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La tillaie du lapié jurassien.
Contribution 4 la syntaxonomie du Tilion
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Abstract

Kissling, P. 1985. A limewood on Jurassic lapiaz. Bot. Helv. 95: 125-140. |

Description of a new type of limewood at the southern foot of the Jura mountains
(Aceri-Tilietum polypodietosum). Factor analysis provides us with arguments favour-
able to the Moor’s thesis of an alliance Tilion platyphylli and that of a wide Aceri-Tilie-
tum platyphylli.

Au pied de I'adret jurassien, en parcourant les sous-bois tumultueux des chénaies &
charme calcicoles, le pied roulant sur les pierres moussues parmi les mercuriales, on
aura parfois le bonheur d’aborder & une minuscule banquise de mousse, & un radeau
enfin solide ou le pied rassuré sent affleurer le vrai Jura, sous le dome tendre de
quelques grands tilleuls.

Cette tillaie des lapiés est parmi les foréts collinéennes du Jura central le pdle écolo-
gique de la microhétérogénéité karstique (Kissling 1983, chap. 13.1, 13.3, 15.6, 18.2). Le
groupement est difficile a saisir 4 cause de sa microhétérogénéité, de I'exiguité et de la
rareté des stations. En effet cette étude vous proposera des relevés de parfois moins
d’un are, ou composés de deux bancs de lapié voisins, peuplés parfois d’un ou deux
tilleuls seulement, et oll sont curieusement associés Dryopteris filix-mas et Sedum al-
bum, Thamnium alopecurum et Rhytidium rugosum, Ctenidium molluscum et Polytri-
chum formosum. Le banc de lapié est souvent si petit que les couleurs de la mosaique
ont a peine la place de se répéter deux ou trois fois: il est tentant de n’y voir qu’une
macromosaique de divers groupements de rochers chapeautés par quelques tilleuls
(voir la discussion de Gounot 1969, p. 19-20). Mais qui visitera les lapiés boisés de
Champ Monsieur sur Neuchachtel se convaincra qu’il peut exister de plus grandes sur-
faces de ce groupement. Il peut donc étre considéré comme un type de forét, bien que
ses stations soient souvent plus hautes que larges.

A Jean-Louis Richard, familier des tillaies dés ses premiers relevés
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Originalité du groupement

Comparaison avec les tillaies colluviales

Sur les lapiés collinéens du Jura, Tilia platyphylilos est manifestement I’essence la
plus vigoureuse, avec le fréne par endroits. Sa stature est dominante, il peut dépasser 25
meétres de hauteur, il est omniprésent dans les foréts karstiques, et il a réagi de facon
¢tonnante a la sécheresse estivale de 1976: il a perdu ses feuilles parmi les premiers, au
mois de Juillet déja, suivi par toutes les autres essences du karst; on repérait les zones
de lapié forestier aux frondaisons desséchées; mais lorsque la pluie est revenue en
Aolt, le tilleul a été le premier & débourrer comme pour un second printemps; en Sep-
tembre son feuillage frais était grand étendu pendant que les autres essences dépliaient
lentement leurs nouvelles feuilles. Joints & ceete exubérance du tilleul, la dominance
presque exclusive des essences anémochores et le biotope trés «spécialisé» (Moor 1951)
font penser 4 I’Aceri-Tilietum.

Considérons les tillaies des éboulis jurassiens (Oberdorfer 1957, Moor 1960, Keller
1974, Richard 1975 et les relevés 27-39 de notre tabelle). La tillaie des lapiés s’en dis-
tingue par plusieurs groupes de différentielles écologiquement divergentes:

— groupe 1: des espéces humicoles ou calcifuges qui profitent des lentilles d’humus dé-
carbonaté sur le dos des bancs calcaires, comme Polypodium, Teucrium scorodonia et
Hylocomium splendens.

— groupe 2: des especes des ourlets plutdt nitrophiles comme Galium aparine et Moeh-
ringia trinervia, qui trouvent dans les crevasses du lapiez et sur son dos des poches de
Phumus trés noir du sol lithocalcique humifére, le seul qui puisse se développer sur
un lapié aussi dur et dépourvu de matériel fin.

— groupe 3: des espéces mésophiles ou hygrophiles agrippées aux parois des crevasses,
minuscules gorges sombres et fraiches (Cystopteris fragilis, Plagiochila et Thamnium
par excellence), enracinées dans les poches d’humus des crevasses (Dryopteris filix-
mas, Phyllitis, Polystichum), ou méme inféodées a de petites fossettes temporaire-
ment inondées sur le dos du lapié (Mnium punctatum et rostratum).

— groupe 4: par contraste, des xérophiles, qui trouvent aussi sur le lapié des situations
tres seéches, comme Sedum album. La tendance xérophile est confirmée par des es-
peéces des chénaies subméditerranéennes (groupe 11) que la tillaie des lapiés partage
avec les plus xérothermophiles des tillaies colluviales, par exemple celles décrites par
Keller (1974). Parallélement les rares chénes chétifs qui habitent le groupement sont
pauvres de caractéres de Quercus robur, I'espéce hygrophile (Kissling 1983,
chap. 21.2), tandis que la plupart des chénes des tillaies colluviales sont trés proches
de Q. robur (figure 1). Pour le peuplement d’arbres, le lapié est nettement moins fer-
tile que I’éboulis. La sécheresse de 1976 I’ a montré clairement. L’association micro-
hétérogéne de xérophiles et d’hygrophiles est un des traits typiques de la flore des
lapiés (Kissling 1983, chap. 13.3.2 et fig. 2): on peut voir & Champ Monsieur une
touffe de roseau dans une fossette du lapié, jouxtant Melica ciliata.

