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Résumé et mots clés

Au cours de ce dernier siécle, le nombre d’espéces exotiques invasives a considérablement
augmenté, contribuant a 60 % des déclins d’especes documentés dans le monde. Parmi les
groupes menacés par les especes exotiques invasives se trouve un groupe d’une importance
majeure pour le maintien des écosystémes et les besoins socio-économiques humains, celui des
abeilles. Pour évaluer I’effet des espéces exotiques invasives sur les abeilles, ce mémoire
explore I’'impact de Buddleja davidii dans le cadre du projet SOBIS (Save Our Bees from
Invasive Species, projet de thése de Clément Tourbez). Afin de comprendre cet impact, un
recensement des especes florales et des abeilles a été réalisé sur 14 terrils du Hainaut, dans le but
de comparer des sites envahis par B. davidii avec des sites non envahis. De plus, pour chaque
espece florale et chaque espece d’abeille, une collecte des traits fonctionnels a été réalisée. Pour
les espéces florales, (i) la profondeur de la corolle, (ii) la largeur de la corolle, (iii) la couleur,
(iv) la symétrie (bilatérale ou radiale) et (v) le ratio entre protéine et lipide ont été étudiés. En
ce qui concerne les especes d’abeilles, les traits fonctionnels étudiés sont (i) la distance
inter-tégulaire, (ii) I’indice de pilosité, (iii) la longueur de la langue, (iv) la spécialisation de la
diete (espéces spécialistes ou généralistes) et (v) le mode de vie (espéces eusociales, parasites
ou solitaires). Ces collectes de données ont permis d’examiner 1’effet de B. davidii (i) sur la
flore et les ressources florales, (ii) sur les communautés d’abeilles et (iii) sur les traits
fonctionnels des especes florales et des abeilles. Buddleja davidii a eu un impact significatif sur
les espéces florales avec une diminution de la richesse spécifique avec 1’augmentation du
gradient d’invasion. Cette plante exotique invasive a également affecté les abeilles avec une
diminution (i) de ’abondance avec le gradient d’invasion, (ii) de la richesse spécifique avec le
gradient d’invasion. Pour les traits fonctionnels, une diminution de la richesse fonctionnelle des
especes florales et des abeilles a été constatée sur les sites envahis par B. davidii. De plus, les
abeilles spécialistes sont les plus affectées par cette invasion, avec une diminution de leur
abondance sur les sites envahis. Ce mémoire a permis une meilleure compréhension des impacts
de B. davidii sur la flore et les abeilles sauvages, ce qui met en lumiére le besoin d’instaurer des

mesures de gestion a I’encontre de cette espéce.

Mots clés : Biologie de la conservation, Buddleja davidii, Espéce exotique invasive, Espéce

florale, Interaction plante-pollinisateur, Pollinisateur, Terrils, Traits fonctionnels.






Abstract and keywords

Over the last century, the number of invasive alien species has increased significantly,
accounting for 60% of documented species declines worldwide. Among the groups threatened
by these species, bees play a particularly crucial role in maintaining ecosystems and supporting
human socio-economic needs. This study explores the impact of Buddleja davidii on bees as
part of the SOBIS project (Save Our Bees from Invasive Species) to assess the effect of invasive
alien species on bees. To understand this impact, a survey of floral and bee species was
conducted on 14 spoil heaps in Hainaut, comparing sites invaded by B. davidii with non-invaded
sites. Additionally, an analysis focusing on functional traits was carried out for each floral and
bee species. For floral species, the following functional traits were studied: (i) corolla depth; (ii)
corolla width; (iii) colour; (iv) symmetry (bilateral or radial) and (v) protein-to-lipid ratio. For
bee species, the functional traits studied were: (i) intertegular distance; (ii) hairiness index; (iii)
tongue length; (iv) lecty (specialist or generalist species); and (v) lifestyle (eusocial, parasitic,
or solitary). These data sets enabled us to examine the impact of B. davidii on (i) floral species,
(i1) bee communities and (iii) the functional traits of floral species and bees. Buddleja davidii
had a significant impact on floral species, decreasing their specific richness with an increasing
invasion gradient. This invasive alien plant also affected bees, decreasing their abundance and
species richness with the invasion gradient. For functional traits, a decrease in the functional
richness of both floral species and bees was observed on sites invaded by B. davidii. In addition,
specialist bees were the most impacted, with a greater decrease in abundance at invaded sites
when compared with generalist bees. These results have improved our understanding of the
impact of B. davidii on floral species and wild bees, emphasising the need for management

measures against this species.

Keywords: Buddleja davidii, Conservation biology, Floral species, Functional traits, Invasive

alien species, Plant-pollinator interaction, Pollinator, Spoil heaps.
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I. Introduction

1. Les espéces exotiques invasives : un danger pour la biodiversité

1.1. Généralité

Bien que I’homme ait toujours impacté la biodiversité et causé des extinctions d’especes, cette
tendance s’est considérablement accélérée durant I’ Anthropocene (révisé par Johnson et al.,
2017). Ce déclin de la biodiversité est le résultat de plusieurs changements environnementaux
dérivés de I’activité humaine tels que ’utilisation de pesticides, la déforestation, la perte
d’habitats, le changement climatique, les pratiques de gestion ou la pollution (Lima et al., 2022 ;
Prakash & Verma, 2022 ; Shi et al., 2023). Un autre facteur menacant la biodiversité est
I’introduction d’espéces exotiques dans de nouveaux écosystémes (Jaureguiberry et al., 2022).
Depuis le XVI¢ siecle, notamment avec le début de la colonisation et de I’exploration mondiale,
l'introduction d'espéces exotiques n'a cessé d'augmenter (Davis, 2003). Cependant, la fréquence
d’introduction a pris une ampleur sans précédent depuis 1950 en raison de I’augmentation du
commerce international (Union of Concerned Scientists (UCS), 2001 ; Roy et al., 2023). On
estime que le commerce international engendre 1’introduction d’environ 200 espéces exotiques
par an (Roy et al., 2023). Ces introductions d’especes exotiques, particulierement les exotiques
invasives, contribuent a 60 % des extinctions documentées dans le monde (Roy et al., 2024).
La définition d’espece exotique invasive est fortement débattue dans le domaine scientifique
(Richardson et al., 2000 ; révisé par Roberts et al., 2013). Pour qu’une espece soit définie
comme exotique invasive, elle doit avoir franchi plusieurs barriéres (Roy et al., 2023 ; Fig. 1).
Lorsqu’une espéce est introduite en dehors de son aire de répartition native, elle passe une
premicere barricre « géographique », et est définie comme espece exotique (Funk, 2015 ; Fig. 1).
Apres cette introduction, si 1’espéce exotique est capable d’établir une population viable
(barrieére « écologique ») et auto-suffisante (barriere « reproductive »), elle est alors définie
comme espece naturalisée (Kocovsky ef al, 2018 ; Fig. 1). Enfin, les espéces exotiques
naturalisées qui se répandent de maniére incontrdlée, en raison de leur fort potentiel de
dispersion, et engendrent des impacts environnementaux ou socio-économiques sont définies
comme des espéces exotiques invasives (Beck et al., 2008 ; révisé par Roberts et al., 2013 ;
Pérez-Granados et al., 2024 ; Fig. 1). Cependant, cette définition est sujette a débat et certains
auteurs considérent qu’une espece exotique invasive n’entraine pas nécessairement d’impacts
environnementaux ou socio-économiques (Mack et al., 2000 ; révisé par Kolar & Lodge, 2001).

En termes de services écosystémiques, en 2019, a I’échelle mondiale, le colt des especes



exotiques invasives a atteint 423 milliards de dollars américains (Roy, 2024). En effet, en 2023,
plus de 3 500 espéces exotiques invasives sont recensées dans le monde, dont 1 061 plantes
(Jaureguiberry et al., 2022 ; Roy et al., 2023). En Belgique, en 2024, 58 plantes exotiques

invasives ont été répertoriées (révisé par Kalusova et al., 2024).

Espéce invasive =~ ------- > Dispersion incontrolée

Barriere de dissémination

Espece naturalisée ------- > Population auto-suffisante

e} 05 ;
~o{L/Barriére reproductive

PN

------- > Population viable

Barriére écologique

Espéce exotique  ------- > Introduction hors aire native

QoBarriére géographique

Espéce native

Fig. 1 : Processus d’invasion et terminologie correspondante. Avant d’étre qualifiée d’espéce
exotique invasive, une espece doit franchir quatre barriéres successives. (i) D’abord, son introduction
hors de son aire d’origine lui permet de franchir la barriére géographique, devenant ainsi une espece
exotique. (ii) Ensuite, elle passe la barriere écologique et établit une population viable. (iii) Aprés la
barriére écologique, 1’espéce traverse la barriére reproductive, ce qui lui permet de se naturaliser et de
former une population auto-suffisante. (iv) Enfin, elle franchit la barrieére de dissémination et est capable
de se disperser de maniere incontrolée, marquant son passage au statut d’espéce exotique invasive.



1.2. Modes d’introduction

L’introduction de plantes exotiques par I’homme peut étre volontaire ou involontaire (UCS,
2001 ; Keller et al., 2011 ; Roy et al., 2023). Les introductions volontaires de plantes exotiques
visent des objectifs économiques ou récréatifs (e.g., plantes horticoles, bois de chauffage,
plantes d’aquaculture, arbres forestiers, bois d’ceuvre, plantes agricoles et ressources pour
I’industrie mellifére ; McNeely, 2001 ; Mashhadi & Radosevich, 2004 ; Cierjacks et al., 2013 ;
Sladonja & Poljuha, 2018 ; révisé par Montagnani et al., 2022). Concernant les introductions
involontaires, elles sont principalement liées aux transports ou a des évasions d'especes
d’infrastructures telles que les jardins botaniques (UCS, 2001 ; Pascal et al., 2003 ; Alpert,
2006 ; Keller et al., 2011). L’exportation de plantes exotiques peut se faire aussi bien par voie
aérienne, maritime que terrestre lors de transports commerciaux ou touristiques (UCS, 2001 ;
Alpert, 2006 ; Keller et al., 2011). Enfin, des vecteurs naturels tels que le vent, I’eau ainsi que
des sols contaminés peuvent également favoriser leur transfert (Alpert, 2006). Les especes
exotiques invasives possedent des caractéristiques qui favorisent la conquéte de nombreux
écosystemes. Leur plasticité écologique leur permet de supporter une large gamme de variations
dans I’environnement (Souty-Grosset et al., 2015). (i) Souvent généralistes, elles ont une
tolérance a un panel étendu de conditions climatiques et environnementales
(Barney & DiTomaso, 2011). (ii) Les espéces exotiques invasives possedent souvent une forte
capacité de dissémination, en raison de la production de nombreuses graines, d’une fécondité
¢levée et de générations courtes (Geiger et al, 2005 ; Wickert et al., 2017). (ii1) Elles ont
¢galement une grande résilience aux différents stress environnementaux (Funk et al., 2016).
L’introduction des plantes exotiques invasives est facilitée par les co-invasions (i.e.,
¢tablissement simultané de plusieurs espéces exotiques invasives via des interactions
interspécifiques ou via la modification de I’environnement ; révisé par Thakur et al., 2019 ;
Vujanovi€ et al., 2022 ; Guo et al., 2024 ; Lone et al., 2024). Cette facilitation peut se traduire
par des changements : (i) dans les sols et les nutriments (e.g., Lantana camara (L., 1753) et
Pogostemon benghalensis ((Burm.f.) Kuntze, 1891)), (ii) dans la couverture végétale, et (iii)
dans les communautés végétales et animales (e.g., Erigeron annuus ((L.) Pers., 1807) et

Solidago canadensis (L., 1753) ; Wang et al., 2020 ; Lone et al., 2024).

1.3. Impact

L’impact des especes de plantes exotiques invasives est moins étudié dans la littérature que

celui d’autres taxons (Powell et al,, 2011). Cependant, des études montrent un impact direct ou
3



indirect sur les communautés végétales natives, ce qui affecte les services écosystémiques et
dégrade les habitats (Powell et al., 2011 ; Eviner ef al., 2012 ; révisé par Rai & Singh, 2020 ;
Vujanovi¢ et al., 2022 ; Qureshi et al., 2023). Différents mécanismes peuvent contribuer aux
impacts directs (Allen et al., 2020). (i) Les especes exotiques invasives peuvent créer de la
compétition pour les ressources ou (ii) transmettre des maladies aux plantes natives
(Mooney & Cleland 2001 ; Diaz et al., 2006 ; révisé par PySek & Richardson, 2010 ; Shochat
etal., 2010 ; révisé par Wauters et al., 2023 ; Fig. 2). (ii1) Certaines espéces exotiques invasives
avec un taux d’évapotranspiration ¢élevé réduisent la disponibilité en eau pour les autres especes
(Charles & Dukes, 2007 ; Fig. 2). Contrairement aux impacts directs, les impacts indirects
affectent les plantes natives via un intermédiaire (Allen et al, 2020). Par exemple, (i) les
especes provoquant une modification des communautés microbiennes du sol peuvent affecter
les cycles des nutriments et (ii) réduire la fertilité des sols (révis¢ par Ehrenfeld, 2003 ; Fig. 2).
Des études sur les plantes exotiques invasives montrent que leurs effets sont trés
especes-spécifiques et différent en fonction des plantes natives concernées (Powell et al., 2011 ;
Drossart et al., 2017). Les modifications induites par les invasions influencent la diversité et
I’abondance des plantes natives sur les parcelles envahies (Mooney & Cleland 2001 ; Diaz et
al., 2006 ; révisé par PySek & Richardson, 2010 ; Shochat et al., 2010 ; révisé par Wauters et
al., 2023). Cette réduction de la biodiversité¢ a des conséquences négatives sur de nombreux
systémes (e.g., régulation des nuisibles, résilience des écosystémes ; Charles & Dukes, 2007 ;
Hejda et al., 2009 ; Davies, 2011 ; révisé par Vila et al.,, 2011 ; Qureshi et al., 2023). Au-dela
de leurs effets écologiques, ces impacts affectent négativement la qualité de vie, mais également
I’économie en perturbant les activités humaines (e.g., réduction de la quantité et de la qualité
des récoltes agricoles). Effectivement, la dégradation des services écosystémiques et les colts
associés a la lutte ainsi qu’au controle des plantes exotiques invasives ont une incidence sur les
activités humaines (Panetta, 2009 ; révis¢ par Senator & Rozenberg, 2017 ; Rabie et al., 2023 ;
Fig. 2). Les effets sur la végétation native impactent également le processus de pollinisation
(Aizen et al., 2008 ; révisé par Nepi et al., 2018). En effet, les changements au sein des
communautés végétales modifient les dynamiques d'interaction entre les plantes et les

pollinisateurs, affectant ainsi les deux groupes de maniere réciproque (Rafferty & Ives, 2011).
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Fig. 2 : Impact des espéces exotiques invasives sur les écosystemes et les sociétés humaines.
Les especes exotiques invasives impactent les écosystémes de plusieurs manicres. (i) D’abord, elles ont
un effet négatif sur les habitats en les envahissant. (ii) Ensuite, elles réduisent I’abondance des especes
natives, en modifiant le cycle des nutriments et la fertilité des sols, en réduisant la disponibilité en eau
pour les especes natives, en créant de la compétition pour les ressources ou encore en transmettant des
maladies. Ces impacts sur les écosystémes affectent indirectement 1’homme, mais des conséquences
directes sont également observables. (i) Les espéces exotiques invasives sont un colt économique
important en raison des méthodes de gestion et des tentatives d’éradication de ces especes, mais
¢galement des services écosystémiques perturbés. (ii) Les espeéces exotiques invasives affectent
¢galement la qualité de vie via la perturbation des activités humaines.

2. La pollinisation : un service essentiel pour la biodiversité

2.1. Généralité

La pollinisation est un processus permettant le transport du pollen des anthéres d’un individu
aux stigmates d’un autre (allogamie) ou de ce méme individu (autogamie) via un transport
abiotique ou biotique (Pacini, 2008 ; révisé par Khalifa ef al., 2021). La pollinisation abiotique

inclut notamment 1'anémophilie, pollinisation par le vent, et 'hydrophilie, pollinisation par
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I'eau. La pollinisation biotique concerne la zoophilie, pollinisation par les animaux, et
particulierement 1'entomophilie, pollinisation par les insectes (Fleming & Muchhala, 2008 ;
Pacini, 2008 ; Anderson ef al., 2016). Cette derniére apporte de nombreux avantages, comme
une moindre influence des conditions météorologiques sur 1’efficacit¢ de la pollinisation
(Tamura & Kudo, 2000). La premiere étape du processus de pollinisation est I’attraction des
pollinisateurs par la fleur via des signaux visuels et olfactifs. Ces signaux indiquent aux
pollinisateurs que la fleur agit comme une source alimentaire (Mayer ef al., 2011). En effet,
I’insecte entre en contact avec les organes reproducteurs de la fleur lorsqu’il la visite afin de
prélever du nectar, du pollen, voire méme des pieces florales (Johnson & Nicolson, 2001 ;
Fontaine et al., 2008 ; Mayer et al., 2011 ; Karolyi, 2019). Lors de cette visite, le pollen des
étamines peut alors étre déposé sur son corps et transporté a une autre plante. Il peut alors étre
transféré au stigmate, ce qui déclenche un processus de germination et donc une possible

fécondation de la fleur (Mayer et al., 2011 ; Tushabe & Rosbakh, 2021).

2.2. Importance

La pollinisation est un service écosystémique d’importance majeure pour le maintien des
écosystemes via le role des plantes dans le cycle des nutriments, les chaines alimentaires ainsi
que dans le contrdle de 1’érosion des sols (révisé par Dubeux Jr et al., 2007 ; Winfree, 2013 ;
Porto et al., 2020 ; révisé par Khalifa et al., 2021 ; Fig. 3). La pollinisation permet le maintien
d’une biodiversité riche et d’écosystémes plus résilients, qui assurent une meilleure adaptation
aux changements environnementaux (Winfree, 2013 ; Porto ef al., 2020 ; Fig. 3). Les especes
animales dépendent également de la pollinisation, car celle-ci offre des habitats et des
ressources alimentaires (Winfree, 2013 ; Fig. 3). L’ importance économique de la pollinisation
a été évaluée a 153 milliards d’euros dans le monde pour 1’année 2005, équivalant a 9,5 % de
la production agricole totale pour 1’alimentation humaine (révis¢ par Khalifa et al., 2021). En
effet, la pollinisation est nécessaire pour la reproduction de 75 % des cultures directement
utilisées pour la consommation humaine (Winfree, 2013 ; Porto et al., 2020). Cependant, le
service économique de la pollinisation est globalement sous-estimé, puisque les évaluations ne
prennent en compte que la production alimentaire humaine. Or, de nombreux autres services
écosystémiques sont rendus par la pollinisation, comme la production de plantes médicinales
pour I’industrie pharmaceutique, la production de miel ou encore les services esthétiques et

récréatifs (Winfree, 2013 ; Porto et al., 2020 ; Fig. 3).
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Fig. 3 : Importance de la pollinisation. La pollinisation rend de nombreux services, que ce soit
pour I’homme ou pour les écosystemes. (i) La pollinisation participe aux services esthétiques et
récréatifs, mais aussi a la production de ressources alimentaires, de miel et de plantes médicinales. (ii)
En ce qui concerne les écosystémes, la pollinisation joue un réle de barriere a I’érosion. Elle participe
¢galement a la biodiversité, a I’approvisionnement en termes de nourriture et d’habitat pour les autres
especes, au cycle des nutriments et a la résilience face aux changements environnementaux.

