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Le statut systénat¡quedu Genéviler oxycédre
JuniperusoxycedrusL. (Cupressacées):

une contribution d’ordre bioch¡m¡que et bionétr¡que

Philippe Lebreton(*), Christine Bayet (~) & Michel Muracciole (**)

Résumé: Lebreton, Ph., Bayet, C. & Muracciole, M. Le stati4 systématiquedu Genévrier
oxycédre Juniperus oxycedrus L. (Cupressacées). une contribution d ‘ordre biochimique et
bionzétrique. Lazaroa 12: 21-42 (1991).

Dimensiosis des galbuleset/ou tencaen prodelphinidinedes aiguilles permettenttrés géné-
ralement de déterminer les sous-espécesoxycedrus et macrocarpa, respectivementseptentrio-
nale-continentaleet méridionale-insulaire,du Genévrier oxyeédreJun~perus oxycedrus L. Par
contre, la sous-espécenord-africaine rufescens(en montagne)ne parah pas distinguable A ces
titres de la sous-espécetype.

Mais l’étude biochimique plus approfondie d’une (méta)populationlanguedociennemontre
l’existence d’un polymorphisme proanthocyaniqueindépendantde la taille des galbules. Les
deux sous-espécesclassiquementreconnues pourraient donc n’étre que les formes extremes,
homozygotespour le caractérechimique considéré,d’un méme génóme spécifique.

Si les spécimens littoraux (Corse, Majorque, Maghreb) correspondentbien A la pleine
expression@ prodelphinidine forte) de ce polymorphisme, certains échantillons «péri-litto-
raux» (Baléareset Languedoc)trahisscnt une introgression (actuelle ou ancienne)ayee appari-
tion d’individus hétérozygotes,aux tencas intennédiaires:des génes «macrocarpa» sont done
bien pr¿sentsau nord de la Méditerranée,méme si le phénoniénen’est pasmorphologiquement
décelable, cl nc mérite pus d’étre fonnalisé en termes systématiques.

Abstract: Lebreton, Ph., Bayet, C. & Muracciole, M. fle systernaticstatus of Ihe Prickly
Juniper: a biochemicaland biometric approach. Lazaroa 12: 21-42 (¡991).

Size of galbulus and/or prodelphinidin content of [he neediesgenerally allow a goed
distinetion bet-ween [he two subspecies£ oxycedrus oxycedn¿s and macrocarpa, Northern-
continental asid Southern-insulazyrespectively. On the odier batid, [he Maglirebian subspccies
rufescens(in mountains) cannot be distinguishedftom [he nominal using tese criteria.

() Laboratoire de Biochisnie Végétale, Université Claude Bernard Lyon-I, F 69622 Villeur-
banne Cedex

(~) AGENC (Agence pour la Gestiondes EspacesNaturels de Come),6, me Gabriel Péri,
F 20200 Bastia.
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But, Ihe more detailed biochemicalstudy of a Languedocian(meta)populationdemonstrates
the existenceof a proanthocyanicpolymorphism, independantlyof [he galbulus size. The two
classically recognized subspcciesare probab~y tite extreme fornis, both homozygote for this
biochenilcal character, of Ihe satre specific genome.

Coastal specimens(from Corsica, Majorca, Maghreb) give univocal expression (with high
prodelphinidin content) of this polyniorphisni, but sorne hinterland individuals (from Balearic
Isles and Languedoc) reveal current or past introgression, with presenceof heterozygotes
specimens (mean prodelphinidin content). Thus, «macrocarpa genes» are present on the
Northern side of lije Mediterranean sea; nevertheless,this phenornenoncannot be detectad
mo~hologically, asid must not be expressedin taxonomic terms.