— groupe 5: une légere touche montagnarde descend régulierement orner les lapiés col-
linéens (Kissling 1983, chap. 15.6.5). Ici, il s’agit de Rosa pendulina et Moehringia
muscosa.
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Fig. 1. Les chénes des tillaies de I'adret jurassien. Déterminés selon Kissling (1980). Les valeurs
indiquées pour les classes sont des % de I’échantillon complet.
A. Lapiés: en tout 9 arbres, des relevés 1, 5, 6,7, 8, 11, 15, 16.
B. Eboulis: en tout 40 arbres, des relevés 28, 32, 33, 35.

Réciproquement il manque 4 ce groupement de nombreuses indicatrices de terre
fine qui différencient les tillaies colluviales (groupes 6—8). On trouve évidemment ces
deux lots de différentielles mélangés dans des biotopes intermédiaires (relevés 20-26),
principalement des éboulis de gros blocs stabilisés (relevés 20-22), mais aussi des
pentes de lapié ennoyé de matériel colluvial (relevé 23).

En somme, par sa flore, la tillaie des lapiés se distingue trés fortement des tillaies
colluviales. Il sera par contre moins facile de la distinguer des autres foréts des lapiés,
avec lesquelles elle partage le fond de sa flore herbacée et muscinale. De nombreuses
gradations entre ces groupements existent évidemment au pied du Jura.

Comparaison avec la charmaie calcicole

L’Aceri-Carpinetum hylocomietosum est 'un des voisins immédiats, sur le terrain
et dans la synsystématique. Il partage avec la tillaie des lapiés la plupart des especes
des groupes 1 a 4. Mais ces especes sont un peu mieux représentées dans la tillaie: par
exemple Polypodium, Polygonum dumetorum et Mycelis muralis y sont nettement plus
fréquents. On ne peut citer aucune différentielle constante de la tillaie par rapport a la
charmaie calcicole de I'adret jurassien. Par contre la charmaie se distingue de la tillaie
par un bon nombre de différentielles:

Carpinus, Prunus avium, Sorbus torminalis, Pyrus communis, Prunus spinosa, Lathy-

rus vernus, Lamiastrum montanum, Brachypodium sylvaticum, Campanula persicifo-

lia, Anemone nemorosa, Veronica chamaedrys, Vicia sepium, Euphorbia dulcis et Pri-

mula vulgaris.
Or ces espéces sont des indicatrices de terre fine (ce sont d’ailleurs 4 peu prés les
groupes 7 et 8). Et en effet la dalle calcaire de I’Aceri-Carpinetum est fragmentée et
souvent polluée de terre fine minérale, elle porte un sol hétérogéne dont certaines len-
tilles sont brunifiées: rien d’étonnant si on y trouve mélangées les flores du karst et de
la terre fine. Tandis que la tillaie des lapiés ne posséde que la flore du karst. Voila bien
un pdle écologique: il représente une tendance floristique-écologique sans melange et
se distingue en négatif des groupements ou cette tendance est associée a d’autres.
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Figure 2B

Figure 2C
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Fig. 2.

Analyses factorielles des correspondances:

A Tillaies comparées aux Alliances forestiéres voisines
B Tillaies a Tilia platyphyllos comparées aux charmaies calcicoles
C Diversité des tillaies.
Programme CORRES, Ecole Polytechnique Fédérale de Lausanne
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Groupements du Tilion

Lindenmischbestinde der alpinen Trockentiler
Tilieto-Asperuletum taurinae typicum,
Walenseegebiet

Tilieto-Asperuletum taurinae, Vierwaldstiittersee
Tilieto-Asperuletum taurinae, Brienzersee
Tilieto-Asperuletum taurinae aceretosum,
Walenseegebiet

Acer opalus reicher Lindenmischwald

des westalpinen Vorlandes

Lindenmischbestiinde der Siidtiler Graubiindens
Cynancho-Tilietum sensu Moravcova-Husova 64
Seslerio-Tilietum

Acero-Tilietum, Bayerische Rasse
Acero-Tilietum, verarmte Schwarzwald-Rasse
Acero-Tilietum

Aceri-Tilietum

Aceri-Tilietum polypodietosum
Acero-Tilietum, Jura-Rasse
Vincetoxico-Tilietum

Vincetoxico-Tilietum

Acereto-Tilietum

Asperulo odoratae-Tilietum hylocomietosum
Aceri-Tilietum, éboulis adret jurassien
Aceri-Tilietum

Aceri-Tilietum

Asperulo odoratae-Tilietum typicum
Asperulo-odoratae-Tilietum coronilletosum

Pascal Kissling

Trepp 1947 (4 1)
Trepp 1947 (20 1.)

Trepp 1947 (17 1.)
Trepp 1947 (10 1.)
Trepp 1947 (18 1.)

Trepp 1947 (6 1.)

Trepp 1947 (4 1.)

