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Résumé

La pollinisation par les insectes joue un role fondamental dans la reproduction des plantes a
fleurs, le maintien de la biodiversité et le fonctionnement des écosystémes. Or, les pollinisateurs
subissent un déclin global sous 1’effet combiné de divers facteurs, parmi lesquels les plantes
exotiques invasives figurent en bonne place. Buddleja davidii, arbuste ornemental largement
naturalisé en Europe, est fréquemment observé en forte densité dans les carriéres belges,
milieux anthropiques riches en biodiversité pionnicre. Pourtant, les effets écologiques de cette
espece dans ces habitats demeurent peu étudiés. Ce mémoire évalue I’'impact du gradient
d’invasion de B. davidii sur les communautés végétales et pollinisatrices ainsi que sur les
réseaux d’interactions plantes-pollinisateurs dans neuf carricres de Wallonie. Un protocole
d’échantillonnage standardisé a permis de caractériser la flore en place, de recenser les
pollinisateurs actifs (abeilles, syrphes, papillons) et de modéliser les interactions florales sur 27
sites répartis le long d’un gradient d’invasion de B. davidii. Les résultats montrent que
I’invasion de B. davidii est associée a une forte réduction de 1’abondance florale et de la
diversité spécifique des plantes natives. Bien que trés nectarifére, B. davidii est principalement
visité par des pollinisateurs généralistes, en particulier des syrphes et des papillons. Les abeilles
y sont par contre sous-représentées. L’abondance et la richesse spécifique des papillons
augmentent avec le degré d’invasion, tandis que celles des abeilles ne varient pas
significativement et 1’abondance des syrphes diminue. Enfin, I’invasion n’altére pas
significativement la structure des réseaux de pollinisation, que ce soit pour la diversité des
interactions et la spécialisation des réseaux, mais on observe une légere baisse de leur
robustesse. Ces résultats suggerent que B. davidii, en modifiant les communautés florales et en
favorisant des interactions plus généralistes, pourrait compromettre la stabilit¢ des réseaux
écologiques lors d’invasions a grande échelle et pourrait affecter la conservation de certains
pollinisateurs spécialistes dans les carriéres. Ces observations plaident pour une gestion
raisonnée des especes exotiques invasives dans ces milieux rares, en conciliant attractivité

florale et préservation de la diversité fonctionnelle.

Mots clés: Plantes invasives, Réseaux d’interactions, Biologie de la conservation, Carriéres,

Pollinisateurs






Abstract

Insect pollination plays a fundamental role in the reproduction of flowering plants, the
maintenance of biodiversity, and the functioning of ecosystems. However, pollinators are
experiencing a global decline due to a combination of factors, among which invasive alien
plants are prominent. Buddleja davidii, an ornamental shrub widely naturalized in Europe, is
frequently observed in high densities in Belgian quarries, which are anthropogenic
environments rich in pioneer biodiversity. Yet, the ecological effects of this species in such
habitats remain poorly studied. This dissertation evaluates the impact of the B. davidii invasion
gradient on plant and pollinator communities as well as on plant—pollinator interaction networks
in nine quarries across Wallonia. A standardized sampling protocol was used to characterize
the local flora, record active pollinators (bees, hoverflies, butterflies), and model floral
interactions across 27 sites distributed along a B. davidii invasion gradient. The results show
that B. davidii invasion is associated with a marked reduction in floral abundance and native
plant species richness. Although highly nectariferous, B. davidii is mainly visited by generalist
pollinators, particularly hoverflies and butterflies. Bees are underrepresented in the sampling.
Butterfly abundance and species richness increase with the degree of invasion, while bee
metrics remain unchanged and hoverfly abundance decreases. Finally, the invasion does not
significantly alter the structure of pollination networks in terms of interaction diversity or
network specialization, although a slight decrease in network robustness is observed. These
results suggest that B. davidii, by altering floral communities and promoting more generalized
interactions, could undermine the stability of ecological networks on a larger invasion scale and
could affect the conservation of certain specialist pollinators in quarries. These findings support
the need for a balanced management of invasive alien species in these rare habitats, reconciling

floral attractiveness with the preservation of functional diversity.

Keywords: Invasive plants, Interaction networks, Conservation biology, Quarries, Pollinators
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1. Introduction

1.1. Les vecteurs biotiques de la pollinisation: les pollinisateurs

1.1.1. Mutualisme plantes-pollinisateurs

Les angiospermes, ou plantes a fleurs, constituent le groupe végétal le plus diversifi¢, avec
pres de 300 000 especes, dont la variété résulte d'une radiation évolutive rapide au Crétacé.
Cette diversification a été favorisée par 1’émergence de plusieurs innovations reproductives,
telles que la production de fleurs attractives pour les pollinisateurs, la double fécondation, ou
encore la formation de fruits protégeant les graines et facilitant leur dispersion (Crane et al.,
1995; Christenhusz & Byng, 2016; Soltis et al., 2018). Chez les angiospermes, la pollinisation
est définie comme le transfert du pollen de l'anthére (i.e., organe reproducteur male) au stigmate
(i.e., organe reproducteur femelle) permettant la reproduction de la plante (King & Brooks,
1947). Elle peut se produire de fagon abiotique par autophilie (i.e., autopollinisation),
anémophilie (i.e., pollinisation par le vent) et hydrophilie (i.e., pollinisation par 1’eau)
(Ackerman, 2000), ou de manicre biotique via un vecteur animal alors appelé pollinisateur. La
pollinisation via des animaux est la plus répandue et est présente chez 87,5% des espéces de
plantes a fleurs (Ollerton et al., 2011). La majorité des pollinisateurs sont des insectes (Potts,
2010). L apparition de la pollinisation par les insectes remonterait a une période comprise entre
200 et 300 millions d’années (Carbonifére), bien que cette hypothése reste encore débattue (van
der Kooi & Ollerton, 2020). Toutefois, avec 1’apparition des angiospermes, il y a environ 125
a 130 millions d'années (Specht & Bartlett, 2009), des pollinisateurs plus spécialisés et plus
efficaces ont émergé (Crepet, 1984). Parmi les groupes d’insectes pollinisateurs les plus
importants, on retrouve les Lépidopteres, qui bien que ravageurs lors de leur stade larvaire,
participent au transport du pollen au stade adulte (Hahn & Briihl, 2016; Rader et al., 2020).
Chez les Dipteres, les syrphes (i.e., Syrphidae) sont également d’importants pollinisateurs tres
abondant et bon vecteur de pollen (Ssymank et al., 2008). Enfin, chez les Hyménopteres, les
abeilles (i.e., Anthophila), forment un groupe de pollinisateurs trés efficaces (Winfree, 2010;
Hedtke et al., 2013), qui présentent de nombreuses adaptations morphologiques et éthologiques

pour la récolte de ressources florales, dont le pollen (Miiller, 1996).



Ce mutualisme entre plantes et pollinisateurs joue un role fondamental dans 1’optimisation de
la reproduction des plantes a fleurs (Rosas-Guerrero et al., 2014). Pour attirer ces pollinisateurs,
les fleurs disposent de signaux tels que des couleurs spécifiques, des parfums, des récompenses
florales ou encore des morphologies adaptées, un phénomene connu sous le nom de syndrome
de pollinisation (Fenster et al., 2004). Certaines especes ont des traits morphologiques qui
facilitent l'acces par les pollinisateurs aux ressources florales (e.g., fleurs tubulaires adaptées
aux colibris: Whittall & Hodges, 2007). Des systémes d’attraction spécifiques utilisant des
signaux olfactifs sont également présent chez les plantes a fleurs (e.g., odeurs de fruits en
décomposition) et peuvent aussi €tre une récompense pour les pollinisateurs (e.g., Euglossini)
(Gottsberger, 1977; Gerlach & Schill, 1991). Une fois attirés, les pollinisateurs peuvent profiter
de deux ressources florales fournies par les plantes et essentielles pour leurs nutritions: (i) le
pollen, utilisé principalement comme source de protéines et d’acides aminés essentiels au
développement des larves d’abeilles (Rodney & Purdy, 2020) et (ii) le nectar, un liquide
généralement riche en glucides (Heinrich & Raven, 1972). Toutefois, toutes les plantes ne
récompensent pas leurs pollinisateurs. Certaines especes adoptent des stratégies de tromperie,
exploitant les comportements des pollinisateurs sans leur offrir de bénéfices en retour. C'est
notamment le cas des orchidées qui utilisent la déception sexuelle ou calorifique pour attirer
leurs pollinisateurs et y déposer du pollen (Schiestl & Schliiter, 2009). Chez d’autres especes,
le pollen est déposé sur les visiteurs floraux en échange de ressources nutritives, telles que le
nectar ou du pollen prélevé comme source alimentaire. Ces pollinisateurs peuvent posséder des
adaptations morphologiques spécifiques pour favoriser la collecte du pollen. Chez certaines
abeilles des structures spécialisées comme la corbicula (e.g., Apis, Bombus, Meliponini,
Euglossini), située sur les pattes postérieures des femelles, et chez les autres les scopae facilitent

le transport des grains de pollen (Martins ef al., 2014).

Les pollinisateurs peuvent étre plus ou moins spécialisés sur la diversité des especes d’ou ils
collectent le pollen. On distingue: (1) les pollinisateurs oligolectiques, caractérisée par un haut
degré de spécialisation et des especes qui visitent un nombre restreint d’especes végétales, allant
d'une seule espéce a plusieurs genres ou familles apparentées (Ritchie, 2016) et (ii) les
pollinisateurs polylectiques, ou les especes adoptent un comportement généraliste et visitent
une grande a une tres grande diversité d’especes végétales pour la collecte du pollen (Ritchie,
2016). Les plantes a fleurs pollinisées par des pollinisateurs polylectiques bénéficient d’une
certaine résilience écologique, car la perte d’un pollinisateur peut étre compensée par d’autres

especes (Bascompte & Scheffer, 2023). En revanche, une spécialisation extréme peut entrainer
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une forte interdépendance entre la plante et son pollinisateur. Si cette relation confere des
avantages en conditions stables, comme une bien meilleure efficacité de transfert du pollen, elle
peut aussi rendre les partenaires vulnérables aux perturbations affectant I'un ou 1’autre. Par
exemple, les plantes exclusivement pollinisées par des pollinisateurs oligolectiques et
dépourvues de systémes de reproduction alternatifs sont particulierement exposées a
I’extinction en cas de disparition de leur partenaire pollinisateur (Bond, 1994). Par exemple,
Macropis nuda, une abeille collectrice d’huile, dépend entiérement de Lysimachia ciliata
(Primulaceae) pour nourrir ses larves, illustrant un cas de coévolution étroite (Triponez et al.,

2015).

1.1.2. Importance et déclin des pollinisateurs

Etant donné leur étroite interaction avec les plantes a fleurs et leur importance dans la
reproduction de ces dernicres, les pollinisateurs ont une importance écologique et économique
majeure. Un minimum de 35% des surfaces cultivées de nos cultures seraient dépendantes des
pollinisateurs (Klein et al., 2007). La valeur annuelle sur le marché du service écosystémique
qu’est la pollinisation est estimée entre 195 et 387 milliards de dollars (dollars américains de
mars 2020) pour les cinq a huit pour cent des cultures les plus dépendantes des pollinisateurs
(Potts et al., 2016; Porto ef al., 2020). En plus d’augmenter la production de fruits dans les
cultures, les insectes pollinisateurs améliorent aussi la qualité et la valeur marchande des fruits
(e.g., fraises, pommes) (Garratt et al., 2014; Wietzke et al., 2018). Au total, 35% de la
nourriture destinée a I’homme provient de sources dépendantes de ces insectes pollinisateurs
(cultures de fruits et légumes), en majeure partie les abeilles (Potts et al., 2010). Avec
I’augmentation de la production agricole, la demande pour les services de pollinisation assurés
par les abeilles domestiquées (e.g., Apis mellifera, Bombus terrestris, Osmia bicornis) a
¢galement augmenté (Breeze et al., 2011). Le maintien de communautés de pollinisateurs en
bonne santé permettrait de manicre directe d’apporter a I’Homme de la nourriture et des
médicaments et de maniere indirecte de fournir des espaces verts et des paysages qui
contribuent a la sant¢ mentale de nos sociétés (Garibaldi et al., 2022). La préservation de
l'intégrité fonctionnelle des écosystemes repose aussi sur les relations entre les plantes a fleurs
et les pollinisateurs (Ollerton et al., 2011). Les relations plantes-pollinisateurs facilitent la
reproduction des plantes a fleurs et bénéficient donc indirectement a d’autres especes animales
ou veégétales qui dépendent de ces plantes (Potts ef al., 2010). Les pollinisateurs participent a la

production de graines et de fruits et alimentent donc un niveau trophique herbivore, granivore
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et frugivore (Loy & Brosi, 2022). La diversité des pollinisateurs permet d’améliorer la diversité
génétique des plantes car différents pollinisateurs meénent a une certaine mixité génétique
(Maggi et al., 2024). La richesse spécifique et 1’abondance spécifique des pollinisateurs
affectent également positivement la résilience des réseaux plantes-pollinisateurs (i.e.,
ensembles de toutes les interactions de toutes les especes florales et pollinisatrices d’un
¢cosysteme entre elles) ce qui leur permet d’étre mieux résilients face aux facteurs de

perturbations (Huang et al., 2021).

Paradoxalement, alors que le besoin de ces pollinisateurs est plus important que jamais
auparavant, ces derniers sont actuellement en déclin des suites de plusieurs facteurs agissant en
synergie: la perte d’habitat et des ressources nutritives associées, les parasites et les pathogenes
partagés avec des especes domestiquées et/ou invasives, les pesticides, la pollution des sols, les
compétitions pour les ressources alimentaires et de nidification avec des espéces en expansion,
et les changements climatiques (Figure 1: Brown & Paxton 2009; Goulson et al., 2015). (i) La
perte de ’habitat naturel est 'une des causes majeures du déclin du nombre d’espéces dans le
monde et son impact pourrait faire disparaitre 50% des espéces de la Terre dans les 50
prochaines années (Sih et al., 2000). Dans la perte d’habitat, la fragmentation de ceux-ci par
I’urbanisation et I’agriculture intensive constitue la principale cause de la perte de biodiversité
mondiale (Winfree et al, 2009), et est aussi I'une des causes principales du déclin de
pollinisateurs (Geslin et al., 2013). (i1) Les pesticides, et notamment les insecticides tels que les
néonicotinoides, ont des effets néfastes multiples sur les pollinisateurs (Lu ef al., 2020). Parmi
les effets sublétaux (non létaux) observés figurent des perturbations du comportement de
butinage, notamment dans la collecte du pollen et du nectar (Karise, 2007). Ainsi que des
troubles de 1’orientation et de la mémoire, qui affectent la capacité des individus a retrouver
leur nid ou a localiser les ressources florales (Zhao et al., 2022). Ces altérations
comportementales peuvent compromettre la performance individuelle et collective, notamment
chez les espéces sociales. A cela s’ajoutent des effets 1étaux, pouvant aller jusqu’a la mort des
individus exposés. Ces effets, lorsqu’ils touchent des especes sociales ou certaines abeilles
sauvages, peuvent se propager au sein de la colonie et engendrer son effondrement (Van der
Sluijs et al., 2013). La mortalité individuelle ou le déclin de la survie des reines et ouvrieres
peuvent ainsi compromettre la viabilité des colonies (Suryanarayanan & Kleinman, 2013). (iii)
Le changement climatique, accompagné des variations de températures, perturbe les cycles
biologiques des espéces, entrainant des décalages spatio-temporels dans leurs interactions

(Gérard et al., 2020). Chez les pollinisateurs et les plantes a fleurs, ces changements peuvent
4



conduire a des incompatibilités (e.g., une plante peut fleurir plus tot dans la saison en réponse
a des températures plus élevées, alors que les pollinisateurs qui en dépendent émergent a une
période différente (Gérard et al., 2020). En effet, les interactions plantes-pollinisateurs, étant
sensibles a la phénologie, au comportement, a la physiologie et aux abondances relatives de
plusieurs especes, sont particulierement vulnérables aux changements environnementaux
globaux (Tylianakis et al., 2008). Ces déphasages réduisent I’efficacité des services de
pollinisation, affectant a la fois la survie des pollinisateurs et la reproduction des plantes (Gérard
et al., 2020). (iv) Les pollinisateurs sont aussi affectés par des parasites et des maladies. Par
exemple, le commerce de colonies de bourdons domestiques et abeilles melliféeres participe a
la propagation mondiale de maladies et de parasites qui peuvent se transmettre et impacter les
populations d’abeilles sauvages (Goulson & Hughes, 2015). (v) Enfin, les espéces exotiques
invasives auraient également des effets néfastes, surtout sur les communautés de pollinisateurs
(Stout & Morales, 2009). Parmi elles, les plantes exotiques invasives peuvent modifier, par
compétition, les communautés des plantes natives et, par extension, des pollinisateurs

(Bartomeus et al., 2016).
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Figure 1: Schéma représentant les différentes menaces pesant sur les pollinisateurs a
I’échelle mondiale. On y retrouve cinq facteurs de déclin principaux: La modification de
I’habitat avec sa dégradation, sa fragmentation et la perte de ses connectivités, le changement
climatique, les effets anthropiques avec 1’agriculture intensive, 1’urbanisation et la pollution,

les pathogenes et parasites, et les especes exotiques invasives, et derniérement la baisse de la
qualité des ressources florales.

