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PROLEG

La imatge topica del cientific és la d’una persona enderiada en una parcella molt
concreta del coneixement, obsessionada per esbrinar moltes coses sobre un tema molt es-
pecific, i desentesa de la resta de materies i fets que preocupen, no solament el comi dels
mortals siné també altres cientifics. Aquesta és una caricatura molt grollera, ja ho sé;
pero no em negareu que el concepte que té del cienttfic la gent «normal» (si mho deixeu
dir) va cap aci.

Cal tenir presents, pero, tres fets, comprovables, que invaliden poc 0 molt aques-
ta concepcié banalitzada de lhome, i la dona, cientifics. Primerament, que el camp
de la ciéncia és tan vast que qualsevol tema, per mindiscul que pugui semblar a pri-
mer cop d’ull, pot encloure un gavadal d’aspectes concrets i de detalls que en facin
un veritable trencaclosques, desxifrable només amb molts anys i molta paciéncia.
Segonament, que cada matéria d'estudi porta aparellada una xarxa tan complexa de
relacions amb tantes d'altres que, si hom en comenga d'estirar el fil, n'arriba a sor-
tir un cabdell considerable, amb les més insospitades connexions. I en tercer lloc, que
qualssevol observacions cientifiques esdevenen, tard o d’hora, importants per a la so-
cietat humana.

Fulleja, lector, aquest llibre que tens a les mans, i estic segur que gairebé em dona-
ras la rad. Aqui trobaris exposats els plantejaments, les recerques i els resultats d'un es-
tudi sobre les delfinees, un grup de plantes interessant en els aspectes farmacologic,
toxicologic i horticola. Lautora n'ha volgut esbrinar la biologia de la reproduccié. De les
Slors, com a organs reproductors, n'han estat analitzades curosament la forma i la fun-
ci6 (coloracions, morfologia de pétals i nectaris, produccié de pollen, néctar...) i la ma-
nera com sagrupen en inflorescéncies. D'aqui ha calgut passar a lestudi dels insectes
pollinitzadors (quins sén, com actuen...) i al desenvolupament de la planta (germina-
cid, florida, dispersid de les granes...). I encara han estat estudiats els sistemes repro-
ductors (tipus d'encreuaments, hibridacié...), la dotacié cromosomica de cada planta i
els sistemes isoenzimatics per tal d'esbrinar la variabilitat genética dins el grup.
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No cal dir que tots aquests estudis han comportat mesurar, calcular parametres, vi-
sitar moltes poblacions naturals sovint allunyades les unes de les altres, observar pa-
cientment durant hores i hores els insectes pol-linitzadors, cultivar plantes en hivernacle
i fer-hi manipulacions, preparar material i observar-lo al microscopi, fer analisis elec-
troforétiques, aplicar programes informatics...; també demanar ajut a d'altres persones
(alumnes interns, genétics, entomolegs, informatics...) i a diverses institucions cientifi-
ques. I, més que res, organitzar la feina i els experiments, valorar, deduir... rumiar.

Aquest ingent treball ha permes aclarir molts aspectes referents a les relacions entre
plantes, insectes i ambient; a lestratégia reproductora de les delfinees, i als processos evo-
lutius que shi han donat.

Lautora forma part del grup de recerca de biosistematica de la Facultar de
Farmacia de la Universitat de Barcelona, que porta a cap estudis d'aquesta mena, en-
tre els quals els adregats a les ranunculicies, famélia de plantes a qué pertany la tribu de
les delfinees, estesa sobretot per Ihemisferi boreal. Els representants mediterranis
d'aquesta tribu no havien estat gaire estudiats encara; i a d'altres territoris hom els ha-
via dedicat solament recerques molt concretes, bé que de vegades molt aprofundides.
Aquest treball té, doncs, el mérit afegit d'abordar la tribu sencera en un territori extens
(les terres mediterrinies occidentals, de Portugal als Alps i a Tunisia), prou ampli per-
queé lestudi pugui dur a conclusions generalitzables i permeti esbrinar les grans linies fi-
logenétiques i evolutives del grup.

La Seccid de Ciéncies Biologiques de Ulnstitut d'Estudis Catalans, sota la recoma-
nacié de la ponéncia que va jutjar aquest treball, va decidir de publicar-lo, de la qual
cosa, com a curador de ledicid, em congratulo. Espero —esperem— que moltes altres
persones el trobin interessant i dtil.

Josep ViGo



AGRAIMENTS

Una vegada conclosa la redaccié de la memoria, etapa comparable a I'arri-
bada al cim després d’'una dura ascensié, només em resta expressar el meu pro-
fund agraiment a un seguit de persones que, bé amb el seu ajut directe en les
tasques de recerca, bé amb el seu interés i encoratjament, han fet possible la
realitzacié d’aquesta tesi.

Primerament, als meus directors per haver dipositat en mi llur confianga. Al
Dr. Cesar Blanché vull agrair-li sincerament tot 'entusiasme, 'optimisme, la gran
disponibilitat en la seva carregada agenda (com ho és la d’un vicedega adjunt i se-
cretari d’un congrés) i el suport que m’ha donat en tot moment. Voldria reconeixer
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ses campanyes, i tota la bibliografia que han posat al meu abast sobre aquest tema.
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Al Dr. Juli Caujapé, per haver-me ensenyat pacientment la tecnica de I'elec-
troforesi d’isoenzims, com també pels seus Anims, consells i suggeriments, les tra-
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disposicié el laboratori de I'Estacié Internacional de Biologia Mediterrania (Blanes)
per tal que hi aprengués aquesta técnica. Al Dr. Pere Ards (Director del
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tre pafs, i a la Dra. Montserrat Aguadé (Catedritica del Departament de Genetica
de la Facultat de Biologia de la UB), per haver-me ajudat en la interpretacié dels zi-
mogrames.

Al Dr. Joan Pedrol, de la Universitat de Lleida, per haver-me indicat atenta-
ment la poblacié de Delphinium bolosii de 1a Noguera. A en Jeroni Orell Jaquotot,
al desaparegut Sr. Jeroni Orell Casasnovas i a la seva familia, per la calorosa acolli-
da durant el treball de camp a Mallorca i la localitzacié de les poblacions. Al Museu
Balear de Ciéncies Naturals de Séller, per haver-me enviat granes de D. pictum. Al
Dr. Gonzalo Mateo i a en Jaume Soler, de la Universitat de Valéncia, per haver-me
acompanyat amablement a la poblacié de D. staphisagria d’Alacant i enviar-me’n
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pels consells i suggeriments en la interpretacié dels resultats de pollinitzacié. A la
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Dr. Angel Romo per haver recollit granes de D. staphisagria del Marroc. A 'Empar
Ardanuy, del Jardi Botanic Mar i Murtra (Blanes), pels seus consells metodoldgics
sobre algunes qiiestions d’hivernacle. Al Dr. Resit llarslan, de la Universitat
d’Ankara, per haver-me facilitat granes d’algunes especies de Delphinium de
Turquia. Al Dr. Ramon Fontarnau i la resta de 'equip del Servei de Microscdpia
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PRESENTACIO

La tribu Delphinieae Warming, que pertany a la familia Ranunculaceae Juss.,
esta integrada pels géneres Aconitum L., Delphinium L., Consolida (DC.) Gray i
Aconitella Spach, que engloben, segons els nostres cilculs, un total de 830 espécies
distribuides, basicament, per les zones temperades i fredes de 'hemisferi boreal
(Maire, 1964; Greuter ez al.,, 1989; Jalas i Suominen, 1989; Tamura, 1995). Els ge-
neres Consolida i Aconitella havien estat inclosos dins de Delphinium (Candolle,
1817; Priintl, 1894; Huth, 1895), perd presenten diferéncies prou manifestes per a
considerar-ne la segregacié com a generes independents, plenament acceptada ac-
tualment (Gray, 1821; Wang, 1962; Davis, 1965; Munz, 19674, 1967 b; Sojik,
1969; Keener, 1976; Simon, 1986; Trifonova, 1990; Chater, 1993).

El génere Aconitum, que inclou mesofits perennes —amb ['inica excepcid del
subgenere monoespecific Gymnaconitum (Stapf) Rapaics—, distribuit per Asia,
Europa i America, és el que presenta caracters més primitius. D’aquest, a través
d’unes formes intermeédies desconegudes, devia derivar el génere Delphinium, de
distribucié també forga amplia, gairebé per tot 'hemisferi nord, que conté taxons
perennes i anuals. D’aquests tltims, probablement en derivaren Consolida i
Aconitella, amb tots els taxons anuals, i amb la maxima representacié a la
Mediterrinia oriental (Trifonova, 1990).

Es tracta d’'un grup de plantes amb un gran interés aplicat en diversos camps:

— En fitoquimica, ja que contenen alcaloides norditerpénics d’estructura for-
¢a complexa (Wang, 1981; Benn i Jacyno, 1983; Pelletier i Page, 1986; Fuente i
Reina, 1990, entre d’altres), originats per rutes biosintetiques molt originals i de
distribucié sistematica molt restringida.

— En toxicologia, atés que els alcaloides diterpénics que contenen causen
neurotoxicitat en mamifers superiors en els canals de sodi i produeixen un periode
de decaiment agut que acaba amb paralisi respiratoria i mort per asfixia si la dosi és
suficient (Benn i Jacyno, 1983; Feldkamp e al, 1991; Chan, 1994). Aquesta toxi-
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citat ha provocat importants problemes econdomics a la ramaderia, sobretot als
Estats Units (Olsen, 1978; Cronin i Nielsen, 1978; Nielsen i Ralphs, 1988; Pfister
etal, 19884, 19884, Olsen et al., 1990; Olsen i Sisson, 1991), 1 Simon ez 2l. (1995)
han reportat possibles causes d’intoxicacié en animals salvatges als Prepirineus. De
fet, A. napellus L. és la planta més toxica de la nostra flora, només superat en tot
el mén per un altre aconit, I'A. ferox Wall. de 'Himalaia. Es tanta la seva toxicitat
que, fins i tot, shan detectat intoxicacions produides pel pol-len contingut en la mel
(Saito er al., 1980). Antigament s’havia usat com a veri (Font Quer, 1979).

— En farmacologia, ja que sén agents citotoxics amb activitat antimitotica.
Alguns aconits s'utilitzen actualment en preparats homeopatics antineuralgics i an-
ticongestius (Benzager-Beauquesne er al., 1986). D’altres generes presenten usos
medicinals tradicionals; per exemple, les granes de D. staphisagria L., usades com a
purgants, emetiques, per a eliminar els polls o antineuralgiques (Font Quer, 1979) i
al nord d’Africa, fins i tot, com a afrodisaques (Boulos, 1983), o D. pictum Willd.,
emprat com a antiparasitari (Ballero i Fresu, 1992). També s’han utilitzat en alguns
preparats homeopatics (Khéler, 1995). Les Consolida, el nom de les quals deriva de
la creenga popular que podien soldar o consolidar ferides, shan emprat com a
sedants casolans i per a 'obtencié de tints (Rivera i Obdn, 1991), especialment I'es-
pecie C. regalis Gray.

— En horticultura ornamental (Bailey, 1939; Philips, 1949; Edwards,
1981; Holcomb 1 Beattie, 1990), de gran tradicié en paisos com Anglaterra, so-
bretot el genere Delphinium que, fins i tot, ha generat un organisme, la
Delphinium Society amb publicacié propia, per gestionar aspectes molt diversos
com sén ara programes d’encreuaments i hibridacions, intercanvi de granes, llis-
tes de cultivars, técniques per a la seva cura i manteniment, entre d’altres (Basset,
1990). També s’han emprat alguns aconits com a plantes ornamentals (Munz,
1945; Martin, 1981), i C. gjacis (L.) Schur. com a flor seca i grana de flor de tem-
porada. Actualment 'IRTA de Cabrils (Generalitat de Catalunya) té en marxa un
programa de seleccié i millora d’espécies autdctones d’interes en horticultura que
inclou especies de Delphinium (Cabot, com. pers.).

— En la conservacid, ates que algunes especies d’arees molt restringides, com
D. montanum DC. in Lam. & DC. o D. bolosii C. Blanché & Molero, poden estar
en perill d’extincié o estan amenagades segons els criteris de la UICN. Diverses es-
pecies estan legalment protegides, com per exemple D. montanum, a Catalunya
[PEIN, Generalitat de Catalunya, DOGC 1.3.1993, art. 21], o oficialment reco-
negudes com a amenagades: D. bolosii, a Espanya (Gémez-Campo, 1987) i D. ver-
dunense Balb., D. staphisagria, D. pictum Willd. subsp. pictum i D. pictum subsp.
requient (DC.) C. Blanché & Molero, a Franga (Olivier ez @/, 1995), entre d’altres.
Aquesta darrera subespécie forma part de la llista de 'annex I del patrimoni nacio-
nal francés (Olivier et al., loc. cit).
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A la Mediterrania occidental —prenent com a limits orientals els Alps i
Tunisia—, on s'emmarca aquesta memdria, trobem representades una trentena
d’especies (Maire, 1964; Greuter et al., 1989; Tutin et al., 1993) corresponents als
generes Aconitum, Delphinium i Consolida. Cal remarcar que aproximadament el
70 % d’aquests tixons sén endemics d’aquesta area. Si es considera la serralada de
’'Himalaia com a possible centre primari de diversitat de la tribu (Blanché, 1990,
1991), aquestes especies ocupen la posicié occidental més extrema en els continents
eurasiatic i africd. Aquests dos fets, |'elevat nombre d’endemismes, d’'una banda, i
el possible efecte d’extrem d’area, de I'altra, ens porten a pensar que aquests tixons
poden haver sofert processos de diferenciacié i evolucié particulars, en els quals,
llurs mecanismes de reproduccié poden haver fet un paper forga important o ha-
ver-se vist afectats de manera especifica per la mateixa evolucié.

Darrerament, la biologia de la reproduccié ha anat adquirint un paper cada ve-
gada més important dins dels estudis biosistematics i evolutius (Ornduff, 19694;
Kevan, 1984; Webb, 1984). Aquests estudis sén molt interessants per diversos mo-
tius. D’una banda, la relaci6 planta-insecte és un dels millors exemples de coevolu-
ci6, i de I'altra, les flors i els pollinitzadors donen les bases per a estudis de seleccié
fenotfpica i exit reproductiu. Altres temes d’interés sén I'estudi del comportament
optim de recolleccié dels pol-linitzadors, I'estudi de I'estructura genética de la po-
blacié, la seleccié6 sexual, la localitzacié del sexe, el flux génic, les qgiiestions de vei-
natge, I'ecologia de la comunitat, la conservacié i restauraci de paisatges (molt
important en el cas de les espécies endémiques amenagades) o I'agricultura alterna-
tiva, entre molts d’altres.

El recull i 'ordenacié de tota la informacié prévia dins la tribu objecte d’estudi
ens ha permés observar una forta desigualtat entre el grau de coneixement dels
aspectes macro- i micromorfoldgics, taxondmics, citogenétics o coroldgics (poden
servir, a tall d’exemple, els treballs de Lewitsky, 1931; Gregory, 1941; Tamura, 1962,
1967, 1995; Malyutin, 1973, 1987; Al-Kelidar i Richards, 1981; Blanché i Romo,
1990; Blanché, 1991, entre d’altres) i el relatiu al de la biologia de la reproduccié. El
grau de coneixement també sembla irregular depenent de les zones. Aixi, a grans trets,
s'observa que els taxons més ben estudiats des d’aquest punt de vista corresponen a
alguns que es troben a America del Nord, mentre que a Europa i Asia els treballs sén
més escassos o, fins i tot, nuls en algunes regions. A més, en ocasions, aquests treballs
es limiten a aprofundir en la investigacié de poques espécies, com és el cas de D. nel-
sonii Greene (= D. nuttallianum Pritz., Weber 1 Wittmann, 1996) als Estats Units
(Waser i1 Price, 1981, 1983, 19854, 198564, 1990, 1991, 1994; Zimmerman, 1983 4;
Cibulai Zimmerman, 1984; Kohn i Waser, 1985; Waser i Fulgate, 1986; Waser, 1987,
1988; Waser et al., 1987; Waser i Mitchell, 1990; Inouye i McGuire, 1990, 1991),
des d’'una perspectiva que cerca més estudiar la planta com a model que fer-ho en el
marc del conjunt d’espécies emparentades amb ella.
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Aquesta memoria pretén dur a terme, doncs, una primera prospeccié de la re-
produccié de la tribu en un ambit geografic en que aquest tipus d’estudis sén es-
cassos, procurant abastar la maxima representacié taxondmica i des d’una dptica
pluridisciplinaria. Bona part de les investigacions correspon a treball de camp, com
en el cas la biologia de la pollinitzacié, i una altra, no menys important, ha tingut
lloc en condicions experimentals d’hivernacle i correspon a la determinacié dels sis-
temes reproductius sobre la base dels encreuaments artificials promoguts. El conei-
xement citogenetic de cadascuna de les poblacions estudiades (a partir d’estudis
anteriors o propis) ha permes cercar possibles interferéncies entre anomalies cro-
mosomiques i sistemes reproductius i alhora ha fet possible correlacionar barreres
reproductives amb aquest tipus de dades. La incorporacié de técniques isoenzima-
tiques als estudis de biologia reproductiva sén cada dia més importants. Permet re-
fermar molts dels resultats obtinguts amb els que ens aporta aquesta técnica sobre
la base de la seva diversitat genética, i creiem que donard més forga a les hipotesis
evolutives que suggerim al final de la memaria.

_ Lanalisi d’aquestes dades, juntament amb totes les reportades anteriorment en
aquesta mateixa area geografica (Blanché i Molero, 1986; Molero i Blanché, 1986;
Simon, 1986; Puig, 1987; Blanché, 1990, 1991, entre d’altres), ens permetra postu-
lar hipdtesis sobre el paper que fan els caracters reproductius i les possibles estrategies
adaptatives en I'evolucié dels generes i de les especies. Ens permetrd també analitzar
els patrons de diversitat gentica a escala inter— i intrapoblacional i fara possible es-
tablir hipotesis que expressin les relacions naturals entre els diversos taxons.

Hem de dir, finalment, que essent conscients que aquesta memaoria tan sols re-
presenta una petita contribucié al coneixement de la biologia reproductiva de la tri-
bu, ens agradaria que fos un bon punt de partida i obris noves perspectives
d’investigacié per a futures recerques en aquest camp i en aquest grup de taxons tan
ben especialitzats, aparentment, quant als seus mecanismes reproductors.



1. INTRODUCCIO

1.1. ANTECEDENTS
1.1.1. BIOLOGIA DE LA REPRODUCCIO

Tot i que els primers antecedents de la biologia de la reproduccié dels vegetals
es remunten al 1500 aC (Roberts, 1929), no és fins a I'época de Grew (1682) o
Camerarius (1694) que es reconeix la sexualitat de les plantes i les funcions de cada
organ i es comencen a fer les primeres experiéncies de pollinitzacié. Karl von Linné
(1735), pare de la taxonomia botanica actual, proposa un sistema de classificacié de
les plantes basat en la seva morfologia floral, cosa que implica un profund coneixe-
ment d’aquestes estructures reproductives. Entre els grans pioners, podem conside-
rar Kélreuter (1761), que realitzd hibridacions a gran escala amb proposits
cientifics i estudia la pol-linitzacié i els seus diversos tipus (autogimia, entomofilia i
anemofilia), i Sprengel (1793) que estudia sistematicament les relacions planta-
insecte, en prop de cinc-centes espcies.

Darwin (1859, 1862), amb la seva teoria de la seleccié natural, va marcar
una nova fita, sobretot pel que fa al coneixement dels mecanismes d’adaptacié i
evolucié flor-antofil. En aquest sentit, la seva influéncia va estimular la recerca
de les relacions planta-animal. Aixi, Hildebrand (1867) i Delpino (1868) classi-
ficaren les adaptacions florals; Miiller (1883), Robertson (1889, 1929) i Knuth
(1906-1909) van elaborar catalegs de les flors i els seus respectius visitants i pol-li-
nitzadors potencials.

A principi de segle es produi un estancament d’aquest tipus d’estudis, ja que
els botanics es dedicaren més a la taxonomia, la floristica o la corologia, i no es va
reprendre fins als anys seixanta. Alguns autors (Pijl, 1960, 1961; Baker i Hurd,
1968; Proctor, 1978; Faegri i Pijl, 1979) van establir el concepte de sindrome, és a
dir, el conjunt de sintomes o trets que presenten les flors en relacié amb la polli-
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nitzacié. Cal ressenyar, per la seva valuosa contribucié, els treballs de Proctor i Yeo
(1973), Richards {1978), Eickwort i Ginsberg (1980), Thomson (1982), Kevan i
Baker (1983), Real (1983), Meeuse i Morris (1984), Barth (1985), Willesteim
(1987), Free (1993) i els de coevolucié de Macior (1971, 1974). Apareixen estudis
sobre els atraients florals, com el color (Kevan, 1978, 1979, 1983; Scogin, 1983) o
les olors (Williams, 1983), I'evolucié de la morfologia floral i de la inflorescéncia
(Leppik, 1977; Wyatt, 1982; Weberling, 1989) o les recompenses: el pollen i el néc-
tar (Fahn, 1949; Percival, 1961; Baker 1 Baker, 1975, 1983; Bolten et 2/.,1979;
Bentley i Elias, 1983; Southwick, 1990).

Els estudis dels sistemes reproductius, iniciats en temps de Darwin (1876), fo-
ren continuats per Grant (1949), Bateman (1952), Stebbins (1957), Fryxell (1957),
Crowe (1964), Solbrig (1976), Frankel i Galun (1977), Bawa i Beach (1981) i
Richards (1986), entre d’altres. El desenvolupament de noves técniques moleculars,
com electroforesi d’isoenzims, ha proporcionat marcadors que donen evidéncies
directes sobre els tipus de reproduccié i llurs conseqiiéncies genétiques (Soltis i
Soltis, 1989; Brown ez 2/, 1990).

Darrerament han aparegut tractats sobre les diverses técniques que conformen
aquesta part de la biologia (Jones i Little, 1983; Dafni, 1992; Kearns i Inouye,
1993), que n’han permés la difusié i n’han fet un camp de creixent interes entre els
botanics dels nostres dies.

1.1.2. BIOLOGIA DE LA REPRODUCCIO A LA PENINSULA IBERICA

Pel que fa a la reproduccié d’espermatdfits, a I'Estat espanyol les linies de re-
cerca en aquest camp han tingut un desenvolupament molt recent. Els treballs sén
relativament escassos, probablement perque la majoria de botanics s’han dedicat
més a les descripcions floristiques de comunitats, a 'exploracié de territoris poc co-
neguts o a la resolucié de problemes taxonomics i, en part, perque els estudis sobre
biologia reproductiva es troben en un terreny interdisciplinari, a mig cami entre la
botanica, la fisiologia, la genética i 'ecologia. Només darrerament s’han anat ocu-
pant aquests buits amb recerques provinents de la botanica, tot i que ja feia uns
quants anys que s hi investigava des de la zoologia (Richards, 1986). Els estudis de
biologia de la reproduccié s'iniciaren, fonamentalment, entorn de la Universitat
de Sevilla, tot i que després s’han estes a d’altres centres. S’han fet diversos estudis
sobre patrons fenologics de floracié i fructificacié, disseminacié de granes, sistemes
reproductius i pollinitzacié de les plantes dels matollars del sud de la Peninsula
(J. Herrera, 1982, 19854, 1986, 1987, 1988, 1992; C. M. Herrera, 1984; Arroyo,
19884, 19886, 1990; Talavera er al., 1988) i recerca d’aspectes relacionats amb el
nectar (C. M. Herrera ez al,, 1984; J. Herrera, 19856, 1989; Guitidn et 2/, 1995).
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De vegades, els estudis s’han centrat en especies concretes, com algunes de les que
pertanyen als géneres Lavandula L. (Devesa ez al., 1985; Mufioz i Devesa, 1987;
C. M. Herrera, 19874, 1987¢ ]. Herrera, 1987, 1991), Lonicera L. (Jordano,
1990), Erysimum L. (Nieto, 1991), Crataegus L. i Prunus L. (Guitidn i Fuentes,
1992; Guitidn er al., 1992), Echium L. (Guitidn et al., 1993), Scrophularia L.
(Ortega i Devesa, 19934, 19936) o AsphodelusL. (Diaz Lifante, 1993; Diaz Lifante i
Valdés, 1995), entre d’altres.

Darrerament, a causa de I'increment de I'intergs per les qiiestions que envol-
ten els problemes de conservacié del patrimoni natural, shan promogut estudis re-
productius d’espécies sud-peninsulars endémiques o d’area molt restringida com
Atropa baetica Willk. (C.M. Herrera, 19874), Viola cazorlensis Gandoger (C. M.
Herrera, 1988, 1989), Lonicera arborea Boiss. i L. splendida Boiss. (Jordano, 1990)
i Abies pinsapo Boiss. (Arista et al., 1992; Arista, 1994; Arista i Talavera, 1995), o
d’alguns endemismes dels Pirineus com és ara Pinguicula longifolia Ramond ex
DC., Borderea pyrenaica Miégeville o Petrocoptis A. Braun (Guitidn i Sdnchez, 1992;
Garcia et al., 1992; Navarro et 4l., 1993; Guitidn er al., 1994), sobretot des de
I'Instituto Pirenaico de Ecologia (CSIC) de Jaca (Garcia, 1993).

Al nostre pafs, a banda dels estudis realitzats des de 'dptica palinoldgica al nos-
tre departament (Sala ez al., 1992; Sudrez-Cervera et al., 1994; Mérquez ez al., 1994;
Rubinstein ez 2/, 1995) i a la Universitat Autdnoma de Barcelona, cal destacar els
treballs de Bonet (1991) i J. Bosch (1986), com a precedent immediat, que recor-
ren a la collaboracié botanic-zodleg per a I'estudi de la biologia floral d’una brolla
mediterrania. També s’han dut a terme estudis de pol-linitzacié en hivernacles i d’ar-
bres fruiters, amb un caire més entomolodgic (J. Bosch ez 2/, 1992; J. Bosch, 1992,
1994; J. Bosch i Blas, 1994) i estudis de dispersié de granes en EuphorbiaL. (Baiges
et al., 1991; Gémez et al., 1994; Gémez i Espadaler, 1995).

1.1.3. CONEIXEMENTS SOBRE BIOLOGIA DE LA REPRODUCCIO EN DELPHINIEAE

Les primeres dades de qué disposem sobre la pollinitzaci6 en les Delphinieae
han estat reportades en forma de catdlegs d’insectes pollinitzadors d’alguna de les
nostres espécies, duts a terme, principalment, per Miiller (1883), Knuth (1906-09),
Robertson (1889, 1929), Clements i Long (1923) i Grant i Grant (1968).

Pel que fa al génere Aconitum, cal esmentar els treballs d’Aurivillius (1887),
Kronfeld (1890), Lie-petersen (1906), Werth (1940), Delmas (1976) o Pekkarinen
(1979, 1984). Leken (1949, 1950, 1960) realitzd un estudi forga exhaustiu dels
abellots del nord d’Europa pollinitzadors d’A. septentrionale Koelle, continuat per
Pekkarinen (1978) i Mjelde (1983). Brink (1980) estudi la pollinitzacié i la va-
riabilitat dels nectaris en A. columbianum Nure.
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A partir dels anys setanta, els estudis sobre reproduccié han tingut un gran
desenvolupament als Estats Units. $’ha aprofundit molt en el coneixement repro-
ductiu d’unes quantes especies del genere Delphinium: D. nudicaule Torr. & Gray,
D. virescensNutt., D. carolinianumWalt., D. barbeyiHuth, D. tricorneMich. i D. nel-
sonii Greene, especialment aquesta darrera, investigada, per la seva abundor i facili-
tat d’accés, per diversos equips de recerca del Rocky Mountain Biological Laboratory
(Colorado).

Alguns treballs, com el de Macior (1975), fan una primera aproximacié als vec-
tors pollinitzadors, analitzant el comportament dels insectes, les carregues de
pollen, el color de les flors, la correlacié entre la longitud de I'esperé i la probosci-
de de 'antofil, etc. En aquest sentit, Pesson i Louveaux (1984) consideren els abe-
llots del genere Bombus com els més eficients i potser els unics pollinitzadors
d’Aconitum, Delphinium i Aquilegia. Fins i tot, assenyalen la coincidéncia que es
déna en la distribucié mundial dels géneres Aconitum i Bombus. Warnock (1981)
publica una breu llista dels pollinitzadors de D. carolinianum. D’altres autors ana-
litzzen Peficiéncia i I'eficicia d’aquesta pollinitzacié (Waser i Price, 1990), 'dptim
comportament recollector (Inouye, 1978; Zimmerman, 1979; Hodges i Wolf,
1981; Hodges, 19854, 19854; Pleasants, 19894; Laverty, 1994), l'efecte de la
densitat de plantes en el comportament dels abellots (Cibula i Zimmerman, 1984),
la influéncia de la mida de la inflorescéncia (Pleasants, 19894; Pleasants i
Zimmerman,1990), el model de vol o el comportament dels insectes al llarg de la
inflorescencia, en relacié amb aspectes energetics (Epling i Lewis, 1952; Pyke,
19784, 19784, 1979, 1980, 1982; Zimmerman, 1979; Waser, 1982), la importan-
cia del color en la pollinitzacié (Malyutin, 1969; Waser i Price, 1981, 1983;
Warnock, 1981, 1987), els efectes de les guies de néctar (Waser i Price, 19858), la
relacié entre la longitud de les proboscides i la longitud de les corolles (Inouye,
19804), els fendmens de neotenia (Guerrant, 19824, 198284), les variacions en la
produccié de néctar a conseqiiencia de manipulacions experimentals (Zimmerman,
19834, 19836) o la distribucié dels recursos de néctar i quin efecte produeix sobre
els antofils (Pleasants i Zimmerman, 1979; Brink i Wet, 1980; Morse, 1980; Pyke,
1981; Pleasants, 1981; Zimmerman, 1981, 1982, 1988; Brink, 1982; Cibula i
Zimmerman, 1987; Sowing, 1989; Waser i Mitchell, 1990).

D’altres estudis tracten sobre la relacié entre la dispersié del pollen i els vec-
tors (Schlising i Turpin, 1971; Waddington, 1981, 1983; Waser, 1988; Harder,
1989, 1990), el flux genetic i la distincia dptima d’encreuament (Price i Waser,
1979; Waser et al., 1987; Waser i Price, 19914, 1993, 1994) o les adaptacions eco-
logiques (Waser i Price, 19854). Altres treballs analitzen la competencia entre espe-
cies de plantes pels serveis dels pollinitzadors (Pleasants, 1980; Kohn i Waser, 1985;
Pleasants i Waser, 1985; Waser i Fulgate, 1986) o els efectes de la floracié seqiien-
cial i les seves conseqiiencies (Waser, 1978; Waser i Real, 1979). També s’han dut a
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terme recerques de tipus fenoldgic, com ara la influéncia del gruix de neu (Inouye
i McGuire, 1990, 1991) o d’altres variables ambientals (Inouye, 1991) en el ritme
i 'abundancia de la floracié i la relacié entre 'abundancia floral amb els censos de
colibris (Inouye ez al., 1991), i sha demostrat que aquests ocells s6n també pol-li-
nitzadors de Delphinium (Waser i Price, 1990). Lestudi de la biologia de la repro-
ducci6 des d’una dptica conservacionista sha dut a terme en alguns Delphinium
endemics dels Estats Units (Varney, 1979).

Una altra gran linia de recerca ha estat centrada en el paper de la hibridacié,
sobretot en Delphinium (Wilde, 1931; Ruys, 1933 —amb I'obtencié del primer
Delphinium vermell—; Mehlquist, 1953; Gage, 1953; Samuelson, 1957; Legro,
1961, 1962), vinculada, més aviat, a projectes de millora en plantes ornamentals
(Steichen, 1959; Basset, 1990). Adhuc s’han dut a terme estudis sobre hibrids na-
turals en Delphinium (Lewis i Epling, 1946, 1959; Santana, 1975; Warnock, 1983,
1989) i en Aconitum (Kartashova i Malakhova, 1973; Krazkowa i Szweykowski,
1976; Zielinsky, 19824, 19826). A part, Jankun (1973, 1974) ha investigat el
desenvolupament de 'endosperma hibrid en el grup de D. elatum L. i 'evolucié de
les granes procedents d’encreuaments entre espécies de diferents nivells de ploidia.
El mateix autor (Jankun, 1975) va portar a terme estudis citoembrioldgics en hi-
brids de Delphinium infectats amb virus.

Pel que fa a les Delphinieae anuals, de moment només disposem de dues refe-
réncies. D’una banda, el treball, essencialment citogenétic de Hong De-Yuan
(1986), que estudia alguns aspectes de la biologia de la reproduccié de cinc espe-
cies de Consolida, algunes de les quals, en realitat, shaurien d’adscriure al genere
Aconitella. De Ialtra, el treball de Svensson i Wrigen (1986), que versa sobre dife-
rents aspectes reproductius de C. regalis Gray.

Com es pot comprovar, es disposa d’un coneixement exhaustiu sobre els pro-
cessos de biologia reproductiva en unes poques especies de Delphinieae, al costat
d’un buit immens pel que fa a la gran majoria de les més de vuit-centes especies que
la componen. La Mediterrania occidental és una zona més d’aquest gran buit; no
es tenia cap referéncia sobre les seves especies a 'hora d’iniciar aquest treball. Els re-
sultats del primer any d’investigacid, en tres especies de Delphinium, es van pre-
sentar en forma de tesi de llicenciatura (M. Bosch, 1993).

1.2. PLA DETREBALL
1.2.1. OBJECTIUS I METODOLOGIA

Una vegada acabada la part de revisié taxondmica de les especies de les
Delphinieae en el nostre ambit geografic (Molero i Blanché, 1986; Blanché i
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Molero, 1986; Simon, 1986; Puig, 1987; Blanché, 1990, 1991, entre d’altres),
malgrat que mai no es pugui considerar conclosa del tot, ens hem proposat
d’aprofundir en I'estudi d’aquest grup de plantes des del punt de vista de la seva
historia natural. Ates el buit de coneixements sobre biologia de la reproduccié
d’aquests taxons a la zona estudiada, ens ha semblat més interessant i enriquidor
donar una visi6 de conjunt de la tribu, encara que alguns aspectes puguin sem-
blar poc aprofundits, que no pas centrar-nos en uns quants taxons. Tot i que la
tendéncia general en I'enfocament de recerques d’aquest tipus és limitar-se a
estudiar exhaustivament un nombre de tixons reduit, de vegades emprats ni-
cament com a models experimentals (treballs americans). Laltre extrem el tenim
en els estudis comparatius entre tixons molt diversos. En aquest cas, la variable
que roman constant és el lloc o la formacié vegetal, i, consegiientment, I'ecolo-
gia, la fauna, les condicions ambientals, etc., seran molt similars; per exemple,
Iestudi d’una brolla mediterrania (Bonet, 1991) o dels matollars sud-peninsulars
(J. Herrera, 19854; Arroyo, 19884).

En el nostre estudi, la variable constant és la tribu; per tant, el nexe d’unié en-
tre les espécies és el fet d’estar emparentades filogenéticament. Aquest aspecte pos-
sibilita, al nostre entendre, les comparacions entre entitats amb un cert grau de
parentiu, permetent una visié sinttica i global dels mecanismes reproductius en
I'ambit bioldgic de la tribu Delphinieae. Tot i que hem delimitat el marc d’estudi a
la Mediterrania occidental, atés que el nombre de tixons que integren la tribu és
molt elevat, aquestes espécies ocupen indrets i habitats forga diferents, amb uns re-
queriments i unes condicions molt diversos. En algun cas, perd, alguns géneres i es-
pecies poden ésser simpatrics (per exemple, a la vall d’Eina, als Pirineus orientals,
hi conviuen quatre especies). Aquest fet també ens sembla destacable perque per-
met comparar taxons més allunyats filogeneticament perd dins d’un mateix habi-
tat, tot intentant quantificar la importancia dels aspectes ambientals en el seu
comportament reproductor. Lobtencié d’aquests resultats preliminars permetran
detectar aspectes d’interés, amb vista a futures investigacions.

Els plantejaments metodologics han gaudit, inicialment, d’una atencié espe-
cial, ja que aquesta memoria ha suposat I'inici d’'un nou camp de recerca al nostre
Laboratori, emmarcat dins la linia de la biosistematica. Aquest fet sempre implica
un esfor¢ addicional a ’hora d’aprendre o posar a punt técniques (com, per exem-
ple, lelectroforesi d’isoenzims) o cercar bibliografia. Cal destacar, encara, la difi-
cultat del treball amb planta viva. Precisament perque és un material més dinimic
que els classics plecs d’herbari, no podem oblidar les petites dificultats a 'hora de
manipular-lo, de tenir-ne cura i d’aconseguir que floreixi i fructifiqui. Es tracta d’un
material sovint delicat que no sempre s'adapta amb facilitat a les condicions am-
bientals dels nostres camps experimentals de la ciutat de Barcelona, problema que
saccentua en el cas de plantes d’alta muntanya. D’altra banda, el fet de dependre
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del seu cicle bioldgic ens obliga a una acurada organitzacié de la feina, ajustant I'ex-
perimentacié als ritmes de floracié.

Hem treballat paral-lelament en tres Ambits diferents:

— al camp, en les poblacions naturals;

— al’hivernacle, per controlar i estandarditzar les condicions;

— al laboratori, fonamentalment per a les técniques d’electroforesi i de cito-
genética.