2.3. Principaux pollinisateurs : les abeilles

De nombreux ordres d’insectes sont pollinisateurs, les plus souvent cités étant les ordres des
Coleoptera (Linnaeus, 1758), Diptera (Linnaeus, 1758), Hymenoptera (Linnaeus, 1758) et
Lepidoptera (Linnaeus, 1758) (Mawdsley et al., 2016 ; Bashir e al., 2019 ; Maldonado-Cepeda
et al., 2024). Parmi ces taxons, les Hymenoptera, et plus précisément les abeilles appartenant a
la super-famille des Apoidea (Latreille, 1802) et au clade des Anthophila (Latreille, 1804), sont
les pollinisateurs les plus importants (Larson et al., 2001 ; révisé par Danforth et al., 2013).
Plus de 20 500 espéces d’abeilles sont répertoriées dans le monde, réparties dans sept familles
(i.e., Apidae, Megachilidae, Andrenidae, Colletidae, Halictidae, Melittidae et Stenotridae) et 25
sous-familles (révis¢ par Danforth ef al., 2013 ; Lima et al,, 2022). Durant le Crétacé, en
parallele de I’expansion des angiospermes, un groupe de guépes apoides solitaires a adopté une
alimentation a base de pollen, ce qui a permis 1’apparition et la diversification du groupe des
abeilles (révisé par Danforth et al., 2013 ; Murray ef al., 2018 ; Poinar, 2020). Ce changement

de régime alimentaire a engendré I’apparition de comportements typiques lors de la prise de



pollen chez certaines espéces d’abeilles (Badger ez al., 2015 ; Pritchard & Vallejo-Marin, 2020 ;
Chan & Raine, 2023 ; Vallejo-Marin & Russell, 2024). La sonication florale (i.e., génération
de vibrations par contraction des muscles thoraciques avec les ailes repliées) est un exemple de
l'un de ces comportements qui permet de faciliter la collecte de pollen
(Pritchard & Vallejo-Marin, 2020 ; Vallejo-Marin & Russell, 2024). Cette grande affinité pour
la collecte de pollen, fait des abeilles d’excellents pollinisateurs de grande importance
économique. De fait, un tiers des aliments d'origine végétale consommés par 'humain
proviennent d’espéces pollinisées par les abeilles (révis¢é par Danforth et al, 2013 ;
Loépez-Uribe, 2021). On estime que ces dernieres fournissent un bénéfice annuel de 3,07
milliards de dollars grace aux services écosystémiques rendus aux Etats-Unis (révisé par

Khalifa et al., 2021).

Malgré leur importance, les abeilles sont en régression et 1’état de leurs populations s’aggrave
au fil du temps (révisé par Drossart & Gérard, 2020 ; Panziera et al., 2022). En Europe, la liste
rouge, établie en 2014, a recensé 0,4 % des especes d’abeilles en danger critique d’extinction,
2,4 % en danger d’extinction et 1,2 % vulnérables (Nieto et al., 2014). Cependant, 56,7 % de
ces especes ne sont pas évaluées, ce qui montre un manque de connaissances sur les especes
menacées (Nieto et al., 2014). Ce déclin est di a de nombreuses causes, telles que les
pathogenes, la fragmentation des habitats, le changement climatique, la déforestation,
l'urbanisation, 1’agriculture intensive, ou encore les pesticides (Brosi, 2009 ; Le Féon et al.,
2010 ; Fiirstet al., 2014 ; Raine & Gill, 2015 ; Pope & Jha, 2018 ; Soroye et al., 2020 ; Herrmann
et al., 2023). Les plantes exotiques invasives contribuent également a ce déclin en modifiant
les communautés végétales, ce qui impacte les interactions plantes-abeilles (Nienhuis et al.,

2009 ; révisé par Stout & Morales, 2009 ; Rojas-Nossa & Calvino-Cancela, 2020).
2.4. Interactions plantes-abeilles

Les abeilles dépendent toutes largement des ressources florales pour leur nutrition. Cependant,
la composition florale de leur diéte varie considérablement entre les especes d’abeilles, ce qui
permet de distinguer traditionnellement deux stratégies alimentaires (Vanderplanck et al.,
2014 ; Ritchie et al., 2016). Les abeilles polylectiques (ou généralistes) exploitent une grande
diversité de ressources florales pour la collecte de pollen, tandis que les abeilles oligolectiques
(ou spécialistes), voire monolectiques, se limitent a un petit nombre d’especes ou a une seule
espece pour la collecte de cette ressource. Par exemple, en Belgique, Hylaeus communis

(Nylander, 1852) est une espéce hautement polylectique qui collecte du pollen sur une grande
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diversité de familles de plantes (e.g., Amaryllidaceae, Apiaceae, Asteraceae, Boraginaceae,
etc. ; Martins et al., 2017 ; Casanelles-Abella e al., 2022). A ’opposé, Chelostoma florisomme
(Linnaeus, 1758) est une espece oligolectique stricte spécialisée sur le genre Ranunculus (L.,
1753) a fleurs jaunes (Milet-Pinheiro et al., 2012 ; Casanelles-Abella et al., 2022). Le régime
polylectique permet de sélectionner un pollen de meilleure qualité et de se rapprocher des
besoins nutritifs propres a 1I’espéce en modulant 1’apport de pollen de compositions nutritives
différentes (Vanderplanck et al., 2014). Les abeilles oligolectiques sont dépendantes de la
présence d’un nombre restreint d’especes de plantes pour leur nutrition et donc plus sensibles
aux fluctuations climatiques et aux changements environnementaux, y compris a 1’introduction
d’espéces exotiques invasives (Ritchie et al., 2016). L’oligolectisme a également des avantages
pour les abeilles, notamment une efficacité accrue dans la collecte et la digestion du pollen et
une réduction de la compétition pour les ressources (Weiner et al., 2010). Ces catégories ne
sont pas strictes, car la diete des abeilles est un continuum allant d’abeilles peu a trés

généralistes (Bogusch et al., 2020).

2.5. Impact des plantes exotiques invasives sur les abeilles

Compte tenu du mutualisme qui lie les abeilles et les plantes, les conséquences des especes
exotiques invasives sur la flore pourraient aussi influencer ces derniéres (Aizen et al., 2008 ;
révisé par Nepi et al., 2018). En effet, plusieurs effets indirects des plantes exotiques invasives
sur les abeilles ont déja été documentés : (i) Une perturbation des communautés de plantes
natives est parfois engendrée par les especes exotiques invasives, ce qui se répercute sur les
abeilles natives qui dépendent d’especes de plantes spécifiques pour leur survie (révisé par
Stout & Morales, 2009 ; Fig. 4). (i1)) Une modification des réseaux de pollinisation (i.e., modé¢les
bipartites qui représentent les interactions entre une communauté d’abeilles et les plantes
qu’elles pollinisent, illustrant un systéme écologique d’interdépendance) a déja été constatée
avec une centralisation de 1’espéce exotique invasive dans le réseau via I’attraction des abeilles
pour celle-ci (Bartomeus et al., 2008 ; Vila et al., 2009 ; révisé par Parra-Tabla & Arceo-
Gomez, 2021 ; Fig. 4). A ces effets indirects s’ajoutent les effets directs (Aizen et al., 2008 ;
Padron et al., 2009 ; Tiedeken et al., 2016 ; Leuzinger & Rewald, 2021 ; Fig. 4) : (i) Certaines
plantes exotiques invasives sont également toxiques pour les pollinisateurs (e.g., Rhododendron
ponticum (L., 1762) possédant des grayanotoxines ; Aizen ef al., 2008 ; Tiedeken et al., 2016 ;
Fig. 4). (ii) Les plantes exotiques invasives fournissent des ressources florales dont la qualité

varie selon 1’accessibilité¢ des ressources, ainsi que selon leur disponibilité dans le temps et
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I’espace (révisé par Stout & Morales, 2009 ; Fig. 4). (iii) La plante exotique invasive peut attirer
les pollinisateurs loin des plantes natives, affectant le nombre d’interactions entre plantes
natives et pollinisateurs (Padrén et al., 2009 ; Fig. 4). Les impacts des espéces exotiques
invasives sur les abeilles sont fortement espéce-dépendants (e.g., impact négatif de Senecio
inaequidens (D.C., 1838) sur Osmia bicornis (Linnaeus, 1758), di a la toxicité de la plante,
mais impact neutre sur Heriades truncorum (Linnaeus, 1758) ; Heneberg et al., 2025). Ces
derniers sont liés aux traits fonctionnels spécifiques a chaque espece d’abeille et aux plantes

dont elles se nourrissent (Leuzinger & Rewald, 2021 ; Szigeti et al., 2023).
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Fig. 4 : Effets des plantes exotiques invasives sur les abeilles. Ces effets peuvent étre indirects
et directs. Pour les effets indirects, (i) un changement des communautés de plantes natives peut impacter
les abeilles et (ii) une modification des réseaux de pollinisation est constatée avec une centralisation sur
I’espece exotique invasive. Pour les effets directs, (i) la plante exotique invasive peut étre toxique pour
les abeilles natives. (ii) Les ressources florales de 1’espece exotique invasive peuvent étre de faible
qualité. (iii) Les plantes exotiques invasives peuvent provoquer un éloignement des abeilles des plantes
natives.

3. Les traits fonctionnels : une clé pour décrypter les interactions

3.1. Généralités

Les traits fonctionnels sont des traits résultant d’une réponse a I’environnement ou influencés
par des processus écologiques, comme par exemple la pollinisation (Malaterre et al., 2019 ;
Leuzinger & Rewald, 2021). Ces traits regroupent des caractéristiques physiques, biologiques,
saisonnieres et comportementales, qui apportent un avantage pour la survie, la reproduction ou
le fonctionnement de I’organisme dans les écosystémes (Malaterre et al, 2019 ;

Leuzinger & Rewald, 2021). Les espéces aux traits fonctionnels similaires réagissent de fagon
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comparable aux changements. Ces similarités en termes de réponses en font de précieux
indicateurs pour évaluer les réponses des communautés aux perturbations, notamment aux
especes exotiques invasives (Bernhardt-Romermann et al., 2008). Les traits fonctionnels des
plantes et des pollinisateurs sont intéressants a étudier car ces traits influencent la pollinisation

(Fornoff et al., 2017 ; Murta, 2020 ; Cappellari et al., 2022).

3.2. Traits floraux

Certains traits floraux sont souvent utilisés dans 1’étude des interactions fleurs-abeilles, comme
la couleur de la fleur, la longueur et la largeur de la corolle, la symétrie florale et la structure
chimique du pollen (Caruso, 2000 ; Gegear & Laverty, 2005 ; Citerne et al, 2010 ;
Lazaro & Totland, 2014 ; Kuriya et al., 2015 ; Fornoff et al., 2017 ; Vanderplanck et al., 2017 ;
Palmer-Young ef al., 2019 ; Fig. 5).

(1) La couleur des fleurs, mesurée en termes de teinte, de saturation et de réflectance, joue
un role crucial dans l'attraction des abeilles, qui sont particulicrement sensibles aux
couleurs bleu, bleu-vert, violet et lilas (Reverté ef al., 2016 ; Bauer et al., 2017 ; Brunet et
al., 2021 ; révisé par Zariman et al., 2022). Ainsi, les fleurs bleues ou violettes attirent
davantage les abeilles, contrairement aux fleurs rouges (Reverté et al., 2016). En plus des
couleurs visibles par l'humain, les abeilles percoivent également les ultraviolets et
l'iridescence (de Premorel et al, 2017 ; Klomberg et al., 2019). Ces caractéristiques
colorimétriques sont souvent liées a la qualité et a la quantité des récompenses alimentaires

offertes par les fleurs (Bauer ef al., 2017 ; Rowe et al., 2020).

(i1) La profondeur de la corolle, mesurée de la base de la corolle jusqu’au point ou les
extrémités de la corolle se séparent, varie de courte a longue selon les espéces (McCarren
et al., 2023). Elle joue un rdle clé dans la préférence des abeilles (Laha et al., 2020). La
profondeur de la corolle joue un rdle de filtre mécanique ne donnant acces au nectar qu’aux
especes avec une longueur de langue adaptée a la plante. Les corolles courtes permettent
I’acces du nectar et du pollen a toutes les abeilles, tandis que seules celles a longue langue
accedent aux corolles longues (Barrios et al., 2016 ; Laha et al., 2020 ; Szigeti et al., 2023).
Ainsi, la taille de la corolle détermine non seulement I’acces aux ressources, mais influence
¢galement la présence et la répartition des différentes espéces d’abeilles dans les milieux

(Mallinger & Prasitka, 2017 ; Laha et al., 2020 ; Brunet ef al., 2021).
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(ii1) Tout comme la profondeur de la corolle, sa largeur, correspondant au diamétre de la
corolle mesuré par la distance en millimétre entre les bords de deux pétales opposés,
influence ’accessibilité au nectar pour les abeilles (Mothershead & Marquis, 2000 ;
Goémez et al., 2008a ; Portlas et al., 2018 ; Brunet ez al., 2021). Certaines plantes présentent
une corolle avec un diametre réduit, tandis que d’autres ont un diamétre plus large (Bauder
et al., 2011). La largeur de la corolle influence la taille des abeilles pollinisatrices visitant
la fleur. En effet, les fleurs étroites attirent les petites abeilles (Gémez et al., 2008b ; Maad

etal., 2013).

(v) La qualité du pollen joue également un rdle clé dans les préférences alimentaires des
abeilles (Brochu ef al., 2020). Le ratio protéine-lipide (ratio P/L), qui varie selon les
especes végétales, influence le comportement de butinage des abeilles. Ce ratio contribue
ainsi & structurer une niche nutritionnelle spécifique (i.e., ensemble des ressources
nutritionnelles qu’un organisme peut exploiter pour maintenir sa viabilité spécifique a
I’espece), définie par les besoins en protéines et lipides des abeilles (Vaudo et al., 2015 ;

Machovsky-Capuska et al., 2016).

(vi) La symétrie florale est définie selon 1’agencement des organes floraux par rapport a
un ou plusieurs plans de symétrie (Citerne ef al., 2010). Elle peut étre soit bilatérale (i.e.,
symétrie selon un seul plan qui divise la fleur en deux moitiés en miroir), soit radiale (i.e.,
symétrie autour d’un centre, avec plusieurs plans de symétrie passant par ce centre ;
Lazaro & Totland, 2014). Bien que cette relation ne soit pas stricte, les fleurs a symétrie
bilatérale sont visitées par des pollinisateurs plus spécialisés, tandis que les fleurs a
symétrie radiale attirent une plus grande diversité d’especes (Citerne et al, 2010 ;

Lazaro & Totland, 2014).

3.3. Traits des abeilles

La distance inter-tégulaire (ITD), la longueur de la langue, la pilosité, la spécialisation de la

diete et la socialité sont des traits fortement étudiés afin de mieux comprendre 1’interaction
plantes-pollinisateurs (Vaudo ef al., 2015 ; Portlas et al., 2018 ; Laha ef al., 2020 ; Khan & Liu,
2022 ; Roquer-Beni et al., 2022 ; Casanelles-Abella et al., 2023 ; Cortés-Gomez et al., 2023 ;

Fig. 5). Ces traits fonctionnels sont particulieérement utilisés en raison de leur impact direct sur

la pollinisation, de leur grande variabilité entre les especes, de la facilité de les mesurer, de leur
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pertinence écologique et de leur grande utilisation dans la littérature scientifique (Chase et al.,

2023).

(1) L’ITD correspond a la distance entre les deux points d’insertion des ailes d’une abeille,
mesurée a travers son mésosome. Cette distance, qui est liée a la taille corporelle de
I’abeille, permet donc de 1’évaluer indirectement (Casanelles-Abella et al., 2023). La taille
de I’abeille est trés variable, allant de la plus petite abeille du monde Perdita minima
(Cockerell, 1923), mesurant moins de deux millimetres de long, a Megachile pluto (Smith,
1861), la plus grande abeille du monde, avec un corps mesurant 38 mm de long
(Buchmann, 2007 ; Tanugur Samanci et al, 2024). Cette taille influence les
comportements de butinage, notamment la distance qu’une abeille parcourt lors de la
recherche de ressources florales (Rowe et al., 2020 ; Casanelles-Abella et al., 2023). Ainsi,
une abeille de plus grande taille aura un rayon de butinage plus large que celle de plus
petite taille, ce qui lui permet d'explorer plus de fleurs (Parrefio et al., 2024). En outre,
I'ITD est positivement corrélée a la profondeur de la corolle, ce qui fait que les abeilles
plus grandes sont mieux adaptées pour butiner les corolles longues (Theodorou et al.,
2020). Cependant, les especes d’abeilles plus petites que le diamétre de la corolle visitent

¢galement les fleurs a corolles longues (Laha et al., 2020).

(i1) La longueur de la langue des abeilles détermine leur régime alimentaire en filtrant les
types de fleurs qu'elles peuvent butiner (Portlas ez al., 2018 ; Laha et al., 2020 ; Liao et al.,
2020 ; Casanelles-Abella et al., 2023). Une langue plus longue permet aux abeilles
d’accéder a une plus grande diversité de fleurs, ce qui enrichit leur régime alimentaire et

influence ainsi leur diversité nutritionnelle (Casanelles-Abella et al., 2023).

(ii1) La pilosité des abeilles joue un role essentiel dans la collecte du pollen (Khan & Liu,
2022). L'efficacité de cette collecte dépend non seulement de la longueur des soies, mais
aussi de leur densité et de leur degré de ramification (Phillips et al., 2018 ; Khan & Liu,
2022). En effet, des soies longues et fortement ramifiées sont plus efficaces pour retenir le
pollen, ce qui améliore leur capacité a le transférer d’une fleur a I’autre, contrairement aux
soies plus courtes et moins ramifiées (Khan & Liu, 2022). De plus, une plus grande densité
de soies permet aux abeilles d’étre particulierement efficaces lorsque la morphologie de

I’abeille est compatible avec la structure de la plante visitée (Roquer-Beni et al., 2022).
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(iv) Le lectisme est une adaptation d’une espéce a exploiter un nombre restreint de
ressources alimentaires en raison de compromis évolutifs (Shipley et al., 2009). En
fonction de leur degré de spécialisation (e.g., oligolectique ou polylectique) et de leurs
besoins nutritionnels, les abeilles ajustent leurs choix alimentaires, ce qui influence non
seulement leur comportement de butinage, mais aussi les communautés d'abeilles qui
visitent les plantes (Brochu et al., 2020 ; Vaudo et al., 2024). Cet ajustement dans le choix
alimentaire restreint l'accés de certaines espéces d'abeilles a certaines plantes (e.g.,
Chelostoma rapunculi (Lepeletier, 1841) avec les plantes du genre Campanula (L., 1753) ;
Schlindwein et al., 2005).

