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Entomologie

RÉPARTITION VERTICALE
DES ARTHROPODES DANS LES FORÊTS 
SÈCHES OCCIDENTALES MALGACHES

par
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Aristide ANDRIANARIMISA 1,3, et Steven M. GOODMAN 2,4

L’étude de la répartition verticale des Arthropodes a été menée pendant la sai-
son sèche le long d’un gradient latitudinal dans trois aires protégées de la partie occiden-
tale malgache incluant les forêts sèches et les fourrés épineux : le Parc National (PN)
d’Ankarafantsika (Nord-Ouest), le Paysage Harmonieux Protégé de Menabe Antimena
(Centre-Ouest) et le PN de Tsimanampesotse (Sud-Ouest). Une analyse saisonnière
(sèche et humide) a été menée à Menabe Antimena. Des pièges Malaises ont été utilisés
pour l’échantillonnage dans le sous-bois, la strate moyenne et la canopée tandis que des
trous-pièges ont été utilisés pour la capture des Arthropodes au niveau du sol. Les don-
nées sur les Arthropodes ont été testées avec différents facteurs tels que la température,
l’humidité relative et le recouvrement végétal collectés durant la période d’échantillon-
nage. Les Arthropodes collectés ont été analysés jusqu’au niveau famille et en fonction
de leur guilde trophique.

Durant la saison sèche, à part la litière qui abrite un grand nombre
d’Arthropode, une grande abondance et richesse ont été aperçues au niveau du sous-bois
à Menabe Antimena et à Tsimanampesotse. À Ankarafantsika, c’est la canopée qui
héberge un grand nombre d’Arthropode avec une grande richesse. Toutefois, peu impor-
te la saison à Menabe Antimena, la canopée abrite toujours le moins d’individus. En
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général, les phytophages sont restreints au niveau du sous-bois tandis que les fourmis et
les saprophages sont abondants au niveau de la litière. Les prédateurs, les mycophages,
les parasitoïdes et les xylophages ne montrent pas de stratification verticale évidente.
L’analyse avec la régression linéaire multiple a montré une influence significative des
facteurs climatiques et de la structure de la végétation sur l’abondance et la richesse des
Arthropodes le long des strates verticales à Ankarafantsika et à Menabe Antimena.
Toutefois, ces variables environnementales n’exercent pas d’effet significatif sur l’abon-
dance des Arthropodes à Tsimanampesotse.
Mots-clés : Répartition verticale, Arthropode, guilde, climat, habitat, forêt sèche. 

Arthropod vertical distribution 
in dry forests of western Madagascar 

The vertical stratification of arthropods was studied in western Madagascar
during the dry season, along a latitudinal gradient in three protected areas with dry forest
and bush formations: Ankarafantsika National Park (northwest), Menabe Antimena
Protected Harmonious Landscape (central west), and Tsimanampesotse National Park
(southwest). Seasonal variation was also examined at Menabe Antimena (dry and wet
seasons). Malaise traps were used for surveying arthropod abundance in the under-story,
mid-story, and canopy, and pitfall traps for litter arthropods. Different variables from the
sampling period (temperature, relative humidity, and vegetation cover) were compared
to arthropod data. Specimens were identified to the level of family and assigned to a tro-
phic guild.

During the dry season, apart from the ground litter, which contains numerous
arthropods, abundance and richness were highest in the under-story at Menabe Antimena
and Tsimanampesotse. The highest abundance and richness were recorded in the cano-
py at Ankarafantsika. However, the canopy at Menabe Antimena had a lower number of
individuals in both the wet and dry seasons. Generally, phytophages were restricted to
the under-story, while ants and saprophages were mainly found in litter. Predators, fun-
givores, parasitoids, and xylophages did not show any clear vertical stratification.
Multiple linear regression analysis showed a significant affect of climate and vegetation
structure on the vertical abundance and richness of arthropods at Ankarafantsika and
Menabe Antimena. However, at Tsimanampesotse, there was no relationship between
these factors and arthropod abundance.
Keywords: Vertical repartition, Arthropoda, guild, climate, habitat, dry forest. 

Introduction

Les Arthropodes constituent le groupe taxonomique le plus diversifié, abon-
dant et riche en espèces dans différents habitats terrestres (OZANNE et al., 2003).
Ces organismes sont impliqués dans plusieurs processus écologiques de l’écosystème
tels que la décomposition, la pollinisation et l’herbivorie, et jouent un rôle comme
bio-indicateur de la qualité de l’environnement (SAMWAYS et al., 2010). En plus,
la majorité des Arthropodes, près de 80 %, résident dans les forêts tropicales 
(ØDEGAARD, 2000). L’écosystème forestier tropical offre une large variété d’habi-
tats verticalement structurés à partir du sol jusqu’à la canopée engendrant la stratifi-
cation verticale des Arthropodes (BROKAW & LENT, 1999). D’une manière géné-
rale, les Arthropodes exploitent les strates verticales en fonction de leur exigence et
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de leur adaptation selon les conditions environnementales des strates (ULYSHEN,
2011). Plusieurs facteurs peuvent influencer leur distribution verticale, incluant les
conditions climatiques, la structure de la végétation et la disponibilité des ressources
alimentaires (BASSET et al., 2003).

La distribution verticale des Arthropodes a été étudiée dans les forêts tropica-
les de l’Ancien monde (par exemple, BASSET, 1992 ; BASSET et al., 1992 ; 
HASHIMOTO et al., 2010 ; DAVIS et al., 2011 ; BASSET et al., 2015). De même
pour ceux des pays tropicaux du Nouveau monde (par exemple, BREHM, 2007 ;
GRIMBACHER & STORK, 2007 ; PANIAGUA et al., 2009 ; NOVAIS et al., 2015 ;
GREENSLADE et al., 2016). Toutefois, les recherches concernant la distribution
verticale des Arthropodes malgaches sont encore fragmentaires. Pourtant, elles per-
mettraient de collecter beaucoup plus d’informations sur la diversité des insectes que
celles menées sur le plan horizontal qui ne concernent souvent que ceux des strates
inférieures. Les recherches existantes se sont en effet restreintes dans la partie Nord-
Est malgache au sein de la forêt humide du Parc National de Masoala. Elles se sont
focalisées sur l’inventaire des Arthropodes et des guildes au sein de la canopée
et du sous-bois (MONTE-ALEGRE et al., 2005 ; ABERLENC et al., 2007 ; 
RAVOAHANGIMALALA et al., 2007).

À Madagascar, la compréhension de l’importance des facteurs écologiques
(abiotiques et biotiques) sur l’organisation verticale des Arthropodes reste mal docu-
mentée. Ailleurs dans le monde, le climat constitue un des facteurs majeurs influen-
çant la distribution des Arthropodes et la variation saisonnière de leur abondance
(SANGLE et al., 2015). En effet, en tant qu’ectotherme, les Arthropodes sont plus
sensibles à la variation du climat qui modifie leur comportement, leur reproduction
et leur interaction, influençant la dynamique de leur population (KIRITANI, 2013).
D’une certaine façon, la structure de la végétation incluant la hauteur de la voûte
forestière, la disposition des branches, la couverture végétale, régulent indirectement
l’effet du climat sur l’activité des Arthropodes affectant par conséquent la sélection
de leur habitat (BROKAW & LENT, 1999). La variation de la quantité des radiations
solaires sur le plan vertical influence en outre les processus de la photosynthèse
affectant la disponibilité des ressources pour certains groupes trophiques (BASSET
et al., 2003 ; GOSSNER, 2009). D’un autre côté, la modification de l’habitat et la
fluctuation des conditions climatiques influencent la diversité fonctionnelle de la
composition et de la structure des guildes d’Arthropodes (TYLIANAKIS et al.,
2008). Un changement de l’abondance d’une guilde en particulier dans le milieu peut
toutefois perturber les processus de fonctionnement de l’écosystème (OZANNE et
al., 2003). La détermination des réactions des Arthropodes à la variation imposée par
la nature constitue ainsi un outil de prédiction pour la maintenance de l’écosystème
permettant de prioriser les efforts pour la conservation. Les résultats permettent en
outre de comprendre la portée de ces organismes à s’adapter aux éventuels change-
ments au sein de leur habitat.
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Les forêts sèches de l’Ouest de Madagascar présentent une diversité structu-
rale considérable due à l’hétérogénéité des substrats édaphiques (MOAT & SMITH,
2007). Un cline climatique le long du gradient latitudinal Nord-Ouest à Sud-Ouest
accentue conjointement la variation de la structure de l’habitat avec une diminution
nette du gradient de l’humidité (DONQUE, 1975 ; JURY, 2003 ; GOODMAN et al.,
2008). Ces habitats, qui vont de la forêt dense sèche à fourré sec épineux, sont en
outre caractérisés par une saisonnalité prononcée avec une saison sèche marquée par
la défoliation de la plupart des arbres succédée d’une saison humide en pleine
feuillaison (KOECHLIN et al., 1997). Ces types d’écosystèmes répondent ainsi
convenablement au besoin de comprendre la réponse des Arthropodes et des guildes
trophiques face à la modification du climat et de leur habitat. Les forêts tropicales
sèches malgaches constituent d’ailleurs un des sites prioritaires pour la conservation
étant donné le niveau de micro-endémisme qui est assez élevé (PAULIAN & VIETTE,
2003 ; WILME et al., 2006). L’échantillonnage de l’entomofaune sur le plan vertical
dans les forêts sèches permettrait ainsi d’avoir une estimation de la taille et de la
diversité de la population d’Arthropode dans le milieu (BASSET et al., 2015).