1.2. Les plantes exotiques invasives

1.2.1. Définition et introduction des espeéces exotiques invasives

Les espéces exotiques, a 1’opposition des especes natives, sont des espéces introduites dans
une région hors de leur zone de répartition d’origine en raison d’une intervention humaine
volontaire ou non (Pysek ef al., 2020). Parmi ces especes, certaines parviennent a réaliser leur
cycle de vie complet dans les conditions environnementales de cette nouvelle région jusqu’a se
reproduire et engendrent une progéniture qui pourra a son tour se reproduire. Ces especes ayant
passé la barrieére environnementale et reproductive et avec des populations durables sont dites
naturalisées (Richardson et al., 2000). Parmi ces espéces, certaines passent la barriere de la

dispersion, propagent rapidement a partir de leurs lieux d'introduction, et deviennent invasives
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(Pysek et al., 2020). En plus de cette capacité de dispersion, I'Union internationale pour la
conservation de la nature (UICN), la Convention sur la diversité biologique et 1'Organisation
mondiale du commerce définissent une espéce invasive comme une espéce exotique qui exerce
un impact néfaste sur I'économie, I'environnement ou la santé humaine (IUCN, 2000). Plus de
37 000 especes exotiques (i.e., plantes, animaux, champignons et microorganismes) ont été
introduites par les activités humaines depuis 1’an 1500 et parmi elles, 3 500 ont des impacts
négatifs (Roy et al., 2023). Pres de 37 % des especes exotiques actuellement recensées ont été
introduites et enregistrées depuis 1970, avec environ 200 nouvelles espéces exotiques signalées
chaque année (Roy et al., 2023). A 1’échelle européenne, plus de 7 000 espéces de plantes
vasculaires exotiques ont été recensées, dont une part croissante est naturalisée ou invasive
(Kalusova et al., 2024). En 2019, le coit mondial des conséquences des especes exotiques
invasives a dépassé 423 milliards de dollars, quadruplant chaque décennie depuis 1970 (Roy et
al., 2023). Les espéces exotiques invasives représentent une menace majeure pour la
biodiversité¢ mondiale, étant impliquées dans 60 % des extinctions d'espeéces et cela atteint 90 %
sur les iles (Roy et al., 2023). Concernant les espéces de plantes exotiques, 6% (i.e., 1061
especes) de toutes les especes connues seraient invasives a 1’échelle mondiale (Roy et al.,

2023).

La majorité des plantes exotiques invasives en Europe ont été volontairement introduites
(Kumschick et al., 2012). On retrouve deux raisons principales d’introductions volontaires: (i)
I’horticulture: de nombreuses plantes exotiques ont été acheminées par des collectionneurs dans
des jardins botaniques et des collections privées pour leur c6té ornemental (Van Kleunen et al.,
2018) L’horticulture serait la voie la plus importante d’introduction de plantes exotiques
invasives et remonterait a I’antiquité, avec des échanges de plantes entre I’Europe et I’ Asie de
I’Est (Van Kleunen et al., 2018). (i1) L’agriculture: beaucoup de plantes exotiques ont aussi été
introduites afin de produire des ressources, que ce soit de la nourriture via 1’agriculture ou du
bois via la sylviculture (Ewel & Putz, 2004; Montagnani et al., 2022). De plus, le transport
involontaire de plantes exotiques invasives peut également étre facilité par d’autres facteurs. Le
trafic de véhicules le long des routes, autoroutes et voies ferrées accélére la propagation des
graines des plantes exotiques et la propage dans des régions inaccessibles pour la plante sans
intervention humaine (Von der Lippe & Kowarik, 2007). Les altérations de 1’habitat, comme
sa fragmentation et [’urbanisation, favorisent également la dispersion des plantes exotiques

invasives (Didham et al., 2005; Alston & Richardson, 2006).



1.2.2. Impacts des especes exotiques invasives

Un fois introduite dans un nouvel habitat, les plantes exotiques invasives peuvent avoir de
nombreux effets délétéres sur les communautés natives. Les plantes exotiques invasives
peuvent perturber: (i) la biogéochimie des écosystémes en modifiant le cycle des nutriments et
en libérant des métabolites secondaires (Weidenhamer & Callaway, 2010; Afreen ef al., 2023),
(i1) les réseaux trophiques, impactant ainsi 1'équilibre écologique des habitats envahis (Pearson,
2009), (ii1) les efforts de conservation (Perzanowska et al., 2019) et (iv) les risques d’incendies
(Brooks et al., 2004). Finalement, le colt économique des espéces invasives est estimé a 8,9
milliards de dollars US entre 1970 et 2017, un montant déja substantiel mais probablement

sous-évalué en raison de la croissance continue des invasions (Diagne ef al., 2021).

Un autre impact potentiel des plantes exotiques invasives est la modification des successions
écologiques (i.e., processus qui décrit 1'évolution progressive des communautés biologiques
dans un habitat au fil du temps) dans les habitats natifs (Ballesteros et al., 2021). Les plantes
exotiques invasives entrent en compétition avec les plantes natives pour la lumiére, I’espace,
I’eau et les nutriments (Charles & Dukes, 2007). Elles peuvent également modifier les
propriétés du sol ou produire des composés a actions allélopathiques (i.e., mécanisme de
compétition par libération de composés chimiques toxiques ou nocifs pour I’écosysteme local),
limitant I’installation d’autres espéces (Chengxu et al., 2011; Funk, 2013). Ces mécanismes
leur conférent un avantage dans les milieux pionniers ou elles s’implantent rapidement au
détriment des plantes pionnieres natives (Dagnelie, 2023). Dans les successions €cologiques,
ces especes sont souvent pionnicres, aussi bien en succession primaire (i.e., qui concerne la
colonisation d’un substrat vierge comme sur roche nue ou dunes) qu’en succession secondaire
(i.e., qui se produit apreés une perturbation comme un incendie, la déforestation ou une
agriculture abandonnée ayant modifi¢é mais non totalement détruit le sol et ses micro-
organismes), grace a leur forte capacité d’adaptation (Horn, 1974; Connell & Slatyer, 1977;
Davis et al., 2000; Novianti, 2020). Elles colonisent les strates basses et arbustives des les
premieres années, parfois au détriment des plantes natives (Bomanowska & Adamowski, 2012).
Toutefois, au fil du temps, la compétition avec les espéces natives, souvent plus compétitives
sur le long terme, peut réduire leur dominance et favoriser une certaine coexistence (Dostal et
al., 2013). Certaines exotiques invasives persistent malgré tout durablement dans les
communautés (Zhao et al., 2020). Enfin, leur abondance florale attire fortement les

pollinisateurs, ce qui peut perturber la reproduction des especes natives (Bjerknes et al., 2007).
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Ces impacts sur la dynamique des écosystémes sont amenés a s’amplifier dans le futur avec le
changement climatique qui réduirait la résilience des écosystémes a résister aux invasions
biologiques (Simberloff & Rejmanek, 2014). Dans cette période de changements
anthropogéniques rapides, ces plantes exotiques invasives aux grandes capacités de dispersion
et d’adaptabilité risquent de plus en plus d’étre favorisées par rapport aux especes natives
(Dukes & Mooney, 1999). L’impact des plantes exotiques invasives s’étend aussi aux
pollinisateurs. Ces especes possédent souvent des structures florales trés attractives présentant
des odeurs marquées, des ressources florales abondantes et une forte densité de fleurs, ce qui
les rend particuliérement attractives par rapport aux plantes natives (Bjerknes et al., 2007).
Plantes exotiques et natives entrent alors en compétition pour les pollinisateurs natifs, exergant

une pression supplémentaire sur les plantes natives (Brown et al., 2002).

Figure 2: Résumé des impacts des plantes exotiques invasives sur les communautés de
plantes natives. Les plantes exotiques invasives peuvent impacter les plantes natives par quatre
voies principales. (i) Concurrence directe: elles peuvent rivaliser avec les plantes natives pour
des ressources comme la lumicre, l'eau et les nutriments. (i1) Effets allélopathiques: elles
peuvent libérer des composés chimiques toxiques dans le sol qui inhibent la germination et la
croissance des plantes natives. (ii1) Modification du sol: elles peuvent altérer les propriétés
physico-chimiques du sol (pH, salinité) et perturber les interactions avec les micro-organismes.
(iv) Perturbation des interactions: En modifiant la structure de la communauté végétale, elles
influencent indirectement la faune (pollinisateurs, herbivores) et les réseaux trophiques de
I’écosystéme natif.
9



Figure 3: Exemple de succession écologique impactée par une plante exotique invasive
comme B. davidii. La succession écologique débute dans des milieux ou aucune végétation
n’est encore présente. Progressivement, la colonisation par des espéces pionnicres entraine
I’accumulation de matiére organique dans le sol, améliorant ainsi ses propriétés et permettant
I’installation de communautés végétales de plus en plus complexes, jusqu’a atteindre des stades
matures tels que les foréts apreés plusieurs siecles. Cependant, 1’introduction de plantes
exotiques invasives peut perturber ces premicres étapes: en occupant rapidement les espaces
disponibles, ces especes empéchent les plantes pionnicres natives de s’établir, modifiant ainsi
le déroulement naturel de la succession.

1.2.3. Impacts sur les pollinisateurs

Les plantes exotiques invasives sont reconnues comme 1’une des principales causes du déclin
des pollinisateurs et des services de pollinisation, au méme titre que la dégradation des habitats,
I’usage des pesticides et le changement climatique (Vanbergen et al., 2018). L’impact des
invasions biologiques sur les communautés de pollinisateurs est d’autant plus marqué que ces
derniéres sont également sensibles aux transformations du paysage, qui influencent leur
abondance et leur diversité (Montero-Castafio & Vila, 2012). En remplagant des plantes natives
essentielles, elles peuvent réduire la disponibilité, la diversité et la qualité des ressources
florales, affectant ainsi la santé, la reproduction et la diversité des pollinisateurs (Bartomeus et
al.,2008; Middleton, 2019). Les pollinisateurs réagissent cependant différemment a la présence
de ces plantes. Par exemple, la fréquence et la régularité des visites de Bombus spp. varient en
fonction du degré d’invasion de Lythrum salicaria, une espece invasive. Cela peut entrainer
une diminution des visites de ces pollinisateurs sur les espéces natives, affectant la reproduction
de ces dernicres et possiblement la structure des réseaux de pollinisation dans lesquels elles
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sont impliquées (King & Sargent, 2012). Cependant, toutes les plantes exotiques invasives
n’ont pas les mémes effets. Certaines peuvent étre utilisées par les pollinisateurs généralistes,
voire offrir des ressources florales précieuses en fin de saison (Memmott & Waser, 2002;
Kovacs-Hostyanszki et al., 2022; Heneberg et al., 2025). D'autres, en revanche, peuvent
fortement perturber les réseaux d'interactions. On peut distinguer plusieurs types d'impacts
(Stout & Morales, 2009): (A) impacts directs sur les pollinisateurs: (i) accessibilité florale:
certaines especes exotiques invasives possédent des fleurs morphologiquement peu accessibles
aux especes natives, rendant ces ressources peu utilisables pour ces dernicres. (ii) Qualité
nutritionnelle: la composition en nectar ou en pollen peut ne pas répondre aux besoins
physiologiques des pollinisateurs natifs. (B) Impacts indirects via la communauté végétale: (i)
diminution de la diversité florale: en supplantant les espéces natives, les exotiques invasives
appauvrissent les ressources disponibles. (ii) Décalages phénologiques: certaines plantes
exotiques invasives présentent des périodes de floraison atypiques (plus précoces, prolongées
ou décalées) par rapport aux especes natives. Cette asynchronie peut désorganiser le calendrier
des ressources florales disponibles, entrainant une désynchronisation avec les cycles de vie ou
les pics d’activité des pollinisateurs (Willis ef al., 2010; Rafferty & Ives, 2011). (iii)
Perturbation des réseaux de pollinisation: les interactions entre espeéces peuvent étre altérées,
affectant la résilience du systéme. (C) Impacts a I’échelle des communautés: (i) déclin des
especes spécialistes dépendant d’une flore native spécifique. (ii) Recomposition des
communautés de pollinisateurs, certaines especes étant favorisées, d’autres exclues. (iii)
Facilitation d’autres espéces exotiques invasives (plantes ou insectes), aggravant les
déséquilibres écosystémiques. Ces effets ne sont pas universels: certaines plantes exotiques
n’entrainent pas nécessairement de perturbation observable (Szigeti ef al., 2020). C’est donc au
cas par cas que les impacts doivent étre évalués, en tenant compte des espéces concernées, du

degré d’invasion, et du contexte écologique local.
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Figure 4: Voies par lesquelles les plantes exotiques invasives peuvent impacter les
pollinisateurs natifs. Trois mécanismes principaux sont identifiés: (i) Effets directs sur les
ressources florales, en modifiant leur qualité nutritionnelle ou leur accessibilité (morphologie
florale); (i1) Effets indirects via la communauté végétale, en réduisant la diversité des plantes
natives et des interactions associées, ou en introduisant des phénologies atypiques qui peuvent
désynchroniser les interactions avec les pollinisateurs; (iii) Effets a I’échelle des réseaux
d’interactions, en exergant une pression compétitive sur les pollinisateurs spécialistes, et en
facilitant 1’établissement d’autres especes exotiques (plantes ou pollinisateurs), aggravant les
perturbations.

1.2.4. Perturbations des interactions plantes - pollinisateurs et réseaux

Du fait de leur impact sur la flore et les communautés de pollinisateurs, les especes exotiques
invasives perturbent les interactions plantes-pollinisateurs, affectant in fine les réseaux de
pollinisation. Ces réseaux modélisent I’ensemble des interactions entre plantes a fleurs et

pollinisateurs d’un habitat donné (Bascompte et al., 2003; Basilio et al., 2006; Campbell et al.,
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2011). Contrairement aux réseaux trophiques, les réseaux de pollinisation sont bimodaux: ils
relient deux types d’entités, les plantes et leurs pollinisateurs, qui n’interagissent qu’entre
groupes et non au sein d’un méme groupe (Bascompte & Jordano, 2007; Olesen et al., 2007).
Autrement dit, une plante n’interagit qu’avec des pollinisateurs, et un pollinisateur seulement
avec des plantes. Ainsi, I’introduction d’une espéce exotique invasive, tout comme la
disparition d’espéces natives, peut affecter directement la présence de pollinisateurs dépendants
de ces plantes, menacant potentiellement certaines populations et la stabilité des réseaux

(Kaiser-Bunbury et al., 2010; Fiedler et al., 2012).

Les plantes exotiques invasives modifient la dynamique des interactions entre plantes natives
et pollinisateurs, pouvant remodeler le nombre de visites et d’interactions, sans pour autant
altérer la structure globale du réseau (Vila et al., 2009). Ces réseaux sont souvent structurés en
modules, c’est-a-dire en sous-groupes d’especes interagissant plus fréquemment entre elles,
formant des noyaux denses et stables. Ils sont également imbriqués (nested, dans la littérature
scientifique anglophone), ce qui signifie que les interactions des especes spécialistes
(pollinisateurs) constituent généralement un sous-ensemble des interactions des especes
généralistes (plantes). Par exemple, un pollinisateur spécialiste ne visite qu’un petit nombre de
plantes, souvent parmi celles déja visitées par les pollinisateurs généralistes (Thébault &
Fontaine, 2010). Ces deux propriétés, modularité (i.e., comment les réseaux de pollinisation
sont divisés en groupes d'especes fortement liées entre elles mais peu connectées au reste du
réseau) et nestedness (i.e., imbriquement des interactions), conférent aux réseaux une certaine
résilience €cologique, en limitant les effets de la disparition d’espéces et en maintenant la
stabilit¢ des écosystemes (Memmott ef al., 2004). Certaines espéces exotiques invasives
s’intégrent dans les réseaux de pollinisation en modifiant les interactions existantes entre
pollinisateurs et plantes natives, altérant ainsi les relations mutualistes (Stout & Morales, 2009).
Leur introduction peut accroitre la dépendance des pollinisateurs envers ces especes exotiques
invasives généralistes, mettant en péril la persistance de certaines plantes natives (Aizen et al.,
2008). Cela se traduit fréquemment par une redistribution des interactions vers ces especes

dominantes.

Les réseaux mutualistes peuvent également étre décrits a 1’aide de métriques quantitatives
telles que la connectance, définie comme le rapport entre les interactions observées et le nombre
total d’interactions théoriquement possibles dans le réseau. Une baisse de connectance, souvent

observée lors d'invasions biologiques, peut indiquer une perte de diversité fonctionnelle ou une
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concentration des interactions sur un petit nombre d'espéces dominantes. L’analyse conjointe
de ces métriques permet de mieux comprendre les mécanismes de restructuration des réseaux
induits par les plantes exotiques invasives. Ces propriétés influencent fortement la stabilité des
réseaux face aux perturbations (Bascompte & Jordano, 2007). Les invasions biologiques
peuvent modifier ces métriques: certaines plantes exotiques invasives réduisent la modularité
en attirant de nombreux pollinisateurs généralistes, diminuant ainsi la connectance globale tout
en fragilisant les sous-structures écologiques (Albrecht et al., 2014; Larson et al., 2016). Une
baisse de la connectance entre especes natives peut également compromettre la résilience du
réseau (Aizen et al., 2008). Les plantes exotiques invasives peuvent modifier la nestedness,
surtout si elles dominent les interactions. Cela peut rendre le réseau moins résilient et plus
fragile aux extinctions, mais ce n’est pas une régle universelle, cela dépend du degré
d’intégration de ’espece invasive (Padrén et al., 2009; Albrecht et al., 2014; Stouffer et al.,
2014). Certaines especes exotiques invasives tres attractives peuvent méme augmenter le
nombre total d’interactions, sans altérer les propriétés structurelles globales du réseau de
pollinisation (Vila et al., 2009). Dans certains cas, les espéces exotiques invasives peuvent
méme s’intégrer progressivement, coexistant et évoluant avec les especes natives (Petanidou et
al., 2008). Si les pollinisateurs visitant ces plantes exotiques invasives sont efficaces, ils
pourraient méme améliorer la reproduction de certaines plantes natives; a I’inverse, une faible
efficacité pourrait nuire a leur fitness (Parra-Tabla & Arceo-Gomez, 2021). L’impact dépend
aussi de la similarité florale entre les espéces exotiques invasives et les espeéces natives: une
forte ressemblance favorise leur intégration et la modification des interactions via les
pollinisateurs (Parra-Tabla ef al., 2019). Certaines espéces exotiques invasives peuvent méme
temporairement stabiliser les réseaux en période de stress climatique en fournissant des
ressources alternatives aux pollinisateurs généralistes (Schweiger ef al., 2010). Néanmoins, ces
bénéfices ponctuels ne compensent pas les effets plus profonds des changements climatiques ni
les extinctions qu’ils entrainent. Ainsi, I’étude des réseaux de pollinisation est essentielle pour
comprendre les conséquences €cologiques des invasions biologiques et anticiper I’impact des

changements globaux sur la résilience des écosystémes (Bascompte & Jordano, 2007).
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1.3. Les carriéres

1.3.1. Intérét pour la biodiversité et invasions

Les carricres, bien que d'origine anthropique, constituent des milieux riches en biodiversité.
Elles offrent des conditions écologiques uniques (i.e., sols pauvres, points d'eau temporaires,
topographie variée) qui favorisent la présence d'espéces pionniéres, rares et spécialisées, y
compris certaines inscrites sur la liste rouge de I'UICN (Tropek et al., 2010; Bétard, 2013).
Elles abritent une grande diversité de plantes et de pollinisateurs, tels que des abeilles solitaires,
des papillons et des syrphes, ainsi que d'autres taxons a intérét écologique comme les
chiropteres, les amphibiens et les reptiles (Salgueiro et al., 2020; Seleck et al., 2022). Les
pollinisateurs et plantes natives subissent déja la perte d’habitat mais en plus celle causée par
I’activité des carriéres (i.e., destruction et compaction des sols) (Palmer et al., 2010). En effet,
ces écosystémes sont déja soumis a de nombreuses pressions, parmi lesquelles 1'expansion des
especes exotiques invasives représente une menace majeure. En raison des perturbations et de
la pauvreté des sols, les carriéres offrent des conditions favorables a I'établissement et a la
prolifération de ces especes (Pitz et al., 2019). Plusieurs plantes exotiques invasives colonisent
ces milieux, notamment le Sénecon du Cap (Senecio inaequidens) (Bossdorf et al., 2008; Monty
et al., 2019), la Renouée du Japon (Reynoutria japonica) (Van Wallendael et al., 2018), le
Cotonéaster rampant (Cotoneaster horizontalis) (Boer, 2014), le Robinier faux-acacia (Robinia
pseudoacacia) (Vitkova et al., 2017) et le Cerisier tardif (Prunus serotina) (Closset-Kopp et
al., 2011). Sans gestion adaptée, ces especes peuvent altérer durablement la structure et le

fonctionnement écologique des carricres (Seleck ef al., 2022).