(v) Les abeilles présentent quatre modes de vie, correspondant a des types d’organisation
sociale et d’interactions intra-spécifique, qui influencent leurs interactions avec les plantes
et leur efficacité en pollinisation (Cardinal & Danforth, 2011 ; Smith ef al., 2019). (i) Les
abeilles solitaires, dont les femelles s'occupent seules de la construction du nid et de leur
progéniture, agissent indépendamment. (ii) Les abeilles communales, en revanche, forment
des groupes ou plusieurs femelles adultes, bien que se reproduisant de manicre autonome,
s’entraident a I’entretien des larves, mais sans division du travail (Wcislo et al., 2017). (iii)
Les abeilles eusociales se distinguent par une organisation du travail plus complexe, avec
une division du travail coopératif et la prise en charge des jeunes par la communauté
(Wcislo et al., 2017). (iv) Enfin, les abeilles parasites placent leurs larves dans le nid des
abeilles hotes et remplacent, par la méme occasion, les larves des abeilles. Ces abeilles
parasites ne participent donc pas directement a la pollinisation (révisé par Litman, 2019 ;
Casanelles-Abella et al., 2023). Ces différentes formes de socialité influencent non
seulement la dynamique des communautés d'abeilles, mais aussi leurs interactions avec les
plantes, ce qui a un impact direct sur 1'efficacité de la pollinisation (Casanelles-Abella et

al., 2023).
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Fig. 5 : Traits fonctionnels des plantes et des abeilles dans la compréhension de la
pollinisation. Les traits fonctionnels des plantes et des abeilles interagissent et s’influencent
mutuellement. (i) Les traits fonctionnels floraux les plus souvent étudiés dans le cadre des interactions
plantes-abeilles sont la profondeur, la largeur de la corolle, la symétrie (bilatérale ou radiale), la qualité
du pollen et la couleur de la fleur. (ii) Pour les abeilles, ces traits sont I'ITD, la longueur de la langue,
la pilosité, le lectisme (oligolectisme a polylectisme) et le mode de vie (especes eusociales, communales,
solitaires, parasites). (Photos de Silene latifolia (Poir., 1789) : Pixabay ; photo du pollen : T. Stebler
(Pollen Wiki) ; photo de Bombus ruderarius (Miiller, 1776) : C. Cheng (Flickr))
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3.4. Influence des espéces exotiques invasives sur les traits fonctionnels

L’observation de ces traits permet de révéler I’impact encore peu étudi¢ des espéces exotiques
invasives sur les écosystémes, a la fois sur les plantes natives et sur les abeilles (révisé par
Bjerknes et al., 2007 ; Beans & Roach, 2015 ; Leuzinger & Rewald, 2021 ; Kovacs-Hostyanszki
et al., 2022 ; Szigeti et al., 2023). Les études réalisées révelent que les plantes exotiques
invasives réduisent la richesse spécifique des espéces natives, favorisant des communautés
dominées par quelques espéces (Kovacs-Hostyanszki et al, 2022). Cette réduction de la
richesse spécifique engendre une sélection de certains traits fonctionnels au sein des
communautés végétales natives (Kovacs-Hostyanszki et al., 2022). En plus de cette sélection,
les traits héréditaires des plantes natives, tels que la couleur, la forme ou la taille des fleurs,
peuvent évoluer sous la pression de la présence d’espéces exotiques invasives (révisé par
Bjerknes et al., 2007). Par exemple, la présence d’Impatiens glandulifera (Royle, 1835) modifie
la sélection naturelle sur la longueur des corolles chez les plantes natives telles qu’Impatiens
capensis (Meerb., 1775 ; Beans & Roach, 2015). Deux réponses a 1’invasion sont possibles :
soit les plantes natives avec des traits fonctionnels similaires a 1’espéce exotique invasive sont
favorisées, soit les plantes natives favorisent des traits fonctionnels opposés a I’espece exotique
invasive (révisé par Bjerknes et al., 2007). Pour les pollinisateurs, 1’espéce exotique invasive
peut influencer directement les traits fonctionnels de ceux-ci mais également indirectement via
le changements de diversit¢ fonctionnelle des communautés végétales natives
(Kovacs-Hostyanszki et al., 2022 ; Szigeti et al., 2023). (i) Pour les effets directs, par exemple,
les abeilles plus petites sont généralement associées aux plantes exotiques invasives a fleurs
peu profondes. Au contraire, les abeilles plus grandes, dotées de longues langues, se trouvent
davantage sur des plantes exotiques invasives a corolles profondes avec un acces floral restreint
(Szigeti et al., 2023). (i1) Pour les effets indirects, une étude a démontré que les abeilles, surtout
les abeilles sauvages spécialistes, subissaient une réduction de la diversité fonctionnelle, lié¢e a
la diminution de la diversité et de la qualité des ressources florales des plantes natives
(Kovacs-Hostyanszki et al., 2022). Au vu du peu d’études réalisées a ce sujet et des effets tres
variables selon I’espece de plantes exotiques invasives étudiées, 1’effet des especes exotiques
invasives sur les traits fonctionnels des plantes natives et des abeilles reste encore assez

méconnu.
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I1. Questions biologiques

Ce mémoire s’inscrit dans le cadre du projet SOBIS (Save Our Bees from Invasive Species,
projet de thése de Clément Tourbez). L’objectif de ce projet est d’explorer I’impact des espéces
de plantes exotiques invasives sur les abeilles. Il se concentre sur I’espéce modele Buddleja
davidii (Franch., 1887) et les conséquences de son invasion sur les especes florales et les
abeilles natives. Ce travail vise a fournir de nouveaux éléments permettant de comprendre le
déclin des abeilles sauvages au travers des potentiels impacts des espéces exotiques invasives
sur les communautés florales et d’abeilles. Pour investiguer les effets de B. davidii sur les

communautés de plantes et d’abeilles, plusieurs questions biologiques sont examinées (Fig. 6) :

(i) Quel est 'impact de P’invasion par B. davidii sur la flore et la disponibilité des

ressources florales ?

L’effet subséquent a I’invasion de B. davidii sur les parameétres suivants sera considéré : (a) la
richesse spécifique des plantes entomophiles ; (b) ’abondance des ressources florales totales et
(c) ’abondance des ressources florales disponibles aux pollinisateurs hors B. davidii. Cette
premicre question vise a déterminer le potentiel impact de I’invasion sur la flore et ses
conséquences pour les ressources alimentaires disponibles pour les abeilles en explorant 1’effet
de la plante exotique invasive sur les espéces dominantes, I’abondance, la diversité de ces
ressources. Au vu de la littérature, une diminution de la richesse spécifique des plantes avec
I’augmentation du gradient d’invasion de B. davidii est attendue, de méme qu’une diminution

de I’abondance des ressources natives.

(ii) Quel est ’impact de I’invasion par B. davidii sur la communauté d’abeilles ?

Cet impact sera ¢étudié sur deux parametres clés : (a) ’abondance et (b) la richesse spécifique
des abeilles natives. L hypothése formulée pour cette question est que le gradient d’invasion
aurait un impact négatif sur I’abondance et la richesse spécifique des abeilles natives, en raison
de la diminution de la richesse spécifique en plantes et la réduction des ressources florales

disponibles.

iii) Quel est I’impact de ’invasion par B. davidii sur les traits fonctionnels des plantes et
p p P

des abeilles ?
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Cette invasion influence-t-elle : (i) la richesse fonctionnelle des communautés de (a) plantes et
(b) d’abeilles sauvages ? (ii) Est-ce que certains traits floraux ou certains traits des abeilles
sauvages sont favorisés par le gradient ? (iii) Le potentiel filtre fonctionnel opéré par B. davidii
entraine-t-il un mismatch fonctionnel ? Cette question vise a explorer les changements de traits
fonctionnels que pourrait opérer la pression exercée par la présence de B. davidii. 1l sera ensuite
examiné si ces changements engendrent un décalage fonctionnel entre les especes florales et
les abeilles. La présence d’une langue longue permettant de polliniser B. davidii devrait étre
observée. De plus, la présence d’une majorité de pollinisateurs ayant des traits fonctionnels
spécifiques a B. davidii devrait engendrer une sélection des plantes a corolles longues capables
d’étre pollinisées par ces mémes espéces. Cette double sélection engendrerait un mismatch

entre les especes de plantes natives et les espéces d’abeilles a langue courte.

Richesse spécifique
Abondance

Richesse fonctionnelle

1. Comment les especes
P 3. Comment les traits

florales sont influencées par o 2 . \ ,
le gradient d'invasion ? 9 o, fonctionnels sont influencés
H . 7 . . .
&> % par le gradient d'invasion ?
& .
A
¢ %
Richesse fonctionnelle
Pollinisatio
‘ = Richesse spécifique

Abondance

Gradient d'invasion
de Buddleja davidii

2. Comment les abeilles sont
influencées par le gradient
d’invasion ?

Fig. 6 : Résumé des questions biologiques et lien entre les différents acteurs de ces
questions.
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II1. Matériel et méthodes

1. Espece biologique - Buddleja davidii

Buddleja davidii, « arbre aux papillons », est un arbuste exotique invasif de la famille des
Scrophulariaceae originaire de Chine, introduit dans de nombreuses régions du monde, telles
que I’ Amérique, 1’ Australie, I’Europe, la Nouvelle-Zélande ou encore 1’ Afrique (Ebeling et al.,
2008 ; réviseé par Tallent-Halsell & Watt, 2009 ; Kriticos et al., 2011 ; Fig. 7A). Cette espéce
s’établit dans des habitats pionniers et perturbés des régions aux climats tempérés, subtropicaux
ou tropicaux. Elle a ét¢ importée comme plante ornementale grace a ses couleurs attrayantes et
a son parfum puissant (révisé par Tallent-Halsell & Watt, 2009). En Europe, elle a été introduite
dans deux pays, en France et au Royaume-Uni, avant de se répandre sur tout le continent au
cours du XIX¢ siecle (révisé par Tallent-Halsell & Watt, 2009). Cet arbuste mesure entre 0,5 et
cing métres, et son inflorescence est en panicules thyrsoides (i.e., type d’inflorescence ou les
fleurs sont disposées sur des branches ramifiées avec deux branches latérales courtes et une
branche centrale longue) de quatre a 30 cm de long (Ebeling et al., 2008 ; Fig. 7B-C). Cette
plante a des fleurs a corolle profonde, avec une longueur moyenne de 9,2 mm (Corbet, 2000 ;
Fig. 7D). Son caractére invasif est dii & ses nombreuses caractéristiques lui permettant d’envahir
trés rapidement les écosystemes (Ebeling et al., 2008) : (i) Cette plante possede une grande
tolérance environnementale, ce qui lui permet d’envahir des milieux tres perturbés (Ebeling et
al., 2008). (i1) Sa grande production de graines, pouvant aller jusqu’a plusieurs millions par
plante, lui permet de se répandre trés rapidement (Ebeling et al., 2008). (iii) Son développement
rapide et sa capacité de régénération sont également un avantage pour s’étendre rapidement et
remplacer les espéces natives. Effectivement, B. davidii fleurit et fructifie généralement deux
ans apres sa germination et forme des populations denses a forte compétition avec les especes
de plantes natives (Ebeling et al., 2008). Des impacts sur la succession végétale et sur la fertilité
des sols ont déja été recensés (Tallent-Halsell, 2008 ; Gasperini et al., 2020). L’invasion débute
dans un milieu avec une faible couverture herbacée, une grande disponibilité en lumiére, des
sols bien drainés et pauvres en nutriments. Ensuite, B. davidii surpasse les plantes natives,
notamment les arbustes natifs, mais également les espéces herbacées, entrainant un déréglement
de la succession végétale (Gasperini et al., 2020). De plus, par la modification de la chimie
(e.g., augmentation de la concentration en phosphore et en azote) et de la fertilité des sols en
conséquence, B. davidii perturbe davantage la succession végétale (Tallent-Halsell, 2008).

Comme B. davidii ne s'autopollinise pas, elle dépend de la pollinisation croisée pour sa
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reproduction (Chen et al., 2011 ; Ebeling et al., 2012). Cette espece attire de nombreux
pollinisateurs, notamment les papillons, les abeilles et les mouches, qui visitent B. davidii en
réponse a ses signaux visuels et olfactifs (Ebeling et al., 2012 ; Garbuzov et al., 2015 ; Gong et

al., 2015 ; Carlsson, 2017 ; Lehner et al., 2022).
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Fig. 7 : Caractéristiques biogéographiques, écologiques et morphologiques de Buddleja
davidii. A. Carte de I’aire de répartition de B. davidii réalisée a partir des données du Global
Biodiversity Information Facility (GBIF), consulté en mars 2025. B. Arbuste de B. davidii avec deux
exemples de pollinisateurs (Bombus sp. (Latreille, 1802) et Sphingidae sp. (Latreille, 1802)). C.
Inflorescence en panicules thyrsoides de B. davidii. D. Fleur a corolle longue de B. davidii. (Photos des

pollinisateurs : Pixabay ; photo de I’arbuste : A. Naveaux, 2024 ; photos de I’inflorescence et de la fleur :
F. Cosa, 2024)
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2. Sites échantillonnés et design expérimental

En Belgique, les terrils (i.e., collines artificielles créées par I’accumulation des déchets miniers)
sont des milieux idéaux pour I’étude des plantes exotiques invasives, de par leur grande
biodiversité, la présence d’especes protégées (e.g., Seladonia confusa (Bliithgen, 1926),
Bombus campestris (Panzer, 1801) et Megachile pilidens (Altken, 1924)) et la présence de
nombreuses plantes exotiques invasives (e.g., Solidago canadensis, Robinia pseudoacacia (L.,
1753) et B. davidii ; Castiau et al., 2012 ; Woch et al., 2013 ; Drossart et al., 2019 ; Valisena,
2022 ; Bakr et al., 2024). L’échantillonnage s’est déroulé sur 14 terrils, situés dans la province
du Hainaut en Belgique, de début avril 2024 a fin septembre 2024 afin de couvrir toute la saison
de floraison 2024 (Fig. 8 ; Tab. S1). Sur chaque terril, deux sites de 25 x 20 m (500 m?) ont été
sélectionnés : I’un sans la présence de B. davidii (i.e., non envahi) et le second avec la présence
de B. davidii (i.e., envahi ; Tab. SI1). Les sites ont ét¢ sélectionnés sans présence massive
d’autres especes exotiques invasives afin de se concentrer sur I’effet de B. davidii. De plus,
avant I’installation de B. davidii, les sites envahis étaient des prairies aux caractéristiques
environnementales similaires a celles des sites non envahis. Les échantillonnages ont été
réalisés de 10 h a 17 h lorsque les conditions météorologiques étaient optimales pour I’activité
des insectes (Barkmann ef al., 2023). La température devait étre supérieure a 13 °C lorsque le
temps ¢était ensoleillé, tandis que cette température devait étre supérieure a 17 °C en temps
nuageux (Barkmann et al., 2023). De plus, un vent faible, un temps sec et une couverture
nuageuse < 40 % étaient requis afin de collecter les pollinisateurs (Barkmann et al., 2023). Un
relevé météorologique indiquant la vitesse du vent, la température et le pourcentage de

couverture nuageuse a ¢té effectué durant chaque échantillonnage.
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Fig. 8 : Carte des terrils échantillonnés réalisée avec Google Maps. 1 : Terril d’Elouges. 2 : Terril Belle vue du huit. 3 : Terril Saint-Antoine. 4 : Terril
du Grand Buisson. 5 : Terril de la Marcasse. 6 : Terril Rieu-du-Cceur. 7 : Terril de I’Héribus. 8 : Terril Usine de Nimy. 9 : Terril d’Havré. 10 : Coron des Anges.
11 : Terril du Quesnoy. 12 : Terril Naye-a-bois. 13 : Terril Bayemont-Saint-Charles. 14 : Terril Sacré Frangais.
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3. Recensements botaniques

Pour chaque recensement botanique, huit quadrats de quatre meétres carrés ont été placés de
maniére aléatoire sur le site. Dans ces quadrats, toutes les espéces de plantes entomophiles en
fleur ont été identifiées et le nombre d’unités florales de chaque espece a été compté. Sachant
que toutes les fleurs ne se valent pas en termes de production de ressources florales, il a été
nécessaire de standardiser les comptages (Carvalheiro ef al., 2008). Une unité florale a donc été
définie comme un centimeétre carré contenant au minimum une source viable de nectar et de
pollen (Carvalheiro et al, 2014). Toujours dans un objectif de standardisation, les
inflorescences et les fleurs de surface €gale ou plus petite qu'un centimeétre carré ont été
considérées comme étant une unité florale (Fig. 9A-B), tandis que les inflorescences de plus
d’un centimetre carré ont été divisées en plusieurs unités florales qui valaient un centimétre
carré. Pour effectuer ces changements, des facteurs de conversion ont ét¢ employés : (i) le
nombre de fleurs par inflorescence pour convertir des fleurs en inflorescences (Fig. 9C) ; (ii) la
surface des inflorescences pour transformer des inflorescences en unités florales (Fig. 9D) ; et
(iii) le nombre de fleurs par cm? pour convertir des fleurs en unités florales (Fig. 9E). Pour les
sites envahis, lors de la floraison de B. davidii, le stade de floraison de la plante a été pris en
compte. Un pourcentage d’inflorescences en début de floraison (avec des fleurs fermées et des
fleurs ouvertes), en floraison compléte, en fin de floraison (avec des fleurs seches et des fleurs

ouvertes) et post-floraison a ét¢ évalué.
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Fig. 9 : Standardisation des unités florales. Une unité florale correspond a une surface d’un cm?
(O). Les différents cas sont : A. inflorescences plus petites ou égales & un cm?® (Bellis perennis (L.,
1753)) ; B. fleurs plus petites ou égales a un cm* (Campanula sp.) ; C. fleurs plus petites qu’un cm? dans
une inflorescence plus petite ou égale a un cm?® (Myosotis sp. (L., 1753)) ; D. fleurs plus petites ou égales
a un cm? dans une inflorescence de plus d’un cm?® (Daucus carota (L., 1753)) ; E. exemple du cas D
pour la standardisation de I’espéce modéle B. davidii. (Photos de B. perennis, Campanula sp., Myosotis
sp. et D. carota : Pixabay ; photo de B. davidii : C. Leconte, 2024)

4. Recensements des abeilles

Un permis d’échantillonnage du service public de Wallonie (SPW) a été obtenu dans le but de
pouvoir collecter les abeilles sur les terrils, dont les espéces d’abeilles protégées.
L’échantillonnage des pollinisateurs a été réalisé par deux personnes, une fois par mois sur
chaque site. Chaque abeille se posant sur une fleur et y récoltant activement du pollen ou du
nectar a été collectée pendant 60 minutes effectives a I’aide d’un filet entomologique. Le
chronométre a été arrété a chaque capture afin de les placer dans des tubes Eppendorf® (1,5 ml),
annotés avec le nom de la plante visitée par I’insecte. Par la suite, ils ont été euthanasiés sur

glace directement pendant I’échantillonnage pour étre ensuite conservés au réfrigérateur durant
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une nuit. Les abeilles domestiques (Apis mellifera (Linnaeus, 1758)) ont également été
comptées, en tenant compte des plantes visitées. Apres la collecte, les spécimens ont été
épinglés et étiquetés selon les conventions entomologiques (Droege et al, 2016).
L’identification a été réalisée par les différents experts du laboratoire de Zoologie (Halictus et
Epeolus par Thomas Brau ; Andrena, Colletes et Sphecodes par William Fiordialiso ;
Lasioglossum et Seladonia par Simone Flaminio ; Hylaeus par Romain Le Divelec et les autres
genres par Clément Tourbez). La localisation de I’échantillonnage, la date d’échantillonnage,
la famille et ’espece de plante visitée par 1’abeille ainsi que la famille, I’espéce et le sexe de

I’abeille ont été collectés afin d’étre analysés.