Le but de cette étude, dans un premier temps, est de compléter les informa-
tions sur la répartition verticale de l’entomofaune dans la partie occidentale malga-
che. Dans un second temps, cette étude vise à comprendre l’écologie ainsi que la
réponse des Arthropodes et des guildes trophiques en fonction des variations des
conditions environnementales dans les forêts sèches occidentales. Enfin, les données
obtenues fournissent des informations pour interpréter la distribution spatiale ainsi
que l’écologie alimentaire des vertébrés insectivores au sein des sites d’études. Les
objectifs de cette étude sont de : 
1) déterminer la distribution verticale des Arthropodes en fonction des saisons et
selon le gradient latitudinal en partant des forêts sèches du Nord vers les fourrés secs
épineux du Sud de Madagascar ; 
2) faire une analyse saisonnière et latitudinale de l’organisation verticale des guildes
trophiques d’Arthropodes ; 
3) examiner les facteurs qui pourraient influencer la stratification verticale des
Arthropodes à travers la variation saisonnière et latitudinale des facteurs climatiques
et de la structure de la végétation dans la partie occidentale malgache.

Matériel et méthodes

Présentation des sites d’études
L’étude a été réalisée dans trois aires protégées de la partie occidentale mal-

gache (Figure 1) :
– le Parc National d’Ankarafantsika (16°00’ - 16°20’S ; 46°34’ - 47°17’E) se situe
dans la partie Nord-Ouest de Madagascar, à 115 km au sud de la ville de Mahajanga.
Le site couvre une surface de 136 673 ha avec une altitude variant de 30 à 350 m ;
– le Paysage Harmonieux Protégé de Menabe Antimena (20°03’ - 20°10’S ; 44°28’ -
44°46’E) se trouve dans la partie Centre-Ouest, à 40 km au Nord-Est de la ville de
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Figure 1
Localisation géographique des sites d’études (Ankarafantsika, Menabe Antimena et
Tsimanampesotse). (Source: BD500 FTM, modifiée par J.A. Rajaonarivelo, 2018).

Geographic position of the study sites (Ankarafantsika, Menabe Antimena, and
Tsimanampesotse). (Source: BD500 FTM, modified by J.A. Rajaonarivelo, 2018.)
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Morondava. Le site s’étend sur une superficie de 201 859 ha dont le niveau topogra-
phique généralement plat couvre une altitude entre 18 et 40 m ;
– le Parc National de Tsimanampesotse (24°00’ - 24°23’S ; 43°44’ - 43°46’E) est
localisé dans la partie Sud-Ouest, à 85 km au sud de la ville de Toliara. L’aire proté-
gée possède une surface totale de 201 505 ha avec une gamme altitudinale de 40 à
114 m.

Le long du gradient latitudinal, une diminution des précipitations existe
depuis la partie Nord jusqu’au Sud qui est caractérisée par une aridité importante
(Tableau 1). Cette variation de la pluviométrie, associée avec l’hétérogénéité des sub-
strats édaphiques, conditionnent les caractéristiques des formations végétales : la par-
tie Nord-Ouest (Ankarafantsika) est dominée par les forêts sèches caducifoliées,
l’Ouest central par les forêts denses sèches (Menabe Antimena) et le Sud-Ouest et le
Sud (Tsimanampesotse) par les fourrés secs épineux (MOAT & SMITH, 2007). Deux
saisons bien distinctes caractérisent les régions occidentales malgache avec une lon-
gue saison sèche de sept à neuf mois (mars/mai à novembre) et une saison humide de
décembre à mars (JURY, 2003 ; GOODMAN et al., 2008). Vers la partie Sud de ce
gradient, la durée de la saison sèche est plus prononcée.

L’étude saisonnière de la stratification verticale des Arthropodes a été effec-
tuée à Menabe Antimena (saison sèche : 24 août-16 septembre 2017 et saison humi-
de : 25 janvier-17 février 2018) et la comparaison latitudinale a été réalisée durant la
saison sèche aux deux autres sites (Ankarafantsika : 13 mai-05 juin 2017 et
Tsimanampesotse : 02-25 juillet 2017).

Tableau 1
Principales caractéristiques de sites d’études selon GOODMAN et al. (2018) 

et présentation des localités d’échantillonnage au sein des sites. 
Main characteristics of study sites according to GOODMAN et al. (2018) 

and position of sampling localities at each site.

Caractéristiques Ankarafantsika Menabe Antimena Tsimanampesotse
Climat Sec Sec Semi-aride
Pluviométrie
annuelle (mm) 1596 954 389

Température
moyenne annuelle 21,0 à 29,9 20,0 à 30,3 19,2 à 30,7
(valeur minimale
et maximale) (°C) 

Type de végétation Forêt sèche sur sol Forêt sèche Fourré sec épineux sur
des sites sableux humifère sur sol ferrugineux sable de la partie Nord
d’échantillonnages du Jardin botanique A du site N5 (24°00'28,9"S ; 

(16°19'34,1"S ; (20°03'24,9"S ; 43°44'04,1"E) 
46°48'13,4"E) 44°39'32,4"E) et Sud (24°01'44,3"S ; 

et Jardin botanique B et CS7 43°44'22,9"E) 
(16°18'20,5"S ; (20°04'26,3"S ; du campement 
46°49'34,7"E) 44°40'17,7"E) d’Andranovao



Collecte des Arthropodes
Afin de mettre en exergue la distribution verticale des Arthropodes à partir du

sol jusqu’à la canopée des sites d’études, deux types de pièges ont été utilisés. Des piè-
ges Malaises de type SLAM (110 cm de longueur, 110 cm de largeur et 110 cm de
hauteur, MegaView Science, Taiwan) ont été utilisés pour le recensement de l’ento-
mofaune verticale (sous-bois, strate moyenne et canopée). Les pièges ont été installés
le long des lignes de transect dont six pistes de 1 000 m distantes de 200 m ont été
échantillonnées pour chaque site d’étude. Trois stations de capture ont été mises en
place sur chaque ligne de transect dont la position se trouve au début, au milieu et à
la fin de la ligne. La hauteur au niveau de laquelle les pièges ont été installés au sein
de la canopée varie selon la hauteur générale de la voûte forestière de chaque site qui
va de 5 m à 12 m selon l’habitat, ceux de la strate moyenne indique l’espace médian
et les pièges au niveau du sous-bois ont été placés en dessous de 1,5 m de hauteur.

Des trou-pièges réalisés grâce à la partie basale d’une bouteille plastique
(95 mm de diamètre à l’ouverture, 82 mm de diamètre à la base et 100 mm de pro-
fondeur) ont été utilisés pour la capture des Arthropodes rampants sur le sol. Le long
de chaque transect, six trou-pièges distants de 200 m et remplis au 1/3 de sa hauteur
avec de l’éthanol 70° ont été enfoncés dans le sol.

Le piégeage a été réalisé à partir de 06h00 du matin jusqu’à 17h00 le soir pen-
dant 24 jours pour chaque site (quatre jours pour chaque ligne de transect). Ainsi, les
résultats obtenus représentent seulement la répartition verticale des Arthropodes
diurnes présents au sein des forêts sèches malgaches.

Conservation, identification des Arthropodes et leur structure trophique
Les spécimens collectés sur le terrain ont été conservés dans l’éthanol à 70°

et identifiés au sein du laboratoire de « California Academy of Science » (CAS),
Tsimbazaza, Antananarivo. Les échantillons d’Arthropodes ont été identifiés 
jusqu’au niveau famille selon la clé de détermination de BORROR et al. (1989) et
DELVARE & ABERLENC (1989). Les araignées ont été identifiées selon le guide
de DIPPENAAR-SCHOEMAN & JOCQUÉ (1997). L’attribution des Arthropodes
selon leur guilde trophique a été effectuée selon la classification de MORAN &
SOUTHWOOD (1982) et de RAVOAHANGIMALALA et al. (2007) à savoir : les
phytophages, les xylophages, les mycophages, les saprophages, les parasitoïdes, les
prédateurs, les fourmis et les autres guildes trophiques regroupant les insectes
piqueurs-suceurs, lécheurs-suceurs, parasites et ceux dont le régime alimentaire n’a
pas pu être déterminé.