Neuhiusl et al. 1968 (51.)
Rameau 1974 (20 r.)

Oberdorfer 1957 (4 1.)
Oberdorfer 1957 (3 1.)
Winterhoff 1963 (4 1.),

in Hartmann et Jahn 1967

Jahn 1964 (3r.),in H. & J. 1967
nov., (191.)

Oberdorfer 1957 (12 1.)
Winterhoff 65 (10 r.), in H. & J. 67
Winterhoff 63 (6 r.), in H. & J. 67
Faber 1936 (2r1.), in H. & J. 1967
Keller 1974 (51.)

nov. (13 r.)

Moor 1960 (1 liste)

Richard 1975 (41.)

Keller 1974 (91.)

Keller 1974 (8 1.)

Especes diagnostiques du Tilion (nov., voir dans le texte)
Tilia platyphyllos, Tamus communis, Clematis vitalba, Cyclamen purparescens, Viola mirabi-

lis, Campanula rapunculoides

Groupements du Lunario-Acerion
Phyllitido-Aceretum tilietosum
Phyllitido-Aceretum
Phyllitido-Aceretum
Corydalido-Aceretum

Rameau et al. 1971 (37 1.)
Keller 1974 (71.)

Moor 1975 (80 r.)

Moor 1973 (130 1.)

Espéces caractéristiques du Lunario-Acerion (Moor 1975, p. 245)
Lunaria rediviva, Actaea spicata, Phyllitis Scolopendrium, Polystichum aculeatum, Aconitum
Iycoctonum, Aruncus dioicus, Cardamine heptaphylia, C. pentaphyllos

Tilio-Fagetum phyllitidetosum

Charmaies calcicoles et Galio-Carpinetum
Galio-Carpinetum luzuletosum forsteri, 2 Melica
Aceri-Carpinetum tametosum

Aceri-Carpinetum hylocomietosum
Galio-Carpinetum primuletosum, a2 Coronilla

Moor 1968 (16 1.)

Kissling 1983 (37 r.)
Kissling 1983 (111.)
Kissling 1983 (26 1.)
Keller 1975 (17 1.)
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Querco-Carpinetum Schwickerath 44 (31.),in H. & J. 67
Galio-Carpinetum primuletosum, & Arum Keller 1975 (13 r.)

Aceri-Tilietum cordatae Neuhdusl et al. 1968 (51.)
Acero-Carpinetum Neuhiusl et al. 1968 (153 r.)
Acereto-Carpinetum, type Klika 1941 (12 1.)
Schluchtwaldartiger Ahorn-Linden-Hangwald, Niemann 56 (9 1.), in H. & J. 67
var. 4 Calamagrostis arundinacea

Ahorn-Linden-Steilhangwald Stocker 1965 (5 1., tab. 15)
Traubeneichen-Linden-Blockhaldenwald Stocker 1965 (r. 6—8 du tab. 14)

Caractéristiques des Querco-Carpinetalia et de leurs Alliances (Kissling 1983, p. 263 sq)
Carpinus betulus, Prunus avium, Rosa arvensis, Potentilla sterilis, Poa nemoralis, Primula
vulgaris, Dactylis aschersoniana, Stellaria holostea, Carex pilosa, C. montana, Festuca het-
erophylla, Galium silvaticum, Lathyrus niger, Sorbus domestica, S. torminalis

Groupements des Quercetalia pubescentis

Molina litoralis-reicher Quercus-Tilia-Mischwald Trepp 1947 (5 1.)
Tilio-Quercetum Kissling 1983 (13 1.)
Coronillo-Quercetum typicum Kissling 1983 (16 r.)

Espéces diagnostiques des Quercetalia pubescentis (Kissling 1983, p. 321 sq.) Caracteris-
tiques
Acer opalus, Primula columnae, Arabis turrita, Viola hirta, Melittis melissophyllum

Différentielles

— Coronilla emerus, Cotoneaster integerrima, C. nebrodensis, Amelanchier ovalis, Berberis
vulgaris, Prunus mahaleb, Rhamnus alpina.

— Peucedanum cervaria, Vincetoxicum hirundinarium, Inula conyza, Geranium sanguineum,
Melampyrum cristatum, Anthericum liliago, A. ramosum, Silene nutans, Bupleurum falca-
tum, Origanum vulgare, Galium mollugo ssp, Trifolium rubens, Polygonatum officinale,
Carex halleriana, Calamintha sylvatica, Aster amellus, Coronilla coronata, Laserpitium
latifolium, L. siler.

— Arabis hirsuta, Stachys recta, Hippocrepis comosa, Teucrium chamaedrys, Bromus erectus,
Euphorbia cyparissias, Festuca gr. ovina, Carex humilis, Sanguisorba minor.

— Sedum album, Potentilla verna, Saponaria ocymoides, Lactuca perennis, Helianthemum
nummularium, Thymus serpyllum, Asperula cynanchica, Melica ciliata, Ceterach officina-
rum, Asplenium ruta-muraria.

Groupements incertae sedis

Bergulmen-Linden-Blockhaldenwald Stocker 1965 (r. 1-5 du tab. 14)
Schluchtwaldartiger Ahorn-Linden-Hangwald, Niemann 1956 (13 r.),

var. 4 Milium effusum in Hartmann et Jahn 1967
Aceri-Tilietum Hartmann 56 (31.), in H. & J. 67
Galio-Fraxinetum Gigon 1980 (7 r.)

