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Le cerisier tardif (Prunus serotina
Ehrh., famille des Rosaceae) ou ‘Ame-
rican black cherry’ est une essence
originaire du continent américain,
ol on la rencontre sous différentes
variétés dans les foréts tempérées
des Etats-Unis, du sud Canadien, du
Mexique et du Guatemala (Figure 1).
En premiere approximation, elle est
I'équivalent de notre merisier euro-
péen (Prunus avium L.), tant du point
de vue que de sa place au sein du
cortege dendrologique, que de son
autoécologie et de la qualité de son
bois. Il peut atteindre une hauteur de
35 m pour un diamétre de Tm, et vivre
250 ans. Comme il s'agit d’un feuillu
précieux a haute valeur ajoutée, une
abondante littérature le concerne
aux Etats-Unis (e.g. Auclair & Cot-
tam 1971). Il présente une amplitude
écologique importante, mais c'est
sur les sols riches et méso-hydriques
qu’il atteint son optimum. Cest une
essence semi-héliophile, peu fré-
quente et toujours subordonnée
aux essences climaciques tolérantes
a l'ombre (Fagus grandifolia, Acer
spp.), qui ne se régénére qu'a l'occa-
sion de chablis (‘gap-dependent spe-
cies’). Elle présente une stratégie de
régénération particuliere, baptisée
« syndrome d'Oskar » par Silvertown
(1982), quelle partage avec dautres
especes ligneuses indigénes, mais qui
n‘a pas vraiment d‘équivalent chez
les essences indigenes européennes.
Prunus serotina ne constitue pas de
banque de graines persistante, mais
aprés une dormance de 1 a 3 ans, les
graines germent pour donner des

plantules. En conditions éclairées
(chablis), la plantule poursuit son
développement  jusqua  donner
un nouvel arbre ; si en revanche
les graines germent en sous-bois,
les plantules stoppent leur crois-
sance une fois atteinte la taille de
30 cm environ et, au lieu de mourir,
passent dans un état de quiescence.
Cette banque de plantules est tres
longévive puisque des ages record de
70 ans ont été rapportés. Dés qu’une
ouverture dans la canopée se produit
et que la lumiére atteint la plantule, la
quiescence est levée et la croissance
reprend jusqu'a ce que la canopée
soit atteinte. A noter que Prunus sero-
tina ne se régénére pas ou peu sous
lui-méme (effet de Janzen-Connell),
ce qui a été mis en relation avec la
présence de champignons phytopa-
thogenes (Pythium spp) dans le sol
(Reinhart et al., 2003).

Le cerisier tardif fut introduit en
Europe pour la premiere fois en 1623
ou 1629 par Robin, prés de Paris. Il fut
rapidement propagé dans des parcs
et arboretums dans les décennies sui-
vantes. Il semble qu'il nait été planté
directement en forét qu'a partir du
XVIIIEme sigcle en Europe occidentale,
soit comme plante ornementale (il
fleurit et fructifie abondamment et
son feuillage automnal jaune d'or est
apprécié), soit pour la production de
bois, puisquon y voit alors une sorte
de « merisier a croissance rapide »
(Starfinger, 1997). Sa propagation aux
foréts francaises est incitée par Guinier
en 1902, lors d’'une séance de la Société
botanique de France ! Pourtant, des
1907 en Allemagne, les espoirs décus
sont rapportés : la mauvaise croissance
de Prunus serotina en Europe le rend

inutilisable en ébénisterie. Lespece
connait pourtant un second souffle
dans les décennies suivantes, car les
propriétés améliorantes de sa litiére
ont été découvertes ; jusque dans les
années 1950 on recommande de le
planter en sous-étage des plantations
de résineux, pour limiter la dégrada-
tion des sols. Parallelement, on en
fait la promotion comme pare-feu -il
brale mal-, comme coupe-vent -son
port d'arbuste touffu en fait un bon
obstacle- ou comme couvert a gibier.
En Allemagne et aux Pays-Bas, on le
plante a raison de millions d'indivi-
dus de 1920 a 1980. Sa naturalisation
en Europe remonte probablement au
premier quart du XIX®me siecle, sans
que l'on puisse dire s'il manifestait déja
un comportement invasif ; ce dernier
n'est en effet signalé, pour la premiere
fois, qu'en 1963 par un botaniste néer-
landais. Aujourd’hui, c'est une espece
invasive reconnue, qui est présente
dans presque tous les pays d’Europe
occidentale. Les pays les plus touchés
sont 'Allemagne, les Pays-Bas et la Bel-
gique ; viennent ensuite la Pologne,
I'Autriche, la République tchéque, la
Slovaquie, la Roumanie, la Hongrie,
la France, la Suisse, I'ltalie du nord, le
sud de I'Angleterre et le Danemark. II
semble manquer en Scandinavie, en
Europe méditerranéenne et en Russie
(Starfinger, 1997).

En France, ce sont les régions du
nord-est (Nord - Pas-de-Calais, Picardie,
lle-de-France, Champagne-Ardenne,
Alsace) et du sud-ouest (Aquitaine,
Midi-Pyrénées) qui sont les plus tou-
chées. La forét domaniale de Com-
piegne (Oise) est certainement la plus
envahie, avec plus de 80% des par-
celles « contaminées ».
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Figure 1. Le cerisier tardif (Prunus serotina Ehrh.) en forét de Compiégne : inflores-
cences (a gauche) et infrutescences (a droite).
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Cette  communication présente
les résultats d'un programme de
recherche pluridisciplinaire dédié a
cette espece et conduitde 2003 a 2007.
L'essentiel des travaux a été conduit en
forét domaniale de Compiegne (Fig.
2) ; la partie socio-anthropologique a
été étendue aux foréts domaniales de
Raismes - Saint-Amand - Wallers (59)
et de Fontainebleau (77).

