
mois le plus froid (Bio06) ; deux variables concernant la précipitation : les indices d’humidité
moyenne du trimestre le plus humide (Bio32) et du trimestre le plus sec (Bio33) ; et deux
variables reflétant la saisonnalité : un index de saisonnalité de la température (Bio04 ; c.-à-d.
100 * l’écart-type de la distribution des températures moyennes mensuelles) et un index de
saisonnalité de l’humidité (Bio31). Dans la plupart des cas, les corrélations entre ces variables
sont faibles (-0,7 < r < 0,7) excepté pour Bio01 et Bio05 (r = 0,86), Bio01 et Bio06 (r =
0,91) et Bio31 et Bio33 (r = -0,92) qui sont très corrélées (Figure 4.4).
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4.2.3 Caractérisation et chevauchement des niches écologiques

Afin de caractériser en quelle mesure les niches écologiques de différentes espèces sont
partagées et se chevauchent nous avons suivi la méthodologie statistique développée par
Broennimann et al. (2012). Les principales étapes de cette approche consistent à (i) extraire
de CliMond les valeurs des 7 variables climatiques retenues et associées à la géolocalisation
de chacune des occurrences (c.-à-d. des individus) de Cecropia (ii) effectuer une analyse
en composante principale (ACP) pour transformer les données climatiques associées aux
individus en espace de niche défini par les deux premières composantes principales (Figure
4.5-a) (iii) diviser cet espace de niche en une grille de 100 x 100 cellules et lisser la densité des
individus dans cet espace par une estimation de densité par noyau (kernel density function)
(Figure 4.5-b) (iv) mesurer le chevauchement des niches pour chaque paire d’espèces prises
deux à deux au travers de ma métrique de Doverlap Schoener (1970). Si l’on définit (i) z1 est
la grille densité des individus de sp1, (ii) z2 est la grille densité des individus de sp2, alors :

Doverlap “ 1´
1

2
p|z1 ´ z2|q

Cette valeur varie de 0 (les niches sont en tous points distinctes) à 1 (les niches sont
parfaitement similaires).

Cette méthode de Broennimann et al. (2012) a été implémentée par Di Cola et al.
(2017) sous le package R « ecospat » pour étudier les espèces invasives et comparer (i) les
contours de leur niche dans leur aire de réparation naturelle avec (ii) la niche occupée dans
les zones qu’elles envahissent. Cette superposition des niches révèle 3 situations possibles :
(i) une occupation partielle de la niche native dans la zone géographique envahie ; la niche
native non réalisée est appelée de niche inoccupée ; (ii) l’expansion de la niche native dans la
zone géographique envahie ; on parle alors d’expansion de niche ou (iii) une concordance de
la niche entre la zone géographique native et la zone géographique envahie ; on parle alors
de stabilité de niche Guisan et al. (2014) (Figure 4.5-c).

Ces termes n’étant pas adaptés dans le cadre de notre étude, nous les avons redéfinis
avec sp1 et sp2 correspondants à deux espèces de Cecropia comparées : (i) la niche « inoc-
cupée » correspond à l’espace de niche où se trouvent uniquement les individus de l’espèce
sp1, (ii) l’expansion de la niche correspond à l’espace de niche uniquement occupée par les
individus de l’espèce sp2, (iii) la stabilité de niche correspond à l’espace de niche partagé
par les deux espèces.

À partir des valeurs Doverlap, une distance dissimilarité matricielle entre chaque paire
d’espèces est calculée par 1 ´ Doverlap. Le dendrogramme de classification hiérarchique as-
cendante est implémenté avec la méthode d’agrégation de « ward.D2 ». La distance relative
entre espèces est également représentée en deux dimensions par analyse multidimensionnelle
([EN] « Multidimensional Scaling » (MDS)).
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Les différentes analyses ont été effectuées avec le logiciel R sous Rstudio avec les pa-
ckages suivants :

— raster (Hijmans, 2019), maptools (Bivand & Lewin-Koh, 2019) , sp (Pebesma & Bivand,
2005), spatialEco (Evans, 2019) pour l’analyse spatiale ;

— ade4 (Dray & Dufour, 2007) pour l’analyse en composante principale ;
— ecospat (Di Cola et al., 2017) pour mesurer les chevauchement de niches ;
— tidyverse (Hadley, 2017) pour la manipulation des données et leur visualisation.
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Figure 4.5 – Représentation du chevauchement des espaces de niche climatiques définis
pour chaque espèce sur la base d’une analyse multivariée (package « ecospat » sous R). Les
lignes continues et pointillées représentent respectivement 100 % et 75 % de la limite des
niches.
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4.2.4 Modélisation de la niche écologique

Figure 4.6 – La classification climatique de Köppen – Geiger du continent américain. La
carte dans l’encart en bas à gauche représente le fond géographique de référence que nous
avons retenu pour l’analyse avec MaxEnt.

Il existe plus d’une dizaine d’algorithmes dédiés à la modélisation de la niche écolo-
gique (Elith et al., 2006). Dans cette étude, nous avons retenu une méthode d’apprentissage
automatique, MaxEnt, qui permet d’estimer une distribution de probabilité inconnue en se
basant sur un principe de maximisation de l’entropie (Phillips et al., 2006). Nous avons ef-
fectué ce choix en regard des bons résultats obtenus par cette méthode dans les études de
comparaison de modèles (Elith et al., 2006), tout spécialement dans les cas (i) où seules des
données de « présences » (c.-à-d. occurrence d’individus) sont disponibles sans information
sur « l’absence » certaine de représentants d’une espèce dans un lieu donné (Elith et al.,
2006; Phillips et al., 2006) et (ii) où les effectifs sont réduits (Phillips et al., 2006; Ng &
Jordan, 2002). MaxEnt fonctionne sur un principe de mesure de la covariance entre (i) les
valeurs des variables climatiques associées aux cellules de la grille où l’espèce est présente
et (ii) celles associées à un fond géographique de référence définit par le modélisateur où n
points (10 000 par défaut) sont sélectionné aléatoirement. Le choix de ce fond géographique
de référence peut ainsi influencer de manière significative les résultats délivrés par le mo-
dèle (VanDerWal et al., 2009; Elith et al., 2011). Idéalement, ce fond devrait inclure toute la
gamme de variation climatique associée à l’aire de distribution des espèces traitées et exclure
les zones qui n’ont pas été prospectées (Elith et al., 2010). Une première méthode consiste à
définir ce fond comme un polygone convexe minimal incluant l’ensemble des points associé
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à la présence d’individus. Une méthode plus raisonnée consiste à utiliser des classifications
biophysiques (p. ex. zones agroclimatiques en Australie, (Hobbs & McIntyre, 2005)). Tout
comme (Webber et al., 2011b), nous avions besoin d’une classification pouvant être appliquée
à une échelle mondiale. Nous avons retenu celle proposée par Köppen-Geiger qui découpe le
paysage terrestre en fonction des précipitations et de la température tout en plaçant les li-
mites de classes pour refléter les changements de végétation à grande échelle (Köppen, 1936).
Il existe plusieurs versions de la classification mondiale climatique de Köppen-Geiger (Kottek
et al., 2006; Peel et al., 2007; Kriticos et al., 2012) et nous avons naturellement utilisé la
dernière version 2 qui possède une résolution de 10° (Figure 4.6). Sur la base de cette carte,
nous avons défini un fond géographique de référence en agglomérant chaque zone où nous
avions au minimum une occurrence pour l’ensemble des espèces choisies (partie grisée en bas
à gauche de la Figure 4.6).

Quatre résultats de prédiction du modèle peuvent être distingués : (i) vrai positif
(VP) - l’espèce est présente où le modèle prédit sa présence ; (ii) faux positif (FP) –
l’espèce n’est pas présente où le modèle prédit sa présence ; (iii) vrai négatif (VN) –
l’espèce n’est pas présente en dehors des zones de présence prédites par le modèle et (iv)
faux négatif (FN) - l’espèce est présente en dehors des zones de présence prédites par le
modèle.

Prédiction
Présence Absence

Observation
Présence VP FN
Absence FP VN

Le taux de vrais positifs parmi les positifs résultats est appelé « sensibilité »

Sensibilité “
V P

V P ` FP

Et le taux de vrais négatifs parmi les négatifs résultats est appelé « spécificité »

Spécificité “
V N

V N ` FN

Pour évaluer le modèle, on trace la courbe ROC (receiver operating characteristic) que
l’on construit en représentant la sensibilité en fonction de 1-spécificité. L’aire sous la courbe
ROC est appelée AUC (area under the curve) (Figure 4.7). Cette valeur est interprétée
comme la probabilité globale de correctement séparer les éléments positifs et négatifs et
permet d’évaluer la qualité d’ajustement du modèle de MaxEnt. L’AUC varie de 0 à 1 et
une valeur inférieure à 0.5 indique que le modèle échoue à rendre compte de la réalité tandis
qu’une valeur de 1 indique une adéquation maximale du modèle avec les données. Le seuil de

2. Cette carte est téléchargeable librement sous le lien suivant : www.climond.org/Koppen.
aspx
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0,5 est arbitraire. Swets (1988) considère que le modèle échoue pour un AUC compris entre
0,5 et 0,6, que l’ajustement est faible entre 0,6 et 0,7, moyen entre bon entre 0,7 et 0,8, bon
entre 0,8 et 0,9 et excellent entre 0,9 et 1.

ROC

AUCSe
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é

1-Spécificité0 1
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Figure 4.7 – La courbe ROC est tracée par la sensibilité sur l’ordre de 1-spécificité (ligne
rouge) et l’AUC - aire sous la courbe ROC (zone grise). Elle est utilisé pour évaluer la qualité
du modèle MaxEnt.

Les courbes de réponse des espèces montrent comment la répartition potentielle des es-
pèces change en fonction des différentes variables climatiques et permet d’identifier l’habitat
optimal pour le développement des espèces.

Pour déterminer les variables climatiques importantes à la construction du modèle,
MaxEnt dispose de trois indices :

— (i) le pourcentage de contribution : Durant le processus d’apprentissage du modèle,
l’augmentation du gain à chaque itération est due à l’ajustement un à un des poids des
variables transformées. Cette augmentation est assignée à la variable environnementale
associée au poids considéré lors de l’itération. La somme des augmentations du gain
pour l’ensemble des itérations indique le pourcentage de contribution de chacune des
variables environnementales à la construction du modèle ;

— (ii) le pourcentage d’importance de la permutation : La contribution de chaque
variable est déterminée en permutant de manière aléatoire les valeurs de cette variable
entre les points d’entraînement (présence et fond). Le modèle est réévalué sur les données
permutées et en mesurant la diminution résultante de la valeur AUC d’entraînement.
Une diminution importante indique que le modèle dépend fortement de cette variable.

— (iii) un test de Jacknife : chacune des variables environnementales sont retirées une
à une afin d’évaluer l’effet de ce retrait sur le modèle. Pour cela, pour chacune des va-
riables, deux modèles sont construits, un modèle avec uniquement la variable concernée
et un autre sans celle-ci. La méthode compare ensuite les gains obtenus dans les deux
cas.
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La répartition potentielle d’une espèce à l’échelle mondiale est également une sortie du
modèle. Cette répartition potentielle est basée sur l’identification des zones climatiques si-
milaires (sur la base des variables sélectionnées pour l’estimation du modèle) à celles où se
trouvent les populations dans leur aire d’origine. Un indice de similarité variant de 0 à 1
est défini et segmenté en 4 classes : (> 0,6) = habitat à fort potentiel (c.-à-d. très simi-
laire) ; (0,4 - 0,6) = habitat à potentiel modéré ; (0,2 - 0,4) = habitat à faible potentiel ;
(> 0,2) = habitat inapproprié. Cette carte est à interpréter avec précaution puisque la pré-
sence/colonisation d’une espèce dans une zone donnée ne dépend pas juste des conditions
climatiques, mais aussi du type de sol, de la lumière, des interactions biotiques (compétition,
facilitation, mutualisme. . . ), des capacités de dispersion propre à l’espèce, etc.

Nous avons utilisé la version 3.4.1 de MaxEnt via le package « dismo v.1.1.4 » (Hijmans
et al., 2017) sous le logiciel R. Ce package nous a également permis de faire des projections
spatiales pour les 12 espèces en fonction des données climatiques historiques. Pour chacun
des modèles estimés, nous avons gardé les paramètres par défaut proposé et sélectionné les
options « 1. Créer les courbes de réponse » ; « 2. Appliquer un test en Jacknife » et « 3.
Afficher les options des données des graphiques ». Nous avons également réglé le paramètre «
pivot ([EN] « hinge ») » comme faux pour restreindre la construction du modèle à articuler
ses paramètres sous forme de courbes de réponse plus simples, comme il est préconisé pour
la modalisation d’espèces invasives où des approximations plus simplifiées de la réponse des
espèces à leur environnement (Phillips & Miroslav, 2008; Elith et al., 2010).

4.2.5 L’analyse de détection par extrapolations

MaxEnt, tout comme les autres méthodes de modélisation de la niche basées sur des
approches corrélatives, poursuit le même objectif : projeter la distribution potentielle d’une
espèce donnée dans un nouvel environnement qui peut être une nouvelle zone géographique
(p. ex. l’étude des invasions biologiques) ou bien des conditions futures dans un même lieu (p.
ex. l’étude de l’impact des changements climatiques). Cependant, les résultats que l’on peut
tirer de ce genre d’étude sont à considérer avec une extrême prudence avant toute conclusion
quand les zones extrapolées se trouvent en dehors de la gamme de référence des variations
environnementales (Elith et al., 2010; Mesgaran et al., 2014). Si MaxEnt est reconnu comme
étant un algorithme très performant par rapport à d’autres modèles (Elith et al., 2010) une
de ses principales limites est de considérer uniquement la gamme de variation des variables
prises séparément en ignorant les corrélations entre ces variables. Ceci peut amener à des
conclusions erronées sur les observations singulières ([EN] « outliers ») (Mesgaran et al.,
2014). Ces derniers auteurs proposent une méthode pour mesurer la similarité entre les
données de référence et les données projetées en tenant compte à la fois des écarts à la
moyenne et les corrélations entre les variables. Cette méthode intègre un index de similarité
multivarié basé sur la métrique de la distance de Mahalanobis (Mahalanobis, 1936) entre
toutes les covariables. Dans cette étude, nous avons utilisé cette approche en parallèle de
la modélisation de la niche avec logiciel MaxEnt comme une méthode quantitative pour
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vérifier la sortie du modèle MaxEnt. Nous comparerons les similitudes des caractéristiques
climatiques entre le fond géographique de référence, qui correspond à la zone native des
Cecropia, et le reste à une échelle mondiale. Ceci permet de tester la fiabilité des cartes de
distribution potentielles des 12 espèces étudiées. Trois types de zones sont retenues dans ce
test comparatif (Figure 4.8 et Tableau 4.1) :

— Zones nouvelles de type 1(NT1) : Ce sont des habitats dont le climat diffère de
celui du fond géographique de référence (l’aire rouge). Les valeurs prédites en sortie de
MaxEnt devraient être zéro dans cette région.

— Zones similaires (l’aire verte) : Les habitats à forts potentiels en sortie de MaxEnt
sont définis par des variables climatiques qui montrent la même gamme de variation
que le fond géographique de référence (ce qui est le cas le plus attendu).

— Zones nouvelles de type 2 (NT2) : Ce sont des habitats dont le climat de même celui
du fond géographique de référence lorsque l’on considère les variables climatiques une
à une, mais dehors de la combinaison des variables (l’aire bleue). Les valeurs prédites
en sortie de MaxEnt devraient être faibles ou proche de zéro dans cette région.

Habitats de zone native des Cecropia

Habitats de échelle mondiale

Zones NT1

Zones NT2

Zones similaires 

Variable 1

Va
ria

bl
e 

2

Figure 4.8 – Comparaison des variables climatiques entre les zones natives des Cecropia et
les zones non natives à une échelle mondiale avec l’outil d’ExDet (modifié depuis la figure 2
dans Mesgaran et al. (2014)).

Résultats d’ExDet Modèle MaxEnt :
haute fiabilité si la

valeur prédite

Modèle MaxEnt :
peu fiable si la
valeur prédite

Zones nouvelles de type 1 zéro supérieure à zéro
Zones similaires forts potentiel faibles potentiel

Zones nouvelles de type 2 zéro ou faibles
potentiel

forts potentiel

Tableau 4.1 – Évaluation de la fiabilité des sorties du modèle MaxEnt en regard des
résultats de détection des extrapolations avec l’outil ExDet.
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Cette analyse a été effectuée avec ExDet, un logiciel libre développé par Mesgaran et al.
(2014) (www.climond.org/ExDet.aspx)

4.2.6 Détection des individus aberrants ([EN] « outliers ») dans la
distribution des espèces.

Les erreurs d’identification et la confusion entre les espèces peuvent conduire à des
modèles erronés si leur niche climatique est différente Ensing et al. (2012). Et en retour, des
résultats aberrants issus du modèle peuvent permettre d’identifier des points d’occurrence
aberrants. C’est dans cet esprit que se situe cette approche en taxonomie intégrative : coupler
les points de vue pour une meilleure taxonomie que ce soit dans la circonscription des espèces
ou l’identification de spécimens en particulier.

Ces points aberrants peuvent l’être (i) soit en raison d’une géolocalisation erronée, (ii)
soit en raison d’une mauvaise identification d’un spécimen en particulier et/ou (iii) soit à
cause d’une mauvaise délimitation d’une espèce.

Longitude / PC1 Longitude / PC1 Longitude / PC1

La
tit

ud
e 

/ P
C2

Individus
Individus aberrants

100%

95%

a) b) c)

Figure 4.9 – Méthode suivie pour détecter les individus « aberrants » (i) d’un point de vue
géographique ou (ii) du point de vue de l’espace de niche. Les lignes continues représentent
100 % de la limite de zone de distribution ou de niche. L’aire verte et la ligne pointillée
représentent 95 % de la limite de la zone de distribution ou niche. Les points ronds bleus
sont les coordonnées des individus contenues dans l’espace définissant 95 % de la surface
totale. Les points carrés rouges représentent les individus « aberrants ».

Pour détecter les individus « aberrants », (i) d’un point de vue géographique ou (ii)
du point de vue de l’espace de niche, nous avons :

— (i) Représenté les coordonnées des individus soit dans l’espace géographique (latitude,
longitude, WGS84), soit dans l’espace de niche défini par les deux premiers axes de
l’analyse en composantes principales des données climatiques (Figure 4.9-a)

— (ii) Calculé un raster de densité des individus dans l’espace défini selon une méthode de
densité par noyau (kernel density function) (cf. la méthodologie de Broennimann et al.
(2012) a été introduit à la section 4.2.3) (Figure 4.9-b)
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— (iii) Calculé le périmètre délimitant 95 % des valeurs du raster de densité. Les occur-
rences en dehors de cette zone sont considérées comme des individus « aberrants »
(Figure 4.9-c).

Une seconde approche est de considérer les faux négatifs issus des résultats de prédiction du
modèle MaxEnt, c.-à-d. les individus présents dans des zones inattendues du modèle. Pour
détecter ces occurrences « aberrantes », nous raisonnons selon un même principe que précé-
demment en recherchant les valeurs extrêmes dans la distribution de la valeur prédite par le
modèle et associée aux occurrences observables (voir BoxPlot, Figure 4.10). Les occurrences
qui sont associées à des valeurs prédites inférieures au premier quartile moins 1.5 * la valeur
de l’interquartile (Q1 – 1,5 * IQR) sont considérés comme les points « aberrants » (Figure
4.10).
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Figure 4.10 – Prédiction du modèle MaxEnt et localisation d’individus « aberrants »
(entourés de rouge) qui se trouvent dans des zones avec des prédictions de probabilités
faibles.

4.3 Résultats

4.3.1 Données climatiques associées à la présence des espèces

Dans l’ensemble, les espèces se différencient peu entre elles en fonction des caractéris-
tiques climatiques du lieu où elles ont été collectées (Figure 4.11). Les espèces étudiées sont
réparties dans des habitats avec des valeurs moyennes de 21,8 °C - 26,7 °C pour Bio01 ; 0,0015
– 0,0068 pour Bio04 ; 28,1 °C – 33,9 °C pour Bio05 ; 13,2 °C - 20,9 °C pour Bio06 ; 0,19 - 0,45
pour Bio31 ; 1,23 - 1,61 pour Bio32 et 0,42 - 0,91 pour Bio33. On relève cependant quelques
singularités. Certaines espèces sont associées à une gamme de variation réduite pour une
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variable climatique donnée (p. ex. C. latiloba, C. obtusa, C. schreberiana pour Bio01 ; C.
obtusa, C. sararensis pour Bio04), tandis que d’autres espèces sont associées à des variables
climatiques montrant une large plage de valeurs (p. ex. C. sararensis pour Bio01, Bio05 et
Bio06 ; C. pachystachya pour Bio04, Bio06 ; C. concolor pour Bio06). D’autre part, certaines
variables climatiques montrent dans certains cas des distributions bimodales (p. ex. C. dis-
tachya, C. latiloba, C. mentensis, C. schrebriana pour Bio04 ; C. concolor, C. distachya, C.
latiloba pour Bio05 ; C. obtusa pour Bio06 et Bio31 ; C. saraensis pour Bio31).

Bio01 Bio04 Bio05 Bio06 Bio31 Bio32 Bio33

10 15 20 25 30 0.000 0.005 0.010 0.015 20 30 40 0 10 20 0.0 0.4 0.8 1 2 3 −0.50.0 0.5 1.0 1.5 2.0

C. sciadophylla

C. schreberiana

C. sararensis

C. peltata

C. pachystachya

C. obtusa

C. metensis

C. litoralis

C. latiloba

C. engleriana

C. distachya

C. concolor

Value
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Figure 4.11 – Distribution des sept variables climatiques associées à la présence des 12
espèces de l’étude.

4.3.2 Comparaison des espaces de niche

La Figure 4.12 représente l’analyse en composantes principales des variables climatiques
associées à l’occurrence des 12 espèces de Cecropia étudiées. Les deux premiers axes de
l’analyse représentent 74 % de la variance, avec 43,5 % de l’inertie pour le premier axe et
30,6 % de l’inertie pour l’axe 2. Les flèches représentent le positionnement des 7 variables
climatiques dans cet espace bidimensionnel. La distribution des occurrences attachées aux 12
espèces ne permet pas d’identifier de groupes distincts et qui correspondraient à une espèce
donnée ou un regroupement d’occurrences d’individus appartenant à des espèces différentes.
Les caractéristiques d’habitat de ces 12 espèces se recoupent largement. Si les occurrences de
C. pachystachya sont mélangées en partie à celles des autres espèces, certaines d’entre elles
se distinguent sur la partie gauche du graphique et leur positionnement est principalement
expliqué par la saisonnalité de la température (variable Bio04).
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Figure 4.12 – Représentation en composantes principales (ACP) des 7 variables climatiques
associées aux occurrences de 12 espèces de Cecropia. Chaque occurrence est projetée dans
l’espace défini par les deux premiers axes de l’ACP.

4.3.3 Chevauchement des espaces de niche entre espèces

La représentation de la niche dans cet espace à deux dimensions selon la méthode de
Broennimann et al. (2012) en considérant les espèces 2 à 2 ne met en évidence aucun couple
d’espèces pour lesquelles l’espace de niche n’aurait aucune zone de chevauchement. Toutes
les espèces sont ainsi caractérisées par un espace de niche qui se chevauche partiellement ou
totalement avec une autre (Figure 4.13).

Considérons à présent la diversité des cas de figure rencontrés. C. latiloba et C. schre-
beriana ont un espace de niche climatique qui se recouvre avec la valeur Doverlap est 0,35
(Figure 4.14-a). 70,6 % de la niche de C. latiloba lui est propre (pas de recouvrement avec
C. schreberiana) tandis qu’une valeur de 43,7 % est observée pour C. schreberiana.

La niche climatique de C. obtusa est complètement incluse dans la niche climatique
de C. litoralis (Figure 4.14-b), cette niche commune représentant 20 % de la niche totale de
C. litoralis. Au sein des 12 espèces étudiées, C. obtusa est une espèce dont l’espace de niche
est semblable à beaucoup d’autres espèces. Sa zone de niche est complètement incluse dans
les niches de C. concolor, C. distachya, C. engleriana, C. latiloba, C. litoralis, C. peltata, C.
sararensis et C. sciadophylla ; incluse à 90 % avec C. metensis ; à 77 % avec C. pachystachya
et à 28 % avec C. schreberiana.
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Figure 4.13 – Comparaison des espaces de niche en considérant les espèces deux à deux. Le
dégradé de couleur (heatmap) représente la valeur Doverlap qui varie de 0 (les niches sont en
tous points distinctes) à 1 (les niches sont parfaitement similaires). Les lignes continues et
pointillées représentent respectivement 100 % et 75 % de la limite des niches des espèces. Les
points triangulaires représentent le barycentre de la niche. Les points circulaires représentent
la position des occurrences selon les deux premiers axes de l’ACP. La couleur verte représente
les espèces indiquées dans les lignes de la matrice ; la couleur rouge représente les espèces
indiquées dans les colonnes de la matrice ; et l’aire bleue représente à l’espace de niche
commun aux deux espèces.

C. metensis et C. schreberiana sont les deux espèces les plus distinctes entre elle. Il
y a seulement 15,5 % de la niche de C. schreberiana est similaire avec celle de C. metensis
et 14 % de la niche de C. metensis est semblable à celle de C. schreberiana. La valeur de
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Doverlap entre ces deux espèces est de 0,22 (Figure 4.14-c). C. engleriana et C. sciadophylla
sont deux espèces dont l’espace de niche est le plus similaire avec une valeur de Doverlap de
0,79 (Figure 4.14-d). Seulement 6 % de la niche de C. engleriana sont différents de celle de
C. sciadophylla et seulement 0,5 % de la niche de C. sciadophylla sont différents de celle de
C. engleriana.
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Figure 4.14 – Comparaison des espaces de niches climatique entre : a) C. latiloba et C.
schreberiana, b) C. litoralis et C. obtusa, c) C. metensis et C. schreberiana et d) C. engleriana
et C. sciadophylla. Les lignes continues et pointillées représentent respectivement 100 % et
75 % de la limite des niches des espèces. Les points triangulaires représentent le barycentre
de la niche. Les points circulaires représentent la position des occurrences selon les deux
premiers axes de l’ACP. La couleur verte représente les espèces indiquées dans les lignes de
la matrice ; la couleur rouge représente les espèces indiquées dans les colonnes de la matrice ;
et l’aire bleue représente à l’espace de niche commun aux deux espèces.

C. distachya, C. engleriana et C. peltata ont une niche climatique constituée de plu-
sieurs zones distinctes (Figure 4.15). Ceci révèle que les individus de ces trois espèces ont été
récoltés dans des régions avec des caractéristiques climatiques différentes. À noter que cette
discontinuité peut être le fait d’un seul individu.
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Figure 4.15 – Représentation des niches climatiques de C. distachya, C. engleriana et
C. peltata, trois espèces caractérisées par des niches discontinues. Les lignes continues et
pointillées représentent respectivement 100 % et 75 % de la limite des niches des espèces.
Les points triangulaires représentent le barycentre de la niche. Les points circulaires bleus
représentent la position des occurrences selon les deux premiers axes de l’ACP.

4.3.4 Classification des taxons selon la proximité de leur niche cli-
matique

Une classification hiérarchique ascendante (CAH) est effectuée par la méthode de «
ward.D2 » à partir d’une matrice de distance dissimilarité basée le chevauchement de l’es-
pace de niche entre 12 espèces de Cecropia. Le résultat de cette analyse est affiché dans
un dendrogramme qui traduit la proximité de niche entre les espèces (Figure 4.14-a). Les
résultats de l’analyse MDS sont également présentés sur cette même figure. Nous avons sé-
lectionné les deux premiers axes de MDS qui représentent 14,26 % et 9,25 % de l’inertie
totale pour visualiser facilement la distance entre les 12 espèces (Figure 4.14-b). Chaque
point, qui correspond à une espèce donnée, est représenté dans cet espace bidimensionnel.
Les 12 espèces considérées dans ce travail appartiennent à 3 groupes distincts d’un point de
vue morphologique selon Berg & Franco-Rosselli (2005) (groupe « peltata », « telenitida »
et « autre »). Si nous coupons le dendrogramme en trois clusters, nous regroupons (i) C.
mentensis, C. latiloba et C. obtusa d’une part (ii) C. schreberiana d’autre part qui n’occupe
qu’un seul groupe (iii) les 8 autres espèces appartenant au troisième cluster. Les groupes
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morphologiques définis par les auteurs de la monographie sont mélangés dans ces groupes
basés sur les niches climatiques.
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Figure 4.16 – Distance entre les 12 espèces du point de vue de leur niche climatique.
(a) Classification hiérarchique (méthode « ward.D2 ») et (b) représentation des deux pre-
miers axes d’une analyse multidimensionnelle (MDS) basée sur la distance le chevauchement
(Doverlap) entre les espèces. Les espèces sont colorées selon les groupes proposés dans la mo-
nographie par Berg & Franco-Rosselli (2005) (orange = groupe « peltata », violet = groupe
« telenitida » et vert = autres espèces).

4.3.5 Analyse de détection d’extrapolation (ExDet)

73,7 % de la surface du monde (zone géographique de référence non incluse) est dé-
tectée comme zone nouvelle de type 1 (NT1), c.-à-d. qui se trouve en dehors de la gamme
de variation des variables climatiques dans l’aire d’origine de distribution définie par le fond
géographique de référence (Figure 4.14). Cette surface inclut les déserts et les climats tem-
pérés majoritairement situés en hémisphère nord. Les zones nouvelles de type 2 occupent
une aire très restreinte à l’échelle mondiale (0,013 %). Cela concerne l’état du Meghalaya au
nord-est de l’Inde, l’état du Kachin au nord de la Birmanie autour de la ville de Putao, et le
sud des flancs de montagneux à la frontière de l’Inde et du Bouthan. 26,3 % de la surface ter-
restre possède ainsi un climat similaire à l’habitat naturel des Cecropia pour les 7 variables
climatiques considérées. Cela inclut la partie équatoriale et australe de l’Afrique, la partie
sud / sud-est de l’Asie, l’Australie (en dehors des régions désertiques), la Nouvelle-Zélande
et les pays d’Europe de l’Ouest sur le pourtour méditerranéen à la côte Atlantique. Sur le
continent américain, sont inclus également le nord du Mexique, la Floride et la côte Pacifique
des États-Unis. Dans l’hémisphère sud, on retrouve le Chili et le nord de l’Argentine.
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Figure 4.17 – Le résultat de l’analyse de détection d’extrapolation entre la zone de fond
où sont présents le genre Cecropia (données de référence) et le reste du monde (données de
projection) à l’aide de l’outil ExDet. En gris, le fond géographique de référence. En rouge :
Les zones nouvelles de type 1 (NT1) ; en bleu : les zones nouvelles de type 2 (NT2) ; en vert :
les zones similaires aux données du fond géographique de référence.

4.3.6 Modélisation de la distribution des espèces

La Figure 4.18 représente la courbe de la fonction d’efficacité du récepteur (ROC -
receiver operating characteristics curve) et la surface sous la courbe (AUC - area under the
ROC curve) des 12 modèles ajustés sous MaxEnt. Le modèle de C. concolor a la plus faible
performance avec une valeur AUC de 0,767 qui reste tout de même acceptable. Le modèle le
plus satisfaisant est celui calculé pour C. schreberiana avec une valeur AUC de 0,984.

La contribution de chaque variable à la construction du modèle final calculé par espèce
est représentée Figure 4.19 tandis que la Figure 4.20 illustre pour chaque variable climatique
(i) les gains obtenus en la considérant ou non dans le processus de modélisation par un test
de Jackknife (en noir) ou le pourcentage d’importance des permutations (en gris).

Parmi les sept variables climatiques qui sont utilisées dans les modèles de chaque espèce,
deux variables : La saisonnalité de la température (Bio04) et la température minimale du
mois le plus froid (Bio06) ont une contribution majeure (Figure 4.19 et 4.20). Bio04 affecte
le modèle de la plupart des espèces dans cette étude (sauf pour C. obtusa et C. metensis),
Bio06 affecte le modèle de quatre espèces C. latiloba, C. metensis, C. obtusa et C. peltata.
À côté de cela, le modèle de C. litoralis est également affecté par température maximale
du mois le plus chaud (Bio05) et la saisonnalité de l’indice d’humidité (Bio31) ; le modèle
de C. metensis est affecté par la température moyenne annuelle (Bio01) et le modèle de C.
sciadophylla est affecté par la moyenne l’indice d’humidité du trimestre le plus sec (Bio33)
(Tableau 4.3).
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Figure 4.18 – Courbe de la fonction d’efficacité du récepteur (ROC - receiver operating
characteristics curve) pour les 12 espèces étudiées. Ligne continue : données d’entraînement ;
La ligne pointillée est une prédiction aléatoire (AUC=0,5).
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Figure 4.19 – Estimation des contributions relatives des variables climatiques au modèle
MaxEnt pour chaque espèce. La couleur noire est le pourcentage de la contribution et en
grise est le pourcentage d’importance de la permutation des variables.
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Figure 4.20 – Les résultats du test jackknife pour chaque espèce à partir des modèles
MaxEnt. La couleur noire est la valeur de gain d’apprentissage régularisé lors du test avec
toutes les variables ; la couleur gris foncé est la valeur de gain d’apprentissage régularisé
lorsque le test ne comporte qu’une variable ; et la couleur gris clair est la valeur de gain
d’apprentissage régularisé lorsque le test sans variable.

En outre, les seuils d’adaptation des espèces lorsqu’on considère séparément chaque
variable climatique sont résumés aussi dans le Tableau 4.3.

• La plupart des espèces s’adaptent à un seuil allant de 0 à -0,005 pour ce qui concerne
la saisonnalité de la température (Bio04) (p. ex. C. concolor, C. distachya, C. engleriana,
C. latiloba, C. metensis, C. pachystachya, C. peltata et C. schreberiana). Seules deux espèces
(C. pachystachya et C. peltata), peuvent s’installer pour des seuils plus élevés (0,005 à 0,013).
En revanche, C. litoralis, C. obtusa et C. sararensis ne s’installent que pour des seuils < à
0.
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• La tolérance au froid des espèces peut différer significativement. C. distachya est
présent lorsque la température la plus froide du mois (Bio06) passe sous un seuil < 0 °C.
C. sararensis est toujours présent pour de seuils de -5 à -10°C. Bien que C. pachystachya et
C. sciadophylla aient également un seuil assez bas pour cette variable (> 0 °C), beaucoup
d’espèces ne s’installent pas si des température trop basses sont atteintes (de 10 °C à 17 °C).
En particulier, C. obtusa ne sera pas présent si cette valeur est inférieure à 19 °C.