Un primer pas a ’hora d’iniciar la investigacié és I'obtencié del material, és a
dir, cercar les poblacions de mostratge i aconseguir granes (fonamental en els tixons
anuals) o individus trasplantats a testos (en perennes), per dur a terme les tasques
d’hivernacle i de laboratori. Quan s’estudia un grup natural, la distribucié sovint és
heterogenia i les poblacions poden estar molt allunyades les unes de les altres. A
I'hora de triar-les, hem procurat que fossin les més properes al centre de recerca i
que, a la vegada, reunissin la mixima representativitat taxondmica. Cal tenir pre-
sent en aquest tipus de dades que les condicions meteoroldgiques sén molt diverses,
impossibles de controlar o estandarditzar, i que poden influir en I'activitat dels
pollinitzadors, la producci6 de néctar, etc., i causar fluctuacions dels resultats dife-
rents de les propies d’un hipotetic comportament «patré» de les especies.

Aixi, doncs, I'objectiu principal d’aquesta memoria ha estat fer una prime-
ra aproximacié a la reproduccié de la tribu Delphinieae a la Mediterrania occi-
dental, d’una manera pluridisciplinaria, analitzant els aspectes que descrivim
breument a continuacié i que corresponen a cadascun dels capitols en que
s'estructura aquest treball:

a) Morfologia floral

— Anilisi de la morfologia floral des d’'un punt de vista comparatiu entre els
diversos taxons, tot intentant establir possibles adaptacions de les peces flo-
rals a la pollinitzacié entomdfila i les tendencies evolutives de la flor i de
la inflorescéncia (produccié de flors i ramificacions).

— Recompenses florals: produccié de pollen i néctar.

) Cicles biologics
— Estudi de les taxes de germinacié i desenvolupament, descripcié del cicle
bioldgic, fenologia, reproduccié vegetativa i dispersié de granes.

¢ Biologia de la pollinitzacié

— Identificacié dels visitants florals, freqii¢ncia de visites (censos), compor-
tament sobre la flor, models de vol, relaci6 llargada nectaris-probéscides,
analisi del contingut poldinic (indicadors qualitatius de I'especificitat dels
vectors).
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d) Sistemes reproductius

— Calcul de la relacié P/O (possible indicador dels sistemes reproductius).

— Sistemes de reproduccié en condicions controlades per mitji d’encreua-
ments artificials: valors de partenogenesi, d’autogimia (espontinia i acti-
va), de geitonogdmia i d’allogimia (intra- i interpoblacional) a partir de
la produccié de granes i, en alguns casos, mitjangant proves de germi-
nacié.

— Embossaments al camp (en les plantes d’ambient muntanyenc), per a va-
lorar 'autogimia passiva o la capacitat reproductiva en abséncia de vectors.

— Exit reproductiu al camp mitjangant la produccié de granes en condicions
naturals (patrons comparatius dels resultats obtinguts a hivernacle).

— Estudi dels mecanismes d’aillament (hibridacions).

Altres indicadors usats com a controls:

¢ Estudis citogenetics
— Control de les poblacions i deteccié de possibles anomalies cromosomi-
ques amb vista a la interpretaci dels encreuaments interespecifics.

f) Electroforesi d’isoenzims
— Obtencié de dades de diversitat genetica i descobriment de les possibles
conseqiiencies reproductives.

1.2.2. DESCRIPCIO DEL MATERIAL ESTUDIAT

Abans d’iniciar la descripcié dels taxons considerats en aquest treball, cal fer
notar que, dels estudis duts a terme per nosaltres, se’'n poden desprendre algunes
conclusions sobre la proximitat biologica de certes especies. Refermarem o posarem
en dubte algunes propostes taxondmiques, tot i sabent que sovint els limits entre
els taxons sén dificils d’establir d’'una manera objectiva.

Hem delimitat aquest estudi a algunes especies de la tribu Delphinieae que te-
nen tota o una part de Hur area de distribucié a la Mediterrania occidental, entesa
aquesta en un sentit lleugerament més ampli que el de la Flora occidentalis postulat
per Font i Quer (Font Civit, 1988), prenent com a limits orientals els Alps,
Corsega-Sicilia i Tunisia i incloent-hi la regié macaronesica. A continuacié presen-
tem una descripcié de la situacié taxondmica de les especies de la tribu distribuides
per la zona on semmarca la nostra memoria. Per a destriar quines hi pertanyen, ens
hem basat en el Med-Checklist (Greuter et al., 1989), en la segona edicié de Flora
Europaea (Tutin et al., 1993) i en la Flore de ['Afrique du Nord (Maire, 1964).
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El criteri seguit a 'hora de denominar les diverses especies és el de Flora lberica
(Aconitumi Consolida: Molero i Blanché, 1986; Delphinium: BlanchéiMolero, 1986),
per a les plantes presents a la pen{nsula Ibérica, i el de Greuter e 2/ (1989) per a la
resta de taxons, amb les modificacions que la recerca taxonomica del nostre grup de
treball hi ha anat introduint. Per fer la referéncia correcta dels noms dels autors i les
seves corresponents abreviatures, hem consultat 'obra de Brumitt i Powell (1992).

Per a la classificacié supraespecifica del génere Aconitum, hem seguit els treballs
de Seitz (1969) per al grup dels aconits de flor blava, i els de Tamura i Lauener
(1979) per als de flor groga.

Per a la determinacié dels grans subgeneres i les seccions del génere Delphinium,
hem seguit el darrer esquema proposat per Malyutin (1987), que és I'acceptat per la
majoria d’especialistes. Per assignar el nom correcte a les especies hem pres, fona-
mentalment, el criteri de Flora Iberica, tot i que, en el cas de les anuals, hem seguit
Blanché ez al. (1990; 19975) i Blanché (1991) amb petites modificacions.

Pel que fa a 'esquema infragentric de Consolida, génere inclds durant molt de
temps dins de Delphinium, hem seguit el criteri de Blanché ez a/. (1987) i Trifonova
(1990). Cal remarcar que aquesta estructuraci infragenérica és, a hores d’ara, for-
¢a incipient, basada en la classificacié de Huth (1895) i discutida per Trifonova
(loc. cit.), perd encara, actualment, poc aclarida. A la Mediterrania occidental no hi
ha cap representant del genere Aconitella.

En P'esquema taxondmic (pags. 32 i 33), hem consignat amb negreta tots els
taxons dels quals hem tractat algun aspecte relatiu a la biologia de la reproduccié.

La tria de les especies i les poblacions incloses en aquest treball s’ha basat, prin-
cipalment, en criteris geografics de proximitat, tot cercant, a la vegada, la maxima
representativitat taxondmica. La idea inicial era escollir poques espécies i estudiar a
fons i per igual tots els diferents aspectes que s’han tractat en aquesta memoria.
A mesura que avangava la investigacig, pero, van sorgir noves idees, que ens van
conduir a considerar més convenient i potser, fins i tot, més enriquidor incremen-
tar el nombre d’espécies i donar una pinzellada més global de la tribu, malgrat que
els resultats no fossin tan uniformes. Per exemple, les plantes d’alta muntanya (el
genere Aconitum o D. montanum), amb uns requeriments climatics més estrictes,
malvivien en les condicions experimentals de Barcelona i, per aixd, no vam poder
estudiar els seus sistemes de reproduccié en condicions controlades. Altrament, en
les poblacions molt allunyades geograficament, de vegades no poguérem dur a ter-
me treball de camp o bé, per raons econdmiques, el vam haver de reduir notable-
ment, perd si que poguérem dur a terme treball d’hivernacle o de laboratori.

Cal destacar I’elevat percentatge d’endemicitat d’aquestes espécies. Dins la fa-
milia Ranunculaceae, que conté 55 generes i unes 2.200 espécies, prop de 20 géne-
res (el 36,4 %) i 1.200 especies (54 %) sén endémiques de les regions floristiques
o les provincies establertes per Takhtajan (1978) (Ziman i Keener, 1989). Les es-
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Esquema taxondmic de les espécies de la tribu Delphinieae a la Mediterrinia occidental
[en negreta, espécies estudiades en aquesta memaoria].

Geénere Aconitum L.

Subgenere Paraconitum Rapaics
Seccié Lycoctonum DC.
Serie Lycoctonia Tamura & Lauener
A. lycoctonum L.

Subgénere Aconitum

Seccié Anthora DC.
A. anthora L.

Seccib Aconitum

Subseccié Aconitum

A. napellus L.
A. burnatii Géyer
A. variegatumL.

Genere Delphinium L.

Subgeénere Delphinastrum (DC.) Peterm.
Seccié Delphinastrum DC.
Subseccié Elatoidea Pawl.

Serie Elata Pawl.
D. elatum L.

Serie Montana Pawl.
D. montanum DC. in Lam. & DC,
D. dubium (Rouy & Foucaud) Pawl.

Subgenere Oligophyllon Dimitrova
Seccié Oligophyllon
Subseccié Squamata Pawl.
Serie Fissa Pawl.
D, fissum Waldst. & Kit.
subsp. fissum
subsp. sordidum (Cuatrec.) Amich, E. Rico & J. Sinchez
D. bolosii C. Blanché & Molero
Serie Pentagyna Pawl.
D. pentagynum Lam.
D. emarginatum C. Presl.
subsp. emarginatum

subsp. nevadense (Kunze) C. Blanché & Molero
D. sylvaticum Pomel
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Subgenere Staphisagria (DC.) Peterm.
Seccié Staphisagria
Subseccié Staphisagria
D. staphisagria L.
D. pictum Willd.
subsp. pictum
subsp. requieni (DC.) C. Blanché & Molero

Subgenere Delphinium
Seccié Delphinium
Subseccié Delphinium

Serie Delphinium
D. peregrinumL.

Serie Halterata Pawl.
D. halteratum Sm. in Sibth. & Sm.
D. verdunense Balb.
D. gracile DC.

Serie Cossoniana C. Blanché, Molero & Simon P. (*)
D. cossonianum Batt.
D. maderense C. Blanché

Serie Balansae C. Blanché, Molero & Simon P
D. balansae Boiss. & Reur.

Serie Macropetala C. Blanché, Molero & Simon P.
D. macropetalum DC.
D. obcordatum DC.
D. favargeri C. Blanché, Molero & Simon P. (**)

Genere Consolida (DC.) Gray

Subgenere Consolida
Seccié Consolida
Serie Consolida
C. regalis (L.) Gray
Serie Pubescentes C. Blanché, Molero & Simon P
C. mauritanica {Coss.) Munz
C. pubescens (DC.) So6
Seccié Macrocarpae (Huth ex N.Busch) Kem.-Nath.
C. ajacis (L.) Schur.
C. orientalis Schrod.

(*) serie i (**) espécie nova (Blanché et 2/, 1997 6).
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pecies que estan dins del marc geografic en qué hem delimitat aquesta memaoria pre-
senten un grau d’endemicitat respecte a aquesta area forga alt, que estimem en un
70 %. Algunes creixen en arees forga restringides i, en alguns casos, es tracta de po-
blacions molt reduides que poden presentar seriosos problemes de conservacié. Es
el cas, per exemple, de D. montanum, que viu en una petita area dels Pirineus orien-
tals, de D. bolosii, endémic de Catalunya, o de D. pictum, present dnicament a
Mallorca, Sardenya i Corsega. Altres endemismes sén: D. fissum subsp. sordidum,
limitat a punts aillats de 'oest de la peninsula Iberica, D. emarginarum subsp. ne-
vadense, exclusiu de Sierra Nevada, D. cossonianum, restringit al Marroc, o D. ma-
derense, endémic de les Agores. Per contra, altres tixons presenten una area de
distribucié molt amplia que s'estén per tot Europa, com per exemple A. napellus,
A. anthora, A. lycoctonum o C. ajacis, o per tota la mediterrania, com és el cas de D.
staphisagria (Jalas i Suominen, 1989; Tutin et al, 1993). Aquesta elevada endemi-
citat podria ser explicada per un efecte d’extrem d’area, si considerem que el centre
d’especiacié primari de la tribu és a la serralada de 'Himalaia (més concretament,
la regi6 oriental d’aquest sisterna muntanyés i I'oest de la Xina), ja que és on es con-
centra el més gran percentatge d’especies amb un grau d’antiguitat més alt (Blanché,
1990). De fet, la majoria d’espécies perennes viuen a Asia i America del Nord, men-
tre que les anuals es concentren a la regié mediterrania.

A la taula 1.1 figuren totes les especies amb les corresponents localitats en que
n’hem recollit mostres, i indiquem en cada cas el codi que els hem atorgat per a
identificar-les en el text, la localitat, les coordenades UTM, I'altitud, I'habitat, el
plec testimoni, la data i el nom dels recol-lectors. Les linies horitzontals separen els
diferents subgeneres. En el cas de les poblacions en que sha dut a terme I'estudi de
la biologia de la pol-linitzacié (vegeu el capitol 4), hi hem afegit una descripcié més
detallada de la seva ecologia i altres dades que ens ha semblat rellevant de destacar
(vegeu I'apartat 4.2.1). La situaci6 geografica d’aquests taxons es mostra en el mapa
de la figura 1.1.



TauLA 1.1. Referéncies de les poblacions estudiades.

Especic Codi  Localitat UTM Altiud  Habitar Testimoni Dara Recollector
A. lycoctonum LYC1  Ga: Pirineus Orientals; vall d’Eina, Otrit de Baix 31ITDH20 1.980m marge de rierol BCF-40103  18/7/94 . Simon i M. Bosch
LYC2  Hs: Lleida; Vall d’Aran; vall del riu Nere 31TCH22 1600 m formacions megaforbiques  BCF-40102  27/7/94  ]. Simon i M. Bosch
A. anthora ANT1  Ga: Pirincus Orientals; vall d’Eina, Orri de Baix 31TDH20 1.980m formacions megaforbiqgues  BCF-40110  20/8/94 M. Bosch
ANT2  Hs: Lleida; Val! d'Aran; Llauset 31T CH41 1.750 m  formacions megafdrbiques  BCF-40108  30/8/94 ], Simon i M. Bosch
A. napellus NAP1  Ga: Pirincus Orientals; vall d’Eina, Orri de Baix 31T DH20 1.980m formacions megafdrbiques  BCF-40106  18/7/94  ]. Simon i M. Bosch
NAP2  Hs: Ueida; Cadi; coma dels Cortils 3ITCG98  2.350m  prac BCF-40107  14/8/94 M. Bosch
D. montanum MONI1  Ga: Pirineus Orientals; vall d’Eina, Orri de Baix 31T DH20 1.980m formacions megaforbiques  BCF-40100  18/7/94  ]. Simon i M. Bosch
MON2 Hs: Lleida; Cadi; coma dels Cortils 3ITCG98  2.350m tartera BCF-40099 2/8/93  ]. Simon i M. Bosch
D. fissum FIS3  Ga: Alps Maritims; Saint Dalmas de Tende 31U FP58 1.050 m  herbassar i rocam BCF-s/n 7193 J. Simon i M. Bosch
FiS4  Ga: Alps Maritims; Saint Valier de Thiey 31U CGo2 600 m  alzinar aclarit BCF-s/n 7193 J. Simon i M. Bosch
subsp. sordidum FISt  Hs: Salamanca; Villarino de los Aires 29T QF17 670 m  herbassars BCF-31421  20/4/82  C. Blanchéi]. Seoanc
FIS2  Hs: Salamanca; Las Honfrias 29TTK539  1.100m  roureda aclarida BCF- s/n 18/7/184  C. Blanchéi J. Valles
D. bolosii BOL)  Hs: Leida: la Noguera: Rubié de Baix 31T CG34 290 m  cingleres sobre el riu BCF-40087  5/7/92 M. Bosch
BOL2  Hs: Tarragona; Priorat; Ulldemolins 31T CF27 600 m  bardissa, petit barranc BCF-40088  9/7/92 M. Bosch
D. emarginatum EMA1  Tn: Capbon; Ain Oktor; Djebbel Korbous 328 PF47 100 m  clariana de maquia BCF-40410  29/5/92  J. Molero i ). Vicens
suhsp. nevadense: NEV1  Hs: Granada; Sierra Nevada; Vereda de la Estrella 308 VG61 1.200 m  bardissa BCF- s/n 5/92 J. Molero-Mesa
D. sylvaticum SYL1  Tn: Tabarka cap a Neftza 328 MF89 400 m  marge dc sureda BCF-40101  28/5/92  C. Blanché¢, J. Molero i ). Vicens
D. siaphisagria STA]  Hs: Alacant; la Marina Alta; Pedreguer 318 BC49 150 m  cingle calcari subnitrofil BCF-39392  26/5/94  C. Blanché i M. Bosch
STA2  Ma: Rif Occidental; Talambote 30STDY9Y 100 m  pastura pedregosa BCF-40457  6/7/94 A. Romo
STA3 Bl Eivissa; Benarras 31T CD62 160 m  herbassar nitrofil BCF-40443  28/5/95 . Simon i M. Bosch
D. pictum PICI  Bl: Mallorca; Cala Béquer 31T EE01 100 m  peu de cingle i roqueres BCF-40096  27/5/93 M. Bosch
PIC2  Bl: Mallorca; vora Cala Tuent 31T DE81 100 m  clariana del Cyclamini-Q. BCF-40097  27/5/93 M. Bosch
D. verdunense VERI  Hs: Barcelona; Al Penedes; Sant Lloreng d'Hortons 31T DFO9 196 m  sembrats BCF-40092  10/7/93 M. Bosch
VER2  Hs: Girona; Baix Empordd; Canapost 31T EGO4 50 m  sembrats BCF-41006  15/9/91  C. Blanché
VER3  Hs: Lleida; Alta Ribagorga; Castell de Tor 3ITCHI0O 1100 m  sembrats BCF-40094  26/7/94  C. Blanché
D. gracile GRA1  Hs: Osca; Baix Cinca; vedat de Fraga 31T BF69 300 m  marge de cami i talussos BCF-40453  29/6/94 M. Bosch
GRA2  Hs: Alacant; fa Marina Ala; Teula, Benimarco 31S BC48 100 m  marges de camps BCF-40090  10/9/94  J. Soler
GRA3  Hs: Alacant; la Marina Alta; Teula, Beinimeicc 315 BC48 200m  marges de camps BCF-40089  22/10/94  J. Soler
D. cossonianum COS!  Ma: Fés: Douyet cap a N-Zala-des-Béni-Ammar 308 TCY97 500 m  marges de camps BCF-39595  23/6/94  C. Blanché eral*
D. balansae BAL1l  Ma: Mcknés: Atlas Mitja; Tihmadic 308 TB57 1.930 m  pendents herbosos BCF-39592  21/6/94  C. Blanché er al*
D. macropesalum  MACY  Ma: Agadir; 62 km cap al sud 29R MP31 5m  dunes BCF-40458  17/6/94  C. Blanché ez al*
D. obcordarum OBCl  Ma: Tewan; Asilah, pont Mohamed V 30S TE24 $m  dunes fixades BCF-39575  15/6/94  C. Blanché eral*
D. favargeri FAV1  Ma: Marraqueix; Tizi N Test cap a Asni 29R NQQ62  1.060 m  brolla estepica BCF-39581  18/6/94  C. Blanché eral*
FAV2  Ma: Agadir; pujant a Tizi N lest des de Tafinegoult 29RNA75 1300 m  comunitats de margallé BCF-39578  18/6/94  C. Blanché eral*
FAV3  Ma: Essauira; al km 13, cap a OQunara 29R M(Q38 300 m  marges de camp i cunctes  BCF-39580  16/6/94  C. Blanché eral”
C. mauritanica MAU!  Ma: Kenifra; Arhbalou cap a Ait-Mouli 30STB72 1.650 m  sembrats BCF-39589  20/6/94  C. Blanché eral*
MAU2  Ma: Tanaout-on-Fillah cap a Arbalou-n-Serdane 30S TB50 1.820 m  camps de cigrons BCF-39588  20/6/94  C. Blanché eral*
C. pubescens PUB1  Hs: Osa; Baix Cinca; vedat de Fraga 31T BF69 300 m clarianes d'espartar BCF-39598 316194 C. Blanché i J. Simon
C. ajacis AJAl  Hs: Barcelona: Alt Penedes; Sant Lloreng d'Horrons 31T DF09 196 m llocs ruderals BCF-40091 417193 M. Bosch

Blanché et al* = C.

Blanch¢, M. Bosch, J. Molero, A. Rovira i ). Simon.
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FIGURA 1.1. Situacié geografica de les poblacions estudiades {codis segons la taula 1.1).
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2. MORFOLOGIA FLORAL

2.1. LAFLOR
2.1.1. GENERALITATS

Dins les Ranunculaceae hi ha una gran varietat d’estructures florals. De fet,
segons Leppik (1964), aquesta és la familia que conté una major diversitat de
formes florals dins les dicotiledonies. Sembla plenament acceptat que en aques-
ta famflia cada genere ha evolucionat de manera divergent pel que fa a I'eficicia
dels mecanismes de pollinitzacié. Aixi, la vistositat de les flors estd assegurada
pels petals en Ranunculus L., pels sepals en Caltha L., Trollius L., Helleborus L.,
Nigella L. i Adonis L., per ambdés tipus de peces en Agquilegia L. i en Delphinieae,
pels tepals en Clematis L. | Anemone L. i pels estams en Thalictrum L., Actaea L.
o Cimicifuga Wernisch. (Miiller, 1883; Tamura, 1995). Aquesta gran varietat d’es-
pecialitzacions representen un assaig bioldgic per a assolir el mecanisme repro-
ductiu més perfeccionat (Tamura, 1964). En aquest sentit, Leppik (loc. cit.) i
Pellmyr (1984) opinen que les flors han evolucionat parallelament amb els pol-li-
nitzadors i que l'estudi de la pollinitzaci6 ajudard a entendre les possibles vies
evolutives d’aquestes angiospermes pertanyents a les primitives magnolides.

Les ranunculicies han sofert una forta adaptacié a les condicions ambientals,
desenvolupant noves estructures i diversificanc-se, fet que els ha permes de con-
querir diferents territoris i un gran nombre d’habitats (Tamura, 1992). La tribu
Delphinieae presenta flors zigomorfes, caracter considerat evolutivament avangat
dins la familia (Leppik, 1964), bé que conserva la disposicié aciclica dels estams i
els carpels, que denota un cert grau d’antiguitat. Leppik (/oc. cit.), que va dur a ter-
me una amplia revisié de la morfologia floral i les tendéncies evolutives dins les
Ranunculaceae, va classificar les flors d’aquesta familia en diversos tipus: actino-
morfes (flors de simetria radial), pleomorfes (flors de simetria radial amb reduccié
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del nombre de peces), estereomortes (flors de simetria radial proveides d’apendix) i
zigomorfes (flors amb un sol pla de simetria). Segons aquest autor, només Aconitum
pertany al darrer grup, mentre que Delphinium i Consolida sén flors estereomorfes,
igual que Aguilegia.

El periant de la tribu Delphinieac esta format per dos verticils molt similars en-
consisténcia i en color que adopten una morfologia petaloide. Sovint s’han utilitzat
diversos noms per a designar les mateixes peces, cosa que ha provocat algunes con-
fusions. Tanmateix, per tal de facilitar-ne la comprensié, hem mantingut el terme
corolla per a designar un periant format per pétals i/o sépals petaloides (Tamura,
1995): 5 sepals en Aconitum, 5 sépals i 4 petals en Delphiniumi5 sépals i 2 petals
en Consolida. Per anomenar les diverses peces florals de cada verticil, hem adoptat
els termes proposats per Blanché (1991), basats en I'aproximaci6 ontogenetica de
Benzing (1970) i en les monografies de Pawlowski (1963) i Davis (1965).

Hem observat en alguns individus de D. sylvaticum que el nombre de peces flo-
rals (sepals i petals) es podia duplicar o triplicar de manera natural, tant en condi-
cions de camp com experimentals. En les espécies ornamentals, aquest fenomen
és forga freqiient i en molts casos pot ser atribuible al caricter poliploide de moltes
d’aquestes especies. En ocasions, aquest augment s’ha induit de manera artificial per
tal d’augmentar la vistositat de les flors. Aquesta facilitat per a incrementar el nom-
bre de peces denota la proximitat d’aquestes plantes amb les altres magnolides, en
les quals el nombre d’elements florals és molt elevat.

2.1.2. ESTRUCTURA I MORFOLOGIA FLORAL
Geénere Aconitum

El génere Aconitum presenta 5 sepals: 2 d’inferiors relativament estrets, 2 de
laterals sensiblement més amples i 1 en forma de casc, que és curt en A. napellus
i A. anthora, i més allargat en A. lycoctonum (vegeu les figures 2.1.4, 2.1.612.1.¢).
Les mesures de cadascuna de les peces estan recollides a la taula 2.2. Lentrada a
Iinterior de la flor és més ampla en els aconits de casc curt i marcadament més
estreta en A. lycoctonum, tret que resultard transcendent en les visites dels pol-i-
nitzadors (vegeu el capitol 4), puix que en aquesta darrera I’accés serd restringit.
Totes tres especies mostren tofes de pels a la cara interna dels sepals laterals, més
abundants en A. lycoctonum. La pilositat més abundant pot tenir una funcié in-
dicadora de 'entrada cap als nectaris en I'espécie en qué, precisament, I'accés és
més limitat i dificil. Aquesta limitacié es produeix per reduccié del diametre vir-
tual de I'entrada de la flor, cosa que també té lloc en algunes Apocynaceae, com
ara Nerium L., o en algunes Boraginaceae. Aquests pels també poden tenir cert
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paper protector dels drgans sexuals o retenir i facilitar el transvasament de pollen
de 'antera al vector.

Cada flor presenta un parell de nectaris pedicellats, malleiformes (en for-
ma de martell), amagats dins del casc i morfologicament diferents en les tres espe-
cies. La longitud dels nectaris és indicada a la taula 2.1. La part superior del nectari
correspon al limbe. La part posterior pren forma de bossa o esperd i és on té lloc la
secrecié i acumulacié del nectar. La part anterior s'obre sota d’uns llavis, on els
pollinitzadors introduiran la probdscide per tal d’assolir el néctar (figura 2.2). Ala
cara interior del pedicel hi ha una petita ranura o solc que té una funcié de guia cap
al néctar. En A. columbianum shan detectat unes linies més fosques que es diferen-
cien de la resta del casc, en ser illuminades amb llum del sol (Brink, 1980). En les
nostres especies, els nectaris prenen la mateixa coloracié que la resta de les peces pe-
riantiques. No obstant aixd, A. anthora pot presentar taques negres a 'esperé que
deuen funcionar com a reclam per als pollinitzadors, ja que sovint es veuen per
transparéncia, per sota la pallida coloracié dels sépals.

La morfologia dels nectaris és un dels caracters diagnostics més usats en la sis-
tematica d’aquest genere (Tamura, 1995). La tendeéncia evolutiva proposada per
Leppik (1964), que es fonamenta en I'increment del grau de curvatura de I'esperé
nectarifer, és, dins les nostres especies: A. napellus — A. anthora — A. lycoctonum.
Kosuge i Tamura (1988) van establir una classificacié dels nectaris d’ Aconitum en
sis tipus, segons la preséncia o abséncia de la part tubular a la base del limbe, la pre-
séncia d’apendixs a la superficie interior del limbe i la forma i posicié d’aquests
apéndixs. Segons aquests autors, el sentit evolutiu deu ser ben diferent: A. hcocto-
num (tipus 1) — A. anthora (tipus 1Iv) — A. napellus (tipus V). A la figura 2.2 hem
representat els nectaris de les tres especies presents a la Mediterrania occidental.

I cm

A. lycoctonum A. anthora A. napellus

FIGURA 2.2. Morfologia dels nectaris en Aconitum.
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Genere Delphinium

Les flors de Delphinium estan constituides per un periant petaloide amb 5 se-
pals —2 de laterals, 2 d’inferiors i 1 que s'allarga formant un esper6— i 4 petals.
Generalment, els sépals laterals i els inferiors mostren una amplada i una longitud
relativament semblants, tot i que els sépals inferiors solen ser més aguts i estrets, i
els laterals tendeixen a tenir els apexs obtusos. El contorn dels sepals és elliptic o
obovat. Les mesures de les peces florals s'indiquen a la taula 2.2. Cal destacar que
el subgenere Staphisagria mostra una flor més regular i els sépals sén marcadament
més amples.

Pel que fa als petals, és 'dnic génere de la tribu que en presenta 2 de laterals,
els quals shan utilitzat com a bons indicadors taxondmics (Blanché, 1991;
Pawlowski, 1993) entre especies a causa de la seva gran diversitat de formes i dis-
posicions. La figura 2.3 és una representacié de la variabilitat de formes i mides dels
taxons estudiats en aquest treball. Cal destacar com a tret remarcable 'abséncia de
cilis en les espécies anuals, per contrast amb les perennes.

Els 2 petals superiors, representats a la figura 2.4, estan inclosos dins 'esperd i
s6n conics a I'extrem distal, per on secreten abundant néctar (vegeu I'apartat 2.3.2).
El punt de secrecié o nectari propiament dit, pero, no se situa a I'extrem distal, siné
en una regié més proximal, molt vascularitzada, dins la part cdnica que actuard com
a reservori (figura 2.5). Quan la produccié de néctar és elevada, vessa del petal su-
perior i ocupa I'espai compres entre I'extrem conic i 'entrada de la flor.

Sovint aquests petals sén més curts que 'esperd (vegeu la taula 2.1). La part
proximal del pétal superior sobresurt cap al rostre de la flor, formant un ldbul su-
perior i un lobul lateral per a cada pega (figura 2.5). En el lobul superior d’algunes
especies, hi ha marques o linies de colors que s6n, presumiblement, guies de nec-
tar: per exemple, linies en D. bolosii o en D. cossonianum (figura 2.1.7), o taques,
més blaves en D. emarginatum subsp. emarginatum (figura 2.1.f) o, a 'inrevés, més
violades en la subespecie nevadense (figura 2.1.4). Els 1dbuls laterals estan ben
desenvolupats i eixamplats en el subgenere Delphinium mentre que a la resta del ge-
nere practicament no es manifesten. Els dibuixos de la figura 2.4 representen els pe-
tals superiors dels taxons estudiats.

Lesperé fa una funcié de protecci6 dels nectaris, probablement de la pluja,
perqué no s'aigualeixi el néctar, o de la sequera, a fi d’evitar una evaporacié ex-
cessiva. A part, també pot tenir un paper important en I'atraccié dels insectes,
especialment en visi6 lateral (Dafni, com. pers.). Hem detectart la preséncia d’es-
perons bifids en D. pictum (figura 2.1.7), com ja van assenyalar Aboucaya (1983)
i Blanché (1991), perd aquest tret no es pot utilitzar com a caricter taxondmic
perque és forga inconstant. Reproductivament, tampoc no hem observat que tin-
guin cap significacié especial.












FIGURA 2.1. Corol-les de les espécies de la tribu Delphinieae estudiades:
a) A lycoctonum.

b) A. anthora.

o) A napellus.

d) D. montanum.

e) D. bolosii.

f) D. emarginatum subsp. emarginatum.
2 D. sylvaticum.

h) D. staphisagria.

5 D. pictum.

7) D. verdunense.

B D. gracile.

{) D. balansae.

m) D. obcordatum.

n) D. favargeri.

0) C. mauritanica.

p) C. pubescens.

q) D. emarginatum subsp. nevadense.

n  D. cossonianum.

) C ajacis.
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5% . % @ D. ﬁxxum subsp. sordidum

D. montanum D. bolosii D. fissum subsp Sissum

A

D. emarginatum subsp. emarginatum

D. emarginatum subsp. nevadense

D. sylvaticum

0, 5 cm
D. staphisagria
D. pictum

D. balansae

f f D. cossonianum
D. verdunense
D. gracile
% % ? % %

D. macropetalum D. obcordarum

FIGURA 2.3. Petals laterals en el génere Delphinium.
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D. montanum D. bolosii D. fissum Sissum
subsp. fissum subsp sordidum
( \ ( )
D. emarginatum D. emarginatum D. sylvaticum
subsp. emarginatum subsp. nevadense

FIGURA 2.4. Petals superiors en Delphinium perennes.

Genere Consolida

El periant de les Consolida és molt semblant al dels Delphinium —per aquest
motiu durant molt de temps es va considerar que pertanyien al mateix génere—, perd
manifesta diferéncies prou remarcables. D’una banda, li manquen els pétals laterals
i, de I'altra, els dos petals superiors estan soldats formant una sola pega, inserida en
part dins I'esperé. Secundariament, també s'observa un increment de la superficie
dels lobuls laterals d’aquests petals, que possiblement fan la funcié dels petals laterals
de Delphinium. Aquest notable increment dels lobuls laterals, que es pot apreciar ala
figura 2.6, junt amb la perdua dels petals laterals, ens fa pensar que el subgénere
Delphinium és el nexe d’unié entre les Consolidai la resta de Delphinium, ja que ma-
nifesta caracters morfoldgics, estructurals i funcionals intermedis.

2.1.3. VARIABILITAT FLORAL

La taula 2.1 recull les mesures de la longitud dels nectaris d’ Aconizum i de la
llargada de I'esper6 extern i del pétal nectarifer intern de Delphinium i Consolida.
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g } < lcm
D. staphisagria D. pictum

D. cossonianum D. balansae

D. verdunense

D. macropetalum D. obcordatum D. favargeri

FIGURA 2.4. (continuacié) Petals superiors en Delphinium anuals.

Pétal superior

Esperé /(lbbul superior)

1 cm

Punt de secrecié

Petal superior

Cavirat nectarifera (Idbul lateral)

FiGURA 2.5. Detall del petal superior de D. verdunense (Blanché, 1991).
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C. mauritanica C. pubescens

FIGURA 2.6. Petals superiors en les especies de Consolida estudiades.

A partir de les dades obtingudes, cal destacar el gran escurgament que té lloc en el
subgenere Staphisagria. D’altra banda, també veiem que per aquest caricter no
s'observa dicotomia entre les espécies perennes i les anuals. Aquestes darreres pre-
senten flors més petites, perd els esperons proporcionalment sé6n més llargs.
Aquestes mesures permeten estudiar la possible relacié entre la llargada dels necta-
ris i la de les proboscides dels pollinitzadors (vegeu el capitol 4).

A la taula 2.2 indiquem les dimensions de les peces florals a totes les espe-
cies estudiades. Hem mesurat la longitud total de la flor (considerada des de la
punta de P'esper6 o casc fins a 'extrem del sepal inferior), la longitud dels s¢pals
laterals i dels inferiors, la mida de I’entrada a la flor, és a dir, ’algada del lobul
del petal superior i el lobul lateral d’aquest petal. En Delphinium, a més, hem
pres mesures de la longitud total i parcial i de 'amplada del petal lateral; també
indiquem la preséncia de pilositat, la forma i 'angle que fan aquestes peces en-
tre elles.

2.1.4. EL COLOR

El color, considerat un atraient secundari (Faegri i Pijl, 1979), possiblement té
un paper fonamental en I'atraccié dels insectes en aquesta tribu, en la qual els se-
pals han esdevingut petaloides, augmentant aixf, la vistositat de les flors. S6n colors
generalment brillants, vius, que ressalten forga per contrast amb el color verd de les
estructures vegetatives. De fet, la longitud d’ona del verd és invisible per als poli-
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TAULA 2.1. Longitud dels nectaris d’ Aconitum, dels petals superiors i esperons de Delphinium i
Consolida.

Taxon Esper6 extern  Esperé intern  Taxon Esper6 extern  Esper6 intern
m: ES mt ES mt ES m ¢ ES
(interval) (interval) (interval) (interval)

A. byoctonun”™ - 18,8 + 0,20 D. pictum 6,77 £ 0,20 6,37+ 0,13

(17-21) (5-9 (5-7)

A. anthora* - 15,22+ 0,11 D. verdunense 16,10+ 0,14 15,33:0,12
(14-16) (15-18) (14-17)

A. napellus* - 15,90 ¢ 0,20 D. gracile 17,27 + 0,40 15,93 + 0,20
(14 -18) (15 -22) (15 - 20)

D. montanum 18,42+ 0,18 16,30 1 0,21 D. cossonianum 15,30 ¢ 0,11 14,48 + 0,11
(17 -21) (15-19) (14-16) (13-16)

D. bolosii 19,57 + 0,34 15,00 + 0,15 D. balansae 14,30+ 0,13 14,05+ 0,12
(14 - 24) (14 - 16) (13-16) (13-15)

D. fissum 16,07 + 0,21 15,55 + 0,16 D. obcordatum 15,77 £ 0,21 15,48 + 0,23
subsp. fissum (14-18) (14-17) (14 - 18) (14 - 18)

D. fissum 16,75+ 0,14  15,65+0,11 D. macropesalum 11,27 £+ 0,12 10,951 0,12
subsp. sordidum (14-19) (14 - 16) (10-13) (10-12)

D. emarginatum 15,03 + 0,31 14,33 £ 0,21 D. favargeri 19,03 + 0,43 17,40 + 0,25
subsp. emarginatum (11 - 20) (11-16) (15 -23) (15-20)

D. emarginarum 17,27 £ 0,29 15,73 £ 0,17 C. mauritanica 18,98 + 0,23 16,95+ 0,12
subsp. nevadense (15 - 20) (15-18) (16-21) (16-18)

D. sylvaticum 15,65+ 0,19 14,87 £ 0,15 C. pubescens 12,50+ 0,25 11,53 10,21
(13-17) (13-17) (10 -15) (10 - 14)

D. staphisagria 4,601 0,11 5,87 1+ 0,14 C. ajacis 15,67 £ 0,17 15,321 0,17
(4-6) (5-7) (14-17) (13-17)

Les mesures sén expressades en mm. La quantitat de ]a mostra ha estat de 30 flors per taxon.
* En el cas d’ Aconitum, només hem mesurat la mida del nectari.

nitzadors (Faegri i Pijl, loc. cit.). Els colors predominants de les Delphinieae son les
gammes de blaus, violats, porpres i rosats, menys freqiientment, grocs i blancs i, ex-
cepcionalment, el color bru, com a D. viridescens (Richter ez al., 1994) o als pétals
laterals de la seccié Elata. En les espeécies ornamentals s’han aconseguit hibrids amb
una gran varietat de colors i tonalitats i, fins i tot, alguns exemplars vermells (Ruys,
1933; Samuelson, 1960; Basset, 1990). A la bibliografia hem trobat referéncies de
dos Delphinium silvestres vermells, D. cardinale Hooker i D. nudicaule, i alguns de
color groc, com ara D. zalil Aitch. & Hemsl., D. ochroleucum Stev. ex DC., D. gar-
ganicum Reich., D. biternatrum Huth i certes subespecies de D. fissum (Legro, 1961;
Nevski, 1974; Tamura, 1995), colors molt poc habituals dins el génere. També hi
ha algunes especies del genere Consolida grogues.