Mesure des variables climatiques
La température et l’humidité relative au niveau des strates verticales (sous-

bois, strate moyenne et canopée) ont été enregistrées tous les 15 minutes à l’aide d’un
data-logger « Tinytag View 2 TV-4500 » (Gemini Data Logger, Chichester) au cours
des périodes de piégeage. Les appareils ont été installés verticalement au milieu de la
ligne de transect dans des zones ombragées afin d’éviter l’effet direct de l’insolation.
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Caractérisation verticale de l’habitat
La structure de l’habitat a été décrite le long des lignes de transect selon la

méthode de relevé linéaire de GAUTIER et al. (1994). La description de l’habitat a
été réalisée de part et d’autre du transect pour la fiabilité des données due à l’hétéro-
généité de la structure de la végétation dans les forêts sèches. Il est à noter que seule
la complexité structurale verticale de l’habitat a été mise en évidence sans tenir
compte de la composition taxonomique des plantes. Le long de la piste de 1000 m,
un jalon gradué de 8 m de hauteur a été dressé verticalement tous les 20 m. Les hau-
teurs des contacts entre les masses végétales et le bâton ont été notées. Au-delà de
8 m, les mesures ont été visuellement estimées. L’épaisseur de la litière a été en outre
mesurée tous les 20 m pour chaque transect où cinq mesures ont été effectuées de
part et d’autre de la ligne.

Analyse des données
Pour chaque strate (litière, sous-bois, strate moyenne et canopée) de chaque

site d’étude, la richesse familiale (nombre de familles), l’abondance (nombre d`indi-
vidus de chaque famille) et la diversité familiale des Arthropodes ont été estimées.
Une mesure de la diversité a été obtenue en calculant l’indice de Shannon-Weaver
(IS) à partir du « package vegan » (OKSANEN, 2018). Afin de mettre en exergue la
différence ou la similarité des communautés d’Arthropodes présentes au sein des dif-
férentes catégories de strates des sites d’études, l’indice de similarité de Jaccard a été
calculé avec le « package ade4 » (DRAY et al., 2018). L’influence de la stratification
verticale (sous-bois, strate moyenne et canopée) sur l’abondance des Arthropodes au
sein des sites, en fonction des saisons et entre les zones d’études a été testée à partir
du modèle linéaire généralisé (analyse univariée des variances). Pour voir la varia-
tion de la température et de l’humidité relative le long des strates verticales (sous-
bois, strate moyenne et canopée), le test non paramétrique de Kruskal-Wallis a été
utilisé. Le niveau de relation entre l’épaisseur de la litière et l’abondance des
Arthropodes rampants au sol a été testé avec la corrélation de Spearman. La régres-
sion linéaire multiple a été utilisée afin de voir l’influence des variables environne-
mentales (température minimale, maximale et moyenne, recouvrement végétal,
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Tableau 2
Richesse (Ri), abondance (Ab) et indice de Shannon (IS) des Arthropodes 

au sein des strates verticales de Menabe Antimena cours de la saison sèche et humide. 
Richness (Ri), abundance (Ab), and Shannon index (IS) of arthropods 

in the vertical strata of Menabe Antimena during the dry and wet seasons.

Type de pièges Strate Saison sèche Saison humide
Ri Ab IS Ri Ab IS

Canopée 53 262 3,1 86 1380 3,0
Piège Malaise Strate moyenne 58 333 3,1 75 1877 2,5

Sous-bois 64 548 3,3 97 6651 1,5
Trou-piège Litière 37 3002 0,8 71 2394 1,9



humidité minimale, maximale et moyenne) sur la répartition verticale des
Arthropodes en partant de la canopée vers le sous-bois. Pour tous les tests statis-
tiques, la valeur de la probabilité p < 0,05 indique une différence significative ou
l’existence d’une corrélation entre les variables. Le logiciel statistique R version
3.5.0 (R CORE TEAM, 2018) a été utilisé pour l’analyse des données.

Résultats

Répartition verticale des Arthropodes
Variation saisonnière : Menabe Antimena

D’une manière générale, le nombre d’individus d’Arthropodes collecté avec
les différentes méthodes de capture utilisées (piège Malaise et trou-piège) est beau-
coup plus faible au cours de la saison sèche (4 145 individus : 19 ordres et 116
familles) que celui collecté au cours de la saison humide (12 302 individus : 19 ordres
et 151 familles). Si la litière du sol héberge le plus d’effectif, composé surtout de
fourmis, au cours de la saison sèche (3 002/1 143) que les autres strates, le sous-bois
contient le plus grand nombre d’Arthropodes (6 651/5 651), dominés par les
Collemboles (Entomobryidae, Hypogastruridae et Sminthuridae) au cours de la sai-
son humide. Mais quelle que soit la saison, la canopée abrite l’effectif le plus faible
d’Arthropodes. La plus grande diversité se trouve toutefois au sein de la canopée
durant la saison humide (IS : 3,0), alors que le sous-bois est le plus diversifié durant
la saison sèche (IS : 3,3) (Tableau 2). L’utilisation de ces strates verticales par les
Arthropodes en partant de la canopée vers le sous-bois varie par ailleurs significati-
vement entre les deux saisons (Modèle linéaire généralisé : ddl = 2 ; p < 0,001). Les
Diptères (Chloropidae), les Hyménoptères (Ceraphronidae) et les Myriapodes collec-
tés uniquement au cours de la saison humide font partie des Arthropodes recensés
seulement au niveau de la litière (Tableau 5). Les Hémiptères tels que les Aradidae
et les Saldidae, certaines familles dans l’ordre des Hyménoptères comme les
Chalcididae et les Cynipidae par exemple, trouvés seulement dans le sous-bois, n’ont
été recensés qu’au cours de cette saison. Les Diptères comme les Bibionidae, les
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Tableau 3
Richesse (Ri), abondance (Ab) et indice de Shannon (IS) des Arthropodes 

au sein des strates verticales des sites d’études pendant la saison sèche. 
Richness (Ri), abundance (Ab), and Shannon index (IS) of arthropods 

in the vertical strata of the study sites during the dry season.

Type de pièges Strate Ankarafantsika Menabe Antimena Tsimanampesotse
Ri Ab IS Ri Ab IS Ri Ab IS

Canopée 54 321 3,2 53 262 3,1 34 158 2,8
Piège Malaise Strate moyenne 46 199 3,2 58 333 3,1 44 252 3,1

Sous-bois 45 179 3,3 64 548 3,3 48 346 3,0
Trou-piège Litière 24 459 0,9 37 3002 0,8 38 492 1,8



Hyménoptères incluant les Pteromalidae et les Sphecidae recensés uniquement
durant la saison humide sont restreints au sein de la strate moyenne. Les Diptères
(Simuliidae), les Hémiptères (Coreidae) collectés seulement durant la saison humide
comptent parmi les Arthropodes strictement recensés au niveau de la canopée au
cours de cette période (Tableau 5).

Variation inter-site
En combinant les données obtenues par piège Malaise et trou-piège, un total

de 1 158 Arthropodes représentés par 15 ordres et répartis dans 89 familles a été col-
lecté à Ankarafantsika. Pour Menabe Antimena, 116 familles d’Arthropodes apparte-
nant à 19 ordres dans un total de 4 145 individus ont été échantillonnées pour l’en-
semble des techniques de capture utilisées. Le nombre des individus collectés par
piège Malaise et trou-piège à Tsimanampesotse a été de 1 248 au total, distribué dans
16 ordres avec 96 familles. Peu importe les sites d’études considérés, la litière abrite
toujours un grand nombre d’Arthropodes par rapport aux strates verticales en dessus,
alors que la diversité sur le sol semble très faible (Tableau 3). Toutefois, la compa-
raison de la distribution des Arthropodes recensés entre les strates verticales (sous-
bois, strate moyenne et canopée) des sites d’études montre une variation statistique-
ment significative (Modèle linéaire généralisé : ddl = 4 ; p < 0,001), indiquant une
hétérogénéité de l’utilisation des strates par ces organismes d’un site à un autre.
En effet, à Ankarafantsika, la canopée est caractérisée par une grande abondance et
richesse alors que dans les deux autres sites, le sous-bois abrite une grande richesse.
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Tableau 4
Indice de similarité de Jaccard des différentes catégories de strates (Li : litière, Ss : sous-bois, Sm : strate
moyenne et Ca : canopée) des sites d’études, présenté en dessous de la diagonale et nombre de familles

communes entre les strates, présenté en dessus de la diagonale. 
Jaccard index of similarity of different strata (Li: litter, Ss: under-story, Sm: mid-story, Ca: canopy) 

of the study sites presented below the diagonal and number of families 
in common between strata presented above the diagonal.