Les impacts des especes exotiques invasives dans les carrieres sont multiples. Elles modifient
le cycle des nutriments, réduisent la richesse spécifique des plantes natives et altérent les
successions écologiques en limitant la recolonisation des espéces pionnieres (Gentili et al.,
2015; du Preez, 2019; Maebe et al., 2021). A proximité des cours d'eau, elles accentuent
I'érosion et augmentent le risque d'inondation (Benitez et al., 2012). Certaines, comme la Berce
du Caucase (Heracleum mantegazzianum), représentent un danger sanitaire direct en
provoquant des réactions cutanées graves (Horan, 2021). En modifiant la composition végétale,
elles influencent également les interactions biotiques, notamment les réseaux de pollinisation,
en modifiant la disponibilité des ressources et en exercant une compétition avec les plantes

natives pour les pollinisateurs (Stout, 2011; Teixeira ef al., 2020).
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Malgré l'importance de ces enjeux peu spécifiques aux carriéres, les conséquences de
l'invasion des plantes exotiques invasives sur les interactions plantes-pollinisateurs dans ces
milieux restent peu a non étudiées. Dans la liste des espeéces les plus problématiques en
carrieres, on retrouve Buddleja davidii qui y demeure toutefois peu documenté, bien qu'il soit
fréquemment observé en forte densité dans ces milieux perturbés. Son abondance pourrait
modifier ’attractivité du site pour les pollinisateurs et potentiellement altérer les interactions
au sein des réseaux de pollinisation. Cependant, on ignore encore dans quelle mesure cette
espece influence la diversité spécifique et 1’abondance des communautés pollinisatrices et
florales natives. Ainsi, ce mémoire vise a combler ces lacunes en explorant les interactions entre
B. davidii, ses visiteurs, les communautés de plantes et de pollinisateurs natifs dans les carriéres
belges. Cela permettra de mieux comprendre I'impact des plantes exotiques invasives sur la

pollinisation dans ces milieux et d'apporter des ¢léments d'aide a la gestion et a la conservation

de ces écosystemes d’intérét mais fragiles.
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2. Questions biologiques

Par son invasion, Buddleja davidii pourrait influencer les communautés natives de plantes et
pollinisateurs des carriéres ainsi que leurs interactions allant jusqu’a impacter les réseaux de
pollinisations. Dans ce contexte, le projet SOBIS (Save Our Bees from Invasive Species) auquel
ce mémoire est rattaché, tente d’approfondir nos connaissances sur les plantes exotiques
invasives et leurs impacts sur ces pollinisateurs et leurs interactions. Au vu du manque de
connaissances des impacts de B. davidii dans les carriéres, ce mémoire se concentre sur les

questions biologiques suivantes:

I. Quel est ’impact du gradient d’invasion de B. davidii sur ’abondance et la diversité

botanique des carriéres?

Nous formulons I’hypothése que 1’augmentation du gradient d’invasion de B. davidii est
associée a une diminution de 1’abondance botanique en raison de la compétition pour 1’espace
et les ressources avec les plantes natives. Cette plante exotique invasive pourrait restreindre la
disponibilité des niches écologiques (i.e., niche pionniére) pour d’autres espéces végétales,

compromettant ainsi 1’abondance botanique générale des sites étudiés.

I1. Quels pollinisateurs visitent les fleurs de B. davidii dans les carriéres, et quelle est la
diversité ainsi que 1'abondance relative de ces pollinisateurs (abeilles, papillons diurnes et

syrphes)?

Nous formulons I’hypothese que B. davidii, avec ses fleurs attractives (i.e., forte production
de nectar, odeur et couleur vive), attire principalement des papillons diurnes. Ces
caractéristiques pourraient aussi favoriser les pollinisateurs généralistes comme les bourdons et
des syrphes, capables de s’adapter a cette ressource florale, au détriment des pollinisateurs

spécialistes.

ITI. Quel est ’impact du gradient d’invasion de B. davidii sur: (a) ’abondance et la
diversité des principales catégories de pollinisateurs, (b) I’abondance des especes de

pollinisateurs les plus abondantes?

(a) Une invasion importante de B. davidii pourrait entrainer une augmentation de I’abondance

des pollinisateurs attirés par cette ressource florale abondante. Cependant, sur le long terme, la
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réduction de la diversité¢ florale pourrait entrainer une diminution de la diversité des

pollinisateurs, notamment des especes spécialistes qui dépendent des plantes natives.

(b) Nous formulons I’hypothése que certaines especes de pollinisateurs généralistes, comme
Bombus spp., soient favorisées par la dominance de B. davidii, tandis que les especes plus

spécialisées ou non pollinisatrices de B. davidii pourraient étre désavantagées.

IV. Quel est ’impact du gradient d’invasion de B. davidii sur la diversité des
interactions, la stabilité et la spécialisation des interactions d’interactions des réseaux

plantes pollinisateurs dans les carrieres?

La dominance de B. davidii pourrait modifier les interactions au sein des réseaux de
pollinisation, en réduisant la connectance des plantes natives avec leurs pollinisateurs
spécifiques. Cela pourrait altérer la stabilité des réseaux, en rendant la communauté plus
dépendante d’une seule espece florale, augmentant ainsi la vulnérabilité¢ du systeme aux

perturbations environnementales.

IV. Richesse et stabilité

Réseaux de
pollinisations

Gradient
d’invasion de
B. davidii

Pollinisateurs

Figure 5: Résumé des questions biologiques de ce travail. Ce schéma illustre les principales
hypotheses testées concernant les effets du gradient d’invasion de Buddleja davidii sur la flore,
les communautés de pollinisateurs et les réseaux de pollinisation dans les carrieres.
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3. Matériel et méthodes

3.1. Espéce mode¢le: Buddleja davidii

L’ ¢tude des especes exotiques invasives est essentielle pour comprendre leur impact sur la
biodiversit¢ locale et les interactions écologiques. Buddleja davidii Franch., 1887
(Scrophulariaceae) est une espece modéle idéale pour ces questions en raison de sa forte
capacité d’invasion, de son abondance dans les carrieres et de son interaction marquée avec les
pollinisateurs (Davis, 1982; Whild et al., 2006; Tallent-Halsell & Watt, 2009; Thompson &
Abbott, 2013; Lombardi et al., 2015; Mavric & Krajsek, 2017; Borsi¢, 2018; Jogan, 2018;
Monty et al., 2019; Pitz et al., 2019; Still, 2023). Son abondance dans les milieux perturbés en
fait un excellent sujet d’étude pour évaluer les effets des plantes exotiques invasives sur la
pollinisation et la dynamique des communautés natives de plantes et de pollinisateurs. Parmi le
grand nombre d’especes exotiques invasives présentes dans les carrieres, Buddleja davidii reste
I’une des plus répandues. Aussi appelé « arbre aux papillons », cet arbuste vivace et semi-
caduque de la famille des Scrophulariaceae est originaire de Chine et a été introduit en Europe
a des fins ornementales. Son introduction remonterait a 1869 par ’intermédiaire du Pére David
(missionnaire botaniste du Muséum d’Histoire Naturelle de Paris au 19¢me siccle), mais sa
propagation significative n’a réellement commencé qu’a partir des années 1930, notamment a
partir de populations horticoles et avec le développement des infrastructures de transport,
comme les chemins de fer (Tallent-Halsell & Watt, 2009; BorSi¢, 2018). Son potentiel
d’invasion repose sur plusieurs facteurs: une production massive de graines, une croissance
rapide et une maturité précoce, lui permettant de coloniser efficacement les milieux ouverts en
début de succession écologique (Ebeling & Tallent-Halsell, 2022). En Belgique, B. davidii est
class€ comme une espece invasive de catégorie B3, ce qui signifie qu’il a un impact
environnemental modéré et est présent sur I’ensemble du territoire (Branquart et al., 2007).
Depuis sa naturalisation, il exerce une compétition avec les especes de plantes natives
(Branquart et al., 2007). Il pourrait également alterner la stoechiométrie N:P (azote: phosphore)
des sols, influengant ainsi la succession primaire des communautés végétales et des
¢cosystemes (Bellingham et al., 2005). L un de ses principaux atouts est sa floraison prolongée,
qui s’étend du début de 1’été€ jusqu’aux premicres gelées, ainsi que son fort pouvoir attractif sur
les pollinisateurs, en particulier les bourdons, syrphes et papillons, grace a son odeur florale
intense et a ses couleurs vives (Chen ef al., 2012; Garbuzov et al., 2015; Still, 2023). Buddleja

davidii est également connu pour son impact sur la dynamique de reforestation, en remplacant
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rapidement les espeéces de plantes pionniéres natives sur les sites perturbés. Il colonise
rapidement les sites perturbés et forme des peuplements denses a court terme, qui peuvent
temporairement ralentir la succession forestiere, en particulier si les conditions du milieu restent
instables ou si les perturbations se répetent (Smale, 1990). Dans certains cas, cette dynamique
peut limiter I’installation d’espéces ligneuses pérennes, empéchant la progression vers des
communautés forestiéres matures. Toutefois, les effets a long terme de sa naturalisation restent
encore mal compris et nécessitent des recherches plus approfondies (Tallent-Halsell & Watt,

2009).

Figure 6: Détails anatomiques et vue d’ensemble d’un spécimen de Buddleja davidii in
natura. (A) Inflorescence de B. davidii et cycle de sa fleur: (1) De fin mai a début juin, on
retrouve les bourgeons de fleurs. (2) De mi-juin a début septembre, avec un pic de floraison
entre juillet et aolt, on retrouve les fleurs ouvertes. (3) De fin aolit a septembre, les fleurs
commencent graduellement a faner. (4) De septembre a octobre, on retrouve des fruits en
capsules. (5) Les capsules séchent et liberent les graines qui sont disséminées par anémochorie,
surtout a I’automne (modifiée d’aprés Gmihail, 2012). (B) Individu adulte de B. davidii. (C)
Feuille de B. davidii (modifié d’apres Forest & Kim Starr, 2000).
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3.2. Design expérimental et sites d’échantillonnages

Les échantillonnages réalisés dans le cadre de ce mémoire ont été effectués dans neuf carricres
actives situées dans le Hainaut et Brabant Wallon, en Belgique. Ces sites, sélectionnés pour leur
diversité écologique et leur représentativité des milieux miniers, présentent des niveaux
variables d’invasion par B. davidii, ce qui permet d’explorer I’impact de cette plante exotique
invasive sur la flore et les pollinisateurs spécifiques des carriéres. Toutes ces carrieres
participent au projet « Life in Quarries » (2015-2021), un projet qui a réuni acteurs prives,
pouvoirs publics et ONG pour développer des mesures scientifiquement fondées, 1également
acceptables et bénéfiques pour la biodiversité locale et les exploitants industriels (Seleck et al.,
2022). Les résultats ont montré que les carrieres, grace a la diversité des habitats créés par
I’extraction, constituent des refuges pour une biodiversité exceptionnelle, accueillant des
especes pionnicres et rares comme certaines abeilles solitaires, libellules, amphibiens et
oiseaux, tout en renforcant la connectivité écologique a 1’échelle du paysage (Seleck et al.,
2022). Trois sites de 1000 metres carrés ont été délimités par carriére pour un total de 27 sites
¢tudiés sur neuf carriéres et représentant un gradient d’invasion de B. davidii dans chaque
carriere. La surface de collecte, d’environ 1000 m?, était balisée avec des jalons, dont
I’emplacement était enregistré sur I’application « QField » pour assurer la reproductibilité des
collectes. Lors de chaque session, la surface d’invasion du site par B. davidii, son stade de
floraison et les données météorologiques (couverture nuageuse, température, vent, exposition
locale obtenus d’aprés « Ventusky » (application web de visualisation météorologique
interactive) étaient consignées dans une fiche de terrain standardisée. Chaque site a été
échantillonné cinq fois entre mai et septembre 2024 avec un écart d’un mois entre chaque

collecte, pour un total de 135 événements de collecte.
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Figure 7: Carte représentant les différentes carriéres échantillonnées. (1) Carricre de
Gaurain, (2) carriere du Milieu, (3) carriére d’Antoing, (4) carriére de Lessines, (5) carriere de
I’Ermitage, (6) carriere de Bierghes, (7) carriere de Quenast, (8) carriere du Clypot et (9)
carriére du Hainaut. Toutes ces carriéres participent au projet Life in Quarries en Wallonie.

Figure 8: Illustration des conditions de terrain. (i) Vue générale d’une carricre (Antoing);
(i1) site non envahi par B. davidii; (iii) site fortement envahi par B. davidii; (iv) quadrat de 1 m?
utilisé pour les relevés d’unités florales; (v) échantillonnage des pollinisateurs avec filet
entomologique (Photographie: Jacques Wuelche).
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3.3. Inventaire botanique

La caractérisation de la flore impliquait deux étapes principales: (i) un relevé floral global
dans la zone de 1000 m?, incluant un inventaire des espéces végétales en fleur et une estimation
de leur couverture respective, et (ii) une quantification des ressources florales par espece via
des quadrats (voir Figure 8.iv). Sur chaque site, 15 quadrats d’1 m? ont été positionnés
aléatoirement. Pour chaque quadrat, quatre relevés ont été réalisés afin de couvrir une surface
totale de 4 m? par point. Toutes les especes de plantes a fleurs présentes dans chaque quadrat
ont été identifiées. Pour chacune d’elle, le nombre d'unités florales (i.e., fleur, capitule,
inflorescence) était comptabilisé. La quantification des unités florales a été standardisée en
suivant 1’approche décrite par Cavailheiro et al. (2008; 2014). Chaque unité florale a été
comptabilisée selon des critéres précis basés sur sa taille et son organisation en inflorescence:
(1) Si une fleur unique mesure plus de 1 cm?, elle est considérée comme une unité florale (Unité
florale = fleur). (ii) Si une fleur mesure moins d’un cm? mais fait partie d’une inflorescence
dépassant un cm?, alors 1’unité florale est normalisée a un cm? (Unité florale = un cm?). (iii) Si
une fleur mesure moins d’un cm? et se trouve dans un capitule inférieur a 1 cm?, I’unité florale
correspond au capitule (Unité florale = capitule). (iv) Si une fleur mesure moins d’un cm? et
fait partie d’une autre inflorescence de moins d’un cm?, I’unité florale est I’inflorescence (Unité
florale = inflorescence). (v) Enfin, si une fleur de moins d’un cm? est isolée, elle est considérée
individuellement comme une unité florale (Unité florale = fleur isolée). Cette méthodologie
permet d’uniformiser la quantification des ressources florales et de garantir une meilleure
comparabilité des données sur les fleurs disponibles pour les pollinisateurs. Les especes florales
étaient déterminées grace a la flore « Nouvelle Flore de la Belgique, du Grand-Duché de
Luxembourg, du Nord de la France et des Régions voisines (Ptéridophytes et Spermatophytes)
(7e édition) » (Verloove & Van Rossum, 2024).
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Figure 9: Différents cas de standardisation des unités florales utilisées. (1) Papaver rhoeas
pour lequel une unité florale = une fleur. (ii) Daucus carota ou une unité florale = un cm?. (iii)
Bellis perennis ou une unité florale = un capitule. (iv) Veronica officinalis ou une unité florale
= une inflorescence. (v) Centaurium erythraea ou une unité florale = une fleur isolée. Les carrés
représentent, pour chaque image, lcm?.