TauLa 2.2. Dimensions de les peces florals en la tribu Delphinieae a Ia Mediterrania occidental.

Taxon Longitud  Long. :jaals Long. sépals  Algadadel  Labul Petals laterals Disposicié

total flor laterals in?eriors lobul del  lateral del del casc o
petal sup.  petal sup. Long. total Long, parcial Amplada Pilositat  Forma Angle  esperd

A. lycoctonum 32,87+0,30 10,47 £0,10 10,26+ 0,10 11,910,284 — — — — — — —  ascendent
(30 - 36) (10-12) 9-12) (10 - 14)

A. anthora 24,67 £ 0,21 11,06:0,12 10,83+ 0,09 15,30 0,15 — — —_ — — — —_ ascendent
(22-27) (10-12) (10-12) (14 -18)

A. napellus 25,96:0,30 1580:0,14 14,80+0,15 1650020 — — — — — — —  ascendent

(24 - 30) (15 -18) (14 - 16) (14-19)

D. montanum 29,50+ 0,16 15901 0,17 16,40+ 0,15 4,90:0,09 <05 10,80+ 0,11 4,80:0,11 3,30:0,08 sf oblong i 180° descendent

(28 - 31) (14-18) (15-18) 4-6) (10-12) (4-6) (3-4) bifid
D. fissum 27,801 0,19 12,90: 0,14 12,67 0,10 4,47:009 <05 11,20£ 0,13 5,38:0,10 3,88:005 i oblong i 180°  ascendent
subsp. fissum (26 - 30) (12-14) (12-14) 4-5) (10-12) (4-6) (3-4) btfid
D. fissum 27,202 0,33 11,53:0,22 11,281+ 0,20 4,28:0,07 <0, 9,58+ 0,13 4,40:0,09 4,12:0,05 s quadriforme 180° ascendent
subsp. sordidum (24 - 31) (10-14) (10-13) 4-5) (9-11) 4-5) “4-5) i bifid
D. bolosii 33,00 0,39 14,12: 0,14 13,93:0,13 472:0,08 <05 11,07 £+ 0,09 522:0,07 4,63:008 sf quadriforme 180° ascendent
(28 - 39) (12-15) (12-15) (4-5.5) (10-12) (5-6) 4-5) i bifid
D. emarginatum 31,50 £ 0,45 14,62+ 0,18 14,50£0,23 5072005 <05 12372020 573:044 4,10:0,07 sf elMfpric i 180°  ascendent
subsp. emarginatum (28 - 35) (12,5-17) (12-17) (5-6) (10-16) (4,5 -6,5) (3-5) bifid
D. emarginarum 29,83+ 0,21 15,35:0,14 15,02+0,13 502:008 <05 11,62+ 0,21 543:0,10 4,72:0,08 sf elliptic i 180°  ascendent
subsp. nevadense (28 - 32) (14-17) (14-17) 4-6) (10 - 14) (5-6,5) “4-5) bifid
D. sylvaticum 29,23+ 0,28 14,55+ 0,12 14,05+ 0,11 560£0,10 <05 12,00:0,17 542:0,12 422:0,08 sl cllfptic i 180°  descendent
(27 - 33) (13-16) (13-16) (5-7) (11 - 14) 4-7) 4-5.5) bifid

En cada cas indiquem la mitjana 2 lerror estindard (m + ES) i l'interval de les mesures (cxpressades en mm). La quantitat de la mostra és de 30 flors per a cada tixon (d'una sola poblacis).
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TauLa 2.2. Dimensions de les peces florals en la tribu Delphinieae a la Mediterrania occidental. (Continuacié.)

Taxon Longitud  Long. stpals  Long. sépals  Alcadadel  Labul Petals laterals Disposicié

total flor laterals in?eriors ldbul de!  lateral del del casc o
petal sup.  peralsup.  Long. total Long. parcial Amplada Pilositat  Forma Angle esper6

D. staphisagria 21,23+ 0,24 1435:0,14 14,15:0,18 12,85+0,11 <05 15,33 +0,18 7,20+0,07 5,05+0,08 no ovat 180°  horiczontal
(18- 23) (13 -16) (12-17) (12 - 14) (14-18) (7-8) 4-6)

D. pictum 18,50+ 0,21 11,22+ 0,11 11,22+ 0,10 8351009 <05 14,78+ 0,13 8,45+0,11 5851009 no obovat 180°  horitzoneal
(17 - 21) (10-12,5) (10-12) (7,5-9.5) (14 - 16) (7,5-9,5) (5-6.5)

D. verdunense 24,80+0,27 9,05:+020 852:0,17 8,08+0,101,68+0,06 877019 253+0,08 335:+0,08 no cordiforme 45°  ascendent
(21 -28) (7-12) (7-1D (7-9,5) (1-2) (7-11) (2-3) (25-4)

D. gracile 26,40 + 0,38 8.82 10,15 8,27 + 0,14 8,37 + 0,43 2,40 £ 0,08 10,67 + 0,60 3,93+0,07 3,05+0,05 no oblong 45° ascendent
(24-31) (7,5 -10) (7-10) (8-9) (1-3) (10-12) (3-5) (2-4)

D. cossonianum 26,80 + 0,46 11,18+ 0,23 10,83 +0,25 9,151 0,24 2,02+ 0,11 10,07 0,11 3,20+ 0,06 4,03+0,09 no cordiforme 45°  ascendent
(20 -31) (9 - 14) (8-13) (7-13,5) (0,5-3) 8-11) (3-4) (3-5)

D. balansae 22,73+0,25 843:0,12 8,10+0,10 6,60+0,082,72+0,08 9,23 +0,14 2,73:0,07 2,02:0,02 no oblong 45° ascendent
(20 - 25) (7 -10) (7-9) 6-7) (2-3.5) (8-10) (2-3,5) (2-2,5)

D. obcordatum 24,12+ 0,27 948+0,14 9,15+0,17 8,881 0,09 2,6610,061087+0,12 523+0,10 495+0,16 no suborbicular 180° ascendent
(21-27) 8-11) (8-11) (7,5 - 10) 2-3) (10-12) 4-7) 4-7)

D. macropetalum 21,031 0,24 9,05+ 0,14 8,35+0,11 8,23+0,07 2,27 £+ 0,07 10,67 + 0,14 6,07 +0,11 6,48+ 0,12 no suborbicular 180° ascendent
(19 - 24) 8-11 (7,5-10) (7.5-9) (2-3) (10-12) (5-7) (5-8)

D. favargeri 28,13+ 0,30 8,68+077 8331013 9,03:0,132,03+0,0612,35+0,18 597+0,12 550:0,16 no suborbicular 180° ascendent
(25-31) 7-11) (7 - 10) 8-10) (1,5-25) (10-14) 5-7) (4-8)

C. mauritanica 28,50+ 0,34 10,74+ 0,18 10,43 + 0,20 9,40 + 0,70 2,60 + 0,07 — — — — — — ascendent
(23-32) (8-13) (7-12,5) (8-11) (2-3.5

C. pubescens 21,97 £0,28 823+0,17 790+0,20 8,354+0,12 3,00 + 0,08 — — — — — — ascendent
(19 -25) (7-10) (6-10) (7-10) (2-4)

C. ajacis 33,40+ 0,47 17,822 0,31 17,35+0,31 16,35 + 0,304,30 + 0,09 — — - — — — ascendent
(28 - 41) (15 -23) (14 -23) (12-22) (3-5.5)

En cada cas indiquem la mitjana « l'error estandard (m # ES) i Pinterval de les mesures (expressades en mm). La quantitat de la mostra és de 30 flors per a cada tixon (d'una sola poblacié).
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En linies generals, les coloracions blaves, violades i rosades sén degudes als
antocians, mentre que les coloracions grogues o vermelles sén causades per fla-
vones i carotenoides (Faegri i Pijl, 1979) o glicosids de quercetina (Warnock,
1981). El color porpra de les flors de Delphinium és degur a la delfinidina, per
hidroxilacié de la cianidina, pigment que déna les coloracions magenta
(Rodriguez, 1989). Alguns copigments, com les flavones i els flavonoides, for-
men complexos amb les antocianidines i fan virar les coloracions cap a tonalitats
blaves més pures. En Consolida sembla que predominen les coloracions més ro-
sades o vinoses. C. ajacis presenta flors blaves, rosa o variegades. Dawson (1955,
1959) reporta l'existéncia d’un gen inestable, ficilment mutant a gens més esta-
bles, que déna flors rosa i blaves.

En algunes especies estudiades hem detectat fendomens d’albinisme: en D. mon-
tanum del Cadi, en D. bolosii d’'Ulldemolins, en D. verdunense a I'Alt Penedeés, en
C. mauritanica del Marroc i en nombroses poblacions de C. ajacis, perd amb una fre-
qiiencia molt baixa. Geneticament és del tot previsible, si tenim en compte que I'albi-
nisme és degut a un gen recessiu i, conseqiientment, les freqii¢ncies esperables a partir
de les proporcions mendelianes sén baixes; la seleccid, a més, sol anar en contra dels
albins (Waser i Price, 1981). Perd a part d’aquesta consideraci6, també podria influir-
hi el comportament dels pollinitzadors. Les formes albines de D. nelsonii sén també
rares, perd, tot i aixi, els principals vectors de pollen (abellots i colibrfs) d’aquesta
estirp de les muntanyes Rocalloses s6n capagos de discriminar ambdues formes i mos-
tren una clara preferéncia per les flors normals, si més no, en condicions experimen-
tals (Waser i Price, 1981, 1983, 19856). La raresa dels albins també pot ser explicada,
doncs, per un baix nombre de visites per part dels pollinitzadors que provocara una
important davallada de la produccié de granes (Rodriguez, 1989).

Hem intentat descriure les coloracions de les peces florals dels taxons objecte
d’estudi. La subjectivitat de I'observador a I'hora d’apreciar tonalitats i intensitats
de colors pot ser minimitzada si les comparem amb uns patrons establerts i definits.
Tampoc no disposem d’una amplia terminologia per a discriminar els matisos
corresponents a les gammes cromatiques. Aixi, doncs, la manera més objectiva és
indicar el color d’acord amb un sistema estandarditzat i un codi de referéncia.
A aquest efecte, hem aplicat el criteri del Methuen Handbook of Colour (Kornerup
1 Wanscher, 1978). El codi, corresponent a un color determinat, esta format per tres
camps que indiquen tres magnituds: el Aue o color en sentit colloquial (lamina), el
to (filera) i la intensitat (columna). Aquest sistema conté taules de conversi6 a d’al-
tres sistemes de colors. Les observacions shan dut a terme sempre en material fresc;
s6n indicades a la raula 2.3.

Aquesta caracteristica morfologica ha estat poc emprada taxondmicament. No
obstant aixd, la constincia d’aquest caricter ha permes separar D. emarginatum

subsp. nevadense de D. pentagynum (Blanch¢, 1991).
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TauLa 2.3. Color de les peces peridntiques en la tribu Delphinieae”

Especies Codi Color

A. lycoctonum 1 A4 Groc pallid

A. anthora 1 A7 Groc verdds

A. napellus 18 C8 Violat blavés

D. montanum 21 A(4-5) Blau clar, blau cel

D. bolosii 18 D4 Violat grisenc

D. fissum subsp. fissum 18 D(6-7) Violat blavés

D. fissum subsp. sordidum 19 E(6-7) Blau violat

D. emarginatum subsp. emarginatum 18 (B-C)8 Violat blavés

D. emarginatum subsp. nevadense 21 (A-B)(7-8) Blau viu

D. sylvaticum 17 (D-E)8 Violat fosc

D. staphisagria 16 C6; 19 E7 Violat somort; blau fosc
D. pictum 19 A(1-3) Violat pallid, blanquinés
D. verdunense 18 (B-C)(6-7); 19 B7 Violat blavés; blau violat
D. gracile 19 B(5-7); 20 B(5-7) Blau violat, violat grisenc; blau grisenc
D. cossonianum 17 B8 Violat

D. balansae 18 A2; 3 AS Blanc violat; groc pallid
D. obcordatum 16 (C-D-E)8 Violat fosc

D. favargeri 19 A(3-4); 3 A3 Violart pallid; groc pallid
C. mauritanica 15 (C-D)7 Porpra

C. pubescens 16 (D-E)(7-8) Violat fosc, violat somort
C. gjacis 14 (A-B)(3-4); 19 (A-B)8 Rosa; blau violat

*(codi segons Kornerup i Wanscher, 1978)

Hem detectat petites diferéncies entre els colors al camp i a 'hivernacle en al-
gunes especies (D. staphisagria, D. pictum, C. mauritanicai C. pubescens), que es-
devenien més rosades i pillides en condicions experimentals, perd no les hem
observat en altres taxons.

La coloracié de les peces florals no és uniforme dins d’'una poblacié. Lespecie
en qué hem detectat més variacié ha estat D. bolossi, tret que pot estar lligat al seu
caracter disploide i que insinua una inestabilitat genética més alta (vegeu el capi-
tol 6). En aquest sentit, Warnock (1981, 1987) també va trobar una gran variacié
de tonalitats dels spals, i una més alta constancia del color dels petals, en diverses
poblacions del complex de D. carolinianum Walt., cosa que no es correlacionava
amb d’altres caracters morfologics. Les variacions es produien d’un any per I'altre i
aquest autor les va relacionar amb caracteristiques ambientals com el tipus de sdl,
el régim de pluges, la humitat o les radiacions solars. Les analisis cromatografiques
van demostrar que totes les flors tenien els mateixos pigments, perd en diferents
proporcions, cosa que ocasionava la variacié. Els colors més blaus eren deguts a un
increment dels antocians.
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Dins de I'area d’estudi, hem trobat un cert patré de variacié nord-sud, en el
sentit d’'un predomini dels colors més clars en les localitats més insolades i més me-
ridionals. Per exemple, les poblacions de D. gracile de la depressié de I'Ebre i de
I'area de transicié a la conca del Duero presenten una coloracié més blava que les
plantes d’Andalusia, que sén molt més clares. Passa el mateix en D. favargeri,
C. mauritanica i C. pubescens; a 'extrem sud de la seva irea aquesta darrera és re-
presentada per una forma d’esperons molt llargs d’un blanc rosat molt clar, descri-
ta com a varietat distilliflorum Cosson, que s'estén fins al predesert de Tunisia. De
fet, en les angiospermes mediterranies, els colors blaus i violats sén poc abundants,
de I'ordre d’un 3-5 % (Arroyo, 19884; Dafni i O'Toole, 1994); en canvi, sén més
freqiients en les especies d’habitar alpi i subalpf, on presumiblement es va originar
la tribu. En aquest sentit, el fet que les tonalitats d’algunes especies esdevinguin més
patlides (D. favargeri o D. balansae), especialment les marroquines, podria estar
relacionat amb una ecologia molt més mediterrania.

D’altra banda, tampoc no hi ha uniformitat de color dins d’'una mateixa flor.
Els petals superiors de Delphinium i Consolida mostren una coloracié més clara
que les altres peces, que probablement actuen com a guies. Macior (1975), que
va estudiar el color del periant de D. tricorne Mich. mitjangant espectrofotome-
tria de reflectincia i fotografia ultraviolada, va detectar I'existencia de diferéncies
evidents en la reparticié de pigments entre els petals laterals i la resta de peces
florals, que podrien ser una guia del cami que han de seguir els insectes per tro-
bar el nectar. Una altra evidéncia de la funcionalitat d’aquestes guies és que les
espécies albines, en qué practicament no hi ha contrast entre el centre de la flor i
les peces del voltant per a indicar el cami cap al néctar, els animals tarden més
temps a visitar la flor (Waser i Price, 1981, 1983, 19854). Possiblement per aquest
motiu s6n menys visitades i, com deiem abans, aquests han apres a diferenciar-
les de les flors normals.

S’ha escrit que els diversos grups de pollinitzadors se senten atrets per uns
colors determinats (Proctor i Yeo, 1973; Kevan, 1978; Faegri i Pijl, 1979; Rodri-
guez, 1989). Aixd és degut al fet que cada grup d’insectes posseeix un espectre de
visié diferent i que el seu grau de sensibilitat també és variable. Per als colors blaus
iviolats, predominants en aquesta tribu, els pollinitzadors més sensibles s6n les abe-
lles i els abellots, els ocells i les papallones, que ja corresponen amb 'espectre de vi-
sitants florals detectats en aquestes espécies (vegeu el capitol 4). Segons les nostres
observacions de camp, els abellots visiten indistintament les flors grogues i les bla-
ves dels acdnits en les poblacions en qué aquestes especies conviuen.

A part del paper de reclam, Malyutin (1969) atribueix al color altres funcions.
Sosté que els pigments florals serveixen per a captar Penergia termica del sol i con-
tribueixen a fer madurar els estams. Segons aquest autor, els insectes visiten les flors
atrets més aviat per lolor del néctar.
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2.1.5. FUNCIONALITAT FLORAL

A partir de I'observacié de les flors i de 'anilisi de les seves peces, podem as-
segurar que totes les corol-les de les Delphinieae sén clarament zigomorfes, amb un
sol pla de simetria, i desmentir 'opinié de Leppik (1964), que classifica les corolles
de Delphinium i Consolida com a estereomorfes, al costat de les aquilégies. Potser
D. staphisagria (figura 2.1.5) fa una flor un xic més regular, perd la preséncia de I'es-
peré continua definint un tnic pla de simetria.

Bona part de les ranunculicies presenten les recompenses —pol-en i néctar—
(vegeu l'apartat 2.3) facilment accessibles en flors simples i regulars, cosa que su-
posa un avantatge, perqué assegura I'abundor de visites. No obstant aixo, aquests
vectors amb llurs moviments poden afavorir 'autogimia o no arribar a pollinitzar.
La zigomorfia de les flors de les Delphinieae, junt amb el fet que el néctar hi esta
més amagat, comporta que no tots els insectes hi tinguin accés (només els que pos-
seeixin una proboscide prou llarga), i que es redueixin les possibilitats de visites.
Aquest increment de I'especificitat pot potenciar la pollinitzacié encreuada i aug-
mentar Pefectivitat pollinitzadora.

En els tixons estudiats, les corolles sén relativament obertes, perd els drgans
sexuals no sempre s6n visibles i les recompenses també resten amagades. Els espe-
rons o nectaris sén generalment ascendents, en alguns casos, horitzontals (sub-
genere Staphisagria) i, més rarament, orientats cap a baix (D. montanum o
D. sylvaticum), cosa que pot tenir implicacions en el mode de pollinitzacié (vegeu
el capitol 4), bé que la disposicié d’aquestes peces depen en part de la curvatura del
receptacle. En algunes especies americanes de Delphinium, com ara D. nudicaule,
shan descrit fendmens de neoténia (Guerrant, 19824, 19824), és a dir, precocitat
de les flors, conservant aparenca de flors joves, molt poc obertes. Aquest fet pot in-
dicar una més bona adapracié a la poldinitzacié per colibris. En els taxons conside-
rats en aquest treball no hem detectat aquest tipus de fendmens, tot i que alguna
especie, com ara D. fissum, mostrava flors un xic més tancades.

Les guies florals van ser descobertes per Sprengel (1793) i poden ser olfactives,
estructurals o visuals. La seva funcié és orientar el vector a 'hora de buscar la re-
compensa. Les més freqiients son les de nectar (Manning, 1956) i s6n tipiques de
les flors que presenten les recompenses amagades com les de la tribu Delphinieae.
El cas més espectacular de guies de néctar en els nostres taxons es déna en C. gja-
cis, que presenta unes ratlles de color fosc en el 1dbul superior de] nectari, formant
un dibuix que recorda les lletres gregues AIAI (figura 2.1.5). En aquestes lfnies es va
inspirar Linné per batejar-la amb 'epitet especific ajacis. Aquestes marques també
s'observen en C. mauritanica, perd sén d’'una mida més reduida, mentre que en
C. pubescens no existeixen. A part de linies o marques, en alguns tixons aquest lo-
bul mostra diferencies de color en esguard de les altres peces. En Aconitum sén els
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mateixos nectaris els que fan aquesta funcié de guia per als pollinitzadors, ja que
aquests poden inserir la seva llengua en el solc que té aquest drgan i fer-la lliscar fins
a la part superior nectarifera (Kronfeld, 1890).

Els petals laterals de Delphinium, que probablement tenen una funcié de camp
d’aterratge per als vectors, també sén indicadors de I'entrada de la flor cap al néc-
tar. En alguns taxons, com per exemple D. staphisagria, sobserven unes linies molt
marcades o, en d’altres, una abundant pilositat. Aquestes peces han evolucionat vers
la reduccié i la perdua de vistositat en les Delphinieae de la Mediterrania occiden-
tal. La variacié va des de discolors en relacié amb les altres peces, en D. montanum,
a concolors en la resta d’especies. També té lloc una perdua de pilositat en les plan-
tes anuals, per comparacié amb les perennes. Els pétals laterals adquireixen diferents
formes, mides i angles d’insercié, diversificacié que culmina en les consdlides, en
qué manquen del tot. Levolucié dels petals laterals, i I'increment progressiu del lo-
bul del petal superior, es pot apreciar a les figures 2.1.¢, 2.1.7i 2.1.5. Aquest procés
porta a una simplificacié de I'estructura floral, i sembla indicar que aquells petals
tenen una funcié ben poc especifica en els mecanismes reproductius; poden fer al-
tres funcions, com ara, la proteccié dels drgans sexuals.

En el cas de D. montanum (figura 2.1.d), les tonalitats brunes dels petals late-
rals, junt amb la presencia d’una pilositat blanquinosa al marge i més grogosa a la
superficie a causa de pels glandulars, recorden la sindrome de les bee-flowers (Dafni,
com. pers.), flors que adopten aspectes que simulen I'insecte, en aquest cas apids
(abelles o abellots). Salvant les distancies, seria un cas semblant al de les conegudes
abelleres (Ophrys L.). Aquest caricter, adoptat com a diagnostic de la subseccié
Elatoidea, no es retroba en cap altre grup de Delphinium.

2.2. LA INFLORESCENCIA
2.2.1. PRODUCCIO DE FLORS I DE RAMIFICACIONS

Mentre que la majoria de ranunculicies presenten un eix florifer determi-
nat o definit (Tamura, 1964, 1995), en les Delphinieae —i també en la tribu
Cimicifugeae Torr. et Gray— el model d’inflorescencia és indeterminat, és a dir,
el nombre de flors no és fix (Troll, 1964; Takhtajan, 1991). Aquests tipus d’in-
florescéncies, majoritariament en raim o en panicula, han estat considerats filo-
geneticament més evolucionats (Stebbins, 1974; Weberling, 1989) i comporten
certs avantatges adaptatius:

a) Possibiliten la produccié de menys quantitat de material reproductiu per
unitat de temps, cosa que pot afavorir la colonitzacié d’indrets secs amb recursos
constants perd limitats o amb una predictibilitat de les precipitacions baixa.
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b) En espécies entomofiles, permeten una seqiiencia lenta d’eclosié6 de les flors,
de manera que hi hagi poques flors obertes al mateix moment en un individu, i re-
duir aixi les possibilitats d’autofecundacié.

¢) Permeten allargar el periode de floracié, i augmenten aixi les probabilitats
d’encreuaments entre individus diferents.

d) Fan possible una regulacié del nombre de flors segons la longitud de I'esta-
ci6 favorable i de la quantitat de recursos.

Resultats

A la taula 2.4 es detallen els valors de produccié de flors i ramificacions dels
taxons estudiats en aquesta memoria. Els parametres mesurats han estat: la pro-
duccié total de flors per individu, el nombre de flors de la tija principal, el nombre
de flors per ramificacié primaria (sense tenir en compte les flors de la tija principal),
el nombre de flors per ramificacié d’dltim grau, el grau de ramificacid, el nombre
de raims simples, el nombre de raims primaris i la procedencia del material.

Els exemplars emprats per a quantificar la producci6 de flors i ramificacions
hem procurat, sempre que ha estat possible, que provinguessin del camp. En algu-
nes poblacions més allunyades geograficament, en qué aixd no ha estat possible,
hem fet servir material conreat a I'hivernacle. Sovint hem comprovat que les dife-
réncies entre els dos tipus de material eren petites. Les mostres sempre han estat pre-
ses aleatdriament. Hem rebutjat mesurar parimetres d’aquest tipus en material
d’herbari, ja que cal tenir present que els resultats solen ser esbiaixats, atés que pot
haver-hi certa tendeéncia a recol-lectar exemplars de la mida aproximada del plec.

Discussié

A I'hora d’avaluar la produccié floral total cal tenir en compte I'existéncia de
dos tipus d’inflorescencies: les limitades, amb un eix principal marcat, que sén la
majoria dels thxons perennes i algunes anuals, i les il-limitades, la resta d’anuals. En
aquestes darreres, la ramificacié és simpddica i de creixement continu, amb fre-
qiients emissions de noves flors. En ocasions, poden fer segones florides fora del pe-
riode habitual, depenent de les condicions climatiques. Per aquest motiu, resulta
molt més dificil quantificar la produccié de flors total. Cal tenir present, doncs, que
aquestes mesures s’han obtingut en un moment determinat i que en aquest segon
tipus d’inflorescéncies la produccié floral final podria incrementar-se.

A primer cop d’ull, observem una diferéncia important entre la inflorescencia
de les especies perennes i la de les anuals; en aquestes darreres és molt ramosa, fet



TAULA 2.4. Produccié de flor i ramificacions en la tribu Delphinieae.

Taxon N Nre. total Nre. flors Nre. flors/raim Nre. flors/ram.  Grau de Nre. raims Nre. raims Material®
de flors tija pral. primari tltima ramificacié simples primaris
m 1 ES mzES m 2 ES m t ES m ¢ ES m ¢ ES m t ES
(interval) (interval) (interval) (interval) (interval) (interval) (interval)
A. lycoctonum (LYC1) 38 48,8+ 3,9 314+ 1,6 9.1 +0,6 4,2+0,5 0,810, 3,0+ 04 1,9+03 C
(14-131) (14 - 58) (2-30) 3-6) 0-2) (1-10) 0-9)
A. lycoctonum (LYC2) 65 564 t 3,3 24,0 £ 0,7 89103 51103 1,1 £ 0,1 50103 37+0,2 C
(11 -157) 9 - 44) (1-31 (2-8) 0-2) (1-12) ©o-11)
A. anthora (ANT1) 79 93107 57103 2,6+ 0,1 - 0,6 £0,1 2,4+0.2 1,41 0,2 C
(2-28) (2-12) (1-5) 0-1 1-7) (0-6)
A. anthora (ANT?2) 79 1322 1,2 59103 2,7+ 0,1 2,101 0,910, 38103 2,6+03 C
(2-53) (2-17) (1-6) (2-3) ©0-2) (1-14) (0-10)
A. napellus (NAP1) 58 333129 20,6+ 1,0 5,510,2 4,01:0,0 0,7 +0,! 33:03 23:03 C
(9 - 106) (8 - 42) 2-13) (4 - 4) 0-2) (1-11) 0-10)
A. napellus (NAP2) 48 30,633 19,6 £+ 1,0 5.4 10,2 2,6:0.2 05+0,1 3,2+ 05 2,105 C
(9-139) (9-37) 3-10) (2-3) 0-2) (1-16) 0-15)
D. montanum (MON1) 69 19815 149+ 1,0 3,2+0,1 2,2+03 0,6+0,1 26103 1,5+0,2 C
2-61) (2-39) (1-8) (1-3) ©0-2) (1-9 ©-7)
D. montanum (MON2) 86 152:08 13,1 £ 0,6 4,8+0,2 - 0,41:0,1 1,6+ 0,2 0,4:0,1 C
(5 - 46) (5 - 34) (2-10) 0-1 (1-21) ©0-2
D. fissum subsp. 18 319+33 30,2+2,7 7.0+0,8 — 0,210, 1,2+ 0,1 0,2+¢0,1 H
fissum (F1S3) (14-72) (14 - 54) (2-10) -1 (1-3) 0-2)
D. fissum subsp. 29 28,8120 28,5¢2,0 8,0+0,0 - 0,000 1,0+ 0.2 00 H
fissum (F154) (15 - 54) (15 - 54) (8) -1 (1-2) ©-1)
D. fissum subsp. 18 34,2128 33,1£27 9,5+0,9 - 0,610,1 1,702 0,7+0,2 H
sordidum (FIS1) (17 - 52) (17 -52) 4-15) -1 (1-3) 0-2)
D. fissum subsp. 6 42,3+ 64 35244 10,8+ 1.3 - 07102 1,710,2 0,7+0.2 H
sordidum (F1S2) (19 - 68) (19 - 52) (7 - 16) -1 (1-2) -1
D. bolosii (BOL1) 102 44,3128 34,1¢1,2 12,7+ 09 - 0,5+0,1 1.8+ 0,1 0,8+01 C-H
(12-158) (9 - 64) (1-36) -1 (1-5) 0-4)
D. bolosii (BOL2) 74 393:23 34,7 £ 1,6 11,2+ 1,4 - 0401 14101 04101 C-H
(14 - 101) (14 - 74) (2-34) ©-1 (1-4) 0-3)
D. emarginarum subsp. 14 384170 70105 7.0+ 05 28+0, 1,8+ 0,1 9.7+ 1,9 44105 H
emarginatum (EMAL) 9-101) “4-11 (1-21) (1-4) 1-2) (2-30) (1-8)
D. emarginarum subsp. 10 470+ 76 11,9209 8,2+ 06 39:0,2 1,6+0,2 85+ 1.4 4,4+0,5 H
nevadense (NEV1) (14 - 90) 6-16) (2-18) (1-6) (1-2) (3-16) 2-7)
D. sylvaticum (SYL1) 22 56,4 ¢ 12,5 148+ 1,3 9,1+0,3 31103 1,0+0,1 60112 4,6+1,1 H
(9-252) (3-29) 4-19) (2-5) 0-2) (1-27) (0 - 24)

* Procedéncia del material: C = camp; H = hivernacle.
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TauLA 2.4. Produccié de flor i ramificacions en la tribu Delphinieae. (Continuacid.)

Taxon N Nre. total Nre. flors Nre. flors/raim Nre. flors/fram. Grau de Nre. raims Nre. raims Material*
de flors tija pral. primari tltima ramificacié simples primaris
m t ES m t ES m t ES mt ES m+ ES m + ES m ¢t ES
(interval) (interval) (interval} (interval) (interval) (interval) (interval)
D. staphisagria (STA1) 104 16,1 £ 09 1,1 £ 0,4 2,710,1 - 0,7 £ 0,1 2,7+0.2 1.8+0,2 C-H
(2 - 49) (2-21) (1-13) -1 (1-7) (0-6)
D. staphisagria (STA3) 107 10,31+ 09 84105 44103 - 03:0 1,4 0,1 0.4 0,1 C
(2 -49) (2-26) (2-12) {0-2) (1-5) 0-4)
D. pictum (PICY) 37 2501+ 1.8 202+ 1,0 3,2:0,2 - 0,8 +0,1 2,5+0,2 1,502 H
(7 -58) (7-34) (1-9) 0-1 (1-6) (0-5)
D. pictum (PIC2) 15 175+ 2,1 137+ 1.4 2,9+ 0,4 - 0,9+0,1 2,604 1,5+0,3 H
(6 - 34) (6 -25) (1-7) 0-1) 1-7) (0-5)
D. verdunense (VER1) 36 76.0 £+ 10,8 14,9+ 0.9 10,8+ 0,6 4,0+0,1 1,9:0,1 1,2+ 1,6 57+ 0,6 H
(12-314) {5-26) (1-54) (1-10) (1-3) (2-42) 1-17)
D. gracile (GRA1) 37 13,1£19 6,0+0,7 48:0,5 28 +0.4 1,1 £0,1 3,103 1,5+0.2 C
(2-63) (1-20) (1-19) (1-8) {0-2) (r-11) (0 -4)
D. cossontanum (COS1) 56 43,4 + 3,2 32.8+1.7 10,51 0,7 - 0.4 + 0,1 2,0 £0,2 1,0 £ 0,2 C-H
(7-113) (7 - 60} (3-25) O-1) (1-8) 0-7)
D. balansae (BAL1) 16 107.6 + 37.6 68106 124108 4,0+£0.2 24102 27,9+ 11,5 89127 C-H
(21 - 554} (4-12) (3 - 40) (1-8) (2-4) (6-191) (3-49)
D. obcordatum (OBC1) 14 58,4 + 8,2 4,41 05 6,204 2,0 £+ 0,0 2,0 £0,0 279+ 4,0 9.1 1.1 C-H
(24 - 142) (2-8) (1-22) {1-8) (2) (11 -67) (4-19)
D. favargeri (FAV1) 35 4905 2,4+ 0,1 2,41 0,1 - 0,7 £ 0,1 2,1 £0.2 1,1£0,2 C
(1-14) (1-5) (1-4) O-1) (1-4) (0-3)
D. favargeri (FAV3) 54 61,4+ 85 8,2+0.5 5.9+0.3 2,2+0,1 2,2+0,1 23,2+ 4,1 98+09 C-H
(4-4206) (2-20) (1-49) (1-06) (1-7) (2-203) (1-28)
C. mauritanica (MAU1) 29 60,3 £ 9,4 7,105 89+04 2.7+0.2 23+0,1 182127 68104 C-H
(7-214) (3-14) (1-28) (1-7) (1-4) (3 - 60} (3-12)
(.. pubescens (PUBT) 59 44,2+ 49 7.5+ 0,4 7.2+03 33:0.1 1.7 £ 0,1 9.6+ 1.0 4,6+ 0,4 C-H
(5 - 156) 2-17) (2-23) {1 -8) (0-3) (1-3n 0-13)
. ajacis (AJA1) 42 79,1+ 4,5 99+03 12,0103 7,910,1 1,810,1 9,5+0,5 58103 C-H
(16 - 141) (4-13) (5-23) (4-11) (1-2) (2-17) (1-9)

* Procedéncia del material: C = camp: H = hivernacle.
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que pot tenir una important repercussié en la biologia de la reproduccid, especial-
ment en el comportament dels pollinitzadors (vegeu I'apartat 4.4.3). A grans trets,
es passa d’una inflorescéncia racemosa amb un eix principal molt marcat, amb po-
ques ramificacions laterals, o cap, en la majoria d’espécies perennes, a un altre tipus
d’inflorescéncia paniculada molt més ramificada, en qué perd importincia I'eix
principal i augmenta el nombre de ramificacions laterals i de flors (figura 2.7).
Wyatt (1982) i Takhtajan (1991) suggereixen que I'aparicié de raims axillars és un
caracter filogenéticament evolucionat. En algunes estirps anuals es produeix
un allargament del perfode de floracié, en funcié també de les condicions climati-
ques i ecoldgiques, i de la disponibilitat de recursos. Aquest allargament és degur,
d’una banda, a I'estructura més complexa i al més gran nombre de raims simples,
que eclosionen successivament de manera més lenta, i de I'altra, a la possibilitat, que
abans apuntavemn, d’emetre noves flors en tiges que ja havien florit abans.

Pel que fa a aquest darrer aspecte, hem detectat, en condicions experimen-
tals, una gran plasticitat en 'emissi6 de noves flors en D. favargeriien C. ajacis,
forga relacionada amb la disponibilitat de nutrients. En el cas d’existir flors emas-
culades i embossades (vegeu el capitol 5) que no havien produit granes, era molt
freqiient que la planta formés un nou boté floral i destinés els recursos a desen-
volupar la nova flor, que probablement no hauria emés si la primera hagués fruc-
tificat amb e&xit. D’altra banda, les pluges irregulars de la regié Mediterrania
poden afavorir aquestes floracions extemporanies (Guitidn i Guitidn, 1990; San-
chis et al., 1992). Hem observat individus de D. verdunense, que ja havien dis-
persat les primeres granes, florits en ple mes d’octubre o novembre després de
precipitacions tardorals abundants. D. obcordatum, que viu a les sorres de les plat-
ges de Malaga, pot florir en ple hivern si plou.

Ala figura 2.7 hem representat la inflorescéncia tipus per a cada taxon del mos-
tratge, a partir dels valors obtinguts del calcul de produccié de flors i ramificacions
(vegeu la taula 2.4). Cal tenir present que a la natura hi ha una gran variabilitar i
plasticitat pel que fa a aquest caracter, molt relacionat amb els recursos i les condi-
cions ecologiques, cosa que fa que la representacié indiqui la mitjana, perd no la va-
riabilitat. En els tdxons anuals probablement hem esbiaixat els resultats a 'al¢a,
perque molts individus provenien de 'hivernacle, on solen estar més irrigats (cosa
que ens ha permes, perd, il-lustrar més bé el tipus de ramificacid).

Analisi per taxons
Els aconits presenten una inflorescéncia amb una tija principal marcada i al-

gunes ramificacions laterals, no sempre presents. De les tres espécies estudiades,
A. lycoctonum és, de llarg, el que té més nombre de flors, sovint disposades de ma-
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C. mauritanica C. pubescens C. ajacis

FIGURA 2.7. Models d’inflorescéncia en les espécies Delphinieae de la Mediterrinia occidental.
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nera molt compacta. El segueix A. napellusi, finalment, A. anthora, de port marca-
dament més petit, reflectit també en una produccié floral més baixa; tot i aix0, en
la poblacié de Viella (ANT2) vam detectar alguns individus molt més grossos i ra-
mificats. Els individus de les dues primeres espécies tenen molta tendencia a dis-
posar-se agrupats —fenomen que hem anomenat efecte taca—, mentre que els
d’A. anthora solen créixer més dispersos. Si, a més, hi afegim que la inflorescencia
d’aquesta ultima especie és més reduida, és clar que pot passar més inadvertida en
termes relatius per als pollinitzadors (vegeu el capitol 4).