Site Ankarafantsika Menabe Antimena Tsimanampesotse
Strate Li Ss Sm Ca Li Ss Sm Ca Li Ss Sm Ca

Li - 7 6 10 12 9 10 8 12 7 4 7
Ankarafantsika Ss 0,06 - 30 29 11 28 27 24 9 32 27 20

Sm 0,04 0,28 - 36 10 30 21 20 6 26 25 20
Ca 0,07 0,22 0,33 - 16 35 36 24 11 29 27 22
Li 0,13 0,08 0,07 0,11 - 19 17 12 21 9 7 6

Menabe Antimena Ss 0,07 0,19 0,23 0,25 0,13 - 38 27 12 31 21 21
Sm 0,07 0,20 0,21 0,26 0,12 0,27 - 26 11 30 26 19
Ca 0,06 0,18 0,14 0,18 0,08 0,17 0,17 - 8 21 17 16
Li 0,13 0,07 0,05 0,07 0,23 0,07 0,07 0,05 - 10 11 7

Tsimanampesotse Ss 0,05 0,29 0,20 0,21 0,06 0,21 0,21 0,14 0,07 - 30 21
Sm 0,03 0,25 0,22 0,22 0,05 0,18 0,19 0,12 0,08 0,28 - 18
Ca 0,07 0,19 0,18 0,18 0,05 0,15 0,14 0,12 0,06 0,18 0,17 -



En analysant la présence et l’absence des familles d’Arthropodes au sein des
différentes catégories de strates des sites d’études, l’indice de similarité de Jaccard
montrant l’affinité entre les communautés d’Arthropodes des strates des sites étudiés
a été obtenu (Tableau 4). En considérant deux à deux les diverses catégories de stra-
tes, la strate moyenne et la canopée d’Ankarafantsika sont les plus similaires dont
l’indice de Jaccard est le plus élevé (0,33) tandis que le plus faible indice, de l’ordre
de 0,03, se trouve entre la litière d’Ankarafantsika et la strate moyenne de
Tsimanampesotse. La strate moyenne et le sous-bois de Menabe Antimena possèdent
cependant le plus grand nombre d’Arthropodes communs (38) constitués essentielle-
ment par les araignées, les Coléoptères et les Hyménoptères (Tableau 5) alors que la
strate moyenne de Tsimanampesotse et la litière du sol d’Ankarafantsika partage le
moins de familles communes (4).

À partir du dendrogramme (Figure 2), une division des communautés
d’Arthropodes en deux groupes bien distincts a été observée, ceux qui se trouvent sur

13
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Figure 2
Dendrogramme montrant la similarité en faune entomologique des différentes 

catégories de strates (Li : litière, Ss : sous-bois, Sm : strate moyenne 
et Ca : canopée) des sites d’études (AKR : Ankarafantsika, 

MBA : Menabe Antimena et TSP : Tsimanampesotse).
Dendrogram showing similarity of the entomological fauna between different strata

(Li: litter, Ss: under-story, Sm: mid-story, Ca: canopy) at the study sites 
(AKR: Ankarafantsika, MBA: Menabe Antimena, TSP: Tsimanampesotse).
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la litière du sol formés surtout par les Coléoptères (Scarabeidae, Staphylinidae et
Tenebrionidae), les Diptères (Phoridae), les Hyménoptères (Formicidae) et les
Orthoptères (Gryllidae), puis ceux qui se trouvent sur les strates en-dessus. La com-
munauté d’Arthropodes présente au sein des strates verticales en dessus est subdivi-
sée en cinq groupements en fonction de leur similarité en termes de famille. Le pre-
mier groupe comprend la strate moyenne et le sous-bois de Menabe Antimena.
Le deuxième groupe est formé par la canopée et la strate moyenne d’Ankarafantsika.
Le troisième groupe comprend la strate moyenne et le sous-bois de Tsimanampesotse
ainsi que le sous-bois d’Ankarafantsika dont, parmi les familles communes de ce
groupe, font partie les Anthribidae, les Buprestidae et les Cleridae (Coléoptères), les
Cecidomyiidae et les Ceratopogonidae (Diptères), les Bethylidae ainsi que les
Scelionidae (Hyménoptères) (Tableau 5). Le quatrième groupe représente la canopée
de Tsimanampesotse et le cinquième est constitué par la canopée de Menabe
Antimena.

Répartition verticale des guildes trophiques
Variation saisonnière : Menabe Antimena
Répartition des guildes trophiques le long des strates verticales à partir de la litière
du sol jusqu’à la canopée

Que ce soit durant la saison sèche ou humide, les mycophages constitués
essentiellement par les Psocoptères semblent plus fréquents sur le sous-bois par rap-
port aux autres strates verticales (Figure 3). Une variation saisonnière a été cepen-
dant observée pour les xylophages qui exploitent souvent la litière au cours de la sai-
son sèche, alors que le sous-bois semble le plus exploité durant la saison humide. Les
autres guildes trophiques formées principalement par les Phoridae font aussi partie
des groupes dominants sur le sol au cours de la saison sèche. Les fourmis et les pré-
dateurs constitués, surtout par les araignées, les scolopendres et les scorpions, sont
toutefois les guildes dominantes au niveau de la litière, que ce soit durant la saison
sèche ou la saison humide. Une diminution de l’abondance des saprophages sur la
litière du sol a été cependant aperçue durant la saison humide au cours de laquelle
l’abondance de ce groupe constitué par les Collemboles semble élevée au niveau du
sous-bois (Figure 3). L’utilisation évidente de la canopée et de la strate moyenne par
les guildes trophiques semble cependant moins importante par rapport aux strates en
dessous au cours des deux saisons d’études.

Répartition des guildes trophiques le long des trois strates verticales (sous-bois, strate
moyenne et canopée)

L’analyse de la répartition des guildes trophiques entre le sous-bois, la strate
moyenne et la canopée a montré une variation non significative pour les mycopha-
ges, les fourmis et les autres guildes durant la saison sèche (Tableau 6). L’abondance
de ces guildes trophiques diffère cependant d’une strate à une autre au cours de la sai-
son humide dont le sous-bois contient le plus d’individus (Figure 3, Tableau 6).
Quoiqu’il en soit, la comparaison de la répartition verticale de ces deux groupes

23

Répartition verticale des Arthropodes dans les forêts sèches



indique une similarité de la stratification entre les deux saisons. Les xylophages ne
montrent pas également une variation significative de la stratification verticale entre
les saisons d’études mais aussi durant chaque saison, c’est-à-dire au cours de la sai-
son sèche et humide. Pour les phytophages et les parasitoïdes en revanche, durant les
deux saisons d’études, la répartition de ces groupes trophiques varie significative-
ment d’une strate à une autre dont le sous-bois contient le plus grand nombre d’indi-
vidus (Figure 3, Tableau 6). La comparaison de la répartition verticale des phytopha-
ges et des parasitoïdes entre les saisons sèche et humide présente d’ailleurs une varia-
tion statistiquement non significative (Tableau 6). L’utilisation des strates verticales
par les saprophages varie par contre entre les saisons d’études (Modèle linéaire géné-
ralisé : ddl = 2 ; p < 0,001). D’ailleurs, ce groupe trophique ne montre pas une dis-
tribution verticale statistiquement uniforme que ce soit durant la saison sèche
(Modèle linéaire généralisé : ddl = 2 ; p < 0,01) ou la saison humide (Modèle linéaire
généralisé : ddl = 2 ; p < 0,001). Durant les deux saisons, les saprophages semblent
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Figure 3
Proportion d’utilisation des strates verticales par les différentes guildes trophiques

(Phy : phytophage, Xyl : xylophage, Myc : mycophage, Sap : saprophage, 
Par : parasitoïde, Pre : prédateur, For : fourmi et Au : autre), 

durant la saison sèche (Se) et humide (Hu) à Menabe Antimena.
Proportion of utilization of vertical strata by different trophic guilds 
(Phy: phytophage, Xyl: xylophage, Myc: fungivore, Sap: scavenger, 

Par: parasitoid, Pre: predator, For: ant, Au: other), 
during the dry (Se) and wet (Hu) seasons at Menabe Antimena.
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plus abondants au niveau du sous-bois. Toutefois, la canopée et la strate moyenne
semblent plus utilisées par ce groupe au cours de la saison sèche comparées au
cas observé en saison humide (Figure 3). Concernant les prédateurs, la répartition
verticale de ce groupe trophique varie également d’une saison à une autre (Modèle
linéaire généralisé : ddl = 2 ; p < 0,001). Durant la saison sèche, la distribution des
prédateurs entre les catégories de strates verticales est assez uniforme (Figure 3,
Tableau 6), alors que durant la saison humide, une variation significative a été obs-
ervée (Tableau 6) dont les prédateurs semblent plus abondants au sein de la strate
moyenne.