Espéces caractéristiques des Fraxino-Fagetea (Moor 1978, liste p. 440—-441)

Comparaison avec la chénaie buissonnante des lapiés

Le Coronillo-Quercetum geranietosum, autre voisin topographique et synsystéma-

tique, occupe comme la tillaie des lapiés solides et non ennoyés. La flore du karst y est
trés bien représentée. Mais son lapié est moins densément ou moins profondément
crevasse, et ceci dans le méme étage climatique: il offre donc moins de réserves hy-
driques. Cette chénaie se distingue en effet de notre tillaie par de nombreuses différen-
tielles xérothermophiles des Quercetea pubescentis, comme:
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Amelanchier ovalis, Cotoneaster nebrodensis, Juniperus communis, Allium pulchel-
lum, Bromus erectus, Festuca gr. ovina, Galium pumilum, Hypericum montanum,
Inula conyza, Laserpitium latifolium, Melampyrum cristatum, Origanum vulgare, Si-
lene nutans, Stachys recta, Saponaria ocymoides, Sanguisorba minor et Thuidium
abietinum.

Réciproquement la tillaie s’en différencie par des mésophiles des Fraxino-Fagetea
comme:

Ulmus scabra, Sambucus nigra, Dryopteris filix-mas, Galium odoratum, Asarum, Vio-
la reichenbachiana, Brachythecium rutabulum, Eurhynchium striatum, Hylocomium
brevirostre, Mnium rostratum, Neckera crispa et Thamnium.

Comparaison avec la frénaie des lapiés

Le Galio-Fraxinetum (Gigon 1980, publié¢ sous le nom de Geranio-Fraxinetum par
Richard 1983) est le groupement le plus voisin. Il végéte sur des lapiés apparemment
semblables 4 ceux de la tillaie, si bien que les facteurs discriminants ne sont pas évi-
dents. Il existe toutefois des différentielles qui suggérent une différence écologique.
Pour obtenir la composition floristique de la frénaie, il faut substituer Fraxinus a Tilia
dans la tabelle de la tillaie, y ajouter un bon lot de nitrophiles mésophiles:

Alliaria officinalis, Cardamine hirsuta, Chaerophyllum temulum, Geum urbanum,
Chelidonium majus, Stellaria media, Lapsana communis et Veronica hederifolia,

et y enlever quelques xérophiles comme Sorbus aria, Cotoneaster integerrima, Antheri-
cum ramosum et Convallaria majalis. Voila qui indique clairement une différence tro-
phique entre les deux groupements. Leur coexistence dans quelques massifs peu ex-
ploites comme le Bois de Moiry (VD), Tillérie (VD, Eclépens) et Champ Monsieur
(Neuchétel) indique qu’il s’agit probablement de deux biotopes naturels 1égérement
différents.

Accessoirement, les relevés de Gigon comptent plus de pionniéres xéro-héliophiles
que nos relevés de tillaies, mais c’est vraisemblablement di a la maniére de délimiter la
station. On fera aisément abstraction de cet artefact en pensant a la structure clairiérée
des foréts karstiques et en se référant au travail de Richard (1983) sur les ourlets a Ge-
ranium lucidum de la frénaie et de la tillaie des lapiés.

Syntaxonomie

Problemes et méthode

Ou placer la tillaie des lapiés dans la synsystématique pour traduire le plus fidéle-
ment ses ressemblances et différences écologiques? Quelles espéces 1égitiment de la rat-
tacher aux tillaies? Et tout d’abord quelles sont les espéces préférentielles des tillaies?
Et m&me existe-t-il un groupe d’espéces original commun aux diverses tillaies et justi-
fiant de les regrouper? Les opinions et les propositions syntaxonomiques sont diverses
et rendent utile de réunir ici quelques arguments.

Pour évaluer des ressemblances floristiques globales entre des groupements que
'on n’a pas 'occasion de comparer soi-méme sur le terrain, 'analyse factorielle des
correspondances nous parait adéquate. Nous I’avons appliquées non a des relevés, mais
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aux colonnes de constances qui résument des tabelles d’associations. La constance des
especes a €té codée comme suit:

fréquence en % classe de constance  code pour AFC

1- 10 +/r 1
11- 20 I 2
21— 40 II 3
41 - 60 I11 B
61— 80 v 7
81-100 \" 9

Une ressemblance floristique globale entre les tillaies

Considérons les groupements qui par leur couvert arborescent pourraient &tre ap-
pelés «foréts de tilleuls»:

— les tilleuls y sont constants (a priori indifferemment Tilia cordata ou T. platyphyllos)

— ils y sont dominants ou au moins aussi abondants que toute autre essence (pour au-
tant que les tabelles permettent d’en juger)

— Carpinus et Quercus sont peu abondants, et Carpinus peu fréquent, sinon on a proba-
blement affaire 4 une forme des Querco-Carpinetalia

— Fagus régresse de méme

— Acer pseudoplatanus et Ulmus scabra régressent aussi, sans quoi on peut penser & une
¢rabliere

— Fraxinus sera accepté codominant, car on connaft sa grande amplitude écologique.