Cartographier et prédire I'invasion

Les analyses sous SIG ont permis de
mettre en évidence une répartition
non aléatoire de Prunus serotina au
sein de la forét de Compiegne. Ainsi,
il apparait que l'espece envahit les
sols les plus pauvres d'un point de
vue trophique, tandis que les sols cal-
caires sont épargnés. il existe un gra-
dient trés net du niveau d'invasion en
fonction du niveau trophique du sol.
De méme, pour le drainage interne
du sol, il apparait que Prunus serotina
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soit incapable de s'établir sur des sols
hydromorphes ; son optimum est
sur sol frais. La réponse a ce facteur
semble plutét dépendre d'un seuil
que d'un gradient. Nos observations
de terrain montrent cependant que
dans les zones ouvertes sur sol tres
drainant (e.g. lande a callune dans une
clairiere), I'espece a beaucoup de mal
a s'implanter du fait d’un taux de mor-
talité estivale tres élevé des plantules
(stress hydrique). Ces données de ter-
rain ont permis, a partir d'analyses sta-
tistiques multivariées, de calculer des
indices de risque d'invasion (Fig. 3).

Dynamique des populations

Reproduction sexuée - Ni le nombre
de grappes par arbre, ni le nombre de
fruits par grappe n‘était influencé par
le type de sol, alors que la production
de fruits augmentait de maniere signi-
ficative avec lintensité de lumiere.
Il a dailleurs été difficile de trouver

des individus fertiles en sous-bois. En
moyenne chaque arbre produit 699
grappes, soit 6 011 cerises (8,6 cerises
par grappes en moyenne). On observe
cependant une trés grande variabilité
du nombre de fruits produit due aux
variations de luminosité. Nos résultats
confirment qu'a I'dge adulte, Prunus
serotina est une essence héliophile,
dépendante de la lumiére pour sa
reproduction sexuée.

Sur les 1 600 graines testées pour leurs
capacités germinatives en laboratoire,
290 (18%) ne contenaient pas d'em-
bryon. Seules 669 graines ont germé,
soit 51,1% des 1 310 graines viables et
41,8 % de I'ensemble des graines récol-
tées. Ces proportions sont nettement
moins élevées que celles rapportées
pour l'aire d'indigénat (e.g. 68 % en
Pennsylvanie ; Hough, 1965). Toutefois,
elles restent encore suffisamment éle-
vées pour ne pas constituer un facteur
limitant la croissance démographique,

Figure 2. Répartition de Prunus
serotina en forét de Compiégne
en 2004. (a) strate arborescente, (b)
strate arbustive, (c) strate herbacée.
Les codes de couleur correspondent
aux indices d’agglomération (1

quelques individus isolés, 2 : popula-
tion trés fragmentée, quelques petites
taches, 3 : population peu ou pas
fragmentée, une ou plusieurs grandes
taches, 4 : population linéaire, éven-
tuellement en réseau, 5 : population
matricielle).
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Figure 3. Cartographie du risque d’invasion par Prunus serotina en forét de Compiégne. Plus l'indice de sensibilité est positif, plus le
risque que la cellule paysagere soit envahie est important ; plus il est négatif, plus le risque est faible. En pratique, les cellules ayant un
risque positif sont celles devant faire l'objet d'une surveillance attentive dans une stratégie de prévention.

comme en témoignent les fréquents
tapis de plantules rencontrés en
sous-bois (Fig. 4a). Notons cependant
que notre protocole na pas permis
de prendre en compte la prédation
post-dispersion, qui n'est probable-
ment pas négligeable si 'on en juge
au nombre de noyaux percés retrouvé
sur le sol forestier dans certains sites.
La proportion de graines non viables
(i.e., sans embryon) est significative-
ment plus importante sur les sols de la
série podzolique que sur les sols bruns
plus ou moins lessivés. Par contre le
type de sol influence peu la capa-
cité germinative des graines viables.
Nous concluons que la reproduction
sexuée n'est pas un facteur limitant la
dynamique invasive de Prunus serotina
dans l'aire d'étude et que le nombre
important de graines produites va
lui permettre de se disperser massi-
vement alentours, notamment grace
aux oiseaux et au renard, indépen-
damment du degré douverture de
la canopée.

Multiplication végétative - Sur les 4
994 individus recensés, 1 148 (82,5%)
étaient de « franc pied » issus de la ger-
mination d'une graine et 243 (17,5%)
étaient des rejets (incluant rejets de
souche et drageons). Ces derniers se
répartissaient pour 4,8% dans le stade
II, 26,2% dans le stade lll et 51,7% dans
le stade IV. Cette distribution n’était
influencée ni par le type de sol, ni par
la lumiére. Sur 364 individus arrachés
dans 2 placettes, 50 (13,7%) étaient
des drageons. Ces résultats révelent
la grande capacité a rejeter de Prunus
serotina, quel que soit son stade de
développement. Toutefois, cette capa-
cité semble moins importante que
dans son aire d'indigénat (e.g. entre
35,4 et 79,7 % d'aprés Auclair, 1975).
Les drageons semblent participer non
seulement a la multiplication végéta-
tive de l'espéce, mais aussi a la crois-
sance clonale des populations dans
les trouées. Ainsi, dés qu'un individu
arbre ou arbuste est éliminé, natu-
rellement (e.g. lorsquiil se retrouve