• La température moyenne annuelle (Bio01) n’affecte pas la distribution de C. dista-
chya, C. engleriana, C. litoralis et C. sararensis. Cinq espèces (C. latiloba, C. concolor, C.
metensis, C. pachystachya et C. sciadophylla) sont présentent pour des valeurs de (10 °C)
15 °C à 20 °C. C. obtusa peut tolérer jusqu’à 25 °C. C. peltata s’adaptent au seuil inférieur
à 18 °C. En revanche, C. schreberiana préfère des températures supérieures à 23 °C.

• Pour la température maximale du mois le plus chaud (Bio05), la plupart des es-
pèces sont présentent pour des valeurs d’environ 20-25 °C (C. metensis, C. sciadophylla, C.
concolor, C. litoralis, C. pachystachya, C. peltata et C. sararensis), C. schreberiana peut
tolérer jusqu’à 30 °C. Deux espèces C. latiloba et C. distachya s’adaptent à conditions de
température plus faibles avec respectivement comme valeurs 12 °C et 15 °C. Par contre, C.
engleriana et C. obtusa ont un besoin minimal de 28 °C pour se développer.

• La saisonnalité de l’indice d’humidité (Bio31) n’affecte pas la distribution de C.
metensis et de C. obtusa. De nombreuses espèces (C. distachya, C. engleriana, C. latiloba
et C. sararensis) sont présentes lorsque le seuil est inférieur à 0. En revanche, C. litoralis,
C. concolor et C. schreberiana ne sont présents que lorsque le seuil varie entre 0,1 à 0,45. Il
convient de noter que C. sciadophylla est très sensible à cet indice avec un seuil d’adaptation
couvrant une faible gamme de variation entre 0,05 – 0,15.

• La plupart des espèces (C. concolor, C. latiloba, C. metensis, C. obtusa, C. pachys-
tachya, C. peltata, C. sararensis, C. sciadophylla et C. litoralis) sont présentes pour seuil
supérieur à 0,5 pour l’indice d’humidité moyenne du trimestre le plus humide (Bio32). Pour
C. distachya ce seuil est supérieur à 1. Les deux valeurs extrêmes de seuil sont pour C.
engleriana et C. schreberiana avec respectivement 0,4 et 1,2.

• Pour l’indice d’humidité moyenne du trimestre le plus sec (Bio33), C. metensis, C.
pachystachya, C. peltata et C. sararensis s’installent pour un seuil inférieur à 0,1 et C. latiloba
à un seuil inférieur à 0. Par contre, C. concolor, C. litoralis, C. obtusa, C. schreberiana et
C. sciadophylla s’installent lorsque le seuil est supérieur à 0,2. En particulier C. obtusa et
C. concolor ne pourront pas s’installer si cet indice dépasse respectivement 0,6 et 0,9. C.
engleriana et C. distachya s’adaptent aux habitats avec cet indice au seuil respectivement
supérieur 0,3 et 0,5.
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Espèces AUC
Contribution des variable Gammes de variation des habitats optimums

PC CP

J

(seule

–

sans)

Bio01

(°C)
Bio04

Bio05

(°C)

Bio06

(°C)
Bio31 Bio32 Bio33

C. concolor 0,767
Bio04

(60,5)

Bio01

(31,1)

Bio04-

Bio04
> 15

0-

0,005
< 25 < 12

0,1-

0,45
> 0,5

0,2 -

0,9

C. distachya 0,779
Bio04

(56,4)

Bio04

(46,1)

Bio04-

Bio04
-

0,001-

0,002
> 15 < 0 < 0 > 1 > 0,5

C. engleriana 0,889
Bio04

(31,7)

Bio31

(33,8)

Bio33-

Bio04
-

0,001-

0,003
> 28 < 16 < 0 < 0,4 > 0,3

C. latiloba 0,819
Bio06

(78)

Bio04

(42,4)

Bio06-

Bio04
> 10

0,001-

0,003
> 12 > 10 < 0 > 0,5 < 0

C. litoralis 0,929
Bio05

(36,6)

Bio05

(45)

Bio04-

Bio31
- < 0 < 26 > 11 > 0,15 > 0,6 > 0,2

C. metensis 0,877
Bio06

(67,2)

Bio06

(55,4)

Bio01-

Bio06
< 20 0,0010,005 > 20 > 15 - > 0,5 < 0,1

C. obtusa 0,945
Bio06

(61,6)

Bio06

(42,7)

Bio06-

Bio06
< 25

<

0,001
> 28 > 19 - > 0,5

0,2 -

0,6

C.

pachystachya

0,868
Bio04

(46,5)

Bio04

(30,4)

Bio04-

Bio04
> 15

0,002-

0,013
< 25 > 0 < 0,1 > 0,5 < 0,2

C. peltata 0,824
Bio04

(32,1)

Bio06

(32,3)

Bio04-

Bio04
< 18

0,001-

0,013
< 25 > 10 < 0,1 > 0,5 < 0,1

C. sararensis 0,895
Bio04

(46,3)

Bio04

(39,9)

Bio0-

Bio04
- < 0 < 22 -5 - 10 < 0 > 0,5 < 0,1

C.

schreberiana

0,984
Bio04

(48)

Bio04

(24,3)

Bio04-

Bio04
> 23

0,001-

0,004
< 30 < 17

0,05 -

0,4
< 1,2 > 0,2

C.

sciadophylla

0,822
Bio04

(44)

Bio04

(50,1)

Bio33-

Bio04
< 21

0,001-

0,0025
> 20 > 0

0,05 -

0,15
> 0,5 > 0,2

Tableau 4.3 – La synthèse des résultats du modèle MaxEnt pour chaque espèce. PC :
Pourcentage de contribution (%) ; CP : Contribution des permutations (%) : J : Jackknife
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4.3.7 Détection des individus aberrants ([EN] « outliers ») dans la
distribution des espèces.

60 occurrences sont détectées comme aberrantes, toutes espèces confondues, selon les
trois points de vue que nous avons confrontés. 21 occurrences ont des valeurs aberrantes
dans l’espace géographique (Figure 4.21) ; 18 occurrences ont des valeurs aberrantes dans
l’espace de niche climatique (Figure 4.22) et 31 occurrences se trouvent dans des zones ayant
une probabilité de présence faible selon les sorties du modèle MaxEnt. Avec 8 individus de
C. concolor ; 3 individus de C. distachya ; 3 individus de C. engleriana ; 2 individus de C.
latiloba ; 2 individus de C. litoralis ; 3 individus de C. metensis ; 4 individus de C. obtusa ;
9 individus de C. pachystachya ; 4 individus de C. peltata ; 6 individus de C. sararensis ; 9
individus de C. schreberiana and 7 individus de C. sciadophylla.

Lorsque nous confrontons les occurrences aberrantes selon l’espace géographique, l’es-
pace de niche climatique et le modèle MaxEnt (Tableau 4.4) :
- La collecte n° 3170 de Guillén (Santa Cruz, Bolivia) ressort comme aberrante selon ces
trois points de vue.
- Trois collectes ressortent comme aberrantes dans l’espace géographique et comme sortie de
MaxEnt (Gottsberger_156-13375 ; Anonymous_sn ; Balée_408 )
- Cinq collectes ressortent comme aberrantes dans l’espace de niche et comme sortie de
MaxEnt (Berg_1605 ; Gottsberger_321-15183 ; Schinini_25365 ; Velásquez_101 ; Smith_3827 ).
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Figure 4.21 – 21 individus sont détectés comme aberrants selon du point de vue de la
continuité géographique de la distribution des occurrences. Les lignes continues représentent
100 % la limite de la zone de distribution. L’aire verte et ligne pointillée représentent 95 %
la limite de la zone de distribution ou niche. Les points ronds bleus sont les coordonnées des
occurrences. Les points carrés rouges représentent les individus « aberrants ».
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Figure 4.22 – 18 individus sont détectés comme aberrants selon point de vue l’espace de
niche climatique. Les lignes continues représentent 100 % la limite de la zone de distribution
ou niche. L’aire verte et ligne pointillée représentent 95 % la limite de la zone de distribution
ou niche. Les points ronds bleus sont les coordonnées des individus. Les points carrés rouges
représentent les individus « aberrants ».
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Guillen-V._3170 C. latiloba 1 1 1
Anonymous_sn C. pachystachya 1 0 1
Gottsberger_156-13375 C. pachystachya 1 0 1
Balée_408 C. sciadophylla 1 0 1
García_60 C. concolor 1 0 0
Ule_5587 C. distachya 1 0 0
Vasquez-M._12685 C. engleriana 1 0 0
Coimbra_71B C. engleriana 1 0 0
Ducke_10199 C. latiloba 1 0 0
Vasquez_776-Z C. litoralis 1 0 0
Stoffers_457 C. metensis 1 0 0
Stoffers_516 C. metensis 1 0 0
Maas_2594 C. obtusa 1 0 0
Egler_437 C. obtusa 1 0 0
Gooding_331 C. peltata 1 0 0
Davidse_20921 C. sararensis 1 0 0
Ekman_6548 C. schreberiana 1 0 0
Shafer_325 C. schreberiana 1 0 0
Eggers_6829 C. schreberiana 1 0 0
Proctor_26152 C. schreberiana 1 0 0
Smith_13643 C. sciadophylla 1 0 0
Berg_1605 C. concolor 0 1 1
Gottsberger_321-15183 C. obtusa 0 1 1
Schinini_25365 C. pachystachya 0 1 1
Velásquez_101 C. sararensis 0 1 1
Smith_3827 C. sciadophylla 0 1 1
Palacios_2655 C. distachya 0 1 0
Maas_P12771 C. distachya 0 1 0
Berg_1629 C. engleriana 0 1 0
Clark_1530 C. litoralis 0 1 0
Steyermark_108727 C. metensis 0 1 0
Maas_3848 C. obtusa 0 1 0
Velásquez_263 C. peltata 0 1 0
Gentry_17664 C. peltata 0 1 0
Franco_3001 C. peltata 0 1 0
Velásquez_261 C. sararensis 0 1 0
Velásquez_262 C. sararensis 0 1 0
Leonard_10026 C. schreberiana 0 1 0
Berg_sn1 C. concolor 0 0 1
Berg_1697 C. concolor 0 0 1
Berg_1708 C. concolor 0 0 1
Berg_P19817 C. concolor 0 0 1
Snethlage_384 C. concolor 0 0 1
Snethlage_388 C. concolor 0 0 1
Rosa_2603 C. pachystachya 0 0 1
Jangoux_256 C. pachystachya 0 0 1
Jangoux_257 C. pachystachya 0 0 1
Dias_219 C. pachystachya 0 0 1
Egler_1018 C. pachystachya 0 0 1
Anderson_10556 C. pachystachya 0 0 1
Cuatrecasas_13355 C. sararensis 0 0 1
Marcano-B._277-981 C. sararensis 0 0 1
Britton_258 C. schreberiana 0 0 1
Fernández-C._10690 C. schreberiana 0 0 1
Liogier_6432 C. schreberiana 0 0 1
Liogier_6433 C. schreberiana 0 0 1
Morillo_9154 C. sciadophylla 0 0 1
Duarte_7187 C. sciadophylla 0 0 1
Nascimento_66334 C. sciadophylla 0 0 1
Mori_19821 C. sciadophylla 0 0 1

Individus Espèsce Géographique Niche climatique MaxEnt

Tableau 4.4 – Liste des 60 individus détectés comme « aberrants » selon le point de vue
(i) de la continuité géographique, (ii) de la continuité de la niche climatique et (iii) en sortie
du modèle MaxEnt.
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4.3.8 Potentiel invasif des différentes espèces

C. concolor C. distachya

C. engleriana C. latiloba

C. litoralis C. mentensis

C. obtusa C. pachystachya

C. peltata C. sararensis

C. schreberiana C. sciadophylla

Figure 4.23 – Carte de distribution potentielle des 12 espèces de Cecropia sur la base du
modèle MaxEnt avec sept variables bioclimatiques. La ligne rouge est l’équateur, les points
noirs sont la distribution naturelle des espèces.
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La Figure 4.23 présente les cartes prédisant la distribution de 12 espèces à partir du
modèle MaxEnt sur la base des sept variables bioclimatiques considérées. Cette modélisation
révèle le potentiel envahissant de 12 espèces en dehors de leur distribution d’origine, particu-
lièrement dans les régions équatoriales africaine et asiatique. Les résultats des modèles sont
très robustes lorsque les zones prédites par le modèle correspondent avec la zone climatique
similaire à l’habitat naturel des Cecropia (analyse ExDet, Figure 4.17).

La zone prédisant la distribution de C. peltata est plus large que les autres. Pour cette
espèce, les zones reconnues comme habitat à fort potentiel (valeur prédite > 0,6) repré-
sentent 6,8 % de la surface terrestre mondiale et 15 % de la surface terrestre Néotropicale.
C. concolor et C. sciadophylla sont également deux espèces à forts habitats potentiels qui
concernent 6 % de la surface terrestre mondiale et respectivement 25 % et 18,8 % de la
surface terrestre Néotropicale. L’espèce ayant la surface d’habitat potentielle la plus réduite
est C. schreberiana avec seulement 0,27 % de la surface terrestre mondiale et 1,58 % de la
surface terrestre Néotropicale (Figure 4.24).
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Figure 4.24 – Pourcentage de surface terrestre représenté par les habitats à fort potentiel
(valeur prédite > 0,6) à l’échelle mondiale (en gris) ou pour la zone Néotropicale (en blanc)
pour les douze espèces de Cecropia considérées.

4.4 Discussion

Nous avons dans ce travail suivi trois objectifs majeurs : (i) caractériser et comparer
la niche climatique d’espèces de Cecropia majeures en termes d’occurrences sous les Néotro-
piques avec un focus sur celles appartenant au groupe « peltata », (ii) évaluer leur potentiel
invasif et (iii) voir comment la caractérisation de leur niche pouvait être un point de vue
complémentaire à la morphologie pour discriminer les espèces dans une démarche de taxono-
mie intégrative. En comparaison de certaines études qui font le choix de constituer des jeux
de données volumineux à partir de plates-formes tel le GBIF (www.gbif.org), nous nous
sommes restreints à des données géolocalisées validées et au référentiel strict des auteurs de
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la monographie.

4.4.1 Déterminants des niches climatiques et comparaison des es-
pèces

Parmi les sept variables climatiques retenues dans ce travail, celles relatives à la tem-
pérature ont une contribution très forte dans la construction du modèle sous MaxEnt. Res-
sortent particulièrement l’index de saisonnalité de la température (Bio04) et la température
minimale du mois le plus froid (Bio06). Cela montre que la variation des températures est
facteur essentiel qui contribue à la répartition différente des espèces. Nos résultats sont en
accord avec les résultats de Wan et al. (2016, 2018) qui montrent l’importance des variables
Bio04 et Bio06 pour C. peltata. La valeur de seuil relativement faible de la saisonnalité des
températures pour cette espèce pourrait expliquer son haut potentiel de colonisation et le
fait qu’elle figure parmi la liste des 100 espèces les plus invasives au monde (Wan et al.,
2018). L’influence de la température peut s’exercer à différentes étapes dans le cycle de vie
de l’espèce et particulièrement sur les taux de germination (Godoi & Takaki, 2004) avec
une influence directe sur le patron de distribution de l’espèce (Valio & Joly, 1979). Godoi &
Takaki (2004) ont montré sur C. hololeuca que l’exposition des graines à un régime de tem-
pératures alternées supprimait totalement les effets de la photopériode sur le pourcentage de
germination. Les graines de C. hololeuca n’ont pas germé à des températures constantes de
10 °C à 20 °C et supérieures à 35 °C à l’obscurité, mais elles germent sous une température
fluctuante. Dans une autre étude de Holthuijzen & Boerboom (1982), 80 % des graines de
C. sciadophylla germent à 20 °C sous lumière artificielle tandis qu’aucune graine ne germe
à l’obscurité dans les mêmes conditions de température. Mais si l’on fait fluctuer la tempé-
rature entre 20 °C et 30 °C alors le taux de germination dans l’obscurité atteint 10 %. Une
expérience similaire chez C. obtusifolia montre également des effets combinés de la tempéra-
ture et des conditions lumineuses sur la germination (Vazquez-Yanes, 1979). Selon le même
raisonnement, nos résultats du Chapitre 5 montrent qu’il existe une relation statistiquement
significative entre la distribution et les deux différents habitats entre les deux espèces C.
obtusa (bas-fond) et C. sciadophylla (plateau). Cependant, les individus de chaque espèce
ne montraient pas de différences de taux de croissance et de mortalité dans des environne-
ments différents et le processus de germination pourrait être déterminant pour expliquer ces
différences de niche climatique.

L’identification des variables climatiques expliquant la répartition des espèces est ca-
pitale pour (i) comprendre la physiologie des espèces et des facteurs limitants à leur déve-
loppement, (ii) prévoir l’influence des changements climatiques notamment sur les espèces
exotiques envahissantes (Thapa et al., 2018) ; (ii) développer des stratégies de contrôle et
de gestion des espèces envahissantes ; une détection précoce d’espèces à fort potentiel invasif
associée à une évaluation des risques est capitale pour bloquer l’introduction, la toute pre-
mière étape du processus d’invasion (Kariyawasam et al., 2019). Malgré le rôle important
de la température dans la répartion des Cecropia souligné dans notre analyse, la tendance
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majeure que nous observons est l’absence de niches écologiques clairement séparées entre les
espèces considérées à une échelle continentale.

Par exemple, C. obtusa est une espèce avec un espace de niche semblable à beaucoup
d’autres espèces. Alors que les espaces de niches peuvent être très proches, la distribution des
espèces peut montrer une réelle discontinuité géographique. C’est ce qu’illustrent C. peltata,
C. litoralis et C. pachystachya qui partagent un espace de niche relativement proche, mais
qui montrent des aires de répartition distinctes : C. peltata est répartit en amérique centrale
et sur la frange nord de l’Amérique du Sud, C. litoralis est distribué sur une zone réduite
incluant les régions côtières de l’équateur et le sud-est de la Colombie (département de
Nariño) ; C. pachystachya a une vaste aire de répartition englobant les ¾ sud-est du brésil
(Figure 4.25). Ces différences géographiques peuvent être le reflet de l’histoire évolutive de ces
espèces dans un environnement changeant ou des barrières environnementales et des zones
refuges ont influencé la migration des espèces au cours des glaciations successive (Santos
et al., 2020).
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Figure 4.25 – L’aire naturelle de distribution séparée de C. peltata, C. litoralis et C.
pachystachya dans la région néotropicale.
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Nos résultats montrent ainsi que les facteurs climatiques (du moins pour les sept va-
riables sélectionnées) sont insuffisants pour expliquer la répartition des 12 espèces dans cette
étude. D’autres facteurs climatiques n’ont cependant pas été considérés dans cette étude et
pourraient avoir une influence importante comme le vent par exemple qui est un facteur
capital dans les processus de dispersion/pollinisation (Wan et al., 2017). Plusieurs auteurs
ont ainsi émis l’hypothèse que la pollinisation par le vent pouvait être un facteur limitant
pour franchir les forêts denses tropicales (Bullock et al., 2012; Fleming et al., 1985; Sposito
& Santos, 2001b).

Des critères géologiques et de types de sols à une échelle continentale mériteraient
également d’être considérés.

Au-delà des facteurs historiques (histoire évolutive) et abiotiques, le rôle des inter-
actions biotiques reste essentiel à comprendre pour expliquer les aires de distribution des
espèces (par exemple : compétition, facilitation, prédation, mutualisme, parasitisme). Tou-
jours dans le registre de la pollinisation/dispersion, le genre Cecropia est connu pour avoir
de très nombreux consommateurs/disperseurs et être ainsi une ressource essentielle pour la
faune (Charles-Dominique et al., 1981; Messeder et al., 2020). Il est impressionnant de voir la
diversité des animaux qui consomment les fruits des Cecropia : Oiseaux (Eisenmann, 1961;
Howe, 2016), Mammifères (singes (Estrada & Coates-Estrada, 1985), chauves-souris (Lo-
bova et al., 2003; Zapata-Mesa et al., 2017), marsupiaux (Charles-Dominique et al., 1981),
tapirs (O’Farrill et al., 2013), paresseux (Chiarello, 1998), daguets (Gayot et al., 2004) ,
coatis (Alves-Costa et al., 2004), mustélidés (Galef et al., 1976)) ; poissons (Anderson et al.,
2011; de de Souza-Stevaux et al., 1994) ; tortues (Moll & Jansen, 1995) ; batraciens (Dexter,
1932) ; fourmis (Marthews et al., 2008)... Mais la spécificité de ces disperseurs aux différentes
espèces est méconnue en sachant qu’ils peuvent influencer la structure des populations sur
de vastes échelles comme avec les poissons (Anderson et al., 2011) ou bien à des échelles
beaucoup plus locales comme avec les fourmis (Marthews et al., 2008). Les modalités de
pollinisation restent également sans doute mal connues. Si C.C. Berg interprète la structure
des étamines comme une adaptation à l’anémophilie (Berg, 1977), quelques observations
montrent du transport de pollen effectué par des scarabées ou des mouches (de Andrade,
1984; Wheeler, 1942). Mais dans des travaux dans un tout autre registre qu’est celui de l’api-
culture, il est courant de retrouver du pollen de Cecropia dans le miel et la propolis (Freitas
et al., 2012; Kerkvliet & Beerlink, 1991; Matos & dos Santos, 2017; Zuluaga-Domínguez
et al., 2018).

Ce champ de recherche sur les facteurs abiotiques reste à explorer et ce dernier exemple
nous amène à discuter des notions d’échelle.

La monographie regorge d’exemples qui soulignent des modalités d’habitats propres à
certaines espèces à une échelle locales. C. latiloba est une espèce ripicole qui pousse sur les
rives des fleuves tandis que C. granvilleana ne pousse que sur les Inselbergs. Ainsi la prise
en compte de variables climatique sur une échelle continentale considérant une maille de 18
km2 ne peut prendre en compte les micro-habitats qui peuvent être essentiels pour expliquer
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la répartition d’espèces vivant a priori en sympatrie. À une échelle intermédiaire, les modèles
développés dans ce chapitre apportent quelques informations notamment sur la topographie
qui est un caractère essentiel (Kübler et al., 2016). Les modèles de distribution de C. andina
et C. angustifolia montrent une affinité de ces espèces aux zones de basse altitude et aux
vallées où les indices d’humidité sont plus élevés. La Figure 4.26 montre en effet qu’il existe
différentes gammes d’élévations de la distribution d’espèces. Certaines espèces se répartissent
à une faible altitude, comme C. distachya, C. latiloba and C. metensis. Et d’autres espèces,
comme par exemple C. pachystachya et C. sararensis ont des grandes valeurs d’altitude. À
côté de cela, la plupart des espèces se répartissent dans les basses terres avec une altitude
du niveau de la mer moyenne comprise entre 110 m et 260 m. La valeur de C. obtusa est la
plus basse avec 79 m. À l’inverse, C. sararensis montre qu’il s’agit d’une espèce montagneuse
dont l’altitude moyenne est de 939 m. Ces différences d’altitude sont à relier à des différences
de lumière, de température, de populations animales et de type de dispersion.

C. concolor

C. distachya

C. engleriana

C. latiloba

C. litoralis

C. metensis

C. obtusa

C. pachystachya

C. peltata

C. sararensis

C. schreberiana

C. sciadophylla

0 500 1000 1500 2000 2500 3000
Elevation (m)

E
sp

èc
es

Figure 4.26 – L’élévation au lieu de distribution des individus de 12 espèces de Cecropia
dans cette étude

Et encore une fois, les résultats de Kübler et al. (2016) suggèrent aussi que les deux
espèces de Cecropia partagent un habitat commun pour la distribution. Ceci suggère qu’il est
possible de montrer que l’individu de Cecropia a une large distribution, une coexistence dans
le même habitat. Ou peut-être que ces individus sont de la même espèce ? Clairement, pour
un genre compliqué comme Cecropia, où les méthodes tant morphologiques qu’écologiques
montrent des difficultés à trouver une circonscription entre les espèces, l’application de mé-
thodes de biologie moléculaire pour comparer la structure moléculaire entre des individus de
différentes populations d’une même espèce et entre espèces est nécessaire.
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4.4.2 la caractérisation de la niche, un outil pour détecter des pro-
blèmes de circonscription ou d’identification

Figure 4.27 – Activité de collecte représentée par la surface couverte par chaque spécimen
d’herbier a) pour un total de 1 063 530 collections géoréférencées au Jardin botanique de
New York et au Jardin botanique du Missouri (extrait de Schulman et al., 2007) et b) pour
un total de 3.382 collections de Cecropia. Chaque localité de collecte est située au centre du
polygone de Thiessen ([EN] « Voronoi »). Les polygones plus petits représentent une forte
activité de collecte (c.-à-d. plus de spécimens d’herbiers). D’après Zalamea (2009)

Dans l’analyse que nous avons déployée, un individu est défini comme aberrant d’un
point de vue géographique ou de son espace de niche lorsqu’il se positionne au-delà d’un
périmètre incluant 95 % des valeurs du raster de densité (Figure 4.9-c). Le fait d’utiliser
une valeur seuil mérite dans un premier temps d’être discuté. Par exemple, est-il judicieux
d’appliquer le même seuil à toutes les espèces ou chaque espèce devrait-elle avoir un seuil
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diffèrent en fonction de leurs caractéristiques de la taille de leur aire de distribution ? Un
facteur qui va être capital est l’homogénéité de l’effort de collecte sur l’aire de répartition de
l’espèce. Zalamea (2009) montre ainsi que l’effort de collecte est très hétérogène de manière
générale (Schulman et al., 2007) et pour Cecropia en particulier en Amérique du Sud en
raison de l’occurrence des espèces bien sûr, mais surtout des accès routiers ou de zones
d’études privilégiées de certains auteurs pour la réalisation de flores (Figure 4.27).

Le cas de C. silvae illustre bien notre méconnaissance de l’aire de répartition de cer-
taines espèces de Cecropia. Dans la monographie, 7 collectes sont citées pour cette espèce
dans la liste de l’existant. On retrouve des populations à l’ouest de la Guyane le long du
fleuve Maroni et dans l’Amapa au Brésil. Au cours de ce travail, nous avons identifié des
populations à la mine de St-Elie et à Camopi démontrant ainsi une distribution potentielle
sur l’ensemble de la Guyane. À l’occasion de mon séjour à l’herbier de BG, j’ai découvert
une collecte postérieure à la monographie effectuée en 2008 par Redden K.M. (#6087) au
Guyana, étendant ainsi la distribution potentielle de cette espèce à l’ensemble du plateau
guyanais.

Avec les précautions qu’impose l’effort de collecte associée à chaque espèce dans l’in-
terprétation des « aberrantes », voici l’interprétation des différents cas que nous pouvons
identifier.

• La confusion d’identité

Une aberrante géographique ou dans l’espace de niche peut correspondre à un numéro
de collecte mal identifié. Prenons comme exemple, la collecte #776 de Vásquez en 1980 échan-
tillonnée à la province Alto Amazonas, Peru. Cet échantillon introduit comme C. litoralis
dans notre analyse ressort comme aberrant d’un point de vue géographique. En revenant
aux déterminations successives disponibles sur la planche, C.C. Berg identifie ce spécimen
en C. latiloba en 1987 puis en C. litoralis en 1994 avec incertitude (il note vs. C. litoralis) et
accepte définitivement cette identification dans la monographie. Selon notre analyse dans le
Chapitre 3, cette collecte est plus proche de C. engleriana d’un point de vue morphologique
ce qui est en plus cohérent avec la distribution de cette espèce. Autre exemple, le numéro
de collecte Jangoux_257 qui concerne un individu de C. pachystachya prélevé en 1978 dans
l’État du Maranhão (Brésil) est détecté comme « aberrante » par le modèle de MaxEnt. C.C.
Berg identifie ce spécimen comme C. concolor en 1981 avant de changer sa détermination en
1995. Selon notre analyse dans le Chapitre 3 nous estimons que ce spécimen est conforme à
C. concolor. L’analyse phénétique place d’ailleurs ce spécimen proche d’une collecte type de
C. leucocoma - synonyme de C. concolor (numéro 1322 collecté par Spruce en 1851 à Brésil).

• Cas de découverte de nouvelles populations avec de nouvelles caractéristiques clima-
tiques de l’espèce.

Le numéro de collecte #3170 collecté par R. Guillén en 1995 dans la province de
Velasco, Bolivia est identifié comme C. latiloba par C.C. Berg en « 2000 ( ?) ». Il est détecté
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comme individu aberrant dans tous les 3 critères (espace de géographique, espace de niche,
et le modèle de MaxEnt). Cependant, dans le phénogramme réalisé dans le Chapitre 3 il est
très proche avec les autres individus de C. latiloba et tout à fait conforme à la description
de l’espèce. Ce résultat montre que la région de Velasco est un possiblement un lieu de
distribution de populations de C. latiloba. Ce résultat appelle à de nouvelles collectes sur le
terrain pour vérifier cette hypothèse.

• Cas d’un échantillonnage hétérogène de l’espèce à l’échelle continentale

Dans ce cas évoqué en préambule, les collectes sont bien identifiées, mais un échan-
tillonnage discontinu dans l’espace fait apparaître plusieurs modalités distinctes dans l’espace
géographique plutôt qu’un continuum, mais dans un même espace de niche. Par exemple,
les collectes de C. sciadophylla (Smith_13643 ) de Cochabamba en Bolivie et de C. obtusa
(Egler_437 ) de Rio Jaramacarú, Pará, Brésil sont considérées comme « aberrante » dans
l’espace géographique, mais pas dans leur espace de niche. Une analyse phénétique montre
que ces deux individus s’insèrent respectivement dans les branches de C. sciadophylla et C.
obtusa dans le phénogramme et sont conformes à la description des espèces données dans
la monographie. Ce genre d’information est très intéressant pour déterminer des zones à
échantillonner pour combler ces lacunes.

• Précision des géolocalisations et gradients altitudinaux

Un dernier cas concerne des individus qui ne sont pas aberrants dans l’espace géogra-
phique, mais qui le sont dans l’espace de niche. C’est le cas de la collecte #1605 de C.C.
Berg, collectée à Cusco au Pérou. Le gradient altitudinal fait qu’une imprécision de la loca-
lité échantillonnée peut aboutir à des différences marquées d’environnement sur des petites
échelles géographiques.

4.4.3 Le potentiel invasif des espèces de Cecropia

Nos modèles de distribution potentielle (sur la base de sept variables climatiques)
montrent que la plupart des espèces de cette étude sont potentiellement envahissantes au-
delà de leurs aires d’origine principalement autour de la ceinture tropicale. Ainsi, les zones
qui présentent des caractéristiques climatiques compatibles pour le développement des dif-
férentes espèces de Cecropia sont vastes à l’échelle mondiale. Ce résultat prédit des modèles
MaxEnt correspond au résultat de l’analyse de détection-extrapolation. La zone avec une
valeur prédite élevée se situe presque dans la « zone similaire » au test ExDet. Parmi ces es-
pèces, C. concolor, C. distachya, C. metensis, C. pachystachya, C. peltata et C. sciadophylla
ont une large surface de distribution prédite. Ce sont aussi les espèces qui ont une grande
surface de distribution dans leur région d’origine. Bien que ce modèle soit basé uniquement
sur la similarité des caractéristiques climatiques, ce n’est pas une prédiction précise de la
distribution des espèces. Mais nous devons faire attention à contrôler la propagation de ces
espèces et mettre en place des mesures préventives en temps opportun.
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En fait, au cours des dernières décennies, C. pachystachya et C. peltata se sont ra-
pidement répandus dans l’environnement naturel en l’Afrique (Angola, Cameroun, Ghana,
Côte d’Ivoire, Madagascar et Sénégal), l’Asie (Indonésie, Malaysia et Singapore), Australie,
French Polynésie (Berg & Franco-Rosselli, 2005; Conn et al., 2012; Global Invasive Species
Database, 2019b; Lok et al., 2010; McKey, 1988; Webber et al., 2011a) (Figure 4.28). En
particulier, C. peltata a été proposée par le Lowe et al. (2000) sur la liste des 100 plus grandes
espèces exotiques envahissantes au monde. Il est également classé statut élevé de risque avec
un score de 9 sur l’évaluation du risque des menaces végétales pour les écosystèmes du Paci-
fique (Weed Risk Assessment - WRA) de Pacific Island Ecosystems at Risk (2005). Au-delà
de leur installation comme plantes exotiques, elles submergent et remplacent les espèces
indigènes. Par exemple, C. peltata remplace Musanga cecropioides au Cameroun (McKey,
1988), ou C. pachystachya a un avantage concurrentiel sur le Macaranga gigantea, originaire
de Singapour (Raphael et al., 2015). En plus, C. schreberiana est également présent dans la
base de données mondiale sur les espèces envahissantes (Global Invasive Species Database,
2019a) avec la reconnaissance comme espèce exotique envahissante en Madagascar (Figure
4.28).

De plus, nos résultats sont similaires aux résultats par Wan et al. (2018) sur le modèle
de distribution potentielle des espèces exotiques, y compris C. peltata. Ces auteurs ont utilisé
les mêmes variables climatiques Bio01 et Bio04. Leurs résultats montrent également que la
variable Bio04 est une variable importante qui contribue au modèle de distribution de C.
peltata. Et l’aire de répartition potentielles de C. peltata est également très large comprennent
l’Amérique latine, l’Afrique centrale et australe, l’Asie du Sud-Est, l’Australie orientale et
la Nouvelle-Zélande. Mais les incertitudes sur la délimitation des taxons est un handicap
pour comprendre les processus qui permettent ces invasions. Par construction, C. peltata
avec sa vaste aire de répartition occupe une niche climatique étendue avec un fort potentiel
invasif. Mais il faut noter que le type de cette espèce se trouve sur la Jamaïque alors que
tout le reste de la Caraïbe est occupé par les deux sous-espèces de C. schreberiana. Avec
une distribution qui s’étend de l’Amérique centrale jusqu’à la frange nord de l’Amérique
du Sud et la Jamaïque, on peut s’interroger sur l’homogénéité de ce taxon qui regroupe 17
synonymes.

Les espèces restantes n’ont pas enregistré en cas invasif, mais elles risquent fort de
devenir des espèces exotiques envahissantes. La cause peut être due à une confusion dans
l’identification ou peut aussi être causée par certains obstacles biologiques à la propagation
de ces espèces qui doivent être explorés. Par exemple, il a été constaté que C. peltata était
attaqué par Historis spp. et diverses espèces de papillons de nuit (Binggeli et al., 1998).
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Figure 4.28 – L’aire naturelle de distribution des trois espèces envahissantes de Cecropia
dans la zone néotropicale (bleu) et les pays où elle est considérée comme espèces exotiques
envahissantes (orange).