Les groupements qui répondent a ces exigences seront figurés par un carré dans les
projections AFC (figure 2) et nous les appellerons «tillaies» par hypothese. Est-ce que
de telles foréts présentent une ressemblance floristique notable qui les distingue des
autre foréts de feuillus?

Dans ’AFC la plus générale (figure 2A), la composition floristique globale de ces
tillaies les regroupe entre Lunario-Acerion et Buxo-Quercion, séparées de ces deux ca-
tégories. Leur centre de gravité est aussi distinct de celui des chénaies mixtes retenues
pour ce test, mais il y a contact intime entre les tillaies & Tilia platyphyllos et les char-
maies calcicoles riches en essences anémochores (Aceri-Carpinetum et groupements
analogues comme le Galio-Carpinetum primuletosum veris): ces deux groupes ne se
séparent guére que sur I’axe 4 de cette AFC, et encore incomplétement.

Une AFC restreinte aux tillaies & Tilia platyphyllos et aux chénaies mixtes (fi-
gure 2 B) sépare néanmoins tillaies calcicoles et charmaies calcicoles par la combi-
naison des deux premiers axes déja. Le comportement exceptionnel du Cynancho-
Tilietum (tillaie No. 8) n’altére pas cette séparation, car cette tillaie trés originale s’isole
complétement sur les axes 5 et 6 de PAFC: elle est aussi différente des autres tillaies a
Tilia platyphyllos que des chénaies mixtes (voir ci-dessous). La tillaie des lapiés reste
dans la zone de contact syntaxonomique, bien que l'axe factoriel 3 la sépare du
«Querco-Carpinetum» de Schwickerath (tillaie No. 14 et charmaie No. 5).

Il semble donc bien exister une série de groupements végétaux domineés par les til-
leuls et dont la composition floristique soit originale, interpolée entre foréts de ravins
montagnardes et chénaies subméditerranéennes, et distincte des chénaies mixtes méme
les plus spécialisées (calcicoles riches en anémochores).
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Un groupe d’espéces diagnostiques

Peut-on trouver des espéces qui manifestent une préférence pour ces tillaies, au
moins au Nord des Alpes?

Parmi les espéces proposées provisoirement par Moor (1976) pour son Tilion, nous
avons considére celles qui étaient effectivement superposées au domaine des tillaies
dans les AFC (2A et 2B), et avons suivi leur distribution dans les principales foréts
feuillues médioeuropéennes (Hartmann et Jahn 1967, Moor 1952, 1975, Oberdorfer
1983, en particulier):

— Tilia cordata est trés fréquent dans les Querco-Carpinetalia d’Europe orientale (Neu-
hiusl et al. 1968). 11 est donc exclu de le considérer comme caractéristique des til-
laies.

— Tilia platyphyllos accompagne de nombreuses autres foréts de feuillus, mais il s’agit
toujours de groupements spécialisés sur sols squelettiques, donc manifestant plus fai-
blement la méme tendance que les tillaies. On peut donc le considérer comme le
pilier des tillaies, comme le propose Moor (1976) dans le terme de Tilion platyphylli.

— Acer platanoides a une distribution similaire mais ne présente pas une constance ni
une dominance nettement supérieures dans les tillaies. I est probablement seule-
ment une compagne des foréts thermophiles sur sols squelettiques. '

— Clematis vitalba différencies les tillaies des érabliéres montagnardes, des hétraies, des
chénaies mixtes et des chénaies subméditerranéennes, mais elle végéte tout aussi
bien dans les manteaux des foréts riveraines (Moor 1958).

— Tamus communis se comporte comme Clematis, mais il est moins répandu dans les
zones riveraines.

— Staphylea pinnata est une compagne sporadique des foréts thermophiles plutdt xéro-
philes (Buxo-Quercion, Cephalanthero-Fagion et tillaies).

— Evonymus latifolius, rare au nord des Alpes, semble préférer les foréts colluviales (til-
laies et Taxo-Fagetum), mais sa préférence pour les tillaies demanderait encore 4 étre
¢tudiée.

— Cyclamen purpurascens, sporadique, semble bien associé aux foréts de tilleuls, et c’est
une espéce forestiere.

— Viola alba et V. collina sont pratiquement absentes des relevés forestiers, peut-&tre
par erreur, mais du moins on ne peut pas leur reconnaitre actuellement de préfé-
rence pour un groupement forestier.

— il en va de méme pour Viola scotophylla, rare au nord des Alpes, qui n’apparait que
dans quelques relevés de Trepp (1947).

— Viola mirabilis apparait dans de nombreuses autres foréts plutdt xérothermophiles a
sols squelettiques des Cephalanthero-Fagion, Querco-Carpinetalia et Buxo-Quer-
cion. Sa préférence pour les pentes colluviales ne semble pas évidente en Europe
centrale, ou 'espéce est fréquente. Par contre elle est si évidente au pied du Jura cen-
tral, ou I'espéce est rare, que nous proposons de la considérer comme préférentielle
des tillaies, en sachant que son pouvoir diagnostique est sans doute faible (cf. Kiss-
ling 1983, chap. 15.3.1).

— Salvia glutinosa préfere les foréts colluviales, mais ce sont autant des érabliéres que
des tillaies.