5. Traits fonctionnels

5.1. Traits floraux

Les traits fonctionnels des fleurs étudiées lors de ce mémoire sont : (i) la profondeur de la
corolle, (i1) la largeur de la corolle, (iii) la couleur, (iv) la symétrie et (v) le ratio P/L. Ces traits
floraux ont ét¢ sélectionnés en raison de leur importance dans I’interaction plante-pollinisateur.
Effectivement, ces traits jouent un role clé¢ dans I’attraction des pollinisateurs et impactent
directement ou indirectement les communautés d’abeilles. Inversement, les communautés
d’abeilles influencent elles-mémes les communautés florales (Caruso, 2000 ;
Gegear & Laverty, 2005 ; Citerne et al., 2010 ; Lazaro & Totland, 2014 ; Kuriya et al., 2015 ;
Fornoff et al., 2017 ; Vanderplanck ef al., 2017 ; Palmer-Young et al., 2019). La profondeur de
la corolle, la largeur de la corolle, la couleur et la symétrie florale ont été déterminées et/ou
mesurées a partir de photographies avec échelles, retrouvées sur une base de données en ligne
( , consult¢ en mars 2025). Les
ratios P/L de chaque espéce ont, quant a eux, été trouvés dans la littérature scientifique (voir
Mandal et al., 2012 ; Vanderplanck et al., 2017 ; Vaudo et al., 2020 ; Wood et al., 2021 ; Hao
et al., 2023 ; Vaudo et al., 2024).

5.2. Traits des abeilles

Les traits fonctionnels des abeilles étudiées lors de ce mémoire sont : (i) ’ITD, (ii) I’indice de
pilosité, (iii) la longueur de la langue, (iv) la spécialisation de la diéte et (v) le mode de vie. Ces
traits ont été sélectionnés pour deux raisons. (i) L’ITD, la longueur de la langue, la

spécialisation de la di¢te et le mode de vie sont des traits impactés par les interactions avec les
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especes florales. De plus, ils permettent de constater comment les abeilles s’adaptent ou sont
vulnérables aux changements environnementaux (Vaudo et al., 2015 ; Portlas et al., 2018 ; Laha
et al., 2020 ; Roquer-Beni et al., 2022 ; Casanelles-Abella et al., 2023 ; Cortés-Gomez et al.,
2023). (ii) Les changements de communautés d’abeilles affectent les traits fonctionnels,
notamment la pilosité (Bernauer et al, 2024). Or, ce trait fonctionnel a un réle clé dans la
collecte de pollen, ce qui influence la capacité de pollinisation (Khan & Liu, 2022 ; Bernauer et
al., 2024). Ces traits ont tous été obtenus via une base de données réalisée au préalable dans le
cadre des projets européens Safeguard et WildPosh. Pour les espéces absentes de la base de
données, certains traits tels que I’'I'TD et I’indice de pilosité ont été mesurés par microscopie
numérique a haute résolution (Keyence VHX-970F et VHX-1000, précision de 0,0001 mm ;
Fig. 10). Ce microscope permet d’obtenir une image nette de 1’ensemble de 1’individu par
stacking (i.e., empilement d’images prises a différentes distances focales). Afin d’obtenir I’'ITD
moyen de chaque espéce, jusqu’a cinq individus ont été utilisés (Peters et al., 2016 ; Tab. 1).
Pour la pilosité, la moyenne de la longueur des soies et la moyenne de la densité de la pilosité
ont été mesurées sur le mésoscutum afin d’obtenir I’indice de pilosité de 1’espece. Cette zone a
été choisie car elle est impliquée dans le transport de pollen (Martins ef al., 2013). Jusqu’a trois
spécimens ont été utilisés pour ces trois paramétres. L’obtention de la longueur moyenne des
soies par espece a été obtenue sur base de la longueur de cinq soies par individu (Tab. 1). Par
la suite, cette moyenne a ¢été pondérée (Tab. 1). La moyenne de la densité de la pilosité a été
effectuée sur deux zones de 0,01 mm?. Cette valeur a été pondérée et a été multipliée par 100
pour obtenir une donnée en 1/mm? (Roquer-Beni ef al., 2020 ; Tab. 1). A partir de ces deux
variables, I’indice de pilosité a été¢ obtenu grace a la multiplication des moyennes de la longueur
moyenne par individu et de la densité moyenne par individu (Roquer- Beni et al., 2020 ; Tab. 1).
Pour la longueur de la langue, elle a été estimée avec une équation prédictive (Cariveau ef al.,

2016 ; Tab. 1).
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Fig. 10 : Mesures des traits fonctionnels des abeilles prises avec un microscope numérique
a haute résolution. A. Zones mesurées sur un male d’Anthidium oblongatum (Illiger, 1806). B. ITD.
C. Longueur des soies. D. Densité de la pilosité. (Photo : A. Naveaux, 2025).
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Tab. 1 : Détails des calculs des différents traits fonctionnels.

28

Paramétre Formule

Variable

Exemple du détail des calculs de I’I'TD

ITD moyen par espéce £ (mm) E=(D,+D,+ D;+D,+ Ds)/5

D,=ITD du ni¢me individu (mm)

Exemple du détail des calculs de ’indice de pilosité

Longueur moyenne des soies par individu X (mm) X=(W,;+W,+W;+W,+Wy)/5

W, = Longueur de la niéme soie (mm)

Longueur moyenne pondérée d’un individu ¥ (mm) Y=rxX

* r=Proportion de la surface totale du mésoscutum occupée par la longueur de ces soies
* X =Longueur moyenne des soies (mm)

Longueur moyenne des soies par espéce Z (mm) Z=(Y,+tY,+Y3)/3

Y, = Longueur moyenne pondérée des soies du niéme individu (mm)

Densité de la pilosité par individu B (1/0,01mm?) B=(A,+A)2

A, = Densité de la niéme zone (1/0,01 mm?)

Densité pondérée de la pilosité d’un individu C (1/0,01 mm?) C=exB

* e =Proportion de la surface totale du mésoscutum occupée par ces densités
* B =Densité de la pilosité par individu (1/0,01 mm?)

Densité moyenne de la pilosité par espéce D (1/mm?) D=(C,+C,+C;)/3x 100

C, = Densité pondérée du niéme individu (1/0,01 mm?)

Indice de pilosité par individu o a=Y XxBx 100

* Y =Longueur moyenne des soies par individu (mm)
* B = Densité moyenne de la pilosité par individu (1/0,01 mm?)

Indice de pilosité par espéce 8 B=(a,+ay+as)3

a, = Indice de pilosité du nieme individu

Détail du calcul de la longueur de la langue

Longueur de la langue y (mm) In(y) = In(a) + b x In(c)

* a = Coefficient spécifique a la famille d’abeilles
* b= Coefficient d’échelle allométrique
* ¢=1ITD (mm)




6. Analyses statistiques

Les analyses statistiques ont été réalisées avec la version 4.4.1 de R Studio (R Core Team, 2024).
Des modeles linéaires généralisés (GLMs) et des modéles linéaires généralisés mixtes (GLMMs)
ont permis d’explorer I’impact de B. davidii via la fonction glmmTMB du package R glmmTMB
v.1.1.10 (Brooks et al., 2017). Dans ces modeles, différentes distributions ont été employées selon
la nature des données (Tab. S3-S5, S7-S11, S13-S16). Pour tous les GLMMSs, les terrils ont été
utilisés comme effet aléatoire au vu de la superposition des communautés d’abeilles sur un méme
terril (Zurbuchen et al., 2010). Les conditions d’existence de ces modeles ont été vérifiées avec la

fonction simulateResiduals du package R DHARMA v.0.4.7 (Hartig, 2024).

6.1. Impact sur les especes florales

Pour comprendre I’impact de B. davidii sur les espéces florales, 1’indice de diversité de Shannon a
été utilisé en complément de la richesse spécifique et de I’abondance des unités florales (abondance
florale). Cet indice est utilisé car il permet de prendre en compte a la fois la richesse spécifique et
I’abondance relative via une formule d’entropie logarithmique (Tab. 2 ; Ravera, 2001 ; Jost, 2006).
Des GLMMs ont été utilisés pour étudier I’effet de la présence de B. davidii sur larichesse spécifique,
I’abondance florale et I’indice de Shannon. Pour le gradient d’invasion, des deltas ont été calculés
en soustrayant les valeurs obtenues sur le site envahi de celles mesurées sur le site non envahi pour
un méme terril. Ces deltas permettent d’évaluer I’impact de B. davidii d’un site en se référant a un
site similaire non envahi servant ainsi de contréle. Un GLM a ensuite été utilisé pour analyser I’effet
du gradient sur la richesse spécifique, I’abondance florale et I’indice de Shannon. En complément
de I’analyse incluant B. davidii, ces variables ont également été étudiées en excluant cette espéce.
Pour analyser les espéces florales dominantes, les 20 especes de plantes les plus abondantes ont été
étudiées pour analyser 1’effet de la présence de B. davidii. Ces 20 especes ont été sélectionnées en
tenant compte de I’abondance de ces espéces et du nombre de sites ou chaque espéce était présente
afin de maximiser ces valeurs. Des GLMMs ont été réalisés pour évaluer I’impact de la présence de
B. davidii sur I’abondance florale des espéces analysées. Au vu du grand nombre de modéeles réalisés
pour cette analyse, les p-values ont été corrigées en utilisant la méthode de Benjamini & Hochberg,
qui contrdle le taux de fausses découvertes (FDR). Cette méthode tient compte du nombre total de
tests et du rang de chaque p-value, afin d'ajuster leur interprétation de facon plus rigoureuse

(Ferreira & Zwinderman, 2006). Cet ajustement de p-value a été réalisé car la multiplication de tests
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statistiques augmente le risque d’obtenir un résultat faussement positif (Ferreira & Zwinderman,

2006).

Tab. 2 : Formule de I’indice de Shannon.

Parameétre Formule Variable

* S =nombre total d’especes (richesse spécifique).

s
Indice de Shannon g7 — _ 2 p; In (;) * p; = la proportion d’individus de I’espece i, calculée par p; = %,

i=1 avec n; le nombre d’individus de I’espece i, et N le total d’individus.

6.2. Impact sur les espéces d’abeilles

Afin de se concentrer sur les abeilles sauvages, Apis mellifera a été retiré du jeu de données pour
I’analyse des espéces d’abeilles. Comme pour les especes florales, des GLMMs ont été utilisés pour
comprendre I’effet de la présence de B. davidii sur la richesse spécifique, I’abondance et I’indice de
Shannon. Pour le gradient d’invasion, un GLM a été utilisé de facon a analyser I’effet du gradient
sur le delta de la richesse spécifique, I’abondance et I’indice de Shannon. Pour les especes
dominantes, 15 especes ont été sélectionnées en fonction de leur abondance ainsi que du nombre de
sites sur lesquels elles sont présentes, de maniére a maximiser ces deux variables. Des GLMMs ont
été réalisés en vue d’analyser I’impact de la présence de B. davidii sur 1’abondance des especes
dominantes. Comme pour les especes florales, les p-values ont été corrigées avec la méthode de
Benjamini & Hochberg, qui contréle le FDR, au vu du grand nombre de modéles réalisés

(Ferreira & Zwinderman, 2006).

6.3. Impact sur les traits fonctionnels

Pour la richesse fonctionnelle des espéces florales, 1’effet de la présence de B. davidii a été analysé
grace a un GLMM. Cette richesse fonctionnelle a pris en compte la profondeur de la corolle, la
largeur de la corolle, la richesse des couleurs, le ratio entre la symétrie bilatérale et radiale ainsi que
le ratio P/L. Cependant, I’abondance relative de chaque espéce n’a pas été considérée pour cette
variable. Enfin, afin de faciliter I’interprétation visuelle des résultats, un logarithme en base 10 a été
utilisé. Pour 1’analyse spécifique a chaque trait fonctionnel, 1’effet du gradient d’invasion a été
analysé avec un GLM pour : (i) I’étendue (i.e., mesure de dispersion qui correspond a la soustraction

de la valeur maximale par la valeur minimale d’un ensemble de données) de la profondeur et de la
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largeur de la corolle ainsi que du ratio P/L ; (i1) la richesse des couleurs ; et (iii) le ratio entre la
symétrie bilatérale et radiale. Le ratio entre la symétrie bilatérale et radiale a pris en compte

I’abondance relative des espéces contrairement aux autres traits floraux étudiés.

Pour ce qui est des traits fonctionnels des abeilles, I’effet de la présence de B. davidii sur la richesse
fonctionnelle a été¢ analysé avec un GLMM. Afin d’analyser la richesse fonctionnelle, L’ITD,
I’indice de pilosité, la taille de la langue, le mode de vie et le lectisme ont été utilisés, sans prendre
en compte [’abondance relative des espéces. La taille de la langue a été obtenue avec la fonction
tonguelength du package R pollimetry v.1.0.1 (Kendall et al., 2019). Une seconde analyse a été
réalisée de fagon a évaluer I’effet du gradient d’invasion sur le delta de la richesse fonctionnelle via
un GLM. Pour analyser plus précisément ces traits fonctionnels, 1’effet de la présence de B. davidii
sur I'ITD moyen, I’indice de pilosité moyen, la taille de la langue moyenne et la proportion de
spécialistes a été exploré avec un GLMM. Ces différents traits fonctionnels prennent tous en compte
I’abondance relative des espéces. Au vu du grand nombre de Bombus spp. (Latreille, 1802) sur les
sites envahis, la corrélation entre B. davidii et Bombus spp. a été analysée avec un GLMM. Un
dernier GLMM a ét¢ effectué en enlevant les Bombus spp. en vue de comprendre I’effet de la présence
de B. davidii sur ’'I'TD, I’indice de pilosité, la taille de la langue et le lectisme des abeilles sauvages

hors Bombus spp..
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IV. Résultats

1. Impact sur les especes florales

1.1. Recensement des especes florales

Lors de I’échantillonnage, 144 especes florales appartenant a 29 familles différentes ont été
recensées. Les familles majoritairement échantillonnées sont les Asteraceae avec 33 espéces, les
Fabaceae avec 19 especes et les Rosaceae avec 13 especes (Tab. S2). Les especes florales avec le
plus grand nombre d’unités florales sont Daucus carota (L., 1753) avec 358 561 unités florales et
Buddleja davidii (Franch., 1887) avec 33 793 unités florales. A I’inverse, les espéces florales avec
le moins d’unités florales sont Hieracium murorum (L., 1753), Dianthus armeria (L., 1753),
Calystegia sepium (L., 1753), Oenothera parviflora (L., 1759), Papaver dubium (L., 1753),
Veronica opaca (Fr., 1828) et Viola arvensis (Murray, 1770) avec, pour toutes, une unité florale

répertoriée durant les échantillonnages (Tab. S2).

1.2. Impact sur I’abondance et la diversité taxonomique

L’invasion a un effet significatif sur la richesse spécifique, mais également sur I’abondance des
unités florales et la diversité de Shannon, que ce soit au total ou sans B. davidii (Fig. 11A, C, D ;
Tab. S3). Cependant, seuls les deltas de la richesse spécifique et de I’indice de Shannon hors B.
davidii montrent une augmentation significative avec le gradient d’invasion (Fig. 11B, F ; Tab. S4).
En effet, le delta de I’abondance florale au total, le delta de I’abondance florale hors B. davidii ainsi
que le delta de I’indice de Shannon total ne montrent pas d’augmentation significative avec le

gradient d’invasion (Fig. 11D, F ; Tab. S4).
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Fig. 11 : Influence de I’invasion de Buddleja davidii, plante étudiée dans le cadre de ce mémoire,
sur les espéces florales des terrils du Hainaut. A droite, I’effet de I’invasion sur (A) la richesse
spécifique, (C) I’abondance florale totale et (E) I’indice de Shannon total est représenté pour les sites envahis
et non envahis. Les sites envahis regroupent les sites avec présence de B. davidii, tandis que les sites non
envahis regroupent ceux sans présence de B. davidii, pour les 14 terrils. Les p-values indiquées sont issues
des GLMMs. A gauche, I’influence du gradient d’invasion sur le delta de (B) la richesse spécifique, (D)
I’abondance florale et (F) I’indice de Shannon est représentée selon le pourcentage de recouvrement par B.
davidii. La significativité des résultats issus des GLMs est annotée par ‘*’ indiquant une p-value entre 0,01 et
0,05 et « N.S. » indiquant que la p-value est non significative.
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1.3. Impact sur les especes dominantes

L’analyse de I’'impact de B. davidii sur les espéces dominantes des espéces florales montre que cet
effet est différent selon I’espéce native. En effet, parmi les 20 espéces de plantes les plus abondantes,
15 espéces sont significativement impactées par B. davidii avec une diminution de I’abondance des
unités florales sur les sites envahis. Cette diminution est observée chez Cerastium fontanum
(Baumg., 1816), Daucus carota (L., 1753), Echium vulgare (L., 1753), Hypericum perforatum (L.,
1753), Hypochaeris radicata (L., 1753), Jacobaea vulgaris (Gaertn., 1791), Picris hieracioides (L.,
1753), Leucanthemum vulgare (Lam., 1779), Lotus corniculatus (L., 1753), Myosotis ramosissima
(Rochel, 1814), Senecio inaequidens (DC., 1837), Tanacetum vulgare (L., 1753), Taraxacum spp.
(Weber ex F.H.Wigg., 1780), Trifolium campestre (Schreber, 1804), Vicia sativa (L., 1753 ;
Fig. 12A-F ; Tab. S5). A I’inverse, trois taxons de plantes, Melilotus albus (Medik., 1787), Myosotis
arvensis ((L.) Hill, 1764) et Rubus spp. (L., 1753), sont significativement plus abondants sur les
sites envahis (Fig. 12G-H ; Tab. S5). Enfin, la présence de B. davidii n’impacte pas
significativement Cerastium glomeratum (Thuill., 1799) et Fragaria vesca (L., 1753 ; Fig. 121 ;
Tab. S5).
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Fig. 12 : Influence de I’invasion de Buddleja davidii, plante étudiée dans le cadre de ce mémoire,
sur les especes florales dominantes des terrils du Hainaut. Effet de I’invasion sur I’abondance des
unités florales de (A) Hypericum perforatum, (B) Picris hieracioides, (C) Daucus carota, (D) Echium
vulgare, (E) Lotus corniculatus, (F) Leucanthemum vulgare, (G) Rubus spp., (H) Myosotis arvensis et (1)
Fragaria vesca. Les sites envahis regroupent les sites avec présence de B. davidii, tandis que les sites non
envahis regroupent ceux sans présence de B. davidii, pour les 14 terrils. Les p-values indiquées sont issues
des GLMMs. (Photos : Pixabay)
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2. Impact sur les espéces d’abeilles

2.1. Description du recensement des abeilles

Autotal, 1 794 individus d’abeilles ont été collectés, compris dans 92 espéces et 27 genres différents
(Fig. 13). La majorité des spécimens sont du genre Bombus (Latreille, 1802), Lasioglossum (John
Curtis, 1833) et Megachile (Latreille, 1802). Les taxons d’abeilles les plus collectés sont les Bombus
sensu stricto avec 497 spécimens collectés, les Bombus pascuorum (Scopoli, 1763) avec 350
spécimens et les Colletes daviesanus (Smith, 1846) avec 68 spécimens (Tab. S6). En termes de
diversité, la famille des Megachilidae est la plus diverse avec 30 espéces recensées, soit 33 % de la
diversité échantillonnée, tandis que la famille avec le moins de diversité est les Melittidae avec deux

especes, soit 2 % de la diversité échantillonnée (Fig. 13 ; Tab. S6).