3.4. Inventaire des pollinisateurs

La collecte des pollinisateurs a été réalisée avec des filets entomologiques et une technique
de fauchage. Seuls les pollinisateurs posés sur une fleur, activement en train de se nourrir, de
récolter du pollen ou du nectar, étaient collectés. Les fleurs de toutes les especes du site étaient
inspectées. Chaque groupe de pollinisateurs (i.e., abeilles, syrphes et papillons) était collecté
pendant 40 minutes, avec arrét du chronomeétre lors de la manipulation des spécimens. Des
permissions du SPW (Service public de Wallonie) ont été obtenues pour pouvoir collecter tous
ces pollinisateurs. Les papillons étaient capturés et identifiés visuellement sur le terrain,
photographiés ou tués pour étre identifiés en laboratoire si nécessaire (e.g., pour les Pyrgus
spp.). Les papillons étaient stockés dans une cage adaptée sur le terrain, et ensuite relachés a la
fin des 40 minutes pour éviter les doubles comptages. Les abeilles et les syrphes, en revanche,
¢taient capturés et tués a I’aide d’acétate d’éthyle (utilisé pour asphyxier rapidement les insectes
sans les dégrader: Loru et al., 2010), a I’exception d’Apis mellifera, qui n’a volontairement pas

été collectée. Cette exclusion repose sur des considérations méthodologiques et écologiques
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précises. D une part, A. mellifera est une espéce domestique, en grande partie maintenue par
I’apiculture, et ne connait pas actuellement de déclin comparable a celui observé chez de
nombreuses especes d’abeilles sauvages. Elle ne constitue donc pas un bon indicateur de la
sensibilité des pollinisateurs face aux changements environnementaux étudiés ici. D’autre part,
sa présence est étroitement corrélée a I’emplacement de ruches a proximité des sites et non a
des facteurs écologiques locaux tels que I’intensité d’invasion par B. davidii. En conséquence,
I’abondance d’A. mellifera peut fortement varier entre deux sites similaires, uniquement en
raison de la présence ou non de ruches, introduisant ainsi un biais dans I’analyse des effets du
B. davidii. Pour éviter ce biais et se concentrer sur les dynamiques des communautés de
pollinisateurs sauvages, seuls les taxons non domestiqués ont été pris en compte. Les spécimens
¢taient placés dans des pots distincts pour chaque espéce de plantes et sites. Les collectes ont
été effectuées par deux a trois collecteurs, identiques pour I’ensemble des sites et des périodes
d’échantillonnage, afin de minimiser les biais liés a la variabilité inter-collecteur. Les collectes
ont été effectuées dans des conditions météorologiques optimales entre 10h et 17h (pas de vent
ni de pluie) pour s’intégrer dans les périodes d’activités des pollinisateurs étudi¢s (Barkmann
et al., 2023). Les spécimens collectés étaient €pinglés, et pour les males, les genitalia étaient
extraits. Les identifications finales des insectes a I’espéce ont été effectuées par des
collaborateurs taxonomistes (i.e., Thomas Brau pour les Halictus, Frédéric Carion pour les
Nomada, Romain Le Divelec pour les Hylaeus, William Fiordalisio pour les Andrena et les
syrphes, Simone Flaminio pour les Lasioglossum et Clément Tourbez pour les autres taxons).
Tous les taxons de pollinisateurs ont été identifiés au niveau spécifique, a 1’exception de
certains individus pour lesquels une identification plus fine n’a pas pu étre réalisée. Ces cas
particuliers ont été traités comme suit: (1) Bombus sensu stricto: les individus de ce sous-genre
ont été regroupés a ce niveau en raison de la forte similarité morphologique entre especes (i.e.,
Bombus terrestris, Bombus magnus, Bombus lucorum et Bombus cryptarum), difficile a
départager sans dissection ou analyse moléculaire. (i1) Nomada cf. panzeri: cette mention
correspond a une identification probable mais non confirmée. (iii) Nomada sp. 1: désigne un
morphotype distinct non attribuable a une espece précise, identifié uniquement au genre. (iv)
Platycheirus sp.: ces syrphes ont été identifiés uniquement au genre, les especes de ce groupe
étant difficilement discernables sans examen approfondi des genitalia. Les étiquettes ont été

préparées avec le logiciel « Entomolabels ».
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Figure 10: Principaux types pollinisateurs collectés. A: Halictus scabiosae (Anthophila) sur
Cichorium intybus. B: Aglais io (Papilionoidea) sur Buddleja davidii. C: Eristalis sp.
(Syrphidae) sur Leucanthemum vulgare.

3.5. Analyses statistiques

Les analyses statistiques ont été réalisées sous RStudio v. 4.3.1 (R Core team, 2023). Les
graphiques ont été générés avec les packages ggplot2 v. 3.4.4 (Wickham et al., 2016). Les
données sont restreintes a la période mai-aolit 2024 en raison de ’absence d’un site en
septembre. Les métriques calculées pour répondre a nos questions biologiques consistent
en: (1) le gradient d’invasion de B. davidii (%) sur les différents sites avec les pourcentages
d’invasions de B. davidii de juillet (pic de floraison). (ii) La richesse spécifique (i.e., nombre
d'espéces différentes) de chaque groupe de pollinisateurs et totale ainsi que celle de la flore.
(ii1)) L’abondance (i.e., nombre total d’organismes) de chaque groupe de pollinisateurs et
totale, des plantes natives (hors B. davidii), de B. davidii et de I’ensemble de la flore. (iv)
L’indice de Shannon (i.e., probabilité de 1I’occurrence d’une observation en fonction de la
richesse spécifique d'un milieu et de I’abondance des individus au sein de ces espéces) pour

les plantes natives (hors B. davidii) et ’ensemble de la flore.

Pour étudier ces paramétres, des modeles linéaires généralisés mixtes (GLMM) ont été
utilisés avec la fonction glmmTMB du R package glmmTMB v. 1.1.8 (Brooks et al., 2017).
Pour extraire les estimate, Std. Error et p.value, la fonction summary du package R base (R
Core team, 2023) a été utilisée. Des GLMM ont été utilisés a la place de modéles linéaires
généralisés (GLM), car des données ont été collectées sur plusieurs sites localisés dans une
méme carriere. Ces sites peuvent partager des caractéristiques écologiques similaires (e.g.,

composition du sol, niveau de perturbation, communautés de pollinisateurs, structure de la
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végétation), ce qui introduit une non-indépendance entre les observations. Afin de tenir
compte de ceci et d’éviter de biaiser les résultats, un parameétre aléatoire a ét¢ introduit (i.e.,
la carriére). Cela permet de modéliser la variation non expliquée au niveau spatial, et de
mieux isoler I’effet des variables explicatives comme 1’invasion par B. davidii. Dans le cas
d’utilisation de GLMM, les distributions Poisson et négative binomiale I ont été
sélectionnées, et dans le cas de 1’utilisation d’'un LMM (Linear Mixed Model), 1a distribution
Gaussienne a été sélectionnée. Les conditions d'existence de chaque modele sont vérifiées
et permettent de choisir la distribution adéquate avec le package DHARMa v. 0.4.6 (Hartig,
2022).

Afin d’explorer le jeu de données, des tableaux de synthése descriptifs ont été établis,
présentant: (i) les sites de chaque carriére ainsi que leurs coordonnées et leur pourcentage
d’invasion de B. davidii. (ii) Les espéces de plantes ainsi que leurs familles, répartition sur
les sites et temporellement, ainsi que 1’unité florale utilisée et leur nombre. (iii) Les espéces
de pollinisateurs ainsi que leurs familles, répartition sur les sites et temporellement, et leur
abondance. Pour I’étude de la premiere question (i.e., I’impact du gradient d’invasion de B.
davidii sur les plantes), le pourcentage d’invasion a ¢été utilisé comme variable explicative.
Une variable réponse distincte a été testée dans chaque modele, selon la distribution adaptée
a la nature des données: (i) la richesse spécifique (distribution négative binomiale I), (ii)
I’abondance florale de B. davidii (distribution négative binomiale I), (ii1) I’abondance florale
des especes natives (hors B. davidii) (distribution de Poisson), (iv) I’abondance florale totale
(especes natives + B. davidii) (distribution de Poisson), (v) la diversit¢ de Shannon des
especes natives (hors B. davidii) (distribution normale), (vi) la diversit¢ de Shannon totale
(especes natives + B. davidii) (distribution normale). Pour la seconde question (i.e., les
visiteurs floraux de B. davidii), I’abondance des espéces de pollinisateurs observées sur B.
davidii entre mai et aolit 2024 a ¢été prise en compte, et la proportion de chaque groupe

taxonomique (abeilles, syrphes, papillons) a été calculée.

Pour la partie (a) de la troisieme question (i.e., 'impact du gradient d’invasion sur
I’abondance et la diversité des pollinisateurs), le pourcentage d’invasion de B. davidii a été
utilisé comme variable explicative. Les variables réponses incluaient la richesse spécifique
et ’abondance pour chacun des grands groupes de pollinisateurs (abeilles, syrphes,
papillons). Toutefois, ces modeles ne permettent pas de distinguer clairement les effets

directs du gradient d’invasion sur les pollinisateurs des effets indirects, potentiellement
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médiés par la flore ou d’autres facteurs environnementaux. En effet, B. davidii impacte
significativement I’abondance et la diversit¢ de Shannon des plantes natives, en les
réduisant, ce qui pourrait indirectement influencer la diversité et la distribution des

pollinisateurs.

Pour éviter ces effets sur les plantes natives qui peuvent affecter indirectement les
pollinisateurs, il est essentiel d’adopter une approche multifactorielle. Le gradient
d’invasion de B. davidii, la richesse spécifique de la flore et I’abondance florale (espéces
natives hors B. davidii) sont utilisés comme variables explicatives dans les mode¢les.
Cependant, comme ces variables sont exprimées dans des unités différentes (i.e., indice,
unité florale, pourcentage), il est nécessaire de les mettre a la méme échelle pour qu’elles
soient comparables dans le mode¢le. Pour cela, on applique un centrage via la fonction scale
du package R base 4.3.1 (R Core team, 2023). Cette opération transforme chaque variable
pour qu’elle ait une moyenne de 0 et un écart-type de 1, assurant ainsi que chaque facteur a
le méme poids statistique dans 1’analyse. Chaque mod¢le inclut une seule variable réponse,
correspondant soit a la richesse spécifique, soit a I’abondance (par groupe de pollinisateurs
ou pour I’ensemble), modélisée selon une distribution de Poisson ou une distribution
négative binomiale I, en fonction de la dispersion des données. Cela permet d’éliminer les
effets indirects possibles via la flore du B. davidii et de n’avoir que les effets directs réels du

B. davidii sur les pollinisateurs.

Pour la partie (b) de la troisiéme question (i.e., impact du gradient d’invasion sur
I’abondance des espéces de pollinisateurs les plus abondantes), une Permanova
(Permutational Multivariate Analysis of Variance) a été effectuée afin de tester si la
composition des communautés de pollinisateurs varie significativement en fonction du
gradient d’invasion de B. davidii en utilisant la fonction adonis du package vegan v. 2.6-8
(Oksanen et al., 2024). Cette méthode a permis de détecter des changements dans la structure
de la communauté (PERMANOVA, SumsOfSgs = 0,459, R* = 0,083, p.value = 0,009). Pour
poursuivre 1’analyse, seules les espéces disposant d’un nombre de données suffisant ont été
retenues. Plus précisément, seules celles ayant recu plus de 10 visites sur B. davidii ont été

sélectionnées, afin de garantir un niveau de robustesse statistique suffisant.

Les tests statistiques ayant €té répétés sur plusieurs especes, une correction pour

comparaisons multiples a été appliquée afin de limiter le risque de faux positifs (erreurs de
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type 1). Pour cela, une correction FDR (False Discovery Rate) selon la méthode de
Benjamini & Hochberg (1995) a été utilisée. Cette approche permet de contrdler la
proportion attendue de fausses découvertes parmi I’ensemble des résultats déclarés
significatifs, contrairement a la correction de Bonferroni qui controle la probabilité d’au
moins une erreur de type I mais de facon plus conservatrice. La FDR offre ainsi un
compromis entre sensibilité et rigueur statistique. Les p-values ajustées ont été calculées a
I’aide de la fonction p.adjust du package stats v. 4.3.1 (R Core Team, 2023), et seules les
especes présentant les p-values ajustées les plus significatives ont été retenues pour

I’interprétation.

La quatriéme question (i.e., impact du gradient d’invasion de B. davidii sur la diversité des
interactions, la robustness et la spécialisation des interactions des réseaux d’interactions
plantes pollinisateurs) porte sur 1’effet de I’invasion de B. davidii a 1’échelle des réseaux de
pollinisation. Pour chaque site, une matrice d’interaction a été créée, ou les especes de
plantes sont en lignes et les espéces de pollinisateurs en colonnes. La valeur de chaque
cellule est proportionnelle au nombre d’observations d’interactions entre les deux espéces.
Ce nombre est donc toujours basé sur des interactions entre especes différentes. Le total de
ces interactions uniques est défini comme la diversité des interactions. Deux autres
métriques ont été extraites a partir de ces matrices a 1’aide du package bipartite v.2.20
(Dormann et al., 2009; Dormann, 2011): (i) la robustness du réseau, calculée avec la
fonction robustness, refléte la capacité du réseau a maintenir ses interactions fonctionnelles
malgreé la perte d’especes. Pour 1’évaluer, on simule la disparition progressive d'especes de
maniére aléatoire. A chaque délétion, on observe 1’effet sur I’ensemble du réseau,
notamment la perte d’interactions et les cascades d’extinctions secondaires (e.g., une plante
sans pollinisateurs ou un pollinisateur sans plantes devient aussi fonctionnellement « éteint
»). Un réseau est considéré comme robuste s’il faut éliminer un grand nombre d'especes
avant que sa structure ou sa fonctionnalité ne s’effondre significativement. A 1’inverse, un
réseau est fragile s’il suffit de peu de disparitions pour entrainer une forte diminution des
interactions ou une réaction en chaine d’extinctions secondaires. (ii) La spécialisation au
niveau du réseau a €té mesurée a I’aide de I’indice H2’, proposé par Bliithgen ef al. (2006).
Cet indice, dérivé de I’entropie de Shannon, permet de quantifier le degré de spécialisation
des interactions dans I’ensemble du réseau. Il mesure dans quelle mesure les interactions
sont réparties de facon restreinte (spécialisation) ou étendue (généralisme) entre les especes.

Normalisé entre 0 (réseau totalement généraliste) et 1 (réseau totalement spécialiste), H2’
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permet de comparer différents réseaux, méme de tailles ou d’efforts d’échantillonnage
différents. Il a été calculé ici a ’aide de la fonction networklevel, afin d’évaluer si les réseaux
¢tudiés étaient dominés par des interactions généralistes ou spécialisées (Bliithgen et al.,
2006). Ces trois métriques ont ensuite ¢té utilisées comme variables réponses en fonction du

gradient d’invasion de B. davidii.
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4. Résultats

4.1. Impact sur les plantes

Un total de 158 espéeces réparties en 104 genres et 29 familles botaniques ont été recensées
entre mai et aolit 2024. Les especes de plantes avec la plus grande abondance d’unité florale
sont Trifolium repens (121185), Daucus carota (111365) et Lotus corniculatus (87543).
Celles avec la plus grande répartition sur les sites sont Hypericum perforatum (24/27), Picris
hieracioides (22/27), Rubus spp. (22/27). Buddleja davidii était présent sur 15 des 27 sites,
avec une abondance florale totale de 60132 et un pic de floraison en juillet. L’analyse
statistique montre que le gradient d’invasion de B. davidii n’exerce pas d’effet significatif
sur la richesse spécifique des plantes natives (GLMM, Estimate =-0,001: Std. Error=0,002:
p-value = 0,573: Fig. 11A). En revanche, ce gradient est significativement et positivement
associ¢ a I’abondance florale de B. davidii (GLMM, Estimate = 0,063: Std. Error = 0,008:
p.value < 0,0001: Fig. 11B), indiquant une augmentation attendue de sa couverture florale
le long du gradient d’invasion. A I’inverse, des effets négatifs significatifs du gradient
d’invasion ont ét¢ mis en évidence pour plusieurs variables liées a la flore: (i) abondance
florale des especes natives (GLMM, Estimate = -0,030: Std. Error => 0,0001: p.value <
0,0001: Fig. 11B), (ii) abondance florale totale (GLMM, Estimate = -0,019: Std. Error = >
0,0001: p.value < 0,0001: Fig. 11B), (iii) diversité de Shannon des espéces florales natives
(LMM, Estimate = -0,011: Std. Error =0,003: p.value = 0,001: Fig. 11C), (iv) diversité de
Shannon florale totale (LMM, Estimate = -0,010: Std. Error =0,003: p.value = 0,002: Fig.
110).
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Figure 11: Impact du gradient d’invasion de Buddleja davidii sur la flore dans les
carriéres belges investiguées dans le cadre de cette étude. (A) La richesse spécifique de
la flore native en fonction du gradient d’invasion. (B) L’abondance florale de B. davidii, des
especes natives et totale en fonction du gradient d’invasion. (C) La diversité de Shannon des
especes natives et totale en fonction du gradient d’invasion. Dans les graphiques, * = P <
0.05, ** =P <0.01 et *** =P <0.001.
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4.2. Visiteurs de Buddleja davidii

La récolte des pollinisateurs de B. davidii a permis de décrire la proportion des différentes
catégories de pollinisateurs, pour un total de 420 visites (Fig. 11). Les syrphes sont les
pollinisateurs qui visitent le plus B. davidii (60%), suivis des papillons (29%) et des abeilles
(11%) (Fig. 11). Les pollinisateurs les plus abondants dans ces visites sont Eristalis tenax
(n = 117), Eristalis arbustorum (n = 51) et Eristalis nemorum (n = 50) pour les syrphes,
Aglais io (n = 55) et Vanessa atalanta (n = 40) pour les papillons et Bombus sensu stricto (n

= 26) et Bombus pascuorum (n = 12) pour les abeilles (Fig. 12).