Page 145



CHAPITRE 4

4.5 Conclusion / Perpectives

Aux premiers abords, nos résultats montrent que contrairement à ce que l’on aurait
pu espérer, la caractérisation et la modélisation de la niche climatique n’apporte pas de
résultats tranchés et immédiats permettant une prise de décision sur la délimitation des
espèces. Globalement, l’ensemble des espèces étudiées partagent des niches climatiques très
chevauchantes. Ce résultat peut s’interpréter comme étant (i) un problème d’échelle, car ce
sont les variations environnementales locales qui serait de premier ordre pour caractériser
la niche des espèces, (ii) un problème de représentativité d’autres variables qui seraient
essentielles (sol, vent, topographie et réseaux hydriques) ou la considération de facteurs
biotiques, (iii) une réalité biologique du à un complexe d’espèce ou l’hybridation naturelle
induirait une continuité dans les niches. Mais pour quelques cas en particulier, le point de
vue de la niche permet en complément de l’analyse phénétique d’ajuster des déterminations
ou de soupçonner des aires de distribution mal échantillonnée. Les conclusions que l’on peut
tirer de la confrontation de ces points de vue seront abordées en discussion générale. Un
complément essentiel à ces analyses reste l’analyse moléculaire qui permettrait de replacer
cette approche dans un contexte bio- et phylogéographique. La base de données Cecropi@net
est un outil précieux pour guider ces analyses en fonctions des morphologies observées et
des zones géographiques échantillonnées. Cette étude constitue alors une feuille de route
permettant de désigner des zones géographiques à échantillonner en priorité.

Par ailleurs, alors que seulement deux espèces ont été répertoriées comme espèces
exotiques envahissantes C. peltata et C. pachystachya, notre étude montre que la plupart des
12 espèces traitées ici sont susceptibles de se développer dans d’autres zones en dehors de leur
aire de répartition naturelle. C’est donc ainsi l’ensemble du genre qui mérite d’être surveillé
et dont l’introduction doit être contrôlée aux frontières. Il reste de nombreuses localisations
à valider dans la base de données Cecropi@net ce qui constitue un travail de fond essentiel
pour poursuivre ce travail en considérant plus d’espèces. La structure de la base de données
que j’ai construite permet le travail collaboratif en ligne pour stimuler un travail d’équipe et
devrait permettre dans les années à venir de poursuivre ces analyses à plus grande échelle.
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5
RÉPARTITION DU GENRE Cecropia SUR LE DISPOSITIF

EXPÉRIMENTAL DE PARACOU (CIRAD) : UNE

APPROCHE À ÉCHELLE LOCALE DANS L’ÉTUDE DE

L’ÉCOLOGIE DE NICHE

Colonisation par les Cecropia des « galettes » racinaires des arbres tombés lors d’un
chablis. Crédit : © X.B. Nguyen-Le.
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5.1 Introduction

L’écologie du genre Cecropia Loef. (Urticaceae) est fréquemment résumé à son tempé-
rament héliophile. Les différentes espèces sont le plus souvent inféodées aux milieux ouverts
et jouent un rôle essentiel dans la succession forestière (Oldeman, 1974; Vester, 1997). Ce
sont des arbres à croissance rapide dont la germination est stimulée par la lumière (Baskin
& Baskin, 2014; Vázquez-Yanes & Smith, 1982), et qui colonisent rapidement les zones per-
turbées (chablis forestiers, abatis, bord de routes...). Ainsi à une échelle locale, les facteurs
autres que la lumière qui expliqueraient la répartition des espèces restent largement mécon-
nus. Si les habitats sont les mêmes entre espèces, et qu’il existe de forts taux d’hybridation
avec de nombreuses combinaisons d’espèces possibles, alors se pose la question de savoir
comment ces espèces ne se fusionnent pas en une seule (c.-à-d. spéciation inversée ; Hendry,
2009) ?

Trois types de modèles existent pour expliquer la dynamique d’hybridation et le main-
tien des espèces parentales malgré des flux de gènes entre espèces (Lepais, 2008) : (i) la
performance des hybrides est indépendante de l’environnement et plus faible que celle des
espèces parentales (Barton & Hewitt, 1985; Bigelow, 1965), (ii) des modèles où les hybrides
peuvent avoir une performance supérieure aux parents dans leur environnement ou (iii) les
modèles les hybrides représentent une multitude de génotypes ayant une performance supé-
rieure ou inférieure aux espèces parentales ; dans ce modèle, l’hybridation est souvent associée
à des milieux perturbés. L’introgression permettrait aux espèces de s’adapter plus facilement
aux changements environnementaux et/ou de conduire à la formation de nouvelles espèces
(spéciation hybride). Il apparaît ainsi essentiel de caractériser la niche des espèces parentales
et leurs performances (survie, croissance, reproduction) dans différents environnements pour
poser les bases d’une réflexion sur le rôle et les implications de l’hybridation au sein du genre.

L’objectif de ce chapitre est d’étudier si au-delà de leur tempérament héliophile, il est
possible de caractériser d’autres dimensions des niches écologiques associées à des espèces
de Cecropia à une échelle locale. De premiers éléments vont dans ce sens. Berg & Franco-
Rosselli (2005) soulignent dans la monographie des préférences d’habitats pour quelques
espèces. C. latiloba et C. membranacea sont plutôt des espèces ripicoles. C. polystachya
et C. strigosa se rencontrent plutôt dans des milieux plus arides comme les savanes du
Cerrado. C. telenitida se situe plutôt dans les forêts de nuages en altitude. C. granvilleana
semble inféodée aux zones humides rocailleuses sur les inselbergs du plateau des Guyane. Des
espèces telles que C. distachya, C. herthae, C. sciadophylla semblent être plus « forestières »
et se retrouvent dans les forêts tropicales humides de basse altitude. Afin de quantifier plus
précisément la distribution et les performances de deux espèces de Cecropia en particulier
en fonction de l’environnement, nous mettrons à profit le dispositif de Paracou du CIRAD
en Guyane française où la distribution spatiale, le recrutement, la croissance et la mortalité
sont suivis depuis 1987 et/ou des variables topographiques sont précisément renseignées.
Notre hypothèse est que les espèces ont potentiellement des niches bien spécifiques liées à
des paramètres environnementaux subtils, qui pourraient expliquer le maintien des « espèces
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» malgré un fort taux d’hybridation. Pour cela, nous proposons de tester l’association entre
l’habitat et le recrutement d’une part, la mortalité et la croissance des individus d’autre part
pour C. obtusa et C. sciadophylla sur ce dispositif.

5.2 Matériel et méthodes

5.2.1 Le dispositif de Paracou

Le dispositif CIRAD de Paracou en Guyane française (5°16’26”N, 52°55’26”W, WGS84)
abrite „700 espèces d’arbres regroupées en „250 genres et „65 familles botaniques. C’est
une forêt tropicale humide de basse altitude riche en Fabaceae. Le paysage est caractérisé
par un patchwork de collines (100-300 m de large et 20-45 m de haut) séparées par zones
de bas-fonds où serpentent des ruisseaux étroits. Les pentes varient de 25 à 50 %. Les
sols sont principalement des acrisols (Epron et al., 2006), limités en profondeur par une
couche glaiseuse de saprolite transformée et perméable, provoquant ainsi un drainage latéral
lors des fortes pluies. Les horizons perméables supérieurs sont généralement les plus épais
au sommet des collines et les moins profonds en position haute ou moyenne le long des
pentes (Barthès, 1991). Le blanchissement des horizons de surface résultant de l’engorgement
saisonnier est intense le long des cours d’eau (gleysols), mais se produit également sur les
pentes, en particulier dans leurs parties les plus basses (Ferry et al., 2010). La température
annuelle moyenne est de 26 °C et la pluviométrie moyenne annuelle est de 3041 mm (CIRAD,
2018).

L’objectif initial de ce dispositif était clairement orienté vers la sylviculture et les modes
d’exploitation à adopter pour une production durable. En 1984, les équipes du CIRAD ont
mis en place 12 parcelles carrées de 6,25 ha dont 9 ont été soumises à des perturbations
induites par l’exploitation forestière. En 1990-1992, quatre nouvelles parcelles ont été mises
en place pour étudier des questions relatives à la biodiversité (parcelle 13 à 16). D’autres
parcelles expérimentales plus petites ont ensuite mis en place pour étudier des questions
relatives à la régénération, aux flux de CO2, ou à l’effet de la fertilisation (Figure 5.1).

Depuis 1984, tous les arbres de plus de 10 cm de diamètre à hauteur de poitrine (DBH)
sont inventoriés sur les parcelles (identification botanique, géolocalisation en coordonnées
cartésiennes, recrutement, mortalité, croissance en circonférence à 1m30). Ces mesures ont
été effectuées annuellement de 1984 à 1994 puis tous les deux ans de 1995 jusqu’à nos jours.

Notre étude porte sur le dispositif initial et plus particulièrement sur les 9 parcelles qui
ont subi une perturbation initiale. Trois types de traitements sylvicoles d’intensité croissante
ont été définis et appliqués à une parcelle à l’intérieur de chaque bloc selon un modèle en
blocs aléatoires. La dernière parcelle joue un rôle de témoin. Ceci a donné trois réplications
pour chacun des 3 traitements avec 3 parcelles témoins. Les traitements appliqués en 1986
et 1988 ont été les suivants :
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C. obtusa
C. sciadophylla

Exploité
Témoin

Parcelles

Espèces

Figure 5.1 – Plan des 16 parcelles du dispositif de Paracou. Tous les individus de Cecropia
obtusa (en bleu) et C. sciadophylla (en rouge) répertoriés comme « recrutés » (c.-à-d. avec
un DBH > 10 cm) sont figurés pour la période allant de 1984 à 2015.

— T1 : abattage sélectif du bois d’œuvre (59 espèces commerciales) avec une intensité de
10 arbres par hectare ayant un DBH supérieur à 50-60 cm ; parcelles n°2, 7 et 9.

— T2 : traitement T1 + empoisonnement des arbres appartenant à des espèces non com-
merciales ou des espèces commerciales ayant un défaut majeur pour des DBH supérieurs
à 40 cm („30 arbres par hectare) ; parcelles n°3, 5 et 10.

— T3 : traitement T1 + exploitation des espèces non commerciales avec un DBH entre
40 et 50 cm à vocation de bois-énergie (20 arbres par hectare) + empoisonnement des
arbres appartenant à des espèces non commerciales avec un DBH supérieur à 50 cm ;
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parcelles n°4, 8 et 12.
— Les parcelles 1, 6, 11 sont les parcelles témoins.

Ces traitements ont induit des perturbations très variables (de 10 à 60 % de la biomasse
aérienne) en raison de l’intensité du traitement, mais aussi des chemins de débardage qui ont
été nécessaires pour évacuer les grumes. Ces dégâts ont été très précisément cartographiés.

5.2.2 Données disponibles sur les populations de Cecropia

Pour cette étude, nous nous sommes basés sur la version de la base de données dont
les dernières mesures ont été réalisées en 2015. 2566 individus de Cecropia ont été suivis
depuis 1984 avec respectivement 1345 individus pour C. obtusa et 983 individus pour C.
sciadophylla. 238 individus n’ont jamais été identifiés à l’espèce. 12 de ces individus étaient
vivants lors de cette étude et nous les avons déterminés sur le terrain en septembre 2017. La
majorité des individus de Cecropia suivis sur Paracou (99 %) sur trouvent sur les parcelles
perturbées (Figure 5.1)

5.2.3 Cartographie des habitats de Paracou

Nous avons retenu 3 variables clefs (deux qualitatives et une quantitative continue)
pour caractériser l’habitat des Cecropia.

5.2.3.1 Données qualitatives

Comme la très grande majorité des individus s’est installée suite aux perturbations
initiales et parce que les parcelles non perturbées ne comportent que très peu d’individus,
nous avons considéré la cartographie établie lors de l’exploitation pour définir une première
variable qualitative binaire « perturbé / non-perturbé » (Figure 5.2). L’altitude relative
a été considérée soit comme variable quantitative continue, soit au travers d’une variable
qualitative ordinale (que nous nommerons « topographie ») constituée de 3 classes intitulées
« bas-fonds », « pente » et « plateau ». Les limites entre les zones de plateau, de pentes et
de bas-fond ont été positionnées manuellement sur une carte topographique et constituent
un fond de carte de la base de données de Paracou. Les modalités perturbation (à 2 états)
et topographie (à 3 états) sont combinées pour donner 6 modalités d’habitats (Figure 5.2 et
Figure 5.3)
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Parcelles 03

Parcelles 04

Parcelles 05

Parcelles 07

Parcelles 08

Parcelles 09

Parcelles 10

Parcelles 12

Bf Pe Pl
Bf-nP Pe-nP Pl-nP
Bf-P Pe-P Pl-P2.61 39.9 P nP

Topographie Perturbation Topographie  x Perturbation DEM2015

Parcelles 02

Figure 5.2 – Représentation spatiale des variables relatives à la topographie et aux pertur-
bations, ainsi que leur combinaison.
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Bf-nP Pe-nP Pl-nP
Bf-P Pe-P Pl-P

C. obtusa
C. sciadophylla

Figure 5.3 – Illustration en 3D des 6 types d’habitats définis sur la parcelle 8 du dispositif
de Paracou (Bf : Bas-fond, Pe : Pente, Pl : Plateau, P : perturbé, nP : non-Perturbé) et de
la répartition spatiale des individus de C. obtusa (en bleu) et C. sciadophylla (en rouge).
L’élévation est issue des données LIDAR.

5.2.3.2 Données quantitatives

Allié et al. (2015) ont montré l’importance de l’élévation relative (altitude par rapport
au cours d’eau le plus proche) et de la pente dans la distribution des espèces. Ainsi nous
avons considéré ces deux variables pour expliquer la répartition des individus de Cecropia.
Ces deux variables sont calculées à partir de l’altitude absolue (DEM) qui a été calculée à
partir des données LIDAR acquises en 2015 avec logiciel SAGA GIS (Figure 5.3 et Figure
5.4). Les pentes intègrent les flancs de colline et sont d’environ 25 % („14°).

l’Élévation relative l’Élévation absolute
(DEM en 2015) l’Angle local 

Figure 5.4 – Raster du modèle d’élévation digital du LIDAR ; dérivation en angle (%) local
et en élévation relative.
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5.2.4 Méthodes d’analyses

5.2.4.1 Effet des habitats et des traitements sylvicoles sur le taux de recrute-
ment et de mortalité ainsi que la densité d’individus au cours du temps

Nous avons représenté par année, et de manière cumulative, le nombre d’individus
recrutés (c.-à-d. ayant atteint un DBH > 10 cm), vivants et morts. Cette représentation est
faite globalement dans un premier temps puis en différenciant différents types d’habitats ou
les différents types des traitements. Pour chaque espèce et chaque année, le taux de mortalité
est calculé comme le ratio entre le nombre d’individus morts sur le nombre d’individus
vivants, et ce pour les différents types d’habitats. Une ANOVA a deux facteurs est utilisée
pour comparer le taux de mortalité entre les types d’habitats et entre les deux espèces.

La densité des individus pour chaque espèce de Cecropia est calculée comme le nombre
total d’individus recrutés depuis 1984 divisé par la surface des parcelles (18,67 hectares pour
trois parcelles témoins et 56,65 hectares pour les neuf parcelles ayant subi un traitement) ou
la surface des habitats définis. Nous comparerons cette densité par le test non paramétrique
de Kruskall-Wallis : (i) entre les parcelles témoins et les parcelles traitées (ii) entre les 3
types de traitement (iii) entre les zones perturbées et les zones non perturbées, (iv) entre les
trois types de topographie (bas-fond, pente, plateau) et (v) entre six types d’habitats issus
de la combinaison entre les modalités de perturbation et les modalités de topographie.

5.2.4.2 Caractérisation des dimensions de la perturbation

Dans un second temps, nous avons voulu tester les effets de la taille de la perturbation
sur le recrutement des deux espèces de Cecropia étudiées. Pour cela, nous avons raisonné sur
la distribution des distances d’un individu donné à la lisière de la perturbation en considérant
les directions dans les 360° autour de lui. La figure 5.5 illustre la méthode de calcul appliquée.
Pour chaque d’individu, 360 vecteurs sont calculés dans toutes les directions de l’espace. Les
intersections de ces vecteurs avec les limites de la perturbation (lisière perturbation-forêt)
sont identifiées ce qui permet de définir un polygone correspondant à la lisière « perçue » par
l’individu. Par cette méthode, nous calculerons (i) la distribution des distances à la lisière
des perturbations et (ii) la surface du polygone défini par les intersections de ces vecteurs
avec les limites de la perturbation. Ces distributions seront comparées entre les espèces par
les tests non paramétriques de Kolmogorov–Smirnov ou de Mann-Whitney-Wilcoxon.
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Figure 5.5 – Illustration de la méthode de calcul de la surface perturbée « perçue » par
l’individu et de la distribution des distances qui le sépare de la lisière.

5.2.4.3 Test d’association avec les habitats

Dans un premier temps, nous avons appliqué une méthode de randomisation toroïdale
pour étudier l’association entre la répartition spatiale des individus et les 6 classes discrètes
d’habitats que nous avons définis (perturbation x topographie) selon la procédure proposée
par (Harms, 1997) et adaptée par (Plotkin et al., 2000). Le principe est le suivant : pour une
association espèce-habitat, nous calculons le nombre d’individus de l’espèce choisie dans un
habitat donné (Vobs). Nous effectuons ensuite 1000 simulations (méthode de Monte-Carlo)
où le nuage de points correspondant à la répartition des individus subit une translation
toroïdale selon un vecteur V dont l’angle et la longueur sont aléatoires (Figure 5.6). Pour
chaque simulation, le nombre d’individus présents dans l’habitat étudié est recalculé (Vsim).
La dépendance entre la répartition spatiale des individus et l’habitat est déterminée en
confrontant la position de Vobs par rapport à la distribution de Vsim. Un test bilatéral est
appliqué avec comme hypothèse nulle (H0) : la distribution des individus de Cecropia est
indépendante de l’habitat. Si Vobs est en dehors de la distribution simulée ou contenue dans
les 2,5e centiles supérieurs ou inférieurs, alors H0 est rejetée. Dans ce cas, nous pouvons
conclure qu’il existe une association significative entre l’habitat et le recrutement de l’espèce
de Cecropia étudiée. Ce test a été appliqué pour étudier aussi bien les habitats préférentiels
où les individus sont recrutés que ceux où l’on observe de la mortalité.
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A

B
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B

EX1 EX2

V

V

Figure 5.6 – Représentation de la méthode de calcul des translations aléatoires toroïdales.
Le point A est la position d’origine ; le point B est la position après avoir subi une translation
selon le vecteur aléatoire v ; les flèches indiquent la direction du mouvement.

Bien qu’utilisée dans de nombreuses études (p. ex. Comita et al., 2007; Enoki & Abe,
2004; Gunatilleke et al., 2006; Guo et al., 2017; Liu et al., 2018; Zhang et al., 2012), la
méthode présentée ci-dessus s’applique uniquement aux habitats représentés par des va-
leurs discrètes/qualitatives avec un faible nombre de modalités. Ainsi, des classes d’habitats
doivent être généralement déterminées à partir de variables continues. Choisir les règles pour
délimiter et définir les classes d’habitat reste un exercice délicat. Les résultats d’association
entre types d’habitats et répartition spatiale des individus sont ainsi donc largement dépen-
dants de la manière dont ces classes d’habitats sont définies (Itoh et al., 2010). Dans un
second temps, nous avons donc appliqué la méthode introduite par Deblauwe et al. (2012)
qui permet de travailler avec des matrices de données à variable continue (c.-à-d. « rasters
») pour caractériser l’environnement.

Les données LIDAR permettent d’établir une cartographie matricielle de l’altitude
relative (distance au cours d’eau le plus proche) et de l’angle local de la pente (Figure
5.4). Nous avons créé une troisième carte matricielle pour rendre compte de la densité des
individus. Chaque parcelle est divisée en une maille de 32 x 32 cellules de 7,81 x 7,81 mètres et
la densité d’individus est calculé pour chacune de ces cellules par convolution selon un noyau
gaussien à deux dimensions ayant un écart-type de 1,15 cellules (Allié et al., 2015). Pour
éviter les effets de bord à la limite des parcelles, une extension symétrique a été appliquée
avant la convolution. Les rasters concernant l’élévation et l’altitude relative ont également
été ramenés à une grille de 32 x 32 cellules par parcelle par un calcul de moyenne. Le
principe de cette analyse repose également sur une simulation de Monte-Carlo. Le coefficient
de corrélation de Pearson entre le raster de densité d’une espèce et le raster d’une variable
environnementale est calculé (robs). Puis, au cours de 1000 simulations, un nouveau raster
« densité d’individus » et « habitat » est créé aléatoirement en prenant soin de respecter la
fonction d’autocorrélation de chaque raster original (selon un principe de décomposition en
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ondelettes) ; une nouvelle valeur de corrélation est alors recalculée entre ces deux nouvelles
cartes raster (rsim) (Figure 5.7). Un test de significativité est appliqué avec comme hypothèse
nulle (H0) : « La distribution des individus de Cecropia est indépendante de l’habitat ».
Dans cette méthode, la valeur P reçue représente la probabilité que l’hypothèse nulle ne
se produise pas. Il est considéré comme « la force de la preuve contre l’hypothèse nulle ».
S’il était inférieur à 5 %, le coefficient de corrélation entre la distribution des individus et
l’habitat est significatif. L’hypothèse nulle d’une indépendance entre deux cartes est alors
rejetée. Une relation positive est décelée lorsque robs > 0, et inversement, la relation est
négative lorsque robs < 0.
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Figure 5.7 – Représentation de la méthode introduite par Deblauwe et al. (2012) sur une
parcelle de Paracou. À partir de données d’occurrence d’individus et d’élévation relative (en
haut), deux rasters avec une résolution de 32 x 32 cellules sont créés (au milieu) pour (i)
la densité des individus et (ii) la variable d’habitat. En respectant l’organisation spatiale de
ces rasters, caractérisé leur décomposition en ondelettes, deux rasters sont simulés (en bas).

Page 157



CHAPITRE 5

5.2.4.4 Analyse des trajectoires d’accroissement en diamètre

Au-delà du recrutement et de la mortalité, nous avons testé s’il existait des différences
entre les trajectoires de croissance entre les espèces et par habitats en considérant les in-
créments annuels en diamètre à 1m30. Nous avons utilisé pour cela deux approches : (i)
une méthode de « clustering » visant à caractériser les groupes de trajectoires sur la base
des données longitudinales et l’association entre ces groupes et les habitats par un test du
Khi2 et (ii) la modélisation de ces trajectoires par une équation de Lundqvist-Korf et la
comparaison des paramètres ajustés entre les espèces et les habitats.

La méthode de « clustering » sur données longitudinales a été inférée en appliquant
un principe de nuées dynamiques (K-mean) adapté par Genolini & Falissard (2010) sous le
package R « kml ». Le nombre de groupes optimal a été sélectionné sur la base du critère
de Caliński & Harabasz (1974). Pour chaque groupe, le nombre de trajectoires individuelles
associées est dénombré pour les 6 habitats résultant de la combinaison « perturbé / non-
perturbé » x « bas-fonds / pente / plateau ».

Afin de modéliser la croissance en diamètre des individus, nous avons comparé dans
une analyse préliminaire le nombre d’ajustements convergeant avec les équations de Berta-
lanffy, Morgan et Lundqvist-Korf pour les trajectoires de croissance en diamètre des 1345
individus qui ont été recrutés après exploitation dans les 9 parcelles de Paracou (voir Kar-
kach, 2006 pour un bestiaire de modèles pour décrire des courbes de croissance). L’équation
de Lundqvist-Korf permettait d’obtenir le plus grand nombre d’ajustements ayant convergé
vers l’ajustement de paramètres avec 706 (52,5 %) individus. Ce taux était seulement 48,6
% (653 individus) avec l’équation de Morgan et de 31 % (418 individus) avec équation de
Bertalanffy. L’équation de Lundqvist-Korf, que nous avons retenue, est proposée originelle-
ment par Korf en 1939, puis est redécouverte et publiée par Lundqvist en 1957 pour étudier
la croissance en diamètre d’arbres (Korf, 1939; Lundqvist, 1957; Zeide, 1993). Elle fait partie
des fonctions à asymptote horizontale.

Elle se formule de la manière suivante :

yptq “ K. exp

¨

˝´

«

ˆ

ln
K

y0

˙´ 1
m

`
k

m
t

ff´m
˛

‚

Cette formule est redéfinie en 4 paramètres : K, Theta, T0 et Nu et donnée par valeur
m “ 1` log θ ( c, de Gilles Le Moguédec 2019, Annexe 8) :

$

’

&

’

%

m ‰ 0, DBH “ K. exp

ˆ

´p1´mq
”

1´Num. expp1´mq
1´m .pt´ T0q

ı
1
m

˙

m “ 0, DBH “ K. exp r´ exp p´ exp .Nu pt´ T0qqs

Avec K est la valeur asymptotique atteinte par le DBH (cm) ; Theta (θ) est la hauteur
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du point d’inflexion de la courbe de croissance en termes de fraction par rapport à K (avec des
valeurs fluctuant de 0 à 1, sans unité) ; T0 est l’abscisse du point d’inflexion de la croissance
(sans unité) et Nu, la pente au niveau du point d’inflexion, exprimé en fraction de K (1/unité
de temps) (Figure 5.8).
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Figure 5.8 – Ajustement de la trajectoire de croissance en diamètre d’un individu de
Cecropia sciadophylla par l’équation Lundqvist-Korf et représentation des paramètres clefs.

Une régression non linéaire a été utilisée pour ajuster les quatre paramètres de cette
formule aux différentes trajectoires individuelles (Ritz & Streibig, 2008). Nous testons les
effets espèce et habitat sur les paramètres ajustés pour les trajectoires individuelles ayant
convergé par un test ANOVA avec hypothèse nulle (H0) que : « les paramètres sont similaires
entre les habitats et entre les espèces ». En cas de significativité, comme nous avons au total
6 modalités d’habitats, un test de Tuckey est appliqué pour déterminer exactement quelle
modalité affecte la croissance des individus (Crawley, 2012). Ou en d’autres termes, ce test
permet de déterminer les paires d’habitats où les paramètres du modèle sont statistiquement
différents.
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5.2.4.5 Analyse des données

Des packages R ont été utilisés pour la grande majorité des analyses présentées ci-
dessus. raster, maptools, sp, spatialEco ont été utilisés pour les analyses spatiales. kml a été
utilisé pour le « clustering » sur les données longitudinales Genolini & Falissard (2010). stats
est utilisé pour les différents tests statistiques classiques appliqués (Anova, Tuckey. . . ) et
pour l’estimation des paramètres de l’équation de Lundqvist-Korf. tidyverse nous a permis
de visualiser les données pour les analyses exploratoires. Nous avons utilisé QGIS (QGIS
Development Team, 2017) pour les analyses et les représentations cartographiques et aussi
l’outil SAGAGIS (Conrad et al., 2015) pour créer les différentes cartes en « raster » (élévation
relative, angle de pente locale). Le test d’association de Deblauwe a été réalisé sous MatLab
(MathWorks, 2017).

5.3 Résultats

5.3.1 Recrutement et mortalité des populations de Cecropia après
perturbation

En nous basant sur les données des 12 parcelles initiales de la station de Paracou, nous
pouvons voir que le recrutement de nouveaux individus de Cecropia est quasiment nul les
5 premières années du suivi avec un effectif variant entre 11 et 14 C. obtusa et 2 à 3 C.
sciadophylla pour les 75,3 hectares considérés. À la suite des traitements appliqués entre
1986 et 1988, on observe une augmentation rapide du nombre d’individus recrutés pour les
2 espèces de Cecropia jusqu’à 2001. La mortalité commence à s’observer à partir de 1997
(Figure 5.9-a). Elle ne contrebalance le recrutement qu’à partir de l’année 2000 pour C.
obtusa et l’année 2001 pour C. sciadophylla. On observe alors une diminution du nombre
d’individus pour les deux espèces. Cette diminution est plus rapide pour C. obtusa que pour
C. sciadophylla si bien qu’à partir de l’année 2009 la population de C. sciadophylla est plus
élevée que celle de C. obtusa. 1345 C. obtusa et 983 C. sciadophylla ont été respectivement
suivis depuis 1984. 238 individus sont restés sans identification à l’espèce. En 2015, 27 ans
après la perturbation initiale, il ne restait que 253 individus de C. sciadophylla et 142 in-
dividus de C. obtusa ce qui reste beaucoup plus élevé que la taille des populations initiales
avant perturbation Figure 5.9-b.
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Figure 5.9 – Pour C. obtusa (en bleu) et C. sciadophylla (en rouge), nombre d’individus re-
crutés (lignes pleines) et morts (lignes pointillées) au cours du temps. (a) valeurs ponctuelles
par année ; (b) valeurs cumulées sur les années successives.

La Figure 5.10 représente la dynamique de recrutement de mortalité en cumulé pour
C. obtusa et C. sciadophylla en différenciant les différents types de traitement appliqués
aux parcelles. Dans les trois parcelles témoins (ligne rouge), le recrutement est très faible.
Seulement un total de 23 individus de C. obtusa et d’un individu de C. sciadophylla a eu
lieu en une trentaine d’années. Sur les parcelles exploitées, le nombre d’individus recrutés
est d’autant plus grand que la perte de biomasse aérienne (AGB) est élevée. En effet, les
trois parcelles avec le traitement T3, où 35 à 56 % AGB de la biomasse aérienne a été sup-
primée, possèdent les plus forts taux de recrutement de Cecropia quelle que soit l’espèce
(ligne bleue). Ces taux de recrutement croissant en fonction de l’intensité de la perturbation
s’accompagnent également de taux de mortalité plus importants si bien qu’en 2015 les diffé-
rences entre les parcelles sont ténues. En 2015, il y a que 12 individus de C. obtusa dans les
parcelles témoins, 57 dans les parcelles T1, 54 dans les parcelles T2 et 19 dans les parcelles
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T3. Pour C. sciadophylla, les différences restent un peu plus marquées. En 2015, 136, 75 et
42 individus sont respectivement présents dans les parcelles ayant subi les traitements T3,
T2 et T1.
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Figure 5.10 – Pour C. obtusa (à gauche) et C. sciadophylla (à droite) : (i) en haut des
graphiques, nombre d’individus vivants (lignes pleines) et fonction cumulative des individus
recrutés (en pointillé) au cours du temps et (ii) en bas des graphiques, fonction cumulée du
nombre d’individus morts au cours de temps pour les 3 types de traitements appliqués aux
parcelles et les parcelles témoins.
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Figure 5.11 – Pour C. obtusa (à gauche) et C. sciadophylla (à droite) : (i) en haut des
graphiques, nombre d’individus vivants (lignes pleines) et fonction cumulative des individus
recrutés (en pointillé) au cours du temps et (ii) en bas des graphiques, fonction cumulée
du nombre d’individus morts au cours de temps pour les 6 habitats définis sur la base des
perturbations et de la topographie.
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La Figure 5.11 est construite de la même manière que la Figure 5.10 , mais en comparant
les 6 classes d’habitats définies. C. obtusa a été majoritairement recruté dans les zones
perturbées (lignes rouge, verte et orange) avec un nombre maximal d’individus atteint en
bas-fond. Si C. sciadophylla s’installe également en premier lieu dans les zones perturbées, les
différences entre les zones de plateau, de pente et de bas-fond sont beaucoup plus ténues. Ce
sont les zones de plateau et de pente qui voient le plus grand nombre d’individus s’installer.
Pour les deux espèces, les différences entre les habitats pour le nombre d’individus présents
en 2015 sont mineures.

5.3.2 Recrutement des populations de Cecropia en fonction de la
taille des trouées

La valeur médiane de la distance des individus à la lisière des perturbations dans les
9 parcelles exploitées, est de 10,4 m (min/max = 0,01 m / 143,4 m) pour C. obtusa et
9,9 m pour C. sciadophylla (min/max = 0,02 m / 151,5 m) (Figure 5.12-a). Les tests de
MWW et Kolmogorov-Smirnov indiquent des différences significatives entre les distributions
des espèces (P-value < 0,01) qui traduisent une « traine » plus grande des valeurs élevées
chez C. sciadophylla par rapport à C. obtusa. Mais dans les deux cas, 50 % des individus se
trouvent à une distance de moins de 10,5 m de l’interface perturbation-matrice forestière.
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Figure 5.12 – Comparaison des distributions des tailles des chablis « perçues » par les
individus et leur distance à la lisière. Pour C. obtusa (en bleu) et C. sciadophylla (en rouge).

Raisonnons à présent en termes de surface de perturbation perçue par un individu, telle
que définie par le polygone délimitant l’interface perturbation-matrice forestière à 360° (Fi-
gure 5.12-b). Les valeurs médianes des distributions sont très proches entre les deux espèces
avec 923,5 m2 pour C. obtusa (min/max = 13,3 m2/ 4726,4 m2) et 916,5 m2 (min/max = 36
m2 to 4708,6m2) pour C. sciadophylla. Le test de MWW ne révèle pas de différence significa-
tive entre les espèces contrairement au test de Kolmogorov-Smirnov (P-value < 0,01). Cette
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différence peut s’interpréter en regard du fait que quelques individus de C. sciadophylla sont
installés dans des ouvertures particulièrement grandes (4000-5000 m2) contrairement à C.
obtusa. Mais dans les deux cas, 50 % des individus occupent surfaces perturbées inférieures
à 1000 m2.

5.3.3 Densité des individus selon les types d’habitats

Les 12 parcelles initiales de Paracou sont établies en plaine, avec une élévation variant
de 2,6 à 38,3 mètres pour une valeur médiane de 20,6 mètres (Figure 5.13-1-a). Leur altitude
relative (distance au cours d’eau le plus proche) varie de 0 à 23,3 m avec une valeur médiane
de 3 m (Figure 5.13-2-a). La pente varie de 0 et 62,4 % avec une valeur médiane de 10,9 %
(Figure 5.13-3-a).
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Figure 5.13 – Distribution des altitudes absolues, l’altitude relative et la pente où ont été
recrutés des Cecropia (ligne rouge « dashed » est la valeur moyenne).
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C. obtusa occupe toute la gamme d’élévation des parcelles de Paracou tandis que C.
sciadophylla montre une distribution significativement décalée vers les valeurs les plus éle-
vées (Figure 5.13-1-abc). En termes d’altitude relative, C. sciadophylla se trouve également
significativement plus haut que C. obtusa avec des moyennes respectives de 4,2 et 3,4 m
(Figure 5.13-2-abc). En termes de pentes, C. sciadophylla occupe des pentes légèrement,
mais significativement plus douces que C. obtusa avec des moyennes respectives de 9,1 % et
10,1 % (Figure 5.13-3-abc)

La densité des individus recrutés sur les parcelles témoins est très faible comparée aux
parcelles ayant subi un traitement (Figure 5.14-a). En accord avec ce qui est observé sur la
dynamique de recrutement/mortalité des espèces (Figure 5.9), la densité de C. obtusa est plus
importante que celle de C. sciadophylla toutes placettes confondues. Selon la double typologie
d’habitats que nous avons faite (perturbé / non perturbé et bas-fonds/pente/plateau), on
voit que (i) les deux espèces sont plus significativement denses en milieu perturbé (P-value
< 0,01 ; Figure 5.14-b) et que (ii) C. obtusa montre une densité décroissante depuis les bas-
fonds vers les plateaux tandis que C. sciadophylla montre une densité minimale en pente et
des densités similaires en bas-fond et en plateau (Figure 5.14-c). Cependant, ces tendances
ne ressortent pas comme étant significatives selon le test de Kruskal-Wallis (P-value = 0,11
pour C. obtusa et 0,38 pour C. sciadophylla) (Figure 5.14-c).
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Figure 5.14 – Densité des individus sur les différents types d’habitats.
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5.3.4 Dynamique du recrutement et test d’association avec les ha-
bitats

Notre première approche par un test aléatoire de translation toroïdale, révèle que le
recrutement des deux espèces de Cecropia est significativement relié aux habitats que nous
avons définis sur la base des perturbations et de la topographie. La Figure 5.15 présente
les résultats de cette analyse par année en considérant pour chacune d’entre elles le nombre
cumulé d’individus recrutés. En premier lieu, il existe un signal fort de la perturbation avec
une association systématiquement positive avec cette modalité, quelles que soient l’espèce et
la topographie. A contrario, l’association est significativement négative avec la modalité non
perturbée. Au-delà de cette opposition de premier ordre, une tendance se dessine quant à
l’association entre le recrutement des deux espèces et la topographie. Lorsqu’on considère les
milieux perturbés, il apparaît que la force d’association entre le recrutement de C. obtusa et
la topographie diminue depuis les bas-fonds vers les plateaux. Ainsi, même en zone perturbée,
l’association de C. obtusa avec les zones de plateau est proche de l’hypothèse aléatoire. Au
contraire, une tendance se dessine pour C. sciadophylla avec un recrutement plus favorisé
en plateau qu’en bas-fond. Cette tendance s’exprime dès les toutes premières années où
s’effectue le recrutement.