INTRODUCTION

Le statutsystématiquedu Genévrieroxycédrene soulévepas ápriori autant
d’interrogationsque celui de ses congénéres(Genévrierscomnnm et nain, Ge-
névrier thurifere, Genévrierde Phénicie). Trois sous-espécesont été décrites
sur des bases géographiqueset morpbologiques: le taxon type Jumpenis
oxycedrusL. oxycedrus,á petits galbules,est présentau nord de la Médite-
rranée; la sous-espéceá gros «ftuits», £ oxycedrusssp. macrocarpa(Sibth.
& Sm.) BalI, se rencontreen milieu littoral dans les Lles de Méditerranée,et
en Aftique du Nord oú la troisiémeentité: J oxycedrusssp. rufescens(Link)
Deb. - á petits fruits également- est responsabledes populations«intéricures»,
notammenten montagne(MAImi, flore d’Afrique du Nord, 1952).

Suivant en cela quelquesauteurs, GAUS5EN (1968) considére ces trois
taxons commeautant d’espécesdistinctes,bien qu’apparentéesau sein de la
section II, Oxycedroides,du sous-genreOxycedrus.

Nous aVonsnéanmoinsjugé utile d’examinerle bien-fondéde cespositions
á la lumiére de nouveaux critéres, notamment biochimiques, d’autant que
restentsoulevéescertainesquestions. Ainsi, les Oxycédresá petits galbules
observésdans les montagnescorsesappartiennent-ilsbien á la sous-espéce
européenne,ou bien reléveraient-ilsde la ssp. rufescens,commeen Aftique du
Nord, eu égardá la communeprésenceliftorale dii taxon macrocarpa?Tout ou
partiedes«cades»á gros fruits localementobservésau nord de la Méditerranée
appartiendraient-ilsá la ssp. niacrocarpa?

PARTIE EXPERIMENTALE

1. ANALYSE BIOMETRIQUE

Nous avonsprocédé(sur 10 galbulespar individu étudié á cet égard):
— á la pesée(au mg) des galbules (apparemment)múrs, secs et saiins;
— á la mesure(au 1/10 mm) de leurs diamétresextrémeset moyen;
— á partir des donnéesprécédentes,au calculde leur volume moyenet de
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leur densité apparente,ainsi que de leur ellipticité (rapport du grandau petit
diamétre);

— aprésdissectiondesgalbules,á la numérationet á la peséedes grames.

2. ANALYSE BIOCHIMIQUE

Le traitementacide á chaud (HCl 2 N, 40 mn au bain-marie-bouillant)de
2,00 g de feulliage sec pulvériségénéreles antbocyanescyanidineet delphini-
dine á partir des proanthocyanidinesnatives (la secondemoléculenc difrere de
la premiéreque par la présenced’un hydroxyle supplémentairesur le phényle
latéral).Aprés filtration, la mesurede la DO. á 535 nmpermetle dosageglobal
(mg.g-1) des (pro)anthocyanidines.

La séparation par C.L.H.P. (ChromatographieLiquide Haute Pression)
donneaccésau pourcentage(+1-.- 1 %) des deuxsubstances(ColonneC 18 Mi-
croBondapakWaters,granulométrie10 microns; longueur30 cm, diamétre0,4
cm. Solvant Eaulméthanol/acideacétique6/3/1, débit 1 ml. mn-1. Détectioná
546 nm. Temps de rétention: 6,9 run pour la delphinidine, 9,1 mn pour la
cyanidine).

Le produit des deux mesures(mg.g-l x %) permet d’obtenir la teneur
absolue (+1— 5 % relatifs) de chaqueproanthocyanidine.

L’ensembledes résultatsrelatifs á 121 spécimensfigure dansle tableau1.

RESULTATSET DISCUSSION

1. ASPECTS BIOMETRIQUES

Sept individus littoriiux de Corse et de Majorque, considéréscomme
relevantdu taxon macrocarpa,ont étéconftontésá 12 individus languedociens
prélevésA 15 km au moins A l’intérieur des terres (Hérault; ssp. oxycedrus).
L’analyse démontrequ’ils se distinguenten effet significativementles unsdes
autrespar divers caractéresbiométriques (voir tabkau2):

— le diamétremoyen de leurs galbules(12,9 +1-- 1,7 vs 8,8 ±1—1,1 mm;
p < 0,001) (1) (voir figure 1);

— le volume moyen (1.170 +/—450 vs 375 +1— 125 mm3; p < 0,001) et le
poids moyen (650 +1— 280 vs 285 +1— 100 mg; p < 0,005) de ces mémes
galbules.