a l'ombre avant d’avoir pu atteindre
la canopée, Fig. 4b) ou suite a une
coupe (Fig. 4¢), il va pouvoir régéné-
rer une ou plusieurs tiges, soit a partir
de la souche, soit a partir des racines.
En réduisant sa taille (et, donc, ses
dépenses énergétiques) l'individu est
a méme de retarder sa mort, voire
de l'‘éviter (Del Tredici, 2001). Cette
alternance entre accroissement (a
la lumiere) et réduction (a 'ombre) de
lataille et de la biomasse aérienne peut
étre interprétée comme une stratégie
d'optimisation de la conservation des
ressources (Givnish, 1988) et de main-
tien dans un environnement fluctuant
de maniére stochastique. Il semble
que méme les plantules quiescentes
subissent spontanément une mort
de leur appareil aérien au bout d'un
certain nombre d’années, mais que
celui-ci est rapidement remplacé par
un rejet, perpétuant ainsi l'individu,
méme en conditions défavorables
(Greig, 1993). Nous sommes finale-
ment en présence d'une stratégie
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d'exploitation de l'espace et des res-
sources qui rend théoriquement
immortel un individu établi et le met
a l'abri d'une extinction locale. Pour
insister sur l'originalité de cette plasti-
Cité, nous avons baptisé ce trait de vie
« comportement d'Alice » en référence
au personnage du célébre roman de
Lewis Carroll « Alice au pays des mer-
veilles », qui change sa taille en man-
geant des champignons, de maniere a
constamment s'adapter a son environ-
nement changeant (Fig. 5).

Structure des populations - Sur les 4,994
individus recensés dans les placettes,
3 603 (72,1%) appartenaient au stade
| et 1 391 aux autres stades de crois-
sance (stade lI-IV). La distribution des
individus est tres différente selon qu'ils
croissent a la lumiére ou a l'ombre.
La population montre une structure
en J inversé typique a l'ombre alors
quelle présente plutét une structure
en cloche a la lumiére (e.g. dans un
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chablis). La structure en J inversé est
caractéristique des essences scia-
philes, mais peut aussi témoigner
d'une population en pleine expan-
sion (Silvertown, 1982). La proportion
d’individus au stade | est beaucoup
plus importante sous couvert (61 +
17%) qu'en pleine lumiere (24 + 7%),
contrairement a ceux de stade I, plus
nombreux en pleine lumiére (43 + 7%)
que sous couvert (17 + 4%). En ce qui
concerne la distribution des individus
des stades Il et IV, elle est beaucoup
moins influencée par les conditions de
luminosité. Les individus des stades |,
Il et Ill sont largement plus représen-
tés sur les sols acides (podzols et sols
podzoliques) que sur les sols bruns et
rendzines.

Croissance individuelle- En conditions
de lumiere similaires, les individus,
quel que soit leur stade de croissance
d'appartenance, présentaient les
mémes caractéristiques de croissance.

o
o
o
o
)
(=]
o
=
=
o

Leur hauteur était fortement corrélée
au diametre (r=0,904*** et r=0,990%**
pour les individus sétant développés
au soleil et a l'ombre respectivement),
tout comme leur hauteur est corrélée
a l'age (r=0,787*** et r=0,853*** res-
pectivement).

A l'ombre, les individus des stades Il
et lll présentant un méme diametre et
une méme hauteur sont significative-
ment plus agés que les individus mor-
phologiquement identiques s'étant
développés en pleine lumiére. Apres
5 ans, les individus qui se sont déve-
loppés en pleine lumiére paraissent
significativement plus grands et plus
larges que les individus qui ont connu
une croissance a l'ombre. Les données
de hauteurs sont tres variables et,
surtout, trés irréguliéres au regard de
I'dge qu'ont les plantules au moment
de la levée de quiescence. Les
extrémes mesurées étaient : a 'ombre,
10 ans pour une plantule de 40 cm ; a

Figure 4. Quelques caractéristiques
démographiques de Prunus sero-
tina. (a) « Syndrome d'Oskar » : consti-
tution d’'une banque de plantules tres
longévives dans 'ombre du sous-bois.
(b) rejets a la base de la tige aérienne
morte (au centre) et drageons (sur les
cotés) aprés que cet individu se soit
retrouvé a l'ombre, la trouée s'étant
refermée avant qu'il n'atteigne la
canopée. (c) rejets multiples sur une
souche, aprés qu'un individu ait été
coupé par les forestiers, dans une
optique d'éradication.
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Figure 5. Le « Comportement d’Alice » chez Prunus sero-
tina. (a) A la suite d’'une arrivée de lumiére au sol, une
plantule se développe en arbuste mais ne parvient pas a
atteindre la canopée avant que la trouée ne se referme, suite
a I'extension des houppiers des arbres voisins ; (b) toute la
partie aérienne de I'arbuste meure ; (c) mais I'année suivante,
Prunus serotina rejette depuis la base de la tige morte et,
la méme année ou les suivantes, des drageons se forment
a partir de l'appareil racinaire. Prunus serotina adapte ainsi
la taille de ses individus en fonction de la quantité de res-

sources disponibles.

la lumiére, 3 ans pour un arbuste de
1,6 m. En moyenne, la croissance en
hauteur a la lumiére atteignait 56,3
+ 9,3 cm.an”, ce qui est nettement
supérieur aux valeurs habituellement
mesurées chez les especes indigenes :
environ 40 cm.an’ chez le hétre et 20
a 30 cm.an” chez le chéne pédonculé.