En considérant la topographie de manière continue à l’aide du test de Deblauwe et al.,
cette tendance se confirme d’un point de vue statistique (Figure 5.16). Le recrutement de
C. obtusa et de C. sciadophylla est significativement défavorisé dans les pentes, ceci étant
plus marqué chez C. sciadophylla que chez C. obtusa. Le recrutement de C. obtusa, est
significativement associé aux faibles élévations relatives (bas-fonds) tandis qu’au contraire,
le recrutement de C. sciadophylla est préférentiellement associé aux fortes élévations relatives
(plateaux).
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Figure 5.15 – Résultats du test de translation aléatoire toroïdale pour les individus recrutés
de C. obtusa et C. sciadophylla au cours du temps et pour les différents types d’habitats. (Bf :
Bas-fond, Pe : Pente, Pl : Plateau, P : perturbé, nP : non perturbé). La barre rouge indique la
corrélation observée tandis que les boites à moustache représentent les cas simulés. Lorsque
la barre rouge est au-dessus de l’intervalle de confiance indiqué en ligne bleue pointillée,
l’association est significativement positive (p) tandis qu’elle est significativement négative si
c’est le cas inverse (n). Les tirets (-) indiquent qu’il n’y a pas d’association significative entre
la présence d’individus d’une espèce et l’habitat.
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Figure 5.16 – Force d’association entre espèce et habitat en fonction de (i) l’élévation
relative par rapport au cours d’eau le plus proche et (ii) l’angle de pente local. Chaque axe
représente la force de l’association espèce-habitat mesurée en valeurs P des tests de Monte-
Carlo sur la densité des espèces et les corrélations des cartes matricielles environnementales
basées sur une technique de synthèse d’images (voir 5.2 Matériel et Méthodes). Les valeurs
P sont indiquées sur une échelle logarithmique avec un signe indiquant si la corrélation avec
la variable environnementale est positive ou négative. Les lignes grises correspondent à une
valeur P absolue de 0,05.

5.3.5 Dynamique de la mortalité et test d’association avec les ha-
bitats

La mortalité commence à s’exprimer en 1996 soit 10 ans après les perturbations initiales
(1986-1988) et le début de recrutement massif des populations de Cecropia. Il est important
de noter que ces données correspondent à la mortalité d’individus qui ont été recrutés, c’est-
à-dire qu’ils ont dépassé un DBH de 10 cm et ont été ainsi comptabilisés dans l’inventaire.
La mortalité des individus n’ayant jamais atteint ce seuil critique de DBH n’est donc pas
accessible au travers de ce jeu de données. Si l’on représente cette mortalité en fonction des
6 habitats définis d’un point de vue dynamique, le taux de mortalité est le plus marqué
en plateaux perturbés pour C. obtusa et en bas-fonds non perturbés pour C. sciadophylla
(Figure 5.17). En 2015, le taux de mortalité atteint est globalement élevé pour les deux
espèces et varie selon les milieux entre 0,86 et 0,96 pour C. obtusa et 0,70 et 0,84 pour C.
sciadophylla. Ce bilan, après 30 années de suivi, montre que le taux de mortalité pour C.
obtusa est le plus élevé en plateau perturbé et le plus bas dans les pentes non perturbées. Pour
C. sciadophylla, le taux de mortalité le plus élevé se situe sur les bas-fonds non perturbés.
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Figure 5.17 – Taux de mortalité dans les différents types des habitats pour les deux espèces.

Ces tendances observées du point de vue des fréquences ne se retrouvent pas au travers
du test de translation aléatoire toroïdale (Figure 5.18 ) année après année. Dans la plupart
des cas l’hypothèse nulle est acceptée lorsqu’on teste l’association entre la mortalité et les 6
types d’habitats. On note tout de même, une relation négative avec la modalité « pentes-non
perturbées » de 2005 à 2014, et une relation positive avec les « plateaux perturbés » de 2007
à 2013 pour C. obtusa et une relation positive avec les « bas-fonds non perturbés » pour C.
sciadophylla. Malgré cela, on retrouve bien dans le positionnement de la situation observée
par rapport aux simulations aléatoires une opposition entre C. sciadophylla et C. obtusa :
C. sciadophylla semble mourir préférentiellement dans les bas-fonds non perturbés avec une
force d’association plus forte pour ce milieu que C. obtusa.
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Figure 5.18 – Résultats du test de translation aléatoire toroïdale pour la mortalité ds
individus de C. obtusa et C. sciadophylla au cours du temps et pour les différents types
d’habitats. (Bf : Bas-fond, Pe : Pente, Pl : Plateau, P : perturbé, nP : non perturbé). La
barre rouge indique la corrélation observée tandis que les boites à moustache représentent
les cas simulés. Lorsque la barre rouge est au-dessus de l’intervalle de confiance indiqué
en ligne bleue pointillée, l’association est significativement positive (p) tandis qu’elle est
significativement négative si c’est le cas inverse (n). Les tirets (-) indiquent qu’il n’y a pas
d’association significative entre la présence d’individus d’une espèce et l’habitat.
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5.3.6 Évolution des classes diamétriques au cours du temps et selon
les habitats
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Figure 5.19 – Comparaison des classes diamétriques pour que les individus vivants entre
deux types d’habitats (bas-fonds et plateaux) pour les 2 espèces pour 3 dates en particulier
(1993 , 2000 et 2015). Les différences statistiques entre distributions sont testées à l’aide du
test de Wilcoxon.

La Figure 5.19 représente les classes diamétriques des populations de Cecropia (pour
les individus vivants) entre deux types d’habitats (bas fond et plateau) pour les 2 espèces et
cela à 3 dates : (i) en 1993 – lors de la phase de recrutement grandissante ; (ii) en 2000 – où les
populations comptent un maximum d’individus et où s’exprime le début de la mortalité ; et
(iii) en 2015- le dernier inventaire exploité dans cette étude, où la majorité des individus sont
morts. On observe naturellement une augmentation du diamètre moyen au cours du temps
pour les deux espèces, quel que soit l’habitat. Pour C. obtusa, les individus installés dans
les zones de bas fond ont un diamètre moyen supérieur aux individus installé dans les zones
de plateau. Ces différences ne sont cependant statistiquement significatives qu’au moment
où la population compte le plus grand nombre d’individus (en 2000) (P-value < 0,001).
Pour C. sciadophylla, le DBH moyen des individus est identique entre les deux habitats en
1993 et 2000, puis devient significativement plus élevé en bas fond qu’en plateau en 2015
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(P-value < 0,01). À partir de 2000, on note des diamètres significativement plus élevés chez
C. sciadophylla par rapport à C. obtusa quel que soit l’environnement.
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Figure 5.20 – Distribution de la durée de vie des individus dans les différents types d’ha-
bitats et pour les deux espèces. Les différences statistiques entre distributions sont testées à
l’aide du test de Wilcoxon.

En faisant le bilan de la mortalité en 2015, C. sciadophylla montre globalement une
durée de vie plus longue que C. obtusa en dehors des zones de bas-fonds non perturbées,
où les différences ne sont pas significatives selon le test Wilcoxon pour chaque les type
d’habitats (les bas-fonds perturbées : P-value < 0,001 ; les pentes perturbées : P-value <
0,001 ; les pentes non perturbées : P-value < 0,05 ; les plateaux perturbées : P-value <
0,001 ; plateux non perturbées : P-value < 0,001 ). Pour C. obtusa, les individus ont vécu
significativement moins longtemps sur les plateaux perturbés (moy = 13,2 ans) par rapport
aux pentes perturbées (moy = 14,9 ans, P-value < 0,001) et aux bas-fonds perturbés (moy =
15 ans ; P-value < 0 ,005). Pour C. sciadophylla, les individus ont vécu significativement plus
longtemps sur plateau perturbé (moy = 17,8 ans) par rapport aux bas-fonds perturbés (moy
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= 16,9 ans ; P-value < 0,001) selon test TukeyHSD qui a été fait après différence significative
par ANOVA avec P-value = 0,02 pour C. obtusa et 0,03 pour C. sciadophylla entre les type
d’habitats de chaque espèces. Il n’y avait pas de différence significative dans l’âge moyen
entre les couples des type d’habitats restants (Figure 5.20).

5.3.7 Dynamique et trajectoire de croissance des individus

Si l’on essaye de classer en groupes l’ensemble des trajectoires d’accroissement en DBH
par espèce selon la méthode des K-mean sur données longitudinales, le critère de Calinski
& Harabatz préconise 2 groupes pour C. obtusa et 3 groupes pour C. sciadophylla (Figure
5.21). Ces différentes trajectoires ainsi identifiées ne montrent pas d’association significative
avec les 6 habitats définis selon un test du Khi2 (Figure 5.22).
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Figure 5.21 – Critère de Calinski et Harabatz pour la sélection du nombre de groupes.

Si l’on s’intéresse à présent aux paramètres K, Nu, T0, Theta ajustés pour les trajec-
toires individuelles à partir de l’équation de croissance de Lundquvist-Korf, il ressort des
différences significatives entre les deux espèces pour 3 de ces paramètres : K (P-value <
0,001), Nu (P-value < 0,001) et T0 (P-value < 0,05) (Figure 5.23). La figure 5.23 pointe
ainsi les différences de trajectoire de croissance moyenne entre les deux espèces en utilisant
des valeurs moyennes des paramètres K, Nu et T0 propres à celles-ci et une valeur moyenne
de Theta commune aux deux espèces. Cette représentation met en évidence des taux de
croissance en diamètre moyen plus élevé chez C. sciadophylla que chez C. obtusa surtout
dans les premières années de vie.
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Figure 5.22 – Trajectoires de croissance dans différents types d’habitats (à gauche) et
groupes de trajectoires identifiés par la méthode du K-mean sur données longitudinale (à
droite). Les tableaux associés aux graphiques donnent les résultats du test du Khi2 qui teste
l’indépendance entre les habitats et les trajectoires caractérisées.
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Figure 5.23 – Courbes de croissance théoriques moyennes pour C. obtusa et C. sciadophylla
ajustées à partir de l’équation de croissance de Lundquvist-Korf. Les valeurs moyennes des
paramètres K, Nu et T0 sont utilisées selon les espèces tandis que le paramètre Theta cor-
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Lorsque l’on compare pour une même espèce la distribution des paramètres entre les
6 habitats, aucune différence significative ne peut être mise ainsi en évidence (Figure 5.24).
Ainsi, la trajectoire de développement semble être indépendante de l’environnement, quelle
que soit l’espèce.
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Figure 5.24 – Les valeurs moyennes associées à un intervalle de confiance des paramètres
ajustés par habitat pour l’équation de Lundqvist-Korf (Bf : Bas-fond, Pe : Pente, Pl :
Plateau, P : perturbé, nP : non perturbé).

5.4 Discussion

Dans les travaux visant à comprendre les mécanismes de coexistence des espèces dans
les milieux hyperdiversifiés que sont les forêts tropicales, peu d’entre eux portent sur l’étude
d’espèces congénériques en sympatrie (mais voir Davies et al., 1998; Davies, 2001; Magård,
2002). En raison de leur proximité phylogénétique, on peut s’attendre à ce qu’il y ait plus de
compétition entre elles qu’entre des espèces plus éloignées d’un point de vue phylogénétique
(Webb, 2000). En conséquence, ces modèles peuvent s’avérer très intéressants pour étudier
les mécanismes clefs permettant la co-occurrence d’espèces au sein d’un genre. En mettant à
profit l’exceptionnel jeu de données des parcelles expérimentales de Paracou, ce travail est le
premier à révéler la dynamique précise de recrutement, croissance et mortalité de populations
de Cecropia après perturbation et pour différents types d’habitats.
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5.4.1 Le genre Cecropia est-il à l’origine de la succession forestière
en chablis ?

Le chablis est un processus essentiel des cycles sylvigénétiques en forêts naturelles
(Hallé et al., 1978). Dans la figure 109 de leur ouvrage intitulé « le chablis et sa destinée
sylvigénétique » Hallé et al., illustrent l’importance des Cecropia, en tant qu’« héliophiles
nomades » qui initient la succession forestière et le retour vers un état homéostatique de
la matrice forestière. Par un effet de facilitation, les Cecropia qui créent une canopée de
faible densité permettant l’installation de nouvelles espèces qui coloniseront l’espace après
leur sénescence et leur disparition qui interviendrait après une vingtaine d’années (Figure
5.25).

Figure 5.25 – Figure 109 de Hallé et al. (1978) l’hypothèse de la dynamique des infrastruc-
tures mises en place à ces débuts de la sylvigénétique après un chablis en forêt.

Page 176



CHAPITRE 5

Dans notre étude, le caractère héliophile des Cecropia est clairement mis en évidence.
Après les différents traitements appliqués sur les 9 parcelles expérimentales, les populations
de Cecropia prolifèrent. Le nombre d’individus recrutés est ainsi d’autant plus grand que la
perte de biomasse aérienne (AGB) est élevée. Le recrutement d’individus à un DBH de 10
cm, dès les 2-3ème années qui suivent les perturbations souligne la croissance extrêmement
rapide de ces deux espèces. Des travaux menés par ailleurs sur l’architecture de ces deux
espèces ont mis en évidence des taux croissance en hauteur allant de 3 à 4 mètres par an
les premières années et une ramification acquise vers 4 ans pour C. obtusa et 7 ans pour C.
sciadophylla (Heuret et al., 2003; Levionnois et al., 2019; Zalamea et al., 2008, 2011).

Néanmoins, les populations initiales de Cecropia étaient extrêmement faibles avant la
mise en place du dispositif. Et seulement 23 individus de C. obtusa et 1 individu de C.
sciadophylla ont été recrutés en une trentaine d’années dans les parcelles témoins. Ces résul-
tats remettent en question la place du Cecropia dans cette vision des cycles sylvigénétique
en forêt naturelle. Dans une étude exploratoire visant à dater et cartographier les chablis à
l’aide de données Lidar et à rechercher sur le terrain la présence de Cecropia dans ces trouées
(Guillot et al., 2017), il s’est avéré que de nombreux chablis naturels sont exempts de re-
crues de Cecropia. Bien que nous n’ayons pas pu mettre en évidence un effet de seuil relié
à l’installation de C. obtusa et C. sciadophylla, en termes de taille minimale de trouée, les
perturbations résultantes des différents traitements sylvicoles appliqués ont de facto créé des
ouvertures gigantesques bien au-delà de ce qu’il est observable en conditions naturelles. Les
espèces participant à la cicatrisation des trouées telles que présentées dans Hallé et al. (1978)
seraient plus des espèces qualifiées d’héliophiles par Favrichon (1994) tels que les Pourouma
spp. (dans la tribu des Cecropieae), ou Jacaranda copaia, Schefllera spp., et dont nous avons
montré par ailleurs l’association avec les perturbations par un test de permutation (Annexe
9). Nos résultats confirment néanmoins le fait que les Cecropia sont d’excellents marqueurs
de l’intensité de la perturbation (Guitet et al., 2018), la caractérisation de leurs couronnes
si régulière et des propriétés optiques de leur feuille par télédétection offrant la possibilité
de caractériser la dégradation des forêts naturelles à large échelle (Wagner et al., 2019).

Nos observations de terrain nous ont également permis de nous rendre compte qu’au
sein des chablis, les jeunes individus de Cecropia (principalement C. obtusa) colonisaient
quasiment systématiquement les « chandelles » (partie basale du tronc restée en place lorsque
l’arbre à cassé) et les « galettes » (base racinaire soulevée et positionnée verticalement par
rapport au sol lorsque l’arbre s’est dessouché) de l’arbre à l’origine du chablis. L’observation
d’individus plus âgés montre que ce sont souvent ces individus qui perdurent dans les chablis
naturels et qu’ils remplacent ainsi par substitution l’arbre tombé en s’installant exactement
là où celui-ci était présent. Ce tempérament à s’installer en hauteur converge avec d’autres
observations où l’on voit des Cecropia hémiépiphytes qui peuvent s’installer sur un muret ou
dans les bases foliaires laissées par les feuilles des palmiers au niveau de leur stipe (Bernal
& Balslev, 1996; Corrêa & Fischer, 2016).
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5.4.2 Quelles différences dans les processus démographiques de C.
obtusa et C. sciadophylla ?

Avant d’aborder en détail les différences entre espèces pour les processus de recrute-
ment, de croissance et de mortalité, il convient de discuter deux points importants : (i) la
boite noire que représente le temps séparant la germination jusqu’à ce que l’arbre atteigne
10 cm de DBH et soit ainsi comptabilisé dans le suivi de croissance et (ii) la place incertaine
de C. palmata.

5.4.2.1 De la germination au recrutement

Avant toute chose, il faut garder en tête que le protocole de suivi appliqué à Paracou ne
livre qu’une vision partielle des processus démographiques, la croissance et la mortalité des
arbres n’étant suivi qu’à partir de 10 cm de DBH. Certes, ces valeurs de DBH sont atteintes
très rapidement par les individus et l’on voit du recrutement se manifester dès la 3e année
après la perturbation. Mais nous ignorons (i) en quel nombre les plantules se sont installées
(ii) si elles se sont installées de manière uniforme en fonction de l’environnement et (iii)
quel a été le taux de mortalité de ces plantules. Les préférences en termes d’habitat pour le
recrutement ne correspondent ainsi peut-être pas à des préférences en termes de germination
bel et bien à un filtrage environnemental qui sélectionne au travers de la mortalité des
plantules dans des environnements donnés. En ce qui concerne le travail de modélisation
de la trajectoire de croissance en diamètre par l’équation de Lundquvist-Korf, les séries
temporelles sont ainsi tronquées pour les premières années de croissance.

5.4.2.2 La place incertaine de C. palmata

La détermination botanique des arbres des parcelles expérimentales à Paracou s’est
faite au long cours et non pas par un inventaire exhaustif initial. Aujourd’hui 71,3 % des
espèces sont déterminées, 21,9 % des espèces n’ont été identifiées qu’au genre, 6,6 % qu’à
la famille et 0,2 % sont totalement indéterminées. 278 individus de Cecropia n’étaient ainsi
pas déterminés à l’espèce dans le jeu de données que nous avons traité pour un total de 16
parcelles à Paracou et nous avons pu corriger cette information sur le terrain uniquement
pour 12 individus toujours vivants au moment de notre étude. C. obtusa et C. sciadophylla
sont ainsi les seules espèces de Cecropia identifiées comme présentes sur le dispositif. Plu-
sieurs indices nous amènent cependant à penser que notre analyse pourrait être biaisée par
la présence non décelée de C. palmata parmi les effectifs identifiés comme C. obtusa. Tout
d’abord, la distinction entre ces deux espèces pour le non-spécialiste n’est pas forcément
évidente alors que C. sciadophylla se distingue aisément principalement par ses feuilles com-
posées palmées et l’absence de trichillia et de fourmis mutualistes. À l’état stérile, C. obtusa
et C. palmata se distinguent essentiellement par (i) la nervation à la marge du limbe (bro-
chidodrome chez C. obtusa et eucamptodrome chez C. palmata) et (ii) la présence d’un
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indumentum arachnoïde sur le pétiole et la face abaxiale du limbe chez C. obtusa contraire-
ment à C. palmata. À l’état fertile, les différences s’expriment au niveau de la longueur du
pédoncule inflorescentiel et du nombre d’épis de l’inflorescence mâle. Ces différences ne sont
souvent pas perçues par les non-spécialistes. Tout autour du dispositif C. palmata est très
présent. Il est surtout associé aux milieux très ouverts comme les bords de route. Non loin,
à Pointe-Combi, nous avons pu observer des peuplements pionniers mixtes constitués de C.
palmata, C. obtusa et C. sciadophylla. Il serait ainsi très étonnant, que C. palmata ne se
soit pas installé lors des traitements sylvicoles qui constituaient des perturbations de grande
ampleur. Nous avons parcouru en septembre 2017 les parcelles de Paracou afin de vérifier
les identifications botaniques et nous n’avons trouvé aucun C. palmata adulte. Par contre,
nous avons trouvé quelques rares jeunes individus présents en chablis ainsi que des individus
présentant des caractères mixtes et que nous avons interprétés comme hybrides. De notre
expertise personnelle, C. palmata est typiquement une espèce de milieu ouvert de bord de
route, qui ne pénètre que très difficilement le long des pistes forestières et qui a sans doute
une durée de vie moindre que C. obtusa. Il est fort probable que des populations se soient
installées sur les parcelles perturbées et comptabilisées comme du C. obtusa. Elles auraient
été très minoritaires dans cet environnement malgré tout forestier, sans doute avec une mor-
talité plus précoce que C. obtusa et C. sciadophylla expliquant leur absence aujourd’hui.
Ainsi les individus analysés pour les processus de recrutement, de croissance et de mortalité
chez C. obtusa sont potentiellement bruités.

5.4.2.3 Dynamiques de recrutement, de croissance et de mortalité

La dynamique de recrutement et de mortalité des deux espèces est assez similaire.
Pour les deux espèces, les premiers individus recensés avec un DBH supérieur à 10 cm a lieu
vers 1990 et la mortalité commence à s’exprimer une dizaine d’années plus tard. On a dans
l’ensemble une colonisation plus intense de C. obtusa et les populations observées tout au
long du suivi ont été supérieures en nombre à celles de C. sciadophylla. En 2015, on retrouve
pour les deux espèces des individus qui ont une trentaine d’années. Néanmoins, le taux de
mortalité et la dynamique des populations montrent que l’on tend, au travers de cet âge, vers
un maximum. C. obtusa semble avoir une durée de vie inférieure à C. sciadophylla avec des
moyennes respectives aux alentours de 14,6 et 17,2 années. Ces moyennes sont calculées sous
les hypothèses assumées (i) que la majorité des arbres s’installent juste après la perturbation
à partir de la banque de graine contenue dans le sol forestier (Budowski, 1965; Prévost, 1981;
Zalamea et al., 2012) et (ii) que la très grande majorité des recrutements observés sont le
fait de ces perturbations initiales et non pas de chablis forestiers ultérieurs. Ces résultats
sont cohérents avec les estimations d’âge faites selon la méthode décrite par Zalamea et al.
(2012) basée sur le comptage du nombre de nœuds formant les axes. Zalamea et al. (2008)
caractérisent le développement de C. sciadophylla jusqu’à 36 ans, stade auquel les individus
montrent des signes de sénescence par la mortalité dans la couronne et le développement de
complexes réitérés totaux (Heuret, comm. pers.). Korning & Balslev (1994) estime la durée
de vie de C. sciadophylla à 54 ans en se basant sur les taux de croissance et la structuration
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en classes diamétriques de populations en équateur. Levionnois et al. (2019) caractérisent le
développement de C. obtusa sur 22 ans. Dès 14 ans, la plupart des individus ayant poussé
sur sables blancs sont sénescents. La durée de vie étant somme toute très variable, on peut
s’interroger sur les facteurs provoquant la mort des individus. 27 ans après la perturbation,
il reste toujours un nombre significatif d’individus vivants (245 C. sciadophylla et 142 C.
obtusa). Il semble donc que l’espérance de vie des Cecropia soit relativement faible par
rapport à leur durée de vie maximale (< 1/2) comme cela a pu avoir été montré chez
des espèces tempérées (Müller et al., 2014; Di Filippo et al., 2015). Cela signifie que très
peu d’individus peuvent survivre assez longtemps pour atteindre un âge avancé. Les stress
biotiques pourraient ainsi être la principale cause de mortalité chez les individus matures
comme cela a pu être montré dans différentes études (Fan et al., 2017; Kautz et al., 2017;
Lloret & Kitzberger, 2018; Wood et al., 2017; Zhu et al., 2017).

De par ces différences de durée de vie, il reste en 2015 25,7 % des individus de C. scia-
dophylla installés sur les placettes perturbées contre 10,6 % pour C. obtusa. Ces différences
de durée de vie sont associées à des vitesses de croissance en diamètre différente. Les travaux
menés sur le développement architectural de ces espèces nous éclairent sur leur spécificité.
Toutes deux monocaules dans leur phase juvénile, C. obtusa ramifie vers l’âge de 4-5 ans
tandis que C. sciadophylla ramifie un peu plus tard, vers 7-8 ans (Heuret et al., 2003; Le-
vionnois et al., 2019; Zalamea et al., 2008). Alors que C. obtusa met en place environ une
nouvelle feuille tous les 10 j., C. sciadophylla met en place une feuille tous les 14 j. Mais la
longueur des entre-nœuds chez C. sciadophylla est plus élevée si bien que la croissance en
hauteur est similaire entre les deux espèces pendant cette phase juvénile (Zalamea, 2009).
Malgré cette ramification plus précoce, la surface foliaire globale reste à l’avantage de C.
sciadophylla en raison d’une durée de vie plus longue des feuilles (Zalamea, non publié)
et de surface de limbe plus grande chez C. sciadophylla. Ces différences de surface foliaire
peuvent en partie expliquer les différences de taux de croissance en diamètre observées entre
les deux espèces. Néanmoins, il conviendrait de compléter ce diagnostic en comparant l’effi-
cience photosynthétique et les retours sur investissement en carbone entre les deux espèces.
C. sciadophylla se différencie ainsi de C. obtusa par une durée de vie plus longue associée
à un taux de croissance et des dimensions à l’âge adulte plus grandes _ respectivement 30
m contre 25 m en hauteur (Berg & Franco-Rosselli, 2005) et un DBH maximal de 50,9 cm
contre 38,2 cm (Molino et al., 2009).

5.4.3 Des niches écologiques subtiles, mais présentes

Du point de vue du tempérament héliophile, aucune différence évidente de comporte-
ment entre les deux espèces n’a vraiment pu être démontrée. Nous n’avons pas pu mettre
en évidence une influence de la taille de la perturbation « perçue » par les individus à une
échelle locale. Néanmoins, on voit que les populations de C. obtusa sont d’autant plus élevées
que la perturbation est forte (T3 > T2 > T1). Chez C. sciadophylla, les différences entre T2
et T3 sont un peu moins marquées. Ceci pourrait s’interpréter comme un effet de saturation
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chez C. sciadophylla et un « degré » d’héliophilie légèrement moindre que chez C. obtusa.

Au-delà du caractère héliophile de ces deux espèces, un faisceau de résultats montre
que C. obtusa a de meilleures performances en bas-fond qu’en plateau tandis que C. sciado-
phylla montre un comportement inverse avec de meilleures performances en plateau. Ceci se
manifeste essentiellement au travers de taux de recrutement et de mortalité.

En ce qui concerne le recrutement, ces préférences se voient lorsque l’on compare pour
les différents habitats (i) la dynamique de recrutement, (ii) la densité des individus ou (iii)
les tests d’association avec les habitats. C. obtusa est bien recruté préférentiellement en bas-
fonds perturbés et C. sciadophylla en plateaux perturbés. Les pentes constituent des habitats
où la force d’association est intermédiaire entre les extrêmes que constituent les plateaux et
les bas-fonds et où les deux espèces ont un comportement relativement similaire en termes de
recrutement. Une comparaison des caractéristiques physiques et chimiques du sol ainsi que
d’autres facteurs biotiques entre les habitats nous aidera à mieux comprendre cette relation.
Certaines études ont montré des espèces de Cecropia dans la région de Panama ont un bon
taux de croissance avec une teneur élevée en phosphore dans le sol (Zalamea et al., 2016). De
plus, leur succès de recrutement est influencé par une sensible différente avec des herbivores
(Dalling et al., 2009) ou l’exposition avec des champignons dans le sol (Zalamea et al., in
press).

En ce qui concerne la mortalité, la durée de vie moyenne de C. obtusa est plus faible en
plateau qu’en bas-fond (15 ans contre 13,2 ans) alors qu’une situation inverse est observée
pour C. sciadophylla (16,9 ans contre 17,8 ans). Ces différences se manifestent également au
travers des taux de mortalité qui sont les plus élevés pour C. obtusa en plateau perturbé et
les plus faibles pour C. sciadophylla sur ce même habitat (Figure 5.17). Ainsi, la force d’asso-
ciation entre l’habitat plateaux perturbés et la mortalité des individus de C. obtusa devient
significativement positive dès 2007. On ne retrouve pas d’association positive significative
entre la mortalité de C. sciadophylla et l’habitat bas-fonds perturbés, mais avec l’habitat
bas-fonds non perturbés dès 2013.

En termes de dynamique de croissance, nous n’avons pas été en mesure de mettre
en évidence de différence dans l’accroissement en diamètre des deux espèces en fonction de
l’habitat en considérant les trajectoires d’accroissement individuelles. Néanmoins, lorsqu’on
s’intéresse aux classes diamétriques des populations dans les différents habitats, il apparaît
que les individus de C. obtusa situés en bas-fonds sont systématiquement plus gros que
les individus situés en plateau et cela pour les 3 années considérées (1993, 2000 et 2015).
Cela peut s’expliquer par des différences d’accroissement que l’on n’aurait su détecter de
manière significative par les ajustements de l’équation de Lundquvist-Korf. Un autre effet
possible est que la mortalité s’opère sur les individus les plus frêles d’autant plus que l’on se
trouve dans les plateaux. Pour C. sciadophylla, aucune différence dans les distributions de
classes diamétriques n’apparaît en 1993 et 2000. En 2015, les individus les populations de
bas-fonds perturbés ont un diamètre significativement supérieur aux populations de plateaux
perturbés. Autrement dit, si les individus de C. sciadophylla ont tendance à moins s’installer
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dans les bas-fonds et à y avoir des taux de mortalité plus élevés par rapport aux plateaux, les
individus qui y survivent ont une croissance plus élevée qu’en plateau. Cela peut s’expliquer
par le fait que les bas-fonds sont des milieux plus dynamiques en termes de chablis et plus
ouverts que les plateaux (Ferry et al., 2010) et que cette espèce héliophile y soit performante
en termes de croissance.

Au-delà des taux de mortalité, la structure en classe diamétrique à une signification
très forte en termes de succès reproducteur des arbres. L’architecture des Cecropia est très
simple et peut se résumer à 2 catégories d’axes : le tronc et les branches. Les axes orthotropes
sont à croissance continue, ramification rythmique et floraison latérale. Chez C. obtusa et C.
sciadophylla, il a été démontré que l’ensemble des axes constituant la couronne émettent de
nouvelles feuilles au même rythme (Heuret et al., 2003; Zalamea et al., 2008). Après ramifi-
cation, la longueur des entre-nœuds de l’axe porteur diminue. Les branches se construisent
ainsi selon un principe d’orthotropie par « apposition » : l’extrémité de l’axe porteur réduit
sa croissance par une diminution de la longueur des entre-nœuds (et non pas du rythme
d’émission d’entre-nœuds) et l’axe porté prend le « relais » en termes d’exploration jusqu’à
ce qu’il ramifie lui-même. 4 ordres de ramification sont généralement atteints chez C. obtusa
et 5 peuvent être atteints chez C. sciadophylla. Le tronc diffère des branches par le fait qu’il
perdure plus longtemps dans le temps et qu’il reste dominant plus longtemps, le passage à un
mode de fonctionnement modulaire marquant généralement le pas vers la sénescence. Ainsi,
chaque axe étant mis en place permet de dupliquer la surface foliaire ce qui a un impact
direct sur l’accroissement en diamètre du tronc conformément au principe du Pipe-Model
(Lehnebach et al., 2018; Shinozaki et al., 1964). Or la floraison latérale affecte l’ensemble des
axes de la couronne de manière synchrone (Heuret et al., 2003) et le nombre d’inflorescences
produites peut être directement relié à ce nombre d’axes et par conséquent au diamètre de
l’arbre. On peut trouver ainsi au sein d’une cohorte de Cecropia, des individus de même
âge (avec un nombre de nœuds équivalent constituant leur tronc), mais montrant de grosses
différences de diamètre selon l’intensité de la ramification et de la floraison qui y est asso-
ciée. Cette relation n’est sans doute pas strictement proportionnelle et demande à intégrer la
durée de vie des axes, la variation des tailles d’inflorescences (et du nombre de fruits) selon
les ordres de ramifications, etc. Mais à l’échelle qui nous intéresse, nous considérons cette
relation entre le diamètre de l’arbre et la production de graines tout à fait solide.

Ainsi il apparaît que les populations de C. obtusa ont un succès reproductif significa-
tivement plus élevé en bas-fond qu’en plateau. Les populations comptent une plus grande
densité d’individus en raison d’un taux de recrutement plus élevé et d’un taux de mortalité
plus faible qu’en plateau. Les arbres, dont le diamètre est plus élevé qu’en plateau pro-
duisent certainement plus d’inflorescences et de graines en raison d’une ramification plus
intense. Pour C. sciadophylla, les différences de classes diamétriques ne nous permettent pas
de conclure à une production de graines plus intense en plateau qu’en bas-fonds, mais plutôt
à une situation inverse. Cette fitness supérieure en bas-fond est par contre contrebalancée
par des populations moins denses en bas fond résultant d’un recrutement moindre et d’un
taux de mortalité plus élevé que dans les situations de plateau. Ces deux effets antagonistes
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(une plus grande production de graines en bas-fond, mais une densité d’individus moindre
qu’en plateau) rendent toute conclusion difficile en termes de fitness globale de cette espèce.