Eristalis tenax - 117
Aglais io 4 55
Eristalis arbustorum 4 51
Eristalis nemorum o 50
Vanessa atalanta 40
Bombus sensu stricto A 26
Bombus pascuorum A 12
Zygaena filipendulae A 10
Sphaerophoria scripta 8
Eristalis similis 8
Vanessa cardui 4 5
Pieris rapae A 4
Eristalis pertinax - 4
Xylota segnis A
Volucella zonaria 1
Syritta pipiens
Polygonia c album 1
Pieris napi 1
Melanostoma mellinum -
Maniola jurtina
Helophilus trivittatus
Eupeodes corollae 4
Anthophora bimaculata A
Syrphus torvus 1
Sphecodes ephippius A
Scaeva pyrastri 1
Lasioglossum morio
Hylaeus hyalinatus -
Heriades truncorum A
Eristalis horticola 1
Episyrphus balteatus
Araschnia levana -
Anthophora furcata -

NNNNNMNNDNDNNDDNDDN

11% Catégories de pollinisateurs

Abeilles
60% Papillons

29%

Syrphes

4 A a4

0 30 60 90 120
Abondances

Figure 12. Diversité des visiteurs floraux de Buddleja davidii dans les carriéres belges
investiguées dans le cadre de cette étude. Les différentes especes de pollinisateurs sont
réparties en trois groupes (i.e., abeilles, papillons, syrphes) en fonction de leur abondance
de visite sur B. davidii.

4.3. Impact sur les pollinisateurs

Un total de 4092 (ajusté a 3990 pour nos trois groupes d’étude), pollinisateurs ont été
capturés et 3748 conservés pour les analyses (mai — aolt 2024). Ils sont répartis en trois

groupes que sont les Anthophila, Papilionoideae et Syrphidae. Pour les Anthophila, 1219
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spécimens répartis sur six familles, 26 genres et 85 especes ont été collectés (Annexe 3).
Pour les Papilionoideae, 321 spécimens ont été collectés avec six familles, 19 genres et 25
especes (Annexe 3). Pour les Syrphidae, 2177 spécimens ont été collectés pour une famille,
23 genres et 41 espéces (Annexe 3). Ces pollinisateurs ont également visité 85 espéces de

plantes.

Pour répondre a la partie (a) de la troisiéme question, des modeles statistiques globaux,
avec les effets directs et indirects du gradient, ont été réalisés et indiquent que le gradient
d’invasion de B. davidii n’a pas d’effet significatif sur la richesse spécifique des différents
groupes de pollinisateurs étudiés: (i) abeilles (GLMM, Estimate = 0,001: Std. Error=0,002:
p.value = 0,665: Annexe 5). (ii) Syrphes (GLMM, Estimate = 0,001: Std. Error = 0,002:
p-value = 0,701: Annexe 5). (ii1) Papillons (GLMM, Estimate = 0,005: Std. Error = 0,004:
p-value = 0,206: Annexe 5). (iv) Richesse spécifique totale (GLMM, Estimate = 0,002: Std.
Error = 0,002: p.value = 0,336: Annexe 5). Concernant I’abondance des pollinisateurs,
aucune relation significative n’a été détectée avec le gradient d’invasion pour les abeilles,
les syrphes ou I’abondance totale: (i) abeilles (GLMM, Estimate = -0,004: Std. Error =
0,003: p.value = 0,168: Annexe 5). (i1) Syrphes (GLMM, Estimate = -0,005: Std. Error =
0,005: p.value = 0,302: Annexe 5). (iii) Abondance totale (GLMM, Estimate = -0,003: Std.
Error = 0,003: p.value = 0,370: Annexe 5). En revanche, un effet positif et hautement
significatif a ét¢ mis en évidence pour les papillons, dont 1’abondance augmente
significativement le long du gradient d’invasion (GLMM, Estimate = 0,010: Std. Error =
0,003: p.value < 0,0001: Annexe 5).

Les effets exclusivement directs du gradient d’invasion de Buddleja davidii, mis en avant
avec I’utilisation d’autres modeles, sur la richesse spécifique et [’abondance des
pollinisateurs montrent des réponses différenciées selon les groupes. Concernant la richesse
specifique des pollinisateurs, un effet non significatif est observé pour les abeilles (Estimate
= 0,134: Std. Error = 0,072: p.value = 0,061: Fig. 13A) et pour les syrphes (Estimate =
0,073: Std. Error =0,070: p.value = 0,296: Fig. 13A), tandis que 1'effet est significatif pour
les papillons (Estimate = 0,279: Std. Error = 0,129: p.value = 0,030: Fig. 13A) et pour la
richesse spécifique totale (Estimate = 0,125: Std. Error = 0,045: p.value = 0,006: Annexe
6). En ce qui concerne I’abondance des pollinisateurs, le gradient d’invasion exerce un effet
négatif significatif sur les syrphes (Estimate = 0,089: Std. Error = 0,035: p.value = 0,011:
Fig. 13B) et un effet hautement significatif positif sur les papillons (Estimate = 0,653: Std.
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Error =0,160: p.value <0,0001: Fig. 13B). Aucune relation n’est détectée pour les abeilles
(Estimate =-0,031: Std. Error=0,096: p.value = 0,750: Fig. 13B) ni pour I’abondance totale
(Estimate = 0,067: Std. Error = 0,088: p.value = 0,441: Annexe 6).

L’effet de la richesse spécifique des plantes sur la richesse spécifique et ’abondance des
pollinisateurs (Fig. 13C & 13D) est également différencié selon les groupes. Elle influence
significativement la richesse spécifique des abeilles (Estimate = 0,167: Std. Error = 0,067:
p-value = 0,013: Fig. 13C), des papillons (Estimate = 0,307: Std. Error = 0,122: p.value =
0,012: Fig. 13C) et des pollinisateurs au total (Estimate = 0,121: Std. Error =0,043: p.value
= 0,005: Annexe 6), mais pas celle des syrphes (Estimate = 0,021: Std. Error = 0,067:
p.value = 0,752: Fig. 13C). Pour ce qui est de 1’abondance des pollinisateurs, la richesse
spécifique des plantes exerce un effet tres significatif chez les papillons (Estimate = 0,569:
Std. Error =0,146: p.value < 0,0001: Fig. 13D) et les syrphes (Estimate = 0,225: Std. Error
= 0,030: p.value < 0,0001: Fig. 13D), ainsi qu’un effet significatif sur I’abondance totale
(Estimate = 0,153: Std. Error = 0,073: p.value = 0,036: Annexe 6), mais aucun effet n’est
détecté pour les abeilles (Estimate = 0,129: Std. Error = 0,086: p.value = 0,133: Fig. 13D).

Enfin, I’abondance florale des espéces natives influence de manicre significative la
richesse spécifique des abeilles (Estimate = 0,170: Std. Error =0,073: p.value = 0,019: Fig.
13E) et la richesse spécifique totale des pollinisateurs (Estimate = 0,151: Std. Error =0,044:
p.value < 0,001: Annexe 6). Aucun effet significatif n’est observé pour les papillons
(Estimate = 0,220: Std. Error = 0,135: p.value = 0,104: Fig. 13E) ni pour les syrphes
(Estimate = 0,116: Std. Error =0,065: p.value = 0,072: Fig. 13E). En revanche, concernant
I’abondance des pollinisateurs, I’abondance florale native exerce un effet tres significatif sur
les syrphes (Estimate = 0,493: Std. Error = 0,035: p.value < 0,0001: Fig. 13F) et les
pollinisateurs au total (Estimate = 0,320: Std. Error = 0,072: p.value < 0,0001: Annexe 6),
ainsi qu’un effet significatif chez les papillons (Estimate = 0,475: Std. Error=0,157: p.value
=0,002: Fig. 13F). L’effet est non significatif pour les abeilles (Estimate = 0,157: Std. Error
=0,088: p.value = 0,075: Fig. 13F).
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Figure 13: Impact direct de Buddleja davidii sur les différentes catégories de

pollinisateurs dans les carriéres belges investiguées dans le cadre de cette étude. (A)

Impact du gradient d’invasion de B. davidii sur la richesse spécifique des pollinisateurs. (B)

Impact du gradient d’invasion de B. davidii sur 1’abondance des pollinisateurs. (C) Impact

de la richesse spécifique des plantes sur la richesse spécifique des pollinisateurs. (D) Impact
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de la richesse spécifique des plantes sur 1’abondance des pollinisateurs. (E) Impact de
I’abondance florale des espéces natives sur la richesse spécifique des pollinisateurs. (F)
Impact de I’abondance florale des espéces natives sur 1’abondance des pollinisateurs. Dans
les graphiques, * =P <0.05, ** =P <0.01 et *** =P <0.001.

Pour la partie (b) de la troisiéme question, certaines espéces de papillons réagissent
positivement au gradient d’invasion. En particulier, Aglais io montre une augmentation
significative de I’abondance en fonction du pourcentage d’invasion (p.value (FDR Adjusted)
<0,0001, N = 59: Fig. 14A). De méme, Vanessa atalanta présente une tendance similaire
avec une relation hautement significative (p.value (FDR Adjusted) < 0,0001, N = 42: Fig.
14B). En revanche, plusieurs espéces de syrphes voient leur abondance diminuer avec le
gradient d’invasion. Eristalis arbustorum, une espece tres abondante (N = 616), affiche une
baisse significative (p.value (FDR Adjusted) < 0,0001: Fig. 14C). Il en va de méme pour
Eristalis nemorum (p.value (FDR Adjusted) < 0,0001, N = 451: Fig. 14D) et Eristalis
pertinax (p.value (FDR Adjusted) < 0,0001, N = 137: Fig. 14E). Helophilus trivittatus
(p.value (FDR Adjusted) < 0,0001, N = 68: Fig. 14F) suit également cette dynamique
décroissante. Pour Melanostoma mellinum, la baisse est significative (p.value (FDR
Adjusted) = 0,042, N = 91: Fig. 14G), finalement Sphaerophoria scripta montre également
une diminution significative (p.value (FDR Adjusted) = 0,003, N = 104: Fig. 14H). Du co6té
des abeilles, deux especes du genre Bombus montrent une réduction significative de leur
abondance avec le gradient d’invasion. Bombus lapidarius est particulierement touché
(p.value (FDR Adjusted) < 0,0001, N = 193: Fig. 141), tandis que Bombus pascuorum suit
la méme tendance (p.value (FDR Adjusted) = 0,005, N = 192: Fig. 14J). Dans les
pollinisateurs visitant B. davidii, au nombre de 33 especes, avec une abondance supérieure
a dix, 14 especes d’abeilles, cing espéces de papillons et sept especes de syrphes n’ont pas

d’effets significatifs (Annexe 7).
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Figure 14: Impact du gradient d’invasion de Buddleja davidii sur ses pollinisateurs les
plus abondants dans les carriéres belges investiguées dans le cadre de cette étude.
Impact du gradient d’invasion sur I’abondance de: (A) Aglais io, (B) Vanessa atalanta, (C)
Eristalis arbustorum, (D) Eristalis nemorum, (E) Eristalis pertinax, (F) Helophilus
trivittatus, (G) Melanostoma mellinum, (H) Sphaerophoria scripta, (1) Bombus lapidarius
et (J) Bombus pascuorum. Dans les graphiques, * = P < 0.05, ** =P < 0.01 et *** =P <

0.001.
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4.4. Impact sur les réseaux

Une 1égére tendance décroissante de la diversité des interactions est observée en fonction
du gradient d’invasion de B. davidii, mais cette relation n’est pas significative (Estimate = -
0,003: Std. Error=0,003: p.value =0,37: Fig. 15A). Pour la robustesse du réseau, la relation
n’est pas significative mais aussi décroissante (Estimate = -0,0005: Std. Error = 0,0003:
p-value = 0, 113: Fig. 15B). Enfin, I’évolution de la spécialisation du réseau (H2’) en
fonction du gradient d’invasion ne montre aucune tendance significative (Estimate = 0,0001:

Std. Error =0,001: p.value =0, 851; Fig. 15C).
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Figure 15: Effets du gradient d’invasion de Buddleja davidii sur trois métriques des
réseaux de pollinisation dans les carriéres belges investiguées dans le cadre de cette
étude. Chaque point représente un site échantillonné, et la ligne correspond a la tendance
issue d’un modele lin€aire ou négatif binomial, avec son intervalle de confiance a 95 %. De
haut en bas: (A) diversité des interactions (B) robustesse du réseau et (C) spécialisation du
réseau (H2').
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5. Discussion

5.1. Impact de Buddleja davidii sur la flore des carriéres

Buddleja davidii n’a pas entrainé de diminution significative du nombre d’especes végétales
natives dans les carriéres étudiées. La richesse florale native reste globalement constante le long
du gradient d’invasion, contredisant 1’idée qu’une forte invasion réduirait la diversité comme
c’est le cas pour d’autres plantes exotiques invasives (e.g., Hejda et al., 2009). Plusieurs facteurs
peuvent expliquer ce maintien a priori peu intuitif. D’abord, ces carriéres forment un habitat en
mosaique: B. davidii colonise surtout les zones les plus ouvertes ou perturbées, laissant des
refuges ou des plantes natives subsistent ailleurs sur le site. Ainsi, des espéces rudérales
pionniéres (e.g., Hypericum perforatum, Picris hieracioides) se maintiennent méme dans des
sites fortement envahis. Ensuite, I’invasion par B. davidii est encore récente et partielle: méme
nos sites les plus touchés ne sont pas totalement envahis (i.e., 80 % de couverture). La diversité
spécifique n’a peut-&tre pas encore eu le temps d’étre impactée. Néanmoins, B. davidii altére
déja la structure de la communauté végétale. On observe une forte diminution de 1’abondance
florale des plantes natives a mesure que B. davidii progresse: les mémes especes persistent mais
avec beaucoup moins d’unités florales dans les sites envahis. La quantité totale d unités florales
décroit également, signe que I’invasion de B. davidii ne compense pas la perte d’unités florales
natives. Cette absence de compensation s’explique par plusieurs facteurs écologiques.
Premiérement, B. davidii tend a former des peuplements monospécifiques et denses, qui
suppriment la stratification verticale (e.g., des herbes au sol, des buissons intermédiaires et
parfois des arbustes ou arbres) et la cohabitation d'especes végétales variées. Dans des
communautés végétales plus diversifiées, une méme surface peut héberger successivement
différentes especes a floraison échelonnée, assurant ainsi une continuité et diversité temporelle
des ressources. En revanche, B. davidii présente une floraison massive mais courte, concentrée
en juillet, ce qui entraine une diminution de la période de disponibilité florale. Ainsi, malgré sa
grande production concentrée d’inflorescences, 1’espece ne parvient pas a assurer un apport
continu de ressources sur I’ensemble de la saison. Cette homogénéisation temporelle et
spécifique des ressources florales contribue a la réduction globale du nombre d’unités florales
mesurées a I’échelle du gradient d’invasion. La diversité florale spécifique (indice de Shannon)
diminue significativement, indiquant une homogénéisation de la flore envahie. Quelques
especes dominent désormais le couvert floral dans les sites trés envahis, tandis que les plantes

moins compétitives ne subsistent plus qu’en petits nombres. Ce schéma rejoint celui souvent
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observé lorsque des plantes exotiques invasives structurantes remodélent une communauté sans
provoquer d’extinction locale immédiate (PySek et al., 2012). Ainsi, I’hypothése d’une baisse
de diversité florale est partiellement confirmée: on observe une perte d’équité et une domination
accrue de B. davidii, méme si le nombre total d’especes natives ne baisse pas. Cela traduit une
résilience initiale de la flore face a 1’invasion: de nombreuses plantes rudérales tolérent la
concurrence ou survivent via leur banque de graines malgré la dominance de B. davidii.
Cependant, cette résilience pourrait n’étre que temporaire. Si B. davidii continue son expansion
jusqu’a couvrir la quasi-totalité de la surface, elle pourrait finir par exclure localement certaines
especes plus spécialisées ou moins tolérantes (Morales & Traveset, 2009; Rojas-Sandoval et

al., 2022).

I faut noter que l'impact de B. davidii dépend fortement du contexte écologique.
Contrairement a sa réputation exclusivement néfaste, quelques études suggerent qu’il peut jouer
un role facilitateur pour la croissance et I’installation d’autres plantes, notamment dans des
milieux fortement dégradés. Par exemple, en Nouvelle-Zélande, B. davidii a contribué a la
revégétalisation de berges perturbées en améliorant progressivement la qualit¢ du sol
(notamment la disponibilité en phosphore), ce qui a bénéficié¢ a des espeéces végétales natives
ultérieures (Smale, 1990; Bellingham et al., 2005). De méme, sur un site industriel minier au
Royaume-Uni, sa présence a été associée a une richesse et une diversité végétale
significativement plus élevées sous son couvert que dans les zones sans ombrage, suggérant
une fonction de plante facilitatrice dans des conditions extrémes (Griffiths, 2023). Ces cas
particuliers montrent que 1’effet d’une espece exotique invasive varie selon le degré de
dégradation du milieu. Dans nos carrieres initialement riches en flore pionniere, B. davidii
semble au contraire agir en monopolisateur de ressources plutot qu’en facilitateur. L arbuste
accapare la majorité du couvert et de la ressource florale, reléguant les autres plantes. Sans
provoquer la perte d’especes, il affaiblit les populations natives (i.e., beaucoup moins de fleurs
produites, donc probablement moins de graines) et pourrait a terme entrainer un déclin de la
richesse botanique si aucune gestion n’est entreprise. En somme, B. davidii transforme la
communauté végétale en réduisant fortement I’abondance des plantes natives sans perdre
d’especes. Son impact s’opérerait en deux temps: d’abord une raréfaction des especes natives
(moins de reproduction), puis possiblement leur disparition progressive a long terme.
Reconnaitre ce mode d’action en deux phases est crucial pour adapter la gestion de cette plante

exotique invasive.
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5.2. Attractivité de Buddleja davidii pour les pollinisateurs

Malgré son surnom d’arbre a papillons, B. davidii est principalement visité par des syrphes
(i.e., 60 % des visites dans nos relevés), contre 29 % par des papillons diurnes et 11 % par des
abeilles. Ce profil de pollinisateurs montre que B. davidii exerce un fort pouvoir attractif global,
mais au bénéfice de certains groupes plus que d’autres. Les syrphidés, en tant que pollinisateurs
généralistes, exploitent une large diversité de fleurs, y compris celles des espéces exotiques
invasives et peuvent intégrer ces ressources florales sans difficulté¢ (Albrecht ef al., 2014;
Kovéacs-Hostyanszki et al., 2022). Les inflorescences de B. davidii offrent un nectar abondant
et accessible avec des fleurs tubulaires entre neuf et 12 millimétres de long (Bruner et al., 2006;
Chen et al., 2014), ainsi que du pollen dont nombre de syrphes se nourrissent pour leurs besoins
protéiques (Pinheiro et al., 2015; Gonzalez et al., 2024). Les especes de syrphes communément
observées (e.g., Eristalis, Melanostoma et Helophilus) proliférent dans les milieux ouverts
riches en fleurs pour les imagos et en matic¢re organique en décomposition pour leurs larves,
alors que les larves de Sphaerophoria scripta se nourrissent de pucerons (Wojciechowicz-Zytko
& Dobinska-Graczyk, 2025). La longueur du proboscis chez les syrphes est généralement
inférieure a un centimeétre: environ 2 mm chez Melanostoma mellinum, 5,3 mm chez Eristalis
arbustorum, 6,5 mm chez E. pertinax et 7,3 mm chez E. tenax (Lindsey, 2006; Lucas et al.,
2018). Ces syrphes pourraient donc avoir du mal a récolter le nectar au fond de la corolle, a
moins que celui-ci ne déborde ou soit accessible d’une autre maniére, mais sans problémes pour
le pollen. De plus, les éristales forment un mimétisme batésien avec Apis mellifera qui visite
aussi B. davidii, ce qui peut leur conférer un avantage au niveau de la prédation (Golding &

Edmunds, 2000).