Les ages des plantules arrachées en
sous-bois (« Oskars ») séchelonnaient
de 2 a 11 ans. Ces plantules présen-
taient toutes de forts accroissements
de largeur de cernes au cours de leurs
3 premieres années. Elles atteignent
pour cet dge, une hauteur comprise
entre 10 et 20 cm. Apres cette courte
période, les largeurs de cernes s'ame-
nuisent fortement quelles que soient
les conditions de Ilumiére, leffet
lumiere ne devenant significatif qu’a
partir de la 4*™ année : les cernes
sont nettement plus larges pour les
individus se développant au soleil
(0,72 cm.an™), que pour ceux croissant
en sous-bois (moins de 0,06 mm.an™).

Ce délai observé correspond vraisem-
blablement au temps séparant I'épui-
sement des ressources contenues
dans la graine de l'acquisition d'une
autonomie complete de la plantule
vis-a-vis de sa nutrition (Grime & Jef-
frey, 1965). Nous retrouvons en tout cas
le « syndrome d'Oskar » initialement
décrit par Silvertown (1982) en réfé-
rence au personnage du “Tambour”
de Gunter Grass, qui refuse de gran-
dir dans un environnement qu'il juge
défavorable (Fig. 6). A Compiégne les
«Oskars » mesurent entre 10 et 25 cm,
ce qui est voisin des valeurs rappor-
tées dans l'aire d'indigénat (Marquis,
1990) mais plus petit que celles enre-
gistrées en Allemagne (plus d'1 m ;
Starfinger, 1991), probablement en
raison de différences de structure des
peuplements. La constitution d’une
telle banque de plantules quiescentes,
constituée de plusieurs générations,
correspond typiquement a une stra-
tégie d'attente d’'un environnement
favorable ('sit-and-wait’ strategy), en

l'occurrence une arrivée de lumiere au
sol consécutive a un chablis. Nos résul-
tats suggerent que la croissance de
Prunus serotina ne satisfait pas la regle
communément admise du compromis
(‘trade-off’) entre la capacité a survivre
en sous-bois et la vitesse de croissance
en pleine lumiére (Sanford et al., 2003),
puisqu'il se comporte a la fois comme
un meilleur « survivant » en situation
de canopée fermée et un meilleur
compétiteur dans les trouées, compa-
rativement aux essences indigenes.

Etude d'une trouée- Un total de
1 335 plantules a été recensé dans la
trouée de 2 ans (soit une densité de
11,8 tiges.m?), dont 89% étaient de
Prunus serotina, 4% de Quercus robur,
3% de Sorbus aucuparia, 3% de Fagus
sylvatica et 1% de Picea abies. La popu-
lation de Prunus serotina adoptait une
structure typique en cloche (Fig. 7).
Clest la une différence majeure avec
la forme en U décrite dans l'aire d'in-
digénat et expliquée par I'hypothese
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Figure 6. Le « Syndrome d’Oskar» chez Prunus serotina. (a) Les graines de Prunus serotina, dispersées par les oiseaux et certains mam-
miferes, sont capables d'entrer dans une forét a canopée fermée ; (b) elles y germent et, en I'absence d'arrivée suffisante de lumiere au
sol, y établissent une banque de plantules quiescentes trés longévives : les Oskars, qui attendent un environnement plus favorable pour
reprendre leur croissance. (c) Dés qu'une arrivée de lumiére au sol survient, par exemple suite a un chablis, une levée de quiescence
s'opere, et les plantules reprennent leur croissance ; on observe une structure en cloche typique. (d) Rapidement, les individus situés au
centre de la trouée parviennent a la canopée pour y fructifier abondamment et disperser de nouvelles graines vers le reste de la forét.

de Janzen-Connell, selon laquelle
les champignons pathogénes du sol
(notamment Pythium spp.) empéche-
raient la régénération d'une espéce
sous elle-méme. Cette différence serait
liée a 'absence desdits champignons
pathogenes en Europe (Reinhart et al.,
2003).

Les individus étaient 4gés de 7 £ 4 ans,
présentaient une hauteur et un dia-
meétrede 56,2+ 19,2cmet3,5+0,7mm
respectivement. A mesure que l'on
s'éloignait du centre de la trouée,
les plantules étaient de plus petite
taille (r = -0,963***), plus jeunes (r =
-0,963***) et moins larges (r= -0,927).
D’un point de vue sylvigénétique, la
trouée marque le début d'un nou-
veau cycle, par la phase d'innovation.
Nos résultats montrent que Prunus
serotina est capable de combler une
trouée de chablis au bout de seule-
ment 6 ans et d'amorcer ainsi la phase
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d’'aggradation. On voit clairement que
Prunus serotina domine cette seconde
phase, en constituant une population
stratifiée, dans le sous-bois de laquelle
il ne reste guére de place pour un
éventuel compétiteur. Durant cette
phase, la compétition intraspécifique
est intense et de nombreuses tiges
meurent, mais les individus rejettent
généralement de souche. Dans les
trouées de taille modérée, cette phase
d’'aggradation n'est que transitoire
et aboutit normalement a la phase
biostatique. Nos observations de ter-
rain tendent a montrer que ce stade
de dominance par Prunus serotina
n'‘est que transitoire, les grands arbres
voisins finissant par étendre suffisam-
ment leur houppier pour fermer la
canopée et rétablir un ombrage fatal
(cf. comportement d'Alice ci-dessus).
Grace a cette stratégie, Prunus serotina
incorpore durablement le cycle sylvi-
génétique. Au contraire, dans les larges

trouées et les coupes rases, le cycle
sylvigénétique semble se bloquer et
la phase biostatique n'est pas atteinte.
Prunus serotina forme alors un hallier
extensif d'une hauteur d'environ 5 m
qui bloque la régénération des autres
ligneux et qui sauto-entretient grace
au syndrome d'Oskar, qui, combiné au
comportement d’Alice, permet a l'es-
péce d'avoir une longueur d'avance
sur les autres qui doivent se régénérer
a partir de graines (Peterson and Pic-
kett, 1995). Nous avons pu observer
de tels halliers qui étaient ages de pres
de 40 ans: c'est'aspect le plus typique
de l'invasion.