Variation inter-site
Répartition des guildes trophiques le long des strates verticales à partir de la litière
du sol jusqu’à la canopée

D’une manière générale, les fourmis dominent au niveau de la litière des trois
sites d’études avec une moindre abondance au niveau des trois strates supérieures
(Figure 4). La canopée semble en revanche largement occupée à Ankarafantsika par
les autres guildes trophiques, constituées spécialement par les insectes piqueurs-
suceurs (Ceratopogonidae et Culicidae). Par ailleurs, dans ce site, la canopée semble
plus utilisée par la majorité des guildes trophiques contrairement aux cas observés
dans les deux autres sites d’études. Les xylophages formés essentiellement par les
Buprestidae constituent en effet les seules guildes dominantes observées au niveau
de la canopée de Tsimanampesotse tandis qu’aucune guilde dominante ne semble fré-
quenter la canopée de Menabe Antimena.

Tableau 6
Résultats du modèle linéaire généralisé sur l’influence de la stratification verticale (sous-bois, 

strate moyenne et canopée) sur l’abondance saisonnière des guildes trophiques (Phy : phytophage, 
Xyl : xylophage, Myc : mycophage, Sap : saprophage, Par : parasitoïde, Pre : prédateur, For : fourmi 

et Au : autre) de Menabe Antimena. 
Results of the general linear model on the influence of vertical stratification (under-story, mid-story, 
and canopy) on the seasonal abundance of trophic guilds (Phy: phytophage, Xyl: xylophage, Myc: 

fungivore, Sap: scavenger, Par: parasitoid, Pre: predator, For: ant, Au: other) at Menabe Antimena.

Saison sèche Saison humide Variation saisonnière

Guilde ddl Déviance p ddl Déviance p ddl Déviance p
Phy 2 16,74 *** 2 51,48 *** 2 1,19 ns
Xyl 2 1,61 ns 2 3,44 ns 2 0,85 ns
Myc 2 4,03 ns 2 5,76 * 2 0,30 ns
Sap 2 9,33 ** 2 5433,30 *** 2 54,6 ***
Par 2 23,68 *** 2 25,63 *** 2 5,83 ns
Pre 2 0,19 ns 2 43,97 *** 2 22,40 ***
For 2 1,54 ns 2 8,53 * 2 1,19 ns
Au 2 0,68 ns 2 21,51 *** 2 0,31 ns

***p < 0,001 ; **p < 0,01 ; *p < 0,05 ; ns : non significative



Bulletin de la Société zoologique de France 144 (1)

26

Répartition des guildes trophiques le long des trois strates verticales (sous-bois, strate
moyenne et canopée)

En comparant statistiquement l’utilisation du sous-bois, de la strate moyenne
et de la canopée entre les sites d’études par les guildes trophiques, une variation non
significative a été observée pour les xylophages et les prédateurs (Tableau 7).
L’abondance des saprophages semble cependant varier significativement d’une strate à
une autre entre les sites d’études (Modèle linéaire généralisé : ddl = 4 ; p < 0,001).
En effet, à Tsimanampesotse, l’influence de la stratification de la forêt sur ce groupe
n’est pas significative (Tableau 7), c’est-à-dire que l’abondance des saprophages ne
présente pas de variation significative en fonction des strates verticales du site, tan-
dis qu’une différence significative sur l’utilisation des strates par les saprophages a
été constatée au sein de chacun de deux autres sites. À Ankarafantsika, les sapropha-
ges sont plus abondants au niveau de la canopée en utilisant faiblement la strate
moyenne et le sous-bois. Pour Menabe Antimena, ce groupe semble plus abondant
dans le sous-bois, modestement représenté dans la strate moyenne et utilise faible-

Figure 4
Proportion d’utilisation des strates verticales par les différentes guildes trophiques
(Phy : phytophage, Xyl : xylophage, Myc : mycophage, Sap : saprophage, Par :
parasitoïde, Pre : prédateur, For : fourmi et Au : autre) au sein des sites d’études.

Proportion of utilization of vertical strata by different trophic guilds 
(Phy: phytophage, Xyl: xylophage, Myc: fungivore, Sap: scavenger, 

Par: parasitoid, Pre: predator, For: ant, Au: other) at the study sites.
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ment la canopée (Figure 4). Pour les phytophages, l’exploitation des strates vertica-
les varie également de manière significative d’un site à un autre (Tableau 7).
À Ankarafantsika, ce groupe est surtout aperçu au niveau de la canopée, tandis que
dans les deux autres sites (Menabe Antimena et Tsimanampesotse), les phytophages
sont souvent observés au niveau du sous-bois (Figure 4). Pour Menabe Antimena,
cette guilde trophique est assez fréquente sur la strate moyenne par rapport au cas à
Tsimanampesotse où les phytophages exploitent faiblement la strate moyenne.

Facteurs climatiques : température et humidité relative
Une stratification verticale de la température et de l’humidité relative a été

aperçue au sein des sites d’études sauf pour le cas de Tsimanampesotse dont l’humi-
dité reste uniforme sur le plan vertical (Test de Kruskal-Wallis : H = 5,62 ; ddl = 2 ;
p = 0,06) (Tableau 8). D’une manière générale, la température diminue progressive-
ment de 1°C à partir de la canopée vers la strate moyenne jusqu’au sous-bois.
Inversement, l’humidité s’accroit significativement de 3 % à 5 % le long des strates
verticales en partant de la canopée vers le sous-bois.

Structure verticale de l’habitat
La structure verticale de l’habitat au sein des sites d’études a été obtenue à

partir de la moyenne des données relevées le long des six lignes de transect cor-
respondantes. La structure verticale de la végétation entre les saisons sèche et humi-
de à Menabe Antimena ne présente pas de changement majeur (Figure 5a). Toutefois,
une diminution du taux de la couverture végétale au sein du sous-bois a été aperçue

Tableau 7
Résultats du modèle linéaire généralisé sur l’influence de la stratification verticale (sous-bois, 

strate moyenne et canopée) sur l’abondance des guildes trophiques (Phy : phytophage, Xyl : xylophage,
Myc : mycophage, Sap : saprophage, Par : parasitoïde, Pre : prédateur, For : fourmi 

et Au : autre) au sein des sites d’études. 
Results of the general linear model on the influence of vertical stratification (under-story, mid-story, 
and canopy) on the abundance of trophic guilds (Phy: phytophage, Xyl: xylophage, Myc: fungivore,

Sap: scavenger, Par: parasitoid, Pre: predator, For: ant, Au: other) at the study sites.

Ankarafantsika Menabe Antimena Tsimanampesotse Variation inter-site

ddl Déviance p ddl Déviance p ddl Déviance p ddl Déviance p
Phy 2 6,33 * 2 16,74 *** 2 60,70 *** 4 48,44 ***
Xyl 2 0,004 ns 2 1,61 ns 2 2,10 ns 4 4,86 ns
Myc 2 4,76 ns 2 4,03 ns 2 9,31 ** 4 11,70 *
Sap 2 8,20 * 2 9,33 ** 2 5,80 ns 4 18,99 ***
Par 2 5,52 ns 2 23,68 *** 2 21,41 *** 4 10,79 *
Pre 2 4,71 ns 2 0,19 ns 2 0,86 ns 4 5,01 ns
For 2 3,31 ns 2 1,54 ns 2 15,35 *** 4 12,07 *
Au 2 69,02 *** 2 0,68 ns 2 17,00 *** 4 70,77 ***

***p < 0,001 ; **p < 0,01 ; *p < 0,05 ; ns : non significative

Guilde
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au cours de la saison sèche. En comparant la structure verticale de l’habitat entre les
trois sites d’études, le sous-bois est généralement caractérisé par un taux de recou-
vrement végétal assez élevé (plus de 50 %) qui décline au fur et à mesure que la hau-
teur s’élève (Figure 5b). La hauteur moyenne à Ankarafantsika et à Menabe
Antimena varie de 10 à 12 m, tandis que la hauteur de la canopée de
Tsimanampesotse est plus basse entre 4 à 5 m.

Concernant l’épaisseur de la litière, pour Menabe Antimena, durant la saison
humide, l’épaisseur de la litière est plus fine (1,58 ± 0,68, n = 3000) par rapport à

Figure 5
Profil structural vertical de l’habitat au sein des sites d’études. (A) variation saison-

nière (Se : sèche, Hu : humide) à Menabe Antimena ; (B) variation latitudinale
(AKF : Ankarafantsika, MBA : Menabe Antimena, TSP : Tsimanampesotse).

Vertical structural profile of the habitat at the study sites. (A) seasonal variation
(Se: dry, Hu: wet) at Menabe Antimena; (B) latitudinal variation (AKF:

Ankarafantsika, MBA: Menabe Antimena, TSP: Tsimanampesotse).