La inflorescéncia de D. montanum és també un raim simple, bé que a vegades
mostra alguns raims axillars. Sovint aquesta especie incrementa la seva vistositat
perque les tiges floriferes s'agrupen i formen rodals —en qué hem comptabilitzat
fins a 40 branques florides—, independents entre ells, que presumptament perta-
nyen al mateix individu; de manera que cada branca és un ramer o una unitat fi-
siologica independent, segons la terminologia de Richards (1986), encara que
geneticament pertanyi al mateix individu (gener).

Les espécies de la série Fissa presenten una sola tija florifera principal en forma
de raim, que pot arribar a ser forca llarga —pot assolir facilment el metre i mig en
D. bolosii—, amb molt pocs raims laterals o cap. Sén eixos compactes, amb pedi-
cels curts i nombroses flors. D. bolosii té inflorescencies lleugerament més grosses i
amb més produccié de flors, fet que presumiblement podria atribuir-se al seu ca-
racter disploide (vegeu el capitol 6). Les infloresceéncies d’aquesta espécie sén una
mica més laxes que les de D. fissum, bé que hem observat que la densitat floral és
un caracter forga variable entre individus en aquest grup. Hem comprovat també
que la subespecie tipus de D. fissum té certa tendéncia a presentar menys flors i de
distribuci6é més laxa que la subespecie sordidum, perd sovint aquestes diferéncies sén
petites i poc significatives.

Les inflorescencies de la serie Pentagyna sén d’estructura racemiforme, més
obertes, perd sovint presenten nombrosos raims axil-lars inferiors que els conferei-
xen una aparenga molt més paniculada que en els altres tixons perennes. Segons
Blanché (1991), aquest fet denota el caracter més evolucionat d’aquest grup, en la
mateixa linia que altres trets com ara la morfologia de les granes. La inflorescéncia
de D. sylvaticum és forga ramosa, perd manté clarament la tija principal; quan els
recursos li sén abundants, pot arribar a incrementar molt les ramificacions axil-lars
(n’hem comptabilitzat fins a 29, vegeu la taula 2.4). A D. emarginatumsubsp. emar-
ginatum la inflorescéncia es ramifica molt, de manera forga laxa, amb uns pedicels
sovint molt llargs. D. emarginatum subsp. nevadense s'assembla més en aquest
aspecte a D. sylvaticum.

El subgenere Staphisagria, tot i estar format per especies anuals (vegeu el capi-
tol 3), manifesta més afinitats amb les especies perennes que amb el subgénere
Delphinium. Fa un raim principal amb algunes branques laterals poc nombroses o
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sense cap branca. D. pictum produeix, en general, un nombre més elevat de flors
que D. staphisagria, bé que en la poblacié d’Eivissa (STA3) vam trobar alguns in-
dividus forga llargs i ramificats, en clara relacié amb la disponibilitat de nutrients,
ja que creixien en indrets molt nitrificats, entremig d’ Opuntia maxima Miller. En
algunes formes cultivades d’alguns jardins botanics (per exemple a Zuric) la inflo-
rescéncia pot assolir 2 m d’algada (Blanché, com. pers.).

En el subgenere Delphinium té lloc un important increment de la ramificacié.
Es tracta d’inflorescencies paniculades molt obertes, ramificades sovint des de la
base de la tija. La majoria de branques amb fulles sén rematades per un raim ter-
minal i aquests nombrosos raims axil-lars, al seu torn, estan dividits en unitats me-
nors. Blanché (1991) intueix una reduccié de la mida total en els tixons sotmesos
a condicions més extremes, com D. obcordatum o D. gracile. En les observacions de
camp hem detectat que les especies nord-africanes que, en principi, viuen en am-
bients més calorosos que les peninsulars, presenten alguns individus molt ramifi-
cats i fructifers. Entre els tixons estudiats, caldria destacar la inflorescencia de
D. cossonianum, que recorda I'estructura de les inflorescéncies dels taxons perennes,
puix que presenta un eix marcat amb nombroses flors, disposades de manera molt
compacta i amb algun raim lateral espars (figura 2.7).

En les Consolida estudiades, es manté aquest model més obert de ramificacié
i, fins i tot, es fa molt més complex. S’hi poden diferenciar dos grups, que corres-
ponen a les dues seccions taxondmiques, com ja va reportar Simon (1986). La sec-
cié Macrocarpae presenta un eix principal ben definit, mentre que, en la seccié
Consolida, aquest eix és poc diferenciable. La ramificacié és subdivaricada o dico-
tomica, i sovint comenga a la base de la tija, fent entramats que en ocasions poden
arribar a ser forga complexos. En el grup de C. axilliflora (DC.) Schrod. i C. raveyi
(Boiss.) Schréd., molt més oriental, la inflorescéncia és forga particular, ja que els
pedicels shan reduit tant que practicament és una espiga. Aquest fet pot tenir im-
plicacions reproductives, com ara una disminucié de I'atractivitat per als insectes.

Malyutin (1973) proposa un esquema evolutiu de Delphinium, abastant

taxons de tot 'ambit mundial del genere, basant-se, entre d’altres coses, en I'es-
tructura de la inflorescéncia. Levolucié aniria en el sentit de:

CIMES » CIMES RACEMIFORMES » RAIMS PERFECTES

Takhtajan (1991) va apuntar la mateixa tendeéncia en Aconitumi Consolida. Per
entendre aquesta série, cal reprendre el significat de cima (Troll, 1964). Quan la in-
florescéncia esdevé un veritable raim, té lloc la pérdua de la flor terminal. A vega-
des pot semblar que aparegui una flor terminal en algunes especies amb veritables
raims, com C. orientalis, perd en realitat es tracta d’una flor més alta, morfologica-
ment lateral, ja que surt de I'axilla de la bractea i normalment té dues bracteoles
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(Takhtajan, loc. cit.). Troll (Joc. cit.) assenyala la preséncia d’un rudiment o vestigi
de la flor terminal en D. elatum. Segons aquesta serie, sembla que I'estadi evolutiu
final sigui el raim perfecte, model que es correspondria amb alguns taxons peren-
nes estudiats (D. montanum, D. bolosii, D. fissum), els quals dins I'ambit d’aquest
treball sén les espécies presumptament més antigues (Blanché, 1991). Atesa la si-
tuacié de la regi6 estudiada, un extrem forga allunyat del centre d’especiacié de la
tribu, no hi hem detectat tanta diversitat d’estructures. A més, els tixons d’aquesta
zona s6n presumptivament més evolucionats, especialment els d’habit anual, cosa
que també es reflecteix en el tipus de ramificaci6, com una estratégia per a adaptar-
se a unes noves condicions ecoldgiques i ambientals, més avangat que el que pro-
posa Malyutin (1973).

Com a conclusions destacades, direm que les espécies perennes tenen un tipus
d’inflorescéncia que possibilita un creixement rapid, especialment adaptat a climes
amb periode de condicions favorables curt (Stebbins, 1974), com pot ser el de I'es-
tatge alpf o subalpi. La inflorescéncia de les anuals, per contra, permet incrementar
el perfode d’exposicié de les flors als pollinitzadors, adaptada a climes més medi-
terranis, on les condicions no s6n tan estrictes i el perfode de creixement pot ser més
llarg. Aquest tipus d’inflorescéncia permet una gran produccié total de granes i as-
segura aixi la perpetuacié d’unes especies que no disposen d’altres mecanismes al-
ternatius de reproducci6 (com, per exemple, la propagacié vegetativa). Laugment
de la ramificacié en la série Pentagyna, tot i incloure especies perennes, podria estar
relacionat amb la seva area de distribucié, molt més mediterrania i, per tant, de con-
dicions ambientals més favorables.

La inflorescéncia potencia I'eficacia dels atractius florals, fonamentalment co-
lor i olor, per als pollinitzadors (Kevan, 1984). En aquest sentit, té un paper molt
important en la pollinitzacié, ja que la seva disposicié i la seva mida poden influir
significativament en el patré de comportament dels vectors, tant en el temps com
en 'espai (vegeu el capitol 4). S’ha demostrat que quan augmenta la mida de la in-
florescéncia dins d’una especie, també augmenten el nombre de visites per inflo-
rescéncia, el nombre de flors visitades per visita i el nombre de visites per flor
(Pleasants i Zimmerman, 1990).

Hi ha dos efectes a tenir en compte. D’una banda, la visibilitat lateral de I'in-
dividu, que augmenta notablement en la majoria de taxons anuals i, de 'altra, la vi-
sibilitat general de la taca, que depen de la quantitat d’individus que creixin plegats.
En aquest darrer cas, a part dels factors estocastics, s6n importants els mecanismes
de dispersi6 de les granes, que permetran escampar més o menys els individus. En
aquest sentit, la disposicié en rodals de D. montanum permet crear subunitats ben
diferenciades dins la poblacié gran.

Un altre aspecte que també té importancia reproductiva és el nombre de
flors. Una conseqiiéncia immediata del seu increment és 'augment de la vistosi-
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tat. Aquest parimetre manifesta una notable variabilitat dins de cada taxon, de-
penent en gran mesura de les condicions externes i de 'economia de la planta
(Epling i Lewis, 1952). En general, dins ’'ambit d’estudi de la tribu s’entreveu
una tendencia a la simplificacié floral, perd, d’altra banda, té lloc un augment
de la produccié de flors, amb una gran plasticitat segons els recursos disponibles,
augment que no es déna en els tixons perennes. Aquesta capacitat de regulacié
pot representar una estratégia d’aquestes especies, moltes d’elles colonitzadores,
per a adaptar-se a ambients canviants, en qué les condicions poden ser molt va-
riables.

2.3. RECOMPENSES

La flor és un conjunt de fulles modificades que té com a funcié principal con-
tenir i protegir els drgans sexuals de la planta fins al moment de la fecundacié i pos-
terior desenvolupament del fruit. Perd, a més, exerceix d’altres funcions,
fonamentals en la biologia de la pollinitzacié. En les plantes entomofiles general-
ment adopta formes, colors i olors que actuen com a atractius (Faegri i Pijl, 1979)
amb la finalitat de caprar I'atencié dels vectors pollinitzadors, imprescindibles per
al transport del pollen des de I'antera fins a I'estigma. A part d’aquests reclams,
la flor també pot oferir recompenses nutricionals i energetiques essencials per a I'ali-
mentaci6 de molts insectes, les quals asseguren la continuitat de les visites, i fan
la pollinitzacié més efectiva. Aquestes recompenses sén, principalment, el pollen i
el néctar, bé que r’hi ha d’altres, com ara exsudats estigmatics, teixits florals, olis,
reines o gomes (Simpson i Neff, 1981, 1983; Dafni, 1992). Algunes d’aquestes
substancies o estructures serveixen també als pol-linitzadors com a material per a fer
el niu, com ara els tricomes, les reines o les ceres, entre d’altres (Simpson i Neff,
1981; Faegri i Pijl, 1979).

2.3.1. EL POL-LEN
Introduccié

El pollen, que té un paper fonamental en la reproduccié sexual de la planta
com a portador del gdmeta masculi, constitueix una font proteica i energetica gra-
cies al seu contingut en midé i lipids (Harbone, 1982), aprofitada per molts insec-
tes. Es considera que és de consum directe per dipters, coledpters i alguns
lepidopters primitius (Kevan i Baker, 1983). Els himenopters sovint el recollecten
per alimentar les larves i el transporten en forma de masses en unes estructures que
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tenen a les potes, anomenades corbicules (vegeu P'apartat 4.2). Shan trobat restes
d’exines fins i tot en el contingut intestinal de ratpenats (Faegri i Pijl, 1979). Segons
Vogel (1978) sembla que hi ha, en algunes plantes, anteres dedicades exclusivament
a la produccié de pollen per al consum dels insectes i anteres per a la pollinitzacié
de la flor. Parallelament, s’ha considerat que la quantitat de pollen produida pot
estar relacionada amb el sistema reproductiu, com argumentarem en el capitol 5, a
través de la relacié P/O.

El pollen de les Delphinieae és molt similar quant a formes i mides. Es tricol-
pat, isopolar, de simetria radiada, amb un contorn triangular o arrodonit, segons el
taxon, en seccié equatorial, i ellipsoidal, en seccié6 meridiana. Lexina, amb la su-
perficie perforada, és equinulada i ornamentada per nanoespicules. Les mides pol-li-
niques dels taxons objecte d’estudi oscillen entre 19-49 pm per a leix polar, i
15-35 pm per a I'eix equatorial (Martin i Blanché, 1982; Simon, 1986; Puig, 1987;
Blanché¢, 1991).

Material 1 métodes

La metodologia emprada per a comptar el nombre d’estams i la produccié
polinica per antera i per flor es descriu a I'apartat 5.1.2, i s'ha utilitzat per a I'estu-
di de la relacié P/O. La quantitat de la mostra emprada ha estat de 10 flors per a
cada poblacié estudiada.

Resultats i discussid

Els valors del nombre d’estams i de produccié pollinica per antera i per flor
obtinguts estan recollits a la taula 2.5.

Nombre d'estams

El nombre d’estams ha estat un caricter taxondmic forga emprat tradicional-
ment en moltes claus per a la determinacié de la familia de les plantes. Les ranun-
culicies es caracteritzen per tenir molts estams, per aquest motiu, probablement, no
s’ha atorgat gaire importancia a aquest caracter (Blanché, 1991). L'alt nombre d’es-
tams i la seva disposicié aciclica testimonien important grau d’antiguitat de la fa-
milia. En la tribu Delphinieae, els estams es disposen en grups o series, que en el cas
d’Aconitum i Delphinium solen ser multiples de 8 (Benzing, 1970), i en Consolida
i Aconitella, sovint muiltiples de 5 (Keener, 1976). Els valors trobats no sempre s6n
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TAULA 2.5. Producci6 d’estams i pollinica en les Delphinieae estudiades.

Nre. d'estams Pollen / Antera Pollen / Flor
Taxon m ¢ ES m ES m ES
{interval) {interval) (interval)
A. lycoctonum (LYC1) 279106 5.039 1 205 139.865 + 4.573
(25 - 31) (4.133 - 6.307) (114.000 - 160.853)
A. lycoctonum (LYC2) 28,41 0.4 4.357+ 178 123.741 £ 5.228
(27 - 30) (3.507 - 5.107) (94.680 - 143.067)
A. anthora (ANT1) 4041 1.1 6.493 1 301 261.017 £ 11.337
(35 - 47) (4.733 - 7.387) (184.600 - 301.840)
A. anthora (ANT2) 52,01 0,6 5.724 + 318 297921+ 17.354
(49 - 54) (4.333-7.227) (233.240 - 370.080)
A. napellus (NAP1) 36,51 1,0 5.543 1 285 201.197 + 11.542
(30 - 40) (3.707 - 6.733) (140.853 - 269.333)
A. napellus (NAP2) 35,8+1,7 5.393 1+ 301 191.385 + 11.377
(30 - 44) (3.813 - 6.947) (137.200 - 245.387)
D, montanum (MON1) 22,32 1.2 3896+ 154 87.648 + 6.443
(15 -26) (3.267 - 4.760) {50.000 - 112.000)
D. montanum (MON2) 214: 0,6 4.000 1 321 86.151 £ 7.749
(17-24) (2.667 - 5.800) (53.493 - 127.600)
D. fissum subsp. fissum (FIS3) 357108 3.143 1 224 111.975 1 8.167
(31 - 40) (2.333-4.933) (88.667 - 177.600)
D. fissum subsp. sordidum (FIS1) 335+£05 3.308 £ 265 109.992 1 24.246
(30 - 35) (2.213-5.013) (77.467 - 150.400)
D. bolosii (BOL1) 30,3+ 0,7 4.001 £ 294 121.923 £ 10.221
(27 - 34) (2.812 - 5.804) (75.924 - 179.792)
D. bolosii (BOL2) 369107 4.453+ 188 164.052 + 22.753
(35 - 40) (3.700 - 5.478) (134.964 - 208.164)
D. g subsp. gl (EMAI) 26,7+ 04 3.725 + 286 99.232 £ 7.533
(24 - 28) (2.453 - 4.867) (63.787 - 128.880)
D. emarginatum subsp. nevadense (NEV1) 36,7107 3.781 £ 181 138.439 1 6.628
(34 - 40) {2.587 - 4.800) (100.880 - 177.600)
D. sylvaticum (SYL1) 38,1106 5.476 + 469 208.167 £ 17.377
(36 - 42) (3.707 - 8.160) (133.440 - 301.920)
D. staphisagria (STA1) 40,2+ 0,2 5.032 1 196 201.915 ¢ 6.860
(39 - 42) (4.293-6.573) (177.667 - 256.360)
D. staphisagria (STA3) 39,1103 4.093 1 216 159.983 1 8.230
(38 - 40} (3.293-5.787) (125.653 - 219.893)
D. pictum (PIC1) 26,0 0,5 2.602 + 100 67.308 + 1.755
{24 - 28) {2.228 - 3.318) (60.156 - 79.632)
D. pictum (PIC2) 28,0107 221378 62.056 + 2.898
(24 - 30} (1.869 - 2.642) (50.496 - 79.260)
D. verdunense (VER1) 157+0.3 3.883: 116 60.776 + 1.524
(13-16) (3.230 - 4.519) (51.680 - 68.992)
D. verdunense (VER2) 15,91 0,1 32591179 59.771 1+ 2.871
(15-16) (3.080 - 4.982) (49.280-79.712)
D. gracile (GRA1} 15910,1 5.667 + 312 89.916 + 4.768
(15- 16} (3.880 - 6.867) (62.080 - 107.947)
D. cossonianum (COS1) 1600 3.731 1 155 59.691 £ 2.479
(16- 16} (2.813 - 4.427) (45.013 - 70.827)
D. balansae (BAL1) 1591 0,1 6.023 £ 271 95.869 1 4.549
(15-16) (4.933 - 7.867) (74.000 - 125.867)
D. obcordatum (OBC1) 15,9 £ 0,1 4.705 £ 307 74.885 1 5.016
(15-16) (2.880 - 5.827) {46.080 - 93.227)
D. favargeri (FAV3) 16+0 5.323: 177 85.163 1+ 2.834
(16 - 16} (4.427 - 6.213) (70.827 - 99.413)
C. mauritanica (MAU1) 2531 0.2 1492139 37.720 £ 923
(24 - 26) (1.347 - 1.787) (35.013 - 44.667)
C. pubescens (PUB1) 19,5+ 0.3 19951 171 38.585 + 3.109
(17 - 20} (1.453 - 3.040) (29.067 - 60.000)
C. ajacis (A]JAl) 15010 3.368 £ 205 50.520 1 3.072

(15-15) (2.107 - 4.413) (31.600 - 66.200)
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els multiples exactes, ja que alguns estams no es desenvolupen; tot i aixd, a 'hora
de comentar els resultats hem fet constar els nombres multiples exactes.

En les tres espécies d’ Aconitum estudiades, el nombre d’estams és elevat i dife-
rent interespecificament; A. lycoctonum és el que en presenta menys (24-32), seguit
d’A. napellus (32-40) i A. anthora (40-48). Aquests resultats van en el sentit de la
ploidia, ja que I'especie diploide —A. lycoctonum— té menys estams que les altres
dues especies, que s6n tetraploides (vegeu el capitol 6). Brink (1980) va indicar
40 estams per A. columbianum i Harder (1990) uns 25-40 estams per A. delphinifo-
lium DC. Dins una mateixa poblacié també hem detectat lleugeres variacions, pro-
bablement perque alguns estams no s’arriben a desenvolupar. En general, aquestes
variacions sén més accentuades com més gran és el nombre d’estams. Aquest alt
nombre en comparacié amb els altres membres de la tribu examinats denota que
Aconitum és un génere més primitiu, si assumim com a tendéncia la reduccié del
nombre d’estams. '

Aquesta tendencia és forga evident dins el génere Delphinium; s'hi observa una
clara reduccié del nombre d’estams en les espécies anuals que pertanyen al subge-
nere Delphinium, considerades filogeneticament més evolucionades, en contrast
amb els txons perennes. Totes les especies anuals estudiades del subgenere
Delphinium tenen 16 estams, i aquest nombre es manté forga constant. El subge-
nere Staphisagria, per al qual altres dades ens suggereixen que ha seguit un model
evolutiu divergent, difereix forga de I'anterior, ja que presenta molts més estams.
També hi ha una marcada desigualtat entre les dues especies que el componen:
D. staphisagriaamb 40 i D. pictum amb 24-32.

Pel que fa a les perennes estudiades, tenen un gran nombre d’estams i presen-
ten una variacié interespecifica més acusada. D. montanum és el que té menys es-
tams (24) perd, aquest fet no sembla lligat a la ploidia (és un tetraploide). Altres
caricters d’aquesta especie, com la densitat d’estomes o la mida dels grans de pollen,
tampoc no van lligats al nombre de cromosomes (Blanché, 1991). En la strie Fissa
no es donen grans variacions interespecifiques (32-40). En la serie Pentagyna, cal
destacar D. emarginatum subsp. emarginatum, amb un nombre d’estams clarament
inferior, de 24 a 32, en contrast amb els 40 de D. sylvaticum i de D. emarginatum
subsp. nevadense. En el génere Consolida, considerat més evolucionat (Trifonova,
1990), també s’'observa aquesta tendéncia a la reduccié del nombre d’estams;
C. ajacis és 'espécie que en té menys (15), seguida de C. pubescens (20) i C. mau-
ritanica (25).

Aquests resultats semblen confirmar que la tendeéncia evolutiva dins la tribu
—com a mfnim a la Mediterrania occidental— és la reduccié del nombre d’estams.
Una econseqiiéncia reproductiva immediata és que es redueixen les possibilitats de
contacte estam-estigma, i disminueixen les probabilitats d’autopolinitzacié, perd
també es redueix la recompensa per flor oferta als pollinitzadors.
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Produccié pollinica

Ates I'elevat nombre d’estams i el nombre relativament alt de grans de pollen
per antera, la produccié pollinica total per flor é molt alta en tots els thxons. Per
tant, aquestes especies poden oferir forga recompensa als vectors pollinitzadors,
cosa que ens fa pensar, junt amb d’altres indicis, que shan pogut adaprar a una
pollinitzacié entomofila.

Pel que fa a la produccié de pollen per antera (taula 2.5), en linies generals, els
aconits sén els que en presenten més quantitat i les Consolida les que menys, men-
tre que el genere Delphinium se situaria en un terme mitja. Per tant, la tendencia
evolutiva en aquests thxons sembla que és la reduccié de la quantitat de pollen per
antera, la qual sol presentar, en conseqii¢ncia, una mida més petita. Com que la re-
duccié del nombre d’estanis va en el mateix sentit que la disminucié de la produc-
cié per antera, aquesta conjuncié incrementa notoriament les diferéncies en la
produccié pollinica total entre els géneres Aconitum i Consolida, que representen
els dos extrems de la tribu en aquesta area. En Delphinium, els valors de pollen per
antera s6n relativament constants i no sembla que hi hagi grans diferéncies entre ta-
xons anuals i perennes; aix{ i tot, la produccié total sf que varia, atés que el nombre
d’estams és diferent, generalment inferior en les especies anuals.

Si ho analitzem amb més detall, la produccié pollinica de I'especie diploide
A. lycoctonum, amb uns 130.000 grans de pollen per flor, é marcadament inferior
a la d’altres congeneres tetraploides, a causa que té menys estams i presenta menys
pollen per antera. Entre les altres dues espécies, la produccié pollinica per flor és
més alta en A. anthora (290.000) que en A. napellus (200.000). Aquest resultat pot
estar lligat amb el fet que A. anthora té 5 follicles per flor, cosa que implica que li
cal més pollen, i ho aconsegueix per dues vies: incrementant el nombre d’estams i
la produccié pollinica per antera. Les dimensions del gra de pollen no sembla que
siguin determinants, ja que no hi ha diferéncies substancials entre aquestes tres es-
pecies (Puig, 1987). Pel que fa als taxons perennes de Delphinium, cal destacar que
D. bolosii (amb 120.000-160.000 grans per flor) presenta notablement més quan-
titat de pollen que el seu parent D. fissum (amb 110.000 grans), fet que pot estar
relacionat amb el seu caricter disploide (vegeu el capftol 6). També és ressenyable
la diferencia entre D. sylvaticum (208.000) i D. emarginatum (99.000 en la subes-
pecie emarginatum, i 138.000 en la subespécie nevadense), tot i que en aquest cas
no hi ha diferéncia en el nombre cromosdmic. Pel que fa als taxons anuals, cal re-
marcar la gran diferéncia entre les dues espeécies que integren el subgénere
Staphisagria (taula 2.5); malgrat que la mida de les anteres és semblant, el gra de
pollen de D. pictum és considerablement més gros que el de D. staphisagria
(Blanché, 1991), cosa que explicaria que aquesta darrera especie produeixi més
del doble de pollen per antera. També sobresurt I'elevada produccié per antera de
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D. balansae, 'inica espécie perenne del subgenere Delphinium. En Consolida cal
ressaltar la diferéncia de la producci6 de pollen per antera entre C. gjacisi les altres
dues especies, que mostren produccions molt més baixes, tot i que les mides del gra
de pollen sén molt semblants (Simon, 1986); el que varia és la mida de 'antera i,
en general, de la flor, en C. gjacis molt més grossa (figura 2.1.5). No obstant aixd, la
produccié pollinica total no difereix pas tant entre les tres espécies de Consolida,
perqué el nombre d’estams varia inversament a la quantitat de pollen per antera.

Aquesta alta produccié pollinica és aprofitada, segons les nostres observacions
de camp (vegeu el capitol 4), d’'una banda, pels abellots, que normalment col-lec-
ten el pollen i 'acumulen a les potes per transportar-lo fins al niu; d’altra banda, és
consumit directament per abelles solitaries, sirfids i, menys sovint, per alguns hete-
ropters i coledpters accidentals.

2.3.2. EL NECTAR
Introduccio

El néctar ésI'altra principal recompensa que ofereixen les flors als pol-linitzadors.
Es produeix en unes glandules especials anomenades nectaris, per secreci6 activa del
floema, que modifica la composicié original d’aquest fluid. Es, principalment, una
soluci6 de sucres —monosacarids (glucosa i fructosa) i disacarids (sacarosa) com a
components majoritaris, tot i que pot contenir també altres tipus de sucres—, ami-
noacids, lipids i enzims, sempre en quantitats molt més petites (Percival, 1961; Baker
i Baker, 1979, 1982; Kearns i Inouye, 1993). De vegades, pero, aquests components
minoritaris poden ser essencials per a I'alimentaci6 d’alguns lepidopters molt deter-
minats (Mas6, com. pers.). La composici6 del néctar és la responsable de les seves pro-
pietats organoléptiques com l'olor o el gust, que poden ser importants a 'hora
d’atreure especificament els diversos grups d’insectes (Southwick, 1990). En aquest
sentit, é plenament acceptat que el néctar té un paper primordial en les interaccions
planta-polinitzador, i aix{ se sol reflectir en una coevolucié entre ambdés organis-
mes (Baker i Baker, 1975, 1983; Cruden et al.,, 1983). Les caracteristiques del néctar
tendeixen a ser similars en plantes pollinitzades pel mateix grup d’animals (Percival,
1965; Pyke i Waser, 1981; Baker i Baker, 1983). En linies generals, les flors pollinit-
zades per abellots o abelles solen tenir un nectar més concentrat que les espécies pol-li-
nitzades per papallones o ocells, que precisen flors amb un volum de néctar més elevat
perd més diluit (Baker, 1975; Bolten i Feinsinger, 1978; Kevan, 1984; Boggs, 1988).

Des d’un punt de vista taxonomic, I'existéncia de nectaris i la composicié del
néctar també s’han emprat com a dades comparatives per a observar relacions en-
tre plantes (Stuessy, 1990). Hi ha diferéncies qualitatives i quantitatives en el con-
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tingut en sucres del nectar entre diverses families de les angiospermes (Percival,
1961). Recentment, sha comprovat que els aminoicids presents en el néctar tam-
bé poden tenir significaci6 taxondmica (Baker i Baker, 1976, 1986; Gottsberger ez
al., 1984) i que la composici6 de sucres pot estar subjecta a convergencia amb d’al-
tres caracters de les angiospermes (Freeman ez 2l., 1984).

El nectar de les ranunculicies té una concentracié de sucres de les més altes
dins les angiospermes (Baker, 1975) i és molt ric en sacarosa (Kevan, 1984). No
obstant aixd, hi ha una gran variacié entre les diverses especies de la familia en re-
laci6 al volum i la concentracié d’aquest liquid (Pellmyr, 1995). En la tribu
Delphinieae, aquests parametres han estat mesurats sobretot en especies americanes;
van de 0,5 a 3,0 pl, pel que fa el volum produit per dia, i del 40 al 65 %, en el cas
de la concentracié (vegeu la taula 2.6). Quant a la composicié del néctar, conté sa-
carosa, fructosa, glucosa i, en alguns casos, rafinosa i galactosa (Percival, 1961; Watt
et al., 1974). També s’ha detectat la preséncia d’aminoacids en nectars d’alguns
Delphinium (Watt ez al., loc. cir.; Baker i Baker, 1977). Paral-lelament, s’han dut a
terme estudis sobre la distribucié dels recursos nectarifers dins d’una poblacié, i s'hi
han trobat zones «fredes» —amb poc néctar— i zones «calentes» —amb molt néc-
tar— (Pleasants i Zimmerman, 1979; Zimmerman, 1981, 1982; Brink, 1982).
D’altra banda, s’han descrit diverses menes de correlacions:

a) Entre la mida del nectari i el volum de néctar produit en A. columbianum,
interpoblacionalment (Brink i Wet, 1980).

6) Entre la producci6 de néctar i I'edat de la flor en D. nelsonii (Pyke, 1978) i
D. virescens (Waddington, 1981); tenint en compte que les flors en estadi femeni
ofereixen més recompensa.

o) Entre la disponibilitat o aportament d’aigua i el néctar produit en D. nelso-
ni; 1 entre la produccié de néctar i la produccié de granes (Zimmerman, 19834).

d) Entre els individus de D. nelsonii pel que fa a la produccié de néctar; amb
una autocorrelacié espacial (Waser i Mitchell, 1990).

La produccié de néctar és susceptible de petites variacions, degudes tant a fac-
tors externs com interns (Fahn, 1949; Kearns i Inouye, 1993). Els factors externs o
extrinsecs s6n ambientals, com ara la temperatura, la radiacié solar, el vent, el re-
gim de pluges, la humitat atmosferica o la freqiiéncia de buidatge per efecte de les
visites (Dafni, 1992). Els factors interns van lligats a la planta mateixa; podem es-
mentar, entre d’altres, la variacié al llarg de la inflorescéncia, I'edat de la flor o el seu
estadi fenoldgic (8 o ) i el ritme i el moment de secrecié, sovint relacionats amb
el tipus de pollinitzacié, diiirna o nocturna (Pyke, 19784 Birquez i Corber, 1991).
En algunes especies poden tenir lloc fendmens de reabsorcié del néctar (Birquez i
Corbet, loc. ciz.). Ateses aquestes variacions, hem mesurar la produccié de néctar tot
procurant estandarditzar, dins del possible, les condicions, perque els resultats fos-
sin comparables.
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TAauLA 2.6. Dades precedents sobre la produccié de néctar en Delphinieae.

Taxon plde néctaren 24 h % de sucre Referéncia
A. columbianum 0,7 40,7 Watt et al (1974)
45,7 Pyke (1978)
0,04 - 2,87 45-64 Brink i Wet (1980)
40-60 Brink (1980)
D. barbey: 0,5 40,7 Watt et al (1974)
2,92 44,5 Pyke (1978)
46 Pleasants (1981)
59,3 Pyke i Waser (1981)
D. nelsonii 2,0 54,7 Ware et al (1974)
47,4 Pyke (1978)
63,3 Waser (1978)
0,15-0,44 Zimmerman (19834)
D. nudicaule 34 Baker (1975)

Material { métodes

Els parametres mesurats han estat el volum i la concentracié del nectar i, a par-
tir I’aquests, calculem la quantitat total de sucres que produeix una flor. Aquest va-
lor permet obtenir I'energia tedrica corresponent, ja que 1 mg de sacarosa equival a
4 cal 0 16,8 ] (Dafni, 1992).

Ates que hem treballat parallelament en dos ambits diferents, les poblacions
naturals i 'hivernacle, hem pres dos tipus de mesures diferents:

— la produccié de néctar en 24 hores, al camp;

— la produccié de nectar al final de la floracié, en condicions d’hivernacle.

Les mesures de produccié en 24 hores al camp es van prendre, fonamental-
ment, en les especies d’alta muntanya que malvivien en condicions d’hivernacle
(i en les quals no es va poder valorar la produccié de néctar al final de la floracié).
Tanmateix, es van assajar al camp altres tixons, en els quals també es va valorar la
produccié de néctar en condicions d’hivernacle, per disposar d’alguna referencia en-
tre ambdés tipus de mesures. No obstant aixo, cal tenir present que aquests dos ti-
pus de dades no s6n comparables perque les condicions i els objectius s6n diferents.

Per tal d’evitar 'efecte pertorbador dels pollinitzadors en la mesura del néctar
produit en 24 hores al camp, hem embossat inflorescencies senceres preses a I'atzar,
amb bosses de tul que en permeten la transpiracid, lligades a la base de les plantes,
durant un dia sencer. En aquest tipus de mesures hem tingut en compte la posicié
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de la flor en la inflorescéncia i I'estadi fenologic, cosa que ens ha permes valorar, a
més, la variacié de la produccié de nectar al llarg de la inflorescéncia.

La produccié de nectar en condicions d’hivernacle sha mesurat al final del
desenvolupament floral, quan els sepals i petals estaven a punt de desprendre’s i una
vegada s’havia pollinitzat el pistil. Totes les flors estaven, per tant, en el mateix es-
tadi fenoldgic. Durant tot aquest periode, les flors, triades aleatdriament, han ro-
mas embossades per evitar I'efecte dels insectes, bé que aquesta precaucié era potser
innecessaria ja que la incidéncia de visitants florals a ’hivernacle ha estat molt min-
sa. Aquest valor de produccié suposadament maxim, atés que la irrigaci6 ha estat
també elevada, podria ésser diferent en les poblacions naturals, perque al camp les
flors s6n buidades pels vectors i aixd de ben segur que estimula la produccié de més
néctar (Guitidn ez 2/, 1995).

El volum de n&ctar sha mesurat mitjangant micropipetes de 5 pl Blaubrand
Intramark, amb 5 aforaments d’1 pl cadascun, cosa que ha permes afinar més la lec-
tura. S’introdueixen les micropipetes dins els nectaris, procurant no tocar els estams
ja que el pollen pot obstruir-les. El liquid ascendeix per capil-laritat fins al seu limit
de volum, tot i que una lleugera pressi6 sobre aquelles peces florals pot afavorir-ne
Pascens. Quan les quantitats de néctar sén molt petites, es pot emprar el metode de
la «taca de paper» (Baker, 1979; Erhardt, 1991; Dafni, 1992), que nosaltres no hem
utilitzat. La concentracié de sucres s’ha mesurat mitjangant un refractdmetre de
camp de marca Bellingham i Stanley LTD, que cobreix I'interval 0-50 %, adaptat
per a lectures de petites quantitats de néctar. Quan la concentracié era més eleva-
da, es procedia a fer una dilucié, afegint una quantitat d’aigua destil-lada coneguda
(entre 1-5 pl), mesurada amb micropipeta, a la gota de néctar dipositada en el re-
fractdmetre. Posteriorment s'efectuaven els calculs corresponents per tal d’obtenir
la concentracié real, tenint en compte la dilucié realitzada.

En la majoria de refractdmetres, la lectura correspon al percentatge de sacarosa
o als equivalents de sacarosa en |’escala BRIX (= pes de sucre / pes de solucié a una
temperatura donada). La majoria d’autors calculen la quantitat de sucre present en el
néctar multiplicant directament el volum extret de la flor (en pl) pel percentatge
(mg sucre / mg solucid) llegit al refractometre. Aquest metode introdueix un petit
error, perqué confon volum i massa de néctar, error que s'accentua quan els percen-
tatges sén alts (Bolten ez 2/, 1979). Aquest error es pot corregir, com hem fet nosal-
tres, convertint els mg de sucre / mg de solucié en mg de sucre / 100 ml de néctar
(Bolten et al, loc. cit; Cruden i Hermann, 1983), a partir d’unes taules de conversié
que donen els valors equivalents en g / | (Weast, 1978; Prs-Jones i Corbet, 1987;
Dafni, 1992; Kearns i Inouye, 1993). El grafic de la figura 2.8, construit a partir dels
valors d’aquestes taules de conversié, mostra que la relacié entre el percentatge de
sucres llegit al refractdmetre en pes / pes (en abscisses) i 'equivalent en pes / volum
(en ordenades) no és lineal, siné que es corba lleugerament.
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FIGURA 2.8. Relaci6 % (pes / pes) de sucre llegit al refractdmetre i 'equivalent pes / volum (en g /1),
grafic construit a partir de les taules de WEAST (1978).

Resultats i discussié

Les figures 2.9 i 2.10 representen, en forma de test grafic de Simpson i Roe, el
volum, la concentracié de sucres en pes / pes (llegit al refractdmetre) i la quantitat
total de sucres del néctar produit en 24 hores, al camp i al final de la floracié en
condicions d’hivernacle, respectivament.

Per provar la similitud entre totes les mitjanes obtingudes per als tres parime-
tres (volum, percentatge de sucres i quantitat de sucre) en aquells dos tipus de me-
sures, hem realitzat una analisi de la variancia (ANOVA). El resultat indica que hi
ha diferencies significatives entre els taxons per als tres parametres estudiats, tant en
el cas de la produccié diaria en condicions naturals, com en la produccié total en
hivernacle. Unicament en el cas del percentatge de sucre, sén forga homogenis i la
F queda al limit del llindar de significacié.