Total: 1794 individus
Bombus{ ™. 1017

Lasioglossum A 184
Megachile{ I 97
Colletes - 88
Andrena A 65
Hylaeus - 60
Anthidium4 [l 54
Halictus - 42
Hoplitis{ M 36
Dasypoda 20
Osmia{ B20
Chelostomad{ |18
Melitta - 16
Anthophoraq 014 Richesse spécifique / Famille Famille

Ceratina{ 014
Panurgus 14 2 14 . Megachilidae
Seladonia 1 13
Epeolusq{ |5
Anthidiellumq |
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Pseudoanthidiumd |
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92 16
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Fig. 13 : Description des données relatives aux abeilles collectées sur les terrils du Hainaut
dans le cadre de ce mémoire. Ce résumé présente le nombre d’individus par genre, le nombre total

d’espéces et la richesse spécifique, exprimée en pourcentage, de chaque famille. Les pourcentages ont été
arrondis a I'unité.
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2.2. Impact sur I’abondance et la diversité taxonomique

L’invasion a un effet significatif sur la richesse spécifique, sur ’abondance et sur la diversité de
Shannon des abeilles, qui diminuent toutes sur les sites envahis (Fig. 14A, C, D ; Tab. S7). De plus,
les deltas de la richesse spécifique, de I’abondance et de I’indice de Shannon montrent une

augmentation significative avec le gradient d’invasion (Fig. 14B, F ; Tab. S8).
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Fig. 14 : Influence de l’invasion de Buddleja davidii, plante étudiée dans le cadre de ce
mémoire, sur les abeilles des terrils du Hainaut. A droite, I’effet de I’invasion sur (A) la richesse
specifique, (C) I’abondance florale totale et (E) I’indice de Shannon total est représenté pour les sites envahis
et non envahis. Les sites envahis regroupent les sites avec présence de B. davidii, tandis que les sites non
envahis regroupent ceux sans présence de B. davidii, pour les 14 terrils. Les p-values indiquées sont issues
des GLMMs. A gauche, I’influence du gradient d’invasion sur le delta de (B) la richesse spécifique, (D)
I’abondance florale et (F) I’indice de Shannon est représentée selon le pourcentage de recouvrement par B.
davidii. La significativité des résultats issus des GLMs est annotée par ‘*’ indiquant une p-value entre 0,01 et
0,05, “**’ indiquant une p-value entre 0,001 et 0,01, “***’ indiquant une p-value inférieure a 0,001.
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2.3. Impact sur les especes dominantes

L’effet de B. davidii sur les espéces dominantes d’abeilles varie selon 1’espéce considérée. Sur les
15 espéces retrouvées les plus abondamment durant 1’échantillonnage, neuf especes d’abeilles sont
significativement impactées par B. davidii, avec une diminution de I’abondance sur les sites envahis.
Les taxons affectés négativement sont Bombus lapidarius (Linnaeus, 1758), Bombus pascuorum
(Scopoli, 1763), Bombus sensu stricto (Latreille, 1802), Colletes daviesanus (Smith, 1846), Halictus
scabiosae (Rossi, 1790), Hylaeus dilatatus (Kirby, 1802), Lasioglossum leucozonium (Schrank,
1781), Lasioglossum pauxillum (Schenck, 1853) et Lasioglossum villosulum (Kirby, 1802 ;
Fig. 15A-C, G-I ; Tab. S9). Contrairement a Bombus hypnorum (Linnaeus, 1758) qui est
significativement plus abondant sur les sites envahis (Fig. 15D ; Tab. S9). Enfin, la présence de B.
davidii n’impacte pas significativement Bombus hortorum (Linnaeus, 1761), Bombus pratorum
(Illiger, 1806), Hoplitis leucomelana (Kirby, 1802), Lasioglossum laticeps (Schenck, 1868),
Lasioglossum morio (Fabricius, 1793 ; Fig. 15E-F ; Tab. S9).
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Fig. 15 : Influence de l’invasion de Buddleja davidii, plante étudiée dans le cadre de ce
mémoire, sur les espéces d’abeilles dominantes des terrils du Hainaut. Effet de I’invasion sur
I’abondance de (A) le sous-genre des Bombus sensu stricto, (B) Bombus pascuorum, (C) Bombus lapidarius,
(D) Bombus hypnorum, (E) Bombus hortorum, (F) Bombus pratorum, (G) Hylaeus dilatatus, (H) Halictus
scabiosae, (1) Lasioglossum villosulum. Les sites envahis regroupent les sites avec présence de B. davidii,
tandis que les sites non envahis regroupent ceux sans présence de B. davidii, pour les 14 terrils. Les p-values
indiquées sont issues des GLMMs. (Photos : © Michael & Mandy Fritzsche Apidarium)
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3. Impact sur les traits fonctionnels

3.1. Traits fonctionnels des espéces florales

Les traits fonctionnels utilisés pour explorer ’effet de I’invasion de B. davidii sur la richesse
fonctionnelle des especes sont le ratio entre les individus a symétrie bilatérale et radiale, la richesse
des couleurs florales, 1’é¢tendue de la profondeur et de la largeur de la corolle, 1’étendue du ratio P/L.
L’invasion a un effet significatif sur la richesse fonctionnelle avec une diminution de la richesse sur
les sites envahis (Fig. 16A ; Tab. S10). Le gradient d’invasion n’a pas eu d’effet significatif sur le
ratio entre les individus a symétrie bilatérale et radiale, ni sur 1’étendue de la largeur de la corolle et
du ratio P/L (Fig. 16B, E, F ; Tab. S11). La richesse des couleurs et I’étendue de la profondeur de
la corolle, quant a elles, diminuent significativement le long du gradient d’invasion (Fig. 16C, D ;

Tab. S11).
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Fig. 16 : Influence de ’invasion de Buddleja davidii, plante étudiée dans le cadre de ce
mémoire, sur les traits fonctionnels des espéces florales des terrils du Hainaut. (A) Effet de
I’invasion sur la richesse fonctionnelle. Les sites envahis regroupent les sites avec présence de B. davidii,
tandis que les sites non envahis regroupent ceux sans présence de B. davidii, pour les 14 terrils. Les p-values
indiquées sont issues des GLMMs. (B-F) Effet du gradient d’invasion sur le ratio entre les individus a
symétrie bilatérale et radiale, la richesse des couleurs, 1’étendue de la profondeur de la corolle (mm),
I’¢tendue de la largeur de la corolle (mm) et 1’étendue du ratio P/L. Le gradient d’invasion correspond au
pourcentage de recouvrement par B. davidii de chaque site. La significativité des résultats issus des GLMs est
annotée par ‘*’ indiquant une p-value entre 0,01 et 0,05 et « N.S. » indiquant que la p-value est non
significative.

Les traits des abeilles recensées durant ce mémoire sont le lectisme, I’'ITD, la longueur de la langue,

I’indice de pilosité et le mode de vie (Tab. S12). (i) Les abeilles collectées sont majoritairement
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généralistes (polylectiques) avec 72 abeilles contre 20 abeilles spécialistes (oligolectiques ou
monolectiques ; Tab. S12). (i) Parmi les espéces collectées, Hylaeus brevicornis (Nylander, 1852)
présente le plus faible ITD (0,98 mm), ainsi que la langue la plus courte (0,84 mm). A 1’opposé,
Xylocopa violacea (Linnaeus, 1758) présente le plus grand ITD (6,67 mm), ainsi que la langue la
plus longue (13,17 mm ; Tab. S12). (iii) L’indice de pilosité varie de 10,77 chez Hylaeus pictipes
(Nylander, 1852) a 580,2 chez B. hypnorum (Tab. S12). (iv) Concernant le mode de vie, la majorité
des especes collectées sont solitaires avec 70 especes d’abeilles contre 15 especes d’abeilles

eusociales et sept especes d’abeilles parasites (Tab. S12).

3.3. Traits fonctionnels des abeilles

Les traits fonctionnels utilisés pour explorer I’effet de I’invasion de B. davidii sur la richesse
fonctionnelle des abeilles sont le lectisme, I’'ITD, la longueur de la langue, 1’indice de pilosité et le
mode de vie (Tab. S12). L’invasion a un effet significatif sur la richesse fonctionnelle avec une
diminution de la richesse sur les sites envahis (Fig. 17A ; Tab. S13). Cette diminution suit
significativement le gradient d’invasion. En effet, plus le site est envahi, plus I’écart de richesse est

grand (Fig. 17B ; Tab. S13).
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Fig. 17 : Influence de l’invasion de Buddleja davidii, plante étudiée dans le cadre de ce
mémoire, sur la richesse fonctionnelle des abeilles présentes sur les terrils du Hainaut. (A) Effet
de I’invasion sur la richesse fonctionnelle. Les sites envahis regroupent les sites avec présence de B. davidii,
tandis que les sites non envahis regroupent ceux sans présence de B. davidii, pour les 14 terrils. Les p-values
indiquées sont issues des GLMMs. (B) Effet du gradient d’invasion sur le delta de la richesse fonctionnelle.
Le gradient d’invasion correspond au pourcentage de recouvrement par B. davidii de chaque site. La
significativité des résultats issus des GLMs est annotée par ‘“**’ indiquant une p-value entre 0,001 et 0,01.
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L’invasion a un effet significatif sur chaque trait avec une augmentation de I’ITD moyen, de la
longueur de la langue moyenne, de I’indice de pilosité moyen et une diminution de la proportion
d’individus spécialistes (Fig. S1 ; Tab. S14). Une corrélation entre le pourcentage de Bombus spp.
et de B. davidii est trouvée (Tab. S15). Une seconde analyse est faite sans Bombus spp. afin de ne
pas biaiser I’analyse avec les traits spécifiques a ces especes. L’invasion n’a pas d’effet significatif
sur I'ITD moyen, la largeur de la langue moyenne et I’indice de pilosité moyen des abeilles hors
Bombus spp. (Fig. 18A, B, C ; Tab. S16). Cependant, la proportion d’individus spécialistes montre,
quant a elle, une diminution significative sur les sites envahis des abeilles hors Bombus spp.

(Fig. 18D ; Tab. S16).
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Fig. 18 : Influence de l’invasion de Buddleja davidii, plante étudiée dans le cadre de ce
mémoire, sur les traits fonctionnels des abeilles présentes sur les terrils du Hainaut, en dehors
des especes du genre Bombus. Effet de I’invasion sur (A) 'ITD moyen (mm), (B) la longueur de la
langue moyenne (mm), (C) I’indice de pilosité moyen (densité moyenne de la pilosité X longueur moyenne
des soies) et (D) la proportion d’individus spécialistes. Les sites envahis regroupent les sites avec présence
de B. davidii, tandis que les sites non envahis regroupent ceux sans présence de B. davidii, pour les 14 terrils.

Les p-values indiquées sont issues des GLMMs.
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V. Discussion

1. Impact sur les especes florales

1.1. Impact sur ’abondance et la richesse spécifique

La présence de Buddleja davidii a entrainé des impacts négatifs significatifs sur la communauté
florale, se traduisant par une diminution de la richesse spécifique, de I’abondance des unités florales
et de I’'indice de Shannon. Des résultats similaires ont été constatés le long des rivieres de Toscane
(Italie) avec une réduction de I’indice de Shannon (Gasperini et al., 2020). Cependant, une seconde
¢tude, dans les plaines fluviales de Nouvelle-Z¢lande, n’a relevé aucun effet sur la végétation
(Bellingham et al., 2005). Cette différence de résultats peut étre expliquée par ’avancée de
I’invasion. En effet, I’étude menée sur les plaines fluviales néo-z¢landaises s’est basée uniquement
sur des sites avec un gradient de B. davidii allant jusqu’a 50 %, contrairement a celle réalisée le long
des rivieres italiennes qui a inclus des sites atteignant jusqu’a 80 % d’invasion (Bellingham et al.,
2005 ; Gasperini et al., 2020). Cette différence peut expliquer I’absence d’impact de B. davidii dans
les plaines fluviales néo-zélandaises, car 1’effet de B. davidii est réduit en début d’invasion, mais
augmente a mesure que I’invasion progresse. Cet effet est constaté dans ’analyse de ce mémoire.
La richesse spécifique diminue avec 1’augmentation de la couverture de B. davidii. Cette diminution
est illustrée par ’augmentation du delta en parallele de I’augmentation du gradient d’invasion. La
flore des sites faiblement envahis par B. davidii est donc peu affectée par sa présence. Cependant,
en raison de la forte capacité de dispersion de B. davidii, les sites actuellement peu envahis risquent
d’étre rapidement colonisés, ce qui entrainera une nette diminution de la richesse spécifique des
plantes (Ebeling et al., 2008). Contrairement a la richesse spécifique, le gradient d’invasion
n’affecte pas I’abondance florale totale, I’abondance florale hors B. davidii et ’indice de Shannon
total. Plusieurs facteurs peuvent expliquer 1’absence d’effet significatif du gradient d’invasion sur
I’abondance florale et I’indice de Shannon. (i) Buddleja davidii est la deuxieme espece avec le plus
grand nombre d’unités florales retrouvées sur les sites échantillonnés aprés Daucus carota. Elle
augmente donc ’abondance d’unités florales dans les sites envahis. (ii) Certaines plantes sont
favorisées par la présence de B. davidii (e.g., Melilotus albus, Myosotis arvensis et Rubus spp.) et

remplacent ainsi I’abondance florale des espéces disparues.
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1.2. Impact sur les especes dominantes

Les especes affectées négativement par la présence de B. davidii sont des especes de milieu ouvert
a semi-ouvert. Ces plantes ont donc besoin de lumiere afin de se développer. Ceci est en accord
avec de précédentes études portant sur I’invasion de certaines especes d’arbustes. La majorité des
plantes en déclin sur les sites envahis se retrouve dans des habitats ouverts et perturbés (e.g., prairie,
bord des routes, lisiere de forét ou pelouse ; Lamborn & Ollerton, 2000 ; Clements et al., 2004 ;
Leiss & Klinkhamer, 2005 ; Mix et al., 2006 ; Isermann, 2008 ; Smith et al., 2009 ; Tomi¢ et al.,
2009 ; Katayama & Suzuki, 2011 ; van de Voorde et al., 2012 ; Pedrotti, 2015 ; de Jong et al., 2016 ;
Hou et al., 2019 ; Konieczny & Sle;zak, 2019 ; Mascaro et al., 2021 ; Shota & Fumio, 2021 ; Hao et
al., 2024 ; Quaglini et al., 2024 ; Abraham et al., 2025). Les especes qui prosperent avec I’invasion
de B. davidii sont également des especes de milieux ouverts et perturbés. Cependant, contrairement
aux plantes en déclin sur les sites envahis, celles-ci sont capables de prospérer dans des milieux en
cours de fermeture (Hsu et al., 2002 ; Stranska, 2004 ; Arnold et al., 2009 ; Graham & Woodhead,
2010 ; Kim et al., 2018 ; Pungar et al., 2021 ; Sedlackova et al., 2025). En effet, ces especes
s’établissent dans les trouées ou la lumicre est disponible (Stranskd, 2004). De plus, une baisse de
compétition est créée par la diminution de la richesse spécifique des espéces florales. Les plantes
capables de prospérer dans le milieu envahi pourraient profiter de cette baisse de compétition pour
prospérer ou gagner en abondance (Tsai et al., 2018). Buddleja davidii a la capacité de former des
fourrés denses a lumiére filtrante, mais également d’enrichir le sol en phosphore, azote et matic¢re
organique, défavorisant ainsi certaines plantes au profit d’autres (Bellingham et al., 2005). Ce
phénomene a déja été noté avec I’établissement de certains arbustes qui monopolisent la lumicre,
provoquant dés lors une réduction de I’abondance des plantes de milieux ouverts (e.g., Rosa rugosa
et Hippophae rhamnoides ; Isermann, 2008). La diminution de la richesse spécifique en plantes
réduit la diversité florale disponible pour les abeilles, ce qui impacte particulierement les abeilles
généralistes  pollinisatrices, les espéces communes et menace les espéces rares
(Chi & Molano-Flores, 2015 ; Sutter et al., 2017 ; Mathiasson & Rehan, 2020). De plus, les plantes
affectées par B. davidii sont des plantes fortement attrayantes pour les abeilles et qui soutiennent
une grande diversité d’especes sauvages. Par exemple, Echium vulgare, Trifolium spp., Taraxacum
spp., Lotus corniculatus et D. carota sont particuliérement importantes pour les abeilles sauvages,
notamment les oligolectiques (Kuppler ef al., 2023). Ce changement dans les communautés de
plantes influence également les especes d’abeilles, en raison du mutualisme qui lie ces deux groupes