— Asperula taurina occupe au nord des Alpes les tillaies décrites par Trepp (1947) et
'Ulmo-Aceretum (Moor 1975), mais elle a une distribution plus large au sud des
Alpes (Antonietti 1968, Horvat et al. 1974), si bien qu’on ne peut pas lui attribuer de
forte préférence pour les tillaies.
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— Vincetoxicum hirundinarium est largement répandu dans les foréts xérophiles a sols
squelettiques, sans préférence pour les tillaies.

— Campanula rapunculoides, héliophile du Geranion sanguinei, accompagne de nom-
breuses autres foréts xérophiles a sols squelettiques des Fagetalia et Querco-Carpine-
talia, mais elle y apparait en général avec Tilia platyphyllos, Acer platanoides, Ulmus
campestris, Clematis vitalba, Tamus communis, Viela mirabilis ou d’autres especes
thermophiles des foréts de ravins, et de plus dans des sous-Associations colluviales:
voyez Dictamno-Quercetum caricetosum digitatae et Coronillo-Quercetum am
Isteiner Klotz (Forster 1979), Carici-Fagetum anthericetosum, Galio-Carpinetum
aconitetosum et primuletosum veris (Kinne 1969), Primulae veris-Carpinetum
(Neuhiusl et al. 1968), Querco-Carpinetum pannonicum corydaletosum (Csapody
1968), Carici-Fagetum primuletosum veris (Moor 1972), Aceri-Carpinetum tameto-
sum, Coronillo-Quercetum tametosum et Tilio-Quercetum (Kissling 1983). Nous
proposons donc de la considérer comme une différentielle préférentielle des tillaies,
avec un pouvoir diagnostique du méme ordre que celui de Viola mirabilis.

Il reste néanmoins un petit groupe d’especes qui légitiment 4 notre avis, jointes a la
ressemblance floristique globale, de définir un syntaxon des tillaies. Ce sont:

— Cyclamen purpurascens caractéristique
— Tilia platyphyllos
Viola mirabilis préférentielles
— Campanula rapunculoides différentielle préférentielle
— Tamus communis
Clematis vitalba différentielles des tillaies et des

Alno-Fraxinetalia.

Un centre de gravité mésophile

Dans les tillaies jurassiennes, les espéces mésophiles de foréts médioeuropéennes
(groupes 3, 7, 10) sont mieux représentées que les xérothermophiles des chénaies sub-
méditerranéennes (groupes 4, 11). Il en est de méme pour les autres tillaies (fig. 2A). Le
centre de gravité des tillaies est donc bien dans les Fraxino-Fagetea (Moor 1978). 1l en
occupe une aile thermophile, ot les différentielles des Quercetea pubescentis pénétrent
réguliérement.

La diversité des tillaies

Une AFC consacrée a la majorité des tillaies publiées permet de proposer I’esquisse

syntaxonomique suivante (fig. 2 C):

— six tillaies & Tilia cordata et platyphyllos du nord des Alpes (1-6) forment un groupe
solide sur les axes 1, 2, 3 et 4. C’est le Tilieto-Asperuletum taurinae (Trepp 1947).

— une tillaie & Tilia cordata des Grisons (7) s’isole par sa flore acidophile et xérophile
sur les axes 2 et 4, mais reste de prime abord du «coté» des tillaies a T. cordata, ce
qui va dans le sens de la dichotomie proposée par Hartmann et Jahn (1967) entre les
tillaies & T. platyphyllos seul et celles ol pénetre aussi 7. cordata.

— le Luzulo niveae-Tilietum cordatae (Heiselmayer 1979), omis dans notre analyse, dif-
fére encore de ces deux tillaies & Tilia cordata par une flore acidophile, mésophile et
montagnarde.

— parmi les tillaies & Tilia platyphylios, le Cynancho-Tilietum (8) s’isole d’emblée par sa
flore acidophile, mésophile, nitrophile et montagnarde.
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— dans le Seslerio-Tilietum xérophile de Bourgogne (9, fig. 2A, non repris dans cette
analyse), la flore xérothermophile des séries des Quercetea pubescentis domine 1égé-
rement la flore mésophile des Fraxino-Fagetea, et place ce groupement a la limite
synsystématique entre les deux Classes. Toutefois la dominance de Tilia platyphylios
et de Fraxinus excelsior et la faible couverture des chénes permettent de placer ce
groupement original dans les tillaies, a leur aile xérophile, comme le propose 'auteur
(Rameau 1974).

— il reste la majorité des tillaies & Tilia platyphyllos des éboulis calcaires médioeuro-
péens (10-24). Tous ces groupements formet un nuage lache mais cohérent sur les
axes factoriels 1 et 2, encore distinct du Tilieto-Asperuletum taurinae sur les axes 3 et
4. Cet ensemble est certes tentaculaire et groupe des unités décrites sous trois noms
d’Associations: Aceri-Tilietum, Vincetoxico-Tilietum et Asperulo odoratae-Tilietum.
Sa diversité interne ne nous semble pas justifier pour I'instant la distinction de trois
Associations, au vu d’'une AFC limitée & ces groupements (non reproduite). Elle est
cependant réelle et devrait étre réétudiée de maniére synthétique, en particulier par
rapport a la granulométrie de I’éboulis. Il est pour I'instant suffisant de reprendre la
proposition de Hartmann et Jahn (1967) d’un Aceri-Tilietum platyphylli qui corres-
pondrait a tout cet ensemble, et d’y distinguer des sous-Associations.