Volum (24 h camp): F=63,673 p<0,001 gl =131739 (*) =51
% sucre (24 h camp): F =16,788 p <0,00001 gl =131739 (*) =27
mg sucre (24 h camp): F = 75,423 p<0,001 gl =13i739 (*)=52
Volum (hivernacle): F =69,322 p < 0,001 gl.=19i1612 (*)=78
% sucre (hivernacle): F = 10,486 p<0,00001 gl =19i612 (*)=18
mg sucre (hivernacle): F = 52,404 p<0,001 gl =19i612 (*)=72
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Per tal d’analitzar amb més detall cada valor (figures 2.9 i 2.10), hem utilitzat
el test a posteriori de Scheffé (1959), és a dir, les comparacions per parells de totes
les possibles combinacions de mitjanes que segueix la distribucié mostral F. Chem
aplicat a les tres variables considerades: volum de néctar, concentracié de sucre
llegit al refractdmetre i quantitat de sucre, amb un total de 273 contrastos per a les
mesures de camp (91 parells X 3 parametres) i 570 per a les mesures d’hivernacle
(190 parells X 3 parametres). Indiquem a dalt (*) el nombre de parells que ha do-
nat diferéncies significatives en cada cas. Entre els parells de taxons perennes van
apareixer un 10,6 % de diferéncies significatives, entre els d’anuals, un 2,0 %, i
entre tots els parells possibles perenne-anual, un 22,8 %. Aquests resultats indiquen
que la produccié de néctar en les anuals és molt semblant, que és més diferent en-
tre les perennes i que existeix certa dicotomia entre aquests dos grans grups de ta-
xons. Cal tenir en compte, pero, que la quantitat de sucre és el producte del volum
per la concentracié —a part del factor de correccié del refractdometre. Per tant, com
que les concentracions varien poc (tant en condicions de camp com d’hivernacle),
el grafic de la quantitat de sucre té el mateix perfil que el volum, amb petites mo-
dificacions, perqué aquest és el factor que pesa més en ambdés casos.

Produccié en 24 h al camp

A la vista dels resultats obtinguts (figura 2.9) en les poblacions en qué hem
realitzat mesures tant de camp com d’hivernacle (BOL1, BOL2, STA1, VERI i
AJALl), podem assegurar que el volum de néctar produit en 24 hores al camp és de
dues a cinc vegades inferior a la produccié al final de la floracié a I'hivernacle, cosa
que confirma la nostra hipdtesi de partida. D’una banda, l'estat fenologic de les flors
mesurades al camp és més variable, perd sempre es troben en estadis més joves que
les flors tardanes de I’hivernacle. D’altra banda, les condicions fisioecoldgiques al
camp i a ['hivernacle sén molt diferents, i 'aportament d’aigua no és el mateix. Les
plantes de I'hivernacle, en principi, estan molt més regades que al camp (disposen
d’aigua ad libitum), amb el conseqiient efecte sobre el possible increment de la pro-
duccié de néctar (Zimmerman, 19834).

En les plantes d’alta muntanya, que viuen en ambients forga semblants, les tres
especies d’ Aconitum estudiades produeixen més volum de néctar (de 2 a 4 nl) que
D. montanum (que no arriba a 1 pl), mentre que les diferéncies de concentracié de
sucres entre aquests tres taxons no son significatives. Pel que fa al génere Aconitum,
les dues poblacions d’A. anthora secreten un volum de néctar estadisticament més
gran —d’uns 4 pl—, seguit d’A. napellus de la vall d’Eina (NAP1), amb una secre-
ci6 diaria d’uns 3 pl, i finalment d’A. lycoctonum, amb 2 pl; mentre que el volum
nectarinic de la poblacié del Cadi d’A. napellus (NAP2) ha resultat més baix, amb
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1,6 pl de mitjana. D. bolosiz ha produit unes quantitats de nectar forga altes (3,0-
4,4 pl), similars a les de les dues poblacions d’A. anthora. Cal tenir en compte, pero,
que en D. bolosii els dies del mostratge havia plogut i era nivol, i I'activitat d’in-
sectes era inferior a I'habitual, especialment en la poblacié de Rubié de Baix
(BOL1). Aquestes condicions poden haver incrementat lleugerament els valors en
esguard d’altres anys molt més secs. Tot i aixd, és destacable la diferéncia entre les
dues espécies perennes, D. montanumi D. bolosii; la produccié és més alta en aques-
ta darrera, malgrat que no hi ha tanta diferéncia entre les llargades dels respectius
esperons (taula 2.1). Jordano (1990) va detectar en el génere Lonicera que les espe-
cies de zones més baixes produien més nectar que les de muntanya. Aquesta pauta
sembla comuna i ha estat descrita en altres géneres (Cruden ez /., 1983). També
observem menys volum de recompensa en els taxons anuals, de I'ordre de 0,5-1 pl
menys que els perennes. Aquestes diferéncies queden confirmades plenament amb
els resultats obtinguts a I'hivernacle.

Quant a la concentracié de sucres, també observem petites diferéncies, perd
sense una tendéncia determinada entre anuals i perennes. Linterval de valors oscilla
entre el 40 i el 60 %. Pel que fa a la quantitat de sucre total, segueix les mateixes va-
riacions que el volum, atés que les concentracions no sén gaire diferents.

Produccié al final de la floracié a I'hivernacle

Pel que fa al volum de néctar produit al final de la floracié (figura 2.10), a
primer cop d’ull observem una clara dicotomia entre els taxons anuals i els pe-
rennes, essent aquests darrers els que en produeixen més. Tot i aquesta marcada
diferéncia, s'observen uns intervals de variacié més grans entre les especies pe-
rennes que entre les anuals. No sembla que hi hagi una relaci6 entre la quanti-
tat de nectar i cada grup taxondmic. Un exemple d’aixo és la serie Pentagyna, que
conté el més nectarifer, D. sylvaticum (amb 17,7 pl de neéctar de mitjana), i el
menys nectarifer, D. emarginatum subsp. emarginatum (amb 5,6 pl), dels taxons
perennes estudiats. Fins i tot, a nivell de subespecie les diferéncies sé6n marcades;
D. emarginatum subsp. nevadense és molt més nectarifera que la subespecie emar-
ginatum, amb 14,1 pl de mitjana. Dins la série Fissa, D. bolosii secreta més volum
de nectar (12,0-14,8 pl) que D. fissum, fet esperable perque les flors de D. bolosii
s6n lleugerament més grosses (vegeu la taula 2.2). Els individus de D. fissum de
I'oest peninsular —subsp. sordidum— semblen més nectarifers (9,4 pl de mitja-
na) que els dels Alps Maritims —subsp. fissum— (6,3 pl).

Si comparem la produccié de néctar amb la mida dels nectaris (vegeu la taula
2.1), no es veu una correlacié clara entre aquests dos parametres. Per exemple, les
dues especies amb produccions extremes dins les perennes, és a dir, la que produeix
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més neéctar i la que en fa menys (D. sylvaticum i D. emarginatum, respectivament),
tenen un esperé nectarifer de longitud semblant. I aquesta manca de correlacié s'ac-
centua si comparem anuals amb perennes. Mentre que les diferéncies de volum sén
molt acusades, les longituds dels nectaris no varien en la mateixa proporcié. El que
si que cal recontixer és que les flors de les anuals sén, generalment, més petites.

Dins les especies anuals, el volum de néctar no difereix significativament entre
els tixons estudiats. Lordre de produccié és de 1,0 a 3,7 ul (figura 2.10). Les espe-
cies del subgenere Staphisagria, tot i tenir els esperons més curts, secreten més
néctar (3,4-3,7 pl) que les anuals del subgeénere Delphinium (1-2 pl), perd, tot i aixi,
aquestes diferéncies no sén significatives. Les Consolida produeixen un volum de
néctar similar al de les anuals del subgénere Delphinium, excepte C. mauritanica,
amb 3,7 yl, que s'acostaria més al subgenere Staphisagria. En aquest cas, les nota-
bles diferéncies en la llargada dels nectaris si que es reflecteixen proporcionalment
en el volum de nectar secretat, tot i que no es donen diferéncies significatives, se-
gons el test de Scheffé.

La concentracié de néctar de tots els tixons assajats a I'hivernacle es mou dins
d’un marge de 40-G0 %, el mateix que hem obtingut en les mesures de camp; les
petites diferéncies observades no sén significatives. Tampoc no sembla haver-hi di-
feréncies significatives entre anuals i perennes. El que si que observem és que els ta-
xons amb més volum de néctar, com ara D. bolosii i D. sylvaticum, el tenen més
diluit (figura 2.10) i a 'inrevés (com és el cas de D. emarginatum subsp. emargina-
tum). Cal remarcar que el nectar d’algunes Consolida és significativament més
diluit. La quantitat de sucre mostra les mateixes tendéncies que el volum.

Els grafics de la figura 2.11 presenten la relacié entre el volum de néctar secre-
tat per flor i dia i el pes de sucre en els tAxons assajats al camp. La figura 2.12 mos-
tra la mateixa relacid, perd aqui es tracta de la produccié de néctar al final de la
floraci6 en condicions d’hivernacle. En ambdés casos, cada punt del grafic corres-
pon a la mesura d’una flor individual. Per a cada poblacié del mostratge indiquem
Iequacié de les rectes de regressié ajustades (essent x el volum de néctar, i y el pes
de sucre). En tots els casos hi ha una clara dependéncia lineal (r > 0,7) i significati-
va (p « 0,05) entre aquests dos parametres. El grau d’inclinacié de la recta reflec-
teix la concentracié. Com que linterval de concentracions és forga estret, entre
40-60 %, la funcié que relaciona aquestes dues variables és relativament semblant
a tots els tixons, bé que els punts puguin estar més o menys dispersos. Cal destacar
que el néctar més diluit (un 41 %) és produit en condicions d’hivernacle per
C. ajacisi C. mauritanica, que mostren una recta més plana que la resta.

A partir d’aquestes dades podem afirmar que les especies de la tribu
Delphinieae sén molt nectariferes, especialment les espécies perennes. De fet, han
transformat peces florals en estructures especialitzades —els nectaris— especifica-
ment per a aquesta funcié. Encara que no hem mesurat la biomassa floral, intuim
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que el volum de n&ctar secretat hi esta relacionat, és a dir, que flors més grosses ofe-
reixen més recompensa que les petites, com s’ha descrit ja en nombroses espécies
mediterranies (Herrera, 19856) o, per exemple, en el génere Petrocoptis (Garcfa,
1993). Com a minim, aquesta relacié es déna clarament entre els taxons perennes
i anuals; aquests darrers sén els que presenten flors més petites i amb menys re-
compensa, fet observat tant en condicions naturals com experimentals. En les
anuals, la produccié de pollen també és notablement inferior i, per tant, hi té lloc
una reduccié d’ambdés tipus de recompensa. Aquesta disminucié del volum de
n&ctar en les estirps anuals podria ser provocada també per I'augment en la pro-
duccié de flors (vegeu la taula 2.4), ja que la planta haura de diversificar més els re-
cursos. No obstant aixd, en algunes plantes, com per exemple Melittis L. (Guitidn
et al.,, 1995), sha demostrat que la produccié de sucre total per planta augmenta
com més flors té 'individu. Les Delphinieae anuals obligaran els pollinitzadors a vi-
sitar més flors per aconseguir la mateixa recompensa, afavorint aix{ la geitonogamia
o la reproduccié encreuada, perd amb el risc que els vectors visitin altres plantes
amb més recompenses que puguin competir-hi. La deteccié de menys activitat d’in-
sectes en les especies anuals en esguard de les perennes (vegeu el capitol 4) confir-
ma aquesta hipotesi.

El que no sembla correlacionat en els taxons del mostratge és la llargada de I'es-
perd i el volum de néctar secretat (per als taxons mesurats en condicions d’hiver-
nacle, la possible correlacié entre aquests dos parametres és r = 0,182; p = 0,443;
n = 20), tot i que aquesta correlacié es déna en algun grup concret, com ara el ge-
nere Consolida. Aixd pot tenir a veure amb el fet que 'esperd no solament recull el
néctar, siné que té també altres funcions, ja detallades a I'apartat 2.1.

En tots els tixons estudiats la concentracié de sucres del néctar és elevada
(40-60 %), considerant el conjunt de les angiospermes (Baker, 1975), i coinci-
deix amb Pinterval de valors reportats per a d’altres Delphinieae (taula 2.6).
Aquesta caracteristica ens fa pensar que els visitants florals i els pollinitzadors
potencials sén himendpters, i especialment abellots, que requereixen concentra-
cions sacarfniques més grans que altres grups d’insectes (Faegri i Pijl, 1979;
Kevan, 1984); de totes maneres, en alguns taxons hem detectat una gran diver-
sitat de visitants florals (vegeu el capitol 4). Cal tenir en compte, perd, que con-
centracions de sucres molt elevades comporten un augment de la viscositat, que
pot reduir notablement la ingesti de nectar per part dels vectors (Harder, 1986).
Segons aquest autor, la concentracié de sucres maximitza el guany d’energia neta
per part de les abelles, sempre que estigui per sota del 50-65 %, i depén, en gran
part, de les condicions especifiques del volum de néctar, de la mida de la inflo-
rescéncia i del temps de vol entre inflorescéncies.

El néctar ¢ dues funcions basiques: atreure els pollinitzadors i perllongar la
durada de les visites, factor que indirectament governen la donacié i la recepcié6 de
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pollen (Harder i Cruzan, 1990). Leficacia del néctar com a recompensa dependra
de la seva produccid, de les condicions ambientals i de la fregiiencia de visites
(Pleasants, 1981). Un altre factor que també hi influeix és la llargada dels nectaris,
que afecta el cost energetic, ja que els pollinitzadors sén més lents en el maneig de
corol-les profundes, com sén les flors de les Delphinieae (Harder, 1983, 1986). De
fet, els abellots prefereixen flors de mides semblants a la longitud de les seves pro-
boscides (Harder, 1985).

En els txons en qué hem tingut en compte la posicié de la flor pel que faa la
produccié de nectar, és a dir, en qué hem pres mesures de camp, s’entreveu una ten-
deéncia a la reduccié de la recompensa de baix a dalt de la inflorescéncia (figures
2.1312.14). Aquesta disminuci6 afecta fonamentalment el volum (directament re-
lacionat amb la quantitat total de sucre); no I'observem en canvi, en la concentra-
cié, motiu pel qual ja no 'hem representada. Aquest patré de secrecié ha estat ja
descrit en A. columbianum (Brink 1 Wet, 1980). Si incrementéssim el nombre de
flors del mostratge probablement aquesta tendeéncia resultaria més evident. Com
que les flors maduren en sentit ascendent, podem extrapolar els resultats i afirmar
que hi ha una correlacié entre la recompensa i 'edat de la flor, correlacid ja postu-
lada per Pyke (1978), Brink i Wet (1980) i Waddington (1981) per a Delphinieae, i
per Fahn (1949) i Cruden (1976) per a d’altres espécies. Aquest tipus de correlacié,
perd, no es déna en totes les plantes (Pleasants, 1983; Guitidn ez 4/, 1995). El patré
de secrecié de néctar pot tenir importancia en el model de vol dels pollinitzadors
(vegeu I'apartat 4.4.3), especialment en les inflorescencies en raim vertical. Si les
flors maduren en sentit ascendent i els abellots també les visiten en aquest sentit,
convé que les flors inferiors continguin més néctar per tal que el vector segueixi
visitant aquella inflorescéncia o trif la flor en estadi femeni (Zimmerman, 19834).
En aquest respecte, Hodges i Wolf (1981) observen en D. nelsonii que els abellots
esgoten la recompensa quan n’hi ha poca, perod en deixen quan és elevada. Donada
la tendeéncia de molts pollinitzadors a visitar la meitat superior de la inflorescéncia
(Iwasa ez al,, 1995), la planta haura de realitzar una inversié neta d’energia en les
flors inferiors per tal d’assegurar les visites.

El volum de nectar que ofereixen les flors pot repercutir clarament en les po-
blacions de pollinitzadors. A escala global, la quantitat de recompensa pot influir
en la competencia entre els pollinitzadors, i determinar quina espécie visita una
planta concreta. A escala individual, el volum de néctar pot influir en la distancia
de vol dels vectors o en el nombre dé visites (Zimmerman, 19834). Els abellots,
principals pollinitzadors d’aquesta tribu (vegeu el capitol 4), sén oportunistes i apli-
quen estratégies que maximitzin el guany d’energia neta (Inouye, 1978; Pyke,
19784, 19784; Harder, 1986). Recollectaran constantment en Delphinieae només
si aquestes especies s6n una font relativament lucrativa en comparacié amb les al-
tres plantes (Brink i Wet, 1980). No obstant aixo, I'dptima produccié de néctar no
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ha de ser necessariament la maxima. D’una banda, perqué 'energia que la planta
inverteix en la produccié de néctar no pot ser desviada cap a d’altres funcions.
D’altra banda, perque si hi ha una distancia dptima d’encreuament, com passa en
D. nelsonii (Price 1 Waser, 1979; Waser i Price, 199164, 1994), 1 el volum de recom-
pensa afecta la distdncia de vol dels vectors —com més néctar, més curts sén els
vols—, aquesta recompensa haura de tenir uns valors que facin possible aquesta dis-
tancia d’encreuament.

En algunes poblacions hem notat diferéncies notables de produccié de néctar
d’una planta a una altra. Lexisténcia de mosaics en la distribucié del néc-
tar, és a dir, d’unes clapes o taques de plantes fredes (amb molt poca recompen-
sa) i altres de calentes (amb molta recompensa), descrita en algunes espécies
americanes (Pleasants 1 Zimmerman, 1979; Zimmerman, 1981, 1982; Brink,
1982), és deguda més aviat al comportament dels abellots que a les plantes ma-
teixes. Aquests visiten assiduament les taques més riques en néctar, fet que pro-
voca la creacié de veinatges més o menys isolats genéticament entre ells, ja que
els vectors limitaran el flux de pollen i, conseqiientment, el flux génic a unes zo-
nes determinades. Aquesta hipdtesi pot ésser comprovada mitjangant técniques
moleculars, com ara I'electroforesi d’isoenzims (vegeu el capitol 7).

Com a conclusié d’aquest apartat, hem de remarcar que en les Delphinieae
Pespecialitzacié en la produccié de nectar, I'elevada quantitat que en fan i 'estruc-
tura floral encaminada a estimular que els pollinitzadors el cerquin fan pensar que
aquesta és la recompensa principal. Tot i aixi, el pol-len és produit en abundancia i
serveix també com a recompensa, malgrat que pot afavorir els pol-linitzadors menys
especifics (vegeu el capitol 4).






3. CICLES BIOLOGICS

3.1. GENERALITATS

Les Delphinieae son plantes herbicies anuals, biennals o perennes (Pawlowski,
1993; Tamura, 1995) (taula 3.1). Tot el génere Aconitum —a excepcié d’A. gym-
nandrum Maxim., I'inica espécie anual que viu a ’'Himalaia oriental (Stapf, 1907;
Lauener i Tamura, 1978)— i la major part del génere Delphinium (subgeneres
Delphinastrum i Oligophyllon) sén perennes, mentre que la resta de plantes de
genere (subgeneres Staphisagriai Delphinium), junt amb tot Consolida i Aconitella,
s6n anuals. El caracter anual és un tret que s’ha considerat filogenéticament evolu-
cionat (Trifonova, 1990) i s’ha utilitzat per a separar grups taxondmics. Ara bé, cal
matisar, d’'una banda, que el subgénere Delphinium conté una espécie perenne,
D. balansae, i de 'altra, que les espécies del subgenere Staphisagria han estat descri-
tes com a biennals (Tamura, 1995).

TAULA 3.1. Percentatge d’especies segons els tipus de cicle en Delphinieae.

Especie
Genere
anual biennal perenne
Aconitum 0,3 0 99,7
Delphinium 7.6 0,6 91,8
Consolida 100 0 0
Aconitella 100 0 0

Lestimacié de la proporcié d’espécies s’ha fer seguint el criteri de Tamura (1995), bé que aquest
auror no considera la segregacié del génere Aconitella.



88 BIOLOGIA DE LA REPRODUCCIO DE LA TRIBU DELPHINIEAE

Amb el terme cicle biologic entenem tot el desenvolupament vital d’'una plan-
ta, des que neix fins que es mor. Per tant, inclou tot el procés de germinacié de les
granes, el creixement vegetatiu i la fase reproductiva (floracié, fructificacié i dis-
persi6 de les granes), i en els taxons perennes, a més, 'estadi de latencia, el rebrota-
ment i els mecanismes de propagacié vegetativa. Hem intentat analitzar aquests
diversos aspectes en les Delphinieae.

3.2. GERMINACIO
3.2.1. INTRODUCCIO

Lestudi de la germinaci6 ha gaudit d’un interes especial motivat per diverses
raons. En primer lloc, perque el grau de coneixement de les taxes de germinaci6 és
forga desigual en aquesta tribu, ja que disposem de forga dades de les especies orna-
mentals, perd molt poques de les silvestres. En segon lloc, perque considerem que
aquest parametre té transcendéncia en la recerca sobre biologia de la reproduccié,
ates que representa el millor index sobre I'#xit o fracis de tot el procés reproductiu.
En aquest sentit, pot esdevenir una eina forga efectiva en I'estudi dels sistemes re-
productius, puix que permet valorar la viabilitat de les granes obtingudes en els en-
creuaments (Gage, 1953; Lewis i Epling, 1959; Legro, 1961). Per tant, suposa un
pas més enlla de la simple quantificaci6 de la produccié de granes (vegeu el capitol 5).
El cas més rellevant o que pot tenir més interés és el dels encreuaments interespeci-
fics, en que la germinacié de les granes hibrides ens permet 'obtencié de material i
la possibilitat d’efectuar, en un futur, un seguiment de les generacions filials.

D’altra banda, és molt convenient cercar les condicions dptimes de germina-
ci6 dels taxons a estudiar amb la finalitat d’obtenir material per a posteriors recer-
ques (sistemes de reproduccid, citogenttica, electroforesi d’isoenzims, entre
d’altres). Aquest aspecte és fonamental per a les estirps anuals, ates que el trasplan-
tament d’individus directament del camp té menys &xit, puix que les arrels sén mas-
sa febles i no el resisteixen. En canvi, la majoria d’especies perennes s’han obtingut
per trasplantament (normalment el poder germinatiu és més baix, el seu cicle bio-
logic més lent i no sempre arriben a florir el primer any).

Antecedents en la tribu
Lestudi de la germinacié i el desenvolupament de les granes és un aspecte rela-

tivament poc conegut dins les Delphinieae. Dins del génere Aconitum, les escasses re-
fereéncies bibliografiques que n’hem trobat sén treballs molt recents i relacionats amb
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I'ds medicinal i ornamental d’aquestes plantes (Nautiyal i Kaushik, 1988; Dong i Li,
1992; Rawat e 4l., 1992; Pozdova i Balmasova, 1994; Katsuki et 2/, 1994).

Potser el génere en el qual ha estat més tractat aquest aspecte és Delphinium, perd
basicament per a les espécies ornamentals. A Anglaterra, un pais amb una gran tra-
dicié en jardineria i en el conreu de Delphinium amb finalitats ornamentals, la ger-
minacié ha estat ampliament estudiada en el grup de D. elatum i els seus hibrids i
varietats de cultiu, i també en altres especies, com D. grandiflorum L., D. nudicaule
o D. cardinale, entre d’altres (Delphinium Society Year Books, 1986-1995; Edwards,
1981; Holcomb i Beattie, 1990). Fins i tot, existeix la Delphinium Society (Basset,
1990), una associaci6 d’especialistes d’encreuaments de Delphinium, d’intercanvi de
granes, d’informacid, de registres de noves varietats, etc. Les dades de les espécies sil-
vestres s6n menys abundants. Hi ha treballs que tracten de les temperatures dptimes
d’emmagatzematge i germinacié (Harrington, 1921; Barton, 1932, 1935;
Thompson, 1968; Carpenter i Boucher, 1992), de la dormancia (Baskin i Claude,
1968; Baskin i Baskin, 1974, 1994), de la germinaci6 en anuals (Barber, 1980),
d’anilisis comparatives (Hoffman, 1985) o de I'ds de la biotecnologia per a la con-
servacié i la germinaci6 de granes de plantes silvestres amenagades, entre les quals
D. exaltatum Ait., una planta rara de 'estat d’Ohio (Woolf, 1990).

En els dos generes restants, la recerca sobre la germinaci6 de Consolida és es-
cassa, 1 practicament inexistent en Aconitella. Trifonova (1986) apunta que les gra-
nes d’algunes consolides es desenvolupen amb dificultat i que requereixen
condicions de temperatura molt precises. Harrington (1921) i Barton (1932, 1935)
semblen coincidir que les granes de Delphinium anuals (incloses les Consolida) sén
molt sensibles a les elevades temperatures. Svensson i Wrigen (1986) estudien di-
versos aspectes de la germinacié en C. regalis.

3.2.2. MATERIAL I METODES

Les granes emprades per a la realitzacié de les diverses proves de germinacié pro-
venen de poblacions naturals i han estat recol-lectades directament del camp, durant
els mesos d’estiu o a principi de tardor, segons la fenologia de cada especie, entre el
1991 i el 1994, en les localitats ressenyades al capftol 1. Com hem indicat anterior-
ment, el material vegetal obtingut s’ha utilitzat per a dur a terme estudis posteriors.
També s’han assajat algunes granes produides en els encreuaments, especialment els
interespecifics, per estudiar la viabilitat dels hibrids (vegeu el capitol 5).

Per a una correcta recolleccié i per eliminar fonts d’error en I'estimacié de la
capacitat germinativa de les granes, cal parar compte que hagin assolit el grau de
maduresa externa adient. Per tant, és recomanable recollir-les quan els fol-licles fan
dehiscéncia (si encara no s’han dispersat les granes) o, en tot cas, quan estan molt a
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punt d’obrir-se. Els fol-licles madurs es reconeixen perqué prenen una coloracié gro-
ga pallida, semblant al color de la palla.

Un altre aspecte que cal tenir molt present per a evitar la pérdua de poder ger-
minatiu és la conservacié del material fins al moment de la sembra. Edwards (1981)
apunta que sovint I'exit de la germinacié de les llavors dels Delphinium ornamen-
tals depén del seu emmagatzematge. Cal mantenir-les al refrigerador (no al conge-
lador), ja que el fred les preserva i, fins i tot, poden aguantar forga anys, mentre que
la calor les deteriora considerablement. Basset (i /irt.) corrobora aquesta idea i creu
que tres setmanes de refrigeracié a 4 °C basten per a obtenir percentatges de ger-
minacié del 80 al 90 %. Carpenter i Boucher (1992) consideren que, a part de la
temperatura de conservacid, la humitat relativa també influeix en la germinacié6 de
les granes de Delphinium x cultorum. Aquestes toleren baixes temperatures, perd no
per sota dels 0 °C, bé que alguns cultivars responen de manera diferent. Segons
aquests darrers autors, les condicions optimes sén 5 °C i una humitat relativa del
30 al 50 %, si es vol aconseguir una taxa més alta de germinacié i que aquesta sigui
més rapida i més uniforme. Thompson (1968), per a vuit especies perennes de
Delphinium, sosté que cal guardar les granes a temperatura ambiental i sotmetre-les
a un tractament de fred (a 2 °C) tres o quatre setmanes abans de la sembra. Smreciu
et al. (1988), en proves de germinacié de 41 especies herbacies perennes d’altres ge-
neres, conserven les granes a 3-6 °C.

Seguint totes aquestes recomanacions, hem introduit les granes en sobres de
paper o en flascons de vidre i les hem collocades al refrigerador (a una temperatu-
ra de 4 °C) fins al moment del seu us. Cal guardar-les ben seques (amb un dessecant
com el silicagel, per a evitar la humitat) i netes (sense restes de follicle) per tal de
minimitzar les contaminacions fingiques, que en farien davallar sensiblement la ca-
pacitat germinativa.

No hem dut a terme cap tipus de pretractament (excepte algunes proves d’esca-
rificacié en placa de Petri), ni hem utilitzat cap fitohormona, perqué voliem estudiar
la germinacié en condicions naturals. No obstant aixd, es poden aplicar diversos
pretractaments tal com descriuen Ayerbe i Ceresuela (1982), que van assajar la ger-
minacié de 340 especies endemiques de la peninsula Iberica, Balears i Africa del
nord, i n’indicaren en cada cas les condicions optimes.

Hem dut a terme diversos assajos en placa de Petri (tant al laboratori com a
Ihivernacle, variant les condicions de llum i temperatura) i en germinadors (a I’hi-
vernacle). En les plantes d’alta muntanya —aconits i D. montanum—, ates que les
taxes de germinacié en aquestes dues proves han estat molt baixes (taules 3.2 1 3.3),
vam assajar la germinacié al camp; aixi, les granes han estat sotmeses a les mateixes
condicions de temperatura i hem pogut valorar aquest factor ja que, tal com indi-
quen Ayerbe i Ceresuela (loc. cit.) per a d’altres tixons d’altitud, és molt probable
que requereixin tractaments de fred.
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Germinacié en placa de Petri

Per preparar la germinacié en placa de Petri, hem seguit el protocol descrit per
Oliva (1990). Atés que la germinacié de les especies estudiades sol ser relativament
llarga, té molta importancia la prevencié de possibles contaminacions fingiques
(esterilitzaci6 del material emprat i de I'aigua, treball prop de la flama, etc.). Sovint,
pero, sén les mateixes granes les que porten espores de microorganismes (princi-
palment fongs) adherides a la seva coberta, i per aixd és recomanable rentar-les amb
aigua destillada, tot just abans de la sembra.

El paper de filtre, que fa de suport de les granes, s'impregna d’aigua préviament
bullida, procurant que no hi hagi un excés de sobrenedant. Shi col-loquen les gra-
nes repartides homoggniament per la superficie i se segella la placa de Petri amb pa-
rafilm, per mantenir la humirar i evitar I'entrada d’espores.

Totes les granes han estat sembrades el mateix any de la recolleccié. En els ra-
xons en que s’han assajat 30 granes, 15 han estat sotmeses a una escarificacié me-
canica (trencament de la testa pel punt on surt la radicula) per tal d’afavorir-ne la
germinaci6. A la taula 3.2 es detallen les especies i les proves que es van assajar, tot
modificant-ne les condicions. Lexperiment es va controlar fins a 180 dies després
de la sembra.

Germinacid en germinadors

Les proves en germinadors shan realitzat a 'hivernacle del laboratori de
Botanica de la Facultat de Farmacia de Barcelona. Les especies i poblacions assaja-
des estan referenciades a la taula 3.3, on també s'indiquen I'any de recolleccid, les
dates d’inici de sembra i el nombre total de granes sembrades. Tot i que Edwards
(1981) diu que poden haver-hi dos tipus de sembra —tardor o primavera—, hem
optat per dur-la a terme sempre a la tardor o, com a maxim, al principi d’hivern,
per tal d’assegurar que a la primavera segiient les plantules estiguin prou desenvo-
lupades per a florir i, aixi, disposar de material per a d’altres estudis. Hem compro-
vat empiricament que el fet d’avancar la sembra pot influir un xic en la posterior
floracié. Aquesta propietat és aprofitada en el conreu dels Delphinium ornamentals
del Maresme, ja que els agricultors poden controlar forga el periode de floracié a
partir de la data de sembra (Cabot, com. pers.).

Per a dur a terme un control més acurat de la quantitat de granes germinades
i poder efectuar un seguiment en el temps de I'aparicié dels cotiledons i del desen-
volupament de la primera fulla, hem emprat germinadors de plastic negre (cosa que
afavoreix la retenci de calor) i perforats a la base (per a mes és bon drenatge de I'ai-
gua). Per potenciar la retencié d’humitat i calor, factors molt importants en I'esti-
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mulacié de la germinacié de les granes, recomanem soterrar parcialment els germi-
nadors i tapar-los amb un protector de plastic durant les tres o quatre primeres set-
manes. Durant I'etapa inicial shan de mantenir ben humits i, per aixd, el reg ha
estat freqiient i per aspersié, ja que les plantules sén estructures molt fragils. Quan
aquestes tenen 3-5 fulles, es poden traspassar a testos (de 13 a 17 cm de diametre,
segons I'especie).

Les corbes de desenvolupament en el temps s’han obtingut mitjangant el pro-
grama informatic CSS. Lajustament dels punts s’ha dut a terme per mitja del sis-
tema de minims quadrats (least squares) amb un coeficient d’inflexibilitat (széffness
coefficient), calculat empiricament del 0,1; aquest parimetre, comprés entre 0 i 1,
determina el grau en que la corba ajustada depen de les configuracions locals dels
valors analitzats.

Germinacid en proves de camp

Les proves de camp s’han dut a terme amb les plantes d’alta muntanya: els
tres aconits de la vall d’Eina i les dues poblacions de D. montanum. La data d’inici
de la sembra fou el 20 d’octubre de 1993 a la vall d’Eina i el 12 d’octubre de
1993 al Cadi. Vam col-locar les granes (que havien estat recollides el mateix es-
tiu o al principi de tardor) dins de germinadors de plastic omplerts amb la ma-
teixa terra de la localitat, a diferents profunditats, i algunes les dispersarem pels
voltants. L'observacié dels resultats es va realitzar de manera puntual, atesa la
llunyania de les poblacions, el 19 de maig de 1994 a la vall d’Eina i el 5 de juny
de 1994 al Cadi, poc després de la fosa de la neu. Desconeixem si van néixer al-
wes plantules amb anterioritat i no sobrevisqueren i si hi hagué germinacié de
noves granes en dates posteriors.

3.2.3. RESULTATS

A les taules 3.2, 3.3 i 3.4 es detallen els resultats de les taxes de germinacié
obtingudes en placa de Petri (tant al laboratori, com a ’hivernacle), en germi-
nadors i en les proves de camp, respectivament. A la taula 3.4 també indiquem
el percentatge de mortalitat dels cotilédons durant el primer mes i el percentat-
ge de granes que van presentar el fenomen que hem anomenat eclosié tardana
dels cotiledons. De vegades, algunes granes tot just germinades només desenvolu-
pen la radicula, mentre que els cotilédons resten entre tres i set dies amagats dins
la testa, que dificilment es desprén i pot dificultar el bon desenvolupament de la
plantula. En la majoria d’ocasions, perd, la mateixa empenta d’aquestes petites
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fulletes acaba vencent la resisténcia que oposa la coberta. Ho hem detectat de
forma especialment acusada en D. staphisagria, D. pictumi D. verdunense. En els
dos primers taxons, la coberta és més gruixuda i, probablement, costa més de
trencar-se.

A primer cop d’ull, podem observar que les taxes de germinacié en placa de Pe-
tri s6n sensiblement inferiors als resultats obtinguts en germinadors. El perfode de
germinacié és forga llarg —com a minim, al voltant d’un mes (taules 3.2 i 3.5)—
cosa que incrementa les probabilitats de contaminacions fingiques, contaminacions
que possiblement faran minvar el poder germinatiu de les granes. Hem constatat
empiricament que les llavors de les plaques amb terra es contaminen molt menys, fet
que atribuim a una competéncia més acusada amb els microorganismes presents a
la terra.

En placa de Petri, les especies anuals han germinat més bé que les perennes,
perd, tot i aixi, els percentatges s6n clarament més baixos que els obtinguts en ger-
minadors. Tanmateix, no sembla que hi hagi un tractament de llum o de tempera-
tura preferencial, i 'escarificacié no sembla ser tampoc un factor determinant. Pel
que fa a les diverses proves dutes a terme en les tres especies del génere Aconitum,
no ha germinat cap grana, ni en placa de Petri ni en els germinadors; en canvi, sf
que en van germinar en les proves de camp, cosa que ens fa pensar que aquestes lla-
vors requereixen un tractament previ de fred mantingut. D. montanum ha tingut
un comportament diferent. Malgrat que germina més bé en terra que en placa de
Petri, en ambdés casos els percentatges no difereixen gaire i s6n forga similars als
obtinguts en les proves de camp. Hem detectat certa dormancia en D. montanum,
que probablement també té lloc en els aconits. Tot i que algunes granes germinen
en el periode habitual (al voltant d’un mes a partir de la sembra), moltes ho fan tres
o quatre mesos més tard, cap a I'#poca del desglag de la neu. Aquest fenomen ja ha
estat descrit en algunes espécies americanes com D. barbeyi i D. nelsonii (Cronin i
Nielsen, 1978; Waser i Price, 19854; Baskin i Baskin, 1994) i, fins i tot, en C. regalis
(Svensson i Wigren, 1986).

També cal remarcar que en visitar I'any segiient les localitats on haviem realit-
zat les proves de camp, alguns germinadors contenien plantules germinades de poc,
especialment de D. montanum. Aquest fet indica que la dormancia de les granes pot
durar com a minim un any. El banc de granes que queda al sol, doncs, pot tenir
transcendéncia per a perpetuar la poblacié, especialment en especies endémiques
que poden presentar problemes de conservacié (vegeu I'apartat 4.4.4).

Les taxes obtingudes en germinadors també evidencien una clara diferéncia
entre els tixons anuals i els perennes, i sén forga baixes en aquests darrers. No
obstant aixo, algunes llavors ornamentals del grup de D. elatum germinen més
bé, potser perque sén granes de varietats seleccionades, probablement tractades
i millorades.



TauLA 3.2. Resum dels diversos assaigs de germinacié en placa de Petri.