Synthése des résultats- Dans le tradi-
tionnel schéma de MacArthur and Wil-
son (1967), la stratégie r des espéces
adaptées a la dispersion est opposée
a la stratégie K des especes adaptées
a la persistance. Ces deux stratégies
sont souvent considérées comme les
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Figure 7. Structure en cloche d’une population de Prunus serotina colonisant une trouée de chablis (Forét de Compiégne, 2005).

extrémes d’un continuum, une méme
espece ne pouvant développer a la
fois les deux stratégies (Grime, 2001).
La sélection r caractérise les envi-
ronnements instables, tandis que la
sélection K est typique des environne-
ments stables, ou la capacité limite du
milieu est atteinte et ou les compéti-
tions inter- et intra-spécifiques sont
intenses. Récemment, il a été suggéré
que les plantes invasives seraient soit
plus « r » que les r indigénes, soit plus
«K» que les Kindigénes, d'ou leur suc-
ces (Petit et al, 2004). Pourtant, des
études écophysiologiques ont montré
une plus grande plasticité des plantes
invasives, notamment vis-a-vis de la
lumiére (Pattison et al., 1998). Nous
considérons quant a nous, que Prunus
serotina développe une stratégie K
dans ses stades juvéniles, puisqu'il est
capable de persister dans un environ-
nement stable grace a 1) une vitesse de
croissance extrémement lente, 2) une

longévité exceptionnellement élevée
comme « Oskar », et 3) une capacité a
rejeter et a drageonner selon le « com-
portement d'Alice » précédemment
décrit. Cette stratégie lui permet de
s'établir dans des communautés fores-
tieres a canopée fermée, en présence
de nombreux compétiteurs et avec
peu de niches vacantes. Au contraire,
Prunus serotina développe une straté-
gie r dans ses stades adultes puisqu'il
tend a maximiser la croissance de ses
populations et sa dispersion, grace a 1)
une vitesse de croissance trés élevée,
2) une durée de vie limitée (quelques
décennies en général), 3) une matu-
rité sexuelle précoce (parfois des la
3¢me année !), 4) une abondante
production de graines, et 5) une
reproduction sexuée relativement
indépendante des conditions éda-
phiques. Cette stratégie lui permet de
coloniser tres rapidement une trouée
en y monopolisant l'espace et les

ressources pour y établir une popu-
lation expansive. Secondairement, il
se reproduira, a la fois sexuellement
pour disperser ses graines et établir de
nouvelles banques de plantules quies-
centes dans la forét environnante (syn-
drome d'Oskar), et végétativement
pour se maintenir localement (com-
portement d’Alice). Ces caractéris-
tiques existent chez d'autres essences
forestieres d’Amérique du nord, qui
cohabitent sans probléme avec Prunus
serotina (e.g. Fagus grandifolia, Quer-
cus alba, Acer pensylvanicum, Tsuga
canadensis), mais n‘a pas vraiment
d'‘équivalent chez les espéces fores-
tieres européennes, d'ol une probable
clé de son succes...

En conclusion, nous pensons que
cette double stratégie r-K non seu-
lement confere a Prunus serotina un
avantage compétitif sur les espéces
indigénes, qui contribue certainement
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a sa capacité invasive, mais qu'elle
pourrait bien étre un point commun
a de nombreuses espéces invasives,
en particulier ligneuses (e.g., Ailanthus
altissima, Knapp and Canham, 2000 ;
Acer platanoides, Webster et al., 2005 ;
Robinia pseudoacacia, Lee et al., 2004
; Acer negundo, R. Michalet com. pers.
; Miconia calvescens, J.-Y. Meyer com.
pers.), voire herbacées (e.g., Hedy-
chium gardnerianum, C. Lavergne com.
pers.).

Modéliser la dynamique invasive

La modélisation est ici considérée
comme une simplification du monde
réel a partir des déterminants préala-
blement reconnus. Lobjectif premier
était de confirmer les hypothéses
issues de l'observation, a l'aide de
modeles déterministes qui relévent
avant tout d'une démarche compré-
hensive et fondamentale. Comme
les hypothéses ont été confirmées
et le modele jugé pertinent, I'étape
de modélisation a été suivie d'une
étape de simulation, qui consiste a
faire varier certains parametres de
maniére a apprécier le comportement
du modele. Enfin, une fois paramétrés
grace aux facteurs mesurés sur le ter-
rain, les modéles ont servi a fournir
des informations sur la dynamique a
venir de linvasion. La modélisation
de la dynamique invasive de Prunus
serotina s'est faite en 3 étapes succes-
sives : (1) construction d'un modéle
rendant compte de la dynamique
d'une population de Prunus serotina
a l'échelle stationnelle (modele local),
(2) construction d'un modéle repré-
sentant la propagation de Prunus
serotina a I'échelle d’un paysage fores-
tier hétérogene (modeéle paysager),
(3) obtention d'un modéle complet
par incorporation du modele local
dans le modeéle paysager.

Les analyses d’élasticité du modéle
local font apparaitre qu'a l'ombre, le
seul facteur déterminant du succées de
I'invasion est la longévité des adultes
fertiles. La présence d'une banque
de plantules quiescentes (syndrome
d'Oskar) devient également un facteur
déterminant (mais qui reste nette-
ment subordonné au précédent) dés
lors que la probabilité d'une arrivée de
lumiére au sol, suite par exemple a une
coupe ou un chablis, est non nulle.
Ces deux stades de développement
apparaissent donc étre les « talons
d’Achille » de [l'envahisseur, mais
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d'un point de vue pratique, ils sont
particulierement difficiles a atteindre,
surtout si l'on considéere leur capacité
a rejeter. Toutefois, concernant cette
derniére, elle participe peu a l'explo-
sion démographique des populations
de Prunus serotina, mais contribue
a la survie locale des populations
déja implantées.