Tableau 8
Répartition de la température et de l’humidité relative le long des strates verticales 

(Ss : sous-bois, Sm : strate moyenne et Ca : canopée) d’Ankarafantsika, de Menabe Antimena 
durant la saison sèche (Se) et humide (Hu) ainsi que de Tsimanampesotse. 
Distribution of temperature and relative humidity across vertical strata 

(Ss: under-story, Sm: mid-story, Ca: canopy) at Ankarafantsika and Menabe Antimena 
during the dry (Se) and wet (Hu) seasons, and at Tsimanampesotse.

Température moyenne Humidité moyenne
journalière (°C) journalière (%)

Site Ss Sm Ca p Ss Sm Ca p
Ankarafantsika (Se) 27,9 28,1 29,4 *** 58,0 55,1 50,9 ***
Menabe Antimena (Se) 27,6 28,9 29,2 *** 54,7 51,9 51,9 **
Menabe Antimena (Hu) 28,4 29,6 30,7 *** 79,5 74,2 70,3 ***
Tsimanampesotse (Se) 24,5 25,2 25,3 * 56,7 54,9 55,2 ns

***p < 0,001 ; **p < 0,01 ; *p < 0,05 ; ns : non significative
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celle de la saison sèche qui est assez épaisse (2,25 ± 0,92, n = 3000). Entre les sites
d’études, l’épaisseur de la litière ne varie pas beaucoup dont, pour Ankarafantsika
(1,80 ± 0,76, n = 3000), Menabe Antimena (2,25 ± 0,92, n = 3000) et (1,06 ± 0,98,
n = 3000) pour Tsimanampesotse.

Influence des variables environnementales sur la répartition verticale des com-
munautés d’Arthropodes

Communauté d’Arthropodes vivant dans la litière du sol
L’abondance des Arthropodes rampants au sol à Ankarafantsika est liée avec

l’épaisseur de la litière (Corrélation de Spearman : p = 0,006) avec un niveau de rela-
tion de 43 %. Pour Tsimanampesotse, il n’y a pas de relation entre l’abondance des
Arthropodes et l’épaisseur de la litière (Corrélation de Spearman : p = 0,19 ; r = 
-0,15). De même que pour Menabe Antimena, que ce soit durant la saison sèche
(Corrélation de Spearman : p = 0,33 ; r = 0,10) ou au cours de la saison humide
(Corrélation de Spearman : p = 0,9 ; r = -0,008), aucune corrélation n’est confirmée.

Communauté d’Arthropodes présente le long des trois strates verticales (sous-bois,
strate moyenne et canopée)

La température, l’humidité et le recouvrement végétal semblent exercer un
effet significatif sur l’abondance des Arthropodes au sein des strates verticales

Tableau 9
Résultats de la régression linéaire multiple sur l’influence des variables environnementales 

(T. min : température minimale, T. max : température maximale, T. moy : température moyenne, 
Recou : recouvrement végétal, H. min : humidité minimale, H. max : humidité maximale 

et H. moy : humidité moyenne) sur l’abondance (Ab) et la richesse (Ri) des Arthropodes au sein 
des strates verticales d’Ankarafantsika (AKF), de Menabe Antimena (MBA) 

durant la saison sèche (Se) et humide (Hu) ainsi que de Tsimanampesotse (TSP). 
Results of the multiple linear regression on the influence of different environmental variables 
(T. min: minimum temperature, T. max: maximum temperature, T. moy: mean temperature, 

Recou: vegetation cover, H. min: minimum humidity, H. max: maximum humidity, H. moy: mean humidi-
ty) on the abundance (Ab) and richness (Ri) of arthropods in the vertical strata at Ankarafantsika (AKF) 
and Menabe Antimena (MBA) during the dry (Se) and wet (Hu) seasons, and at Tsimanampesotse (TSP).

Site AKF MBA (Se) MBA (Hu) TSP
Variable Ab Ri Ab Ri Ab Ri Ab Ri
T. min (0,19)** (0,60)*** (0,15)*** (0,76)*** (0,31)*** (0,70)*** ns (0,57)***
T. max (0,24)*** (0,63)*** (0,16)*** (0,76)*** (0,29)*** (0,67)*** ns (0,57)***
T. moy (0,21)*** (0,66)*** (0,18)** (0,76)*** (0,28)*** (0,66)*** ns (0,55)***
Recou (0,38)*** (0,69)* (0,36)* (0,83)*** (0,38)** (0,79)*** ns (0,76)***
H. min (0,19)** (0,59)*** (0,16)** (0,75)*** (0,27)*** (0,66)*** ns (0,48)***
H. max (0,22)* (0,60)*** (0,19)** (0,77)*** (0,29)*** (0,68)*** ns (0,53)***
H. moy (0,20)** (0,58)*** (0,16)** (0,78)*** (0,29)*** (0,66)*** ns (0,52)***

***p < 0,001 ; **p < 0,01 ; *p < 0,05 ; ns : non significative
( ) : niveau de relation entre les variables dépendantes (abondance et richesse des Arthropodes) et les
variables environnementales.
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Tableau 10
Résultats de la régression linéaire multiple sur l’influence des variables environnementales 

(voir Tableau 9 pour les définitions) sur l’abondance des guildes trophiques 
(Phy : phytophage, Xyl : xylophage, Myc : mycophage, Sap : saprophage, Par : parasitoïde, 

Pre : prédateur, For : fourmi et Au : autre) au sein des strates verticales des trois sites d’études 
et en fonction de la saison à Menabe Antimena. 

Results of the multiple linear regression on the influence of different environmental variables 
(see Table 9 for definitions) on the abundance of trophic guilds (Phy: phytophage, Xyl: xylophage, 

Myc: fungivore, Sap: scavenger, Par: parasitoid, Pre: predator, For: ant, Au: other) 
in the vertical strata at the three study sites and according to season at Menabe Antimena.

Variable T. min T. max T. moy Recou H. min H. max H. moy
Phy ns ns ns ns ns ns ns
Xyl ns ns ns (0,28)* ns ns (0,10)*
Myc ns (0,25)** (0,15)** (0,19)* (0,15)* ns ns

AKR Sap (0,15)* (0,25)*** (0,22)*** (0,31)*** (0,18)** (0,14)* (0,15)*
Par ns ns ns (0,35)** ns ns ns
Pred ns ns ns (0,39)*** ns ns ns
For ns (0,23)*** (0,23)*** (0,26)* (0,11)* ns ns
Au (0,10)* (0,10)* (0,10)* (0,29)** (0,24)*** (0,25)*** (0,32)***
Phy ns ns ns ns ns ns ns
Xyl ns ns (0,11)* ns ns ns ns
Myc ns ns (0,16)** (0,17)* ns ns ns

MBA Sap ns ns (0,18)** ns ns ns ns
(Se) Par (0,11)* (0,19)** (0,22)*** (0,28)* ns (0,13)* (0,11)*

Pred ns ns (0,16)** ns ns ns ns
For ns ns ns ns ns ns ns
Au ns ns ns ns ns ns ns
Phy (0,14)* (0,14)* (0,14)* (0,25)* (0,13)* (0,18)** (0,12)*
Xyl ns ns ns (0,28)* ns ns ns
Myc (0,24)*** ns ns ns ns (0,15)* ns

MBA Sap (0,52)*** (0,52)*** (0,52)*** (0,65)*** (0,46)*** (0,53)*** (0,51)***
(Hu) Par ns (0,12)* (0,23)*** ns ns (0,14)* (0,18)**

Pred ns ns ns ns ns ns ns
For ns ns ns ns ns ns ns
Au ns ns ns ns ns ns ns
Phy ns ns ns ns ns ns ns
Xyl ns ns ns (0,23)* ns ns ns
Myc ns ns (0,11)* ns ns ns ns

TSP Sap ns ns ns ns ns ns ns
Par ns ns (0,18)** (0,20)* ns ns ns
Pred ns ns ns (0,37)** ns ns ns
For ns ns ns ns ns ns ns
Au ns ns ns ns ns ns ns

***p < 0,001 ; **p < 0,01 ; *p < 0,05 ; ns : non significative
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d’Ankarafantsika et de Menabe Antimena, mais avec un niveau de relation assez fai-
ble de 15 à 38 % par rapport à celui de la richesse en famille d’Arthropodes qui varie
de 58 à 83 % (Tableau 9). À Tsimanampesotse, la variation de l’abondance des
Arthropodes sur le plan vertical ne serait pas liée aux facteurs environnementaux.