Especie Procedéncia  Caricrer N % de m:ES Darade Condicions
germinacié sembra
D. verdunense  (VERI) anual 10 1(10%) 21,00 18/10/91 (Lab.) temperatura ambiental-foscor
D. verdunense (VER2) anual 10 0 — 18/10/91 (Lab.) temperatura ambiental-foscor
D. pictum (PIC1) anual-biennal 10 0 — 18/10/91 (Lab.) temperatura ambiental-foscor
D. bolosii (BOL1)  perenne 10 0 — 18/10/91 (Lab.) temperatura ambiental-foscor
D. verdunense  (VER1) anual 10 1(10%) 48,0+0 3/12/91 (Lab.) tractament calor, un mes a 30 °C
D. verdunense (VER2) anual 10 0 — 3/12/91 (Lab.) tractament calor, un mes a 30 °C
D. pictum (PIC1) anual-biennal 20 4(20%) 54,0+3,5 3/12/91 (Lab.) tractament calor, un mes a 30 °C
D. verdunense (VERI) anual 10 3(30%) 35,3:4,0 10/2/92 (Lab.) tractament ciclic: nit nevera-foscor i dia T amb.-llum)
D. pictum (PIC1) anual-biennal 10 0 — 10/2/92  (Lab.) tractament ciclic: nit nevera-foscor i dia T amb.-llum)
D. verdunense  (VER1) anual 10 1(10%) 300:0 10/2/92 (Hiv) placa sense soterrar
D. pictum (PICY) anual 10 0 — 10/2/92  (Hiv.) placa sense soterrar
A. anthora Andorra  perenne 30 0 — 16/3/93  (Lab.) temperatura ambiental-llum
A. anthora Andorra  perenne 30 0 — 16/3/93  (Lab.) temperatura ambiental-foscor
A. anthora Andorra  perenne 30 0 — 16/3/93  (Lab.) tractament ciclic: nit nevera-foscor i dia T amb.-llum)
A. anthora Andorra  perenne 30 0 — 16/3/93  (Lab.) placa amb terra
A. anthora Andorra  perenne 30 0 — 16/3/93  (Lab.) temperatura de 10 °C-foscor
A. anthora Andorra  perenne 30 0 — 16/3/93  (Hiv.) placa sense soterrar
A. anthora Andorra  perenne 30 0 — 16/3/93  (Hiv.) placa soterrada
A. anthora Andorra  perenne 30 0 — 16/3/93  (Hiv.) placa amb terra
A. anthora Andorra  perenne 30 0 — 16/3/93  (Hiv.) en germinadors
N = nombre de granes sembrades; m + ES = mitjana + error estaindard dels dies en qué es produeix la germinacié; Lab. = laboratori, Hiv. = hivernacle.

¥6

AVAINIHJITIA NEIL V1 2d QIDONAOYdTH V1 3a vID01014



TaULA 3.2. Resum dels diversos assaigs de germinacié en placa de Petri. (Continuacié.)

Especie Caracter N Datade  Condicions
sembra
A. bycocronum perenne 30 0 26/10/93  (Lab.) temperatura ambiental-llum
A. lycoctonum perenne 30 0 26/10/93  (Lab.) temperatura ambiental-foscor
A. lycoctonum perenne 30 0 26/10/93  (Lab.) temperatura ambiental-placa amb terra
A. lycoctonum perenne 30 0 26/10/93  (Hiv.) placa sense soterrar
A. lycoctonum perenne 30 0 26/10/93  (Hiv.) placa soterrada
A. lycoctonum perenne 30 0 26/10/93  (Hiv.) en germinadors
A. anthora perenne 30 0 26/10/93  (Lab.) temperatura ambiental-llum
A. anthora perenne 30 0 26/10/93  (Lab.) temperatura ambiental-foscor
A. anthora perenne 30 0 26/10/93  (Lab.) temperatura ambiental-placa amb terra
A. anthora perenne 30 0 26/10/93  (Hiv.) placa sense soterrar
A. anthora perenne 30 0 26/10/93  (Hiv.) placa soterrada
A. anthora perenne 30 0 26/10/93  (Hiv.) en germinadors
A. napellus perenne 30 0 26/10/93  (Lab.) temperatura ambiental-llum
A. napellus perenne 30 0 26/10/93 (Lab ) temperatura ambiental-foscor
A. napellus perenne 30 0 26/10/93  (Lab.) temperatura ambiental-placa amb terra
A. napellus perenne 30 0 26/10/93  (Hiv.) placa sense soterrar
A. napellus perenne 30 0 26/10/93  (Hiv.) placa soterrada
A. napellus perenne 30 0 26/10/93  (Hiv.) en germinadors
D. montanum perenne 30 26/10/93  (Lab.) temperatura ambiental-llum
D. montanum perenne 30 26/10/93  (Lab.) temperatura ambiental-foscor
D. montanum perenne 30 26/10/93  (Lab.) temperatura ambiental-placa amb terra
D. montanum perenne 30 26/10/93  (Hiv.) placa sense soterrar
D. montanum perenne 30 26/10/93  (Hiv.) placa soterrada
D. montanum perenne 30 26/10/93  (Hiv.) en germinadors
N-=

nombre de granes sembrades; m t ES = mitjana + error estandard dels dies en qué es produeix la germinaci6; Lab. = laborarori, Hiv. = hivernacle.
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TAULA 3.3. Resultats de les taxes de germinacié en germinadors.

Especie Procedéncia, Cicle vital Data Nre. de granes Germinacié % de mortalitat % d’eclosié
any de recoldeccié de sembra sembrades N (%) dels cotiledons tardana
A. lycoctonum (LYC1), 1993 perenne 26/10/93 60 0 (0 %) — —
A. anthora (ANT1), 1993 perenne 26/10/93 60 0 (0 %) — —
A. napellus (NAP1), 1993 perenne 26/10/93 60 0(0%) — —
D. montanum (MON1), 1993 perenne 24/11/93 90 6 (6,6 %) 0 0
(MON1), 1994 perenne 13/9/94 126 6 (4,8 %) 66,6 0
D. elatum jardi botanic Upsala, 1988 perenne 20/12/93 35 27 (77,1 %) 18,5 14,8
jard{ botanic Upsala, 1988 perenne 20/10/94 126 56 (44,4 %) 3,5 0
D. ornamentals Delphinium Society, 1993 perenne 24/11/94 60 40 (66,6 %) 5 0
D. bolosii (BOL1), 1993 perenne 30/11/93 60 0 (0 %) — —
(BOL1), 1994 perenne 20/10/94 126 3 (2,3 %) 0 33
(BOL2), 1993 perenne 30/11/93 60 0 (0 %) — —
(BOL2), 1994 perenne 20/10/94 126 26 (20,6 %) 3,8 0
D. emarginarum (EMA1), 1992 perenne 30/11/93 30 4 (13,2 %) 0 0
D. sylvaticum (SYL1), 1992 perenne 24/11/93 108 27 (25 %) 7.4 11,1
D. staphisagria (STA1), 1993 anual-biennal 24/11/93 108 16 (14,8 %) 12,5 18,7
(STA)), 1994 anual-biennal 13/9/94 126 18 (14,2 %) 0 9,1
(STA1), 1994 anual-biennal 13/12/94 60 22 (36,6 %) 0 11,1
(STA2), 1994 anual-biennal 13/9/94 126 7 (5,5 %) 0 0
(STA3), 1995 anual-biennal 28/5/95 180 9(5 %) 33,3 0
D. pictum (PICI), 1991 anual-biennal 20/1/92 144 125 (86,8 %) 6,4 1,6
(PIC1), 1991 anual-biennal 24/11/93 60 29 (48,3 %) 34 0
(PIC1), 1991 anual-biennal 13/9/94 126 80 (63,5 %) 7.5 3,7
(PIC1), 1990 anual-biennal 24/11/93 60 0 (0 %) — —_
(PIC2), 1991 anual-biennal 20/1/92 186 139 (74,7 %) 7.2 2,2
(PIC2), 1993 anual-biennal 24/11/93 96 36 (37,5 %) 0 2,7
(PIC2), 1994 anual-biennal 20/10/94 126 65 (51,5 %) 1,5 9,2
D. verdunense (VER1), 1991 anual 20/1/92 171 121 (70,8 %) 8,3 1,6
(VER1), 1992 anual 24/11/93 30 0 (0 %) —_ —
(VERI), 1993 anual 24/11/93 72 48 (66,6 %) 29,1 2
(VER1), 1994 anual 13/9/94 126 64 (50,7 %) 7.8 3,1
(VER2), 1991 anual 20/1/92 174 102 (58,6 %) 17,6 5,9
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TAULA 3.3. Resultats de les taxes de germinaci6 en germinadors. (Continuacié.)

Especie Procedencia, Cicle vital Data Nre. de granes Germinacié % de mortalitat % d’eclosié
any de recolleccié de sembra sembrades N (%) dels cotilédons tardana
D. verdunense St Boi de Llugangs, 1992 anual 24/11/93 30 0 (0 %) — —
(continuacié) (VER3), 1993 anual 24/11/93 36 22 (61,1 %) 13,6 0
(VER3), 1994 anual 13/9/94 126 62 (49,2 %) 3,2 1,6
D. gracile (GRA1), 1994 anual 13/9/94 126 28 (22,2 %) 7.1 0
(GRA1), 1994 anual 20/10/94 126 84 (66,6 %) 1,2 2,4
(GRA3), 1994 anual 14/12/94 42 27 (64,2 %) 0 0
(GRA2), 1994 anual 14/12/94 42 31(73,8 %) 0 0
D. cossonianum (COS1), 1989 anual 20/12/93 330 0 (0 %) — —_
(COS1), 1994 anual 13/9/94 126 31 (24,6 %) 6,4 0
(COS1), 1994 anual 18/11/94 84 24 (28,5 %) 0 0
D. balansae (BAL1), 1994 perenne 13/9/94 126 42 (33 %) 0 2,3
D. obcordarum (OBC1), 1994 anual 13/9/94 126 40 (31,7 %) 7,5 0
D. macropetalum (MAC1), 1994 anual 13/9/94 126 13 (10,3 %) 30,7 0
D. favargeri (FAV1), 1994 anual 13/12/94 126 83 (65,8 %) 2,4 0
(FAV2), 1994 anual 13/9/94 126 31 (24,6 %) 0 0
(FAV2), 1994 anual 13/12/94 63 47 (74,6 %) 4,2 0
(FAV3), 1994 anual 13/9/94 126 22 (17,4 %) 4,5 4,5
(FAV3), 1994 anual 13/12/94 63 50 (79,3 %) 2,0 0
C. mauritanica (MAU1), 1994 anual 20/10/94 189 11 (5,8 %) 0 0
(MAU1), 1994 anual 13/12/94 126 44 (34,9 %) 0 4,5
(MAU2), 1994 anual 20/10/94 63 5(7,9 %) 0 0
(MAU2), 1994 anual 20/10/94 126 18 (14,2 %) 0 0
(MAU2), 1994 anual 13/12/94 126 47 (37.3 %) 0 4,2
C. pubescens (PUBL), 1994 anual 13/9/94 126 67 (53,1 %) 8,9 5.9
C. afacis (AJA1), 1993 anual 24/11/93 108 62 (57,4 %) 4,8 0
(AJA1), 1993 anual 20/10/94 126 50 (39,6 %) 0 4
(AJA1), 1994 anual 20/10/94 252 68 (26,5 %) 1.4 4,4
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En els Delphinium anuals, cal diferenciar els dos subgeneres Staphisagria i
Delphinium, que tenen mides de llavor i de fulles cotiledonars molt diferents, re-
flectides en la mida de 'embrié i en la quantitat de substincia de reserva. En el
primer subgénere, D. pictum ha germinat molt més bé que D. staphisagria, possi-
blement perque a aquest darrer li deu costar més de trencar la coberta, forga en-
gruixida (Kirolova, 1988), tot i que quan emergeixen els cotilédons (de mides molt
grans, de 3-3,5 cm de llargada), ho fan amb molta forga; o bé perque el desenvolu-
pament també és més lent.

Hem observat que llavors de D. staphisagria que han romas a terra de I'any
anterior han germinat bé I'any segiient, cosa que ens fa pensar en una dorman-
cia considerable en aquesta especie. En la poblacié d’Eivissa (§TA3), visitada en
plena floracié a final de maig, vam trobar, dins els follicles semioberts de les ca-
nyes seques de 'any anterior, llavors que encara no s’havien dispersat, a causa,
probablement, de la seva mida i de la situacié de les plantes en indrets forga arre-
cerats i protegits del vent. El banc de llavors conté granes de més d’un any dife-
rent, facilment observables al sol gricies al seu gigantisme; algunes llavors eren
mortes, perqué només conservaven la testa. En altres Delphinieae, sobretot en
Aconitum i en D. montanum, les granes que resten al follicle i no es dispersen és
perqueé no s’han desenvolupat bé o estan depredades, sovint per larves d’un dip-
ter que les barrina (vegeu I'apartat 4.4.4). En el cas esmentat de D. staphisagria
no estaven depredades i presentaven un bon aspecte morfoldgic. Vam realitzar
proves de germinacié amb tots dos tipus de granes, les que romanien en la plan-
ta i les del sdl, fent dos lots de 30 granes cadascun; un el vam mantenir una set-
mana al refrigerador a 4 °C després de la recolleccié, i I'altre, una nit al
congelador (a —18 °C). Les granes del sol van germinar més bé (11,6 %) que les
no dispersades (3,3 %), i encara més les que vam mantenir al refrigerador.
Aquestes granes havien estat sembrades fora d’¢poca (juny) i, per aquest motiu,
els percentatges de germinacié van ésser molt baixos. Al final de setembre, van
germinar més granes (35 % de les del sdl i 41,6 % de les no dispersades).

Pel que fa al subgenere Delphinium, D. verdunense, D. gracilei D. favargeri sén
els taxons que presenten, en general, percentatges de germinacié més alts. De les
Consolida assajades, germinen més bé C. pubescens i C. ajacis que C. mauritanica,
perd llurs taxes sén d’ordre similar a les altres anuals, i també semblants als resul-
tats reportats per Svensson i Wigren (1986) per a C. regalis.

En les granes recollectades en anys anteriors al de sembra, es detecta una
perdua de poder germinatiu que en alguns casos pot arribar al 100 % d’un any
per P'altre, com passa, per exemple, en dues poblacions de D. verdunense, de
Castell6 de Tor (VER3) i de Sant Boi de Lluganes, respectivament (taula 3.3).
No obstant aixd, D. pictum de Béquer (PIC1) ha resistit for¢a temps, potser per-
que té granes més grosses i endurides, i aixd fa que 'embri6 es conservi en més
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TauLA 3.4. Resultats dels assaigs de germinacié al camp.

Taxon (codi de poblacié) ~ Nre. de granes  Germinacié Data Data Condicions
sembrades (%) * desembra d'observacié  (observacions)
A. lycoctonum (LYC1) 60 12 (20 %)+15 20/10/93 19/5/94 vora de camf
60 0 20/10/93 19/5/94 marge de riu
A. anthora (ANT1) 60 4 (6,6 %) 20/10/93 19/5/94 prat
60 8 (13,3 %) 20/10/93 19/5/94 prat
A. napellus (NAP1) 60 30 (50 %) 20/10/93  19/5/94 vora de camf
60 2 (3,2 %) 20/10/93 19/5/94 marge de riu
A. napellus (NAP2) 60 51 (85 %) 12/10/93  5/6/94 prat, a poca altitud
D. montanum (MON1) 60 4 (6,6 %)+1  20/10/93 19/5/94 vessant
60 0 20/10/93 19/5/94 prat
D. montanum MON2)** 60 1(1,6 %) 12/10/93  5/6/94 tartera
60 7 (12,6 %) 12/10/93  5/6/94 prat
60 232%)  12/10/93  5/6/94 prat
60 0 12/10/93  5/6/94 tartera

* El segon nimero correspon al nombre de plantules que van germinar fora dels germinadors, ja
que-en vam sembrar algunes directament sobre el terreny.

** En una visita a les poblacions al cap d’un any (el 1995) vam observar que havien germinat al-
gunes granes: 8 i 12 plantules, en dos germinadors, de D. montanum del Cadi (MON2).

bones condicions. Aquestes dades no es poden tenir com a irrefutables, ja que
pot influir-hi també, com indicavem anteriorment, la conservacié, tal com s’ha
demostrat en algunes granes de D. pictum no guardades a la nevera que van per-
dre el poder germinatiu de manera notable. Blanché (1991) manté que la peér-
dua de poder germinatiu pot ser deguda a 'enranciment dels olis que aquestes
granes contenen.

A la taula 3.5 detallem els dies en que té lloc Pemergencia dels cotiledons,
I'aparici6 de la primera fulla i 'eclosi6 de la primera flor a partir de la sembra, en el
cas dels taxons en qué han germinat prou llavors per a permetre un seguiment en
el temps. Els diferents comportaments de les especies es fan palesos en les corbes
dels grafics de la figura 3.1 (vegeu I'apartat 3.3). Només hem inclds un grafic per
especie, perque les diferéncies interpoblacionals sén petites.

Quant al perfode de germinacié, sobserva una tendéncia de les espécies pe-
rennes (les poques que han germinat) a ser molt més lentes que les anuals; entre
aquestes darreres, la serie Pentagyna ésla que té un desenvolupament més rapid i en
més gran proporcid, cosa que denota que es tracta d’un grup vigords, forga ben
adaptat a les condicions mediterranies. D. bolosii triga gairebé tres mesos a germi-
nar. D. montanum, com ja hem indicat anteriorment, presenta un segon pic de ger-
minacié, que correspon a '#poca de fosa de la neu en les poblacions naturals.



TauLa 3.5. Estudi de la germinacié i el desenvolupament al llarg del temps.

Tixon Germinacié Primera fulla Primera flor

(codi de poblacié, data de sembra) N (interval) m t ES N (interval) mz ES N (interval) m+ ES

D. montanum (MON1, 13/9/94) 6 (25-269) 145,83 £ 44,75 6 (48 - 294) 170,83 + 44,64 - - -

D. bolosii (BOL2, 20/10/94) 26 (106-123) 114,35+ 1,00 26 (130 - 156) 144,58 + 1,14 — — -

D. sylvaticun (SYL1, 24/11/93) 27 (34-83) 48,41 +2,01 27 (71-101) 85,15%1,32 - - -

D. staphisagria (STAI1, 24/11/93) 16 (34-73) 53,63+291 16 (55-96) 7581+:3,11 16 (186-203) 193,68 + 1,17
D. staphisagria (STAIL, 13/9/94) 18 (32-99) 64,32 +4,86 18 (45-103) 71,05+3,16 18 (231-260) 248,45+ 1,91
D. staphimgria (STAT, 13/12/94) 22 (56-100) 77,11 +227 22 (76-113) 95,89 +2,04 22 (172-218) 194,33 + 4,04
D. pictum (PIC1, 20/1/92) 125 (28-53) 35,03:0,39 118 (49-77) 59,98:0,64 50 (145-190) 172,30 + 1,09
D. pictum (PIC1, 24/11/93) 29 (36-53) 40,86+0,40 29 (62-88) 70,34+1,57 - - -

D. pictum (PIC1, 13/9/94) 80 (20-51) 35,80+0,55 80 (35-71) 42,90+0,67 39 (236-261) 246,26 0,90
D. pictum (PIC2, 20/1/92) 139 (28-59) 41,17+ 0,47 129 (51-85) 68,12+0,73 35 (168-207) 187,02z 1,15
D. pictum (PIC2, 24/11/93) 36 (31-57) 38,13+1,16 30 (54-79) 63,53x1,14 - - -

D. verdunense (VER1, 20/1/992) 121 (21-56) 29,83+ 0,66 116 (35-83) 47,83:0,85 26 (159-204) 177,35 + 2,68
D. verdunense (VER2, 20/1/92) 102 (21-49) 28,66+ 0,59 95 (35-59) 42,90+0,56 50 (147-195) 164,52+ 1,84
D. verdunense (VER3, 24/11/93) 22 (22-53) 28,90+ 1,54 21 (36-79) 44,48+2,01 - - -

D. gmcile (GRAL1, 20/10/94) 84 (12-23) 15,291+0,26 82 (22-34) 25,73+0,27 69 (196-239) 212,16+ 1,03
D. cossonianum (COS, 13/9/94) 31 (10-32) 18,68+ 1,29 29 (24-42) 28,00+1,52 29 (192-226) 206,97 + 1,78
D. balansae (BAL1, 13/9/94) 42 (14-80) 30,90+1,83 42 (26-101) 43,33 +2,15 25 (244-292) 270,60 + 2,64
D. obcordatum (OBC1, 13/9/94) 40 (14-31) 18,88+0,78 37 (22-44) 28,32:0,89 23 (232-271) 250,83 1,83
D. ﬁwargeri (FAV2, 13/9/94) 31 (13-31) 17,84+1,05 31 (20-39) 26,23+1,08 31 (211-267) 246,19+2,72
D. ﬁwmgeri (FAV3, 13/9/94) 22 (14-31) 21,05x+1,50 21 (22-40) 30,38 +1,54 22 (229-260) 249,75 + 1,62
C. mauritanica (MAU1, 13/12/94) 44 (21-49) 30,32+ 1,07 43 (43-58) 48,23+0,71 29 (109-184) 158,79 +2,23
C. mauritanica ( MAU2, 13/12/94) 47 (20-55) 28,45+0,94 47 (40-70) 47,40 +0,87 45 (112-186) 160,21 + 1,84
C. pubescens (PUB1, 13/9/94) 67 (12-57) 17,35+ 1,08 54 (22-65) 30,33:1,10 54 (201-263) 240,89 1,99
C. ajacis (AJA1, 24/11/93) 62 (19-42) 24,21:044 61 (34-52) 41,95+0,53 59 (133-168) 154,38 + 0,91

N = nombre d’individus; m + ES = mitjana t error estindard dels dies en que té lloc cada fenomen.
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El subgenere Staphisagria, en esguard del subgenere Delphinium, té un periode de
germinacié més llarg, clarament superior en D. staphisagria (50-70 dies) que en
D. pictum (35-40 dies), i en aquest, al seu torn, superior que en la resta d’anuals
(15-30 dies); D. verdunense i D. balansae sén els més lents, mentre que la resta
de Delphiniumanuals presenten pics de germinacié molt accentuats. Dins les anuals
del genere Delphinium hi ha una correlacié forga clara entre el periode de germi-
nacié i la mida de la grana. Les Consolida tenen un comportament similar a les
anuals del subgenere Delphinium. C. pubescens és molt més rapida a germinar que
les altres dues espécies assajades, amb un periode de 10-20 dies, coincident amb
I'indicat per Svensson i Wigren (1986) per a C. regalis. Segons aquests autors, com
més velles s6n les granes, més rapidament germinen.

3.2.4. Discussio

En el procés de germinacié hi ha dos aspectes de cabdal importancia. D’una ban-
da, les caracteristiques morfofisioldgiques de 'embrid, i de I'altra, la coberta de la gra-
na. Quant al primer factor, el perfode de germinacid relativament llarg (des de la
sembra) d’aquestes espécies, com a terme mitja aproximadament un mes —i malgrat
que hi ha fortes oscil-lacions, depenent de cada taxon—, sembla indicar certa manca
de maduresa de les granes (vegeu I'apartat 3.6). Vam fer alguns talls histologics de les
granes, en que vam observar que els embrions de les nostres especies perennes eren
més petits i menys desenvolupats que els de les espécies anuals, andlogament a les ob-
servacions de Tamura i Mizumoto (1972).

Quant al segon aspecte, la tendéncia evolutiva de les llavors de les Delphinieae,
apuntada per Trifonova (1990), consisteix en una disminucié del gruix de la testa,
provocada per una reduccié de la mida de les céllules, que és contrarestada per un
engruiximent de les parets de les céllules epidérmiques i un canvi de la seva dispo-
sicié (de tangencial a radial). En el conjunt de les Delphinieae, aixd significa una
progressiva disminucié de les dimensions de la grana i un increment en I'orna-
mentaci6 de episperma. Sembla que aquest canvi ha de comportar un estalvi ener-
getic prou important i pot significar un increment de les taxes de germinacié. El
subgenere Staphisagria, perd, ha seguit un model ben diferent, incrementant nota-
blement les dimensions de la llavor i amb un episperma més rugés i reticulat, menys
ornamentat (Kirolova, 1988).

Tant pel que fa a les taxes de germinacié com al desenvolupament en el temps,
sevidencia un comportament for¢a diferent en els taxons anuals i en els perennes. De
fet, sembla logic pensar que les espécies anuals, la supervivencia i perpetuacié de les
quals depén exclusivament de la grana, germinen molt més bé que les perennes i més
rapidament, ja que han de completar el cicle en un any, mentre que les altres, tot i
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que algunes ho aconsegueixen, no sempre floreixen el primer any. D. virescens Nutt.,
espécie perenne americana, per exemple, requereix diversos anys per a assolir la flo-
racié (Baskin i Baskin, 1974), com alguns acdnits de cicle molt llarg (Rawat ez 4/,
1992). Perd a part de la necessitat vital de germinar facilment pel fet d’ésser anuals,
moltes d’aquestes plantes tenen una ecologia que també els hi obliga. La major part
s6n plantes ruderals o arvenses, considerades males herbes de conreus i rostolls, erms i
talussos; les del Marroc colonitzen indrets estépics, amb unes condicions de tempe-
ratura i deficit hidric molt extremes i les del subgenere Staphisagria requereixen un
grau de nitrofilia important; aixd fa necessaria una gran capacitat germinativa per a
ocupar I'espai competint amb d’altres espécies o per a véncer les condicions ambien-
tals. Tot i aquestes dificultats, alguns tdxons nord-americans han estat molt perseguits
amb herbicides pels problemes que causaven al bestiar (Torell i Haas, 1963; Cronin
i Nielsen, 1972, 1978; Cronin, 1974; Cronin ez al,, 1976, 1977; Ralphs i Turner,
1989; Mickelsen ez al., 1990; Ralphs ezal,,1990, 1992; Turner ez al., 1992; Bunderson
etal., 1995). Les especies de distribucié Amplia i gran adaptabilitat a condicions eco-
logiques diferents, com C. ajacis, tenen un creixement i un desenvolupament més
bons que les especies restringides a habitats més secs (Trifonova, 1986). El subgéne-
re Staphisagria, tot i que creix en indrets forga nitrificats i alterats, sovint presenta, a
causa de les condicions ambientals canviants, metapoblacions inestables i fugaces; fet
encara més accentuat en D. pictum, que és endémic i que, per tant, pot veure greu-
ment compromesa la seva conservacié (Guyot i Muracciole, 1995).

Aquesta dicotomia ja va ser intuida per Blanché (1991) en especies del génere
Delphinium, dins el qual germinaven més bé les anuals (D. verdunense o D. pictum)
que les perennes, en concordanga amb les observacions d’Edwards (1981). En la
mateixa lfnia, Epling i Lewis (1952) van demostrar la baixa capacitat germinativa
d’alguns tixons que pertanyen a la seccié Delphinastrum (tots perennes); durant sis
anys d’experiments només van aconseguir fer germinar 76 granes de 331.000.
Altres autors, perd, assoleixen percentatges més alts en perennes. Per exemple,
Jankun (1968), que parla d’'un 74 % en D. grandiflorum, o Cronin i Nielsen (1978),
que obtenen un 70-90 % de germinacié en D. barbeyi, bé que només sobreviu un
28 % de les plantes. Thompson (1968) obté resultats molt diversos depenent de les
condicions. Smreciu ez 2/. (1988) demostren que altres espécies perennes poden pre-
sentar taxes de germinacié forga altes, bé que algunes havien estat sotmeses a di-
versos pretractaments. El desenvolupament també és marcadament més lent en les
perennes, que no sempre assoleixen la floracié. També s’evidencia aquesta tendén-
cia en D. balansae, tot i pertanyer al subgenere Delphinium.

Els acdnits assajats ens han donat, en general, taxes de germinacié molt bai-
xes, coincidents amb els resultats d’Angosto ez al. (1990) per a A. nevadense
(= A. burnatii, molt proper filogeneticament a A. napellus). Perd aixd pot de-
pendre, en gran mesura, del taxon o de les condicions. Nautiyal i Kaushik (1988)
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troben taxes de més del 92 % en A. heterophyllum, que viu a 3.600 m, i nosal-
tres vam observar una elevada germinacié al camp, amb nombroses plantules, en
una poblacié de Las Honfrias (Salamanca) d’A. napellus subsp. castellanum. Les
plantes d’alta muntanya probablement requereixen tractaments amb baixes tem-
peratures (Ayerbe i Ceresuela, 1982), bé que en A. japonicum (Katsuki ez al.,
1994) les gibberel-lines sén més efectives que el fred per a trencar la dormancia.
Baskin i Baskin (1994) demostren que les baixes temperatures s6n necessaries per
a estimular el creixement de I'embri6 en D. virescens, i Svensson i Wrigen (1986)
també ho afirmen per a C. regalis.

Moltes especies perennes, i en bona part les d’alta muntanya, presenten I'ano-
menat fenomen de la dormancia (Baskin i Claude, 1968; Baskin i Baskin, 1974,
1994), deguda, fonamentalment, al lent desenvolupament de I'embrié. Aquest fet
és de vital importancia per a evitar germinacions fora de temps, que resultarien fa-
tals en les condicions adverses dels ambients alpins i subalpins, principalment per-
que hi ha una coberta de neu. Aixi, és ficil entreveure que el total desenvolupament
de 'embrié coincideix en el temps amb el periode més desfavorable, de tal manera
que la llavor no és totalment viable fins que les condicions ambientals s6n dptimes.
Aquest fet podria explicar un comportament tant diferent entre les plantes d’alta
muntanya i les de terra baixa.

Els fendmens de dormancia, que es podrien interpretar com una dispersié
en el temps, permeten mantenir la capacitat de germinacié. D’altra banda, tam-
bé poden ser una possible estrategia per a escapar de la competéncia d’altres es-
pecies. Per exemple, D. pictum subsp. requieni de les Ieras acumula les granes al
banc del sol (seed-bank) i només germina quan apareix una clariana, com passa
de manera natural després d’un incendi (Loisel ez 4/, 1995). La supervivéncia
d’aquestes granes s’ha estimat en uns cent anys. Aquesta propietat s’ha utilitzat
per a gestionar 'endemisme.

A la vista dels resultats, les condicions externes semblen for¢a importants en
aquest grup de plantes per a assolir un bon eéxit germinatiu. Recapitulant, d’una
banda, és fonamental una correcta conservacié, millor en fred (a 4 °C), perd no
congelades. D’altra banda, germinen més bé si sén del mateix any, ja que, amb
el temps, el poder germinatiu minva progressivament (Cronin i Nielsen, 1978;
Svensson i Wigren, 1986; Trifonova,1986). En algunes ocasions, hem compro-
vat empiricament que les dates d’inici de la sembra també poden influir en els
resultats. El periode dptim és la tardor, quan ha disminuit la calor de I'estiu, perd
les taxes de germinacié sén més elevades si transcorre un periode de temps
—a causa de la dormincia o perqué 'embrié no esta del tot madur— d’uns cinc
o sis mesos després de la seva recol-lecci6, opinié que comparteixen Thompson
(1968), Baskin i Baskin (1974, 1994) i Trifonova (1986) (vegeu els resultats de
les dues sembres de D. staphisagria, D. gracile, D. cossonianum i D. favargeri a la
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taula 3.3), mentre que El-Gamassy i Nada (1974) opinen que el millor mes per
a les especies anuals és I'agost.

Pel que fa a la temperatura de germinacid, tot i que pot variar lleunent se-
gons el taxon, sembla que els diversos autors consideren que les temperatures dp-
times van de 8 a 15 °C o alternants (Harrington, 1921; Barton, 1932, 1935;
Baskin i Baskin, 1974, 1994; Edwards, 1981; Trifonova, 1986; Carpenter i
Boucher, 1992; Katsuki ez al., 1994), i que a temperatures superiors als 25 °C
les llavors practicament no germinen. Quant a les condicions de llum i foscor,
hem trobat referéncies contradictories; segons Hoffman (1985), les granes ger-
minen més bé a la foscor que a la llum, Nautiyal i Kaushik (1988) opinen tot el
contrari, mentre que Carpenter i Boucher (1992) mantenen que aquest factor
no hi influeix gens. Aquests autors van assajar amb diferents especies de
Delphinieae, cosa que ens porta a concloure que cada tixon requereix unes con-
dicions particulars. En les nostres proves en placa de Petri no hem notat grans
diferéncies pel que fa a aquesta variable, i a 'hivernacle les granes estaven soter-
rades i sotmeses a les variacions diaries naturals.

En les espécies que hem assajat, hem trobat una diferéncia prou remarcable en-
tre els resultats de les taxes de germinacié en placa de Petri i en els germinadors a
Ihivernacle; per a explicar-la podriem aventurar algunes hipodtesis, com ara que el
s0l conté microorganismes que ajuden a trencar la coberta i també precursors
d’hormones, o que té un efecte filtrant de les radiacions (Pefiuelas, com. pers.).

3.3. DESENVOLUPAMENT

A partir de les granes germinades es va fer un seguiment en el temps de les plan-
tules, controlant I'emissié de la primera fulla, el ritme de formacié de la roseta i 'an-
tesi de la primera flor. Les dades es troben a la taula 3.5 i als grafics de la figura 3.1.

Pel que fa a I'aparicié de la primera fulla, una vegada han emergit els coti-
lédons, se segueix evidenciant una clara dicotomia quant al ritme entre els ta-
xons perennes i els anuals; els primers s6n molt més lents. Dins dels thxons anuals,
les espécies del subgenere Staphisagria triguen més a emetre la primera fulla que
les del subgenere Delphinium, perque la plantula és notablement més gran. En
aquest cas, perd, D. pictum tarda, de mitjana, més dies que D. staphisagriaa eme-
tre la primera fulla una vegada ha germinat, bé que, comptant des del dia de sem-
bra va més rapid. Per tant, en D. staphisagria les dues corbes s'encavalquen més
(figura 3.1.4), fet que té la seva importancia, com més endavant argumentarem.
Un fenomen similar té lloc en D. balansae, en esguard d’altres especies anuals del
grup (figura 3.1.7). Les consolides presenten un comportament semblant a les
especies anuals del subgenere Delphinium.
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FIGURA 3.1. Germinacié i desenvolupament en la tribu Delphinieae.
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FIGURA 3.1. Germinacié i desenvolupament en la tribu Delphinieae. (Continuacié.)

Dins les especies estudiades, el desenvolupament de les rosetes de fulles ba-
sals és també més lent en les espécies perennes i no sempre culminen en una tija
florifera el primer any. Dins dels tixons anuals, els del subgenere Staphisagria
desenvolupen la roseta amb més lentitud que les altres especies, a causa proba-
blement que la mida de les fulles i el port sén molt més grans. Dins del subge-
nere Delphinium, les espécies marroquines D. obcordatum, D. favargeri i
D. macropetalum es desenvolupen molt rapidament, produeixen moltes fulles
i donen lloc a rosetes basals molt ufanoses (de fet, els exemplars trobats al camp
eren forga grossos i molt ramificats). Les espécies peninsulars D. verdunense i
D. gracile tenen un ritme comparable, més lent que les espécies nord-africanes
esmentades, i aixd es fa pales també amb les seves rosetes de fulles, comparati-
vament més petites. Probablement aquestes diferéncies sén degudes al fet que les
especies nord-africanes viuen en unes condicions molt més extremes que les pe-
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ninsulars; quan les condicions sén favorables i disposen d’abundants nutrients
es desenvolupen amb molta més forga. D. balansae i D. cossonianum sén encara
més lents, tot i que poden arribar a produir rosetes for¢a denses. Dins les con-
solides, C. ajacis produeix rosetes més grans i espesses que les altres dues, perd
també el seu port sol ser més gran, i el ritme és semblant a D. verdunenseo D. gra-
cile. Amb tot, cal tenir present que aquests taxons presenten una gran plasticitat
de mides, depenent de la disponibilitat dels recursos.

3.4. DESCRIPCIO DEL CICLE ANYAL
Especies anuals

En els taxons anuals, o terdfits, el cicle vital coincideix amb I'anyal. Les llavors
romanen a terra des del final d’estiu o el principi de tardor, una vegada han madu-
rat els fol-licles i ha tingut lloc la dispersi6. Germinen majoritariament a la prima-
vera, quan les condicions ambientals els sé6n favorables. Moltes, per tant, mostren
una estrategia de seed-bank. Desenvolupen amb certa rapidesa una roseta de fulles.
Es produeix, després, un cert deturament i romanen en aquest estadi forga temps
(bé que I'emissié de fulles pot ser continuada), durant el qual acumulen substan-
cies per al desenvolupament posterior. Emeten finalment una tija florifera més o
menys ramificada, depenent de cada tixon (vegeu I'apartat 2.2) i dels recursos dis-
ponibles, que anira eclosionant gradualment. A mesura que s’esdevé la floracié, les
fulles basals s'assequen i es desprenen; la tija, amb el temps, adquireix un aspecte de
canya seca. En general, el periode de floraci6 de les especies anuals és més llarg i es-
glaonat que el de les perennes (figures 3.1), esta estretament relacionat amb el grau
de ramificacié, i fa possible un periode més llarg d’exposici6 de les flors als pol-li-
nitzadors. Com ja hem indicat anteriorment, sovint té lloc 'emissié de noves flors,
cosa que permet l'existéncia, en un moment donat, de poncelles, flors descloses i
follicles madurs en el mateix peu i que incrementara la produccié final de granes
per individu. Aquest fenomen, forga habitual en el subgeénere Delphinium, 'hem
detectat molt ailladament en el subgenere Staphisagria, que mostra, en general, un
comportament més similar al de les especies perennes. A la tardor, si les pluges sén
abundants i les condicions adequades, poden tenir lloc segones florides.
Posteriorment, les plantes fructificaran i dispersaran les granes, i es tornara a reini-
ciar el cicle.

Les especies del subgénere Staphisagriahan estat descrites tradicionalment com
a biennals (Maire, 1964; Davis, 1965; Aboucaya, 1983; Verlaque ef 4/, 1991;
Blanché, 1991; Pawlowski, 1993; Guyot i Muracciole, 1995; Loisel e 2/, 1995;

Tamura, 1995). En les nostres experiéncies sempre shan comportat com a anuals
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estrictes, germinant, florint i realitzant tot el cicle en un any, tant els individus con-
reats a 'hivernacle en condicions experimentals, com els observats al camp. Alguns
d’ells estant en plena floraci6 conservaven encara les fulles cotiledonars, sobretot
D. staphisagria. Blanché (1991) observa també cotilédons en alguns plecs d’herba-
ri florits. En cas de ser biennals, aquestes plantes ho deuen ser de manera facultati-
va, tot i que mai no hi hem detectat aquest comportament.