Le modéle paysager (et le modele
complet) ont permis de mettre en évi-
dence le role de différents facteurs.

Influence de I'hétérogénéité du pay-
sage- Curieusement, nous avons mis
en évidence un temps de latence
d’environ 80 ans entre l'implantation
initiale d’un individu fertile dans une
cellule et le début de sa propagation
aux cellules voisines. Nous confirmons
donc par la simulation un résultat
empirique bien connu : le délai avant
qu’une espéce invasive ne deviennent
réellement envahissante ; ce résultat
contribue également a la compré-
hension de sa reconnaissance tardive
par les forestiers a Compiégne. Une
fois que l'invasion a débuté, la pro-
pagation de Prunus serotina dans le
paysage forestier de Compiégne est
un processus hautement direction-
nel, contrairement a la dispersion des
graines. C'est l'invasibilité des cellules
paysageres qui détermine le trajet
suivi par l'envahisseur, sa vitesse de
propagation, ainsi que l'intensité avec
laquelle il envahit certains secteurs de
la forét et en épargne d'autres. La pro-
portion de paysage envahi augmente
elle linéairement, révélant un phéno-
mene de diffusion réguliere. La vitesse
de l'invasion varie en fonction de la
structure de paysage, entre 260 et
315 m.an d’aprés nos résultats.

Importance respective des vecteurs- Les
patrons d'invasion de la forét de Com-
piegne peuvent étre reproduits par
la seule intervention des renards, qui
sont les seuls a disperser les graines
sur de longues distances, méme
lorsque moins de 1,5 % des graines
subissent ce mode de dispersion. Ceci
explique les variations importantes de
la vitesse de propagation en fonction
du temps. La barochorie et l'ornitho-
chorie, qui concernent environ 98,5 %
des graines, expliquent surtout la
diffusion centrifuge progressive des
noyaux d'invasion, d'ou l'augmenta-
tion linéaire de la proportion de pay-
sage envahie. Ces résultats confirment
gque méme s'ils sont rares, les phéno-
menes de dispersion longue-distance

gouvernent a eux seuls la dynamique
invasive (Suarez et al., 2001), en créant
de nouveaux noyaux.

Impact des tempétes- Les tempétes
accélérent le processus invasif sans en
modifier l'issue finale.

Influence de la gestion forestiére-
les simulations en paysage virtuel
montrent que seule une forét de
hétres ralentirait |'invasion par rapport
au paysage hétérogene réel. Une forét
de chénes ou de pins, accélererait au
contraire le processus invasif. Limplan-
tation d’'une bande de hétraie entre
la partie nord envahie du massif et la
partie sud épargnée serait capable de
ralentir significativement I'invasion.
Un résultat similaire est retrouvé en cas
d‘éradication de Prunus serotina sur le
front de I'invasion, mais il ne ferait que
retarder 'échéance si la mesure n’était
pas répétée a chaque pas de temps.

Prédiction de linvasion future- Les
simulations montre que la forét de
Compiégne est proche de sa capacité
maximale d’accueil de Prunus sero-
tina. Seules les marges orientales et
méridionales de la forét devraient étre
envahies a l'avenir, un état stable étant
obtenu vers 2074.

La construction sociale de Prunus
serotina : vides et invisibilité

Grace a une approche ethnologique et
sociologique, reposant sur des entre-
tiens semi-directifs, nous avons cher-
ché a comprendre la perception du
phénomeéne par les différentes caté-
gories d'usagers de la forét, partant
du principe que Prunus serotina venait
troubler l'ordonnancement paysager
et I'exploitabilité de ces foréts.

Au cours des enquétes de terrain, les
usagers de la forét de Compiegne se
sont montrés peu réactifs sur le sujet
des invasions biologiques en général
et de Prunus serotina en particulier.
Hormis celles ayant des connaissances
approfondies sur les enjeux écolo-
giques, aucune des catégories d'usa-
gers n'a montré un intérét pour la
question. A Compiégne, la catégorie
des experts se confond dans les actes
avec celle des lanceurs d'alerte. Parmi
la cohorte d'usagers étudiée, ces der-
niers étaient au nombre de deux : un
écologue travaillant au Conseil régio-
nal et un expert forestier privé membre
de Prosilva. Ce combat se fait au nom
de la biodiversité, du patrimoine,



c'est-a-dire de notions associées a un
paysage intellectualisé, distancié, que
ne partage pas forcément le grand
public.