Buddleja davidii constitue une ressource nectarifere attractive pour les papillons adultes, en
particulier pour des especes généralistes comme Aglais io et Vanessa atalanta, qui ont
représenté a elles seules 29 % des visites sur B. davidii (Di Mauro et al., 2007; Dennis et al.,
2014). Toutefois, bien qu’il fournisse un nectar abondant, B. davidii n’offre aucune ressource
pour les stades larvaires, ce qui limite son role écologique global. Les femelles de ces papillons
doivent pondre sur des plantes-hotes spécifiques telles que Urtica dioica pour A. io et Urtica
sp. ou Parietaria sp. pour V. atalanta (Schépers et al., 2016). Or, ces plantes peuvent se raréfier
dans les zones fortement envahies par B. davidii, ce qui souléve la possibilit¢ d’un piege
écologique (Bergerot et al., 2010): B. davidii attire les adultes pour le nectar, mais ne permet

pas de soutenir leur cycle de vie complet. Ainsi, bien qu’il puisse favoriser temporairement la
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fréquentation du site par des papillons généralistes, il ne contribue pas nécessairement a la
viabilit¢ de leurs populations a long terme, et pourrait se faire au détriment d’espéces plus

spécialisées.

Les abeilles sauvages ¢étaient les moins fréquentes sur B. davidii. Nous n’y avons noté que
quelques bourdons communs (i.e., Bombus sensu stricto et B. pascuorum), tandis que les
abeilles solitaires étaient quasiment absentes. Plusieurs facteurs expliquent ce faible attrait.
Premiérement, la corolle tubulaire de B. davidii est difficile d’acces pour les abeilles a langue
courte, qui peinent a atteindre le nectar au fond du tube (Inouye, 1980). Seuls certains bourdons
a langue longue peuvent exploiter ces fleurs dans notre cas. Deuxiémement, bien que B. davidii
fournit des ressources florales abondantes, les valeurs nutritives peuvent s’avérer inadaptées
pour certaines abeilles. En effet, son pollen présente une teneur réduite en acides aminés
essentiels, notamment en proline, comparé a celui de plantes natives, ce qui pourrait
compromettre la nutrition larvaire (Drossart et al., 2017). Des travaux récents ont montré que
Bombus terrestris préfere nettement les régimes polliniques mixtes a ceux composés d’un seul
type de pollen, et que des ratios protéines/lipides suboptimaux entrainent un développement
larvaire limité ou nul (Zhou et al., 2024). Ce constat souligne que les colonies pourraient éviter
ou sous-exploiter les ressources peu équilibrées sur le plan nutritionnel, méme si celles-ci sont
disponibles en grande quantité. Une alimentation exclusive ou dominante en B. davidii pourrait
ainsi entrainer une sous-nutrition larvaire ou des performances réduites au niveau de la colonie.
Troisiémement, I’invasion par B. davidii réduit drastiquement la diversité des fleurs natives
disponibles sur le site. Or les abeilles ont besoin d’une grande variété de plantes pour couvrir
tous les besoins et une invasion complete de B. davidii, dont le pic de floraison est concentré
en été, ne compense pas la disparition des floraisons de printemps et de fin d’été. Dans un milieu
floral uniformisé, les abeilles spécialistes perdent leurs ressources, et méme les especes
généralistes peuvent étre défavorisées dans leur établissement ou leur persistance, en raison

d’une offre florale trop homogene et temporellement restreinte.

5.3. Effets de Buddleja davidii sur les communautés de pollinisateurs

Nos résultats suggerent que le gradient d’invasion de B. davidii n’a pas induit de modification
significative de la richesse spécifique des pollinisateurs, que ce soit pour les abeilles, les syrphes
ou les papillons, ni de la richesse totale de la communauté. De méme, 1’abondance totale des

pollinisateurs et celle des abeilles et des syrphes ne varient pas significativement le long du
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gradient d’invasion. En revanche, on observe un effet hautement significatif sur les papillons,
dont I’abondance augmente nettement avec le gradient de B. davidii. Ainsi, I’invasion par B.
davidii n’entraine pas de diminution généralisée de la diversité des pollinisateurs, contrairement
aux inquiétudes souvent évoquées pour les plantes exotiques invasives. Au contraire, la
communauté semble intégrer cette nouvelle ressource florale: de nombreux pollinisateurs
généralistes continuent d’exploiter le milieu envahi sans perte de richesse spécifique. Cette
tendance a ét¢ documentée dans la méta-analyse de Pysek et al. (2012), qui souligne que les
effets sur la richesse et la diversité¢ dépendent fortement des traits de la plante exotique invasive
et du milieu envahi. Les papillons en tirent méme un bénéfice important en termes d’abondance.
Ce dernier résultat concorde avec la littérature pour la forte attractivité de B. davidii pour les
papillons (Shackleton & Ratnieks, 2016). L’absence d’effet négatif sur la richesse spécifique
des pollinisateurs le long du gradient d’invasion pourrait refléter une capacité d’adaptation
importante de la communauté locale, composée en grande partie d’especes généralistes et
opportunistes. Ces derni¢res semblent en mesure d’intégrer B. davidii a leur régime floral sans
pour autant délaisser totalement les plantes natives. Ce comportement flexible, déja documenté
dans d’autres systémes envahis (Kovacs-Hostyanszki et al., 2022), contribue probablement a
limiter les effets déstructurants d’une invasion floristique sur le fonctionnement global du
réseau de pollinisation. Il est d’ailleurs reconnu que la présence de pollinisateurs généralistes
renforce la résilience des communautés végétales, en assurant une continuité des interactions

malgré les perturbations (Fontaine et al., 2006).

Lorsqu’on examine les effets directs de 1’invasion, c’est-a-dire en controlant les variables
liées aux ressources florales natives, on met cependant en évidence des réponses contrastées
selon les groupes. En isolant I’influence propre de B. davidii, un effet positif significatif du
gradient d’invasion apparait sur la richesse spécifique des papillons, ainsi qu’un effet trés
significatif sur la richesse globale en pollinisateurs. En revanche, la richesse en abeilles et en
syrphes n’est pas significativement affectée de maniere directe par B. davidii. Du coté des
abondances, on observe une diminution significative de 1’abondance des syrphes et une hausse
treés significative de celle des papillons avec I’invasion. Aucune influence directe n’est décelée
sur I’abondance des abeilles ni sur I’abondance totale des pollinisateurs. Ces effets directs
suggerent que B. davidii constitue bel et bien une ressource additionnelle pour certains
pollinisateurs. En particulier, la disponibilité de son nectar semble favoriser directement les
papillons et défavoriser les syrphes qui sont pourtant ses pollinisateurs les plus abondants,

indépendamment des changements de la flore environnante. Les papillons, dotés de longs
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proboscis, profitent pleinement de ce nectar abondant, ce qui se traduit par une diversification
et une augmentation de leurs abondances en présence de B. davidii. En revanche, le fait que les
abeilles ne bénéficient pas directement de I’invasion renforce 1’idée que les ressources offertes
par B. davidii ne comblent pas I’ensemble de leurs besoins nutritionnels. Plusieurs facteurs
peuvent I’expliquer: une qualité nutritive de son pollen possiblement suboptimale pour le
développement des colonies, notamment en raison de déséquilibres entre protéines, lipides et
acides aminés essentiels (Vaudo et al., 2016). Il est bien établi que la composition du pollen
influe directement sur la physiologie, la reproduction et la performance des abeilles, en
particulier chez les espéces sociales et généralistes. Ainsi, les effets indirects de 1’invasion
semblent, via la diminution de la diversité et de I’abondance des plantes natives, contrebalancer
les bénéfices directs pour certains groupes. La stabilité apparente de la richesse totale en
pollinisateurs dans les modeles globaux masque donc une compensation entre des gains directs
(i.e., apport de nouvelles ressources aux pollinisateurs opportunistes) et des pertes indirectes
(i.e., réduction des habitats et ressources pour les espéces moins résistantes). Ce compromis
dynamique est cohérent avec les observations faites dans d’autres écosystémes envahis, ou les

pollinisateurs répondent de maniére différenciée a la présence d’une plante exotique invasive

(Stout & Morales, 2009).

En complément, les modeles controlés montrent que la richesse spécifique des plantes
influence significativement la richesse spécifique des abeilles et des papillons, ainsi que celle
des pollinisateurs au total. Ces résultats soulignent I’importance de la diversité florale
disponible pour structurer les communautés de pollinisateurs, indépendamment de I’invasion
par B. davidii. Ce résultat confirme que la richesse des ressources florales est un déterminant
clé de la richesse en especes pollinisatrices, en particulier pour les groupes nécessitant des fleurs
variées dans leur diéte ou leur cycle biologique. Les abeilles, notamment, étant dépendantes de
sources variées de pollen pour la nutrition larvaire, montrent une réponse particulierement
marquée a la diversité florale. Ceci est cohérent avec les observations faites dans d’autres
milieux perturbés, ou la richesse florale a été identifiée comme un facteur structurant majeur

des communautés de pollinisateurs (Ebeling et al., 2008).

De plus, I’abondance florale des plantes natives a un effet positif significatif sur ’abondance
des abeilles et celle des pollinisateurs dans leur ensemble. Ce lien indique que, malgré I’apport
en ressources de B. davidii, les abeilles continuent de dépendre fortement des plantes natives

pour leur subsistance (Ebeling er al., 2008). En effet, plusieurs espéces d’abeilles, méme

46



généralistes, présentent des préférences marquées pour des ressources spécifiques, et ne
substituent pas totalement leur alimentation au profit d’une seule plante exotique invasive,
surtout si le pollen de celle-ci est de qualit¢é moindre. En revanche, chez les syrphes et les
papillons, aucune relation significative n’a été détectée entre leur abondance et celle des fleurs
natives, ce qui pourrait refléter une plus grande plasticité écologique ou une dépendance
moindre a la diversité florale. Les papillons, strictement nectarivores a 1’age adulte, semblent
davantage influencés par la disponibilité de quelques espéces florales trés nectariferes, telles
que B. davidii, plutdt que par la diversité globale de la flore (Bjerknes et al., 2007; Dennis,
2009). Quant aux syrphes, leur large spectre trophique adulte et leur capacité a se déplacer
efficacement dans le paysage pour trouver des ressources (Sommaggio, 1999), ainsi que la
diversité de leurs habitats larvaires, pourraient expliquer leur moindre sensibilité apparente a
I’abondance florale native. Ainsi, ces résultats montrent que si B. davidii peut favoriser
directement certains pollinisateurs, la richesse spécifique et 1’abondance des plantes natives
restent des facteurs fondamentaux pour maintenir les communautés pollinisatrices les plus
diversifi¢es et équilibrées (Stout & Morales, 2009; Montero-Castafio & Vila, 2012). L’invasion
peut ainsi masquer, mais non compenser, la perte fonctionnelle associée a la dégradation de la

flore native.

Au niveau des pollinisateurs les plus abondants de B. davidii, ’impact du gradient d’invasion
de B. davidii apparait fortement variable, avec des gagnants et des perdants. Du c6té des
pollinisateurs favorisés, on retrouve avant tout des especes généralistes et ubiquistes. Par
exemple, les deux papillons les plus communs sur B. davidii, Aglais io (Paon-de-jour) et
Vanessa atalanta (Vulcain), voient leur abondance augmenter significativement en fonction du
pourcentage d’invasion, témoignant de leur affinité particuliére pour les fleurs de B. davidii.
Opportunistes des milieux rudéraux, ces deux Nymphalidés profitent amplement du nectar
fourni par B. davidii, ce qui explique qu’ils soient parmi les visiteurs les plus fréquents sur cette
plante et ils sont méme totalement absents des sites lorsqu’il n’y a pas de B. davidii (Bjerknes
et al., 2007). A I’inverse, plusieurs espéces abondantes de syrphes subissent un déclin marqué
le long du gradient d’invasion. C’est le cas des syrphes du genre Eristalis, notamment E.
arbustorum, E. nemorum et E. pertinax, dont I’abondance diminue de maniére significative
dans les sites fortement envahis. D’autres syrphes, comme Helophilus trivittatus, Melanostoma
mellinum ou Sphaerophoria scripta, présentent la méme tendance négative significative. Ces
especes, bien que présentes sur les inflorescences de B. davidii, pourraient patir de la

morphologie des fleurs de cette plante: leur proboscis relativement court limite I’acces au nectar
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au fond des corolles tubulaires (Stang et al., 2006). Si B. davidii remplace une partie des plantes
natives a fleurs plus accessibles, ces syrphes perdent une source de nourriture facilement
utilisable et voient leurs populations diminuer malgré sa présence. Du c6té des abeilles, nos
résultats montrent également une baisse significative de I’abondance de deux bourdons
communs, Bombus lapidarius et B. pascuorum, dans les zones envahies. Bien que généralistes,
ces abeilles sociales semblent ne pas trouver sur B. davidii de quoi maintenir leur population,
probablement en raison de 1’absence de certaines ressources (i.e., pollen diversifié, floraisons
¢talées du printemps a 1I’automne) indispensables a leur cycle de vie (Vaudo et al., 2015). En
revanche, de nombreuses autres espéces parmi les plus fréquentes n’affichent pas de réaction
significative vis-a-vis du gradient d’invasion (14 espéces d’abeilles, 5 papillons et 7 syrphes
sur les 33 especes analysées). Cette absence d’effet chez une proportion importante des
pollinisateurs indique que certains taxons tolérent ou contournent la domination de B. davidii
sans que leur abondance en soit affectée. On peut supposer que ces especes, souvent
polylectiques, parviennent a exploiter a la fois B. davidii et les plantes natives restantes,

maintenant ainsi leurs populations méme en milieu envahi (Williams & Kremen, 2007).

L’invasion par B. davidii exerce des effets contrastés sur les communautés de pollinisateurs
dans les carrieres belges. D’un point de vue global, elle n’entraine ni effondrement ni
enrichissement majeur de la diversité pollinisatrice, la perte de certaines especes étant
compensée par le succes d’autres, selon un effet de remplacement fonctionnel déja observé dans
d'autres contextes d'invasion végétale (Montero-Castafio & Vila, 2012). Une fraction de
papillons diurnes bénéficie directement de la présence de B. davidii, tandis que certains syrphes
et bourdons déclinent, vraisemblablement en lien avec la raréfaction de la flore native, dont
dépend étroitement la nutrition larvaire des abeilles (Dennis, 2009; Vaudo et al., 2015). Les
effets directs de I’invasion sont donc réels mais partiels, et ne doivent pas masquer le role
fondamental joué par la richesse et I’abondance des plantes natives, qui influencent fortement
la structure des communautés pollinisatrices (Potts et al., 2003; Ebeling et al., 2008). Les
résultats montrent clairement que le maintien d’une flore native diversifiée reste un levier

central pour soutenir une diversité élevée d’abeilles et de papillons.

Toutefois, il est important de souligner que notre gradient d’étude s’arréte a une couverture
maximale de 80% de surface envahie, ce qui pourrait ne pas capturer ’ensemble de la
dynamique des impacts le long d’un gradient complet d’invasion. En effet, plusieurs travaux

ont montré que les effets écologiques des plantes exotiques invasives ne sont pas toujours
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linéaires, mais peuvent présenter des seuils critiques a partir desquels les impacts deviennent
particulierement marqués (Heneghan et al., 2006; Gaertner et al., 2014; O’Loughlin et al.,
2021). Par exemple, O’Loughlin ef al. (2021) ont mis en évidence un seuil de 20% de couverture
de Tradescantia fluminensis (une plante exotique invasive en Australie) au-dela duquel la
richesse et I’abondance des especes végétales natives chutent de maniére significative. D’ autres
études soulignent que les impacts peuvent continuer a s’amplifier jusqu’a une couverture de
100%, lorsque la plante exotique invasive domine complétement la communauté végétale. Cela
suggere que les réponses observées dans notre travail pourraient sous-estimer 1’intensité des
impacts potentiellement plus marqués a des niveaux d’invasion supérieurs a ceux que nous
avons pu observer. Enfin, les espeéces de pollinisateurs les plus abondantes observées sur B.
davidii sont typiquement des généralistes opportunistes, adaptés aux milieux ouverts et
rudéraux, confirmant que cette plante s’integre dans le réseau de pollinisation en profitant avant
tout a des especes déja favorisées par les perturbations (Stout & Morales, 2009). L’impact
global de cette plante exotique invasive reste donc ambivalent: ressource nectarifeére ponctuelle
pour certains groupes, mais potentiecllement néfaste a plus long terme via la dégradation des

communautés florales natives (Bjerknes et al., 2007).