Especies perennes

El cicle bioldgic de les perennes també s’inicia amb la germinacié de les gra-
nes, moltes de les quals presenten fendmens de dormancia acusats. Emeten una ro-
seta de fulles que el primer any no sol prosperar ni produeix tiges florfferes, ja que
el seu desenvolupament és molt més lent. Probablement la planta tendeix a inver-
tir els esforgos en acumular substancies de reserva per a realitzar el cicle amb &xiten
properes temporades.

El cicle anyal de les Delphinieae perennes, una vegada han germinat i shan es-
tablert, consta de dues etapes: una de repos o de laténcia (que pot durar de tres a
vuit mesos) i una de creixement vegetatiu i reproductiu. En la primera, el rizoma es
manté soterrat i actua com a magatzem de substancies de reserva, per tal de supe-
rar el perfode de condicions desfavorables. Les plantes d’alta muntanya, durant
aquesta etapa, solen estar cobertes de neu, que les ailla ttrmicament i les protegeix
de les fortes baixades de temperatura que podrien influir en el rebrotament i la flo-
raci6 posteriors (Kuchenreuther, 1990; Inouye i McGuire, 1991). En la segona eta-
pa (de nou a quatre mesos) té lloc el creixement vegetatiu i el desenvolupament
reproductiu (floracié, fructificacié i dispersié de granes). Com que els brots en re-
pos resten sota terra, cal considerar que la planta es comporta com a gedfit, tal com
van descriure Tamura et 2/. (1977) i Tamura (1995).

A I'tpoca del desglag en les plantes d’alta muntanya, i forga més aviat en les
especies de zones baixes, es desenvolupa ‘el rizoma. Brota una roseta de fulles ba-
sals que, en principi, si les condicions sén adients, emetr una tija florffera. Si
ha tingut lloc reproduccié vegetativa (per multiplicacié o fragmentacié del rizo-
ma), el nombre de tiges pot incrementar-se. Es forga caracterfstic de totes les
Delphinieae perennes, com s'esdevé també en les anuals, que, en comengar a florir,
s€’ls assequin progressivament les fulles inferiors, segurament perqu la planta
«concentra» I'energia i els recursos en el desenvolupament floral. Finalment, una
vegada s’ha produit tota la fase reproductiva, la part aéria mor i la planta torna
a entrar en etapa de repds.

Hem observat en la serie Fissa i, especialment, en D. bolosii —en la qual hem
pogut realitzar un seguiment més perllongat— que no totes les rosetes de fulles aca-
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ben emetent la corresponent tija floral; de vegades, les fulles s'assequen i el rizoma
resta latent fins a 'any segiient o fins més enlld. Aquest fet, relacionat amb condi-
cions ambientals adverses, representa probablement un estalvi energgtic i depen, en
gran part, de les substancies de reserva que hagi emmagatzemat la planta preévia-
ment. Es tracta d’especies molt sensibles a la sequera. Segons les condicions am-
bientals poden pansir-se’ls les fulles, deturar el creixement i no emetre tiges o bé, si
estan florides, poden mantenir I'estructura sense arribar a fructificar (prenen una
consisténcia papiracia). Amb tot, el rizoma no es veu afectat i el proper any pot re-
brotar de nou, fenomen que hem comprovat experimentalment tant en plantes con-
reades a I'hivernacle com en el camp. Observacions similars van efectuar Lewis i
Epling (1959) en D. gypsophylum Ewan. Durant diversos anys en que les condicions
foren més extremes semblava que les plantes havien desaparegut, perd finalment van
rebrotar; els rizomes més vells van sobreviure més bé.

3.4.1. REPRODUCCIO VEGETATIVA

Els organs subterranis de reserva, que poden estar més o menys tuberificats
segons el taxon, sén I'tinica part que sobreviurd durant I'etapa de latencia en
les Delphinieae perennes. A vegades, es poden multiplicar espontaniament, frag-
mentar-se i donar lloc a nous individus (Markowsky, 1972; Brink, 1980; Rawat
et al., 1992). En la majoria d’especies perennes estudiades, les taxes de germina-
cié sén forga baixes (vegeu 'apartat 3.2) i, per tant, la reproduccié vegetativa ha
de fer, suposadament, un paper molt important en la conservacié o en l'incre-
ment de la poblacié.

Larrel dels aconits ha estat un caracter taxondmic molt emprat en la sistema-
tica del génere (Tamura, 1995). En la seccié Lycoctonum és una arrel rizomatosa,
mentre que en el subgenere Aconitum és forga tuberificada i napiforme, perd no ri-
zomatosa. La majoria d’aconits, tot i sgr perennes, semblen comportar-se com a
«biennals» (Stapf, 1905; Rawat ez 2/, 1992; Dong i Li, 1990, 1992). A lestiu, cada
arrel mare produeix una tija atria simple i diferencia una nova gemma que donar
lloc a una arrel collateral. A la tardor —final de ['estaci6 de creixement— la tija i
I’arrel inicial moren i només roman larrel col-lateral que hiverna. A la primavera se-
giient, aquesta arrel rebrota i produeix una tija florifera i una nova arrel collateral.
El vigor d’'una planta individual és manté d’estaci6 en estacié (Brink, 1980).
Ocasionalment, una planta pot produir petites arrels a més de Parrel col-lateral gros-
sa, perd han de passar diversos anys fins que una d’aquestes assoleixi la mida adient
per a produir una tija florifera. A part d’aquestes petites arrels, la reproduccié ve-
getativa es limita a un reemplagament d’individus en la majoria de poblacions, re-
emplagament que esdevé molt important per al manteniment de la poblacié.
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El nombre de tiges aéries est en relacié amb el nombre d’arrels produides, ja que
cadascuna només produeix una tija (Rawat ez 4/, 1992).

Brink (1980) descriu per a algunes poblacions d’A. columbianum uns drgans
de propagaci6 vegetativa addicionals, que anomena bulbilles. Neixen a les axil-les de
les fulles de les tiges acries, cauen, creixen i donen lloc a noves plantes. Aquest ma-
teix autor fa notar, perd, 'eventualitat d’aquest fet, ja que hi ha poblacions que en
presenten i d’altres que no, caracteristica que es manté en condicions experimen-
tals. Aquest tipus de propagacié no I'’hem detectat en cap dels taxons estudiats.

La poblacié de Las Honfrias (Salamanca) d’A. napellus subsp. castellanum,
en qué vam observar una elevada germinacié al camp (hi havia nombroses plan-
tules), també presenta un index de reproduccié vegetativa molt alt en els testos
a I'hivernacle, cosa que ens fa pensar en una poblacié marcadament en expansié.
També hem detectat, en condicions d’hivernacle, una reproduccié vegetativa molt
activa en A. anthora, amb produccié de moltes petites arrels engruixides a partir
de la inicial.

Hem comprovat experimentalment que els individus ornamentals perennes
del grup de D. elatum poden reproduir-se facilment per esqueixos o cuttings
(Edwards, 1981; Basset, 1992), tallant i sembrant 'ull que apareix a la base de
la tija quan s'inicia el rebrotament. En D. bolosis, si es fragmenten verticalment
alguns rizomes prou engruixits que presentin dues gemmes apicals, s’aconsegueix
obtenir dos individus. Aquest fet ha estat aprofitat per a propagar vegetativament
individus de poblacions amenagades (sense malmetre les poblacions naturals),
tramesos al Conservatoire Botanique National de Brest, on tenen cura de la con-
servaci6 ex situ de plantes en perill. En les poblacions naturals, el rizoma forma
expansions que poden acabar desprenent-se i donar lloc a nous individus. En la
série Pentagyna, el fenomen de propagacié vegetativa també és molt factible, puix
que sovint d’un sol rizoma poden aparéixer nombroses tiges floriferes en anys
successius.

3.5. FLORACIO
Floracié en la inflorescéncia

En els taxons perennes i en el subgenere Staphisagria, I'antesi té lloc de mane-
ra ascendent i gradual al llarg de la inflorescéncia, cosa que afavoreix I'allogamia
(vegeu 'apartat 4.4.3). Floreix primer el raim principal i després els laterals (si n’hi
ha). En la resta d’especies anuals, molt més ramificades, I'antesi és molt més alea-
toria i les flors eclosionen progressivament per raims d’dltim grau de ramificacié.
El ritme d’eclosié de les flors és, com a terme mitja, de 4-5 flors per dia.
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Desenvolupament floral

El desenvolupament dels drgans sexuals de la flor és proterandric (mecanisme
que intenta evitar 'autogimia; vegeu el capitol 5). Quan els estams maduren i es
fan dehiscents, s’estiren fins a situar-se just per sota dels petals laterals, en el génere
Delphinium, per sota dels sepals, en Aconitum, o per sota dels 1obuls dels nectaris,
en Consolida. Després realitzen un moviment descendent i s'allunyen de la zona on
posteriorment emergira el pistil, que madurard progressivament (aquesta separacié
espacial dels drgans sexuals sanomena hercogamia). Un cop els pistils, que han es-
devingut receptius, han estat pollinitzats, les peces florals (petals i sépals) cauen al
cap d’un o dos dies, havent acomplert la seva tasca d’atraccié dels pollinitzadors. Si
no arriba pollen al pistil, 'estigma intenta incrementar al maxim la seva superficie,
que acabard degenerant. Les peces florals, en aquest cas, no cauen fins al cap de
molts dies.

3.5.1. FENOLOGIA DE LA FLORACIO

A partir de les observacions de camp, les dades experimentals i les dades que
reporta la bibliografia (Maire, 1964; Blanché i Molero, 1986; Molero i Blanché,
1986; Blanché, 1991; Tutin ez 4l., 1993) podem confirmar que les especies de la tri-
bu Delphinieae a la Mediterrania occidental floreixen al final de la primavera o du-
rant I'estiu. Probablement sThan adaptat als perfodes de més activitat dels vectors
pollinitzadors. No coneixem cap cas de floracié exclusivament hivernal, bé que al-
gunes espécies anuals poden tenir, com hem indicat repetidament, segones florides
fora del periode habitual, o que d’altres taxons poden allargar la floracié fins ben
entrada la tardor (com en A. napellus), depenent de les condicions meteorologiques.
Els mesos de floracié s'indiquen a la taula 4.23.

En linies generals, observem que I'altitud endarrereix el desenvolupament
de les plantes, especialment les de I’alta muntanya, perque les condicions s6n més
extremes i sovint el sol és cobert de neu fins ben entrada la primavera. El rebro-
tament i el desenvolupament vegetatiu s'inicien més tard que en les especies que
viuen a terra baixa. El periode favorable és més curt i s'esdevé a I’estiu, quan pro-
bablement es produeixen els pics de maxima activitat dels abellots, principals
pollinitzadors d’aquestes plantes (vegeu el capitol 4). D’altra banda, I'increment
de latitud, en alguns casos, pot produir 'efecte contrari; moltes especies nord-
africanes com ara D. macropetalum o D. cossonianum tenen una floracié més pri-
merenca en esguard dels altres membres peninsulars de la tribu. Perd cal tenir
present que els factors geografics, ecolodgics o climatics no sén els tnics que de-
terminen la fenologia de les plantes. Algunes viuen simpatricament i mostren rit-
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mes ben diferenciats, molt importants com a mecanismes d’aillament reproduc-
tiu (vegeu P'apartat 5.2.4.2).

Atés que fer un seguiment fenoldgic de tants taxons és complicat per qiiestions
de limitacié de temps i de llunyania de moltes poblacions, ”’hem fet alguns més con-
crets al camp, i algunes proves en condicions d hivernacle, durant els anys 1992-1995.

Seguiment de camp
Seguiment 1: Aconitum i D. montanum

Un exemple d’espécies simpatriques, sotmeses a les mateixes condicions am-
bientals i ecoldgiques, es presenta a la vall d’Eina (alta Cerdanya), en qué conviuen
de costat quatre especies de Delphinieae. La figura 3.2 mostra el diagrama de la flo-
racié i la fructificacié d’aquests tixons, construit sobre la base de nombroses visites
a les poblacions. Les tres especies d’ Aconitum presenten una fenologia floral un xic
diferent, tot i que en alguns moments els periodes de floracié poden sobreposar-se
i, per tant, l'aillament fenolodgic no és complet. A. lycoctonum és el més primerenc,
seguit d’A. napellus, i el més tarda és A. anthora. D. montanum, donada Paltitud a
que habita (1.980 m), és, dels taxons de Delphinium estudiats, el que mostra la flo-
racié més tardana, forga coincident amb la dels aconits. S’inicia a la mateixa &¢poca
que A. napellus. Alguns dies arriben a coincidir totes quatre espécies en flor. Les
barreres entre aquests tixons deuen ser (vegeu el capitol 5), molt possiblement, ge-
nétiques, ja que les petites diferéncies ecoldgiques no sén suficients perqueé actuin
de barrera.

D’altra banda, cal remarcar I'existéncia de dos models de fenologia floral:
A. napellus, que té una floracié molt esglaonada i pot romandre en flor fins a final
de tardor o principi d’hivern, i la resta de tixons, que presenten una floracié més
curta. Aquest allargament de la floracié, que permet un temps d’exposicié més llarg
als pollinitzadors, a vegades no reporta cap avantatge, perque les primeres neus co-
breixen els individus.

Seguiment 2: D. bolosii

En D. bolosii hem pogut fer un seguiment més constant de les dues iniques
poblacions conegudes. La floracié és forga curta, ja que dura tres o quatre setmanes
(de principi de juny a principi de juliol). La fructificacié i dispersi6 de les granes
dura al voltant d’'un mes i mig (figura 3.3). Mitjangant les observacions de camp,
hem constatat que la poblacié de la Noguera (BOL1) comenga a florir una setma-
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FiGura 3.2. Floracié i fructificacié de les Delphinieae de la vall d’Eina.

na abans que la d’'Ulldemolins (BOL2). En condicions d’hivernacle, les floracions
es van avangar respecte al camp, probablement perque les condicions climatoldgi-
ques de Barcelona sén més suaus, perd se segueix mantenint aquesta diferéncia
d’una setmana entre ambdues poblacions; per tant, tot i que les plantes s’aclimatin,
conserven un cert ritme intern.

Aquesta floracié en un perfode tan curt i en pic és deguda, d’una banda, al ti-
pus d’inflorescéncia: un raim principal, amb nombroses flors, amb molt poques
branques laterals, o cap, que mai no emeten noves flors (el ritme de floracié és, com
a terme mitja, de 4-6 flors eclosionades per dia). De Paltra, al fet que la majoria d’in-
dividus floreixen gairebé simultiniament. Podria tractar-se d’'una estrategia per a
potenciar I'efecte taca i augmentar la vistositat per als pol-linitzadors. En aquest sen-
tit, és ressenyable que en aquesta espécie hem detectat un ampli espectre de visitants
florals (vegeu el capitol 4).

A miés, aquestes plantes sén especialment sensibles a la calor i a la sequera.
Lestiu de 'any 1994, extraordiniriament sec i calid (es va arribar en diverses oca-
sions a temperatures de 40 °C a 'ombra), es va poder diferenciar facilment la in-
fluencia d’aquest factor, ja que en amunt d’un punt determinat de la tija tots els
follicles estaven avortats, i aquest fenomen es repetia en molts individus. Ja de natu-
ral, aquestes plantes tendeixen a situar-se en llocs arrecerats i protegits: a la Noguera,
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FIGURA 3.3. Floracié i fructificacié de les dues poblacions de D. bolosii.

només les trobem a I'obaga, la zona més protegida i humida, i a Ulldemolins cer-
quen proteccié enmig de la bardissa (tendéncia que també observem en les pobla-
cions estudiades de D. fissum). La floracié rapida permet a la planta de reproduir-se
abans que arribi la calor forta dels mesos de juliol i agost.

Les dades d’hivernacle (totes les poblacions han estat sotmeses a les mateixes
condicions) demostren que D. bolosii floreix més aviat que D. fissum. En general,
les poblacions dels Alps Maritims (FIS3 i FIS4) —la subsp. fissum— floreixen més
aviat que les de Salamanca (FIS1 i FIS2) —la subsp. sordidum— i, al seu torn, la
poblacié de Las Honfrfas (FIS2) s'endarrereix més que la de Villarino, probable-
ment perque viu a més altitud.

Seguiment a I'hivernacle

Quant a l'eclosi6 de la primera flor (taula 3.5 i figura 3.1), practicament no
podem dir res dels taxons perennes, perqué gairebé no van florir el primer any, ex-
cepte D. balansae, en que va florir un 59,5 % dels individus germinats. Els raxons
anuals floreixen entre 6 i 8 mesos després de la sembra. Hem de tenir present, pero,
que els resultats de la floracié en condicions d’hivernacle no sempre es poden ex-
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trapolar a les poblacions del camp; depenen, en gran part, de les dates de sembra i
de les condicions ambientals, tot i que sembla que mantenen un cert ritme intern.
Aixi doncs, hem estudiat alguns casos en qué la data de sembra ha estat la mateixa,
per tal de comparar el seu comportament en igualtat de condicions.

Seguiment 3: Subgenere Staphisagria

En les poblacions naturals, la floracié de D. staphisagria s'avanga aproximada-
ment un mes a la de D. pictum, fet que havia suggerit I'existéncia de barreres fenolo-
giques en el cas de Mallorca, on aquestes dues especies viuen simpatricament (Blanché,
1990, 1991). Si tenim en compte que les granes de D. staphisagria es desenvolupen
més lentament i tarden molt més a madurar, a dispersar-se i a germinar a causa de la
seva mida i, en canvi, la floraci6 s'avanga, 'tnica explicacié possible és que deuen
compensar aquella lentitud completant les altres fases de manera més rapida.

Vam estudiar el comportament i desenvolupament paral-lel d’aquestes plantes
sembrant granes d’ambdues espécies en la mateixa data (13 de setembre de 1994).
Tot i que D. staphisagria va mostrar un periode de germinacié i un desenvolupa-
ment inicial més lent que D. pictum, van acabar florint a la mateixa ¢poca, com po-
dem apreciar a la figura 3.4, cosa que confirma la tendéncia d’aquella a completar
el cicle més rapidament. En el procés d’emissi6 de la primera fulla, ja es detecta
aquesta tendeéncia.

-
_—
Sl I —
[ ] [ germinacié
I . primea
SNl I se— - fomed
1 ] ] ] 1
0 50 100 150 200 250

Dies

FiGuRra 3.4. Desenvolupament i floraci6 de D. pictum i D. staphisagria en condicions d’hiverna-
cle (data de sembra: 13/9/94).
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Seguiment 4: Subgenere Delphinium

El subgenere Delphinium i el génere Consolida tenen una floracié forga es-
glaonada i llarga. A més, el tipus de ramificacié i I'increment del nombre de flors
per individu en comparacié amb les perennes (poden emetre noves flors) provoca
que la floracié individual sigui comparativament més llarga i augmenti, d’aquesta
manera, 'exposici6 als pol-linitzadors. Les observacions de camp demostren que D.
cossonianum i D. macropetalum sén els més primerencs. D. obcordatum i D. favar-
geri tenen un ritme similar i, de les espécies nord-africanes, D. balansae és el més
tarda. Les especies peninsulars —D. gracile i D. verdunense— presenten ritmes de
floracié molt semblants i sén molt més tardanes. Podem entreveure, doncs, que les
especies de latituds més baixes (les nord-africanes) sén més primerenques, proba-
blement perqué les condicions favorables s’assoleixen abans.

En aquest subgenere vam realitzar una experiéncia aniloga a la del grup anterior,
comparant el desenvolupament i la floracié de diverses espécies sembrades el mateix
dia, el 13 de setembre de 1994 (figura 3.5). Dels resultats obtinguts, cal ressenyar
que D. cossonianum fou el més primerenc, coincidint amb les observacions de camp,
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FIGURA 3.5. Desenvolupament i floracié de les anuals del subgénere Delphinium en con-

dicions d’hivernacle (data de sembra: 13/9/94).
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i D. balansae, el més tarda. A més, aquesta darrera especie té un ritme notablement
més lent que les altres, atribuible amb tota seguretat al seu caracter perenne.

Serie Pentagyna

Per a la serie Pentagyna, atesa la llunyania de les poblacions, només tenim da-
des d’hivernacle i bibliografiques; pero totes les plantes cultivades van estar sotme-
ses a les mateixes condicions. D. emarginatum subsp. emarginatumi D. pentagynum
s6n de floracié més primerenca (en condicions experimentals van florir des de mit-
jan maig fins a principi de juny), seguits de D. sylvaticum (durant el juny) i, per dl-
tim, D. emarginatum subsp. nevadense (final de juny principi de juliol), clarament
molt més tarda, probablement perqueé viu en ambients submediterranis i a més al-
titud (1.200 m) que els altres, marcadament mediterranis. Les diferéncies entre els
dos taxons de Tunisia (EMA1 i SYL1) es van detectar també en condicions de camp
(Blanché, com. pers.).

Genere Consolida

En Consolida és destacable que, en condicions experimentals, C. mauritanica i
C. ajacis van florir més aviat que C. pubescens (taula 3.5), la qual, fins i tot, havia
estat sembrada abans; mentre que la floracié al camp d’aquesta darrera especie és la
més primerenca.

3.6. DISPERSIO DE LES GRANES

Analogament a les sindromes de polinitzacid, hi ha sistemes de dispersié que
formen part del procés reproductiu i que sdn els responsables que les granes restin
a prop o viatgin lluny dels parentals, amb la conseqiient expansié de la poblacié
(Pijl, 1972; Stuessy, 1990). Hi ha diversos vectors de les diaspores: la planta matei-
xa (autocdria), els animals (zoocoria), el vent (anemocoria) o I'aigua (hidrocoria),
només per citar els més importants.

Els fruits de totes les Delphinieae estudiades presenten un mecanisme de post-
carpotropisme: quan shan fecundat els carpels —que formen un angle aproximat
de 45° respecte de la tija— i han caigut les peces florals, aquells efectuen un movi-
ment ascendent per collocar-se practicament parallels a la tija i verticals respecte
del sol. Les tiges florides, sovint molt llargues en algunes especies (en D. bolosii, per
exemple, arriben facilment al metre i mig), poden caure o torgar-se a causa del vent,
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la pluja, el trepig d'un animal o qualsevol altre factor ambiental; si aixo passa, els
fruits modifiquen la seva posicié per tal de mantenir-se sempre verticals respecte del
sol, com s'il-lustra a la figura 3.6. Aquest mecanisme, que també s’ha descrit en altres
plantes com Pinguicula longifolia (Garcia, 1993), fa possible que la dispersi6 de les
granes sigui molt més gradual.

Quan el follicle madura, perd aigua, i aixd ocasiona 'obertura de la sutura ven-
tral. En aquest moment, les granes morfologicament desenvolupades estan poc ad-
herides i surten amb facilitat. Lalliberacié, pero, és gradual (Epling i Lewis, 1952),
ates que els fol-licles, sempre verticals respecte del sol, mai no estan oberts del tot. De
vegades, les canyes seques de plantes situades en llocs prou arrecerats o protegits po-
den contenir granes que no s’hagin dispersat (cas freqiient en D. staphisagria, ja que
la mida de les llavors en dificulta I'alliberament). Sovint, les granes malformades o de-
predades no es dispersen bé.

El temps de maduracié de les granes dins del fol-licle, comptac a partir de la
pollinitzacié del pistil, esta en clara relacié amb la mida d’aquelles. Com a ter-
me general, les granes de la major part de Delphinieae estudiades tarden un mes
a desenvolupar-se i dispersar-se. D. staphisagria, que té les granes significativa-

FIGURA 3.6. Postcarpotropisme dels follicles en D. bolosi.
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ment més grosses, triga dos mesos llargs. Per contra, en les anuals del subgenere
Delphinium, de granes més petites, el temps és lleugerament inferior al mes (uns
20-25 dies). En el moment de la dispersid, les granes estan externament ben
desenvolupades, perd internament no sén del tot madures, ja que en general els
embrions de les ranunculicies (Tamura i Mizumoto, 1972; Tamura, 1995) i, en
particular, els d’aquesta tribu (Thompson, 1968; Trifonova, 1986; Dong i Li,
1992; Baskin i Baskin, 1994) completen el seu creixement i la diferenciacié mor-
fologica amb certa lentitud. Es poden distingir, doncs, dues fases en la madura-
cié seminal, predispersié i postdispersid, relacionades probablement amb les
estratégies de seed-bank. En el cas de D. staphisagria, el fet que la floracié al camp
savanci un mes i en tardi dos a madurar fard que coincideixi amb D. pictum en
el moment de la dispersié.

Caracteristiques morfologiques de les granes

Dins les Delphinieae hi ha una gran diversitat morfologica de llavors, sovint
emprada com a caracter taxondmic de primer ordre per a la diferenciacié infrage-
nerica (Gdyer, 19094, 19094; Seitz, 1969; Malyutin, 1973, 1987; Trifonova,
19844, 19844, 1990).

El génere Aconitum presenta granes subpiramidals, de seccié triangular, amb
ales longitudinals més o menys desenvolupades, que tendeixen a evolucionar cap
a formes subconiques de seccid circular. Aquest canvi és degut a la reduccié de
les ales longitudinals i aparici6é d’anells transversals a causa de I'opressié o I'ex-
pansié de les cellules epidermiques (Molero i Puig, 1990). Aquesta tendéncia
evolutiva sembla provocada per canvis morfoldgics funcionals per tal d’adaptar-
se als diversos habitats (Cappelletti i Poldini, 1984). El grup més primitiu pel
que fa a aquest caracter sembla A. anthora, que habita en indrets secs i calents i
amb escassa vegetacié. Les seves llavors sén grosses, llises i amb tres ales amples
que en faciliten el transport pel vent. En contrast, en A. lycoctonum, que ocupa
localitats més frescals i protegides, les granes adopten formes més subconiques i
aerodinamiques. Les ales longitudinals sén substituides per lamelles transversals
inserides helicoidalment, cosa que provoca un augment de la superficie de la lla-
vor i una reduccié de la densitat, i incrementa, conseqiientment, la flotabilitat i
la facilitat de dispersié. A. napellus ocupa una posicié intermedia i les ales lon-
gitudinals de les seves granes practicament han desaparegut. A la vall d’Eina (alta
Cerdanya), on conviuen aquestes tres especies, ja s'intueixen aquestes tendéncies
ecologiques, ja que A. lycoctonum se situa més a prop de l'aigua, A. anthora creix
als prats i als vessants de la vall, en zones més obertes, i A. napellus ocupa una
posicié intermedia.
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En Delphinium, la diversitat seminal és més gran. Huth (1895) va establir una
classificacié de les llavors sobre la base de la seccié i 'ornamentacié. Blanché (1991),
per als taxons iberics i balerics, classifica les granes segons la forma en quatre tipus:
subpiramidals (subgenere Delphinastrum), acampanades (subgenere Oligophyllon),
sectoesferoidals (subgenere Staphisagria) i subgloboses (subgenere Delphinium). Les
llavors subpiramidals s6n llises i presenten als angles unes petites expansions en for-
ma d’ales. S6n les més similars a les dels aconits, semblen les més primitives i corres-
ponen també a taxons d’ambients alpins (D. montanum). Les granes acampanades
estan recobertes d’esquames lliures disposades helicoidalment, que, en la serie Fissa,
s6n amples i poc nombroses, i en la serie Pentagyna, més primes i abundants. Aquest
segon tipus de granes posseeix una petita cavitat umbilical protegida per les esqua-
mes inferiors. Les granes sectoesferoidals del subgenere Staphisagria, amb una or-
namentacié reticulada, no tenen forma definida, bé que recorden vagament els grills
d’una taronja, puix que es disposen imbricades dins del follicle. S’acomoden a una
disposici6 particular en cada fruit individual. Sén les llavors de dimensions més
grans de tota la tribu, almenys a la Mediterrania occidental. En el subgenere
Delphinium, les granes sén subgloboses i les més petites de totes. Estan recobertes
per esquames soldades i la cavitat umbilical és molt més profunda que en les granes
acampanades.

En Consolida, les granes presenten forma subpiramidal o subtetrigona, amb
una petita cavitat umbilical (Simon, 1986). Pel que fa a 'ornamentacié, shi dife-
rencien dos grans grups que corresponen a les dues seccions taxondmiques: granes
amb esquames fortament imbricades (C. mauritanicai C. pubescens) i granes amb
lamel-les patents, més o menys continues (C. ajacis).

A la figura 3.7 podem apreciar els principals tipus de morfologia seminal dels
taxons estudiats.

Disposicié dins del follicle

Un altre factor que pot estar forga relacionat amb la dispersié és la disposicié
de les granes dins del follicle.

El subgenere Sraphisagria presenta les granes totalment encaixades entre elles,
capiculades, per economitzar al maxim l'espai, especialment en D. staphisagria.
Aquesta disposici6 i la seva mida gran fan que les granes trobin dificultats addicio-
nals per a sortir del follicle i que sovint no s’allunyin gaire de la planta mare. El sis-
tema de dispersié és barocoric, és a dir, per gravetat (Loisel ez 2/, 1995).

La forma subpiramidal de les granes dels aconits i de D. montanum també afa-
voreix una disposicié més o menys encaixada (Molero i Puig, 1990). La presencia
d’ales fa pensar en una dispersi6 anemocora.
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A. anthora D. montanum

D. staphisagria D. verdunense C. pubescens

FIGURA 3.7. Tipus de granes en la tribu Delphinieae a la Mediterrania occidental.

La forma semiesferica o subglobosa de les granes del subgenere Delphiniumim-
pedeix la disposicié encaixada i fa que quedin més lliures dins del follicle. S6n més
petites, lleugeres i facils de llangar a distancies més grans, a part que les lamelles o
esquames poden afavorir el transport anemocoric. La cavitat umbilical els confereix
flotabilitat a I'aire i/0 a I'aigua, ja que les fa menys denses. La seva forma arrodoni-
da els permet allunyar-se dels parentals per rodolament, possiblement impulsades
per diversos agents ambientals (el vent, la pluja, un pendent, etc.). Sovint les espe-
cies anuals creixen als marges de camins, perque és on se solen acumular, arrosse-
gades per la pluja (Blanché, com. pers.).

En la série Pentagyna, amb un nombre molt elevat de granes per follicle (vegeu
I’apartat 5.1), les nombroses esquames de les llavors produeixen un efecte semblant
al d’'una molla; les granes guanyen elasticitat (afavorida pel seu poc pes), 1 poden sor-
tir disparades 1 assolir distancies més grans. Les granes de la serie Fissa també presen-
ten esquames, perd com que aquestes sén més grans i menys abundants, l'efecte
d’elasticitat és notablement més petit. Podria ser, potser, una estratégia dins d’aquest
grup, ja que sembla que la reduccié de la mida de les esquames i I'increment del seu
nombre és un caracter més evolucionat (Blanché, 1991). Lincrement de les esqua-
mes pot tenir, a més, altres funcions, com ara facilitar la separacid dins del folicle o
afavorir la retencié d’aigua en el moment de la germinacid.
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Mecanismes de dispersié

Tot i que no hi ha cap estudi monografic dels mecanismes de dispersié en
Delphinieae a la Mediterrania occidental, a partir de les observacions dutes a terme
podem postular, com a hipotesi, diverses estratégies de dispersi6 en l'espai.

D’entrada, caldria diferenciar dues fases, la primera que seria la sortida de les
granes del follicle, i la segona, I'allunyament posterior.

la fase

a) Anemocoria: I'alliberament de les granes és gradual i continu per agitacié
edlica, si el vent no és gaire fort, cosa que afavoreix que les granes quedin relativa-
ment prop de la planta mare.

b) Boleoanemocdria: mecanisme important de dispersié d’aquest grup, es-
pecialment en les espécies que fan tiges forga llargues, com sén la majoria de les
perennes. Cal, perd, el trepig d’'algun animal o un cop de vent per promoure
aquest efecte «catapulta», que pot impulsar les granes i llangar-les fins a 5 m
(Cronin i Nielsen, 1978; Blanché, loc. cit.). Les turbulencies de 'aire les poden
transportar a distancies més grans, sobretot les més lleugeres (que ja seria la se-
gona fase).

¢) Dispersié mecanica: degudes a I'efecte molla, en llavors que presenten nom-
broses esquames (série Pentagyna i série Fissa). Lelasticitat les pot impulsar a dis-
tancies considerables.

d) Barocoria: té lloc en les espécies amb les granes de dimensions més grans,
com s6n les del subgenere D. staphisagria. AqQuest mecanisme afavoreix que les gra-
nes no s'allunyin gaire dels progenitors.

2a fase

a) Anemocoria: 'ornamentacié de les granes d’aquests taxons (presencia
d’ales, esquames, expansions laminars o anells membranosos laterals) sembla in-
dicar una certa adaptacié a la dispersié pel vent (Cappelletti i Poldini, 1984;
Blanché, 1990, 1991). Algunes granes de taxons d’ambient subalpi poden ro-
dolar per damunt la neu o el glag, que ofereix poca resisténcia, impulsades per
aquest agent.

b) Zoocoria: Turnbull ez 4/ (1983) apunten la dispersié de les granes per mit-
ja de formigues (mirmecocoria) en Delphinieae de les muntanyes Rocalloses, perd
com un sistema secundari de disseminaci6. No s’han descrit altres fendmens de zoo-
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coria en aquesta tribu. Tanmateix, algunes espécies amb expansions laminars o es-
quames com la série Pentagyna, podrien facilment enganxar-se als pels d’animals
(epizoocdria).

¢) Hidrocoria: alguns taxons que creixen prop de rierols (per exemple, A. lycoc-
tonum o A. napellus) poden aprofitar el corrent d’aigua com a medi de dispersié, ja
que les granes suren. Moltes granes d’espeécies anuals sén arrossegades per les plu-
ges i sovint s’acumulen als marges de camins.



4. BIOLOGIA DE LA POLLINITZACIO

4.1, INTRODUCCIO

Un aspecte important en qualsevol treball de biologia de la reproduccié,
molt valuds per a una bona interpretaci6 dels sistemes reproductius, és I'estudi
de la pollinitzacid, és a dir, el procediment de transferéncia del pollen des de les
anteres a 'estigma. Un dels tipus de pol-linitzacié més freqiients en les flors her-
mafrodites és I'entomofilia. En molts casos, s’ha demostrat una evolucié paral-lela
entre les plantes i llurs pollinitzadors (Leken, 1981). Aquesta adaptacié, cone-
guda com a coevolucié (Macior, 1971, 1974; Faegri i Pijl, 1979; Kevan i Baker,
1983), té com a principal finalitat optimitzar al mixim el procés de recol-leccié
del pollen i/o el néctar per part dels vectors, i, des del punt de vista de les plan-
tes, aprofitar la mobilitat dels pollinitzadors per a assegurar la reproduccié en-
creuada (allogdmia). Aquesta marcada interdependencia i adaptacié miitua —que
sha qualificat de mutualisme (J. Bosch, 1986)— ha assolit graus sorprenentment
alts en alguns taxons.

Les flors de les especies de la tribu Delphinieae han evolucionat, dins la fa-
milia, cap a una marcada zigomorfia (vegeu el capitol 2) i semblen especialment
adaptades a la pollinitzacié per insectes (Miiller, 1883). Tenen nombrosos es-
tams, que permeten el nodriment dels antdfils, produeixen néctar en gran quan-
titat, en nectaris amagats que obliguen els insectes a realitzar determinats
moviments i, per dltim, presenten proterandria i una hercogimia for¢a marca-
des, les quals eviten o dificulten autogamia. De fet, s'ajusten a 'anomenada s#n-
drome de pollinitzacid per abellots (Miiller, loc. cit; Kronfeld, 1890; Knuth,
1906-09; Pijl, 1960; Baker i Hurd, 1968; Macior, 1975; Faegri i Pijl, 1979;
Brink, 1980; Waser, 1982; Pesson i Louveaux, 1984; Waser i Price, 1990). Els
trets que caracteritzen les flors amb aquesta sindrome s6n, segons Faegri i Pijl

(1979):
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— simetria zigomorfa;

— colors vius, generalment grocs o blaus;

— gran efecte de profunditat; tant els drgans sexuals com el néctar estan
amagats;

— sovint guies de nectar;

— resisténcia mecanica;

— estructures adequades per a I'aterratge dels insectes.

Els abellots, prou robusts per a poder separar les peces florals (sepals i/o petals
laterals) i introduir el cap i part del cos dins Ia flor, i amb una proboscide prou llarga
per a atenyer el néctar, sén els vectors idonis (tot i que no els dnics) per a pol-linit-
zar aquestes plantes. Amb tot, algunes especies americanes també sén pollinitzades
per colibris (Grant i Grant, 1966, 1968; Schlising i Turpin, 1971; Macior, 1975;
Warnock, 1981; Guerrant, 19824, 1982 4; Waser i Price, 1990; Inouye ez al., 1991;
Kotliar, 1992).

El coneixement dels pol-linitzadors i llur comportament i model de vol té un
interes afegit, ja que en ésser els responsables del transport del pollen, possibiliten
el flux génic i afecten organitzacié de la variacié geneética dins la poblacié, cosa que
déna Hoc als anomenats veinasges genétics (Wright, 1969).

Ares que l'estructura floral forca complexa i especialitzada d’aquests taxons
suggereix una acusada entomofilia i una dependéncia dels insectes, ens hem pro-
posat els segiients objectius:

a) Estudiar quins vectors realitzen la pollinitzacié i quantificar-ne la freqiiéncia.

6) Analitzar el comportament dels vectors sobre la flor i la inflorescéncia.

¢) Esbrinar si hi ha correlacié entre la longitud de les proboscides i els nectaris.

d) Estudiar el grau d’especialitzacié mitjangant I'analisi del material poHinic
que els insectes porten adherit al cos.