5.5 Conclusion

Dans notre réflexion sur les complexes d’espèces, l’objectif principal de ce chapitre était
de mettre en évidence des différences dans le succès reproducteur ([EN] « fitness ») de C.
obtusa et C. sciadophylla en fonction de leur environnement afin d’expliquer les mécanismes
de maintien et de coexistence de ces deux espèces. Nous avons ainsi caractérisé les processus
de recrutement de croissance et de mortalité en fonction des habitats. Nous avons abordé le
processus de reproduction indirectement au travers de la structure en classes diamétriques
des populations dans les différents habitats.

Le dispositif de Paracou apporte un jeu de données unique qui permet de bien com-
prendre les processus démographiques des deux espèces de Cecropia étudiées et leurs pré-
férences en termes d’habitat. Ces 40 années de suivis permettent d’aborder la totalité du
cycle de vie de ces plantes pionnières depuis leur recrutement à 10 cm de DBH jusqu’à
leur mortalité. Manque à l’histoire les 2-5 premières années de vie des arbres, avant qu’ils
n’aient atteint 10 cm de DBH, et la sénescence des quelques individus toujours vivants et
qui constituent une minorité des individus qui se seront installés après les perturbations
initiales. Le caractère pionnier a été confirmé sans grande surprise, mais des degrés « d’hé-
liophilie » peuvent être distingués au travers de l’intensité de recrutement. Mais au-delà de
ce tempérament héliophile, nous avons pu démontrer que C. obtusa était plus performant
en bas-fond qu’en plateau avec une situation inverse pour C. sciadophylla. Il semble donc
qu’à une échelle locale, il existe bien une différenciation de niche et de performance entre ces
deux espèces. Dans les études en génétique des populations menée par Heuret et Caron en
Guyane française, l’hybridation entre ces deux espèces reste très rare, bien que possible. Mais
il est possible que pour des espèces où les hybridations sont fréquentes, la spécialisation des
espèces dans des niches particulières permet le maintien de celle-ci. L’étude de la répartition
spatiale de sites exploités dans le domaine permanent de l’ONF ou un modèle numérique
de terrain (MNT) existe pourrait permettre d’étendre cette approche à d’autres espèces de
Cecropia et de situation de mélange.
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6
DISCUSSION GÉNÉRALE

Cecropia obtusa Trécul, rue D22, de Mana à Awala, Guyane française. Crédit : © X.B.
Nguyen-Le.
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Nous vivons aujourd’hui de plein fouet la sixième grande extinction biologique de masse
sur notre planète avec des taux qui pourraient être 100 fois plus élevés que lors des précédentes
grandes crises biologiques, aussi bien dans le règne animal que végétal (Ceballos et al., 2017;
Humphreys et al., 2019). Il est estimé que notre planète abrite environ 500.000 espèces de
plantes terrestres (angiospermes, gymnospermes, fougères, lycophytes et bryophytes) dont de
nombreuses restent inconnues de la science (Corlett, 2016). Il est vraisemblable que beaucoup
de ces espèces disparaîtront avant même qu’elles n’aient pu être décrites. La description
des espèces est ainsi capitale à toute démarche de conservation aussi difficile que soient
les limites de ce concept comme nous l’avons discuté en introduction. Mais dans le même
temps, le nombre de taxonomistes est également en déclin avec des postes non renouvelés
après des départs en retraite de spécialistes (de Carvalho et al., 2014; Grootaert & Baert,
2017; Wägele et al., 2011). Beaucoup de travaux en taxonomie se trouvent ainsi interrompus
ou considérés comme résolus. Il est parfois surprenant de voir que, dans le domaine de la
systématique, les espèces sont actuellement surtout utilisées comme taxons terminaux dans
la reconstruction des arbres phylogénétiques, alors que les méthodes par lesquelles elles sont
délimitées et identifiées reçoivent peu d’attention. Dans le cas du genre Cecropia, nous avons
pu voir que la taxonomie a été établie par peu d’auteurs, qui se sont succédés dans le temps
avec peu d’interactions, et dont deux ont eu une influence majeure (J. Cuatrecasas et C.C.
Berg). Mais dans l’héritage laissé par C.C. Berg et P. Franco-Rosselli dans leur monographie,
ces auteurs insistent à plusieurs reprises sur la complexité de l’exercice de circonscription
au sein du genre. Suite au décès de P. Franco-Rosselli, C.C. Berg précise en introduction de
l’ouvrage qu’il aura dû trancher seul sur des mises en synonymie où ils n’avaient pas trouvé
de consensus.

Avec ce travail de thèse, j’avais plusieurs objectifs. Le premier était de réaliser une syn-
thèse sur les herbiers de Cecropia conservés dans les collections mondiales et d’organiser une
base de données permettant de commencer un nouveau cycle de recherches taxonomiques
en s’appuyant sur le formidable travail de synthèse de C.C. Berg et P. Franco-Rosselli et
des auteurs qui les ont précédés. Le second objectif était d’évaluer la circonscription des
espèces proposée par C.C. Berg et P. Franco-Rosselli par une approche en taxonomie inté-
grative confrontant les concepts morphologiques et écologiques de l’espèce. J’avais l’espoir
de pouvoir faire quelques propositions concrètes pour déplacer les lignes de la circonscrip-
tion actuelle sans avoir la prétention de proposer une révision générale du genre. Le dernier
objectif était de proposer une sorte « d’itinéraire technique » pour extraire la substantifique
moelle d’un ouvrage et confronter différents types d’analyses dans cette approche en taxono-
mie intégrative. Dans les premiers temps de ce travail, j’avais pour ambition d’intégrer des
analyses moléculaires dans la continuité des travaux préliminaires menés par P. Heuret, H.
Caron et al., en Guyane française. Mais des contraintes de temps m’auront empêché d’aller
au bout de ce projet dans un chapitre de thèse bien finalisé. J’utiliserais ici toutefois quelques
résultats d’analyses préliminaires pour appuyer mes propos.
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6.1 Vieilles données, nouvelle information

En taxonomie, une monographie est une étude systématique complète d’un groupe
taxonomique particulier, généralement un genre d’une famille. Elle tente de passer en revue
et de fournir des informations détaillées sur toutes les connaissances établies concernant le
groupe traité. La monographie de Berg & Franco-Rosselli (2005) fournit ainsi des informa-
tions détaillées sur le genre en abordant l’histoire taxonomique, la morphologie, l’anatomie,
la phénologie, la pollinisation/dispersion, l’écologie, la distribution géographique, les utilisa-
tions et la conservation des espèces. Les auteurs fournissent en outre une liste de l’existant
([EN] « list of exsicatae ») des collections d’herbiers conservées dans les instituts mondiaux
et des clefs d’identification. Il s’agit là d’une synthèse extraordinaire menée essentiellement
par C.C. Berg avec l’appui de P. Franco-Rosselli après une trentaine d’années de recherche,
de collectes et de publications régulières sur ce genre. Pour discuter des avancées apportées
par ce travail de thèse, il est important de remettre ce travail dans son contexte en regard
des grandes évolutions technologiques de ces dernières décennies.

Jusqu’à l’avènement des supports numériques, un taxonomiste travaillait essentielle-
ment à partir de notes prises lors des visites des grands herbiers internationaux et de dupli-
catas qu’il recevait dans l’herbier où il exerçait. C’est ainsi que l’on trouve les plus grandes
collections de Cecropia à l’herbier national de Bogota (COL, Colombie) – où ont exercé J.
Cuatrecasas et P. Franco-Rosselli –, à l’institut du Smithonian de Washington (US, USA)
et au Field Museum de Chicago (F, USA) – où a exercé J. Cuatrecasas – ainsi qu’à l’her-
bier national néerlandais à Leiden (U/NHN, Pays-Bas) et au musée universitaire de Bergen
(BG, Norvège) où a exercé C.C. Berg. Certaines déterminations sur des spécimens apposées
par le spécialiste n’étaient ainsi potentiellement jamais réévaluées si celui-ci ne revisitait pas
cet herbier ultérieurement. C’est le cas de mauvaises identifications apposées par C.C. Berg
dans les années 80 à l’herbier de Cayenne, où il a identifié plusieurs collectes du bord du
Maroni comme étant C. latiloba alors que le stigmate était clairement pelté (p. ex. Prévost
1458, 1468, 1693, 1700 ). De manière générale, on pourra noter sur les planches d’herbier
identifiées par C.C. Berg de nombreux changements successifs de noms avec des hésitations
récurrentes entre C. latiloba, C. surinamensis, C. peltata par exemple ou C. concolor et C.
engleriana.

Aujourd’hui, la plupart des planches d’herbiers sont scannées et disponibles en ligne.
Par ailleurs, les bases de données des herbiers ou celle du GBIF donnent un accès très facile
aux différentes checklists. Il est ainsi beaucoup plus aisé de confronter les échantillons même
si certains caractères nécessiteront toujours de se déplacer pour des observations à la loupe
binoculaire ou des dissections florales. Avec notre base de données, nous avons pu revenir très
facilement sur nos observations pour vérifier de potentielles erreurs, ou bien avoir une vision
plus globale de la collecte en pouvant accéder immédiatement aux photos des différentes
parts conservées dans différents herbiers. L’avènement du GPS dans les années 90 aura éga-
lement permis d’avoir des géolocalisations très précises des collectes ouvrant ainsi la voie aux
études sur la modélisation de la niche climatique par exemple. C’est ainsi que de nombreux
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auteurs ont soutenu l’idée de combiner l’expertise taxonomique et l’utilisation des nouvelles
technologies ([EN] « time to move taxonomy into the electronic age ») (Antunes Carvalho
et al., 2015; Scotland & Wood, 2012).

Notre travail se situe complètement dans cette démarche. Grâce à des algorithmes
d’analyse de chaînes de caractères, nous avons pu extraire très rapidement de nombreuses
informations de la monographie. À partir de là, nous avons pu établir une feuille de route
pour organiser notre travail dans les herbiers en fonction de l’occurrence des espèces, des
types et de la localisation des parts d’une même collecte. Lors des visites d’herbiers, nous
avons pu prendre un très grand nombre de clichés numériques, à l’échelle de la planche
entière, mais aussi avec des détails très précis en macrophotographie. Ceci nous a permis de
construire des matrices de caractères de manière posée, depuis notre bureau, et non pas dans
la précipitation d’une mission limitée dans le temps et, surtout de pouvoir revenir aisément
à l’observation des caractères en cas de doute ou de résultats surprenants pour vérifier
les données. L’archivage des vieux ouvrages sous des plateformes telles que Biodiversity
Heritage Library (BHL) nous aura permis par ailleurs d’accéder aux protologues anciens de
nombreuses espèces pour notre analyse sur la robustesse de la mise en synonymie. Ainsi,
dans le Chapitre 2, j’ai voulu démontrer comment un travail taxonomique de large ampleur
pouvait être préparé efficacement au travers de différentes analyses (p. ex. la liste des herbiers
à visiter en priorité) et la construction de la base de données Cecropi@net. La démarche
développée dans ce travail est très générique et pourrait être appliquée lors de préparation
de révision taxonomique sur d’autres taxons.

Ce préambule est important, car je ne voudrais pas que le lecteur se méprenne sur
le regard critique que je pourrais avoir par la suite sur la monographie de C.C. Berg et P.
Franco-Rosselli. Une telle thèse n’aurait pas été possible dans les années 80 et elle n’aurait
pu avoir lieu sans cette formidable synthèse de C.C. Berg et P. Franco-Rosselli, formidable
héritage laissé par ces auteurs après des travaux sur plusieurs décennies.

6.2 Analyse critique de la monographie

Est-il possible de circonscrire des espèces de Cecropia sur la base de caractères mor-
phologiques ?

L’analyse phénétique menée sur les taxons décrits dans la monographie montre une
structure cohérente de l’ouvrage dans le sens où il n’y a pas de recouvrement entre les
taxons. On notera tout de même plusieurs points :

(i) les caractères sexuels sont essentiels pour la détermination sinon un risque de confu-
sion existe. Ceci est d’autant plus vrai que la morphologie des individus évolue énormément
au cours de l’ontogénie. Les bornes inférieures et supérieures des caractères quantitatifs don-
nés dans la monographie ont été établies sur la base de l’observation des planches d’herbiers
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qui sont majoritairement fertiles. Par ailleurs, comme exposé auparavant, il existe un filtre
dû au fait que la taille des feuilles cartonnées où sont montés les échantillons est de format
standard. Or certaines espèces peuvent avoir des feuilles allant jusqu’à un 0,5 m2 (Letort
et al., 2012; Levionnois et al., 2020) et les pousses feuillées de grandes dimensions sont sous-
évaluées dans les descriptions puisque jamais mises sous presse. Ainsi les circonscriptions des
espèces et les clefs proposées sont difficilement applicables aux individus juvéniles.

(ii) le groupe « peltata », bien que défini principalement sur le critère d’un stigmate
pelté regroupe bien des espèces morphologiquement très proches au-delà de ce simple critère
à l’exception de C. sararensis et C. granvilleana (Figure 3.7). Par contre le groupe « te-
lenitida », qui repose sur de plus nombreux caractères, ne forme pas un tout cohérent. La
classification infragénérique proposée par Snethlage (1923) est basée sur les différences d’in-
dumentums sur le périanthe des fleurs mâles, la longueur des filaments et la longueur des épis
mâles ou femelles. Cette classification n’est pas non plus cohérente avec les phénogrammes
que nous avons obtenus ce qui n’est guère surprenant en regard du nombre important de
nouvelles collectes effectuées entre 1923 et 2005 qui ont conduit à la description de nou-
velles espèces, et l’important travail de mise en synonymie de C.C. Berg qui a profondément
remanié le contour des espèces telles que traitées par Snethlage.

(iii) le nombre de caractères (et l’intersection entre les caractères) séparant les espèces
selon la monographie est très variable et se visualise au travers de la longueur des branches
qui relie les espèces sur le phonogramme (Figure 3.7). Ainsi C. engleriana et C. concolor
sont très proches et ne diffèrent que par un ou deux caractères. D’autres espèces comme
C. silvae, C. velutinella ou C. pittieri par exemple se distinguent des autres espèces par de
nombreux caractères. Ainsi le seuil considéré par les auteurs pour distinguer deux espèces
est à géométrie variable.

Mais lorsqu’on applique l’analyse phénétique à des spécimens d’herbier, la solidité de
la monographie est ébranlée surtout en ce qui concerne le groupe « peltata ». On note dans
un premier temps que les espèces de Guyane C. obtusa, C. sciadophylla, C. distachya et C.
latiloba sont bien séparées par la méthode appliquée (c.-à-d. le choix des variables utilisées et
les méthodes de calcul de distance). Ceci est plutôt rassurant sur la robustesse de la méthode
employée. Nous n’avons pas intégré C. silvae à l’analyse, mais il ne fait nul doute que les
spécimens auraient été bien séparés vu les caractéristiques de cette espèce (voir en Annexe
10 - la fiche de présentation des espèces de Guyane française).

Par contre, le résultat le plus déroutant est l’absence de cohérence générale pour les
espèces du groupe « peltata ». Mais ce qui est frappant, c’est lorsqu’on confronte la matrice
de caractères construite à l’échelle des spécimens du groupe « peltata » avec la description
des espèces dans la monographie via notre clef sous Xper2, aucun spécimen n’est à 100 %
conforme à la description de l’espèce à laquelle il a été assigné dans la monographie. La
grande majorité des spécimens ont 50 % de leurs caractères qui ne sont pas en accord avec
la description de l’espèce (Figure 6.1).
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Figure 6.1 – Pour un ensemble de 125 spécimens d’espèces appartenant au groupe « pel-
tata », nombre de caractères sur 40 de caractères qui ne rentrent pas dans les limites de la
description des espèces comme indiqué dans la monographie. D’après Hattermann (2018).

Ainsi des spécimens identifiés par les auteurs de la monographie et cités à titre de spé-
cimens représentatifs ne sont pas conforment à la description qu’ils donnent des espèces. Ce
résultat a priori déroutant l’est moins lorsque l’on considère la mise en synonymie importante
effectuée par C.C. Berg et P. Franco-Rosselli et les réserves que C.C. Berg prend dans la mo-
nographie à plusieurs reprises. Dès le préambule de l’ouvrage C.C. Berg écrit « Avant que la
préparation de la monographie n’entre dans sa phase finale, Pilar est morte (03.02.2000) dans
un accident alors qu’elle faisait une collection d’une espèce de Cecropia. Nos discussions sur
la reconnaissance et la délimitation de certains taxons n’étaient pas terminées, en particulier
l’inclusion de C. polyphlebia dans C. angustifolia, la manière de traiter certains taxons du
groupe « peltata » et la publication d’une nouvelle espèce (mentionnée dans le commentaire
sous C. membranacea). Le premier auteur est seul responsable des décisions finales sur ces
questions et de la version finale de l’introduction. » Plus loin, il écrit « Plusieurs espèces se
sont (ou ont pu se différencier) en écotypes, en écoespèces ou en sous-espèces écologiques.
Cela semble évident chez certains membres du groupe « peltata » ». Par ailleurs, on retrouve
sur de nombreuses planches d’herbiers des hésitations sur l’identification des taxons par cet
auteur (Figure 6.2).

Nous nous sommes donc posé la question si l’identification de morpho-espèces à partir
de notre analyse phénétique pouvait avoir plus de sens que la circonscription proposée dans
la monographie. Mais la création de groupes cohérents à partir du phénogramme aboutit
à créer des ensembles qui n’ont aucune cohérence géographique (résultats non montrés). Il
semble donc que C.C. Berg et P. Franco-Rosselli ont privilégié dans la circonscription des
espèces de ce groupe une cohérence géographique (ou climatique) plutôt qu’une cohérence
morphologique.

Ainsi si l’on aligne le phénogramme obtenu à partir de la monographie avec un den-
drogramme qui reflète les distances de niche climatique, on obtient un alignement qui est
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loin d’être parfait, mais qui présente tout de même quelques cohérences (Figure 6.3).

Figure 6.2 – Exemple d’identification successive de C.C. Berg sur le spécimen n° 325 de
Lamotte, reflétant ses hésitations au sein du groupe « peltata »
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Figure 6.3 – Comparaisons des distances entre taxons d’un point de vue morphologique sur
la base de leur description dans la monographie et du point de vue de leur niche climatique
sur la base d’une collection de spécimens représentatifs des espèces dans un espace à deux
dimensions ou sous forme de classification hiérarchique.
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Cela nous amène à nous poser la question de savoir dans quelle mesure il est raison-
nable de définir des espèces au sein du groupe « peltata » où si des mises en synonymie
supplémentaires ne devaient pas être proposées. Les auteurs de la monographie tranchent
sur ce point p. 31 : « Les schémas de distribution et la différenciation écologique suggèrent
la ségrégation d’une entité très répandue, ce qui entraîne divers degrés de particularités mor-
phologiques. La taxonomie semble s’exprimer de la manière la plus adéquate en traitant les
neuf taxons comme des espèces, plutôt que de les unifier, ou de considérer des sous-espèces ».
Une autre solution serait de revenir à un nombre d’espèces plus conséquent en réintroduisant
certains noms de ce groupe. C’est la proposition d’un article récent de Santos et al. (2020)
qui propose de rétablir les espèces C. adenopus Martius ex Miquel, C. catarinensis Cua-
trec., C. digitata Tenore ex Miquel, C. lyratiloba Miquel et C. pachystachia sensu stricto qui
étaient synonymes de C. pachystachya Trécul. Dans cette révision taxonomique, les auteurs
proposent d’incorporer les espèces C. carbonaria, C. cinera et C. cyrtostachya, qui sont éga-
lement synonymes dans le complexe C. pachystachya. Ces espèces sont effectivement ainsi
éloignées sur les phénogrammes que nous avons construits à partir des protologues et des
échantillons types (Figure 3.17). Avec cette analyse, nous avions l’espoir de pouvoir y voir un
peu plus clair sur la pertinence de la synonymie et du nombre d’espèces qu’il serait pertinent
de considérer. Mais la grande hétérogénéité des niveaux de description entre espèces au cours
du temps et des critères considérés comme pertinents pour délimiter les espèces rend cette
analyse peu interprétable.

Pour conclure, si les critères morphologiques permettent d’identifier la plupart des es-
pèces observées en Guyane, l’exercice devient très compliqué dès que l’on s’attaque au groupe
« peltata » où l’on observe un continuum morphologique (Figure 6.4). Ceci est d’autant plus
vrai que les taxons du groupe « peltata » présentent dans certains cas un chevauchement
dans leur distribution géographique : C. concolor et C. pachystachya dans le sud du bassin
amazonien, C. concolor et C. engleriana dans la partie sud-ouest du bassin amazonien, et C.
engleriana et C. litoralis dans le nord-ouest du bassin amazonien. Un léger chevauchement
de la répartition peut également se produire entre C. metensis et C. peltata, ainsi que pour
C. metensis et C. sararensis.

Notre analyse phénétique mérite néanmoins d’être étendue en intégrant de nouveaux
spécimens pour d’autres espèces afin d’évaluer lesquelles forment un ensemble cohérent d’un
point de vue morphologique qui est en accord avec la monographie. À l’inverse, une analyse
plus globale pourrait permettre d’identifier d’autres complexes d’espèces comme le groupe «
peltata » où la circonscription est particulièrement compliquée sur la base de critères mor-
phologiques.
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Figure 6.4 – Diagnoses morphologiques de 12 morphotypes correspondant à 11 taxons du
groupe « peltata ». D’après Hattermann (2018).
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6.3 De la nécessité d’intégrer des analyses moléculaires

En 2005, DeSalle et al., schématisent ce qu’ils appellent le « cercle taxonomique »
(Figure 6.5). Dans cette figuration, il suffit d’une seule traversée à l’intérieur du cercle taxo-
nomique où les deux points de vue sont corroborés pour que le taxonomiste « sorte » du
cercle et désigne un taxon.

geography

morphology

DNA

geography

morphology

DNA

BA

geography

morphology

DNA

geography

morphology

DNA

DC

geography
morphology

DNA

reproductionecology

Figure 6.5 – Le cercle taxonomique d’après DeSalle et al., 2005. La figure du centre in-
dique les différents points de vue qui peuvent être utilisés dans une démarche taxonomique
(la cohérence géographique, l’écologie, la reproduction, la morphologie, l’ADN). Les lignes
pointillées qui traversent la partie intérieure du cercle indiquent les voies expérimentales qui
peuvent être suivies dans l’effort taxonomique pour accomplir la corroboration des hypo-
thèses taxonomiques. La seule façon de délimiter un nouveau taxon est de sortir du cercle
(les flèches pleines émanant du cercle).

Le cas (A) représente d’après ces auteurs la situation classique d’une démarche en
taxonomie basée sur la morphologie : un ensemble d’individus morphologiquement similaires
occupent une localité géographique particulière et sont considérés de la même espèce. C’est
le cas de plusieurs espèces retenues par C.C. Berg et P. Franco-Rosselli tels C. obtusa par
exemple dont les spécimens étudiés ici ressortent comme morphologiquement proches et dont
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l’aire de répartition est cantonnée au plateau guyanais. La question de l’unité géographique
devient plus compliquée pour les espèces à très large répartition ou dans le cas d’un effort
d’échantillonnage discontinu comme discuté pour C. silvae dans le Chapitre 4. Par contre,
nous avons vu que si la circonscription des espèces retenue par C.C. Berg et P. Franco-Rosselli
au sein du groupe « peltata » avait une certaine cohérence d’un point de vue géographique,
la cohérence morphologique est remise en question par le résultat de nos analyses.

Le cas (B) représente le cas des espèces cryptiques. L’hypothèse géographique est po-
sée et testée avec la morphologie. Les attributs morphologiques recueillis ne corroborent pas
l’hypothèse géographique et le taxonomiste ne peut donc pas « sortir » du cercle. En retenant
l’hypothèse géographique, le taxonomiste examine ensuite si les données de biologie molécu-
laire corroborent l’hypothèse géographique qui dans ce cas permet d’appuyer l’identification
de deux espèces cryptiques répondant à l’hypothèse d’espèces biologiques (limitation du flux
de gènes).

Le cas (C) représente le cas des espèces sympatriques. Les différences morphologiques
sont reconnues parmi un groupe d’organismes. Lorsque les distributions géographiques sont
utilisées pour tester les modèles d’agrégation, il n’y a pas de modèle géographique pour
la distribution des différents types morphologiques. Le taxonomiste utilise alors les attri-
buts de la séquence d’ADN pour tester l’hypothèse morphologique d’agrégation et corrobore
l’hypothèse morphologique et le taxonomiste « sort » du cercle.

Le cas (D) représente une situation d’échec dans la détection d’un nouveau taxon. Une
hypothèse géographique est formulée et testée à l’aide d’informations morphologiques. Les
informations sur la séquence de l’ADN ne permettent pas de rejeter l’hypothèse d’absence
de nouveaux taxons et, par conséquent, le taxonomiste ne peut pas « sortir » du cercle. Il en
déduit qu’il n’y a pas d’agrégats différenciables et donc un seul taxon.

Dans ces trois derniers cas, le point de vue de la biologie moléculaire est pris en se-
cond point de vue après la morphologie. Dans cette étude, nous avons confronté sans ordre
de hiérarchie un point de vue morphologique, géographique et écologique au travers de la
modélisation de la niche climatique des espèces. D’autres points de vue auraient été très
informatifs et mériteraient d’être considérés dans de prochaines études.

La phénologie reproductive par exemple serait très intéressante à considérer. En effet,
Zalamea et al. (2011) ont montré que certaines espèces en sympatrie pouvait avoir une
floraison désynchronisée ce qui constitue une barrière temporelle à leur reproduction et un
argument pour affirmer leur identité. Par exemple, dans la région sèche d’Amérique centrale
et des Caraïbes, C. peltata fleurit en juillet, alors que C. obtusifolia et C. schreberiana
fleurissent en mars. On retrouve ce désynchronisme entre espèces en Guyane. C. obtusa,
C. sciadophylla, C. palmata et C. distachya fleurissent principalement pendant la grande
saison sèche de septembre (Zalamea et al., 2011). En revanche, C. latiloba est plutôt en
fleur en mars tandis que C. silvae est en fleur en juin. Si ce critère peut être pertinent à
une échelle locale, il pose néanmoins problème dès que l’on passe à de plus larges échelles.
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En effet, Zalamea et al. (2011) ont montré chez C. sciadophylla une absence de structure
périodique lorsqu’on considère cette espèce sur l’ensemble très vaste de son aire de répartition
(le bassin Amazonien, la région des Llanos en Colombie et au Venezuela ainsi que le plateau
des Guyanes). Mais elle ressort comme annuelle lorsque les analyses sont menées par grandes
régions climatiques ce qui démontre que les patrons phénologiques ne peuvent être considérés
à vaste échelle sans tenir compte du climat qui peut induire un décalage dans le timing des
événements.

Mais avant la phénologie, intégrer des études en biologie moléculaire à ce travail permet-
trait certainement d’améliorer significativement les hypothèses sur la délimitation d’espèce
(Arif et al., 2010; Will et al., 2005), pour mieux comprendre la relation génotype/phénotype
au sein d’une espèce (Johnson & Agrawal, 2005; Steiner, 1999) y compris leur degré de va-
riabilité génétique et leur potentiel d’hybridation (Goulet et al., 2017; Henderson & Salt,
2017; Turchetto et al., 2015). Comme évoqué en début de cette discussion, cette démarche
était prévue dans le cadre de cette thèse, mais le temps m’aura manqué pour prendre en
charge pleinement ce travail. Je présente néanmoins des résultats en cours de publication
d’une étude initiée par P. Heuret et H. Caron (INRAe) et qui permettent de donner une
autre dimension à nos résultats et aux conclusions que nous pouvons en tirer. Leur étude est
intermédiaire aux cas B et C présentés dans l’exemple du cercle taxonomique de (DeSalle
et al., 2005). Elle se situe à l’échelle de la Guyane où certaines espèces poussent en sympatrie
tandis que d’autres ne sont a priori pas présentent sur les mêmes zones. Leur étude se situe
sur 8 sites distincts en Guyane française : (i) entre Apatou et Sparouine et la piste Paul
Isnard ; (ii) La piste forestière de Counami ; (iii) Les montagnes de la Trinité ; (iv) la mine de
Saint-Élie ; (v) le dispositif de Paracou ; (vi) Saül ; (vii) Cacao ; (viii) Les pistes forestières de
Kapiri et de la Mataroni aux alentours de Régina. 599 individus appartenant à 7 espèces ont
été échantillonnés (29 C. cf. surinamensis ; 32 C. distachya ; 38 C. latiloba ; 43 C. palmata ;
64 C. silvae ; 143 C. sciadophylla ; 250 C. obtusa). Parmi elles se trouve une espèce située
le long du Maroni que nous avons nommée C. cf. surinamensis et dont nous n’arrivions pas
à rattacher le morphotype à une espèce précise. De précédentes collectes de ce morphotype
avaient été déterminées par C.C. Berg comme étant C. latiloba (Prévost 1458, 14678, 1693,
1700, de Foresta 495, Cremers 13169 ; Fleury 1538 ) (Figure 6.6).

Mais de nombreux caractères ne sont pas en accord avec cette détermination à com-
mencer par la structure du stigmate qui est pelté. Une autre possibilité serait de rattacher ce
morphotype à C. peltata mais le pétiole ne possède pas d’indumentum arachnoïde, le nombre
d’épis mâles est réduit et les épis sont très longs contrairement à C. peltata. Certains spé-
cimens femelles de ce morphotype sont traitées ici dans le Chapitre 3 et ressortent proches
d’autres spécimens de C. peltata :
- Heuret 145 et Hattermann 12 pour C. cf. surinamensis avec Jansen 971 et Franco-Rosselli
5566 pour C. peltata ;
- Heuret 144 pour C. cf. surinamensis avec Pittier 4056 (un holotype de C. arachnoidea
du Panama) et Wright s.n. (un syntype de C. asperrima du Nicaragua) tous deux mis en
synonymie sous C. peltata).
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Figure 6.6 – Collecte de M.-F. Prévost (#1693) identifié par C.C. Berg comme C. latiloba.

Une banque de 9 marqueurs microsatellites nucléaires a été mise au point à partir
d’une librairie enrichie avec deux lots (C. sciadophylla / C. distachya et C. obtusa / C.
silvae ; Techen et al., 2010). Ils ont également utilisé un marqueur chloroplastique basé sur
le polymorphisme du nombre de répétitions d’un minisatellite (14 pb) sur le locus psbA-
trnH. Sur la base de ces marqueurs moléculaires, des groupes génétiques ont été identifiés à
l’aide du logiciel STRUCTURE 2.3 qui repose sur des méthodes bayésiennes (résultats non
montrés ici) ou par une analyse discriminante en composantes principales (DAPC ; Jombart
et al., 2010).

L’analyse discriminante en composantes principales montre que l’on arrive à distinguer
les 7 espèces lorsqu’on considère les 3 principaux axes de variation pris deux à deux (Figure
6.7). Par ailleurs C. cf. surinamensis est bien distinct de C. latiloba ce qui confirme les
erreurs d’identification de C.C. Berg à CAY.
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Figure 6.7 – Représentation des trois principaux axes de variation pris deux à deux d’une
analyse discriminante en composante principale (DAPC) effectuée sur un échantillon de
599 individus appartenant à 7 espèces de Cecropia et échantillonnés sur 8 sites en Guyane
française (Heuret et al., in prep.).

Couplée à l’analyse bayésienne sous STRUCTURE, l’analyse discriminante en compo-
santes principales révèle néanmoins de nombreux individus intermédiaires entre 2 espèces que
l’on peut interpréter comme le résultat d’hybridations. Toutes les espèces, en dehors de C.
distachya, semblent pouvoir s’hybrider entre elles. Sur la base du marqueur chloroplastique
qui se transmet par la mère, il apparaît que ces hybridations ne sont pas orientées d’un sexe
vers l’autre. Des hybridations multiples sur plusieurs générations sont possibles suggérant
que les hybrides F1 ne sont pas stériles. Globalement, le nombre d’hybrides dans cet échan-
tillon est de 8,4 %, mais ils sont répartis de manière non homogène selon les sites d’études.
Alors qu’aucun hybride a été identifié sur le site de Régina où C. obtusa, C. sciadophylla et
C. distachya sont en sympatrie, 22 % des individus ont été identifiés comme hybrides sur
le site d’Apatou/Sparouine où sont présents C. obtusa, C. sciadophylla et C. silvae et C.
cf. surinamensis. La diversité génétique n’est par ailleurs pas homogène entre les espèces et
entre les stations échantillonnées. Elle est significativement plus basse chez C. silvae et C.
sciadophylla et significativement plus élevée chez les individus hybrides. Lorsque l’on consi-
dère chaque espèce séparément, il n’existe pas de corrélation entre la distance géographique
entre deux sites et la diversité génétique entre les populations.

Avec un retour sur la morphologie des individus hybrides plusieurs cas se présentent :

(i) les caractères numériques peuvent être intermédiaire aux deux espèces parentales.
Par exemple, sur des hybrides entre C. silvae et C. obtusa le nombre de lobes est intermédiaire
aux phénotypes parentaux (Figure 6.8)
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Figure 6.8 – Forme foliaire chez C. silvae (à gauche), C. obtusa (à droite) et un hybride
entre les deux espèces (au milieu). On note le nombre intermédiaire de lobes chez l’individu
hybride (piste Paul Isnard ; Crédit : © P. Heuret).

(ii) les caractères qualitatifs peuvent être présents chez l’une deux espèces parentales,
mais absents sur l’autre peuvent être exprimés sur un type d’organe ou avec une intensité
moindre pour les pilosités. Par exemple, un hybride entre C. obtusa et C. palmata peut mon-
trer un indumentum arachnoïde dense sous le limbe tout comme C. obtusa, mais l’absence
d’un tel indumentum sur le pétiole (tout comme C. palmata) (Figure 6.9).

Figure 6.9 – Forme foliaire chez C. palmata (à gauche) et un hybride entre C. palmata et
C. obtusa (à droite) ; (piste de Counami ; Crédit : © P. Heuret).

(iii) des caractères exprimés chez l’individu hybride sont absents chez les espèces pa-
rentales. Par exemple, il a été observé sur un jeune individu hybride entre C. sciadophylla et
C. cf. surinamensis que les lobes principaux des feuilles étaient lobés alors que ce caractère
est absent chez les espèces parentales (Figure 6.10). Ce caractère est par contre typique de
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C. polystachya qui est principalement présent au Pérou et en Bolivie ainsi que dans l’état de
l’Acre au Brésil. L’individu hybride présentait par ailleurs des trichillias, qui sont naturelle-
ment présents chez C. cf. surinamensis mais absent chez C. sciadophylla.

Figure 6.10 – Vue générale et de détail d’un individu hybride entre C. sciadophylla et C.
cf. surinamensis (Sparouine ; Crédit : © P. Heuret).