Nous nc faisons lA quereconnaitrele fondementbiométriqueclassiquedes
deux sous-espéces.En ontre, les galbulesmacrocarpasontun penplus ovoides
(ou aplatis) que leurshomologuesoxycedrus,mais la différenceest plus faible

(1) Les deux distributiona présententnéanmoins un certain chevauchemení(pro parte
galbules macrocarpa non núrs?), el la détermmnation subspécifiqued’un galbule isolé peut
toujours laisserplace no doute (voir figure 2).
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Tableau2

Comparaisonbiochimique el biométrique des deux sous-espéces
macrocarpaet oxycedrus du Genévrieroxycédre

Corse+
Majorque

macrocarpa
(si = 7)

Languedoc
(HérauLt)
oxycedrus
(n = 12)

9,2 (2,0) vs 7,0 (1,6)
71 (6) vs 33 (18)

653 (280) vs 286 (lOO)

LA (mg.g-I)
LD %
Poids/galbule
(mg)
Volume/galbule
(mm>)
Diamétre moyen
(mm)
Ellipticité
Densité appar.
(P/V)
Nombre grames 2,5 (0,4)
par galbule
Poidslgraine 59 (16)
(mg)
Poids grames 142 (47)
par galbule (mg)

1.172 (454)

12,9 (1,7)

1,12 (0,06)
0,735 (0,045)

ve 374 (124)

vs 8,8 (1,1)

VS

Vs
1,07 (0,02)

0,760 (0,028)

vs 2,6 (0,4)

vs 38 (07)

vs 99 (24)

et moins significativequeprécédemment:D/d = 1,12 +1— 0,06vs 1,07 +1— 0,02;
p = 0,03. Les densitésparcontre
— 0,030), alors que ce paramétre
tentrionale»et «méridionale»du

sont identiques(0,735 +1— 0,045 vs 0,760 +1
permet la distinclion des sous-espéces«sep-
Genévrierde Phénicie (LEBRERON & Rívuw&,

1988).
De méme,alorsquele nombremoyende gramespargalbuledifférencietrés

nettement les deux sous-espéceseuropéenneet maghrébine du Genévrier
thurifere (GAUQUELIN & al., 1989), ce paramétreest ici totalementinopérant:
2,5 +1— 0,4 vs 2,6 +1— 0,4 graines/galbule(voir figure 2). Le poids moyend’une
grame est toutefoisplus ¿levéchezniacrocarpaque chezoxycedrus:59 +1— 16
vs 38+/— 7 mg/grame(p — 0,005),ainsiquele poidstotal desgramescontenues
dansun galbule: 142 +1— 47 vs 99 +1— 24 mg/galbule(p = 0,03). Compte-tenu
de la taille des galbules,la part occupéepar les gramesdans un galbule est
néanmoinssignifxcativementplusfaihie chez macrocarpaque diez oxycedrus:
24+/—6 vs 36 +/— 10 % (p < 0,05) (2).

(2) Nos valeurs sont tout á fait comparablesá celles donnéespar RoQuEs & al., 1984
(«nombremoycn de gramesde 2,8 oscillant entre2,0 el 4,4») et par d’autreschercheurscités par
cet auteur.

Origine

Taxon
p

2,49
5,12

3,89

5,42

6,03

2,50
1,41

0,50

3,73

2,49

0,03
< 0,001

0,002

‘< 0,001

< 0,001

0,03

> 0,10

» 0,10

0,005

0,03
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Fig. 1 .—Conxparaisonbiométrique (nombre moyen de grames par galbule) des deux taxons
oxycedruset macrocarpa. Biometric comparison(mean number of seeda/galbulus)of the two
taxa oxycedrus aud macrocarpa

En conclusion, l’étude biométriqueconfirme en la précisantle bien-fondé
de la distinction des deux sous-espéces;les quelquesautres spécimens(Gard,
n = 4) ¿tudiésá cetégardvont dans le m6me sens.Les spécimensde Corse(n
= 2) et du Maghrebintérieurs(n = 1) nc sedistinguenten rien dc la sous-espéce
type (voir tableau 3), et ne permettentdonc pas «d’objectiver» ici le taxon
rufescens.