5.4. Altération des réseaux d’interactions plantes-pollinisateurs

Le quatrieme objectif visait a évaluer si le gradient d’invasion par B. davidii modifie la
structure des réseaux d’interactions entre plantes et pollinisateurs dans les carrieres. Nous avons
analysé plusieurs métriques de réseau (diversité des interactions, robustesse, spécialisation
H?2’), et aucun effet significatif de I’invasion n’a été détecté sur ces parametres. Les réseaux de
pollinisation des sites fortement envahis conservent des caractéristiques globales comparables
a ceux des sites peu ou pas envahis. Plus précis€ément, on note tout au plus une légere tendance
a la baisse du nombre d’interactions distinctes et de la robustesse lorsque le recouvrement de
B. davidii augmente, suggérant un appauvrissement potentiel des liens mutualistes dans les
milieux trés envahis, mais ces tendances restent statistiquement non confirmées dans notre
¢chantillon. Nous n’avons donc pas mis en évidence de réduction formelle du nombre
d’interactions liée a D’invasion. De méme, la robustesse des réseaux ne varie pas
significativement selon le taux d’invasion. Autrement dit, sur la base de notre échantillonnage
local, les communautés fortement envahies par B. davidii ne seraient pas plus vulnérables a des
extinctions en cascade que les communautés non envahies, malgré la domination d’une seule

plante exotique invasive. Enfin, le niveau de spécialisation global du réseau (H2’) demeure
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inchangé en présence de B. davidii. Le degré de spécialisation des interactions reste similaire
entre sites envahis et non envahis, ce qui suggere que l’introduction de B. davidii n’a pas
entrainé de reconfiguration majeure vers des liens plus exclusifs ni vers un réseau plus
généralisé. Cette stabilité apparente du réseau malgré I’invasion est cohérente avec d'autres
¢tudes montrant que les réseaux mutualistes peuvent conserver leur structure globale méme
lorsque la composition des espéces change, notamment grace a la redondance fonctionnelle des
pollinisateurs et a la flexibilit¢ comportementale de nombreuses espeéces généralistes
(Tylianakis et al., 2010; Heleno et al., 2012). Cela souligne que les réseaux d’interactions
peuvent étre relativement résilients a certaines formes de perturbations, du moins a court terme.
Cependant, il est également possible que certains effets de I'invasion sur la structure des réseaux
ne se manifestent que sur des échelles temporelles plus longues, ou a des gradients d’invasions
plus ¢élevés (maximum 80% dans notre cas). Des modifications subtiles ou différées pourraient
ainsi étre sous-estimées dans le cadre de notre étude, comme cela a été suggéré pour d’autres
plantes exotiques invasives dans des réseaux d’interactions (Traveset & Richardson, 2014).
Enfin, la relative stabilité du niveau de spécialisation observée pourrait s’expliquer par la
dominance d’espéces pollinisatrices généralistes dans notre systéme, capables d'intégrer
rapidement une ressource florale abondante et accessible comme B. davidii, sans perturber
fortement 1’architecture globale du réseau (Fontaine et al., 2011). Nos résultats suggerent que,
dans les conditions écologiques et temporelles considérées ici, B. davidii ne provoque pas de
reconfiguration significative du réseau plantes-pollinisateurs, bien que de premiers signes de
simplification apparaissent. Le maintien de cette résilience fonctionnelle pourrait néanmoins
masquer une dégradation progressive des interactions plus fines, en particulier pour les especes

spécialisées ou moins abondantes.

5.5. Conclusion

Notre étude sur I’invasion de Buddleja davidii dans des carrieres belges a mis en évidence
trois résultats principaux. Premierement, cette plante exotique invasive peut réduire la diversité
spécifique de la flore native. Bien que le nombre d’espéces natives reste relativement stable,
I’abondance et la diversité des fleurs natives chutent avec 1’intensité de 1’invasion, entrainant
une homogénéisation de la communauté végétale dominée par B. davidii. Deuxiémement, B.
davidii est fortement attractif pour certains pollinisateurs, notamment les papillons, dont
I’abondance augmente dans les sites envahis. En revanche, les abeilles sauvages en profitent

peu, tandis que les syrphes déclinent. Ce paradoxe, entre la fréquentation élevée des syrphes
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sur B. davidii et leur raréfaction, pourrait refléter un piége écologique li¢ a la diminution des
ressources nécessaires aux stades larvaires et a la flore native. L’avantage lié a la présence de
B. davidii semble donc principalement bénéficier a des pollinisateurs généralistes.
Troisiémement, I’invasion tend a réduire la diversité des interactions plantes-pollinisateurs et a
simplifier les réseaux de pollinisation. Méme si la baisse du nombre total d’interactions n’est
pas significative, une perte de complexité est observée, suggérant une diminution de la

robustesse du systéme a long terme.

Ces résultats soulignent que I’invasion de B. davidii exerce des effets contrastés, masquant
parfois une perte de diversité par le remplacement fonctionnel de certaines especes par d’autres.
Les pollinisateurs généralistes peuvent maintenir un certain niveau d’activité, mais au prix
d’une homogénéisation des communautés et d’un appauvrissement des fonctions écologiques
associées a la diversité native. De plus, notre étude n’a examiné I’invasion que jusqu’a un
niveau de couverture de 80 %, et il est probable que des effets plus marqués apparaissent dans
des situations ou B. davidii devient totalement dominante. Ces tendances soulévent des
inquiétudes quant a la résilience des communautés écologiques dans des milieux pionniers
comme les carrieres. En monopolisant I’espace et les pollinisateurs, cette espeéce exotique

invasive pourrait affaiblir les interactions au détriment des plantes natives.

Plusieurs recommandations peuvent étre formulées a partir de ces constats. Il est essentiel de
mettre en place un suivi régulier de I’expansion des espéces exotiques invasives afin de détecter
précocement les impacts potentiels. Dans les sites sensibles ou abritant des especes rares, la
réduction de la couverture de B. davidii pourrait contribuer a préserver la flore native et a
soutenir des communautés de pollinisateurs plus diversifiées. Des actions de restauration
ciblées peuvent permettre de réintroduire des plantes locales et de rétablir des réseaux
d’interactions plus complexes. Un suivi a long terme des réseaux de pollinisation dans les sites
envahis permettrait de détecter d’éventuels effets différés de 1’invasion et de vérifier si la
résilience observée a court terme perdure. Enfin, des recherches complémentaires seraient utiles
pour évaluer le succes reproducteur des plantes natives dans les milieux envahis, ainsi que
I’évolution des réseaux de pollinisation a long terme. Une gestion réfléchie repose sur la
compréhension fine des effets, qu’ils soient positifs ou négatifs, afin de concilier les enjeux de

biodiversité et de résilience dans ces écosystémes anthropisés.
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5.6. Perspectives

De nombreuses pistes de recherche émergent: mise en place d’un suivi temporel pour capter
les effets retardés de 1’invasion, une analyse plus fine des réseaux de pollinisations avec la
récolte des pollens sur les pollinisateurs, si B. davidii peut étre toxique dans la diete des
pollinisateurs ou pour d’autres plantes, ¢tudier une gamme de gradient plus compléte,
expérimentations de gestion pour tester I’efficacité de 1’éradication partielle ou de la
restauration de plantes natives, études plus fines des interactions spécifiques (compétition ou
facilitation de pollinisation), extension a d’autres groupes d’organismes (autres mutualismes ou
antagonismes impliquant B. davidii), et comparaisons entre différents contextes €cologiques
d’invasion. Ces perspectives convergent vers un méme objectif: mieux comprendre les
multiples facettes de I’impact de Buddleja davidii sur les écosystémes, afin de pouvoir anticiper
et atténuer ses effets négatifs tout en tirant parti, le cas échéant, de certains effets positifs

ponctuels (comme le soutien aux papillons) de manicre éclairée.
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Annexes

Carriecre  Commune Site

Latitude

Longitude

Altitude

Couverture B. davidii

(%)

Les Bassins 50,61002 3,47266 38 60
Gaurain Tournai Gare de 1'Est 50,60661 3,48822 43 0
Acces banc de sable 50,60713 3,48414 44 20

Prairie a bouleaux 50,5929 3,45896 78 60

- . Prairie a chevreuil 50,5946 3,45361 83 37,5

Milieu Tournai Motte du bébé
. 50,58561 3,4737 63 0
chevreuil

Mare a calamite 50,58157 3,4486 96 0

Antoing Tournai Plateau du terril 50,57764 3,44882 37 42,5
Source de la carriere 50,57558 3,45166 -62 30

Friche Gouret 50,71371 3,84568 22 40
Lessines Lessines  Stock Lenoir 50,70056 3,85587 43 0
Site a deux étages 50,71677 3,8534 -4 40
Verger du merlon 50,70776 3,8672 40 45
Ermitage  Lessines  Fossé a ballast 50,70756 3,86587 44 50
Plateau du merlon 50,70862 3,86319 45 0
Friche isolée nord 50,68455 4,09442 67 40
Bierghes Rebecq  Prairie a tussilage 50,68518  4,104388 79 80
Clairiére a Apis 50,68345 4,1082 101 0
Prairie fauchée 50,65899  4,16129 98 0
Quenast Rebecq Buddleia en forét 50,6549 4,14786 95 50
Convoyeur a bande 50,66633 4,15026 70 60
Pré de fauche S-O 50,57837  3,99714 89 0
Clypot Soignies  Sommet de la motte 50,5819 4,01049 110 0
Merlon Sud 50,97471 3,9978 94 0
Motte de sable temp 50,56395 4,04098 94 70
Hainaut Soignies  Chemin de Fer 50,56332  4,04625 96 0
Motte semée 50,56077  4,03538 123 0

Annexe 1: Localisation des sites d’échantillonnage et gradient d’invasion de Buddleja

davidii. Tableau présentant les carrieres étudiées, les sites d’échantillonnage associés, ainsi

que leurs coordonnées géographiques (latitude, longitude), I’altitude (en metres) et le

pourcentage de couverture de Buddleja davidii. Ces données permettent de situer les sites le

long d’un gradient d’invasion (0 % a 80 %).

Famille Espéce Unité florale (Sli\ie) Toal UnE Mgy a
Chaerophyllum temulum 1 cm? 1/27 2
. Daucus carota 1 cm? 21/27 111365

Apiaceae
Heracleum sphondylium 1 cm? 4727 6290
Torilis japonica 1 cm? 3/27 2041
Achillea millefolium 1 cm? 8 /27 1766

ASIRTACEAE 4 hillea nobilis 1 em? 127 323
Artemisia vulgaris 1 cm? 1/27 26
Bellis perennis Capitule 2 /27 22




Centaurea jacea Capitule 9 /27 1765
Centaurea scabiosa 1 cm? 3/27 475
Cichorium intybus Capitule 2 /27 106
Cirsium arvense Capitule 10 /27 377
Cirsium palustre Capitule 1/27 175
Cirsium vulgare 1 cm? 16 /27 4182
Crepis biennis Capitule 1/27 12
Crepis capillaris Capitule 13 /27 372
Erigeron acris Capitule 2/27 20
Erigeron annuus Capitule 3/27 13
Erigeron canadensis 1 cm? 2727 9
Erigeron sumatrensis 1 cm? 9/27 65
Eupatorium cannabinum 1 cm? 4727 869
Asteraceae Helminthotheca echioides 1 cm? 4727 148
Hypochaeris radicata Capitule 14 /27 963
Jacobaea vulgaris Capitule 10 /27 3144
Lapsana communis Capitule 1/27 2
Leontodon saxatilis Capitule 1/27 2
Leucanthemum vulgare Capitule 12 /27 3146
Matricaria chamomilla Capitule 3/27 265
Pentanema squarrosum Capitule 1/27 5
Picris hieracioides Capitule 2227 1711
Pilosella officinarum Capitule 1/27 11
Pulicaria dysenterica Capitule 3/27 59
Senecio inaequidens Capitule 17727 979
Sonchus asper Capitule 3/27 5
Sonchus oleraceus Capitule 2 /27 3
Symphyotrichum lanceolatum  Capitule 1/27 84
Tanacetum vulgare Capitule 4727 497
Taraxacum sp. 1 cm? 1/27 8
Tripleurospermum maritimum | Capitule 5/27 71
Echium vulgare Flower 12 /27 23856
Boraginaceae Myosotis arvensis Inflorescence 18 /27 2613
Myosotis ramosissima Inflorescence 1 /27 13
Symphytum officinale Flower 1/27 58
Alliaria petiolata 1 cm? 1/27 55
Cardamine flexuosa Inflorescence 1/27 22
Brassicaceae Cardamine hirsuta Inflorescence 1 /27 10
Diplotaxis tenuifolia Flower 127 4
Sinapis arvensis 1 cm? 2/27 1280
Sisymbrium officinale 1 cm? 1/27 260
Campanulaceae Campanula rapunculus Flower 3/27 13
Campanula trachelium Flower 1/27 15
Jasione montana 1 cm? 2 /27 1708
Caprifoliaceae  Cepnsranthus ruber 1 cm? 2/27 1221
Dipsacus fullonum 1 cm? 7/27 7012




Arenaria serpyllifolia Inflorescence 3 /27 52
Cerastium fontanum Flower 9 /27 216
Caryophyllaceac Cerastium semidecandrum 1 cm? 1727 42
Dianthus armeria Flower 3/27 57
Petrorhagia prolifera Flower 2 /27 25
Silene dioica Flower 2/27 176
Silene gallica Flower 127 3
Silene vulgaris Flower 1/27 107
Spergularia rubra Flower 1/27 12
Convolvulaceae  Calystegia sepium Flower 4 /27 16
Crassulaceae Sedum acre Flower 1727 64
Sedum album 1 cm? 2/27 922
Anthyllis vulneraria 1 cm? 6 /27 3470
Cytisus scoparius Flower 2 /27 1049
Lathyrus hirsutus Flower 2 /27 596
Lathyrus pratensis Flower 1/27 262
Lotus corniculatus Flower 15/27 87543
Lotus pedunculatus Flower 3/27 64620
Lotus tenuis Flower 3/27 18510
Medicago lupulina Inflorescence 10/27 1973
Medicago sativa 1 cm? 4/27 430
Melilotus albus 1 cm? 10 /27 45032
Melilotus officinalis 1 cm? 3/27 2558
Fabaceae Onobrychis viciifolia Flower 1/27 843
Trifolium arvense Inflorescence 5 /27 738
Trifolium campestre Inflorescence 13 /27 2737
Trifolium dubium Inflorescence 13 /27 9730
Trifolium hybridum 1 cm? 1/27 56
Trifolium pratense 1 cm? 7727 21817
Trifolium repens 1 cm? 13/27 121185
Vicia cracca Flower 4 /27 7828
Vicia hirsuta Inflorescence 17 /27 4579
Vicia sativa Flower 14 /27 758
Vicia tetrasperma Inflorescence 10/27 1418
Vicia villosa Flower 2/27 969
Blackstonia perfoliata Flower 1/27 1
Gentianaceae  Centaurium erythraea Flower 10/27 4204
Centaurium pulchellum Flower 2 /27 8
) Geranium columbinum Flower 2/27 50
Geraniaceae Geranium dissectum Flower 13 /27 446
Geranium molle Flower 2 /27 14
Geranium robertianum Flower 8 /27 302
Hypericum maculatum Flower 1727 91
Hypericaceae  Hypericum perforatum Flower 24 /27 3825
Hypericum tetrapterum Flower 1/27 1
Lamiaceae Clinopodium vulgare Flower 6 /27 2474
Glechoma hederacea Flower 1/27 9



Mentha aquatica 1 cm? 1727 427
Origanum vulgare 1 cm? 9 /27 30212
Lamiaceac Prunella vulgaris Flower 14 /27 9374
Stachys arvensis Flower 1/27 6 .
Stachys palustris 1 cm? 1/27 38 .
Stachys sylvatica Flower 2 /27 114 .
Teucrium scorodonia 1 cm? 1/27 110
Lythraceae Lythrum salicaria Flower 1/27 368
Malvaceae  Malva moschata Flower 527 43
Chamaenerion angustifolium : Flower 1727 249 .
Circaea lutetiana 1 cm? 1/27 120 .
Epilobium brachycarpum Flower 1/27 1580 .
Onagraceae Epilobium ciliatum Flower 4727 352
Epilobium hirsutum Flower 8 /27 616
Epilobium parviflorum Flower 8 /27 1154
Epilobium tetragonum Flower 17 /27 739
Oenothera deflexa Flower 2 /27 8
Orobanchaceae  Qdontites vernus 1 cm? 1/27 96 =
Ceratocapnos claviculata 1 cm? 127 3
Papaveraceae  Papaver hybridum Flower 127 1 .
Papaver rhoeas Flower 2/27 1
Digitalis purpurea Flower 1/27 15 .
Linaria vulgaris Flower 2/27 30 .
Plantago lanceolata Inflorescence 12 /27 2217
Plantaginaceae Veronica arvensis Inflorescence 4 /27 41 .
Veronica officinalis Inflorescence 1 /27 1 .
Veronica peregrina Inflorescence 1 /27 1 -
Veronica persica Flower 2127 7 .
Veronica verna Inflorescence 1/27 4 .
Polygonaceae Persicaria maculosa 1 cm? 1727 72 .
Reynoutria japonica 1 cm? 1/27 460 .
Primulaceac Lysimachia arvensis Flower 3/27 66
Primula veris Flower 127 17 - .....................
Clematis vitalba Flower 127 32 .
Ranunculaceae Ranunculus flammula Flower 227 3 .
Ranunculus repens Flower 15/27 2049
Ranunculus sardous Flower 1/27 22
Resedaceae Reseda lutea 1 cm? 2/27 3936
Reseda luteola 1 cm? 2 /27 1316
Agrimonia eupatoria 1 cm? 4727 799 |
Argentina anserina Flower 1727 4 .
Rosaceae Fragaria vesca Flower 11/27 319
Geum urbanum Flower 5727 48
Potentilla argentea Flower 1/27 7 .
Potentilla norvegica Flower 2 /27 8
Poterium sanguisorba 1 cm? 9/27 2192



Rosa canina Flower 8 /27 56
Rosaceae Rosa multiflora Flower 1/27 6
Rubus sp. Flower 22 /27 1227
Galium aparine Inflorescence 5 /27 228
Rubiaceae Galium mollugo Inflorescence 3 /27 868
Galium verum Inflorescence 2 /27 858
Saxifragaceae  Saxifraga tridactylites Flower 1/27 145
Scrophulariaceae Buddleja davidii 1 cm? 15/27 60132
Scrophularia nodosa Flower 127 9
Verbenaceae  Verbena officinalis Inflorescence 2 /27 140

Annexe 2: Abondance florale des espéces végétales par famille dans les carriéres belges

investiguées dans le cadre de cette étude. Tableau récapitulatif des especes florales

observées sur les sites d’échantillonnage. Pour chaque espece sont indiqués la famille

botanique, le type d’unité florale utilisé¢ pour le comptage, le nombre de sites sur lesquels

I’espece est présente (N/27), le total d’unités florales recensées, et leur phénologie

approximative par mois (M: mai, J: juin, J: juillet, A: aolt).