Concernant les guildes trophiques à Ankarafantsika, la variation de l’abon-
dance des phytophages constitués essentiellement par les Cecidomyiidae, les
Cercopidae, les Curculionidae et les Pentatomidae le long des strates verticales ne
semble pas liée à aucun des facteurs environnementaux considérés (Tableau 10). Par
contre, l’organisation verticale des autres guildes trophiques formées surtout par les
insectes piqueurs-suceurs tels que les Ceratopogonidae et les Culicidae est significa-
tivement corrélée avec la température, l’humidité et le recouvrement végétal. Au
cours de la saison humide à Menabe Antimena, les paramètres environnementaux
étudiés jouent un rôle significatif (Régression linéaire multiple : p < 0,001) sur la
variation de l’abondance des saprophages constitués surtout par les Collemboles
(Entomobryidae, Hypogastruridae et Sminthuridae). Pour Tsimanampesotse en
revanche, généralement, la température, l’humidité et le recouvrement végétal
influencent faiblement la stratification verticale de la majorité des guildes trophiques.
En fait, l’humidité relative n’a pas d’effet significatif sur la répartition verticale de
toutes les guildes. L’influence de la température est également non significative à
l’exception de la température moyenne qui influence uniquement les mycophages et
les parasitoïdes mais à un niveau assez faible. Enfin, le recouvrement végétal présente
un effet significativement faible sur la présence des parasitoïdes, des prédateurs et
des xylophages au sein des strates verticales, alors que son influence est non signifi-
cative pour le reste des guildes trophiques (Tableau 10).

Discussion et conclusion

Répartition verticale des Arthropodes
D’une manière générale, les Arthropodes au sein des forêts sèches

(Ankarafantsika et Menabe Antimena) et dans les fourrés secs épineux
(Tsimanampesotse) de la partie occidentale malgache sont verticalement stratifiés.
Pour Menabe Antimena et Tsimanampesotse, une grande abondance et richesse ont
été observées au niveau du sous-bois, alors qu’elles sont moins importantes en cano-
pée. La communauté d’Arthropodes au niveau du sous-bois et de la strate moyenne
de chacun des deux sites d’études est nettement similaire par rapport à celle de la
canopée. La variation des conditions climatiques le long des strates verticales serait
à l’origine de cette répartition pour certaines guildes. Dans la partie plus au sud de
Madagascar comme les strates de Menabe Antimena et de Tsimanampesotse, le cli-
mat est plus aride que la partie plus au nord, la plupart des insectes fréquentent ainsi
les strates inférieures plus fraîches que la canopée. Dans ce cas, la communauté
d’Arthropodes de la canopée qui vit sous des conditions écologiques extrêmes diffè-
re de celle des strates inférieures qui est plutôt adaptée à un environnement plus tam-
ponné. Les conditions climatiques locales influençant la méthode de capture pour-
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raient également être à l’origine des résultats obtenus. En effet, selon PARKER
(1995), par rapport au sous-bois, la canopée subit de fréquentes fluctuations du vent
qui est nettement plus fort. L’effet de la turbulence au niveau de la canopée réduit
ainsi l’activité des insectes volants mais aussi le taux de capture par piège Malaise
(BUTLER et al., 1999). Toutefois, l’influence des conditions climatiques telles que
le vent le long des strates verticales d’un type de forêt peut ne pas être applicable
dans d’autres habitats (RAMBO & NORTH, 2009) car d’autres facteurs condition-
neraient cette distribution tels que la disponibilité de la nourriture et les exigences
écologiques de chaque taxon. D’ailleurs, à Ankarafantsika, la richesse et l’abondance
des Arthropodes ont été plus grandes au sein de la canopée qu’aux niveaux des autres
strates. Les résultats de cette aire protégée, c’est-à-dire d’Ankarafantsika, semblent
être conformes avec ceux sur les Arthropodes de forêts humides de l’Est (ABERLENC
et al., 2007 ; RAVOAHANGIMALALA et al., 2007). La variation de la composition
taxonomique entre les sites d’études dont certaines familles montrent une stratifica-
tion préférentielle pourrait aussi expliquer cette variation de la distribution verticale.
Certaines familles comme les Cecidomyiidae, par exemple, sont spécialistes de la
canopée (PANIAGUA et al. 2009), tandis que les Scarabeidae se trouvent surtout sur
le sol (DAVIS et al., 2011), d’autres cependant ne montrent pas une stratification ver-
ticale définie (BASSET et al., 2003), mais sont capables d’exploiter une niche éco-
logique plus large.

Par rapport aux strates verticales en dessus, la communauté d’Arthropodes au
sein de la litière du sol est assez distincte. Le sol constitue en fait un habitat à part
dont les conditions écologiques (biotique et abiotique) semblent très différentes, pro-
voquant la spécialisation des Arthropodes présents dans ce milieu. L’abondance des
Arthropodes vivant dans la litière reste par ailleurs importante comparée aux trois
strates en dessus, tandis que la diversité y est plus faible. Ce résultat reflète une dif-
férence apparente du type et de l’efficacité des techniques d’échantillonnages utili-
sées notamment les pièges Malaises et les trous-pièges. Certes, la méthode de captu-
re par piège Malaise déployée au sein du sous-bois, de la strate moyenne et de la
canopée est peu productif étant donné que c’est un piège d’interception qui capture
passivement et sélectivement les insectes (MCCRAVY et al., 2016). Elle collectionne
néanmoins différents groupes d’insectes permettant ainsi l’évaluation de la diversité
spécifique des Arthropodes (SHEIKH et al., 2016) tandis que les trous-pièges captu-
rent quantitativement certains groupes d’Arthropodes actifs sur la surface du sol
(FISHER, 1999). Mais aussi comme les efforts d’échantillonnage réalisés lors du pié-
geage sur la litière et les strates en dessus ne sont pas les mêmes, elles pourraient
biaiser les résultats concernant la comparaison des abondances d’Arthropodes des
différents niveaux.

Les facteurs environnementaux tels que la température, l’humidité et le recou-
vrement végétal expliquent environ 15 à 38 % de la variation de l’abondance des
Arthropodes le long des strates verticales de forêts sèches d’Ankarafantsika et de
Menabe Antimena. Ce résultat reflète la variation de la réponse des Arthropodes
selon les groupes taxonomiques en fonction de leurs exigences écologiques. En guise
d’exemple, la température influence généralement la dynamique des populations
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d’Arthropodes, certaines familles comme les Gryllidae et les Scarabeidae abondent
avec l’augmentation de la température, d’autres tels que les Curculionidae dimi-
nuent, tandis que l’abondance des Carabidae et des Cryptophagidae ne varie pas du
tout (LEE et al., 2016). D’une manière générale, la température agit sur la reproduc-
tion et le cycle de développement des Arthropodes, alors que l’humidité influence le
voltinisme des insectes (BASSET et al., 2003). L’influence de la température maxi-
male sur la communauté d’Arthropodes ne diffère pas toutefois de celle des tempé-
ratures minimales et moyennes dont le même résultat a été trouvé par LEE et al.
(2016). La structure de la végétation joue plutôt un rôle dans la répartition spatiale
des individus en l’utilisant comme abri ou perchoir et constitue en outre des sources
de nourriture pour certains groupes d’Arthropodes comme les nectarivores et les 
herbivores (DOLCH, 2003). La variation de la richesse des Arthropodes le long des
strates verticales des sites d’études pourrait être due, entre autres, aux besoins écolo-
giques de chaque espèce et aux interactions interspécifiques. Selon des auteurs, elle
est fortement liée aux facteurs environnementaux étudiés étant donné la fluctuation
des interactions spécifiques selon les conditions environnementales régulant la diver-
sité et la structure des communautés (WALTHER et al., 2002 ; TYLIANAKIS et al.,
2008 ; KIRITANI, 2013).

Dans les forêts épineuses de Tsimanampesotse, les paramètres environnemen-
taux mesurés lors de notre échantillonnage n’exercent pas d’effet significatif sur 
l’abondance des Arthropodes. La température et l’humidité au sein de cette aire pro-
tégée étaient plus faibles que celles de forêts sèches. Ceci peut être dû au fait que 
l’échantillonnage dans la forêt épineuse a été réalisé durant la période la plus froide
de la saison sèche. D’une manière générale, la partie Sud de Madagascar est caracté-
risée par une aridité et une sècheresse accentuées puisque la moyenne annuelle de la
précipitation est autour de 350 mm (DONQUE, 1975 ; GOODMAN et al., 2008).
Cela suggère dans ce cas une grande plasticité des Arthropodes qui vivent sous 
climat semi-aride due à leur adaptation à des conditions climatiques extrêmes
(LINGBEEK et al., 2017). D’ailleurs, les écosystèmes résilients au changement 
climatique sont surtout constitués par ceux qui sont résistants à la sècheresse et à
l’augmentation de la chaleur (KIRITANI, 2013).