2. ASPEaSBIOCHIMIQUES

Les résultatsrelatifs aux échantillons ¡nacrocarpa (littoral de Corse, Sar-
daigne,Majorqueet Maghreb;n = 25) (voir tableau3 et figure 3 pour la Corse)
sont sansambigulté: les proanthocyanidinestotalesy approchenten moyenne
10 mg.g-1 et, surtout, la prodelphinidine en est le constituantmajeur, en
moyenneplusdesdeuxtiers du total:71 +1— 6 % (valeursextremes:38 et 82 %).

A l’opposé,la quasitotalité des spécimensrécoltésá l’intérieur du Maghrebet
de la Corse, ou en France et en Espagne«continentales»,connaissentdes
teneurs proanthocyaniquessignificativementplus faibles: 4 á 8 mg.gl de
proanthocyanidinestotales,et moins de 25 % de prodelphinidine,Languedoc
excepté.

Ainsi, combinéavec le critére morphologiquedu diamétredes galbules,la

1 2 3 4 5

gro i n es/go Ib u le
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Fig. 2—Comparaisonbiométrique (diamétre des galbules) des deux taxona oxycedrus et
macrocarpa. Biomeúic comparison(galbulus dianieter) of tite two tau oxycedrus andmacro-

carpa.

prodelphinidinefoliaire (3) conduit-elle—commepour le Genévrierde Phéni-
cie—— á unesubspécificationpratiquementassuréede tousles individus ci-des-
sus mentionnés:

— LD% < 25 % et galbule < 10 mm : ssp. oxycedrus(et rufeseens?);
— LD% > 50 % et galbule> 11 mm : ssp. macrocarpa.
Celle régle généraleva néanmoinsconnaitreplusieursexceptionsqui con-

duiront &aradoxalement)á l’éclairer et á la renforcer.
On observe tout d’abord la présenceá Majorque, mais en montagne,de

spécimensá teneursproanthocyaniques(LD% = 49 á 54 %) cellesdistinetesde
cellesde leurs homologueslittoraux (LD% = 70 á 76 %), mais significative-
ment supérieuresá cellesdesspécimensintérieursdeCorse(n = 7) et d’Aftique
du Nord (n = 15) (LD% < 26 %, avec un seul échantillonmaghrébiná 40 %)
(voir tableau3 et figure 4).

Toujours aux Baléares,les cas d’Ibiza est encore plus troublant: qu’ils
soientlittoraux (n = 4) ou intérieurs(n = 2), les échantillonss’inscriventdansle
mémedomaineque les échantillonsintérieurs de Majorque: LA = 5 á 8 mg. gí,
LD% = (31)42 á 65 %. Enfin, alorsqueProvence(+ Gard) et Espagne(n = 36)

(3) Une simple chromatographiesur papier suffit pour distinguersans anibigulté les cas oñ
la prodelphinidinereprésentemoins du quart ou plus de la moitié desproanthocyanidinestotales.
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Fig. 3—Comparaisonbiochiniique de Genévriersoxycédresde Come (littoral et intéricur) (Les
nombresfigmant A cóté de points sont relatifs au poids moyen (mg) des galbules). Biochemical
comparisonof CorsicanPrickly Junipers(littoral and hintcrland) (The numbernext to eachpoint
is tite meanweight (mg) of the galbulus).

nc semblent pas connaitre d’entorse A la «régle oxycedrus»,une notable
exceptionest observéeavec une méta-populationlanguedocienne(Prades-le-
Léz + Gignac, Hérault; n = 15 + 4): y coexistenten effet des individus A
contenusproanthocyaniquesfaibles (LD% < 28 %, n = 10), moyens (LD%
couvrantde29 A 55 % inclus,n = 7) et forts (LD%>56%, n = 2) (voir figure 5).