(Aizen et al., 2008 ; révisé par Nepi et al., 2018).
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2. Impact sur les especes d’abeilles

2.1. Impact sur ’abondance et la richesse spécifique

Une diminution de 1’abondance, de la richesse spécifique et de I’indice de Shannon est constatée
sur les sites envahis en comparaison aux sites non envahis. Les caractéristiques écologiques de B.
davidii et I'impact sur les plantes peuvent expliquer cette diminution (Nienhuis ef al., 2009 ; révisé
par Stout & Morales, 2009 ; Rafferty & Ives, 2011 ; Rojas-Nossa & Calvifio-Cancela, 2020). (i) Les
effets des plantes exotiques invasives sur les abeilles sont tres différents selon les caractéristiques
écologiques de I’espéce. En effet, lors d’une étude réalisée sur la plante exotique invasive Impatiens
glandulifera, la richesse spécifique et 1’abondance des abeilles sauvages n’étaient pas
significativement affectées. En outre, une plus grande abondance de Bombus spp. avait été
répertoriée sur les sites envahis (Nienhuis ez al., 2009). Ce plus faible impact d’/. glandulifera peut
étre expliqué par son pouvoir attractif pour une grande diversité d’abeilles sauvages,
particulierement pour les Bombus spp., dii a son nectar riche en sucre, sa symétrie bilatérale, sa
visibilité et sa période de floraison tardive (Nienhuis ef al., 2009). Le taux de visite plus élevé est
¢galement constaté dans le cas de la plante exotique invasive Senecio inaequidens, une plante
exotique invasive qui fleurit, également, en fin de saison. Cette augmentation s’explique par la
diminution de I’abondance florale a cette saison (Heneberg et al., 2025). Or, B. davidii n’attire pas
une grande diversité d’abeilles sauvages, mais est majoritairement visitée par Bombus spp. et Apis
mellifera (Ebeling et al., 2012). Cette plus faible attractivité est expliquée par des traits fonctionnels
moins attrayants pour les abeilles sauvages, comme une plus faible concentration de sucre dans le
nectar, ou une floraison moins tardive (juillet — ao(it) donnant la possibilité aux abeilles de visiter
une plus grande diversité de fleurs (Nienhuis et al.,, 2009 ; Chen et al., 2014). (i1) Cette réduction
est également directement liée a la réduction de la richesse spécifique en plantes autres que B. davidii
(révisé par Stout & Morales, 2009). De plus, la majorité des plantes favorisées par la présence de B.
davidii sont visitées par une diversité restreinte d’abeilles (Nichols et al.,, 2019 ; Wignall et al.,
2020 ; Kuppler et al., 2023). Par exemple, M. arvensis est visitée par une faible diversité d’abeilles
sauvages, tandis que M. albus est visité par une diversité moyenne d’espéces d’abeilles sauvages
(Nichols et al., 2019 ; Kuppler et al, 2023). Les Rubus spp. sont, quant a eux, Vvisités
majoritairement par A. mellifera et Bombus spp., tout comme B. davidii (Ebeling et al., 2012 ;
Wignall ef al., 2020). Or, certaines espéces en diminution dans les sites envahis attirent une grande
diversité d’especes d’abeilles sauvages (e.g., E. vulgare, Hypochaeris radicata, Picris hieracioides,

Taraxacum spp. et Tanacetum vulgare ; Kuppler et al., 2023). (iii) Enfin, au-dela des impacts sur
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les ressources alimentaires, B. davidii a également pu affecter la disponibilité des sites de
nidification des abeilles sauvages. Cet effet a déja été étudié dans le cas de la plante exotique
invasive Rhododendron ponticum. Son invasion a eu pour effet 1’élimination des micro-habitats
nécessaires a la nidification de certaines espéces d’abeilles (révisé par Stout & Morales, 2009). A
I’instar de R. ponticum, B. davidii est un arbuste exotique invasif qui modifie le paysage et peut
affecter négativement les sites de nidification des abeilles via des changements dans I’humidité, la
température ou encore les caractéristiques du sol (Erfmeier & Bruelheide, 2004 ; révisé par

Antoine & Forrest, 2021).

2.2. Impact sur les especes dominantes

Contrairement a ce qui €tait attendu, certaines espéces de Bombus spp. sont moins présentes sur les
sites envahis que sur les sites non envabhis, tandis que d’autres sont favorisées par cette invasion. (i)
Cette diminution peut étre expliquée par la qualité des ressources florales, en particulier par le ratio
P/L du pollen. En effet, le pollen recherché par les bourdons est souvent plus riche en protéines
qu’en lipides. Cependant, cette préférence varie en fonction de I’espéce étudiée, ce qui peut
expliquer I’abondance plus élevée de certaines espeéces de Bombus spp. sur les sites non envahis par
rapport aux sites envahis. Par exemple, Bombus terrestris (Linnaeus, 1758), qui appartient au
sous-genre des Bombus sensu stricto, a un ratio P/L préférentiel de 14. Il est donc poussé a visiter
des plantes dont le pollen posséde un ratio P/ compris entre cinq et 10 (Vaudo et al., 2016).
Cependant, le pollen de B. davidii, de M. albus et de Rubus spp., des plantes favorisées sur les sites
envahis, présente un ratio P/L relativement faible (respectivement 0,8 ; 3,84 et 1,75). Leurs qualités
nutritionnelles sont donc moindres pour B. terrestris, comparées a celles des plantes en déclin sur
ces mémes sites (Vaudo et al., 2020 ; Vaudo et al., 2024). De plus, certaines especes d'abeilles
recherchent des milieux avec une richesse spécifique ¢élevée pour diversifier leurs ressources florales
et maintenir une alimentation équilibrée (Kaluza et al., 2017). La diminution de ces especes pourrait
provoquer une forte réduction de la capacité de pollinisation sur les terrils. Effectivement, les
especes du sous-genre B. sensu stricto et Bombus pascuorum sont les abeilles les plus collectées
dans notre échantillonnage, avec 497 et 350 spécimens, soit 47,2 % du total des abeilles collectées.
(i) Bombus hypnorum a ét¢ favorisée par la présence de B. davidii tandis que Bombus hortorum et
Bombus pratorum n’ont pas été significativement impactés par la présence de B. davidii. Plusieurs
facteurs peuvent expliquer que ces especes soient, soit favorisées, soit peu affectées par I’invasion
(Carvell, 2002 ; Connop et al., 2010 ; Crowther et al.,, 2014 ; Vaudo et al., 2020 ; Vaudo et al.,

2024). (i) Bombus hypnorum a une préférence pour les milieux boisés, ce qui explique sa plus grande
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abondance dans les milieux envahis (Crowther et al., 2014). (ii) Une préférence alimentaire pour
les plantes présentes sur les sites envahis peut également constituer un facteur favorable pour
certaines abeilles. En effet, certains Bombus spp. ont une préférence pour des espéces de plantes
dont le ratio P/L est plus faible que le ratio préférentiel de B. ferrestris (Crowther et al., 2014 ;
Vaudo et al., 2020 ; Vaudo et al., 2024). Par exemple, B. hypnorum a une préférence pour Crataegus
monogyna (Jacq., 1775) et pour Prunus serotina (Ehrh., 1788). Or le ratio P/L est de 4,31 pour C.
monogyna et de 0,59 pour Prunus spp. (L., 1753 ; Crowther et al., 2014 ; Vaudo et al., 2020 ; Vaudo
et al., 2024). (ii1) Une préférence marquée pour les fleurs a corolles longues peut expliquer 1’absence
d’impact de B. davidii. En effet, les abeilles du genre Bombus ont une longue langue qui permet un
acces plus efficace au nectar dans les fleurs a corolles longues (e.g., B. davidii ; Carvell, 2002). (iv)
Enfin, certaines espéces treés généralistes semblent capables d’inclure I’espéce exotique invasive ou
les especes favorisées par I’invasion dans leur régime alimentaire. Ce phénomene a déja été observé
avec A. mellifera ou encore B. terrestris (révisé par Stout & Morales, 2009 ; Connop et al., 2010 ;

Drossart et al., 2017).

Pour les autres genres, la diminution d’abondance dans les sites envahis est majoritairement
expliquée par les préférences alimentaires. Les abeilles négativement affectées par B. davidii sont
majoritairement oligolectiques ou polylectiques avec une préférence marquée pour certaines
familles de plantes. Par opposition, les abeilles peu impactées sont toutes strictement polylectiques
(Scheuchl & Willner, 2016 ; Wood et al., 2016 ; Zaninotto et al., 2023). (i) Colletes daviesanus est
une abeille spécialiste des Asteraceae ayant donc plus de ressources alimentaires sur les sites non
envahis (Mueller & Kuhlmann, 2008 ; Wood et al, 2016). (ii) Lasioglossum villosulum est
largement oligolectique sur Asteraceae (Wood et al., 2016). (iii) Pour Halictus scabiosae et
Lasioglossum leucozonium, ces abeilles sont polylectiques mais ont une grande préférence pour les
Asteraceae (Fortunato & Zandigiacomo, 2012 ; Wood et al, 2016). Cependant, bien que
Lasioglossum pauxillum et Hylaeus dilatatus soient polylectiques au sens strict, elles sont plus
abondantes sur les sites non envahis (Wood et al., 2016 ; Miiller, 2023). Tout comme pour les
Bombus spp., la diminution de I’abondance de ces espéces pourrait s’expliquer par une qualité de
pollen plus appropriée et une richesse spécifique plus élevée sur les sites non envahis en
comparaison aux sites envahis. Ces abeilles semblent donc gérer plus efficacement leurs besoins
alimentaires sur les sites non envahis (Kaluza et al., 2017 ; Vaudo et al., 2024). Ces changements
de communautés ne semblent pas aléatoires, mais semblent plutdt liés a des traits fonctionnels qui

influencent la capacité des plantes et des abeilles a s’adapter aux environnements envahis.
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3. Impact sur les traits fonctionnels

3.1. Traits fonctionnels des espéces florales

Comme attendu, la présence de B. davidii a entrainé une diminution de la richesse fonctionnelle des
especes florales (Petchey & Gaston, 2002 ; Dalerum et al., 2012 ; Kovacs-Hostyanszki et al., 2022).
En effet, la réduction de la richesse fonctionnelle est provoquée généralement par une diminution
de la richesse spécifique qui est influencée par la présence d’espéces dominantes compétitives
(Petchey & Gaston, 2002 ; Creed et al., 2009 ; Dalerum et al., 2012). De maniére plus précise, B.
davidii a montré un effet significatif sur 1’étendue de la profondeur des corolles et la richesse des
couleurs. (i) Une homogénéisation de la profondeur des corolles est observée, et cette
homogénéisation est d’autant plus élevée que le gradient d’invasion 1’est également. Une sélection
de traits fonctionnels similaires ou opposés a déja été constatée dans de précédentes études (révisé
par Bjerknes et al., 2007). Dans le cas de B. davidii, une sélection de profondeur de corolle similaire
a la plante exotique invasive est constatée chez les autres especes florales. Cette sélection permet a
la méme communauté de pollinisateurs de polliniser a la fois B. davidii et les espéces natives
(Mallinger & Prasitka, 2017 ; Laha et al., 2020 ; Brunet et al., 2021). (ii) La richesse des couleurs
décroit avec le gradient d’invasion de B. davidii a cause de la réduction de la richesse spécifique.
En effet, une corrélation entre la richesse des couleurs et la richesse spécifique a déja été constatée
dans le cadre d’intensification agricole (Binkenstein ef al., 2013). L’invasion n’a, cependant, pas eu
d’effet significatif sur le ratio entre le nombre d’individus a symétrie bilatérale et radiale, 1’étendue
de largeur de la corolle et 1’étendue du ratio P/L. Ces traits ne semblent pas subir de pression de
sélection par B. davidii. Cette absence de pression de sélection est peut-étre due a un comportement
généraliste des abeilles favorisées par la présence du B. davidii pour ces traits fonctionnels. En effet,
certaines abeilles n’ont pas de préférence spécifique pour un trait fonctionnel (e.g., Osmia bicornis
visite les fleurs indépendamment de leurs couleurs), tandis que d’autres sont plus spécialisées (e.g.,
Lasioglossum villosulum préfére les fleurs jaunes ; Heuel ef al., 2024). Ces changements dans les
traits fonctionnels des especes florales impactent également les traits fonctionnels des abeilles

(Johnson & Anderson, 2010).

3.2. Traits fonctionnels des abeilles

La présence de B. davidii a provoqué une réduction de la richesse fonctionnelle des abeilles sur les
sites envahis. Cette réduction est associée a 1’augmentation progressive du gradient d’invasion de

B. davidii. Elle peut étre expliquée par deux facteurs. (i) Tout comme les traits fonctionnels des
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plantes, la richesse spécifique et la richesse fonctionnelle sont généralement liées, ce qui engendre
une réduction de la richesse fonctionnelle par la réduction de la richesse spécifique (Dalerum et al.,
2012). Cette diminution se manifeste par une baisse progressive de la richesse fonctionnelle, qui
suit de prés la réduction de la richesse spécifique, parallélement a l'intensification du gradient
d'invasion. (ii)) La composition des communautés joue un role essentiel dans la richesse
fonctionnelle. Quand certaines especes dominent dans un milieu, une réduction de cette richesse
peut avoir lieu en raison de la similarité des traits fonctionnels de ces especes (Petchey & Gaston,
2002). Or, la proportion de Bombus spp. est corrélée a la présence de B. davidii et les traits
fonctionnels totaux sont influencés par les traits des Bombus spp., ce qui peut suggérer leur
dominance dans les milieux envahis. Cette dominance pourrait ainsi conduire a une
homogénéisation des traits au sein de la communauté et a une réduction de la richesse fonctionnelle.

Cette réduction serait donc causée par un genre surreprésente.

En enlevant le genre Bombus de I’analyse, seule la proportion d’individus spécialistes a été affectée
par la présence de B. davidii. Effectivement, la proportion d’individus spécialistes a
significativement diminué, tandis que I’ITD moyen, la longueur de la langue moyenne et I’indice
de pilosité moyen n’ont pas été affectés significativement par 1’invasion de B. davidii. (i) La
diminution de la proportion d’individus spécialistes coincide avec la diminution de la richesse
spécifique en espéces florales. Ce mécanisme a déja été constaté, notamment dans des cas de
perturbations anthropiques, mais également lors de processus naturels de fermeture du milieu. Une
baisse massive de la diversité florale peut mener au déclin et a la disparition des abeilles spécialistes
de ces milieux (Grundel et al., 2010 ; Munoz-Urias et al., 2025). En effet, certaines familles de
plantes ayant disparu des zones urbaines ou fermées sont des ressources clés pour certaines abeilles
oligolectiques (Grundel et al., 2010 ; Mufioz-Urias et al., 2025). (ii) Contrairement a ce qui était
attendu, B. davidii n’a pas eu d’effet sur ’ITD moyen et sur la longueur de la langue moyenne. Etant
donné la corolle profonde du B. davidii, les grandes abeilles a longues langues sont plus avantagées
que les petites abeilles a langues courtes pour collecter le nectar (Szigeti et al, 2023). Un
phénomene de sélection des ressources florales moins exploitées par Bombus spp. pourrait expliquer
cette absence d’effet. Vu que le genre Bombus est majoritaire sur les sites envahis, les autres abeilles
se concentrent sur les ressources florales moins exploitées afin d’éviter la compétition. Or, les fleurs
a corolles courtes sont peu visitées par les Bombus spp., ce qui rend leurs ressources accessibles
aussi bien aux abeilles grandes a langue longue qu’aux abeilles petites a langue courte (Friind ef al.,
2013). (iii) Le changement des communautés végétales n’a pas affecté la pilosité des abeilles.

L’efficacité de la pollinisation des abeilles hors Bombus spp. ne semble donc pas avoir ét¢ affectée
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par I’invasion (Phillips ef al., 2018 ; Khan & Liu, 2022 ; Roquer-Beni et al., 2022). Ces changements

de traits pourraient engendrer un décalage entre les especes florales et leurs pollinisateurs.

3.3. Mismatch fonctionnel

Lorsque I’on considére toutes les abeilles, une sélection de celles a langues longues a été constatée
sur les sites envahis. Cette sélection est causée par la présence massive du genre Bombus, qui domine
au détriment des autres especes. La surreprésentation des Bombus spp. conduit a une sélection de
corolles profondes similaires a celles de B. davidii. En effet, les fleurs a corolle longue sont
favorisées par les grandes abeilles, car leurs morphologies sont adaptées a I’exploitation des
ressources florales de ces fleurs (Theodorou et al., 2020). Cette homogénéisation peut étre
également expliquée par la diminution des especes florales a corolles courtes. Celles-ci sont
doublement affectées (i) par la compétition pour les ressources avec B. davidii et (i1) par la perte de
leurs pollinisateurs (Isermann, 2008). En paralléle, a ’exception des Bombus spp., la taille des
langues des abeilles solitaires n’est pas significativement différente entre les sites envahis et non
envahis. Cela pourrait provoquer un mismatch fonctionnel entre les espéces florales et les especes
d’abeilles sauvages en dehors des Bombus spp.. Effectivement, ces especes pourraient é&tre
incapables d’accéder efficacement aux ressources florales des sites envahis (Barrios ef al., 2016 ;

Laha et al,, 2020 ; Szigeti et al., 2023).