La diversité des tillaies est ainsi assez grande pour justifier d’en faire une Alliance,
comme I'a proposé Moor (1976, 1977, 1978), et sous le nom proposé par cet auteur de
Tilion platyphylli.

Position synsystématique de la tillaie des lapiés

La tillaie des lapiés jurassiens se rattache au Tilion par I'exubérance de Tilia platy-
phyllos, la dominance des essences anémochores, 'apparition de Cyclamen purpuras-
cens et Campanula rapunculoides (groupe 9), et la régression des espéces des Fagetalia,
Querco-Carpinetalia et Lunario-Acerion, ainsi que par son biotope trés spécialisé.

Elle est au contact synsystématique et écologique des charmaies calcicoles (voir ci-
dessus et fig. 2B), mais c’est elle qui est le pdle de la flore karstique, et non les char-
maies calcicoles. 11 est donc plus légitime de dire que les charmaies calcicoles sont voi-
sines de la tillaie que la réciproque. Il n’y a donc pas 1a d’obstacle a son rattachement
au Tilion. I1 est clair néanmoins qu’il lui manque quelques espéces diagnostiques fré-
quentes des tillaies, celles qui sont indicatrices de terre fine et sont par conséquent limi-
tées aux €boulis (groupe 6).

Elle s’integre ensuite dans I'Aceri-Tilietum platyphylli par la présence exclusive de
Tilia platyphyllos et la composition floristique globale (AFC des tillaies, axes 1,2 et 4,
fig. 2C: No. 14). Elle en est une sous-Association des lapiés et éventuellement gros
blocs stables, distincte des formes colluviales par les différentielles des groupes 1-5.

Deux de ces différentielles mériteraient de donner nom:

— Polygonum dumetorum, dans I'adret jurassien exclusivement liée aux lapiés, absente
de toutes les autres tillaies décrites, et symbolisant la tendance nitrophile par accu-
mulation d’humus, mais peu constante, peu abondante et chétive.

— Polypodium gr. vulgare et interjectum, lui aussi lié¢ aux lentilles ’humus du karst sur
’adret jurassien, absent des autres tillaies & Tilia platyphyllos, symbolisant les ten-
dances humicole, xérophile et subméditerranéenne du groupement, et relativement
constant et abondant. C’était d’ailleurs I'idée de J.-L. Richard lorsqu’il a noté «Poly-
podio-Tilietum» au coin de son relevé de Tiischerz (r. 19).
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La tillaie des lapiés (Karren-Lindenmischwald) peut donc s’appeler pour Iinstant
Aceri-Tilietum platyphylli Hart. & Jahn polypodietosum.

Discussion

Diverses conclusions restent susceptibles de critique, d’amendement ou de re-
cherches complémentaires dans les directions suivantes au moins:

— La distinction floristique et surtout écologique avec la frénaie des lapiés doit €tre
réétudiée, de méme que toute la syntaxonomie de cette frénaie.

— La confrontation du Tilion et des Fagetalia s.str. (sensu Moor 1976) ne nous a pas
préoccupé, mais elle devra aussi étre discutée.

— Les rapports écologiques et syntaxonomiques entre Tilion et Lunario-Acerion
devraient aussi &tre éclaircis par des travaux plus synthétiques, comme par exemple
celui en cours sur les foréts de ravins des Préalpes (Clot, Institut de Botanique, Uni-
versité de Lausanne). Il reste & montrer en particulier si le Tilion est bien simplement
le vicariant collinéen du Lunario-Acerion montagnard, comme nous I'avons admis
pour I'instant (Kissling 1984).

— Les arguments tirés de 'AFC générale (figure 2A) valent ce que vaut le référentiel
des groupements choisis pour illustrer les Alliances voisines des tillaies: ’échantillon-
nage est trés représentatif pour les charmaies calcicoles, aile des Querco-Carpinetalia
du coté des Lunario-Acerion et Tilion, mais il est faible pour les autres Alliances.

— L’Aceri-Tilietum platyphylli, Association centrale et majoritaire de I’Alliance, devrait
etre réétudié¢ non plus par régions, mais dans toute son aire, pour distinguer les va-
riations écologiques des variations purement phytogéographiques.

— La composition floristique de la tillaie des lapiés est trés semblable tout au long de
I'adret du Jura central, mais nous ignorons la répartition, donc la variation phyto-
géographique du groupement. Ceci nous améne a la note annexe suivante.

Note annexe sur le comportement de Zilia platyphyllos dans le karst des Alpes-Maritimes

Dans I'idée de suivre la variation des tillaies des lapiés le long de I'arc alpin, nous
avons débuté par une prospection dans les Alpes-Maritimes. Notre profonde reconnais-
sance va au Dr. Robert Salanon, de Nice: il nous a introduit avec une compétence en-
thousiaste qui n’a d’égale que son hospitalité chaleureuse. Puisque désormais nos pré-
occupations nous entraineront ailleurs et que d’autre part il n’existe probablement pas
de vrais peuplements de tilleuls sur les lapiés de cette région, il nous semble judicieux
de condenser ici les observations qui éclairent ’étude précédente.