Celle dernitre situationévoquetrés nettementle po¡ymorphismebiochimi-
que observéchezdeux autresgenévriers,le Thurifere (GAUQUELIN & aL, 1989)
et le genévrierconimun s. 2. (BARBERO & al, in prep.): aix sern d’une méme
populationpeuventen effet coexister,par le jeu de deuxalléles d &rodelphi-
nidine faible) et O (prodelphinidineforte), trois pbénotypesproanthocyaniques
dd, dO et DO, dans des proportionsobéissantA la loi binánijale de Hardy-
Weinberg(voir tablcau4).

II est donc probableque, chez le Cadeégalement(4) la méme situation
explique á la fois la régle généraleet ses diversesexceptions:

— «pures»,les deux sous-espécesoxycedrus(et rufescens?)et macrocar-

(4) Les limites proposées(28 et 56 ¾)sont méme étonnanmientprochesde celles détermi-
nées pons le Genévrier conimun (28 et 59 46), congénérele plus proche du Cade parmi les
genévriers aciculaires (section Oxycedrus).On remarquerala parfaite complémentaritébiogéo-
graphique des deux espéces,telle qu’elle ressort de la carte dresséepar LEMoINE-SEBASnAN
(1965, p. 97).
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Fig. 4—Comparaisonbiochimique de Genévriersoxycédresdes Ealéareset du Maghreb (MJQ
= Majorque; LBZ = Ibiza; MOR = Maghreb. litt. = littoral; mt. = intéricur). Biochemical
comparisonof Prickly Junipers from Balearic islands and Maghreb (MJQ = Majorca; IBZ =

Ibiza; MOR = Maghreb. litt. = littoral; mt. = hinterland).

pa seraienten fait les deuxformes(homozygotes)extrémesde la distribution;
— en raisondesdimensionsrelativementfaiblesdes Baléares,il est permis

de penser que la confusion biochimique d’individus intérieurs et littoraux
puisseétre due á des phénoménesd’introgressionmutuelle, ceci d’autantplus
aisémentque l’ile est plus petite (on compareraIbiza á Majorque).De méme
dans l’Hérault, oú les populations (partiellementhétérozygotes)actuellesde
Prades et de Gignac —nagilére plus proches du littoral— témoignent de
l’inscription relictuelle et locale du caractérebiochimique macrocarpaau nord
de la Méditerranée.

Mais on ne sauraitoublier que rien dans la morphologiede leursgalbules
ne distingueles spécimensde l’Hérault de ceux—trés proches—du Gard, ni
que corrélativement—rien ne les rapprochedes «vrais» macrocarpa(5). De
p]us, aucun des quatre principaux paramétresmorpho]ogiquesétudiés nc
permetde distinguerles individus «dd» (LD% < 28 %, n = 4) des autres,«dD»
+ «DO» (LD% > 28 %, n = 8), porteursdu «génemacrocarpa»au sein de la
méta-populationd l’Hérault:

(5) lnversement, les «gros galbules»de la vallée de la Durance signaléspar Hammoud
(1986) présentaientde faibles teneurs en prodelphinidine, typiquement ssp. oxycedrus.

2 3 4 5 6 7 8
LA (mgj1)
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Fig. 5.—Analyse biochimique et génétiqued’une métapopulationlaeguedociennede Genévrier
oxycédre(Les nombresfigurantá cóté de points sont relatifs au poids moyen (mg) desgalbules).
Biochenuical and genetic analysis of a Prickly Juniper Langt.edocianmetapopulation(me
numnber next to eachpoint is the meanweight (mg) of the galbulus).