4. Perspectives

La compréhension des effets de B. davidii est cruciale pour la protection des abeilles. En effet, elle
peut permettre son inscription dans la liste des espéces exotiques envahissantes préoccupantes au
niveau de 1’Union européenne. Cette inscription assure la mise en place d’actions de gestion et de
prévention afin de réguler les especes exotiques invasives (EU Commission, 2016 ; EU
Commission, 2017 ; Tollington et al., 2017 ; Tsiamis et al., 2017 ; EU Commission, 2018 ; Roy et
al., 2020 ; EU Commission, 2022). Cependant, seules 88 especes exotiques invasives sont
strictement régulées par 1’Union européenne alors qu’environ 11 000 especes exotiques invasives
sont répertoriées en Europe (EU Commission, 2016 ; EU Commission, 2017 ; EU Commission,
2018 ; Roy et al, 2020 ; EU Commission, 2022). Des mesures de gestion par éradication,
suppression agressive (i.e., réduction de la population d’au moins 90 %, sans nécessairement
I’¢éliminer dans la totalité¢) ou controle des populations ont déja montré leur efficacité dans 69 % des
cas (révisé par Prior et al., 2018). Or les terrils sont des refuges pour les especes rares et menacées
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(Castiau et al., 2012). En effet, au cours de 1’échantillonnage, neuf espéces d’abeilles de la liste
rouge des abeilles de Belgique ont été collectées : deux espéces en danger critique d’extinction (e.g.,
Andrena curvungula (Thomson, 1870) et Coelioxys afer (Lepeletier, 1841)), deux espéces en danger
(e.g., Anthophora retusa (Linnaeus, 1758) et Eucera nigrescens (Latreille, 1802)) et enfin, cinq
especes vulnérables (e.g., Bombus campestris, Chelostoma distinctum (Stockhert, 1929), Hoplitis
claviventris (Thomson, 1872), Megachile alpicola (Altken, 1924) et Stelis ornatula (Klug, 1808 ;
Drossart et al., 2019). La mise en place de mesures de conservation permettrait de préserver ces
habitats riches en espeéces menacées et particulicrement sensibles a 1’établissement des plantes
exotiques invasives (Castiau et al., 2012 ; Woch et al., 2013 ; Drossart et al., 2019 ; Valisena, 2022 ;
Bakr et al., 2024).
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VI. Conclusion

Ce mémoire a permis d’améliorer la compréhension des effets de la plante exotique invasive
Buddleja davidii via I’étude de son effet sur les especes florales, les abeilles sauvages et leurs traits
fonctionnels. Des effets négatifs sur la flore et la faune des terrils ont été mis en évidence : (i) la
richesse spécifique des especes florales diminue sous ’effet de B. davidii, et cette diminution
s’intensifie avec I’augmentation du gradient d’invasion ; (ii) I’abondance et la richesse spécifique
des abeilles diminuent significativement avec le gradient d’invasion ; (iii) les richesses
fonctionnelles des especes florales et des abeilles diminuent significativement avec 1’invasion ; (iv)

les abeilles spécialistes sont les plus affectées par celle-ci.

Ces résultats soulignent I’importance d’une gestion active des milieux envahis par B. davidii dans
une optique de conservation des communautés d’abeilles sauvages. Cela est d’autant plus crucial
pour les espéces classées comme vulnérables, en danger ou en danger critique d’extinction sur la
liste rouge de Belgique. En effet, celles-ci sont présentes dans des milieux propices a I’établissement

d’espéces exotiques invasives comme les terrils.
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VIII. Annexes
1. Tableaux supplémentaires

Tab. S1 : Liste des sites échantillonnés. Chaque terril contient deux sites, un envahi et un non
envahi. Tous se situent en Belgique, dans la province du Hainaut. Les coordonnées GPS sont basées sur
le systéme géodésique mondial (WGS 84). La couverture de B. davidii correspond a la proportion du
site recouvert par cette espece.

Terrils Invasion Latitude Longitude Altitude Commune Couverture B. davidii
. Envahi 50,41699  3,82757 68 Colfontaine 90
Terril de 1a Marcasse
Non envahi @ 50,41587  3,82795 67 Colfontaine 0
o . Envahi 5041111  3,77322 72 Dour 50
Terril Saint-Antoine .
Non envahi | 50,41263  3,77382 79 Dour 0
Envahi 50,46601  4,04008 41 Havré 75
Coron des Anges . .
Non envahi : 50,46670  4,04058 40 Havré 0
. . Envahi 50,43389  3,94076 116 Mons 36
Terril de 1'Héribus .
Non envahi : 50,43278  3,94341 74 Mons 0
. Envahi 50,46879  4,04602 45 Havré 50
Terril d'Havré .
Non envahi : 50,46693  4,04392 36 Havré 0
s Envahi 50,39778  3,74094 57 Dour 85
Terril d’Elouges )
Non envahi : 50,39180  3,74154 54 Dour 0
. . Envahi 50,42020  4,40454 148 Charleroi 40
Terril Bayemont-Saint-Charles X )
Non envahi : 50,42237  4,39978 126 Charleroi 0
. . Envahi 50,39364  3,75622 69 Dour 10
Terril Belle vue du huit .
Non envahi : 50,39362  3,75529 64 Dour 0
. . . Envahi 50,47219  3,95252 32 Nimy 10
Terril Usine de Nimy . .
Non envahi : 50,47198  3,95087 32 Nimy 0
. . Envahi 50,41218  3,81461 85 Boussu 30
Terril du Grand Buisson X
Non envahi @ 50,41280  3,81308 77 Boussu 0
. Envahi 50,45457  4,13477 95 La Louviére 100
Terril du Quesnoy X .\
Non envahi @ 50,45493  4,13686 102 La Louviere 0
. o Envahi 50,42710  4,40142 158 Charleroi 15
Terril Naye-a-bois : .
Non envahi @ 50,42761  4,39894 159 Charleroi 0
. Envahi 50,42992  3,87289 71 Quaregnon 45
Terril Rieu-du-Ceeur X
Non envahi @ 50,42934  3,87188 48 Quaregnon 0
) , ) Envahi 50,42672  4,43395 166 Dampremy 40
Terril Sacré-Francais .
Non envahi : 50,42628  4,43455 160 Dampremy 0




Tab. S2 : Récapitulatif des especes florales recensées durant I’échantillonnage de ce
mémoire sur les terrils du Hainaut. Pour chaque espéce de plante, le récapitulatif comprend la
famille, 1’espéce, ’unité florale utilisée (un cm?, capitule, fleur ou inflorescence), le nombre de terrils
sur lesquels I’espéce a été retrouvée par le nombre total de terrils (N (Terrils)), le nombre total d’unités
florales de I’espece obtenues durant I’échantillonnage et le pourcentage d’unités florales recensées pour
chaque mois d’échantillonnage (avril (A), mai (M), juin (J), juillet (J), aoiit (A), septembre (S)).

Famille Espéce Unité florale (Telli*ils) Tol:?;rg;lei e AMIJ J AS
Aegopodium podagraria 1 cm? 1/14 6
Conium maculatum 1 cm? 1/14 89

Apiaceae Daucus carota 1 cm? 12/14 358561
Pastinaca sativa 1 cm? 4/14 5993
Torilis arvensis 1 cm? 1/14 50
Torilis japonica 1 cm? 1/14 618
Achillea millefolium 1 cm? 6/14 2469
Bellis perennis Capitule 1/14 4
Carlina vulgaris Capitule 4/14 146
Centaurea jacea Capitule 4/14 90
Cichorium intybus Capitule 1/14 33
Cirsium arvense Capitule 5/14 255
Cirsium vulgare 1 cm? 9/14 1499
Crepis capillaris Capitule 5/14 43
Dittrichia graveolens Capitule 1/14 142
Erigeron annuus Capitule 8/14 2250
Erigeron canadensis 1 cm? 5/14 238
Eupatorium cannabinum 1 cm? 2/14 2284
Hieracium laevigatum Capitule 4/14 187
Hieracium murorum Capitule 1/14 1
Hypochaeris radicata Capitule 10/14 192

Asteraceae Jacobaea vulgaris Capitule 10/14 1049
Leontodon hispidus Capitule 3/14 94
Leucanthemum vulgare Capitule 11/14 2967
Matricaria chamomilla Capitule 3/14 92
Pentanema squarrosum Capitule 3/14 338
Picris hieracioides Capitule 13/14 5633
Pilosella officinarum Capitule 4/14 134
Pilosella piloselloides Capitule 5/14 627
Scorzoneroides autumnalis Capitule 2/14 20
Senecio inaequidens Capitule 11/14 688
Solidago canadensis 1 cm? 1/14 57
Solidago gigantea 1 cm? 1/14 141
Solidago virgaurea 1 cm? 2/14 33
Sonchus asper Capitule 1/14 6
Tanacetum vulgare Capitule 10/14 11886
Taraxacum spp. 1 cm? 11/14 833
Tripleurospermum inodorum ' Capitule 2/14 18



Tussilago farfara Capitule 2/14 8
Echium vulgare Fleur 12/14 16133
Mpyosotis arvensis Inflorescence ~ 12/14 2033
Boraginaceae  Myosotis discolor Inflorescence ~ 3/14 61
Myosotis ramosissima Inflorescence 8/14 1505
Symphytum officinale Fleur 1/14 41
Arabidopsis thaliana Inflorescence 5/14 65
Berteroa incana Fleur 1/14 48
Brassicaceae  Cardamine hirsuta Inflorescence ~ 6/14 22
Draba verna Inflorescence ~ 4/14 229
Lepidium campestre 1 cm? 1/14 70
Campanulaceac Campanula persicifolia Fleur 1/14 3
Campanula rapunculus Fleur 4/14 891
Caprifoliaceae Dipsacus fullonum 1 cm? 6/14 9991
Valerianella locusta 1 cm? 4/14 265
Arenaria serpyllifolia Inflorescence 8/14 221
Cerastium fontanum Fleur 11/14 530
Cerastium glomeratum 1 cm? 9/14 62
Caryophyllaceae Dianthus armeria Fleur 1/14 1
Herniaria glabra 1 cm? 1/14 144
Petrorhagia prolifera Fleur 6/14 146
Silene latifolia Fleur 3/14 95
Silene vulgaris Fleur 1/14 17
Convolvulaceae  Calystegia sepium Fleur 1/14 1
Crassulaceae  Sedum acre Fleur 2/14 2281
Cytisus scoparius Fleur 2/14 1849
Lathyrus latifolius Fleur 1/14 1446
Lathyrus sylvestris Fleur 1/14 380
Lotus corniculatus Fleur 11/14 19306
Medicago falcata Fleur 1/14 2
Medicago lupulina Inflorescence ~ 7/14 1658
Medicago sativa 1 cm? 4/14 795
Melilotus albus 1 cm? 9/14 3655
Melilotus officinalis 1 cm? 5/14 2175
Fabaceae Onobrychis viciifolia Fleur 1/14 507
Trifolium arvense Inflorescence ~ 4/14 2831
Trifolium campestre Inflorescence ~ 10/14 13720
Trifolium dubium Inflorescence ~ 4/14 721
Trifolium pratense 1 cm? 6/14 3318
Trifolium repens 1 cm? 8/14 4756
Vicia cracca Fleur 2/14 750
Vicia hirsuta Inflorescence ~ 9/14 1107
Vicia sativa Fleur 11/14 1243
Vicia tetrasperma Inflorescence  2/14 60
Gentianaceae Centaurium erythraea Fleur 6/14 2079
Centaurium pulchellum Fleur 2/14 119
Geraniaceae  Erodium cicutarium Fleur 1/14 21



Geranium dissectum Fleur 4/14 130
Geranium molle Fleur 3/14 309
Geranium purpureum Fleur 3/14 30
Geranium pusillum Fleur 2/14 11
Geranium robertianum Fleur 3/14 22
Hypericaceae  Hypericum perforatum Fleur 14/14 9861
Clinopodium vulgare Fleur 5/14 4210
Glechoma hederacea Fleur 5/14 890
Lamium album Fleur 1/14 29
Lamiaceae Lamium purpureum Fleur 1/14 4
Origanum vulgare 1 cm? 2/14 403
Prunella vulgaris Fleur 5/14 1853
Teucrium scorodonia 1 cm? 2/14 20
Lythraceae Lythrum salicaria Fleur 1/14 10057
Epilobium brachycarpum Fleur 1/14 25
Epilobium ciliatum Fleur 2/14 12
Epilobium hirsutum Fleur 2/14 89
Onagraceae Epilobium parviflorum Fleur 6/14 313
Oenothera biennis Fleur 2/14 18
Oenothera glazioviana Fleur 1/14 2
Oenothera grandiflora Fleur 1/14 6
Oenothera parviflora Fleur 1/14 1
Orchidaceae Anacamptis pyramidalis Fleur 1/14 12
Ophrys apifera Fleur 1/14 3
Papaveraceae  Papaver dubium Fleur 1/14 1
Linaria vulgaris Fleur 6/14 652
Veronica arvensis Inflorescence ~ 9/14 225
Veronica officinalis Inflorescence ~ 1/14 4
Plantaginaceae  Veronica opaca Inflorescence ~ 1/14 1
Veronica peregrina Inflorescence 1/14 56
Veronica persica Fleur 4/14 26
Veronica serpyllifolia Fleur 4/14 149
Primulaceae  Lysimachia arvensis Fleur 1/14 253
Clematis vitalba Fleur 8/14 580
Ranunculaceac Ranunculus acris Fleur 1/14 47
Ranunculus bulbosus Fleur 1/14 15
Ranunculus repens Fleur 3/14 79
Resedaceae  Reseda lutea 1 cm? 1/14 2497
Agrimonia eupatoria 1 cm? 1/14 11
Crataegus laevigata Fleur 1/14 130
Crataegus monogyna Fleur 1/14 617
Fragaria vesca Fleur 10/14 1093
Rosaceae Geum urbanum Fleur 1/14 4
Potentilla argentea Fleur 3/14 80
Potentilla recta Fleur 2/14 23
Potentilla reptans Fleur 4/14 2199
Poterium sanguisorba 1 cm? 7/14 60



Prunus avium Fleur 1/14 911
Rosa canina Fleur 6/14 129
Rosa rubiginosa Fleur 1/14 9
Rubus spp. Fleur 14/14 1145
: Galium aparine Inflorescence ~ 6/14 114
Rubiaceae
Galium mollugo 1 cm? 1/14 19
Salicaceae Salix caprea 1 cm? 1/14 1049
Saxifragaceae  Saxifiaga tridactylites Fleur 1/14 40
. Buddleja davidii 1 cm? 14/14 33793
Scrophulariaceae
Verbascum thapsus Fleur 1/14 4
Verbenaceae  Verbena officinalis Inflorescence  1/14 3
Violaceae Viola arvensis Fleur 1/14 1




Tab. S3 : Récapitulatif des tests statistiques cherchant I’effet de I’invasion de Buddleja
davidii, plante étudiée dans le cadre de ce mémoire, sur les plantes des terrils du Hainaut.
Pour chaque analyse, les paramétres et les résultats ont été compilés avec les p-values significatives
(p <0,05) en gras.

Variable réponse Distribution  Estimate Std.error p-value
Richesse spécifique Poisson 0,367 0,730 <0,0001
Abondance florale (Hors B. davidii)  Poisson 1,959 0,004 <0,0001
Abondance florale (Total) Poisson 1,548 0,003 <0,0001
Indice de Shannon (Hors B. davidii)  Normale 0,653 0,271 0,016
Indice de Shannon (Total) Normale 0,393 0,176 0,025

Tab. S4 : Récapitulatif des tests statistiques cherchant I’effet du gradient d’invasion de
Buddleja davidii, plante étudiée dans le cadre de ce mémoire, sur les plantes des terrils du
Hainaut. Pour chaque analyse, les paramétres et les résultats ont été¢ compilés avec les p-values
significatives (p < 0,05) en gras.

Variable réponse Distribution  Estimate  Std.error p-value
Delta richesse spécifique Normale 0,215 0,095 0,023
Delta abondance florale (Hors B. davidii) Normale 485,10 334,88 0,147
Delta abondance florale (Total) Normale 441,605 328,780 0,179
Delta indice de Shannon (Hors B. davidii) Normale 0,022 0,009 0,023

Delta indice de Shannon (Total) Normale 0,008 0,006 0,150




Tab. SS : Récapitulatif des tests statistiques cherchant I’effet de I’invasion de Buddleja
davidii, plante étudiée dans le cadre de ce mémoire, sur les 20 especes de plantes les plus
abondantes des terrils du Hainaut. Pour chaque analyse, les paramétres et les résultats ont été
compilés avec les p-values significatives (p < 0,05) en gras. De plus, les p-values ont été€ corrigées en
utilisant la méthode de Benjamini & Hochberg, qui controle le taux de fausses découvertes (FDR).

Variable réponse Distribution Estimate Std.error Izi:]t;lll{;
Abondance unité florale Cerastium fontanum Poisson 1,015 0,098 <0,0001
Abondance unité florale Cerastium glomeratum  Poisson 0,26 0,256 0,311
Abondance unité florale Daucus carota Poisson 2,396 0,006 <0,0001
Abondance unité florale Echium vulgare Poisson 2,189 0,026 <0,0001
Abondance unité florale Fragaria vesca Poisson -0,112 0,061 0,069
Abondance unité florale Hypericum perforatum  Poisson 0,8 0,022 <0,0001
Abondance unité florale Hypochaeris radicata Poisson 0,379 0,147 0,011
Abondance unité florale Jacobaea vulgaris Poisson 0,731 0,066 <0,0001
Abondance unité florale Leucanthemum vulgare  Poisson 2,33 0,065 <0,0001
Abondance unité florale Lotus corniculatus Poisson 4,358 0,064 <0,0001
Abondance unité florale Melilotus albus Poisson -0,131 0,033 <0,0001
Abondance unité florale Myosotis arvensis Poisson -0,498 0,046 <0,0001
Abondance unité florale Myosotis ramosissima Poisson 0,207 0,052 <0,0001
Abondance unité florale Picris hieracidoides Poisson 1,208 0,032 <0,0001
Abondance unité florale Rubus spp. Poisson -0,951 0,066 <0,0001
Abondance unité florale Senecio inaequidens Poisson 1,03 0,087 <0,0001
Abondance unité florale Tanacetum vulgare Poisson 2,335 0,032 <0,0001
Abondance unité florale Taraxacum spp. Poisson 1,705 0,096 <0,0001
Abondance unité florale Trifolium campestre Poisson 2,135 0,028 <0,0001
Abondance unité florale Vicia sativa Poisson 1,509 0,074 <0,0001




Tab. S6 : Récapitulatif des espéces d’abeilles recensées durant I’échantillonnage de ce
mémoire sur les terrils du Hainaut. Pour chaque espéce d’abeille, le récapitulatif comprend la
famille, 1’espéce, le nombre de terrils sur lesquels 1’espéce a été retrouvée par le nombre total de terrils
(N (Terrils)), le nombre de spécimens femelles (ouvriere (W) ou reine (Q)), le nombre de spécimens
males et le pourcentage de spécimens recens€s pour chaque mois d’échantillonnage (avril (A), mai (M),

juin (J), juillet (J), aotit (A), septembre (S)).