Répartition verticale des guildes trophiques
Les phytophages dominent généralement en termes d’abondance au sein du

sous-bois qui est la strate présentant un pourcentage plus élevé de la couverture végé-
tale au cours de cette étude, infirmant les hypothèses des autres chercheurs statuant
que ce groupe se trouve surtout dans la canopée (BASSET, 1992 ; BASSET et al.,
1992 ; RAVOAHANGIMALALA et al., 2007). Une grande abondance des masses
végétales qui leur sert de nourriture pourrait alors influencer la présence des phyto-
phages au niveau du sous-bois. Cependant, il n’y a pas de corrélation entre l’épaisse
couverture végétale et l’abondance des phytophages confirmant les résultats de 
BASSET (1992) ; BASSET et al. (1992) dans les forêts tropicales de l’Australie et
du Cameroun. Le taux de recouvrement végétal durant la saison humide à Menabe
Antimena influence toutefois l’abondance des phytophages due à l’apparition des
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jeunes feuilles qui possèdent de grandes qualités nutritionnelles (SILVA & NEVES,
2014). La spécialisation des phytophages à des hôtes particuliers les isolant dans des
habitats particuliers pourrait expliquer également le choix de leur habitat dans les
forêts tropicales (DOLCH, 2003). Le sous-bois avec un recouvrement végétal impor-
tant des sites leur offre un abri favorable face à l’ensoleillement et à la température
ambiante élevée. RINKER & LOWMAN (2004) ont également noté que la pression
de prédation modifie le comportement des phytophages dont l’épaisse couverture
végétale du sous-bois leur sert d’abri contre les prédateurs. La spécificité de phyto-
phages pour certaines plantes, fait qu’ils requièrent plus de temps lors de la quête de
leur hôte nécessitant ainsi un milieu favorisant la protection contre les prédateurs
comme les oiseaux ou les reptiles (BASSET et al., 2003).

Le cantonnement des parasitoïdes au sein du sous-bois de Menabe Antimena
et de Tsimanampesotse est étroitement associé avec l’abondance des phytophages
dans le milieu. Quoiqu’il en soit, les parasitoïdes ne montrent pas de stratification
verticale précise à Ankarafantsika due au fait que leur habitat dépend surtout de celle
de leur hôte. Les résultats de PANIAGUA et al. (2009) dans les forêts tropicales du
Panama ont montré en effet que la diversité des parasitoïdes au niveau du sous-bois
est fortement liée avec l’abondance de leur hôte incluant les herbivores responsables
des galles des plantes. Des conditions climatiques optimales contribuent néanmoins
au processus physiologique des parasitoïdes dont la température influence l’encapsu-
lation des œufs sur les hôtes des Encyrtidae par exemple (BLUMBERG, 1991).
La stratification verticale des insectes piqueurs-suceurs tels que les Culicidae et les
Ceratopogonidae dépend également des facteurs climatiques dont l’humidité exerce
un effet dominant. Ces insectes, classés dans le groupe des autres guildes trophiques
dans la présente étude, occupent surtout la canopée de la forêt sèche
d’Ankarafantsika. Similairement, les études de CERNY et al. (2011) dans les forêts
tempérées de la République Tchèque, de même que les résultats de PINTO et al.
(2009) dans les forêts tropicales brésiliennes ont abouti aux mêmes conclusions. Les
recherches d’EYO et al. (2014) ont notés la hausse des activités des insectes piqueurs
avec l’augmentation de l’humidité. La forte luminosité et l’élévation de la tempéra-
ture au niveau de la canopée favorisent en outre le développement des stades larvai-
res de ces Diptères (BASSET et al., 2003).

La litière du sol est fortement dominée par les saprophages formés essentiel-
lement par les Gryllidae, les Myriapodes et les Staphylinidae qui sont d’excellents
décomposeurs de la litière et des mousses. L’abondance de ces Arthropodes rampants
est liée faiblement avec l’épaisseur de la litière. D’ailleurs, la diversité des
Arthropodes rampants à Tsimanampesotse a été la plus élevée alors que l’épaisseur
de la litière dans ce site a été la plus fine comparée à celles des forêts sèches. En effet,
comme il s’agit d’une forêt épineuse où l’adaptation à la sècheresse est très accen-
tuée, les feuilles sont fortement réduites en taille, ou transformées en épines, rendant
ainsi la couche de la litière plus fine que celle des blocs forestiers se trouvant plus au
nord où les feuillages sont plus importants. Selon COLE et al. (2016), la composi-
tion biochimique de la litière, le niveau de perturbation des sites, les conditions phy-
sico-chimiques du sol incluant l’humidité et le pH du sol par exemple, la diversité
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des espèces de plantes et l’hétérogénéité de l’habitat influencent également la com-
munauté d’Arthropodes rampants. Les études de BETSCH & CASSAGNAU (1996)
sur les groupes de microarthropodes fouisseurs malgaches ont montré que les
Collemboles sont les principaux représentants des organismes vivants sur le sol. La
présente étude montre cependant une faible abondance des Collemboles au niveau de
la litière tandis que les fourmis sont considérablement abondantes. Les trous-pièges
sont en fait surtout adaptés pour la capture des fourmis plutôt que des organismes
spécifiques de la litière (FISHER, 1999). Aussi, d’autres techniques comme l’utilisa-
tion des tamis Winkler pour la litière constitue une des méthodes appropriées pour le
recensement des Arthropodes de cette couche. La dominance des fourmis sur le sol
comparée aux strates en dessus reflète aussi la socialité de ces insectes sur la néces-
sité de l’établissement d’une colonie (BASSET et al., 2015). À part les fourmis, les
prédateurs tels que les araignées se trouvent en abondance sur le sol. Comme pour
les parasitoïdes, la sélection de l’habitat des prédateurs dépend de la quantité de proies
que la litière héberge. Une variation de la stratification des prédateurs suggère alors
une fluctuation verticale de la disponibilité des ressources alimentaires.

Durant la saison sèche, les saprophages tels que les Collemboles se trouvent
surtout sur le sol, alors qu’au cours de la saison humide, ces Arthropodes exploitent
surtout le sous-bois. Ces résultats semblent suggérer une préférence en strate de ces
insectes en fonction de la saison. Comme le sol est boueux et inondé au cours de la
saison des pluies, il ne serait pas un endroit favorable pour la plupart des insectes,
provoquant ainsi leur déplacement vers des parties supérieures plus sèches. 
LENSING et al. (2005) ont d’ailleurs notés les mêmes remarques concernant le mou-
vement vertical saisonnier des Collemboles. Le froid et le déficit hydrique sont en
outre des facteurs limitants de leur distribution (BETSCH, 2003) expliquant la pré-
sence de ces Arthropodes dans les parties basses ombragées et humides des forêts
sèches plutôt qu’au sein de la canopée relativement sèche. Une forte humidité et une
température modérée favorisent par ailleurs la germination des champignons et des
spores (TALLEY et al., 2002). L’utilisation des mycophages du sous-bois pourrait
certainement être liée avec la diversité des champignons dans le milieu qui sont vul-
nérables au stress hydrique. Le niveau des relations entre les mycophages et les fac-
teurs climatiques varie pourtant selon les saisons et les types d’habitats. La variation
de la composition de cette guilde trophique selon les saisons et les sites dont chaque
groupe taxonomique est adapté à des conditions optimales spécifiques complique
l’interprétation. Beaucoup de microorganismes fongiques s’associent par ailleurs
avec des Arthropodes xylophages qui leur fournissent des nutriments (nitrogène et
vitamine), tandis que les galeries faites par les xylophages constituent les habitats des
mites et des insectes parasites (SCHOWALTER, 2017). D’une manière générale, les
xylophages se nourrissent de la cellulose et de la lignine d’un type de bois particu-
lier et colonisent également les bois morts sur le sol ou les bois morts qui se tiennent
encore debout. Toutefois, certains xylophages infestent particulièrement les branches
dans la couronne des arbres puis migrent progressivement vers le sous-bois en vue
du déclin de l’arbre (ULYSHEN, 2011).
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En conclusion, les Arthropodes au sein des forêts sèches et des fourrés 
épineux de la partie occidentale malgache montrent une distribution non uniforme
sur le plan vertical. Les facteurs environnementaux tels que la température, l’humi-
dité et le recouvrement végétal jouent un rôle significatif sur la répartition verticale
de ces Arthropodes ayant probablement des répercussions sur le fonctionnement 
des écosystèmes forestiers secs malgaches. À partir des données obtenues, l’organi-
sation verticale des vertébrés insectivores dont les oiseaux forestiers malgaches qui
montrent une nette préférence de stratification pourrait être expliquée. Une étude sur
la variation saisonnière de la répartition verticale des Arthropodes à Ankarafantsika
et à Tsimanampesotse serait toutefois à recommander afin de compléter les données.
La combinaison de différentes techniques de capture comme la méthode de battage,
les pièges lumineux et les pièges à glue serait également à suggérer afin de maximi-
ser l’échantillonnage de tous les groupes d’Arthropodes. 
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