Ces travaux soulignent bien à quel point l’hybridation peut être à l’origine d’un conti-
nuum morphologique qui a pu favoriser l’inflation du nombre d’espèces décrites d’une part
et la difficulté à circonscrire des espèces d’autre part. Ceci expliquerait notamment le cas du
groupe « peltata » dont les limites entre espèces décrites dans la monographie ne trouvent pas
écho dans l’observation des taxons identifiés par ces mêmes auteurs. Le mélange d’individus
hybrides et d’individus d’espèces « pures » dans la même espèce peut affecter fortement les
résultats de notre analyse phénétique tout comme la comparaison des niches climatiques.
La frontière entre les espèces sera ainsi brisée par des individus intermédiaires. Et il devient
difficile de déterminer si l’individu est polymorphe ou le résultat d’une hybridation. Pour
résoudre ce problème, un premier filtrage par une approche en biologie moléculaire telle
que présentée ci-dessus permettrait de mieux identifier des génotypes homogènes au sein de
l’espèce et des individus intermédiaires (Francisco et al., 2018; Turchetto et al., 2015). Cela
permettrait de restreindre le choix des spécimens représentatifs d’une espèce pour établir
les gammes d’expression des caractères propres à une espèce uniquement sur ce groupe en
écartant les individus hybrides.

L’hybridation a un rôle important dans l’évolution. En plus de générer une diversité
phénotypique, dans certains cas l’hybridation peut être motrice de spéciation (Goulet et al.,
2017). Les forts taux d’hybridation soulèvent aussi la question du maintien des espèces bien
différenciées. Avec des flux de gènes possibles entre toutes les espèces de manière relativement
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fréquente, pourquoi ne converge-t-on pas vers une même espèce. À une échelle continentale,
nous avons montré que les espèces pouvaient partager des niches climatiques assez proches
(Figure 6.3).

Mais le chapitre 5 souligne l’importance de caractériser la niche à une échelle plus
fine pour caractériser la performance des individus. Il est probable que les espèces se main-
tiennent, car leur performance dans le micro-habitat qui leur est propre est supérieure que
dans le micro-habitat des autres espèces avec lesquelles elles s’hybrident. Avec des carac-
tères intermédiaires, les individus hybrides pourraient potentiellement envahir de nouveaux
habitats, avec une meilleure performance que les espèces parentales (Mesgaran et al., 2016;
Rieseberg et al., 2007). Cela souligne l’importance de bien comprendre les adaptations lo-
cales des espèces et leur performance dans un milieu donné pour comprendre les processus
évolutifs à l’origine de leur différenciation. Si le dispositif de Paracou nous a permis de tester
cela grâce à l’exceptionnel suivi réalisé depuis 35 ans, ceci reste beaucoup plus compliqué
en milieu naturel où le tempérament héliophile qui est de premier ordre peut masquer des
préférences édaphiques plus subtiles.

6.4 Une nouvelle espèce pour la Guyane française

Sur plusieurs localités le long du fleuve Maroni nous avons observé le morphotype
introduit ci-dessus dans les analyses génétiques et qui ressort comme une entité séparée dans
l’analyse génétique. Se pose ainsi la question de savoir s’il s’agit (i) d’une espèce acceptée
(qui serait nouvelle pour la Guyane), (ii) d’une espèce mise en synonymie ou (iii) d’une
nouvelle espèce.

Dans les analyses phénétiques du Chapitre 3, les spécimens femelles ressortent globale-
ment proches de C. peltata ce qui étendrait l’aire de répartition de l’espèce jusqu’aux portes
de la Guyane française. Cependant, bien que le stigmate soit pelté plusieurs caractères ne
rentrent pas dans la description de C. peltata (Tableau 6.1) : le nombre de lobes est plus
élevé, il n’y a pas d’indumentum arachnoïde sur les pétioles et les épis femelles sont plus
longs (Figure 6.11). Les individus mâles de ce morphotype (non intégrés dans l’analyse phé-
nétique), possèdent de 5 à 8 épis de 5-6 cm qui sont ainsi moins nombreux et plus courts
que pour C. peltata qui possède entre 15 et 25 épis de 0,5 à 6 cm. Ces différents éléments
nous amènent à rejeter ainsi l’hypothèse qu’il s’agisse de C. peltata. Par ailleurs, nous avons
trouvé vers les communes d’Awala-Yalimapo et de Mana des morphotypes conformes à C.
peltata qui seraient présents en Guyane, mais qui ne descendraient pas au sud le long du
Maroni comme le morphotype C. cf. surinamensis. Intégrer les populations que nous avons
identifiées comme étant C. peltata dans une analyse génétique basée sur des microsatellites
permettrait d’appuyer cette hypothèse.
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C. cf.
surinamensis

C. latiloba
C.

surinamensis
(Protologue)

C.
surinamensis

(Flore du
Suriname)

C. peltata

Indument
arachnoïde sur
les pétioles

Absent Absent Absent Absent Présent

Trichilium :

Indumentum
marron avec les

poils blanc
unicellulaires

court

Seulement
l’indumentum

marron

Indumentum
marron avec les

poils blanc
unicellulaires

court

Seulement
l’indumentum

marron

Indumentum
marron avec les

poils blanc
unicellulaires

court

Nombre de lobes 10-13 8-9 10 9 (7-)8-10(-11)

Nombre des épis
mâles

5-8 (6-)15-20 7-25 12-24 (10-)15-25(-60)

Longueur les
épis mâles (cm)

7-8 (3-)14-20 5,5 2-9 0,5-6

Nombre des épis
femelles

4 4-6 Inconnue 4 3-4(-5)

Longueur les
épis femelles
(cm)

5-12 3-25 Inconnue 7-12(-24) 1-9

Stigmate pelté touffe Inconnue pelté pelté

Tableau 6.1 – Comparaison des caractères morphologiques entre différents taxons où C.C. Berg a hésité dans ses déterminations.
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Figure 6.11 – Illustration comparées des morphotypes femelles de la région de Mana pour
C. cf. peltata et de la région de Sparouine pour C. cf. surinamensis. Crédit : © P. Heuret

Par contre, le morphotype que nous avons nommé C. cf. surinamensis pourrait être
à rapprocher de C. surinamensis décrit par Miquel en 1853 et qui a pour seul échantillon
type un holotype d’un spécimen mâle récolté par Focke s.n. au Suriname sans localité pré-
cise. Le protologue est assez succinct et ne dispense par ailleurs pas d’information sur les
inflorescences femelles (Figure 6.12). Une différence notable entre l’holotype et les spécimens
que nous avons pu observer sur le terrain est le nombre d’épis mâles (beaucoup plus nom-
breux sur l’holotype) mais nos observations rentrent dans bien dans la gamme de description
donnée dans le protologue (de 7 à 25 épis). Notre analyse phénétique ne portant que sur
les individus femelles nous n’avons pas confronté la distance phénétique d’individus mâles
collectés avec l’holotype.

Il est intéressant de voir sur de nombreux spécimens d’herbier que C.C. Berg a identifié
des individus mâles de ce morphotype comme C. latiloba avant de les rebasculer ou non en
C. surinamensis ou C. peltata. Ceci est sans doute dû au fait que les individus mâles de
C. latiloba venant d’acquérir leur maturité peuvent avoir une morphologie assez similaire,
mais très vite leurs feuilles évoluent au cours de l’ontogénie vers des formes où les lobes
sont peu découpés (voir Figure 1.10). Mais la forme non peltée du sigmate de C. latiloba ne
laisse aucun doute sur les arbres femelles qu’il s’agit bien d’une espèce différente de C. cf.
surinamensis.
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Figure 6.12 – Protologue et holotype de C. surinamensis Miquel.

C.C. Berg reconnaît comme espèce valide C. surinamensis dans sa flore du Suriname
en 1975 alors qu’il commence tout juste à s’intéresser au genre Cecropia. La description qu’il
en donne est valide avec le morphotype que nous avons observé le long du Maroni. Mais la
liste qu’il donne comme représentative du taxon nous paraît cependant hétérogène :

Liste représentative de C. surinamensis dans la flore du Suriname : BBS 223 ; Focke
s.n. ; Kramer & Hekking 2317 ; Lanjouw 720 922 ; Lanjouw Lindeman 1283 ; LBB 10621,
12739 12750 ; Oldenburger Norde & Schulz 1362 ; & Pulle H 94 ; Rombouts 64 ; Schulz 7616
8533 8622 ; Splitgerber 180 (L) ; Tresling ; Versteeg 418 ; Wessels Boer 971 973 1256 ; Wull-
schlagel 1556 (BR) n (BR).

Par la suite, C.C. Berg a mis en synonymie C. surinamensis avec C. peltata en 1992
dans la flore des Guyanes sans aucune argumentation détaillée et s’y est tenu jusqu’à la
publication de la monographie. Compte tenu des différences morphologiques observées, nous
pensons qu’il pourrait être justifié de réintroduire C. surinamensis mais d’en remodifier les
limites morphologiques données par C.C. Berg dans la flore des Guyane. Nous avons d’ores
et déjà identifié une liste de spécimens représentatifs pour argumenter cette proposition dans
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une publication scientifique (in prep.) (Figure 6.13).

Figure 6.13 – Illustration de C. cf. surinamensis. Crédit : © Cecropi@net
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6.5 Perspectives

Ce travail a avant toute chose démontré à quel point les collections d’herbiers pouvaient
être mises à profit dans de nouveaux types d’analyses pour progresser sur la taxonomie et
mieux comprendre l’écologie des espèces. Ces dernières années, certains auteurs ont prétendu
que la collecte de spécimens n’était plus forcément nécessaire pour décrire une espèce (Krell
& Wheeler, 2014; Marshall & Evenhuis, 2015; Minteer et al., 2014), ce sujet a fait l’objet
d’un débat intense parmi les taxonomistes (Cianferoni & Bartolozzi, 2016; Lobl et al., 2016;
Marshall & Evenhuis, 2015; Santos et al., 2016). Dans le cas de la recherche sur Cecropia,
nous ne pouvons qu’encourager la collecte massive de nouveaux échantillons compte tenu
du fait que beaucoup d’espèces restent décrites sur la base de peu de spécimens et que nous
avons une connaissance insuffisante des aires de répartition des taxons aujourd’hui acceptés.

Les études moléculaires apparaissent absolument essentielles pour développer une ap-
proche en taxonomie intégrative dans un espace à 4 dimensions en utilisant : (i) la distance
de niche, (ii) la distance morphologique, (iii) la distance génétique et (iv) la distance géo-
graphique. Pour la Guyane française, j’ai pu collecter au court de ma thèse de nombreux
échantillons en silicagel avec un focus particulier sur C. obtusa pour comprendre la structure
génétique des populations (Figure 6.14). Ceci permettrait de poursuivre le travail initié par
P. Heuret et H. Caron qui est en cours d’écriture et notamment vérifier notre hypothèse sur
la présence de C. peltata dans la région de Mana qui serait différent de C. surinamensis.

Par ailleurs, l’approche développée ici constitue une « feuille de route » pour coordonner
un travail collectif et déterminer des zones géographiques à étudier en priorité pour observer
les arbres sur le terrain et envisager d’autres approches telles que des analyses moléculaires.
À titre d’exemple, l’ensemble géographique constitué de la province de Napo (équateur),
la province d’Ucayali et de Yungas (Pérou) mérite une attention toute particulière pour
essayer de mieux comprendre la structuration des populations regroupées sous les espèces de
C. concolor, C. engleriana et C. litoralis qui sont morphologiquement très proches (Figure
6.15).

La base de données Cecropi@net que j’ai développée dans le cadre de cette thèse, qui
fait l’état de la liste de l’existant en 2018 et qui permet un travail collaboratif en ligne pour
la saisie des données morphologiques ou de géolocalisation devrait permettre d’articuler un
tel travail à une échelle internationale.
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Figure 6.14 – Localisation et nombre d’échantillons de C. obtusa disponible aujourd’hui
en silicagel pour des analyses moléculaires à la suite de mon travail de thèse.

C. concolor

C. engleriana

C. granvilleana

C. litoralis

C. metensis

C. pachystachya

C. peltata

C. sararensis

C. schreberiana

Figure 6.15 – Répartition géographique de 9 espèces du groupe « peltata » et désignation
en rouge d’une zone géographique d’intérêt pour mener des analyses moléculaires sur les
populations de Cecropia. D’après Hattermann (2018).
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Annexes du Chapitre 2

Annexe 1 – La liste des noms des 215 taxons de Cecropia décrit à ce jour. Les publications
associées sont précisées. Les noms en gras sont ceux qui sont retenus comme valides dans
la monographie de Berg & Franco-Rosselli (2005) tandis que les autres correspondent aux
taxons placés en synonymie. (C. : Cecropia ; A. : Ambaiba)

Nom de taxon Auteur Publications Status Nom accepté

C. albicans Trécul
Ann. Sci. Nat., Bot.
III, 8 : 82 1847

acc C. albicans

C. andina Cuatrec.
Revista Acad.
Colomb. Ci. Exact.
6 : 286 1945

acc C. andina

C. angulata I.W.Bailey
Bot. Gaz. 74 : 378
1922

acc C. angulata

C.
angustifolia

Trécul
Ann. Sci. Nat., Bot.
III, 8 : 83 1847

acc C.
angustifolia

C. acutifolia Trécul
Ann. Sci. Nat., Bot. III,
8 : 81 1847

syn C. angustifolia

C. caucana Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 6 : 289 1945

syn C. angustifolia

C. coriacea Cuatrec.
Not. Fl. Colomb. 6 : 41
1944

syn C. angustifolia

C. danielis Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 6 : 290 1945

syn C. angustifolia

C. digitata Klotzsch Linnaea 20 : 534 1847 syn C. angustifolia

C. hachensis Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 6 : 298 1945

syn C. angustifolia

C. moniquirana Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 6 : 298 1945

syn C. angustifolia

C. palmatisecta Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 6 : 297 1945

syn C. angustifolia

C. philipsonii Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 9 : 328 1956

syn C. angustifolia

C. polyphlebia Donn.Sm. Bot. Gaz. 27 : 442 1899 syn C. angustifolia

C. strigilosa Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 6 : 282 1945

syn C. angustifolia
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Nom de taxon Auteur Publications Status Nom accepté

C. sylvicola Standl. &
Steyerm.

Publ. Field Mus. Nat.
Hist., Bot. Ser. 23 : 153
1944

syn C. angustifolia

C. tubulosa Ruiz ex
Klotzsch

Linnaea 20 : 534 1847 syn C. angustifolia

C. villosa C.C.Berg &
P.Franco

in Fl. Ecuador
48(27A) : 53 1993

syn C. angustifolia

C. annulata C.C.Berg &
P.Franco

Novon 6 : 245 1996 acc C. annulata

C. bullata C.C.Berg &
P.Franco

Fl. Ecuador
48(27A) : 14 1993

acc C. bullata

C.
chlorostachya

C.C.Berg &
P.Franco

Caldasia 24(2) : 233
2002

acc C.
chlorostachya

C. concolor Willd. Sp. Pl. 4 : 652 1806 acc C. concolor

A. concolor (Willd.)
Kuntze

Revis. Gen. Pl. 2 : 624
1891

syn C. concolor

A. leucocoma (Miq.)
Kuntze

Revis. Gen. Pl. 2 : 624
1891

syn C. concolor

C. leucocoma Miq.
Fl. Bras. 4(1) : 142
1853

syn C. concolor

C. maranhensis Snethl.
Notizbl. Bot. Gart.
Berlin-Dahlem 9(83) :
172 1924

syn C. concolor

C. obovata Rusby
Bull. New York Bot.
Gard. 6 : 498 1910

syn C. concolor

C. distachya Huber
Bol. Mus. Goeldi
Hist. Nat. Ethnogr.
6 : 65 1910

acc C. distachya

C. richardii Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 9 : 336 1956

syn C. distachya

C. riparia Warb. ex
Snethl.

Notizbl. Bot. Gart.
Berlin-Dahlem 8 : 363
1923

syn C. distachya

C. elongata Rusby
Bull. New York Bot.
Gard. 4 : 446 1907

acc C. elongata
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Nom de taxon Auteur Publications Status Nom accepté

C. engleriana Snethl.
Notizbl. Bot. Gart.
Berlin-Dahlem 8 :
365 1923

acc C. engleriana

C. concolor
subsp.
engleriana

(Snethl.)
C.C.Berg &
P.Franco

in Fl. Ecuador
48(27A) : 17 1993

syn C. engleriana

C. pacis Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 6 : 288 1945

syn C. engleriana

C. yarinensis Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 9 : 339 1956

syn C. engleriana

C. ficifolia Warb. ex
Snethl.

Notizbl. Bot. Gart.
Berlin-Dahlem 8 :
365 1923

acc C. ficifolia

C. discolor Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 6 : 290 1945

syn C. ficifolia

C. ferreyrae Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 9 : 338 1956

syn C. ficifolia

C. hormigiana Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 6 : 285 1945

syn C. ficifolia

C. magnifolia Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 6 : 291 1945

syn C. ficifolia

C. mituana Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 9 : 337 1956

syn C. ficifolia

C. mocoana Cuatrec.
Bot. Mus. Leafl. 14 : 24
1949

syn C. ficifolia

C. porvenirensis Cuatrec.
Bot. Mus. Leafl. 14 : 25
1949

syn C. ficifolia

C. standleyi J.F.Macbr.
Publ. Field Mus. Nat.
Hist., Bot. Ser. 11 : 61
1931

syn C. ficifolia

C. gabrielis Cuatrec.
Revista Acad.
Colomb. Ci. Exact.
9 : 334 1956

acc C. gabrielis

C. diguensis f.
albicans

Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 9 : 333 1956

syn C. gabrielis

C. monostachya C.C.Berg
Nordic J. Bot. 1 : 485
1981

syn C. gabrielis
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Nom de taxon Auteur Publications Status Nom accepté

C. garciae Standl.
Publ. Field Mus.
Nat. Hist., Bot. Ser.
22(2) : 71 1940

acc C. garciae

C. glaziovii Snethl.
Notizbl. Bot. Gart.
Berlin-Dahlem 8 :
358 1923

acc C. glaziovii

C. macranthera Warb. ex
Snethl.

Notizbl. Bot. Gart.
Berlin-Dahlem 8 : 357
1923

syn C. glaziovii

C. goudotiana Trécul
Ann. Sci. Nat., Bot.
III, 8 : 83 1847

acc C. goudotiana

C. arbelaezii Cuatrec.
Not. Fl. Colomb. 6 : 41
1944

syn C. goudotiana

C.
granvilleana

C.C.Berg

Bull. Mus. Natl.
Hist. Nat., B,
Adansonia 7(3) : 255
1985

acc C.
granvilleana

C. herthae Diels
Notizbl. Bot. Gart.
Berlin-Dahlem 15 :
367 1941

acc C. herthae

C. congesta Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 6 : 299 1945

syn C. herthae

C.
heterochroma

C.C.Berg &
P.Franco

Novon 6 : 246 1996 acc C.
heterochroma

C.
hispidissima

Cuatrec.
Revista Acad.
Colomb. Ci. Exact.
9 : 325 1956

acc C.
hispidissima

C. hololeuca Miq.
Fl. Bras. 4(1) : 148
1853

acc C. hololeuca

A. hololeuca (Miq.)
Kuntze

Revis. Gen. Pl. 2 : 624
1891

syn C. hololeuca

C. candida Snethl.
Notizbl. Bot. Gart.
Berlin-Dahlem 8 : 367
1923

syn C. hololeuca

C. idroboi Cuatrec.
Revista Acad.
Colomb. Ci. Exact.
9 : 335 1956

acc C. idroboi
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Nom de taxon Auteur Publications Status Nom accepté

C. insignis Liebm.

Kongel. Danske
Vidensk. Selsk. Skr.,
Naturvidensk.
Math. Afd. V, 2 :
318 1851

acc C. insignis

C. eximia Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 6 : 287 1945

syn C. insignis

C.
polyandrophora

Cuatrec.
Phytologia 20 : 465
1971

syn C. insignis

C.
sandersoniana

P.H.Allen
Rain For. Golfo Dulce
162, 409 1956

syn C. insignis

C. standleyana P.H.Allen
Rain Forests Golfo
Dulce 409 1956

syn C. insignis

C.
kavanayensis

Cuatrec.
Fieldiana, Bot. 28 :
210 1951

acc C.
kavanayensis

C.
auyantepuiana

Cuatrec.
Acta Bot. Venez.
2(5-8) : 203 1967

syn C. kavanayensis

C. steyermarkii Cuatrec.
Bol. Soc. Venez. Ci.
Nat. 32 : 321 1976

syn C. kavanayensis

C. latiloba Miq.
Fl. Bras. 4(1) : 147
1853

acc C. latiloba

A. latiloba (Miq.)
Kuntze

Revis. Gen. Pl. 2 : 624
1891

syn C. latiloba

C. orinocensis Standl.
Publ. Field Mus. Nat.
Hist., Bot. Ser. 22(1) :
14 1940

syn C. latiloba

C. paraensis Huber
Bol. Mus. Goeldi Hist.
Nat. Ethnogr. 6 : 64
1910

syn C. latiloba

C. litoralis Snethl.
Notizbl. Bot. Gart.
Berlin-Dahlem 8 :
362 1923

acc C. litoralis

C. longipes Pittier
Contr. U. S. Natl.
Herb. 18 : 227 1917

acc C. longipes

C. marginalis Cuatrec.
Revista Acad.
Colomb. Ci. Exact.
6 : 285 1945

acc C. marginalis
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Nom de taxon Auteur Publications Status Nom accepté

C. maxima Snethl.
Notizbl. Bot. Gart.
Berlin-Dahlem 8 :
360 1923

acc C. maxima

C.
megastachya

Cuatrec.
Revista Acad.
Colomb. Ci. Exact.
6 : 284 1945

acc C.
megastachya

C.
membranacea

Trécul
Ann. Sci. Nat., Bot.
III, 8 : 83 1847

acc C.
membranacea

A.
membranacea

(Trécul)
Kuntze

Revis. Gen. Pl. 2 : 624
1891

syn C. membranacea

C. bifurcata Huber
Bol. Mus. Goeldi Hist.
Nat. Ethnogr. 6 : 62
1910

syn C. membranacea

C. laetevirens Huber
Bol. Mus. Goeldi Hist.
Nat. Ethnogr. 6 : 63
1910

syn C. membranacea

C. occidentalis Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 6 : 277 1945

syn C. membranacea

C. robusta Huber
Bol. Mus. Goeldi Hist.
Nat. Ethnogr. 6 : 61
1910

syn C. membranacea

C. setico Snethl. ex
J.F.Macbr.

Publ. Field Mus. Nat.
Hist., Bot. Ser. 13 : 289
1937

syn C. membranacea

C. tessmannii Mildbr.
Notizbl. Bot. Gart.
Berlin-Dahlem 9(84) :
260 1925

syn C. membranacea

C. vageleri Burret
Notizbl. Bot. Gart.
Berlin-Dahlem 9(81) :
49 1924

syn C. membranacea

C. metensis Cuatrec.
Revista Acad.
Colomb. Ci. Exact.
9 : 338 1956

acc C. metensis

C. peltata var.
candida

Velásquez
Acta Bot. Venez. 6 : 54
1971 publ. 1972

syn C. metensis

C. montana Warb. ex
Snethl.

Notizbl. Bot. Gart.
Berlin-Dahlem 8 :
368 1923

acc C. montana
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Nom de taxon Auteur Publications Status Nom accepté

C. alexandrina Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 9 : 339 1956

syn C. montana

C. lanciloba Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 6 : 292 1945

syn C. montana

C. multisecta P.Franco &
C.C.Berg

Caldasia 23(1) : 77
2001

acc C. multisecta

C. mutisiana Mildbr.
Trab. Mus. Ci. Nat.,
Ser. Bot. 26 : 29
1933

acc C. mutisiana

C. ibaguensis Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 6 : 289 1945

syn C. mutisiana

C. tolimensis Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 6 : 282 1945

syn C. mutisiana

C. obtusa Trécul
Ann. Sci. Nat., Bot.
III, 8 : 79 1847

acc C. obtusa

A. obtusa (Trécul)
Kuntze

Revis. Gen. Pl. 2 : 624
1891

syn C. obtusa

C. lisboana Snethl.
Notizbl. Bot. Gart.
Berlin-Dahlem 9(83) :
171 1924

syn C. obtusa

C. obtusifolia Bertol.
Fl. Guatimal. 39
1840

acc C. obtusifolia

A. costaricensis Kuntze
Revis. Gen. Pl. 2 : 623
1891

syn C. obtusifolia

A. hemsleyana Kuntze
Revis. Gen. Pl. 2 : 623
1891

syn C. obtusifolia

A. mexicana (Hemsl.)
Kuntze

Revis. Gen. Pl. 2 : 623
1891

syn C. obtusifolia

C. alvarezii Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 6 : 276 1945

syn C. obtusifolia

C. amphichlora Standl. &
L.O.Williams

Ceiba 3(2) : 111 1952 syn C. obtusifolia

C. burriada Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 6 : 274 1945

syn C. obtusifolia

C. commutata Schott ex
Miq.

Fl. Bras. 4(1) : 148
1853

syn C. obtusifolia
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Nom de taxon Auteur Publications Status Nom accepté

C. dabeibana Cuatrec.
Not. Fl. Colomb. 6 : 41
1944

syn C. obtusifolia

C. levyana Aladar Richt.
Biblioth. Bot. 43 : 20
1898

syn C. obtusifolia

C. maxonii Pittier
Contr. U. S. Natl.
Herb. 18 : 228 1917

syn C. obtusifolia

C. mexicana Hemsl.
Biol. Cent.-Amer., Bot.
3 : 151 1883

syn C. obtusifolia

C. mexicana
var.
macrostachya

Donn.Sm. Bot. Gaz. 27 : 442 1899 syn C. obtusifolia

C. obtusifolia
subsp. burriada

(Cuatrec.)
C.C.Berg &
P.Franco

in Fl. Ecuador
48(27A) : 41 1993

syn C. obtusifolia

C. panamensis Hemsl.
Biol. Cent.-Amer., Bot.
3 : 151 1883

syn C. obtusifolia

C. radlkoferiana Aladar Richt.
Biblioth. Bot. 43 : 17
1898

syn C. obtusifolia

C.
pachystachya

Trécul
Ann. Sci. Nat., Bot.
III, 8 : 80 1847

acc C.
pachystachya

A. adenopus (Mart. ex
Miq.) Kuntze

Revis. Gen. Pl. 2 : 623
1891

syn C. pachystachya

A. carbonaria (Mart. ex
Miq.) Kuntze

Revis. Gen. Pl. 2 : 623
1891

syn C. pachystachya

A. cinerea (Miq.)
Kuntze

Revis. Gen. Pl. 2 : 623
1891

syn C. pachystachya

A. cyrtostachya (Miq.)
Kuntze

Revis. Gen. Pl. 2 : 623
1891

syn C. pachystachya

A. lyratiflora (Miq.)
Kuntze

Revis. Gen. Pl. 2 : 623
1891

syn C. pachystachya

A. lyratiloba (Miq.)
Kuntze

Revis. Gen. Pl. 2 : 623
1891

syn C. pachystachya

A. pachystachya (Trécul)
Kuntze

Revis. Gen. Pl. 2 : 623
1891

syn C. pachystachya
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Nom de taxon Auteur Publications Status Nom accepté

C. adenopus Mart. ex Miq.
Fl. Bras. 4(1) : 147
1853

syn C. pachystachya

C. adenopus
var. lata

Snethl.
Notizbl. Bot. Gart.
Berlin-Dahlem 8 : 359
1923

syn C. pachystachya

C. adenopus
var. lyratiloba

Hassl.
Annuaire Conserv.
Jard. Bot. Genève 21 :
131 1919

syn C. pachystachya

C. adenopus
var.
macrophylla

Hassl.
Annuaire Conserv.
Jard. Bot. Genève 21 :
130 1919

syn C. pachystachya

C. adenopus
var. oblonga

Snethl.
Notizbl. Bot. Gart.
Berlin-Dahlem 8 : 359
1923

syn C. pachystachya

C. adenopus
var. vulgaris

Hassl.
Annuaire Conserv.
Jard. Bot. Genève 21 :
130 1919

syn C. pachystachya

C. carbonaria Mart. ex Miq.
Fl. Bras. 4(1) : 144
1853

syn C. pachystachya

C. catarinensis Cuatrec. Brittonia 11 : 171 1959 syn C. pachystachya

C. cinerea Miq.
Fl. Bras. 4(1) : 142
1853

syn C. pachystachya

C. cyrtostachya Miq.
Fl. Bras. 4(1) : 145
1853

syn C. pachystachya

C. digitata Ten. ex Miq.
Fl. Bras. 4(1) : 149
1853

syn C. pachystachya

C. lyratiloba Miq.
Fl. Bras. 4(1) : 144
1853

syn C. pachystachya

C. lyratiloba
var. nana

J.C.Andrade
& J.P.Pereira

Bradea 3 : 164 1981 syn C. pachystachya

C. palmata Willd. Sp. Pl. 4 : 652 1806 acc C. palmata

A. palmata (Willd.)
Kuntze

Revis. Gen. Pl. 2 : 624
1891

syn C. palmata

C. bureauiana Aladar Richt.
Biblioth. Bot. 43 : 19
1898

syn C. palmata

C. pastasana Diels
Notizbl. Bot. Gart.
Berlin-Dahlem 15 :
368 1941

acc C. pastasana

Page xxix



ANNEXES

Nom de taxon Auteur Publications Status Nom accepté

C. sucrensis Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 6 : 297 1945

syn C. pastasana

C. peltata L.
Syst. Nat., Tomus
II : 1286 1759

acc C. peltata

A. peltata (L.) Kuntze
Revis. Gen. Pl. 2 : 624
1891

syn C. peltata

A. surinamensis (Miq.)
Kuntze

Revis. Gen. Pl. 2 : 624
1891

syn C. peltata

C. arachnoidea Pittier
Contr. U. S. Natl.
Herb. 18 : 226 1917

syn C. peltata

C. asperrima Pittier
Contr. U. S. Natl.
Herb. 18 : 227 1917

syn C. peltata

C. dielsiana Snethl.
Notizbl. Bot. Gart.
Berlin-Dahlem 8 : 362
1923

syn C. peltata

C. digitata var.
grisea

Ten. ex Miq.
Fl. Bras. 4(1) : 149
1853

syn C. peltata

C. goodspeedii Cuatrec.
Not. Fl. Colomb. 6 : 41
1944

syn C. peltata

C. hondurensis Standl.
Publ. Field Mus. Nat.
Hist., Bot. Ser. 4 : 302
1929

syn C. peltata

C. humboldtiana Klotzsch Linnaea 20 : 530 1847 syn C. peltata

C. propinqua Miq.
Fl. Bras. 4(1) : 149
1853

syn C. peltata

C. scabrifolia Aladar Richt.
Biblioth. Bot. 43 : 15
1898

syn C. peltata

C. schiedeana Klotzsch Linnaea 20 : 531 1847 syn C. peltata

C. surinamensis Miq.
Fl. Bras. 4(1) : 143
1853

syn C. peltata

C. pittieri B.L.Rob. ex
A.Stewart

Proc. Calif. Acad.
Sci. IV, 1 : 389 1912

acc C. pittieri

C. plicata Cuatrec.
Revista Acad.
Colomb. Ci. Exact.
6 : 280 1945

acc C. plicata

C. diguensis Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 9 : 332 1956

syn C. plicata
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Nom de taxon Auteur Publications Status Nom accepté

C.
polystachya

Trécul
Ann. Sci. Nat., Bot.
III, 8 : 80 1847

acc C.
polystachya

C. boliviana Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 9 : 335 1956

syn C. polystachya

C. flagellifera Trécul
Ann. Sci. Nat., Bot. III,
8 : 81 1847

syn C. polystachya

C. franciscii Snethl.
Notizbl. Bot. Gart.
Berlin-Dahlem 8 : 369
1923

syn C. polystachya

C. klotzschiana Miq.
Fl. Bras. 4(1) : 151
1853

syn C. polystachya

C. leucophaea Poepp. ex
Miq.

Fl. Bras. 4(1) : 151
1853

syn C. polystachya

C. nivea Poepp. ex
Klotzsch

Linnaea 20 : 532 1847 syn C. polystachya

C. pinnatiloba Klotzsch Linnaea 20 : 533 1847 syn C. polystachya

C. ruiziana Klotzsch Linnaea 20 : 532 1847 syn C. polystachya

C. scabra Klotzsch Linnaea 20 : 531 1847 syn C. polystachya

C.
purpurascens

C.C.Berg
Acta Amazon. 7(2) :
185 1977

acc C.
purpurascens

C.
putumayonis

Cuatrec.
Revista Acad.
Colomb. Ci. Exact.
6 : 278 1945

acc C.
putumayonis

C. trilobata Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 9 : 336 1956

syn C. putumayonis

C. reticulata Cuatrec.
Revista Acad.
Colomb. Ci. Exact.
6 : 279 1945

acc C. reticulata

C. bracteata Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 9 : 331 1956

syn C. reticulata

C. reticulata f.
alboreticulata

Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 9 : 329 1956

syn C. reticulata

C. scutata Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 9 : 334 1956

syn C. reticulata

C. sararensis Cuatrec.
Revista Acad.
Colomb. Ci. Exact.
6 : 292 1945

acc C. sararensis
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Nom de taxon Auteur Publications Status Nom accepté

C. cobariana Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 6 : 278 1945

syn C. sararensis

C. libradensis Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 9 : 337 1956

syn C. sararensis

C. saxatilis Snethl.
Notizbl. Bot. Gart.
Berlin-Dahlem 8 :
360 1923

acc C. saxatilis

C.
schreberiana

Miq.
Fl. Bras. 4(1) : 150
1853

acc C.
schreberiana

C.
schreberiana
subsp.
antillarum

(Snethl.)
C.C.Berg &
P.Franco

Fl. Neotrop.
Monogr. 94 : 167
2005

acc C.
schreberiana

C. antillarum Snethl.
Notizbl. Bot. Gart.
Berlin-Dahlem 8 : 364
1923

syn C. schreberiana

C. sericea Snethl.
Notizbl. Bot. Gart.
Berlin-Dahlem 8 : 368
1923

syn C. schreberiana

C. urbaniana Snethl.
Notizbl. Bot. Gart.
Berlin-Dahlem 8 : 366
1923

syn C. schreberiana

C.
sciadophylla

Mart.
Flora 24(2) : Beibl.
93 1841

acc C.
sciadophylla

A. sciadophylla (Mart.)
Kuntze

Revis. Gen. Pl. 2 : 624
1891

syn C. sciadophylla

C. inchuensis Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 9 : 329 1956

syn C. sciadophylla

C. juranyiana Aladar Richt.
Biblioth. Bot. 43 : 13
1898

syn C. sciadophylla

C. sciadophylla
var. decurrens

Snethl.
Notizbl. Bot. Gart.
Berlin-Dahlem 8 : 358
1923

syn C. sciadophylla

C. sciadophylla
var.
guamuesensis

Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 6 : 299 1945

syn C. sciadophylla
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C. sciadophylla
var. juranyiana

(A.G.Richt.)
Snethl.