Parmi ceux qui ne connaissent pas Pru-
nus serotina, dont des randonneurs ou
des personnes habitant en forét, cer-
tains l'ont remarqué sans approfon-
dir leur recherche a ce sujet. D'autres
disent passer trop vite pour le remar-
quer (VTTistes, cavaliers, chasseurs a
courre). lls axent plutét leurs priorités
sur la propreté des chemins ou du
sous-bois, ou la persistance des arbres
anciens autour de leur habitation. Ils
ont cependant inventé des usages
en rapport avec cet arbre dont ils
apprécient l'esthétique. Certains ont
élaboré un parcours de randonnée
particulier en automne, de maniére a
passer dans les zones ou il est abon-
dant pour admirer son feuillage doré.
D’autres ramassent ses fruits et en font
des confitures. Les cavaliers aiment
passer la ou il se trouve pour man-
ger quelques baies au cours de leur

balade. Enfin, des personnes viennent
déterrer des plants pour les réinstal-
ler dans leur jardin ou ils souhaitent
I'admirer. Certains en arrivent méme a
apostropher les agents de I'ONF qu'ils
voient en train de couper du Prunus
serotina. Pourtant, méme lorsqu'il
est « remarqué », Prunus serotina est
I'innommable ; pour en parler, les pro-
meneurs ont recours a la périphrase :
« l'arbre qui est partout » ou « ['arbre
qu'on trouve partout ». Pour ces usa-
gers, Prunus serotina est reconnu, mais
pas connu, identifié, mais sans iden-
tité. A contrario, pour d'autres Prunus
serotina est connu, mais il n'est pas
forcément reconnu ! Ainsi, il est sur-
prenant, voire inquiétant, de consta-
ter que nombre de professionnels de
la forét, qui déclarent (bien) connaitre
Prunus serotina, le confondent avec
d’autres espéces, comme Prunus padus
ou Prunus mahaleb, voire avec d'autres
essences exotiques ne lui ressemblant
absolument pas (e.g. avec Betula lutea
ou bouleau jaune, appelé « merisier »
par les Québécois). Prunus serotina

passe le plus souvent inapercu, méme
lorsqu’il domine le paysage ! (Fig. 8).
L'absence de nom vernaculaire ou
I'utilisation d'un nom vernaculaire
erroné sont assez évocatrices du pro-
bléme de perception.

Sans danger pour la santé, plutoét joli,
parfois utile, Prunus serotina n'est pas
rejeté par la population. Ceux qui
I'ont remarqué disent l'avoir toujours
vu la. Bien que rapide a Iéchelle des
écosystémes forestiers, la dynamique
invasive est encore trop lente et pro-
gressive pour étre percue par les
usagers de la forét. Prunus serotina
s'integre. A l'instar de Diamond (2005)
I'échec de perception est le résultat de
la « normalité rampante » ; les repéres
fondamentaux de la normalité évo-
luant graduellement et de maniére
imperceptible. Quel meilleur exemple
que ces riverains qui ne connaissent
Iarbre ni par son nom, ni par son his-
toire, ni par ses caractéristiques biolo-
giques, mais qui utilisent malgré tout
ses fruits pour en faire des confitures,
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Figure 8. Le paradoxe de 'omniprésence invisible. Quatre vues de la forét de Compiégne, montrant I'omniprésence de Prunus serotina
dans le paysage, que ce soit dans les parcelles en régénération (a gauche), en coupe d’ensemencement (en haut, a droite) ou en sous-bois
(en bas, a droite). C'est entouré de ces parcelles que la plupart des usagers de la forét de Compiegne a été interrogée lors de l'enquéte
ethnologique ; une majorité déclare ne pas connaitre Prunus serotina, d'autres qu'il n'y en a pas dans les environs...
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celles-ci entrant tout aussi progres-
sivement dans les rites familiaux ?
Il est clair qu'une éducation serait un
préalable indispensable s'il y avait
une volonté d'éradication ou méme
de contrble, puisque le regard des
usagers sur cet arbre n'a pas été
formé a le voir en tant qu'envahisseur
biologique.

Deux principales raisons permettent
d'expliquer cet état de fait : la média-
tisation quasi inexistante du phéno-
mene et le fait que, pour la forét de
Compiegne, en dehors d'une minorité
éclairée constituée de scientifiques et
de naturalistes amateurs -représen-
tant les « lanceurs d'alerte » (sensu
Chateauraynaud & Torny, 1999, i.e,
une entité capable d'un certain état
de veille, d'une capacité perceptuelle,
de vigilance), seuls les gestionnaires
forestiers  directement  confrontés
au probléme en ont conscience. Cet
exemple en forét de Compiegne
illustre les existences diverses que
peut prendre un méme objet a par-
tir d'interprétations, c'est-a-dire des
visions différentes de la forét par
chaque catégorie sociale (Picon,
1996). On oscille entre la situation ou
il devient le centre des préoccupations
(par exemple, chez les naturalistes et
certains forestiers) et celle ou il reste
invisible. Ce dernier cas sobserve en
particulier chez certains usagers de
la forét qui viennent y chercher des
éléments répondant a leurs attentes
et aspirations, et qui éliminent littéra-
lement de leur champ de vision toute
chose les contrariant.

On peut enfin s'interroger sur les rai-
sons qui I'emporteraient dans la déci-
sion d'éradiquer une espéce, dont le
statut est tellement instable dans le
temps ! Noublions pas, comme le rap-
pelle remarquablement Starfinger et
al. (2003), que l'ennemi d’aujourd’hui
(I'envahisseur agressif, « l'oppresseur
des indigénes », la peste des foréts)
fut il y a peu, un ami désiré (le bois
exotique rentable, 'améliorateur des
litieres, le protecteur du gibier, le
pare-feu naturel), dont la « propaga-
tion a I'ensemble de la forét francaise
» a méme été préconisée au sein de
la prestigieuse Société botanique de
France ! Non content d'étre invisible,
Prunus serotina jouerait-il les Dr. Jekyll
et Mr. Hyde de nos foréts ? De plus,
rien ne permet de dire quelle sera son
évolution dans les prochaines décen-
nies. Des cas plus anciens d'invasions
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biologiques ont montré une régression
spontanée de l'espéce au bout d'un
certain temps. Il s'agit aussi de ne pas
oublier qu’une partie non négligeable
de la flore, considérée aujourd’hui
comme autochtone, fut initialement
allochtone : les archéophytes. Clest le
cas également de la faune ; qui se sou-
vient dans le nord de la France, que le
lapin de garenne n'y fut introduit que
durant le Haut Moyen Age ? On peut
ainsi légitimement se demander la
place sociale et écologique des argu-
ments a opposer au « vagabondage »
des especes décrit par Clément (2002).
Une volonté d'éradication n'est-elle
pas également la conséquence d'une
médiatisation souvent moralisante,
qui demande de « protéger la nature
» au nom des générations futures, de
maniére a corriger les excés de notre
civilisation ? C'est ainsi que certaines
especes deviennent des sortes de
bouc émissaire de groupes sociaux.