De I'expérience de R. Salanon, T. platyphylios est quasi limité au secteur karstique
de I'étage supraméditerranéen, dans les Alpes-Maritimes. Cet étage du Buxo-Quercion,
qui voit apparaitre & son sommet le Cephalanthero-Fagion sur quelques ubacs, est le
plus homologue de I’étage collinéen médioeuropéen. T. platyphyllos est rare méme
dans ce secteur. Il occupe trois biotopes extrémes du relief karstique, ce qui renforce la
thése d’un Tilion platyphylli, Alliance du karst collinéen:

1. Les €boulis. Il y montre la plus grande exubérance pour la région. Dans le vallon
de la Cagne (Coursegoules, 900 m), en compagnie de Ostrya, Corylus et Fraxinus excel-
sior, il est codominant avec Acer opalus et Quercus pubescens s.1., il atteint 15 metres de
hauteur et des diamétres de plus de 70 centimétres. L’éboulis est bien le biotope spon-
tané optimal de I’essence dans une large aire.
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2. Les gouffres. Peu abondant et d’une stature médiocre (10 m au maximum), le til-
leul est agrippé aux bords et aux flancs du gouffre, ou il forme avec Corylus et Evo-
nymus latifolius des enclaves de végétation trés mésophile qui tranchent étonnamment
dans les lapiez environnants. Nous ne 'avons trouvé que dans deux des superbes
gouffres du plateau de Caussols, et il ne vit pas dans les gouffres du plateau homologue
de Canaux.

3. Les lapiés boisés. Tilia platyphyllos ne s’y trouve en général que comme hobte spo-
radique du Buxo-Quercetum, ou il ne dépasse pas 5 a 6 métres de hauteur. Par contre
ces chénaies de lapiés présentent constamment un cortége d’humicoles nitrophiles ou
calcifuges et de mésophiles qui rappellent clairement les groupes d’espéces karstiques
du Jura central (groupes 1-3):

— Sedum reflexum et dasyphyllum, Polypodium interjectum, Asplenium adiantum-ni-
grum, Ceterach officinarum, Dicranum scoparium et undulatum,

— Geranium purpureum, robertianum et lucidum, Galium aparine, Taraxacum erythro-
spermum, Ornithogalum umbellatum,

— Arum maculatum, Scilla italica, Asplenium trichomanes, Cystopteris fragilis, Neckera
crispa, Plagiochila asplenioides,

sans compter Acer opalus, Tamus et Clematis vitalba, qui accentuent cette tendance au

Tilion. Tel est le cas de tous les lapiés que nous avons visités:

— Saint-Vallier — La Treille, 715 m: un tilleul arbustif.
— le Lautéron, plusieurs bancs sur la route de Cabris, entre 720 m et
780 m: pas de tilleuls.
— Escragnolles, Forét de Briasq, 1150 m, grands lapiés de la croupe sommitale: pas de
tilleuls.
— La Doire, Massif de La Doire, 1200 m: quelques tilleuls disséminés, Tilia platyphyllos
surtout, mais aussi 7. cordata.
— route de Andon a Saint-Vallier, 4 I’est du Vallon de Cabeiret, 1120 m: sans tilleuls.
— Canaux — ouest du Vallon de Nans, 1090 et 1100 m, deux lapiés sans tilleuls.
— Lou Gros Adrech, vastes chénaies sur lapiés, 1120 m: un Tilia platyphyl-
los arbustif au voisinage d’un gouffre.
— Caussols, Ravin du Logis Neuf, route de Saint-Vallier, 1070 m: quelques Tilia platy-
phyllos de moins de 5 m.

Sur deux lapiés dénudés en zone de Buxo-Quercetum, nous avons trouvé quelques
tilleuls seuls avec Acer opalus, et avec Geranium lucidum, Clematis vitalba et Dryopteris
Jilix-mas: La Doire et Caussols. Mais il n’y avait pas matiére a parler d’une tillaie.

En conclusion, 4 défaut d’une tillaie de lapiés, on peut trouver son cortege floris-
tique typique du Karst dans une large aire. Ceci nous conforte dans I'idée que les foréts
de lapiés seraient un bon matériel pour distinguer variations phytogeographlques de
variations écologiques: le type de biotope est facile a cerner et a identifier, et on y
trouve des groupements qui par leurs essences se rattachent & la plupart des Alliances
forestiéres classiques.

Merci & mon maitre et ami Jean-Louis Richard d’avoir si volontiers mis ses relevés a la dispo-
sition de cette étude, et a Patricia Geissler d’avoir bien voulu controler mes déterminations de
bryophytes.
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Résumé

Un groupement & Tilia platyphyllos est décrit sur les lapiés collinéens de 'adret ju-
rassien. C’est le pole de la microhétérogénéité karstique déja signalée dans d’autres
types forestiers. L’analyse factorielle permet de confirmer que les tillaies forment un
ensemble floristique-écologique cohérent et assez varié qui peut conserver le rang et le
nom de Tilion platyphylli proposés par Moor (1976). La tillaie des lapiés s’integre dans
le grand ensemble assez polymorphe des tillaies calcicoles & Tilia platyphyllos groupees
par Hartmann et Jahn (1967) sous le nom de Aceri-Tilietum platyphyllis. Elle en serait
une sous-Association a différentielles humicoles, nitrophiles et saxicoles, sous I'épithéte
polypodietosum.
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