N

Total

Groupe Famille Espéce (Site) individu MJJA
Andrenidae  Andrena bicolor 1/27 4
Andrenidae  Andrena dorsata 2/27 3
Andrenidae  Andrena flavipes 6/27 8
Andrenidae  Andrena fulvago 1/27 2
Andrenidae  Andrena labialis 3727 6
Andrenidae  Andrena ovatula 1/27 1
Andrenidae  Andrena wilkella 5727 7
Andrenidae  Panurgus calcaratus 4 /27 7
Apidae Anthophora bimaculata 2/27 8
Apidae Anthophora furcata 2/27 2

Anthophila  Apidae Anthophora plumipes 1/27 1 .
Apidae Anthophora quadrimaculata |5 /27 9
Apidae Anthophora retusa 1/27 1 .
Apidae Bombus hortorum 4 /27 6
Apidae Bombus hypnorum 12 /27 33
Apidae Bombus lapidarius 20 /27 193
Apidae Bombus pascuorum 25727 192
Apidae Bombus pratorum 12 /27 35
Apidae Bombus sensu stricto 25727 278
Apidae Bombus sylvestris 3/27 3
Apidae Bombus vestalis 2/27 3



Anthophila

Apidae
Apidae
Apidae
Apidae
Apidae
Apidae
Apidae
Apidae
Apidae
Apidae
Colletidae
Colletidae
Colletidae
Colletidae
Colletidae
Colletidae
Colletidae
Colletidae
Colletidae
Halictidae
Halictidae
Halictidae
Halictidae

Halictidae
Halictidae
Halictidae
Halictidae
Halictidae
Halictidae
Halictidae
Halictidae
Halictidae
Halictidae
Halictidae
Halictidae
Halictidae
Halictidae
Halictidae
Halictidae
Halictidae

Ceratina cyanea
Epeolus variegatus
Eucera longicornis
Nomada bifasciata
Nomada cf. panzeri
Nomada flavoguttata
Nomada fucata
Nomada ruficornis
Nomada sheppardana
Nomada sp. 1
Colletes daviesanus
Colletes similis
Hylaeus brevicornis
Hylaeus communis
Hylaeus dilatatus
Hylaeus gredleri
Hylaeus hyalinatus
Hylaeus nigritus
Hylaeus signatus
Halictus quadricinctus
Halictus rubicundus
Halictus scabiosae
Lasioglossum calceatum

Lasioglossum laticeps
Lasioglossum leucozonium
Lasioglossum lucidulum
Lasioglossum malachurum
Lasioglossum morio
Lasioglossum nitidiusculum
Lasioglossum nitidulum
Lasioglossum parvulum
Lasioglossum pauxillum
Lasioglossum punctatissimum
Lasioglossum villosulum
Lasioglossum xanthopus
Seladonia tumulorum
Sphecodes albilabris
Sphecodes ephippius
Sphecodes miniatus

Sphecodes monilicornis

Megachilidae Anthidium manicatum

Megachilidae Anthidium punctatum

Megachilidae Coelioxys aurolimbata

2/27
2/27
3727
1/27
1/27
1/27
1/27
1/27
1/27
1/27
3727
2/27
5727
3/27
3727
2/27
3727
1/27
2/27
6/27
1/27
16 /27
2/27

6/27
7727
1/27
1/27
5727
1/27
5/27
4/27
7727
1/27
11/27
1/27
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1/27
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1/27
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Megachilidae Heriades truncorum 2/27 3
Megachilidae Hoplitis adunca 3/27 12
Megachilidae Hoplitis leucomelana 2/27 2
Megachilidaec Hoplitis tridentata 1/27 1 .
Megachilidac Megachile argentata 4/27 11
Megachilidae Megachile centuncularis 1/27 1 .
Megachilidae Megachile ericetorum 5727 7
Megachilidae Megachile lagopoda 1/27 2 I
Anthophila  Megachilidae Megachile ligniseca 1/27 1
Megachilidac Megachile rotundata 6 /27 8
Megachilidae Megachile versicolor 1/27 1 ..
Megachilidac Megachile willughbiella 3/27 3
Megachilidae Osmia bicornis 1/27 1
Megachilidae Osmia leaiana 2/27 2
Megachilidae Osmia spinulosa 4/27 11
Megachilidae Pseudoanthidium nanum 1/27 1 .
Megachilidae Stelis odontopyga 1/27 1 .
Megachilidae Stelis punctulatissima 1/27 1 I
Melittidae Dasypoda hirtipes 1/27 17
Melittidae Macropis fulvipes 1/27 1 .
Melittidae Melitta leporina 2 /27 4
Hesperiidae  Carcharodus alceae 1/27 1
Hesperiidae ~ Ochlodes sylvanus 3/27 4
Hesperiidae ~ Thymelicus lineola 1/27 1
Lycaenidaec  Aricia agestis 6/27 10
Lycaenidac  Polyommatus icarus 11/27 51
Lycaenidac  Polyommatus thersites 1/27 1
Nymphalidae Aglais io 10 /27 59
Nymphalidae Araschnia levana 2/27 10
Nymphalidae Coenonympha pamphilus 2/27 11
Nymphalidae Maniola jurtina 7127 15
Papilionoidea Nymphalidae Pararge aegeria 2/27 2
Nymphalidae Polygonia c-album 2/27 2
Nymphalidae Polyommatus icarus 7127 33
Nymphalidae Pyronia tithonus 4 /27 7
Nymphalidae Vanessa atalanta 8 /27 42
Nymphalidae Vanessa cardui 3/27 6
Pieridae Anthocharis cardamines 1/27 1
Pieridae Colias crocea 1/27 1
Pieridae Leptidea sinapis 7127 14
Pieridae Pieris brassicae 1/27 1
Pieridae Pieris napi 2 /27 3
Pieridae Pieris rapae 5727 6
Pieridae Pieris sinapis 1/27 1
Sphingidae ~ Macroglossum stellatarum 1/27 1
Zygaenidae  Zygaena filipendulae 6 /27 38
Syrphidae Syrphidae Cheilosia bergenstammi 6/27 15
Syrphidae Cheilosia scutellata 1/27 1




Syrphidae Cheilosia vernalis 2 /27 2
Syrphidae Episyrphus balteatus 14 /27 28
Syrphidae Eristalinus sepulchralis 2 /27 2
Syrphidae Eristalis arbustorum 27 /27 616
Syrphidae Eristalis horticola 1/27 1
Syrphidae Eristalis intricana 1/27 2
Syrphidae Eristalis nemorum 25 /27 451
Syrphidae Eristalis pertinax 15 /27 137
Syrphidae Eristalis similis 12 /27 21
Syrphidae Eristalis tenax 27 /27 514
Syrphidae Eumerus strigatus 1/27 1
Syrphidae Eupeodes corollae 13 /27 21
Syrphidae Eupeodes latifasciatus 2 /27 2
Syrphidae Eupeodes luniger 3/27 3
Syrphidae Helophilus pendulus 10 /27 31
Syrphidae Helophilus trivittatus 18 /27 68
Syrphidae Heringia heringi 2 /27 2
Syrphidae Lejogaster metallina 3/27 10
Syrphidae Melanostoma mellinum 15 /27 91
Syrphidae Melanostoma scalare 3/27 3
Syrphidae Meliscaeva auricollis 1/27 1
Syrphidae Syrphidae Mpyathropa florea 2/27 3
Syrphidae Paragus haemorrhous 1/27 1
Syrphidae Paragus pecchiolii 1/27 1
Syrphidae Paragus quadrifasciatus 1/27 1
Syrphidae Parhelophilus versicolor 1/27 1
Syrphidae Pipizella viduata 3727 4
Syrphidae Platycheirus albimanus 1/27 1
Syrphidae Platycheirus sp. 2/27 2
Syrphidae Riponnensia splendens 2/27 3
Syrphidae Scaeva pyrastri 2/27 2
Syrphidae Sphaerophoria scripta 21 /27 104
Syrphidae Syritta pipiens 22 /27 45
Syrphidae Syrphus ribesii 3727 4
Syrphidae Syrphus torvus 2/27 2
Syrphidae Syrphus vitripennis 1/27 1
Syrphidae Volucella bombylans 2/27 4
Syrphidae Volucella zonaria 3727 3
Syrphidae Xylota segnis 3/27 3

Annexe 3: Fréquence d’observation des pollinisateurs par espéce et par groupe
taxonomique dans les carriéres belges investiguées dans le cadre de cette étude. Tableau
listant les espéces de pollinisateurs capturées sur les 27 sites d’étude, réparties par groupe
(Anthophila, Syrphidae, Papilionoideae) et par famille. Sont précisés pour chaque espece:



le nombre de sites ou elle a été observée (N/27), le nombre total d’individus capturés, ainsi
que sa phénologie mensuelle (M: mai, J: juin, J: juillet, A: aoft).

Variable réponse Distribution Estimate Std p.value
Error

Richesse spécifique Négative binomiale -0,001 0,002 0,573
Abondance florale (B. davidii) Négative binomiale 0,063 0,008 >0,0001
Abondance florale (espéces natives) Poisson -0,030 >0,0001 >0,0001
Abondance florale (totale) Poisson -0,019 >(0,0001 >0,0001
Diversité de Shannon (espéces natives) Gaussienne -0,011 0,003 0,001
Diversité de Shannon (totale) Gaussienne -0,010 0,003 0,002

Annexe 4: Effets du gradient d’invasion de Buddleja davidii sur les communautés
végétales dans les carriéres belges investiguées dans le cadre de cette étude. Résultats
des modéles généralisés mixtes évaluant 1’effet du gradient de couverture de Buddleja
davidii sur différentes variables de la communauté végétale: richesse spécifique, abondance
florale (totale, B. davidii, espéces natives), et diversité de Shannon (totale et pour les especes
natives). Les modé¢les utilisent des distributions appropriées selon la nature des variables
(négative binomiale, poisson ou gaussienne). Les coefficients d’estimation (Estimate),
erreurs standards (Std. Error) et valeurs de signification (p.value) sont reportées. Les effets
significatifs (p < 0,05) sont en gras.

Variable réponse Distribution Estimate Std. p-value
Error
Abeilles Poisson 0,001 0,002 0,665
Syrphes Poisson 0,001 0,002 0,701
Richesse spécifique  Papillons = Poisson 0,005 0,004 0,206
Totale — Logative 0002 0002 0336
binomiale
Abeilles | egative 0,004 0,003 0,168
binomiale
Syrphes | Legative 0,005 0,005 0302
Abondance binomiale
Papillons = Poisson 0,010 0,003 >0,0001
Totale — Logative 0,003 0003 037
binomiale

Annexe S: Effets globaux du gradient d’invasion de Buddleja davidii sur la richesse
spécifique et I’abondance des pollinisateurs dans les carrieres belges investiguées dans
le cadre de cette étude. Résultats des modeles généralisés mixtes testant 1’effet de la
couverture en Buddleja davidii sur la richesse spécifique et 1’abondance des abeilles
sauvages, syrphes, papillons et de I’ensemble des pollinisateurs. Les modeles sont ajustés
avec des distributions de Poisson ou négative binomiale selon la nature des données. Les
colonnes indiquent les estimations des coefficients (Estimate), les erreurs standards (Std.
Error) et la significativité (p.value). Les effets significatifs (p < 0,05) sont indiqués en gras.



Std.

Variable réponse Variable explicative Distribution Estimate Error p.value
Abeilles Gradient d’invasion 0,134 0,072 0,061
Richesse spécifique . 0,167 0,067 0,013
Poisson
Abondance florale 0,170 0,073 0,019
(especes natives)
Syrphes Gradient d’invasion 0,073 0,070 0,296
Richesse spécifique . 0,021 0,067 0,752
Poisson
, Abondance florale 0,116 0065 0,072
Richesse (espéces natives)
spécifique Papillons = Gradient d’invasion 0,279 0,129 0,030
Richesse spécifique . 0,307 0,122 0,012
Poisson
Abondance florale 0220 01135 0,104
(especes natives)
Totale Gradient d’invasion 0,125 0,045 0,006
Richesse spécifique . 0,121 0,043 0,005
Poisson
AbOfldance ﬂorale 0.151 0.044 0,001
(especes natives)
Abeilles Gradient d’invasion -0,031 0,096 0,750
Richesse spécifique Négative 0,129 0,086 0,133
binomiale
Abondance florale 0,157 0,088 0,075
(especes natives)
Syrphes Gradient d’invasion 0,089 0,035 0,011
Richesse spécifique . 0,225 0,030  >0,0001
Poisson
Abondance florale 0,493 0,035 >0,0001
(especes natives)
Abondance . . . .
Papillons = Gradient d’invasion 0,653 0,160  >0,0001
Richesse spécifique Négative 0,569 0,146  >0,0001
binomiale
Abondance florale 0475 0,157 0,002
(especes natives)
Totale Gradient d’invasion 0,067 0,088 0,441
Richesse spécifique Négative 0,153 0,073 0,036
binomiale
Abondance florale 0.320 0072 >0,0001

(especes natives)

Annexe 6: Effets du gradient d’invasion de Buddleja davidii, de la richesse florale et de

I’abondance florale native sur la richesse spécifique et I’abondance des pollinisateurs

dans les carriéres belges investiguées dans le cadre de cette étude. Résultats des modeles

généralisés mixtes évaluant I’effet combiné du gradient d’invasion de Buddleja davidii, de

la richesse florale totale et de I’abondance florale des especes natives sur la richesse

spécifique et I’abondance des pollinisateurs (abeilles, syrphes, papillons, total). Les modeles

utilisent des distributions de Poisson ou binomiale négative selon la variable réponse. Les

coefficients (Estimate), erreurs standards (Std. Error) et valeurs de p (p.value) sont reportées

pour chaque combinaison de variables. Les effets statistiquement significatifs (p <0,05) sont

indiqués en gras.



Groupe Espéces p.value (FDR N
Adjusted)

Bombus lapidarius >0,0001 193
Bombus pascuorum 0,005 192
Lasioglossum morio 0,098 15

Hylaeus signatus 0,164 23

Hylaeus brevicornis 0,347 12
Bombus sensu stricto 0,383 278

Halictus quadricinctus 0,402 32

Anthophila Hoplitis adunca 0,686 12
Megachile argentata 0,869 11

Dasypoda hirtipes 0,940 17

Osmia spinulosa 0,994 11

Bombus pratorum 0,994 35
Lasioglossum laticeps 0,998 15

Bombus hypnorum 0,999 33

Halictus scabiosae 0,999 73
Lasioglossum 0,999 37

villosulum

Aglais io >0,0001 59

Vanessa atalanta >0,0001 42
Polyommatus icarus 0,091 84
Papilionoidea Zygaena filipendulae 0,869 38
Maniola jurtina 0,940 15
Coenonympha 0,994 11

pamphilus

Leptidea sinapis 0,994 14
Eristalis pertinax >0,0001 137
Eristalis arbustorum > 10,0001 616

Eristalis nemorum > 10,0001 451

Helophilus trivittatus >0,0001 68
Sphaerophoria scripta 0,003 104
Melanostoma mellinum 0,042 91

Syrphidae Eristalis similis 0,869 21
Helophilus pendulus 0,994 31

Syritta pipiens 0,998 45

Cheilosia bergenstammi 0,999 15

Episyrphus balteatus 0,999 28

Eristalis tenax 0,999 514

Eupeodes corollae 0,999 21




Annexe 7: Réponses individuelles des espéces de pollinisateurs les plus abondantes
(N>10) au gradient d’invasion de Buddleja davidii dans les carriéres belges investiguées
dans le cadre de cette étude. Tableau présentant les résultats des tests d’effet du B. davidii
sur I’abondance de chaque espéce de pollinisateur (abeilles, papillons et syrphes). Pour
chaque espece sont indiqués le groupe taxonomique, le nombre total d’individus observés
(N) et la valeur de p ajustée pour le taux de fausse découverte (FDR adjusted). Les especes
présentant une réponse significative (p < 0,05) sont indiquées en gras.

Std.

Variable réponse Distribution Estimate p.value
Error
Diversité des interactions Npgaﬂye 20,003 0,003 0.370
binomiale
Robustness Gaussienne -0,0005 0,0003 0,113
Spécialisation (H2") Gaussienne 0,0001 0,001 0,851

Annexe 8: Effets du gradient d’invasion de Buddleja davidii sur les propriétés des
réseaux de pollinisation dans les carrieres belges investiguées dans le cadre de cette
étude. Résultats des modeles testant I’effet du gradient de couverture en Buddleja davidii
sur trois indicateurs des réseaux plantes-pollinisateurs: la diversité des interactions, la
robustesse, et la spécialisation globale du réseau (H2’). Les modeles utilisent des
distributions adaptées (négative binomiale ou gaussienne). Aucune des variables ne présente
d’effet significatif (p > 0,05).