Famille Espece N (Terrils) Femelles Méiles A M J J A S

Andrena angustior 1/14 2 0

Andrena bicolor 6/14 7 1

Andrena cf. curvungula 1/14 1 0

Andrena cineraria 3/14 2 1

Andrena dorsata 7/14 19 1

Andrena flavipes 3/14 12 0

Andrena haemorrhoa 1/14 1 0

Andrenidac Andrena humilis 2/14 2 1
Andrena minutula 1/14 0 1

Andrena minutuloides 1/14 0 1

Andrena nitida 1/14 1 0

Andrena ovatula 2/14 2 0

Andrena propinqua 1/14 2 0

Andrena scotica 2/14 2 0

Andrena wilkella 3/14 6 0

Panurgus calcaratus 2/14 7 7

Anthophora furcata 1/14 1 0

Anthophora plumipes 3/14 1 8

Anthophora quadrimaculata 1/14 2 0

Anthophora retusa 1/14 1 1

Bombus campestris 1/14 1(Q) 0

Bombus hortorum 9/14 11(W) 6

Bombus hypnorum 12/14 2(Q)/46(W) 13

Apidae Bombus lapidarius 9/14 1(Q)/52(W) 6
Bombus pascuorum 14/14 38(Q)/244(W) 68

Bombus pratorum 10/14 1(Q)/17(W) 11

Bombus sensu stricto 14/14 9(Q)/423(W) 65

Bombus vestalis 2/14 0 3

Ceratina cyanea 7/14 9 5

Epeolus variegatus 4/14 3 2

Eucera nigrescens 1/14 0 1

Xylocopa violacea 1/14 1 0

Colletes daviesanus 10/14 38 30

Colletidae Colletes hederae 4/14 0 5
Colletes similis 7/14 5 10

Hylaeus brevicornis 6/14 11 1



Hylaeus communis 6/14 8 0
Hylaeus confusus 3/14 2 1
Hylaeus cornutus 1/14 1 0 .
Hylaeus difformis 3/14 3 0
Hylaeus dilatatus 10/14 25 2
Hylaeus gredleri 1/14 2 1
Hylaeus hyalinatus 1/14 1 0
Hylaeus incongruus 1/14 1 0
Hylaeus pictipes 1/14 1 0 .
Halictus quadricinens 4 1 S— - ................
Halictus rubicundus 1/14 2 0
Halictus scabiosae 12/14 20 19
Lasioglossum calceatum 6/14 6 2
Lasioglossum laticeps 9/14 24 3
Lasioglossum leucozonium 10/14 17 1
Lasioglossum malachurum 1/14 1 0 i
Halictidae Lasioglossum morio 9/14 22 0
Lasioglossum nitidulum 2/14 2 0
Lasioglossum pauxillum 10/14 37 10
Lasioglossum punctatissimum 3/14 2 1
Lasioglossum villosulum 12/14 52 4
Seladonia tumulorum 6/14 12 1
Sphecodes monilicornis 1/14 1 0 .
Sphecodes pellucidus 1/14 1 0 .
Anthidiellum strigatum 3/14 2 2
Anthidium manicatum 4/14 7 3
Anthidium oblongatum 3/14 1 3 .
Anthidium punctatum 7/14 19 21
Chelostoma campanularum 1/14 1 3
Chelostoma distinctum 1/14 0 1 .
Chelostoma florisomne 1/14 0 1
Chelostoma rapunculi 4/14 2 10
Coelioxys afer 1/14 1 0 .
Heriades truncorum 3/14 4 0
Megachilidae HOpll:tl:S adunca 74 12 6
Hoplitis claviventris 1/14 0 1
Hoplitis leucomelana 8/14 11 6
Megachile alpicola 1/14 1 0 .
Megachile argentata 5/14 7 1
Megachile centuncularis 3/14 3 1
Megachile ericetorum 6/14 14 6
Megachile ligniseca 1/14 1 0 .
Megachile rotundata 9/14 43 1
Megachile versicolor 3/14 3 1
Megachile willughbiella 714 11 4
Osmia aurulenta 1/14 2 0
Osmia bicolor 1/14 2 0



Osmia bicornis 2/14 2 1
Osmia caerulescens 1/14 1 0
Osmia leaiana 3/14 3 1
Osmia spinulosa 3/14 8 0
Pseudoanthidium nanum 2/14 2 0
Stelis ornatula 1/14 1 0
Trachusa byssina 1/14 1 0
Melittidac Dasypoda hirtipes 3/14 17 3
Melitta nigricans 1/14 15 1




Tab. S7 : Récapitulatif des tests statistiques cherchant I’effet de I’invasion de Buddleja
davidii, plante étudiée dans le cadre de ce mémoire, sur les abeilles des terrils du Hainaut.
Pour chaque analyse, les paramétres et les résultats ont été compilés avec les p-values significatives
(p <0,05) en gras.

Variable réponse Distribution Estimate Std.error  p-value
Richesse spécifique Négative binomiale 0,588 0,136  <0,0001
Abondance Négative binomiale 0,944 0,164 <0,0001
Indice de Shannon Normale 0,438 0,182 0,016

Tab. S8 : Récapitulatif des tests statistiques cherchant I’effet du gradient d’invasion de
Buddleja davidii, plante étudiée dans le cadre de ce mémoire, sur les abeilles des terrils du
Hainaut. Pour chaque analyse, les paramétres et les résultats ont été compilés avec les p-values
significatives (p < 0,05) en gras.

Variable réponse Distribution  Estimate Std.error p-value
Delta richesse spécifique Normale 0,192 0,059 0,001
Delta abondance Normale 1,071 0,250 <0,0001

Delta indice de Shannon Normale 0,014 0,006 0,020




Tab. S9 : Récapitulatif des tests statistiques cherchant I’effet de I’invasion de Buddleja
davidii, plante étudiée dans le cadre de ce mémoire, sur les 15 espéces d’abeilles les plus
abondantes des terrils du Hainaut. Pour chaque analyse, les paramétres et les résultats ont été
compilés avec les p-values significatives (p < 0,05) en gras. De plus, les p-values ont été€ corrigées en
utilisant la méthode de Benjamini & Hochberg, qui contréle le taux de fausses découvertes (FDR).

Variable réponse Distribution Estimate Std.error Izi:]t;ll;l;
Abondance Bombus hortorum Poisson 0,118 0,486 0,853
Abondance Bombus hypnorum Poisson -0,573 0,267 0,048
Abondance Bombus lapidarius Poisson 2,38 0,467 <0,0001
Abondance Bombus pascuorum Poisson 0,987 0,12 <0,0001
Abondance Bombus pratorum Poisson -0,069 0,372 0,853
Abondance Bombus sensu stricto Poisson 0,708 0,095 <0,0001
Abondance Colletes daviesanus Poisson 1,758 0,342 <0,0001
Abondance Halictus scabiosae Poisson 1,065 0,367 0,008
Abondance Hoplitis leucomelana Poisson 0,606 0,508 0,29
Abondance Hylaeus dilatatus Poisson 2,079 0,612 0,002
Abondance Lasioglossum laticeps Poisson 0,223 0,387 0,651
Abondance Lasioglossum leucozonium Poisson 2,833 1,029 0,011
Abondance Lasioglossum morio Poisson 0,981 0,479 0,055
Abondance Lasioglossum pauxillum Poisson 0,857 0,319 0,012
Abondance Lasiq_glossum villosulum Poisson 1,006 0,302 0,002

Tab. S10 : Récapitulatif des tests statistiques cherchant ’effet de I’invasion de Buddleja
davidii, plante étudiée dans le cadre de ce mémoire, sur la richesse fonctionnelle des
plantes présentes sur les terrils du Hainaut et I’effet du gradient d’invasion sur le delta de
cette richesse. Pour chaque analyse, les paramétres et les résultats ont été compilés avec les p-values
significatives (p < 0,05) en gras.

Variable réponse Distribution Estimate Std.error p-value

Richesse fonctionnelle Gamma (Link = « Log ») 1,789 0,662 0,007
Delta richesse fonctionnelle Gamma (Link = « Log ») -0,036 0,017 0,033




Tab. S11 : Récapitulatif des tests statistiques cherchant I’effet du gradient d’invasion de
Buddleja davidii, plante étudiée dans le cadre de ce mémoire, sur les traits fonctionnels des
plantes présentes sur les terrils du Hainaut. Pour chaque analyse, les paramétres et les résultats
ont été compilés avec les p-values significatives (p < 0,05) en gras.

Variable réponse Distribution Estimate  Std.error  p-value
Ratio symétrie bilatérale/radiale Gaussian 0,057 0,032 0,075
Richesse des couleurs Gaussian 1 0,429 0,020
Profondeur de la corolle (range) Gaussian 4,726 1,821 0,010
Largeur de la corolle (range) Gaussian 9,031 5,360 0,092

Ratio P/L (range) Gaussian 0,675 0,600 0,260




Tab. S12 : Récapitulatif des traits des abeilles recensées durant I’échantillonnage de ce
mémoire sur les terrils du Hainaut. Pour chaque espéce d’abeille, le récapitulatif comprend la
famille, 1’espece, le lectisme, I'ITD (mm), la longueur de la langue (mm), I’indice de pilosité
(densité moyenne de la pilosité X longueur moyenne des soies) et le mode de vie des femelles ou des

ouvrieres dans le cas des Bombus spp..

Famille Espéce Lectisme ITD Longueur dea Indice de pilosité MO(!e de
langue vie
Andrena angustior Généraliste 1,98 2,04 146,33 Solitaire
Andrena bicolor Généraliste 2,01 2,07 158,39 Solitaire
Andrena cf_ curvungula Spécialiste 2,56 2,61 65 Solitaire
Andrena cineraria Généraliste 2,87 2,91 200,76 Solitaire
Andrena dorsata Généraliste 2,05 2,12 98.5 Solitaire
Andrena flavipes Généraliste 2,36 2,41 220,23 Solitaire
Andrena haemorrhoa Généraliste 2,49 2,54 62,34 Solitaire
Andrena humilis Spécialiste 2,25 2,31 114,43 Solitaire
Andrenidae
Andrena minutula Généraliste 1,42 1,49 111,26 Solitaire
Andrena minutuloides Généraliste 1,49 1,55 81,46 Solitaire
Andrena nitida Généraliste 2,9 2,94 189,03 Solitaire
Andrena ovatula Spécialiste 2,23 2,29 72,1 Solitaire
Andrena propinqua Généraliste 2,03 2,09 58,27 Solitaire
Andrena scotica Généraliste 2,86 2,91 109,45 Solitaire
Andrena wilkella Spécialiste 2,36 2,41 138,83 Solitaire
Panurgus calcaratus Spécialiste 1,76 1,83 58,63 Solitaire
Anthophora furcata Spécialiste 3,17 6,45 245 Solitaire
Anthophora plumipes Généraliste 4,26 8,56 334,72 Solitaire
Anthophora quadrimaculata Généraliste 3,26 6,62 222,75 Solitaire
Anthophora retusa Généraliste 3,73 7,54 29 Solitaire
Bombus campestris Généraliste 4,66 9,34 299,25 Parasite
Bombus hortorum Généraliste 4,54 9,1 420,25 Eusociale
Bombus hypnorum Généraliste 4,07 8,18 430,02 Eusociale
Apidae Bombus lapidarius Généraliste 4,28 8,59 580,2 Eusociale
Bombus pascuorum Généraliste 3,91 7,88 393,82 Eusociale
Bombus pratorum Généraliste 4,03 8,1 415,43 Eusociale
Bombus sensu stricto Généraliste 4,69 9,39 428,13 Eusociale
Bombus vestalis Généraliste 5,21 10,39 385,83 Parasite
Ceratina cyanea Généraliste 1,35 2,85 24,67 Solitaire
Epeolus variegatus Généraliste 1,85 3,82 26,67 Parasite
Eucera nigrescens Spécialiste 3,56 7,2 85,8 Solitaire
Xylocopa violacea Généraliste 6,67 13,17 67,86 Solitaire
Colletes daviesanus Spécialiste 241 2 99,9 Solitaire
Colletidae  Colletes hederae Généraliste 3,32 2,72 158 Solitaire
Colletes similis Spécialiste 2,41 2 123,93 Solitaire



Hylaeus brevicornis Généraliste 0,98 0,84 47,33 Solitaire
Hylaeus communis Généraliste 1,29 1,1 32,33 Solitaire
Hylaeus confusus Généraliste 1,4 1,19 41,83 Solitaire
Hylaeus COTNUtUs Généraliste 1.4 1,19 39 Solitaire
Hylaeus difformis Généraliste 1,43 1,21 27,73 Solitaire
Hylaeus dilatatus Généraliste 1,39 1,18 30 Solitaire
Hylaeus gredleri Généraliste 1,05 0,99 26,5 Solitaire
Hylaeus hyalinatus Généraliste 1,31 1,11 38,83 Solitaire
Hylaeus incongruus Généraliste 1,55 1,31 33 Solitaire
Hylaeus pictipes Généraliste 1,04 0,89 10,77 Solitaire
Halictus quadricinctus Généraliste 2,85 3,78 534 Solitaire
Halictus rubicundus Généraliste 2,1 2,82 118.,2 Eusociale
Halictus scabiosae Généraliste 2,52 3,35 163.9 Eusociale
Lasioglossum calceatum Généraliste 1,77 2,39 108,08 Eusociale
Lasioglosgum Zaticeps Généraliste 1,45 1,97 189,33 Eusociale
Lasioglosgum leucozonium Généraliste 1,84 2,47 88,85 Solitaire
Lasioglogsum malachurum Généraliste 1,57 2,12 181,33 Eusociale
Halictidae  Lasioglossum morio Généraliste 1,1 1,52 121,61 Eusociale
Lasioglossum nitidulum Généraliste 1,17 1,6 85,67 Eusociale
Lasioglossum pauxillum Généraliste 1,18 1,62 72,22 Eusociale
Lasioglossum punctatissimum Généraliste 1,29 1,76 72,37 Solitaire
Lasioglossum villosulum Généraliste 1,38 1,87 78 Solitaire
Seladonia tumulorum Généraliste 1,45 1,98 121,47 Eusociale
Sphecodes monilicornis Généraliste 1,48 2,01 21,75 Parasite
Sphecodes pellucidus Généraliste 1,74 2,35 58,33 Parasite
Anthidiellum strigatum Généraliste 2,32 4,19 31,33 Solitaire
Anthidium manicatum Généraliste 3,51 6,25 75,75 Solitaire
Anthidium oblongatum Généraliste 2,67 4,79 45,33 Solitaire
Anthidium punctatum Généraliste 2,9 5,19 79,17 Solitaire
Chelostoma campanularum Spécialiste 1 1,87 84,17 Solitaire
Chelostoma distinctum Spécialiste 1,02 1,9 90,58 Solitaire
Chelostoma florisomne Spécialiste 1,69 3,09 137,31 Solitaire
Chelostoma rapunculi Spécialiste 1,53 2,82 45,48 Solitaire
Coelioxys afer Généraliste 2,07 3,76 24 Parasite
Heriades truncorum Spécialiste 1,53 2,81 43,47 Solitaire
Megachilidae  rop/itis adunca Spécialiste 2,43 4,38 86,88 Solitaire
Hoplitis claviventris Généraliste 1,97 3,58 67 Solitaire
Hoplitis leucomelana Généraliste 1,47 2,71 61,88 Solitaire
Megachile alpicola Généraliste 2,58 4,64 120,71 Solitaire
Megachile argentata Généraliste 2,82 5,06 119,61 Solitaire
Megachile centuncularis Généraliste 2,72 4,88 65,71 Solitaire
Megachile ericetorum Spécialiste 3,44 6,11 173,21 Solitaire
Megachile ligniseca Généraliste 3,55 6,31 74,33 Solitaire
Megachile rotundata Généraliste 2,37 4,27 91,75 Solitaire
Megachile versicolor Généraliste 3.3 5,87 49 Solitaire



Megachile willughbiella Généraliste 3,41 6,06 106,49 Solitaire
Osmia aurulenta Généraliste 2,92 5,24 122,92 Solitaire
Osmia bicolor Généraliste 2,72 4,89 145,14 Solitaire
Osmia bicornis Généraliste 3,08 5,51 321,69 Solitaire
Osmia caerulescens Généraliste 2,37 4,28 65 Solitaire
Osmia leaiana Spécialiste 2,75 4,93 107,38 Solitaire
Osmia spinulosa Spécialiste 1,94 3,54 51,6 Solitaire
Pseudoanthidium nanum Généraliste 1,96 3,24 115,5 Solitaire
Stelis ornatula Généraliste 1,52 2,8 43,17 Parasite
Trachusa byssina Généraliste 3,27 5,83 211,33 Solitaire
Melittidac Dasypoda hirtipes Spéc%al%ste 2,87 3,0259 236,67 Solitaire
Melitta nigricans Spécialiste 2,72 2.87477 78,67 Solitaire




Tab. S13 : Récapitulatif des tests statistiques cherchant I’effet de I’invasion de Buddleja
davidii, plante étudiée dans le cadre de ce mémoire, sur la richesse fonctionnelle des
abeilles présentes sur les terrils du Hainaut et I’effet du gradient d’invasion sur le delta
de cette richesse. Pour chaque analyse, les paramétres et les résultats ont été compilés avec les
p-values significatives (p < 0,05) en gras.

Variable réponse Distribution Estimate  Std.error  p-value
Richesse fonctionnelle Gaussian 0,030 0,004 <0,0001
Delta richesse fonctionnelle Gaussian 0,0004 0,0001 0,008

Tab. S14 : Récapitulatif des tests statistiques cherchant I’effet de I’invasion de Buddleja
davidii, plante étudiée dans le cadre de ce mémoire, sur les traits fonctionnels des abeilles.
Pour chaque analyse, les paramétres et les résultats ont été compilés avec les p-values significatives
(p <0,05) en gras.

Variable réponse Distribution Estimate  Std.error  p-value
ITD moyen Gaussian -0,347 0,161 0,031
Longueur de la langue moyenne Gaussian -0,874 0,37 0,018
Indice de pilosité moyen Gaussian -50,84 19,9 0,011
Proportion spécialistes Beta 1,398 0,372 0,0002

Tab. S15 : Récapitulatif des tests statistiques cherchant la corrélation des Bombus spp.
présents sur les terrils du Hainaut et du Buddleja davidii, plante étudiée dans le cadre de
ce mémoire. Pour chaque analyse, les paramétres et les résultats ont été compilés avec les p-values
significatives (p < 0,05) en gras.

Variable réponse Distribution Estimate  Std.error  p-value

Pourcentage de Bombus Beta -0,84 0,302 0,005

Tab. S16 : Récapitulatif des tests statistiques cherchant ’effet de I’invasion de Buddleja
davidii, plante étudiée dans le cadre de ce mémoire, sur les traits fonctionnels des abeilles
présentes sur les terrils du Hainaut, en dehors du genre Bombus. Pour chaque analyse, les
parametres et les résultats ont été compilés avec les p-values significatives (p < 0,05) en gras.

Variable réponse Distribution Estimate  Std.error  p-value
ITD moyen Gaussian 0,136 0,133 0,308
Longueur de la langue moyenne Gaussian 0,233 0,214 0,276
Indice de pilosité moyen Gaussian -13,483 10,025 0,179

Proportion spécialistes Beta 1,348 0,432 0,002




2. Graphe supplémentaire
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Fig. S1 : Influence de ’invasion de Buddleja davidii, plante étudiée dans le cadre de ce
mémoire, sur les traits fonctionnels des abeilles présentes sur les terrils du Hainaut. Effet
de I’invasion sur (A) I'I'TD moyen, (B) la longueur de la langue moyenne, (C) I’indice de pilosité moyen
et (D) la proportion de spécialistes. Les sites envahis regroupent les sites avec présence de B. davidii,
tandis que les sites non envahis regroupent ceux sans présence de B. davidii, pour les 14 terrils. Les
p-values indiquées sont issues des GLMMs.