Notizbl. Bot. Gart.
Berlin-Dahlem 8 : 358
1923

syn C. sciadophylla

C. sciadophylla
var. pedroa

Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 6 : 299 1945

syn C. sciadophylla

C. sciadophylla
var. subsessilis

Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 6 : 299 1945

syn C. sciadophylla

C. silvae C.C.Berg
Acta Bot. Neerl.
21 : 655 1972

acc C. silvae

C. strigosa Trécul
Ann. Sci. Nat., Bot.
III, 8 : 82 1847

acc C. strigosa

C. bicolor Klotzsch Linnaea 20 : 531 1847 syn C. strigosa

C. multiflora Snethl.
Notizbl. Bot. Gart.
Berlin-Dahlem 8 : 367
1923

syn C. strigosa

C. rugosa Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 9 : 335 1956

syn C. strigosa

C. subintegra Cuatrec.
Revista Acad.
Colomb. Ci. Exact.
6 : 279 1945

acc C. subintegra

C. tacuna C.C.Berg &
P.Franco

Novon 6 : 248 1996 acc C. tacuna

C. telealba Cuatrec.
Revista Acad.
Colomb. Ci. Exact.
6 : 293 1945

acc C. telealba

C. alborugosa Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 9 : 330 1956

syn C. telealba

C. telealba var.
hirsuta

Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 6 : 294 1945

syn C. telealba

C. teleargentea Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 9 : 333 1956

syn C. telealba

C. telenitida Cuatrec.
Revista Acad.
Colomb. Ci. Exact.
6 : 295 1945

acc C. telenitida

C. angelica C.C.Berg &
P.Franco

Fl. Ecuador 48(27A) : 9
1993

syn C. telenitida

C.
santanderensis

Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 6 : 296 1945

syn C. telenitida

Page xxxiii



ANNEXES

Nom de taxon Auteur Publications Status Nom accepté

C. telealbida Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 6 : 294 1945

syn C. telenitida

C. teleincana Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 6 : 296 1945

syn C. telenitida

C. telenivea Cuatrec.
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 6 : 295 1945

syn C. telenitida

C. ulei Snethl.
Notizbl. Bot. Gart.
Berlin-Dahlem 8 :
361 1923

acc C. ulei

C.
utcubambana

Cuatrec.
Phytologia 52(3) :
157 1982

acc C.
utcubambana

C. puberula C.C.Berg &
P.Franco

Novon 6 : 248 1996 syn C. utcubambana

C. velutinella Diels
Notizbl. Bot. Gart.
Berlin-Dahlem 15 :
367 1941

acc C. velutinella

C. virgusa Cuatrec.
Revista Acad.
Colomb. Ci. Exact.
6 : 286 1945

acc C. virgusa
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Annexe 2 – Liste des publications permettant d’accéder aux protologues de 215 taxons
décrits pour le genre. Les noms de taxons en gras correspondent aux espèces retenues dans
la monographie de C.C. Berg et P. Franco-Rosselli (2005) (C. : Cecropia ; A. : Ambaiba).

Auteur Année Publications
Nombre

de
taxons

Taxons

Linnaeus, C. 1759
Syst. Nat., Tomus II :
1286.

1 C. peltata

Linnaeus, C. 1806 Sp. Pl. 4 : 652 2 C. concolor ; C. palmata

Bertolonii, A. 1840 Fl. Guatimal. 39 1 C. obtusifolia

Martius,
C.F.P.

1841 Flora 24(2) : Beibl. 93 1 C. sciadophylla

Trécul,
A.A.L.

1847
Ann. Sci. Nat., Bot. III,
8 : 79-83

10

C. acutifolia ; C. albicans ;
C. angustifolia ; C.
flagellifera ; C. goudotiana ;
C. membranacea ; C.
pachystachya ; C.
polystachya ; C. strigosa ;
C. obtusa

Klotzsch, J.F. 1847 Linnaea 20 : 530-534 9

C. bicolor ; C. digitata ; C.
humboldtiana ; C. nivea ; C.
pinnatiloba ; C. ruiziana ; C.
scabra ; C. schiedeana ; C.
tubulosa

Liebmann, F. 1851

Kongel. Danske
Vidensk. Selsk. Skr.,
Naturvidensk. Math.
Afd. V, 2 : 318

1 C. insignis

Martius,
C.F.P.

1853 Fl. Bras. 4(1) : 142-151 16

C. adenopus ; C. carbonaria ;
C. cinerea ; C. commutata ; C.
cyrtostachya ; C. digitata ; C.
digitata var. grisea ; C.
hololeuca ; C. klotzschiana ;
C. latiloba ; C. leucocoma ;
C. leucophaea ; C. lyratiloba ;
C. propinqua ; C.
schreberiana ; C.
surinamensis
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Auteur Année Publications
Nombre

de
taxons

Taxons

Hemsley,
W.B.

1883
Biol. Cent.-Amer., Bot.
3 : 151

2 C. mexicana ; C. panamensis

Kuntze, O. 1891
Revis. Gen. Pl. 2 :
623-624

20

A. adenopus ; A. carbonaria ;
A. cinerea ; A. concolor ; A.
costaricensis ; A.
cyrtostachya ; A. hemsleyana ;
A. hololeuca ; A. latiloba ; A.
leucocoma ; A. lyratiflora ; A.
lyratiloba ; A. membranacea ;
A. mexicana ; A. obtusa ; A.
pachystachya ; A. palmata ; A.
peltata ; A. sciadophylla ; A.
surinamensis

Richter, A. 1898
Biblioth. Bot. 43 :
13-20

5
C. juranyiana ; C. scabrifolia ;
C. radlkoferiana ; C.
bureauiana ; C. levyana

Donn. Sm., J. 1899 Bot. Gaz. 27 : 442 2
C. mexicana var.
macrostachya ; C. polyphlebia

Rusby, H.H. 1907
Bull. New York Bot.
Gard. 4 : 446

1 C. elongata

Huber, J. 1910
Bol. Mus. Goeldi Hist.
Nat. Ethnogr. 6 : 61-65

5
C. bifurcata ; C. distachya ;
C. laetevirens ; C. paraensis ;
C. robusta

Rusby, H.H. 1910
Bull. New York Bot.
Gard. 6 : 498

1 C. obovata

Stewart, A. 1912
Proc. Calif. Acad. Sci.
IV, 1 : 389

1 C. pittieri

Pittier, H. 1917
Contr. U. S. Natl.
Herb. 18 : 226-228

4
C. arachnoidea ; C.
asperrima ; C. longipes ; C.
maxonii

Hassler, É. 1919
Annuaire Conserv.
Jard. Bot. Genève 21 :
130-131

3

C. adenopus var. lyratiloba ;
C. adenopus var.
macrophylla ; C. adenopus
var. vulgaris

Bailey, I.W. 1922 Bot. Gaz. 74 : 378 1 C. angulata
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Auteur Année Publications
Nombre

de
taxons

Taxons

Snethlage,
E.H.

1923
Notizbl. Bot. Gart.
Berlin-Dahlem 8 :
357-369

21

C. adenopus var. lata ; C.
adenopus var. oblonga ; C.
antillarum ; C. candida ; C.
dielsiana ; C. engleriana ;
C. ficifolia ; C. franciscii ;
C. glaziovii ; C. litoralis ;
C. macranthera ; C.
maxima ; C. montana ; C.
multiflora ; C. riparia ; C.
saxatilis ; C. sciadophylla
var. decurrens ; C.
sciadophylla var. juranyiana ;
C. sericea ; C. ulei ; C.
urbaniana

Burret, M. 1924
Notizbl. Bot. Gart.
Berlin-Dahlem 9(81) :
49-55

1 C. vageleri

Snethlage,
E.H.

1924
Notizbl. Bot. Gart.
Berlin-Dahlem 9(83) :
171-172

2 C. lisboana ; C. maranhensis

Mildbraed, J. 1925
Notizbl. Bot. Gart.
Berlin-Dahlem 9(84) :
260-268

1 C. tessmannii

Standley,
P.C.

1929
Publ. Field Mus. Nat.
Hist., Bot. Ser. 4 : 302

1 C. hondurensis

Macbride,
J.F.

1931
Publ. Field Mus. Nat.
Hist., Bot. Ser. 11 : 61

1 C. standleyi

Cuatrecasas,
J.

1933
Trab. Mus. Ci. Nat.,
Ser. Bot. 26 : 29

1 C. mutisiana

Macbride,
J.F.

1937
Publ. Field Mus. Nat.
Hist., Bot. Ser. 13 : 289

1 C. setico

Standley,
P.C.

1940
Publ. Field Mus. Nat.
Hist., Bot. Ser. 22(1) :
14

1 C. orinocensis

Standley,
P.C.

1940
Publ. Field Mus. Nat.
Hist., Bot. Ser. 22(2) :
71

1 C. garciae
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Auteur Année Publications
Nombre

de
taxons

Taxons

Diels, L. 1941
Notizbl. Bot. Gart.
Berlin-Dahlem 15 : 367
-368

3
C. herthae ; C. pastasana ;
C. velutinella

Cuatrecasas,
J.

1944
Not. Fl. Colomb. 6 : 41
1944

4
C. arbelaezii ; C. coriacea ; C.
dabeibana ; C. goodspeedii

Standley,
P.C. &
Steyermark,
J.A.

1944
Publ. Field Mus. Nat.
Hist., Bot. Ser. 23 : 153

1 C. sylvicola

Cuatrecasas,
J.

1945
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 6 : 274-299

39

C. alvarezii ; C. andina ; C.
burriada ; C. caucana ; C.
cobariana ; C. congesta ; C.
danielis ; C. discolor ; C.
eximia ; C. hachensis ; C.
hormigiana ; C. ibaguensis ; C.
lanciloba ; C. magnifolia ; C.
marginalis ; C.
megastachya ; C.
moniquirana ; C. occidentalis ;
C. pacis ; C. palmatisecta ; C.
plicata ; C. putumayonis ;
C. reticulata ; C.
santanderensis ; C.
sararensis ; C. sciadophylla
var. guamuesensis ; C.
sciadophylla var. pedroa ; C.
sciadophylla var. subsessilis ;
C. strigilosa ; C. subintegra ;
C. sucrensis ; C. telealba ; C.
telealba var. hirsuta ; C.
telealbida ; C. teleincana ; C.
telenitida ; C. telenivea ; C.
tolimensis ; C. virgusa

Schultes,
R.E.

1949
Bot. Mus. Leafl. 14(2) :
24-25

2 C. mocoana ; C. porvenirensis

Steyermark,
J.A.

1951
Fieldiana, Bot. 28(1) :
210

1 C. kavanayensis

Standley,
P.C. &
Williams,
L.O.

1952 Ceiba 3(2) : 111 1 C. amphichlora

Page xxxviii



ANNEXES

Auteur Année Publications
Nombre

de
taxons

Taxons

Allen, P.H. 1956
Rain Forests Golfo
Dulce : 162, 409

2
C. sandersoniana ; C.
standleyana

Cuatrecasas,
J.

1956
Revista Acad. Colomb.
Ci. Exact. 9 : 325-339

22

C. alborugosa ; C.
alexandrina ; C. boliviana ; C.
bracteata ; C. diguensis ; C.
diguensis f. albicans ; C.
ferreyrae ; C. gabrielis ; C.
hispidissima ; C. idroboi ;
C. inchuensis ; C. libradensis ;
C. metensis ; C. mituana ;
C. philipsonii ; C. reticulata f.
alboreticulata ; C. richardii ;
C. rugosa ; C. scutata ; C.
teleargentea ; C. trilobata ; C.
yarinensis

Cuatrecasas,
J.

1959 Brittonia 11 : 171 1 C. catarinensis

Cuatrecasas,
J.

1967
Acta Bot. Venez.
2(5-8) : 203

1 C. auyantepuiana

Cuatrecasas,
J.

1971 Phytologia 20(8) : 465 1 C. polyandrophora

Berg, C.C. 1972
Acta Bot. Neerl. 21 :
655

1 C. silvae

Velásquez, J. 1972 Acta Bot. Venez. 6 : 54 1 C. peltata var. candida

Cuatrecasas,
J.

1976
Bol. Soc. Venez. Ci.
Nat. 32 : 321

1 C. steyermarkii

Berg, C.C. 1977
Acta Amazon. 7(2) :
185

1 C. purpurascens

de Andrade,
J.C. &
Carauta,
J.P.P.

1981 Bradea 3 : 164 1 C. lyratiloba var. nana

Berg, C.C. 1981 Nordic J. Bot. 1 : 485 1 C. monostachya

Cuatrecasas,
J.

1982 Phytologia 52(3) : 157 1 C. utcubambana

Berg, C.C. 1985 Adansonia 7(3) : 255 1 C. granvilleana
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Auteur Année Publications
Nombre

de
taxons

Taxons

Berg, C.C. &
Franco-
Rosselli,
P.

1993
Fl. Ecuador 48(27A) :
9-53

5

C. angelica ; C. bullata ; C.
concolor subsp. engleriana ;
C. obtusifolia subsp.
burriada ; C. villosa

Berg, C.C. &
Franco-
Rosselli,
P.

1996 Novon 6 : 245-248 4
C. annulata ; C.
heterochroma ; C. puberula ;
C. tacuna

Berg, C.C. 2001 Caldasia 23(1) : 77 1 C. multisecta

Berg, C.C. 2002 Caldasia 24(2) : 233 1 C. chlorostachya

Berg, C.C. &
Franco-
Rosselli,
P.

2005
Fl. Neotrop. Monogr.
94 : 167

1
C. schreberiana subsp.
antillarum
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Annexes du Chapitre 3

Annexe 3 – La liste des 150 caractères de matrice de caractères qui est transcrit de la
monographie. SF : caractère stérile (S) ou fertile (F) ; CN : caractère categories (C) ou
numerique (N) d’origines ; X : indice de Xper2 ; S&M : indice de Sokal et Michener : J :
indice de Jaccard. MS (MINSET) : une croix signifie que le caractère fait partie du sous-
ensemble minimal de descripteurs qui ont un pouvoir discriminant similaire de l’ensemble
des descripteurs . MD (MINDESCR) : pourcentage de fois (sur les 61 espèces) ou le caractère
ressort appartient à la liste minimale des caractères à renseigner permettant d’identifier sans
confusion possible une espèce donnée

Code SF CN Organes Caractères X S&M J MS MD

V001 S C Trichilia 1. Presence of trichilia ? 0.14 0.2 0.2 11%

V002 S N Trichilia 2. Mullerian bodies : length ? 0 0 0 0%

V003 S C Trichilia 3. Mullerian bodies : color ? 0.01 0.13 0.13 0%

V004 S C Trichilia 4. Trichilia : form ? 0.06 0.2 0.2 0%

V005 S C Trichilia 5. Trichilia : hair length ? 0.22 0.31 0.44 5%

V006 S C Trichilia 6. Trichilia : hair color ? 0.06 0.23 0.3 0%

V007 S C Trichilia 7. Trichilia : subcrotiform ? 0.06 0.31 0.31 0%

V008 S C Lamina 8. Lamina : texture ? 0.28 0.48 0.55 2%

V009 S N Lamina 9. Number of segments_C? 0.21 0.45 0.59 2%

V010 S C Lamina
10. Lamina : segment
incision ?

0.17 0.21 0.29 0%

V011 S N Lamina
11. Free part of the
mid-segment length/Total
mid-segment length ratio_C?

0.33 0.4 0.66 11%

V012 S C Lamina
12. Free part of the
mid-segment : Entire or
Lobate ?

0.01 0.11 0.11 0%

V013 S C Lamina
13. Free part of the
mid-segment : form ?

0.37 0.41 0.74 3%

V014 S C Lamina
14. Apex of the
mid-segment : form ?

0.16 0.45 0.51 0%

V015 S C Lamina
15. Lamina :Upper_surface :
Presence of indumentum?

0.04 0.29 0.29 0%
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Code SF CN Organes Caractères X S&M J MS MD

V016 S C Lamina

16. Lamina :Upper_surface :
Presence of arachnoids
(cobwebby) whistish
(brownish) unicellular hairs ?

0.53 0.45 0.58 0%

V017 S C Lamina
17. Lamina :Upper_surface :
Presence of thick unicellular
hairs ?

0.14 0.24 0.31 0%

V018 S C Lamina
18. Lamina :Upper_surface :
Thick unicellular hairs form ?

0.23 0.42 0.58 3%

V019 S C Lamina

19. Lamina :Upper_surface :
Presence of pluricellular
(brownish to reddish)
trichomes ?

0.19 0.14 0.19 0%

V020 S C Lamina
20. Lamina :Lower_surface :
Presence of indumentum?

0 0.03 0.03 0%

V021 S C Lamina

21. Lamina :Lower_surface :
Presence of arachnoids
(cobwebby) whistish
(brownish) unicellular hairs ?

0.05 0.18 0.23 0%

V022 S C Lamina
22. Lamina :Lower_surface :
Presence of arachnoids
indumentum in the areoles ?

0.06 0.08 0.08 0%

V023 S C Lamina
23. Lamina :Lower_surface :
Presence of thick unicellular
hairs ?

0.26 0.34 0.46 5%

V024 S C Lamina
24. Lamina :Lower_surface :
Thick unicellular hairs form ?

0.29 0.32 0.63 0%

V025 S C Lamina

25. Lamina :Lower_surface :
Presence of pluricellular
(brownish to reddish)
trichomes ?

0.4 0.38 0.44 x 2%

V026 S N Lamina
26. Number of pairs of lateral
vein of mid-segment (free
part)_C?

0.38 0.41 0.74 3%

V027 S C Lamina
27. Lateral veins : type of
connection ?

0.25 0.4 0.4 2%
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Code SF CN Organes Caractères X S&M J MS MD

V028 S C Lamina
28. Lateral veins :
ramification ?

0.4 0.5 0.5 3%

V029 S C Lamina 29. Lamina : adaxial surface ? 0 0.06 0.06 0%

V030 S C Lamina
30. Lamina : beneath :
arachnoid indumentum in
two distinct players ?

0 0.03 0.03 0%

V031 S C Lamina
31. Lamina : plicate or
plane ?

0 0.12 0.12 0%

V032 S N Lamina 32. Lamina :length_C? 0.01 0.17 0.17 0%

V033 S N Lamina 33. Lamina :width_C? 0.01 0.16 0.16 0%

V034 S N Petiole 34. Petiole : length_C? 0.03 0.28 0.29 0%

V035 S C Petiole 35. Petiole : color ? 0.01 0.2 0.21 0%

V036 S C Petiole
36. Petiole : Presence of
indumentum?

0.08 0.22 0.22 0%

V037 S C Petiole

37. Petiole : Presence of
arachnoids (cobwebby)
whistish (brownish)
unicellular hairs ?

0.4 0.45 0.57 10%

V038 S C Petiole
38. Petiole : Presence of thick
unicellular hairs ?

0.13 0.27 0.36 0%

V039 S C Petiole
39. Petiole : Thick unicellular
hairs form ?

0.3 0.34 0.59 2%

V040 S C Petiole
40. Petiole : Presence of
pluricellular (brownish to
reddish) trichomes ?

0.31 0.31 0.31 0%

V041 S N Stipule 41. Stipule : length_C? 0.13 0.44 0.48 0%

V042 S C Stipule 42. Stipule : color ? 0.18 0.4 0.69 2%

V043 S C Stipule
43. Stipule :Outer : Presence
of indumentum?

0.03 0.11 0.11 2%

V044 S C Stipule

44. Stipule :Outer : Presence
of arachnoids (cobwebby)
whistish (brownish)
unicellular hairs ?

0.53 0.49 0.63 x 5%

V045 S C Stipule
45. Stipule :Outer : Presence
of thick unicellular hairs ?

0.13 0.23 0.32 0%
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Code SF CN Organes Caractères X S&M J MS MD

V046 S C Stipule
46. Stipule :Outer : Thick
unicellular hairs form ?

0.36 0.31 0.69 2%

V047 S C Stipule
47. Stipule :Outer : Presence
of pluricellular (brownish to
reddish) trichomes ?

0.45 0.45 0.45 x 5%

V048 S C Stipule
48. Stipule :Inner : Presence
of indumentum?

0.17 0.38 0.38 0%

V049 S C Stipule

49. Stipule :Inner : Presence
of arachnoids (cobwebby)
whistish (brownish)
unicellular hairs ?

0.02 0.26 0.26 2%

V050 S C Stipule
50. Stipule :Inner : Presence
of thick unicellular hairs ?

0.03 0.3 0.35 0%

V051 S C Stipule
51. Stipule :Inner : Thick
unicellular hairs form ?

0.02 0.27 0.27 0%

V052 S C Stipule
52. Stipule :persistance and
texture ?

0.02 0.26 0.28 0%

V053 S C Stipule 53. Stipule : scares aspect ? 0 0.05 0.05 0%

V054 F C
Staminate
Fl./Infl.

54. Stamin_inflo : peduncle
position ?

0.21 0.35 0.35 2%

V055 F C
Staminate
Fl./Infl.

55. Stamin_inflo : spike
positions ?

0.32 0.48 0.48 0%

V056 F N
Staminate
Fl./Infl.

56. Stamin_inflo : peduncle
length_C?

0.08 0.39 0.47 0%

V057 F C
Staminate
Fl./Infl.

57. Stamin_Inflo :Peduncle :
Presence of indumentum?

0.05 0.22 0.22 2%

V058 F C
Staminate
Fl./Infl.

58. Stamin_inflo :Peduncle :
Presence of arachnoids
(cobwebby) whistish
(brownish) unicellular hairs ?

0.49 0.47 0.58 2%

V059 F C
Staminate
Fl./Infl.

59. Stamin_Inflo :Peduncle :
Presence of thick unicellular
hairs ?

0.05 0.18 0.24 0%

V060 F C
Staminate
Fl./Infl.

60. Stamin_Inflo :Peduncle :
Thick unicellular hairs form ?

0.4 0.34 0.7 2%
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Code SF CN Organes Caractères X S&M J MS MD

V061 F C
Staminate
Fl./Infl.

61. Stamin_Inflo :Peduncle :
Presence of pluricellular
(brownish to reddish)
trichomes ?

0.2 0.23 0.27 2%

V062 F C
Staminate
Fl./Infl.

62. Stamin_inflo : Solitary or
pair ?

0.04 0.26 0.26 2%

V063 F N
Staminate
Fl./Infl.

63. Stamin_spikes :
number_C?

0.35 0.44 0.73 0%

V064 F N
Staminate
Fl./Infl.

64. Stamin_spikes : maximal
length_C?

0.12 0.37 0.5 0%

V065 F N
Staminate
Fl./Infl.

65. Stamin_spikes : maximal
diametre_C?

0.19 0.45 0.54 0%

V066 F N
Staminate
Fl./Infl.

66. Stamin_spikes : maximal
stipe length_C?

0.06 0.3 0.37 0%

V067 F C
Staminate
Fl./Infl.

67. Stamin_spikes : Stipe
present ?

0.13 0.24 0.24 7%

V068 F C
Staminate
Fl./Infl.

68. Stamin_Spikes :Stipe :
Presence of indumentum?

0.18 0.37 0.37 0%

V069 F C
Staminate
Fl./Infl.

69. Stamin_Spikes :Stipe :
Presence of arachnoids
(cobwebby) whistish
(brownish) unicellular hairs ?

0.12 0.34 0.34 0%

V070 F C
Staminate
Fl./Infl.

70. Stamin_Spikes :Stipe :
Presence of thick unicellular
hairs ?

0.1 0.35 0.4 0%

V071 F C
Staminate
Fl./Infl.

71. Stamin_Spikes :Stipe :
Thick unicellular hairs form ?

0.25 0.47 0.65 0%

V072 F C
Staminate
Fl./Infl.

72. Stamin_Spikes :Stipe :
Presence of pluricellular
(brownish to reddish)
trichomes ?

0.13 0.39 0.41 0%

V073 F C
Staminate
Fl./Infl.

73. Stamin_Spikes :Rachis :
Presence of indumentum?

0.15 0.27 0.27 5%

V074 F C
Staminate
Fl./Infl.

74. Stamin_Bract : color ? 0 0.03 0.03 0%
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Code SF CN Organes Caractères X S&M J MS MD

V075 F C
Staminate
Fl./Infl.

75. Stamin_Bract : type ? 0 0.05 0.05 0%

V076 F N
Staminate
Fl./Infl.

76. Stamin_Bract : length ? 0 0.02 0.02 0%

V077 F N
Staminate
Fl./Infl.

77. Stamin_flower : Perianth
length_C?

0.29 0.42 0.61 2%

V078 F C
Staminate
Fl./Infl.

78. Stamin_flower :
perianth ?

0.06 0.07 0.1 3%

V079 F C
Staminate
Fl./Infl.

79. Stamin_flower : Presence
of indumentum?

0.36 0.47 0.47 x 5%

V080 F C
Staminate
Fl./Infl.

80. Stamin_flower : Presence
of arachnoids (cobwebby)
whistish (brownish)
unicellular hairs ?

0.33 0.48 0.55 0%

V081 F C
Staminate
Fl./Infl.

81. Stamin_flower : Presence
of thick unicellular hairs ?

0.3 0.48 0.48 0%

V082 F C
Staminate
Fl./Infl.

82. Stamin_flower : apex
type ?

0.15 0.33 0.44 2%

V083 F C
Staminate
Fl./Infl.

83. Stamin_flower :Apex :
Presence of indumentum?

0.07 0.3 0.3 2%

V084 F C
Staminate
Fl./Infl.

84. Stamin_flower :Apex :
Presence of thick unicellular
hairs ?

0.03 0.26 0.26 0%

V085 F C
Staminate
Fl./Infl.

85. Stamin_flower :Apex :
Thick unicellular hairs form ?

0.03 0.31 0.33 0%

V086 F C
Staminate
Fl./Infl.

86. Stamin_flower :Apex :
Presence of pluricellular
(brownish to reddish)
trichomes ?

0.03 0.26 0.26 0%

V087 F C
Staminate
Fl./Infl.

87. Stamin_flower : filaments
type ?

0.33 0.45 0.45 11%

V088 F N
Staminate
Fl./Infl.

88. Stamin_flower : anthers
length_C?

0.23 0.4 0.54 5%

V089 F C
Staminate
Fl./Infl.

89. Stamin_flower :
pedicellate ?

0.01 0.14 0.14 0%
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V090 F C
Staminate
Fl./Infl.

90. Stamin_flower :
aperture ?

0 0.08 0.08 0%

V091 F C
Pistillate
Fl./Infl.

91. Pistil_inflo : position ? 0.14 0.39 0.39 2%

V092 F N
Pistillate
Fl./Infl.

92. Pistil_inflo : peduncle
length_C?

0.09 0.25 0.33 2%

V093 F C
Pistillate
Fl./Infl.

93. Pistil_Inflo :Peduncle :
Presence of indumentum?

0.04 0.26 0.26 0%

V094 F C
Pistillate
Fl./Infl.

94. Pistil_Inflo :Peduncle :
Presence of arachnoids
(cobwebby) whistish
(brownish) unicellular hairs ?

0.52 0.49 0.61 0%

V095 F C
Pistillate
Fl./Infl.

95. Pistil_Inflo :Peduncle :
Presence of thick unicellular
hairs ?

0.05 0.16 0.23 0%

V096 F C
Pistillate
Fl./Infl.

96. Pistil_Inflo :Peduncle :
Thick unicellular hairs form ?

0.32 0.37 0.64 2%

V097 F C
Pistillate
Fl./Infl.

97. Pistil_Inflo :Peduncle :
Presence of pluricellular
(brownish to reddish)
trichomes ?

0.15 0.19 0.19 0%

V098 F C
Pistillate
Fl./Infl.

98. Pistil_inflo : Solitary or
pair ?

0.1 0.34 0.34 0%

V099 F N
Pistillate
Fl./Infl.

99. Pistil_spikes :
number_C?

0.17 0.45 0.61 0%

V100 F N
Pistillate
Fl./Infl.

100. Pistil_spikes : maximal
length_C?

0.09 0.36 0.42 0%

V101 F N
Pistillate
Fl./Infl.

101. Pistil_spikes : maximal
diameter_C?

0.06 0.36 0.43 0%

V102 F N
Pistillate
Fl./Infl.

102. Pistil_spikes : maximal
stipe length_C?

0.11 0.34 0.45 0%

V103 F C
Pistillate
Fl./Infl.

103. Pistil_spikes : stipe
present ?

0.07 0.33 0.33 0%

V104 F C
Pistillate
Fl./Infl.

104. Pistil_Spikes :Stipe :
Presence of indumentum?

0.29 0.45 0.45 0%
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V105 F C
Pistillate
Fl./Infl.

105.
Pistil_Spikes :Stipe :Presence
of arachnoids (cobwebby)
whistish (brownish)
unicellular hairs ?

0.13 0.41 0.44 0%

V106 F C
Pistillate
Fl./Infl.

106. Pistil_Spikes :Stipe :
Presence of thick unicellular
hairs ?

0.05 0.28 0.28 0%

V107 F C
Pistillate
Fl./Infl.

107. Pistil_Spikes :Stipe :
Thick unicellular hairs form ?

0.17 0.45 0.54 0%

V108 F C
Pistillate
Fl./Infl.

108. Pistil_Spikes :Rachis :
Presence of indumentum?

0.32 0.46 0.46 3%

V109 F N
Pistillate
Fl./Infl.

109. Pistil_Bract : length ? 0.01 0.06 0.06 0%

V110 F C
Pistillate
Fl./Infl.

110. Pistil_Bract : type ? 0 0.05 0.05 0%

V111 F C
Pistillate
Fl./Infl.

111. Pistil_Bract : color ? 0 0.03 0.03 0%

V112 F N
Pistillate
Fl./Infl.

112. Pistil_flower : Perianth
length_C?

0.2 0.29 0.44 8%

V113 F C
Pistillate
Fl./Infl.

113. Pistil_flower :Apex :
Presence of indumentum?

0.08 0.3 0.3 2%

V114 F C
Pistillate
Fl./Infl.

114. Pistil_flower :Apex :
Presence of thick unicellular
hairs ?

0 0.15 0.18 0%

V115 F C
Pistillate
Fl./Infl.

115. Pistil_flower :Apex :
Thick unicellular hairs form ?

0.15 0.33 0.5 3%

V116 F C
Pistillate
Fl./Infl.

116. Pistil_flower : Apex
type ?

0.14 0.24 0.33 2%

V117 F C
Pistillate
Fl./Infl.

117. Pistil_flower : Styles ? 0.43 0.49 0.59 3%

V118 F C
Pistillate
Fl./Infl.

118. Pistil_flower :Style :
Presence of indumentum?

0 0.21 0.21 0%

V119 F C
Pistillate
Fl./Infl.

119. Pistil_flower :Style :
Presence of thick unicellular
hairs ?

0 0.17 0.17 0%
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V120 F C
Pistillate
Fl./Infl.

120. Pistil_flower :Style :
Thick unicellular hairs form ?

0.02 0.19 0.19 0%

V121 F C
Pistillate
Fl./Infl.

121. Pistil_flower : stigma ? 0.52 0.42 0.6 x 18%

V122 F C
Pistillate
Fl./Infl.

122. Pistil_flower : aperture ? 0.02 0.24 0.25 0%

V123 F C Spathe 123. Spathe : color ? 0.32 0.46 0.76 3%

V124 F C Spathe
124. Spathe :Outer : Presence
of indumentum?

0.03 0.12 0.12 0%

V125 F C Spathe

125. Spathe :Outer : Presence
of arachnoids (cobwebby)
whistish (brownish)
unicellular hairs ?

0.5 0.49 0.62 x 5%

V126 F C Spathe
126. Spathe :Outer : Presence
of thick unicellular hairs ?

0.12 0.27 0.36 0%

V127 F C Spathe
127. Spathe :Outer : Thick
unicellular hairs form ?

0.28 0.31 0.65 0%

V128 F C Spathe
128. Spathe :Outer : Presence
of pluricellular (brownish to
reddish) trichomes ?

0.39 0.36 0.45 2%

V129 F C Spathe
129. Spathe :Inner : Presence
of indumentum?

0.24 0.43 0.43 7%

V130 F C Spathe

130. Spathe :Inner : Presence
of arachnoids (cobwebby)
whistish (brownish)
unicellular hairs ?

0.03 0.29 0.29 0%

V131 F C Spathe
131. Spathe :Inner : Presence
of thick unicellular hairs ?

0.04 0.31 0.33 0%

V132 F C Spathe
132. Spathe :Inner : Thick
unicellular hairs form ?

0.03 0.29 0.29 0%

V133 F N Spathe
133. Spathe_Staminate :
length_C?

0.15 0.38 0.54 0%

V134 F N Spathe
134. Spathe_Pistillate :
length_C?

0.19 0.38 0.57 5%

V135 F N Fruit 135. Fruit : length_C? 0.16 0.36 0.52 3%

V136 F C Fruit 136. Fruit : form ? 0.25 0.35 0.54 7%
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V137 F C Fruit 137. Fruit : surface ? 0.38 0.49 0.49 x 8%

V138 F C Fruit 138. Fruit : Color ? 0.01 0.23 0.23 0%

V139 S N Leafy Twig 139. Tree : height_C? 0.75 0.3 0.75 x 64%

V140 S N Leafy Twig 140. Leafy_twigs : thick_C? 0.04 0.29 0.3 0%

V141 S C Leafy Twig
141. Leafy_twigs : Presence
of indumentum?

0.03 0.17 0.17 0%

V142 S C Leafy Twig

142. Leafy_twigs : Presence
of arachnoids (cobwebby)
whistish (brownish)
unicellular hairs ?

0.39 0.33 0.41 2%

V143 S C Leafy Twig
143. Leafy_twigs : Presence
of thick unicellular hairs ?

0.09 0.18 0.24 0%

V144 S C Leafy Twig
144. Leafy_twigs : Thick
unicellular hairs form ?

0.32 0.35 0.7 0%

V145 S C Leafy Twig
145. Leafy_twigs : Presence
of pluricellular (brownish to
reddish) trichomes ?

0.33 0.27 0.34 2%

V146 S C Leafy Twig 146. Leafy_twigs : color ? 0.16 0.32 0.56 x 5%

V147 S C Leafy Twig 147. Pith : aspect ? 0 0.03 0.03 0%

V148 S C Leafy Twig 148. Presence of Ant 0.28 0.28 0.28 2%

V149 S C Leafy Twig 149. Genus of Ant 0.07 0.11 0.11 0%

V150 NA C Geographic 150. Location 0 0.33 0.61 0%
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Annexe 4 – Figure d’évolution au cours du temps des mises en synonymies au sein du genre
Cecropia divisé en trois parties pour une vue détaillée. Chaque taxon représenté en ordonnée est
représenté par un segment horizontal sur l’axe des abscisses qui correspond au temps. Les segments
débutent à gauche l’année de description des espèces et s’arrêtent à droite le jour où ils sont placés
en synonymie ; une flèche verticale les associe alors à l’espèce à laquelle ils sont rattachés. Les espèces
acceptées dans la monographie sont affichées en rouge et les autres espèces en noir. Les lignes bleues
traduisent des réintroduction de noms.
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Year

Year

status
●●

●●
acc
syn

69.C. auyantepuiana Cuatrec.
68.C. steyermarkii  Cuatrec.