Conclusion

Le cerisier tardif est aujourd’hui
considéré comme l'une des plantes
invasives les plus préoccupantes en
Europe occidentale. Si nos travaux
ont permis de faire un état des lieux
de l'invasion relativement précis pour
la Picardie, I'une des régions les plus
touchées en France, ce travail reste a
faire pour les autres régions. Les ana-
lyses conduites ont permis de préciser
les conditions écologiques dans les-
quelles une station forestiére pouvait
étre envahie. Ainsi, en dehors des sols
calcaires et/ou hydromorphes, Prunus
serotina semble en mesure de séta-
blir sur tous les types de sol, méme
s'il ne devient réellement envahissant
et incontrélable que sur les sols les
plus pauvres (sols de la série podzo-
lique) et bien drainés. Son amplitude
écologique est relativement large, ce
qui est évidemment un atout pour lui.
Grace a une stratégie démographique
et une plasticité n‘ayant pas déqui-
valent chez les essences indigenes et
qui se révelent tout a fait adaptées
au régime de perturbations caractéri-
sant les foréts gérées, Prunus serotina
s'intégre parfaitement aux cycles syl-
vigénétiques ou sylviculturaux des
foréts tempérées d’Europe occiden-
tale. Nos résultats nous aménent aussi
a nuancer la dépendance de l'espece
vis-a-vis de la lumiére. Certes Prunus
serotina ne peut atteindre la canopée
d’une forét, devenir fertile et envahir
un peuplement forestier s'il est privé

de lumiere. Mais I'absence de lumiére
ne 'empéche pas de s'établir : grace au
« syndrome d'Oskar », il peut former
des banques de plantules quiescentes
trés longévives en 'absence de toute
perturbation génératrice de lumiere.
Clest 1a un autre atout incontestable
de l'envahisseur. La lumiere ne fait
finalement que révéler la présence
de Prunus serotina, qui attendait dans
I'ombre que son heure arrive...

Une autre conclusion lourde de
conséquences est que Prunus serotina
occupe prioritairement des niches
écologiques naturellement (sols de
la série podzolique) ou artificielle-
ment (peuplements équiens « débar-
rassés » de leur sous-étage ligneux)
vacantes. Des recherches complé-
mentaires seront nécessaires pour
évaluer les conséquences de linva-
sion a plus long terme. Dans bien des
cas, si ce n'est dans tous les cas, les
altérations de la biodiversité, comme
|'invasion elle-méme, sont une consé-
quence d'un facteur externe : une
perturbation ou un régime de per-
turbations qui survient sur un terrain
dont la synécologie est compatible
avec les exigences autoécologiques
de l'envahisseur. Finalement, Prunus
serotina n'est que le passager d'un
changement plus profond qui affecte
les écosystémes forestiers européens,
la conséquence visible d'une nouvelle
relation entre biotope, bioccenose et
perturbations.

Conséquence visible ? Peut-étre pas si
l'on considere que, paradoxalement,
la ol Prunus serotina est massivement
présent, au point de dominer le pay-
sage, comme en certaines parties de
la forét de Compiegne, il est invisible.
Cette invisibilité est probablement liée
a l'absence de cadre cognitif d'appré-
hension (de schémes de connaissance
et d’action), plutot qu'a sa présence ou
absence au sens physique du terme.
Prunus serotina est 13, a la maniere de
I'étranger que personne ne reconnait,
dans l'indifférence générale a sa « per-
sonne » qui n'a d’autre statut que celui
de l'intrus qu'il faut ignorer et dont on
refuse la connaissance. Finalement,
I'invasion biologique n‘a en soi aucune
signification tant que le probleme
n'‘est pas construit socialement, faute
de quoi il ne peut accéder au statut
de probléme public. En I'absence de
conséquences sur les aménités de
la forét ou sur la santé publique, Pru-
nus serotina laisse indifférent 'usager



ordinaire de la forét. Au-dela du cas de
Prunus serotina, il manque générale-
ment une lecture politique, sociale et
économique des enjeux écologiques
des invasions biologiques, d'ou la
difficulté a faire passer les messages
d'alertes aux politiques et aux citoyens.
En dehors de cas particuliers (Cau-
lerpa taxifolia en mer Méditerranée,
I'ambroisie en région Rhone-Alpes),
les plantes invasives en général ne
sont pas encore un probléme, ni pour
I'agenda politique, ni pour la société.
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Le genre de plante carnivore a urnes
Nepenthes comprend au moins
120 espéces, réparties principalement
dans les fles du sud-est asiatique, dans
une grande variété d’habitats. Les
pieges de ces especes lianescentes
sont des feuilles modifiées en urnes
qui présentent une grande diversité
morphologique. Pendant longtemps,
on a cru que leur systéme de capture
reposait uniquement sur les proprié-
tés glissantes de leur couche cireuse
responsable de la chute des insectes.
Pourtant chez Nepenthes rafflesiana au
moins, cette zone cireuse est perdue
au cours de l'ontogénie, induisant un
changement de forme du piege. Le
fluide digestif de cette espece s'est
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