Tabeau4

Répartition des individus proanlhocyaniquesde Genévrieroxycédre
en trois classesphénotypiques(entre parenthéses:effectifs calculéspons p(d)

considéré,avec p(d) + q(D) = 1) (Jzlypothésepanniictique et loi de Hardy-Weinberg)

Classe
phénotypique

A
LD% <28%
homozygote dd

B
LD% = 29-55%

hétérozygotedD

C
LD%> 56%
homozygoteDD

Languedoc (Hérault)
Prades -4-Gignac

8 (8,0)

5 (5,9)

2 (1,1)

10 (10,1)

7 (7,5)

2 (‘A)

Corse Maghreb
(littoral) (Djurdjura)

0 (0,2)

3 (2,9)

12 (11,9)

14 (14,1)

1(0,9)

0 (0,0)

1>00

>dD

a PRADES ‘/1—87
• PRADES IX—88
• GIGNAC IX—89

{ dd

320

2 3 4 5 6 7 8
LA (mg41)

Préquencep de l’alIéle d 0,73 0,73 0,11 0,97
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— diamétremoyen des galbules,9,3 +1= 0,7 vs 9,0 +1— 0 ,9 mm (t =

0,53, p » 0,10);
— poids moyen des galbules, 308 +1— 95 vs 285 +1= 87 mg (t = 0,38,

p» 0,10);
— nombremoyen de gramespar galbule,2,7 +1— 0,5 vs 2,5 +1— 0,5 (t =

0,60, p » 0,10);
— poidsmoyend’une grame,41 +1—5 vs 37+/—8 mg (t = 0,80,p » 0,10).
On doit donc admettrequ’il y a (eu) disjonction des caractéresmorpholo-

giqueset biochimiqueslors de l’évolution d l’espéce,et que si la morphologie
peut continuerá sous-sp¿cifierles individus, seulela biochimie, plus «conser-
vatrice», est á mémed’en retrouver les subtilesparentés,en décryptantleur
histoire, ancienneou récente.

CONCLUSION

Tout en confirmant l’existence,á cóté de la sous-espécetype, de la sous-
espéce«littorale et méridonale»macrocarpa— toutesdeuxgénéralementbien
distinctespar la taille des galbuleset la teneuren prodelphinidinefoliaire —

1 ‘analyse phytochimique:
— tendá rapprocherles deux taxons inftaspécifiquesoxycedruset nifes-

censqui, soit au nord de l’aire, soit en altitude, sont soumis aux plus dures
conditions écologiques(hivernales);

— décéle l’existence de populations génétiquementcomplexes, témoig-
nantde la présencehistorique de «génesmacrocarpa»en Francecontinentale,
et de l’existence de phénoménes(actuels) d’hybridation et/ou d’introgression
aux Baléares;

— permetde tracerun schémaplausiblede l’origine communedes taxons
actucís qui — sauf situations locales— tendent aujourd~hui respectivement
vers les deux póles homozygotesdes potentialitésproanthocyaniquesde l’es-
péce,soumiseau phénoménede polymorphismebiochimique déjasignalédans
le genreJuniperus.

D’un point de me évolutif, il sembleen effet qu’un scbémaanalogueá celui
proposépour le Gen¿vrierde Phéniciepuisseétre ici avancé:tiche en prodel-
phinidine, molécule considéréecomme «primitive», le taxon macrocarpa (

forme homozygoteOD) pourrait étre considérécomnie l’archétype de l’espé-
ce. A partir de lui — et pour des raisonsd’allocationénergétique— l’atténua-
tion de la phényl-trihydroxylation(baissede la prodelphinidineet des proant-
hocyanidines totales) et la miniaturisation des galbules auraient permis la
conquétede milieux écologiquementplus ingratsque les littoraux méridionaux
d’origine: sous les mémes latitudes,progressionen altitude (taxon rufescens);
aux bassescotes, progressionvers le Nord (taxon oxycedn¿s,type taxonomi-
que, mais non phylétique).

Mais alors que le processusrésultantde sous-spéciationa été parfait et
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définitif chezle Genévrierde Phénicie,monoique(et autogame?),la dioéciede
l’Oxycédre a permis l’hybridation et l’introgressiondes diversespopulations,
comme chez le Ihurifere, d’oñ le tableau complexelocalementnoté. O’un
point de vue expérimental,¡‘archipel des Baléaresparait constituer un lieu
idéal pour approfondir l’étude du modélede différenciation «morpho-ch¡m¡o-
génétique»que constitue ainsi le Genévrieroxycédre.
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