67.C. kavanayensis Cuatrec.
66.C. standleyana P.H. Allen

65.C. sandersoniana P.H.Allen
64.C. polyandrophora Cuatrec.

63.C. eximia Cuatrec.
62.C. insignis Liebm.

61.C. idroboi  Cuatrec.
60.Ambaiba hololeuca (Miq.) Kuntze

59.C. candida Snethl.
58.C. hololeuca Miq.

57.C. hispidissima Cuatrec.
56.C. heterochroma C.C.Berg & P.Franco

55.C. congesta Cuatrec.
54.C. herthae Diels

53.C. granvilleana C.C.Berg
52.C. arbelaezii  Cuatrec.
51.C. goudotiana Trécul

50.C. macranthera Warb. ex Snethl.
49.C. glaziovii  Snethl.
48.C. garciae Standl.

47.C. monostachya C.C.Berg
46.C. diguensis f. albicans Cuatrec.

45.C. gabrielis Cuatrec.
44.C. mituana Cuatrec.

43.C. standleyi  J.F.Macbr.
42.C. porvenirensis Cuatrec.

41.C. mocoana Cuatrec.
40.C. magnifolia Cuatrec.

39.C. hormigiana Cuatrec.
38.C. ferreyrae Cuatrec.
37.C. discolor Cuatrec.

36.C. ficifolia Warb. ex Snethl.
35.C. concolor subsp. engleriana

 (Snethl.) C.C.Berg & P.Franco

34.C. yarinensis Cuatrec.
33.C. pacis Cuatrec.

32.C. engleriana Snethl.
31.C. elongata Rusby

30.C. richardii  Cuatrec.
29.C. riparia Warb. ex Snethl.

28.C. distachya Huber
27.C. obovata Rusby

26.C. maranhensis Snethl.
25.Ambaiba leucocoma (Miq.) Kuntze
24.Ambaiba concolor (Willd.) Kuntze

23.C. leucocoma Miq.
22.C. concolor Willd.

21.C. chlorostachya C.C.Berg & P.Franco
20.C. bullata C.C.Berg & P.Franco

19.C. annulata C.C.Berg & P.Franco
18.C. villosa C.C.Berg & P.Franco

17.C. tubulosa Ruiz ex Klotzsch
16.C. polyphlebia Donn.Sm.

15.C. acutifolia Trécul
14.C. strigilosa Cuatrec.

13.C. hachensis Cuatrec.
12.C. danielis Cuatrec.

11.C. coriacea Cuatrec.
10.C. caucana Cuatrec.

9.C. sylvicola Standl. & Steyerm.
8.C. philipsonii  Cuatrec.

7.C. palmatisecta Cuatrec.
6.C. moniquirana Cuatrec.

5.C. digitata Klotzsch
4.C. angustifolia Trécul

3.C. angulata I.W.Bailey
2.C. andina Cuatrec.
1.C. albicans Trécul

C. kavanayensis Cuatrec.

C. insignis Liebm.
C. idroboi  Cuatrec.

C. hololeuca Miq.
C. hispidissima Cuatrec.
C. heterochroma C.C.Berg & P.Franco

C. herthae Diels
C. granvilleana C.C.Berg

C. goudotiana Trécul

C. glaziovii  Snethl.
C. garciae Standl.

C. gabrielis Cuatrec.

C. ficifolia Warb. ex Snethl.

C. engleriana Snethl.
C. elongata Rusby

C. distachya Huber

C. concolor Willd.
C. chlorostachya C.C.Berg & P.Franco
C. bullata C.C.Berg & P.Franco
C. annulata C.C.Berg & P.Franco

C. angustifolia Trécul
C. angulata I.W.Bailey
C. andina Cuatrec.
C. albicans Trécul

1 2
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La deuxième partie
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●●

●●
acc
syn

141.C. sucrensis Cuatrec.
140.C. pastasana Diels

139.Ambaiba palmata (Willd.) Kuntze
138.C. bureauiana Aladar Richt.

137.C. palmata Willd.
136.C. lyratiloba var. nana  J.C.Andrade & J.P.Pereira

135.C. catarinensis Cuatrec.
134.C. adenopus var. oblonga  Snethl.

133.C. adenopus var. lata  Snethl.
132.C. adenopus var. vulgaris  Hassl.

131.C. adenopus var. macrophylla  Hassl.
130.C. adenopus var. lyratiloba  Hassl.

129.Ambaiba pachystachya (Trécul) Kuntze
128.Ambaiba lyratiloba (Miq.) Kuntze
127.Ambaiba lyratiflora (Miq.) Kuntze

126.Ambaiba cyrtostachya (Miq.) Kuntze
125.Ambaiba cinerea (Miq.) Kuntze

124.Ambaiba carbonaria (Mart. ex Miq.) Kuntze
123.Ambaiba adenopus (Mart. ex Miq.) Kuntze

122.C. lyratiloba Miq.
121.C. digitata Ten. ex Miq.

120.C. cyrtostachya Miq.
119.C. cinerea Miq.

118.C. carbonaria Mart. ex Miq.
117.C. adenopus Mart. ex Miq.

116.C. pachystachya Trécul
115.C. obtusifolia subsp. burriada

 (Cuatrec.) C.C.Berg & P.Franco

114.C. amphichlora Standl. & L.O.Williams
113.C. maxonii  Pittier

112.C. levyana Aladar Richt.
111.C. levyana Aladar Richt.
110.C. levyana Aladar Richt.

109.Ambaiba mexicana (Hemsl.) Kuntze
108.Ambaiba hemsleyana Kuntze

107.Ambaiba costaricensis Kuntze
106.C. panamensis Hemsl.

105.C. commutata Schott ex Miq.
104.C. radlkoferana Aladar Richt.

103.C. burriada Cuatrec.
102.C. alvarezii  Cuatrec.

101.C. dabeibana Cuatrec.
100.C. obtusifolia Bertol.

99.Ambaiba obtusa (Trécul) Kuntze
98.C. lisboana Snethl.

97.C. obtusa Trécul
96.C. tolimensis Cuatrec.

95.C. ibaguensis Cuatrec.
94.C. mutisiana Mildbr.

93.C. multisecta P.Franco & C.C.Berg
92.C. alexandrina Cuatrec.

91.C. lanciloba Cuatrec.
90.C. montana Warb. ex Snethl.

89.C. peltata  var. candida  Velásquez
88.C. metensis Cuatrec.

87.Ambaiba membranacea (Trécul) Kuntze
86.C. occidentalis Cuatrec.

85.C. setico f. albicans J.F.Macbr.
84.C. tessmannii  Mildbr.

83.C. vageleri  Burret
82.C. robusta Huber

81.C. laetevirens Huber
80.C. bifurcata Huber

79.C. membranacea Trécul
78.C. megastachya Cuatrec.

77.C. maxima Snethl.
76.C. marginalis Cuatrec.

75.C. longipes Pittier
74.C. litoralis Snethl.

73.Ambaiba latiloba (Miq.) Kuntze
72.C. orinocensis Standl.

71.C. paraensis Huber
70.C. latiloba Miq.

C. pastasana Diels

C. palmata Willd.

C. pachystachya Trécul

C. obtusifolia Bertol.

C. obtusa Trécul

C. mutisiana Mildbr.
C. multisecta  P.Franco & C.C.Berg

C. montana Warb. ex Snethl.

C. metensis Cuatrec.

C. membranacea Trécul
C. megastachya Cuatrec.
C. maxima Snethl.
C. marginalis Cuatrec.
C. longipes Pittier
C. litoralis Snethl.

C. latiloba Miq.

1 2

3 4
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La troisième partie
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215.C. virgusa Cuatrec.
214.C. velutinella Diels

213.C. puberula C.C.Berg & P.Franco
212.C. utcubambana Cuatrec.

211.C. ulei  Snethl.
210.C. teleincana Cuatrec.

209.C. angelica C.C.Berg & P.Franco
208.C. telenivea Cuatrec.

207.C. telealbida Cuatrec.
206.C. santanderensis Cuatrec.

205.C. telenitida Cuatrec.
204.C. teleargentea Cuatrec.

203.C. alborugosa Cuatrec.
202.C. telealba var. hirsuta  Cuatrec.

201.C. telealba Cuatrec.
200.C. tacuna C.C.Berg & P.Franco

199.C. subintegra Cuatrec.
198.C. rugosa Cuatrec.
197.C. bicolor Klotzsch

196.C. multiflora Snethl.
195.C. strigosa Trécul

194.C. silvae C.C.Berg
193.C. sciadophylla var. subsessilis  Cuatrec.

192.C. sciadophylla var. pedroa  Cuatrec.
191.C. sciadophylla var. guamuesensis  Cuatrec.

190.C. inchuensis Cuatrec.
189.C. sciadophylla var. juranyiana  (A.G.Richt.) Snethl.

188.C. sciadophylla var. decurrens  Snethl.
187.C. juranyiana Aladar Richt.

186.Ambaiba sciadophylla (Mart.) Kuntze
185.C. sciadophylla Mart.
184.C. antillarum Snethl.

183.C. sericea Snethl.
182.C. schreberiana subsp. antillarum

 (Snethl.) C.C.Berg & P.Franco

181.C. urbaniana Snethl.
180.C. schreberiana Miq.

179.C. saxatilis Snethl.
178.C. libradensis Cuatrec.
177.C. cobariana Cuatrec.
176.C. sararensis Cuatrec.

175.C. scutata Cuatrec.
174.C. reticulata f. alboreticulata Cuatrec.

173.C. bracteata Cuatrec.
172.C. reticulata Cuatrec.
171.C. trilobata Cuatrec.

170.C. putumayonis Cuatrec.
169.C. purpurascens C.C.Berg

168.C. boliviana Cuatrec.
167.C. franciscii  Snethl.

166.C. leucophaea Poepp. ex Miq.
165.C. klotzschiana Miq.

164.C. nivea Poepp. ex Klotzsch
163.C. ruiziana Klotzsch

162.C. pinnatiloba Klotzsch
161.C. scabra Klotzsch

160.C. flagellifera Trécul
159.C. polystachya Trécul
158.C. diguensis Cuatrec.

157.C. plicata Cuatrec.
156.C. pittieri  B.L.Rob. ex A.Stewart

155.C. scabrifolia Aladar Richt.
154.Ambaiba peltata (L.) Kuntze

153.C. propinqua Miq.
152.C. digitata var. grisea  Ten. ex Miq.

151.C. schiedeana Klotzsch
150.C. hondurensis Standl.

149.C. dielsiana Snethl.
148.C. surinamensis Miq.

147.Ambaiba surinamensis (Miq.) Kuntze
146.C. goodspeedii  Cuatrec.

145.C. asperrima Pittier
144.C. arachnoidea Pittier

143.C. humboldtiana Klotzsch
142.C. peltata L.

C. virgusa Cuatrec.
C. velutinella Diels

C. utcubambana Cuatrec.
C. ulei  Snethl.

C. telenitida Cuatrec.

C. telealba Cuatrec.
C. tacuna C.C.Berg & P.Franco
C. subintegra Cuatrec.

C. strigosa Trécul
C. silvae C.C.Berg

C. sciadophylla Mart.

C. schreberiana subsp. antillarum
 (Snethl.) C.C.Berg & P.Franco

C. schreberiana Miq.
C. saxatilis Snethl.

C. sararensis Cuatrec.

C. reticulata Cuatrec.

C. putumayonis Cuatrec.
C. purpurascens C.C.Berg

C. polystachya Trécul

C. plicata Cuatrec.
C. pittieri  B.L.Rob. ex A.Stewart

C. peltata L.

3 4
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Annexe 5 – Un bestiaire de caractères pour les fruits de Cecropia du groupe « peltata »
observés à partir de macrophotographies et du microscope électronique à balayage environ-
nemental. (Dessins et design de T. Hattermann)
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Annexe 6 – La liste des 174 spécimens observés pour la construction d’une matrice de
caractères. Type : le spécimen est un type ; Phénologie : Fr (Fruit), Fl (Fleur).

Individus Type Phénologie Herbarium observé

GROUP « PELTATA »

Cecropia concolor Willd.

Beck_19665 Fr BG

Berg_1628 Fr BG

Black_50-8963 Fl IAN

Froes_30459 Fl IAN

Lleras_17553 Fl MG

Maas_6160 Fr BG

Moraes-R._800 Fr BG

Nee_40049 Fr BG

Nee_43005 Fr BG

Silva_4136 Fr BG

Spruce_1322 x Fl NY

Spruce_6082 Fl F

Spruce_8984 Fl P

Ule_5986 x Fl MG

Williams_645 x Fl NY

Cecropia engleriana Snethl.

Beck_9931 Fr BG

Berg_1104 Fr BG

Berg_1629 Fl BG

Ceron-M._3847 Fr BG

Cuatrecasas_11244 x Fl COL

Ferreyra_9044 x Fl US

Franco_4690 Fr BG

Franco_5517 Fr BG

Kayap_832 Fl BG

Lamotte_325 Fr BG

Seidel_7316 Fr BG
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Individus Type Phénologie Herbarium observé

Smith_13564 Fl BG

Tessmann_4058 x Fl NY

Vasquez-M._1856 Fr BG

Villa_923 Fr BG

Cecropia granvilleana C.C.Berg

Granville_6000 x Fl BG

Granville_6611 x Fr BG

Sabatier_5016 Fr CAY

Cecropia litoralis Snethl.

Balslev_97160 Fl BG

Berg_1238 x Fl BG

Clark_1530 Fl BG

Dodson_7334 Fr BG

Dodson_9922 Fl BG

Franco_5546 Fr BG

Lamotte_375 Fl BG

Lozano_902 Fl BG

Stahl_6220 Fl BG

Cecropia metensis Cuatrec.

Fernandez_2993 Fl BG

Franco_4661 Fl BG

Franco_4671 Fr BG

Jaramillo-M._378 x Fl US

Velasquez_82 x Fl VEN

Wijninga_525 Fr BG

Cecropia pachystachya Trécul

Ana_785 Fr BG

Bacon_C005 Fr BG

Belem_2074 Fl IAN

Black_51-11709 Fl IAN

Bueno_455 Fl MG
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Individus Type Phénologie Herbarium observé

Carauta_544 Fr IAN

Carauta_564 Fl IAN

Castellanos_23556 Fl IAN

Claussen_158 x Fl P

Dias_219 Fl MG

Egler_1018 Fl MG

Froes_33901 Fl IAN

Gardner_1845 x Fl P

Gardner_3982 x Fl K

Gentry_66202 Fr BG

Glaziou_18502 x Fl P

Glaziou_18506 x Fl NY

Hassler_12442a x Fl NY

Hassler_617b x Fl P

Hassler_7924a x Fl BM

Hatschbach_49743 Fr BG

Irwin_16554 Fl IAN

Irwin_5234 Fr BG

Jangoux_257 Fl MG

Laessoe_52562 Fr BG

Lima_8099 Fl IAN

Pereira_3448 Fr BG

Ribeiro_1262 Fl IAN

Salino_3574 Fr BG

Zardini_4211 Fr BG

Zardini_42704 Fr BG

Cecropia peltata L.

Berg_398 Fr BG

Berg_984 Fr BG

Cavalcante_2475 Fl MG

Cuatrecasas_30079 x Fl COL
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Individus Type Phénologie Herbarium observé

Delgado_241 Fr BG

Duke_6645 Fr BG

Franco_5566 Fr BG

Gillespie_1729 Fr BG

Gillespie_995 Fl CAY

Hattermann_12 Fr CAY

Hattermann_14 Fr CAY

Heuret_144 Fl CAY

Heuret_145 Fl CAY

Heuret_170 Fl CAY

Heuret_188 Fl CAY

Jansen-J._2658 Fr BG

Jansen-J._971 Fr BG

Moreno_2796 Fr BG

Nee_28120 Fr BG

Picon-N._1484 Fr BG

Pipoly_11316 Fr BG

Pittier_4056 x Fl US

Redden_4188 Fl BG

Standley_54528 x Fl F

Stergios_13596 Fr BG

Stevens_3341 Fr BG

Stevens_4145 Fr BG

Wright_## x Fl US

Cuatrecasas_13098 x Fl COL

Cecropia sararensis Cuatrec.

Cuatrecasas_13197 x Fl COL

Dorr_5367 Fl BG

Dorr_8786 Fl BG

Franco_4627 Fl BG

Franco_4629 Fl BG
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Individus Type Phénologie Herbarium observé

Franco_4633 Fr BG

Franco_4634 Fr BG

Franco_4655_X Fl BG

Franco_4675 Fr BG

Cecropia schreberiana Miq.

Berg_1528 Fr BG

Berg_1533 Fl BG

Berg_1534 Fr BG

Duss_2860 x Fl NY

Duss_3621 x Fl NY

Jack_7481 Fl P

Maas_6420 Fr BG

Terrasson_19 Fl P

GROUPE « TELENITIDA »

Cecropia distachya Huber

Anibal-M._726 Fr BG

Campbell_6806 Fr BG

Granville_13104 Fr BG, CAY, INPA, P, U

Heuret_212 Fr CAY

Sabatier_5805 Fr CAY

Saldias-P._3090 Fr BG

Tostain_263 Fr BG, CAY, P

Tostain_270 Fr BG, CAY

Cecropia obtusa Trécul

Beck_32 Fr BG, INPA, MG, NY

Delnatte_1039 Fr CAY, MPU, P

Grenand_1542 Fr CAY, P, U

Heuret_213 Fr CAY

Heuret_217 Fr CAY

Jansen-J._2997 Fr BG, CAY, P, U

Lauri_187 Fr BG, CAY
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Individus Type Phénologie Herbarium observé

Mori_24929 Fr CAY

Oldeman_1486 Fr CAY, P

Poncy_1815 Fr CAY, P, U

Prevost_1009 Fr CAY, P, U

Prevost_732 Fr CAY, MPU, P, U

Prevost_812 Fr CAY, MPU, P, U

Riera_649 Fr BG, CAY, P

Westra_48523 Fr BG, IAN, MG, NY

GROUPE « AUTRE »

Cecropia latiloba Miq.

Berg_1032 Fr BG, U

Berg_1575 Fr BG

Chareyre_6D Fr BG, CAY

Delgado_720 Fr BG

Duno-S._174 Fr BG

Figueiredo_530 Fr BG, NY

Guillen-V._3170 Fr BG

Herrera_9838 Fr BG

Maas_7339 Fr CAY, U

Maguire_54150 Fr BG

Moraes-R._1239 Fr BG

Prevost_1693 Fr CAY, INPA, P, U

Tye_C92 Fr BG

Ule_5938-C.latiloba x Fl F, K, MG

Cecropia sciadophylla Mart.

Delnatte_1041 Fr CAY, MPU, P

Heuret_209 Fr CAY

Hoff_6866 Fr BG

Mori_18749 Fr CAY

Nunez-V._5461 Fr BG

Palacios_1890 Fr BG, NY
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Individus Type Phénologie Herbarium observé

Prevost_801 Fr CAY, MPU, P, U

Riera_905 Fr CAY

Ule_5512-C.sciadophylla x Fl MG

Young_1052 Fr BG

Zalamea-Z._34 Fr CAY

Zalamea-Z._35 Fr CAY
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Annexe du Chapitre 4

Annexe 7 – Liste des 40 variables bioclimatiques présentes dans la base de données Cli-
Mond. Les 7 variables utilisées pour cette étude sont indiquées en gras et avec « * ».
Les variables sans unité sont des indices sans dimension. (source : www.climond.org/
BioclimRegistry.aspx). T-Min :Température minimale (°C) ; T-Max : Température maxi-
male (°C) ; P : Précipitions (mmmonth´1) ; R : Rayonnement (Wm´2d´1) ; E : Evaporation
(mm d´1)

Code Nom de variable
T-
Min

T-
Max

P R E

Bio01*
Température moyenne annuelle
(°C)

× ×

Bio02
Plage de température diurne moyenne
(Moyenne(periode max-min)) (°C)

× ×

Bio03 Isothermie (Bio02 ÷ Bio07) × ×

Bio04*
Saisonnalité de la température
(C of V)

× ×

Bio05*
Température maximale du mois
la plus chaude (°C)

×

Bio06*
Température minimale du mois
la plus froide (°C)

×

Bio07
Plage de température annuelle
(Bio05-Bio06) (°C)

× ×

Bio08
Température moyenne du quartile le
plus humide (°C)

× × ×

Bio09
Température moyenne du quartile le
plus sec (°C)

× × ×

Bio10
Température moyenne du quartile le
plus chaud (°C)

× ×

Bio11
Température moyenne du quartile le
plus froid (°C)

× ×

Bio12 Précipitations annuelle (mm) ×

Bio13
Précipitation de la semaine la plus
humide (mm)

×

Bio14
Précipitation de la semaine la plus
sèche (mm)

×

Bio15 Saisonalité des précipitations (C of V) ×
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Code Nom de variable
T-
Min

T-
Max

P R E

Bio16
Précipitation du trimestre le plus
humide (mm)

×

Bio17
Précipitations du trimestre le plus sec
(mm)

×

Bio18
Précipitations du trimestre le plus
chaud (mm)

× × ×

Bio19
Précipitations du trimestre le plus
froid (mm)

× × ×

Bio20 Rayonnement annuel moyen (W m-2) ×

Bio21
Rayonnement hebdomadaire le plus
élevé (W m-2)

×

Bio22
Rayonnement hebdomadaire le plus
faible (W m-2)

×

Bio23 Saisonalité du rayonnement (C of V) ×

Bio24
Rayonnement du quartile le plus
humide (W m-2)

× ×

Bio25
Rayonnement du trimestre le plus sec
(W m-2)

× ×

Bio26
Rayonnement du trimestre le plus
chaud (W m-2)

× × ×

Bio27
Rayonnement du trimestre le plus
froid (W m-2)

× × ×

Bio28 Indice d’humidité annuel moyen × ×

Bio29
Indice d’humidité hebdomadaire le
plus haut

× ×

Bio30
Indice d’humidité hebdomadaire le
plus bas

× ×

Bio31*
Saisonalité de l’indice d’humidité
(C of V)

× ×

Bio32*
Indice d’humidité moyen du
trimestre le plus humide

× ×

Bio33*
Indice d’humidité moyen du
trimestre le plus sec

× ×

Bio34
Indice d’humidité moyen du trimestre
le plus chaud

× × × ×

Bio35
Indice d’humidité moyen du trimestre
le plus froid

× × × ×
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Code Nom de variable
T-
Min

T-
Max

P R E

Bio36
1ère composante principale des 35
premières variables du Bioclim

× × × × ×

Bio37
2nd composante principale des 35
premières variables du Bioclim

× × × × ×

Bio38
3ème composante principale des 35
premières variables du Bioclim

× × × × ×

Bio39
4ème composante principale des 35
premières variables du Bioclim

× × × × ×

Bio40
5ème composante principale des 35
premières variables du Bioclim

× × × × ×
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Annexes du Chapitre 5

Annexe 8 – L’équation de Lundqvist-Korf est redéfinie en 4 paramètres : K, Theta, t˚ et
v est donnée par valeur m “ 1` log θ. Ce contenu original c, de Gilles Le Moguédec 2019

La solution générale de l’équation Lundqvist-Korf
dy

dt
“ k.y.

ˆ

ln
K

y

˙1´m

est donnée par
$

’

&

’

%

m ‰ 0, y “ K. exp

ˆ

´

”´

ln K
y0

¯m
´m.k.t

ı

1
m

˙

m “ 0, y “ K. exp
”

´ ln K
y0

exp p´ktq
ı

On veut que cette courbe passe par le point de coordonnées pt “ t˚, y˚ “ Kθq. Tous
calculs faits, l’équation générale de la courbe est alors donnée par

$

&

%

m ‰ 0, y “ K. exp
´

´
“

p´ log θqm ´m.k. pt´ t˚q
‰

1
m

¯

m “ 0, y “ K. exp rlog θ. exp p´k pt´ t˚qqs
(1)

on définit t̃ la solution de
p´ log θqm ´m.k. pt´ t˚q “ 0

soit
t̃ “ t˚ `

p´ log θq

m.k

Soit ε ą 0.

Si m ą 0, alors ε
1
m tend vers 0 quand ε tend vers 0. On en déduit

tÑ t̃ lim y ptq “ K

Si m ą 0, alors ε
1
m tend vers `8 quand ε tend vers 0. On en déduit

tÑ t̃ lim y ptq “ 0

- Si m “ 0, l’expression est valable pour tP R ;

- Si m ă 0, l’expression est valable pour t ą t̃ et on a y
`

t̃
˘

“ 0 ;

- Si m ą 0, l’expression est valable pour t ă t̃ et on a y
`

t̃
˘

“ K ;

Les caractéristiques du point d’inflexion sont :
"

y˚ “ Kθ “
K

exp p1´mq

dy

dt
|t“t˚ “ Kv “ k.K. p1´mq

1´m

expp1´mq

Comme 0 ă y˚ ă K, soit encore 0 ă θ ă 1, cela entraine la condition m ă 1 pour que
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la courbe admette un point d’inflexion.

Le système précédent permet d’établir très simplement les expressions suivantes :
$

&

%

m “ 1` log θ

k “ v expp1´mq
p1´mq1´m “ v

1
θ

p´ log θq´logθ
“ v p´ log θqlog θ

θ

Il est alors plus simple d’exprimer les solutions générales en fonction des paramètres
m et v. Pour cela on établit :

p´ log θqm ´m.k. pt´ t˚q “ p1´mq
m
´ v

m. expp1´mq

p1´mq1´m
. pt´ t˚q

“ p1´mqm
ˆ

1´ v
m. expp1´mq

1´m
.pt´ t˚q

˙

On a alors
“

p´ log θqm ´m.k. pt´ t˚q
‰

1
m “

„

p1´mqm
ˆ

1´ v
m. expp1´mq

1´m
.pt´ t˚q

˙
1
m

“ p1´mq

„

1´ v
m. expp1´mq

1´m
.pt´ t˚q


1
m

Ce qui permet d’établir l’équation 1 à :
$

’

&

’

%

m ‰ 0, y “ K. exp

ˆ

´p1´mq
”

1´ vm. expp1´mq
1´m .pt´ t˚q

ı
1
m

˙

m “ 0, y “ K. exp r´ exp p´ exp .v pt´ t˚qqs

(2)
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Annexe 9 – Les espèces dans le dispositif de Paracou significativement associées au per-
turbation avec un teste de permutation. (« P » : l’association est significativement positive ;
« N » : est significativement négative. Les tirets « - » indiquent qu’il n’y a pas d’association
significative)

Famillye Espèces Bas-fond Pente Plateau

Anacardiaceae Tapirira guianensis P - -

Annonaceae Annona exsucca P - -

Annonaceae Xylopia nitida - P P

Bignoniaceae Jacaranda copaia P - -

Boraginaceae Cordia sagotii N P -

Chrysobalanaceae Licania alba - P -

Clusiaceae Symphonia globulifera P N N

Fabaceae Inga alba P - -

Fabaceae Inga pezizifera P - -

Goupiaceae Goupia glabra P - -

Hypericaceae Vismia guianensis - - P

Hypericaceae Vismia latifolia - P P

Hypericaceae Vismia sessilifolia P - -

Lauraceae Rhodostemonodaphne grandis P - -

Malpighiaceae Byrsonima aerugo - - P

Malpighiaceae Byrsonima densa - - P

Malvaceae Sterculia pruriens P - -

Melastomataceae Loreya arborescens - - P

Melastomataceae Miconia acuminata N - P

Melastomataceae Miconia minutiflora P - -

Melastomataceae Miconia tschudyoides - P P

Rubiaceae Isertia coccinea P P -

Salicaceae Laetia procera P - -

Urticaceae Pourouma melinonii P - -

Page lxvii



ANNEXES

Annexe du Chapitre 6

Annexe 10 – Les fiches photographies de présentation des espèces de Guyane française et
les morphotypes d’hybridation. Crédit : © Cecropi@net, © P. Heuret, @ D. Sabatier.
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Cecropia palmata Willd. 
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Cecropia silvae C.C.Berg 
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Abstract

The Neotropical genus Cecropia Loefl. includes pioneer trees that colonize open gaps
and disturbed environments. It is distributed from northern Argentina to southern Mexico
and the West Indies. Cecropia constitutes a model for study in a wide variety of disciplinary
fields (e.g.: ecological role in forest succession, mutualistic relationships with ants, structure-
function relationships in trees, invasive dynamics...). In spite of the volume and diversity of
research carried out on this genus, it is paradoxical that the core ability to identify Cecropia
species remains problematic and impedes progress. The monograph by Berg & Franco-
Rosselli (2005) describe 61 species and 2 subspecies whereas 215 taxa have been described
since the description of the genus in 1758. The proposed circumscription is essentially based
on morphological characters. For the last 30 years, the advent of digital technology and
advances in molecular biology have made it possible to approach taxonomy in a much more
integrative manner. Approaches in numerical taxonomy can thus be confronted with other
points of view such as the coherence of the ecological niche, phenology or genetic structure
of populations. With the disappearance of the last two specialists of the genus and authors
of the monograph, the objective of this thesis is to organize a framework through a series
of software and analytical tools to (i) extract the "substantial marrow" of the monograph
by a numerical approach and (ii) to review the circumscription of species by an integrative
taxonomy approach coupling numerical taxonomy and niche models on a continental scale.
A study of the demography of the populations of two species on the Paracou experimental
station complements this study to discuss the importance of scales in the characterization
of the ecological niche of the species. Our results show that the monograph is coherent,
with taxa that are morphologically well delineated, but with a massive synonymy that is not
argued. Our analysis allows us to identify the most discriminating characters to be used in a
numerical taxonomy approach, on the one hand, and allowed us to build a multi-entry iden-
tification key for the genus, on the other hand. At the specimen level, we find well delineated
morphotypes that are consistent with the description of the species in the monograph. On
the other hand, the species within the "peltata" infrageneric group forms not very coherent
subsets. It seems that C.C. Berg and P. Franco-Rosselli favoured geographical coherence
to the detriment of morphological coherence within the group. Nevertheless, our results do
not allow us to reconcile these two aspects and we remain at an impasse. The modelling
of the climatic niche shows a strong overlap between the species and no climatic identity
really specific to one of them. The identification of aberrant specimens in the geographical
space or in the climatic niche space nevertheless helps to identify poor determinations or
heterogeneous collection intensities within the potential distribution range of the species.
We also identify several species with highly invasive potential. The analysis of population
dynamics on the Paracou experimental device shows subtle edaphic preferences of species at
a local scale. This work calls for the integration of molecular biology approaches that seem
indispensable to help circumscribe species and better understand the evolutionary dynamics
of what appears to be a species complex, where frequent hybridization generates a mor-
phological continuum. This work makes it possible to generate "roadmaps" for designating
geographical locations to be studied as a priority where species recognized in the monograph
cohabit, but whose morphological delimitations remain fragile.

Keywords: Cecropia, integrative taxonomy, numerical taxonomy, phenetics, niche
model, habitat association, demography, Xper2, MaxEnt, Paracou, French Guiana.



Résumé

Le genre Néotropical Cecropia Loefl. regroupe des arbres pionniers qui colonisent les
milieux ouverts et perturbés. Il se répartit du nord de l’Argentine jusqu’au sud du Mexique
ainsi qu’aux Antilles. Les Cecropia constituent un modèle d’étude dans des champs discipli-
naires très variés (p. ex. : rôle écologique dans la succession forestière, relations mutualistes
avec les fourmis, relations structure-fonction chez l’arbre, dynamiques invasives. . . ). Malgré
le volume et la diversité des recherches menées sur ce genre, il est paradoxal de constater
que l’identification des espèces reste extrêmement difficile et constitue un frein à l’ensemble
de ces études. La monographie de Berg & Franco-Rosselli (2005) retient 61 espèces et 2
sous-espèces alors que 215 taxons ont été décrits depuis la description du genre en 1758.
La circonscription proposée repose essentiellement sur des caractères morphologiques. De-
puis une trentaine d’années, l’avènement du numérique et les progrès en biologie moléculaire
permettent d’aborder la taxonomie de manière beaucoup plus intégrative. Des approches en
taxonomie numérique peuvent être ainsi confrontées avec d’autres points de vue tels que la
cohérence de la niche écologique, de la phénologie ou de la structure génétique des popula-
tions. Avec la disparition des deux derniers spécialistes du genre et auteurs de la monographie,
l’objectif de cette thèse est d’organiser un cadre de travail par une série d’outils logiciels et
analytiques pour (i) extraire la substantifique moelle de la monographie par une approche
numérique et (ii) revoir la circonscription des espèces par une approche en taxonomie inté-
grative couplant taxonomie numérique et modèle de niches à une échelle continentale. Une
étude de la démographie des populations de deux espèces sur le dispositif de Paracou vient
compléter cette étude pour discuter de l’importance des échelles dans la caractérisation de
la niche écologique des espèces. Nos résultats montrent que la monographie est cohérente,
avec des taxons bien séparés d’un point de vue morphologique, mais avec une mise en sy-
nonymie massive qui n’est pas argumentée. Notre analyse permet d’identifier les caractères
les plus discriminants à utiliser dans une approche en taxonomie numérique d’une part,
et nous a permis de construire une clef d’identification multi-entrées pour le genre d’autre
part. À l’échelle des spécimens, on retrouve des morphotypes bien délimités et cohérents
avec la description de l’espèce faite dans la monographie. En revanche, les espèces au sein
du groupe infra-générique « peltata » forment des sous-ensembles peu cohérents. Il semble
que C.C. Berg et P. Franco-Rosselli aient favorisé une cohérence géographique au détriment
d’une cohérence morphologique au sein du groupe. Néanmoins, nos résultats ne permettent
pas de concilier ces deux aspects et nous restons dans une impasse. La modélisation de la
niche climatique montre un fort recouvrement entre les espèces et pas d’identité climatique
réellement propre à l’une d’entre elles. L’identification de spécimens aberrants dans l’espace
géographique ou dans l’espace de niche climatique permet néanmoins d’aider à repérer des
mauvaises déterminations ou des intensités de collectes hétérogènes au sein de l’aire de distri-
bution potentielle des espèces. Nous identifions également plusieurs espèces à haut potentiel
invasif. L’analyse de la dynamique des populations sur le dispositif expérimental de Paracou
montre des préférences édaphiques subtiles des espèces à une échelle locale. Ce travail appelle
à intégrer des approches en biologie moléculaire qui semblent indispensables pour aider à la
circonscription des espèces et mieux comprendre la dynamique évolutive de ce qui semble
être un complexe d’espèces où l’hybridation fréquente génère un continuum morphologique.
Ce travail permet de proposer des « feuilles de route » pour désigner des lieux géographiques
à étudier en priorité où cohabitent des espèces reconnues dans la monographie, mais dont
les délimitations morphologiques restent fragiles.

Mots clés : Cecropia, taxonomie intégrative, taxonomie numérique, phénétique, modèle
de niche, association d’habitat, démographie, Xper2, MaxEnt, Paracou, Guyane française.
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