¢) Considerar I'existéncia de mutualisme especific.

f) Valorar I'eficicia de la pollinitzacié.

Tot aixd, sempre des d’una perspectiva comparativa entre els tixons, ens per-
metr descobrir tendéncies evolutives de les Delphinieae a la Mediterrania occiden-
tal i quin paper ha pogut fer-hi la morfologia floral, ates que condiciona Pactivitat
dels pollinitzadors.

4.2. MATERIAL I METODES
4.2.1. DESCRIPCIO DE LES POBLACIONS DEL MOSTRATGE

A continuacié presentem una breu descripcié de les poblacions en que s’ha dut
a terme el treball de camp, indicant en cada cas la localitat —expressada en forma
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de codi segons la taula 1.1, en la qual es detallen les dades basiques—, una petita
descripcié de 'ecologia i una breu llista de les plantes que vam trobar en floracié si-
multaniament, presumptes competidores, que donara una idea del tipus de vegeta-
cié acompanyant. El criteri taxondmic i nomenclatural seguit per a designar
aquestes espeécies ha estat el de la Flora manual dels Paisos Catalans (Bolos et al.,
1990). Les dates d’observacié, com també el nombre d’hores de censos de cada po-
blacié, figuren a les taules 4.1 i segiients fins a la 4.22.

A. lycoctonum (LYC1)

EcoLoGIA: formacions megaforbiques (Adenostylion).

ESPECIES: Achillea ptarmica L., Aconitum napellus L., Juniperus communis L.,
Linaria repens (L.) Mill., Senecio pyrenaicus L. in Loefl., Valeriana montana L.
subsp. tripteris (L.) Rouy.

OBSERVACIONS: individus abundants i forga propers entre ells, formant taques
allunyades les unes de les altres, prop de I'aigua i, a voltes, entre els funiperus.

A. lycoctonum (LYC2)

ECOLOGIA: formacions megaforbiques.

ESPECIES: Angelica sylvestris L., Astrantia major L., Carduus defloratus L. subsp. ar-
gemone (Pourr. ex Lam.) O. Bolos & J. Vigo, Centaurea nigra L., Filipendula
ulmaria (L.) Maxim, Galium verum L., Geranium phaeum L.., Hypericum ma-
culatum Crantz, Knautia dipsacifolia Kreutzer, Narthecium ossifragum (L.)
Huds., Rumex pseudoalpinus Hoftt, Succisa pratensis Moench, Trifolium repens
L., Urtica dioica L., Veratrum album L., Viola cornuta L.

OBSERVACIONS: poblacié forga nombrosa amb els individus bastant agrupats i for-
mant taques diferenciables.

A. anthora (ANT1)

EcoLoGIA: formacions megaforbiques (Adenostylion).

ESPECIES: Aconitum napellus L., Armeria maritima Willd., Capsella bursa-pastoris
(L.) Medic., Cirsium acaule (L.) Scop., Delphinium montanum DC. in Lam.,
Eryngium bourgatii Gouan, Euphorbia cyparissias L., Galium verum L.,
Polygonum alpinum All., Rumex longifolius DC. in Lam. & DC.

OBSERVACIONS: individus de port petit, molt dispersos, per tot un prat.
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A. anthora (ANT2)

ECOLOGIA: pastures (Mesobromion).

ESpECIES: Achillea millefolium L., Aconitum napellus L., Carlina acanthifolia All.,
Cirsium acaule (L.) Scop., Eryngium bourgatii Gouan, Euphorbia cyparissiasL.,
Galium verum L., Horminum pyrenaicum L., Merendera montana (L.) Lange,
Origanum vulgare L., Satureja vulgaris (L.) Fritsch, Thymus serpyllum L.,
Veratrum album L.

OBSERVACIONS: individus més grossos i més ramificats que els de la poblacié ANT1,
i relativament agrupats.

A. napellus (NAP1)

EcoLOGIA: formacions megaforbiques (Adenostylion).

ESPECIES: Achillea ptarmica L., Aconitum anthora L., Aconitum lycoctonum L.,
Delphinium montanum DC. in Lam., Eryngium bourgatii Gouan, Juniperus com-
munis L., Linaria repens (L.) Mill., Polygonum alpinum All., Rumex longifolius
DC.inLam. & DC.,, Senecio pyrenaicusL. in Loefl., Valeriana montanaL. subsp.
tripteris (L.) Rouy

OBSERVACIONS: individus agrupats formant taques, molt abundants per tot un prat
i prop de l'aigua.

A. napellus (NAP2)

EcoLOGIA: formacions megaforbiques (Adenostylion).

ESPECIES: Carduus carlinoides Gouan, Cirsium acaule (L.) Scop., Delphinium mon-
tanum DC. in Lam., Eryngium bourgatii Gouan, Galium verum L., Paronychia
kapela (Hacq.) Kerner subsp. serpyllifolia (Chaix) Graebn.

OBSERVACIONS: individus relativament agrupats, ocupant for¢a extensié de prat,
perd absents d’una tartera veina.

D. montanum (MON1)

ECOLOGIA: herbassar megaforbic (Adenostylion).

ESPECIES: Aconitum anthora L., Aconitum napellus L., Adenostyles alliariae (Gouan)
A. Kerner, Armeria maritima Willd., Astragalus penduliflorus Lam., Capsella
bursa-pastoris (L.) Medic, Cirsium acaule (L.) Scop., Euphorbia cyparissias L.,
Galium verum L., Meum athamanticum Jacq., Rhinanthus mediterraneus

(Sterneck) Senn., Sideritis hyssopifolia L., Trifolium repensL., Veratrum albumL.
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OBSERVACIONS: poblacié forga abundant, situada en un prat i en un vessant de
muntanya, amb individus en rodals.

D. montanum (MON2)

EcoLoGla: pendents de tartera (lberidion spathulatae) i prat megaforbic
(Adenostylion).

ESPECIES: a la tartera, Biscutella laevigataL. subsp. pyrenaica(Huet) Nyman, Cerastium
alpinumL., Crepis pygmaeaL., Galium cometerhizonLap., Linaria alpina(L.) Mill.,
Potentilla nivalis Lap., Saxifraga moschata Wulfen in Jacq., Thymus serpyllum L.

ESPECIES: al prat, Aconitum napellus L., Carduus carlinoides Gouan, Cirsium acaule
(L.) Scop., Eryngium bourgatii Gouan, Galium verum L., Paronychia kapela
(Hacq.) Kerner subsp. serpyllifolia (Chaix) Graebn., Taraxacum sp.

OBSERVACIONS: la major part d’individus situats al bell mig d’una tartera, de pen-
dent considerable. Constitueixen I'especie dominant, amb molt poca vegeta-
cié acompanyant, agrupats en rodals, i la resta en un prat. Vam estimar uns
900 rodals, cadascun dels quals creiem que pertanyia al mateix individu.

D. bolosii (BOL1)

ECOLOGIA: boixeda subnitrofila enriquida amb especies termofiles, a peu de ro-
queres calciries sobre el riu Segre (domini climicic del Quercenion pubescenti-
sessiliflorae).

ESPECIES: Antirrhinum molle L., Buxus sempervirens L., Campanula rapunculus L.,
Convolvulus lanuginosus Dest., Coronilla emerusL., Filipendula vulgarisMoench.,
Geranium columbinum L., Geranium rotundifolium L., Jasminum fruticans L.,
Medicago lupulina L., Orlaya grandiflora (L.) Hoffm., Ramonda myconi (L.)
Reichenb., Sarcocapnos eneaphylla (L.) DC., Silenesp., Taraxacumsp., Tordylium
maximumL.

OBSERVACIONS: poblaci6 relativament nombrosa (1.300); els individus estan repar-
tits pel vessant nord en dues terrasses, en canvi no hem detectat cap individu
a I’altre vessant, més solana.

D. bolosii (BOL2)

ECOLOGIA: fons de barranc, sobre esquistos, entremig de la bardissa de Pruno-
Rubion ulmifolii (domini climacic del Quercesum rotundifoliae).
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ESPECIES: Biscutella laevigara L., Bryonia cretica L. subsp. dioica (Jacq.), Galium sp.,
Globularia vulgaris L., Hypericum perfoliatum L., Medicago sativa L., Melilotus
neapolitana Ten., Psoralea bituminosa L., Rosa canina L., Rubus canescens DC.,
Sanguisorba minor Scop., Saponaria ocymoides L., Sedum sp., Taraxacum sp.,
Tragopogon dubius Scop.

OBSERVACIONS: poblacié petita (un centenar d’individus); els individus creixen en-
tre els esbarzers, que fan una important funcié protectora.

D. staphisagria (STA1)

ECOLOGIA: peu de cinglera subnitrofila calcaria (comunitat assimilable al Ballozo
hirsutae-Lavateretum maritimae).

ESPECIES: Anagyris foetida L., Asparagus acutifoliusL.., Ballota nigrasubsp. foetida (Vis.)
Hayek, Erodium laciniatum (Cav.) Willd. subsp. pulverulentum (Cav.) Batt. in
Bate. & Trab., Euphorbia squamigera Loisel, Galactites tomentosa Moench,
Lavandula multifida L., Lavatera maritima Gouan, Leontodon sp., Nigella sp.,
Pallenis spinosa (L.) Cass., Psoralea bituminosa L.

OBSERVACIONS: al voltant d’uns 500 individus, agrupats en tres o quatre grans ta-
ques, i alguns més de dispersos.

D. staphisagria (STA3)

ECOLOGIA: herbassar nitrofil, sota un garrofer (Hordeion leporini).

EspCIES: Allium ampeloprasum L., Ceratonia siliqua L., Convolvulus althaeoides L.,
Daucus carota L., Helichrysum stoechas (L.) Moench, Ononis natrix L., Opuntia
maxima Mill., Papaver rhoeas L., Teucrium sp.

OBSERVACIONS: aquestes plantes sovint apareixen al costat de cases semiabandona-
des, en indrets molt nitrificats, mesclats amb Opuntia maxima, com si ha-
guessin estat antigament conreades, probablement, per a s medicinal.

D. pictum (PIC2)

EcoLOGIA: clariana del Cyclamini-Quercetum ilicis.

ESPECIES: Blackstonia perfoliata (L.) Huds., Centranthus calcitrapae (L.) Dufresne,
Geranium purpureum Vill., Euphorbia characias L., Euphorbia pithyusa L.,
Scrophularia nodosa L., Sibthorpia balearica Knoche, Taraxacum sp.
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OBSERVACIONS: grups d’individus més o menys aillats; hem estudiat dues taques de
. 4 q
5132 exemplars, respectivament. La major part de la plantes es trobava al mar-
ge d’una carretera, i en ser aquesta eixamplada, van ser arrencades.

D. verdunense (VER1)

ECOLOGIA: camp d’ordi segat, envoltat de vinya (Diplotaxion erucoidss, domini cli-
macic del Quercetum ilicis-galloprovinciale).

ESPECIES: Anagallis arvensis L., Anthemis arvensis L., Calendula arvensis L., Cirsium
arvense(L.) Scop., Convolvulus arvensisL.., Cynodon dactylon (L.) Pers., Diplotaxis
erucoides (L.) DC., Erucastrum nasturtifolium (Poiret) O.E. Schulz, Euphorbia
segetalis L., Foeniculum vulgare Mill., Heliotropium europaeum L., Melilorus alba
Medic., Papaver rhoeas L., Polygonum aviculare L., Reseda phyteuma L., Sinapis
arvensisL., Sedum sediforme (Jacq.) Pau, Sonchussp., Sorghum halepense (L.) Pers.,
Verbena officinalis L., Xanthium strumarium L.

OBSERVACIONS: taca estudiada d’uns 35 individus dins un camp segat; la resta d’in-
dividus apareixien molt dispersos i separats entre ells.

D. verdunense (VER2)

ECOLOGIA: camp del Secalion cerealis en guaret, envoltat de Pruno-Rubion (domini
climicic del Quercetum ilicis-galloprovinciale).

ESPECIES: Amaranthus retroflexus L., Calendula arvensis L., Chenopodium rubrum L.,
Conyza bonaerensis (L.) Crong., Diplotaxis erucoides (L.) DC., Lycopsis arvensis
L., Mercurialis annua L., Reseda phyteuma L.

OBSERVACIONS: taca d’uns 15 individus enmig d’un guaret.

D. gracile (GRA1)

ECOLOGIA: marges de cami, talussos (Secalion).

ESPECIES: Centaurea solstitialis L., Eryngium campestre L., Limonium sp., Marrubium
vulgare L., Onopordum nervosum Boiss., Sideritis sp.

OBSERVACIONS: individus forga dispersos.
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D. balansae (BAL1)

ECOLOGIA: prat orientat al nord-est formant pendents herbosos forga nitrofils, so-
bre terres arenoses calcaries.

ESPECIES: Armeriasp., Catananchesp., Dianthussp., Eryngium campestre L., Erysimum
granditflorum Desf., Euphorbia nicaeensis All., Galium rotundifoliumL., Inula be-
lenoides DC. in Lam., [satis tinctoria L., Knautia arvensis (L.) Coult. subsp. subs-
caposa (Boiss. i Reut.) Maire, Mantisalca salmantica (L.) Briq. & Cavill., Nonnea
sp., Picris hispanica (Willd.) P. D. Sell, Reseda luteola L., Rumex sp., Salvia glu-
tinosa L., Thymelea pubescens (L.) Meissn. in DC.

OBSERVACIONS: individus molt ramificats, dispersos.

D. obcordatum (OBC1)

ECOLOGIA: dunes fixades, amb Acacia sp. (Crucianelletum maritimae s.L.).

EsPECIES: Crucianella maritima L., Jasione sp., Lotus corniculatus L., Matthiola sp.,
Scolymus hispanicus L., Scrophularia sp.

OBSERVACIONS: poblacié nombrosa, formant taques forga extenses.

D. favargeri (FAV1)

ECOLOGIA: clarianes de comunitats de Chamaerops humilis L.

ESPECIES: Artemisia herba-alba Asso, Atractylis humilis L., Chamaerops humilis L.,
Lavandula dentata ., Satureja fructicosa (L.) Briq., Thymus sp.

OBSERVACIONS: individus de port molt petit i poc ramificats, forga dispersos.

C. mauritanica (MAU1)

ECOLOGIA: marges de camps de cigroneres (Ruderali-Secalietalia s.1.).

ESPECIES: Cynara humilis L., Nigella arvensis L., Ononis spinosa L., Fumaria parviflo-
ra L., Papaver rhoeas L., Scolymus hispanicus L.

OBSERVACIONS: individus forga dispersos.

C. pubescens (PUB1)

EcoLoG!1A: clarianes d’ Agropyro-Lygeion.
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ESPECIES: Centaurea solstitialisL., Echium plantagineumL., Erucastrum nasturtifolium
(Poiret) O. E. Schulz, Galactites tomentosa Moench, Malva aegyptia L., Nigella
damascena L., Pallenis spinosa (L.) Cass., Papaver rhoeas L., Phlomis lychnitis L.,
Reseda luteal.., Salvia officinalis L. subsp. lavandulifolia (Vahl) Gams, Santolina
chamaecyparissus L.

OBSERVACIONS: poblacié relativament gran, formant taques forga extenses.

C. ajacis (AJA1)

ECOLOGIA: marges de camins (domini climacic del Quercerum ilicis).

ESPECIES: Anagallis arvensis L., Anthemis arvensis L., Euphorbia segetalis L., Papaver
rhoeas L., Reseda phyteuma L.

OBSERVACIONS: poblacié molt petita i aillada, probablement subespontania.

4.2.2. METODOLOGIA

Per dur a terme l'estudi dels visitants florals i els pollinitzadors de les
Delphinieae objecte d’estudi i la quantificacié de la freqiiencia de visites, ”’hem
realitzat censos de 15 a 30 minuts, repetits diverses vegades al llarg del dia. En els
intervals entre periodes de cens hem observat el seu comportament sobre la flor, per
poder diferenciar els veritables vectors pollinitzadors dels robadors (de pollen o
néctar), els accidentals i els depredadors. Hem comprovat com i per on aterren a la
flor, per on entren, quins moviments realitzen, quant de temps hi romanen, quan-
tes flors visiten, el model de vol en la inflorescéncia i quina és la nova planta que vi-
siten. Per obtenir testimonis grafics, el comportament dels insectes ha estat
fotografiat amb una cAmera Nikon 601 M (objectiu MicroNikkor 105 1:28) i/o en-
registrat amb video (cimera Sony Handycam 8 mm).

En una segona fase, capturavem alguns exemplars (com a minim un represen-
tant de cada espeécie) amb un cagapapallones per a la seva posterior identificacié.
Lhabit dels pollinitzadors de visitar les inflorescéncies en sentit ascendent en faci-
lita la captura. Linsecte cagat s'introduia dins d’un flasc6 de vidre que contenia en-
cenalls de suro impregnats d’acetat d’etil, els vapors del qual maten i conserven en
bon estat 'animal. Posteriorment es muntava amb agulles entomolodgiques i s’eti-
quetava, seguint els consells de M. Blas (UB).

Els insectes han estat determinats per companys del Departament
d’'Invertebrats de la Facultat de Biologia de la Universitat de Barcelona (J. Bosch i
N. Vicens), i en el cas dels grups més conflictius, pels especialistes corresponents
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(Bombinae i Eumenidae per L. Castro, Lepidoptera per J. Dantart, Syrphidae per M.
A. Marcos, Coleoptera per X. Vazquez i Heteroptera per M. Goula). D’alguns dip-
ters, només nhem determinat la familia, perqué la seva presencia era accidental i
irrellevant. Els testimonis de totes les espécies capturades han estat dipositats al
Laboratori de Botanica de la Facultat de Farmacia de Barcelona.

Per fer-nos una idea qualitativa de I'especificitat de les visites (comportament
oligolectic o polilectic dels insectes), hem analitzat el material pollinic que els
pollinitzadors portaven adherit a diverses parts del cos, especialment dels que
en portaven en més quantitat. Molts himendpters, especialment de la familia
Apidae (Bombus, Apis, etc.) tenen corbicules a les tibies posteriors (Jander, 1976;
Roberts i Vallespir, 1978; Michener ez al., 1978), concavitats on adhereixen mas-
ses de pollen aglutinades mitjangant la propia saliva de I'antofil. Les prepara-
cions es realitzen dipositant una mostra de pollen sobre un portaobjectes, que
es disgrega amb tampé fosfat 0,1 M per obtenir-ne una reparticié homogenia.
S’escalfa lleument per evaporar part del tampé i es mescla amb glicerogelatina
fucsinada liquida a 60 °C. Es tapa amb un cobreobjectes i es deixa refredar i so-
lidificar. Els pollens sobserven a 400 o 1.000 augments i es comparen, si cal,
amb una palinoteca de referéncia.

Hem pres mesures de la longitud dels nectaris, en Aconitum, o de I'esperé
nectarifer intern, en Delphinium i Consolida (taula 2.1) i de les llargades de les
proboscides (prementum + glossa) dels pollinitzadors que recol-lecten néctar, per
valorar si hi ha correlacié entre aquestes i aquells. Aquest aspecte és molt im-
portant en el cas dels robadors, perqué permet copsar si realment llur compor-
tament és ocasionat perqué, situats a la flor de manera normal, no arriben a
atenyer el néctar. Cal tenir en compte, perd, que la mesura a considerar en 'in-
secte hauria de ser el que Macior (19786) va anomenar la llargada efectiva total,
ja que aquest pot introduir part del cap i del torax dins la flor si Pamplada de la
corolla ho permet i, d’altra banda, 'acumulacié de néctar al nectari pot escur-
car notablement les distancies i, per tant, la longitud minima de la trompa
(Inouye, 19804). Atés que aquestes petites variacions sén dificils de quantificar,
hem pres totes les mesures de la mateixa manera, tal com hem indicat, per tal
d’estandarditzar-les. Només hem considerat els himenopters i Bombylius, i no els
lepidopters, ni els sirfids, ni les petites abelles solitaries. Els lepiddpters presen-
ten unes espiritrompes molt més llargues que els nectaris o esperons i, com que
la longitud de la trompa no els limita, haurien distorsionat els resultats. Els sir-
fids i les petites abelles solitaries no han estat considerades perqué només cer-
quen pollen i no néctar. També cal tenir present que les mesures de les
proboscides dels abellots varien entre les reines, els mascles i les obreres (Ranta i
Lundberg, 1980; Harder, 1982). Hem treballat amb les d’aquestes darreres, per-
que sén les visitants més freqiients.
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4.3. RESULTATS

Hem realitzat un total de 217 hores d’observacié en 22 poblacions, durant el
periode 1992-1995, en qué hem comptabilitzat un total de 2.876 insectes. En al-
gunes poblacions més allunyades, la distancia ha estat un factor limitador i, per aixo,
no hem pogut fer tant treball de camp, mentre que les poblacions més properes al
centre de recerca han estat estudiades més intensament.

El grafic de la figura 4.1 resumeix, en forma de percentatges, la freqgiiéncia de
visites totals (figura 4.1.4) i la freqii¢ncia de visites legals (figura 4.1.5) dels diver-
sos tipus d’insectes, agrupats per ordres, comptabilitzades sobre les flors de les es-
pecies objecte d’estudi. Lexamen de la figura 4.1.4 posa en evidencia un ampli
espectre de visitants florals, més variat en el genere Delphinium; els himenopters sén
els visitants més assidus en els tres géneres, seguits dels dipters en Aconitum, D. mon-
tanum i Consolida, i dels lepidopters, en la resta de Delphinium. Les visites d’hete-
ropters i coledpters sén molt esporadiques.

A grans trets, hem detectat dos patrons de comportament diferent dels visi-
tants florals: els anomenats legals o legitims, és a dir, que entren dins la flor per la
gorja, i els robadors de nectar, que s'emporten la recompensa sense pollinitzar.
D’aquests darrers, n’hi ha de dos tipus: els robadors primaris, que perforen el casc
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FIGURA 4.1. Freqiiéncia de visites totals () i legals (#) per ordres d’insectes.
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o I'esperé per assolir el néctar més facilment, i els robadors secundaris, que aprofi-
ten les perforacions produides pels visitants anteriors (Leken, 1949; Inouye, 19804,
1983). La incidencia de robadors és més gran en A. lycoctonum que en les altres dues
especies d’aconit. També hem detectar la preséncia de robadors en D. montanum,
D. bolosii i D. gracile.

Pel que fa a les visites legals (figura 4.1.5), els himenopters sén també el grup
majoritari, bé que en un nombre més baix, a causa de la preséncia de robadors en
aquest grup. Els lepidopters visiten majoritariament les flors de manera legal, ex-
cepte en A. lycoctonum, on actuen com a robadors secundaris. En els dipters, espe-
cialment a causa dels sirfids, també es redueix la proporcié de visites legals, perque
no sempre arriben a contactar bé amb la flor i semblen més aviat accidentals. Els
heteropters i els coleopters son clarament accidentals (en el sentit de poca efectivi-
tat pollinitzadora i, per aixd, no els hem considerat legals). En alguna ocasié, fins i
tot, eren depredadors florals.

La figura 4.2 indica I'activitat dels insectes —expressada en nombre de visites
per hora— a cadascuna de les poblacions del mostratge. El nimero situat damunt
de cada barra indica el total d’insectes censats. A excepci6 de la poblacié de D. mon-
tanum del Cadi (MON?2), les espécies perennes provoquen clarament més activitat
que les anuals; aquella excepci6 I'atribuim a les condicions climatoldgiques desfa-
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FIGURA 4.2. Activitat dels insectes a cada poblacié.
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FIGURA 4.3. Fotografies d’alguns visitants florals i pol.linitzadors en la tribu Delphinieae
a) Bombus gerstaeckeri sobre A. lycoctonum (LYC2).

b) Bombus wurfleini robant néctar en A. fcoctonum (LYC2).

) Bombus wurfleini entrant legalment en A. anthora (ANT1).

d) Bombus hortorum entrant legalment en D. montanum (MONI).

) Xylocopa violacea sobre D. bolosii (BOLI).

f) Amegilla sp. aproximant-se a D. balansae (BAL1).

) Gonopteryx cleopatra sobre D. bolosii (BOL2).

h) Macroglossum stellatarum sobre D. bolosii (BOL1).

i) Bombylius sp. sobre C. pubescens (PUB1).
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vorables dels dies en qué vam realitzar els censos. Es destacable que les plantes del
subgenere Staphisagria, que presenten 'esperé6 més curt de tots i, per tant, sembla-
rien més inespecifiques pel que fa a les visites, han enregistrat els valors d’activitat
més baixos, com més endavant comentarem.

Les taules 4.1 i segiients, fins a la 4.22, presenten les freqii¢ncies dels visitants
florals (pollinitzadors potencials) en cadascuna de les poblacions estudiades i indi-
quen en cada cas Hlur comportament sobre la flor: si sén legals (L), robadors pri-
maris (R), robadors secundaris (r), accidentals (A) o depredadors (D), i el tipus de
recompensa que cerquen: pol-len (P) o néctar (N). A més d’aquestes taules, presen-
tem una taula resum (taula 4.23), amb els principals pollinitzadors i robadors de
totes les poblacions.

Els grafics tridimensionals de la figura 4.4 relacionen I'altitud sobre el nivell
del mar, la llargada dels nectaris i el percentatge de visites de diferents grups d’in-
sectes: himenopters (4.4.4), Bombus (4.4.5), proporcié entre himenopters i lepi-
dopters (4.4.¢) i lepidopters (4.4.4) a cadascuna de les poblacions estudiades. Per
valorar el grau de correlacié entre les diverses variables analitzades per parells, hem
indicat les rectes ajustades i els coeficients corresponents. Considerem els resultats
significatius quan p < 0,05. Les variables que es correlacionen més significativament
i en grau més alt sén I'altitud amb la freqiiencia de visites de Bombusi I'altitud amb
la proporcié entre himenopters i lepidopters. En ambdés casos la correlacié és po-
sitiva, mentre que la freqiiencia de visites de lepidopters també esta significativa-
ment correlacionada amb I’altitud, perd de manera negativa. La longitud del nectari
i la freqiigncia de visites dels diversos grups d’insectes considerats no estan correla-
cionades significativament, excepte molt poc en el cas dels himenopters. Laltitud i
la longitud dels nectaris estan lleument correlacionats, peré no hi veiem cap raé
ecoldgica clara. En general, perd, s’'observa que les plantes d’alta muntanya (aconits
i D. montanum) tenen els nectaris o esperons interns un xic més llargs que la ma-
joria d’especies del mostratge que habiten a altituds inferiors (taula 2.1).

La figura 4.5 és la representacié grafica de les longituds mitjanes dels nectaris
de cada especie en relacié amb les mitjanes de la llargada de les proboscides dels res-
pectius vectors (fonamentalment himenopters i Bombylius). Podem observar que els
robadors se situen a la part dreta i inferior del grafic, majoritariament per sota de la
linia discontinua, en una zona en que la llargada dels nectaris és superior a la de les
proboscides dels insectes visitants. Aquest fet ens fa pensar que el comportament
dels antofils com a robadors de nectar pot estar relacionat amb una limitacié del seu
aparell bucal, no prou llarg per a atenyer el néctar per la via legal. No obstant aixo,
no hem trobat correlacié entre les proboscides i la llargada dels nectaris de les flors
visitades (y = —0,02x + 8,08; r = —0,03; p = 0,84; n = 48), ni tan sols eliminant els
robadors (y = 0,04x + 8,11; r = 0,15; p = 0,34; n = 36). Aixd pot explicar-se, d’una
banda, perqué valorem taxons diferents, amb requisits ecoldgics també diferents,
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TAULA 4.1. Visitants i pollinitzadors potencials d’A. frcoctonum (LYC1).

Especie % Comportament
HYMENOPTERA 62,9
Apidae
Bombus wurfleini Radoszkowski subsp. pyrenaicus Vogt 31,5 R(N+P®»
Bombus gerstaeckeri Morawitz 22,8 L(N+DP)
Bombus bortorum hortorum L. 8,6 L(N+P)
LEPIDOPTERA 31,0
Notulidae
Agrocola Hiibner 30,0 r (N)
Cerapteryx graminis L. 1,0 r(N)
DIPTERA 4,0
Syrphidae
Eristalis juggorum Egger 1,0 L (P)
Syrphus ribesii L. 1,0 L (P)
Muscidae 1,0 A
Asilidae 1,0 A
HETEROPTERA 2,1
Miridae
Lygus rugulipmni: Poppius 2,1 A

Nombre de registres: 92. Dates dels censos: 6/7/8-V11I-1993. Total d’hores de censos: 6.
*Recompensa ocasional. Vegeu el text.

TauULA 4.2. Visitants i pollinitzadors potencials d’A. lycoctonum (LYC2).

Espécie % Comportament
HYMENOPTERA 88,2
Apidae
Bombus wurfleini Radoszkowski subsp. pyrenaicus Vogt 59,8 R (N +P*)
Bombus bortorum hortorum L. 21,6 LiR*(N+P)
Bombus gerstaeckeri Morawitz 6,3 L(N+P)
Bombus pasquorum rufocitrinus L. 0,5 L(N+P)
LEPIDOPTERA 1,5
Notulidae
Hypponomeuta ebonymelus L. 1,5 r (N)
DIPTERA 7,9
Muscidae 7.9 A
COLEOPTERA 2,4
Cerambycidae
Alosterna tabacicolor Deg. 1,5 AiD
Nitulidae 0,9 A

Nombre de registres: 189. Dates dels censos: 27/29-VIII-1994. Total d’hores de censos: 8,5.
*Recompensa ocasional. **Esporadicament com a robadors. Vegeu el text.
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TAULA 4.3. Visitants i poldinitzadors potencials d’A. anthora (ANT1).

Especie % Comportament
HYMENOPTERA 56,7
Apidae
Bombus hortorum hortorum L. 46,4 LIN+DP)
Bombus wurfleini Radoszkowski subsp. pyrenaicus Vogt 5,7 L(N+P)
Psithyrus sylvestris Lep. 3,1 L(N+P)
Bombus mesomelas mesomelas Gerst. 1,5 LIN+DP)
DIPTERA 37,1
Syrphidae
Sphaerophoria scripta L. 8,2 L(P)
Syrphus ribesii L. 7,2 L(P)
Metasyrphus latifasciatus Macquart 5,2 L (P)
Eristalis tenax L. 1,0 L(P)
Muscidae 15,5 A
COLEOPTERA 0,5
Cantharidae 0,5 A
HETEROPTERA 5,7
Miridae
Lygus rugulipennis Poppius 5,7 A

Nombre de registres: 194. Dates dels censos: 6/7/8-VIII-1993; 20/22-VIII-1993; 20-VIII-1994.
Total d’hores de censos: 12,5. Vegeu el text.

TAULA 4.4. Visitants i poldinitzadors potencials d’A. anthora (ANT2).

Especie % Comportament
HYMENOPTERA 78,3
Apidae
Bombus hortorum hortorum L. 45,9 LIN+P)
Bombus wurfleini Radoszkowski subsp. pyrenaicus Vogt 13,5 R(N+P¥%
Bombus humilis Scopoli subsp. quasimuscorumVogt 9.5 L(N+P)
Bombus mesomelas mesomelas Gerst. 4,1 L(N+DP)
Bombus pasquorum rufocitrinus L. 1,3 L(N+P)
Vespidae
Polistes dominulus Christ. 2,7 AP
DIPTERA 21,7
Syrphidae
Syrphus ribesii L. 6,9 L (P)
Metasyrphus lumiger Meigen 1,3 L(P)
Muscidae 13,5 A

Nombre de registres: 74. Dates dels censos: 29/30/31-VIII-1994. Total d’hores de censos: 4,5.

*Recompensa ocasional. Vegeu el text.
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TAULA 4.5. Visitants i pollinitzadors potencials d’A. napellus (NAP1).

Especie % Comportament
HYMENOPTERA 88,1
Apidae
Bombus hortorum hortorum L. 72,8 L(N+DP)
Bombus wurfleini Radoszkowski subsp. pyrenaicus Vogt 8,0 L(N+P)**
Bombus mesomelas mesomelas Gerst. 5,2 L(N+DP)
Bombus ruderarius ruderarius Miiller 1,6 L(N+P)
Bombus gerstaeckeri Morawitz 0,5 LIN+P)
DIPTERA 11,9
Syrphidae
Platycheirus manicatus Meigen 5,1 L(P)
Platycheirus albimanus Fabricius 4,1 L(P)
Metasyrphus lumiger Meigen 0,9 L(P)
Eristalis tenax L. 0,9 L(P)
Piziza festiva Meigen 0,9 L(P)

Nombre de registres: 217. Dates dels censos: 2-VIII-1993; 6/7/8-VIII-1993; 20/22-VIII-1993.
Total d’hores de censos: 13. **Esporadicament com a robador. Vegeu el text.

TAULA 4.6. Visitants i pollinitzadors potencials d’A. napellus (NAP2).

Especie % Comportament
HYMENOPTERA 51,2
Apidae
Bombus wurfleini Radoszkowski subsp. pyrenaicusVogt 30,5 L (N +P)**
Bombus hortorum hortorum L. 18,5 L(N+P)
Vespidae
Vespula norvergica Fabricius 2,2 L(P)
LEPIDOPTERA 1,1
Sphingidae
Macroglossum stellatarum L. 1,1 L(N)
DIPTERA 47,7
Syrphidae
Metasyrphus lumiger Meigen 13,0 L (P)
Sphaerophoria scripta L. 11,9 L®P)
Muscidae 22,8 A

Nombre de registres: 92. Dates dels censos: 14/15-VIII-1993; 13-VIII-1993. Total d’hores de
censos: 6. **Esporadicament com a robador. Vegeu el text.
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TauLA 4.7. Visitants i pollinitzadors potencials de D. montanum (MON1).

Espécie % Comportament
HYMENOPTERA 68,1
Apidae
Bombus hortorum hortorum L. 49,3 L(N+P)
Bombus wurfleini Radoszkowski subsp. pyrenaicus Vogt 18,1 R(N +P%
Vespidae
Polistes sp. 0,7 A
LEPIDOPTERA 3,5
Notulidae
Cerapteryx graminis L. 1,4 L(N)
Euchalcia variabilis Piller 0,7 L(N)
Sphingidae
Macroglossum stellatarum L. 1,4 L(N)
DIPTERA 28,1
Syrphidae
Sphaerophoria scripta L. 14,6 L (P)
Platycheirus manicatus Meigen 5,0 L (P)
Parasyrphus vittiger Zetterstandt 4,1 L (P)
Eristalis tenax L. 4,1 L (P)
Asilidae 0,3 A
COLEOPTERA 0,3
Cantharidae 0,3 AiD

Nombre de registres: 364. Dates dels censos: 2-VIII-1993; 6/7/8-V1II-1993; 20/22-VIII-1993.
Total d’hores de censos: 14. *Recompensa ocasional. Vegeu el text.

TaULA 4.8. Visitants i pollinitzadors potencials de D. montanum (MON2).

Especie % Comportament
HYMENOPTERA 57,5
Apidae
Bombus hortorum hortorum L. 51,1 L(N+DP)
Halictidae
Lassioglossum sp. 6,4 L{P)
DIPTERA 42,5
Syrphidae
Eristalis tenax L. 23,4 L (P)
Metasyrphus lumiger Meigen 8,5 L (P)
Sphaerophoria scripta L. 6,4 L (P
Callophoridae 4,2 A

Nombre de registres: 47. Dates dels censos: 22-VII-1993; 28-VII-1993; 14/15-VIII-1993.
Total d’hores de censos: 7. Vegeu el text. ’
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TAULA 4.9. Visitants i pollinitzadors potencials de D. boloszi (BOL1).

Especie % Comportament
HYMENOPTERA 42,6

Apidae

Bombus terrestris tervestris Kriiger 15,4 R(N+P%

Bombus terrestris ferrugineus Schm.

Bombus pasquorum rufocitrinus L. 1,0 L(N+P)
Anthophoridae

Xylocopa violacea L. 12,1 L(N+P)

Anthophora dispar Lep. 1,8 L(N+P)

Ceratina dentiventris Gerst. 0,2 L (P)
Megachilidae

Osmia submicans Morawitz 1,2 L(N+P)
Scoliidae

Scolia flavifrons Fabricius 0,4 L(N+P)
Eumenidae

Alastor atropos Lep. 8,2 r (N)
Halictidae

Lassioglossum sp. 2,3 L (P)

LEPIDOPTERA 45,6

Papilionidae

Papilio machaon L. 0,8 L (N)
Nymphalidae

Cynthia cardui L. 0,2 L (N)
Hesperiidae

Thymelicus sylvestris Poda 1,6 L (N)
Lycaenidae

Polyommatus icarus Rottemburg 0,4 L (N)
Satyridae

Pyronia bathseba Fabricius 0,4 L(N)

Melanargia lachesis Hiibner 0,4 L(N)
Pieridae

Gonopteryx rhamni L. 3,7 L(N)

Gonopreryx cleopatra L. 3,7 L (N)

DPieris brassicae L. 1,2 L (N)

Artogeia rapae L. 1,2 L (N)

Colias croceus Geofroy 0,6 L(N)

Artogeia napi L. 0,4 L(N)

Euchloe ausonia Hiibner 0,2 L (N)
Sphingidae

Macroglossum stellatarum L. 30,8 L(N)
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TAULA 4.9. Visitants i pollinitzadors potencials de D. bolosii (BOL1). (Continuacid.)

Especie % Comportament
DIPTERA 11,0
Syrphidae 8.4 L (P)
Melliscavea auricollis Meigen
Sphaerophoria scripta L.
Eupodes corollae Fabricius
Epysyrphus balteatus De Geer
Eristalis tenax L. 1,6 L (P)
Bombylidae
Bombylius sp. 1,0 L(N)
COLEOPTERA 0,2
Scarabaeidae
Oxythirea funesta L. 0,2 D
HETEROPTERA 0,6
Pentatomidae
Graphosoma linetaum italicum Miiller 0,4 A
Rhopalidae
Chorosoma schillingi Schummel 0,2 A

Nombre de registres: 487. Dates dels censos: 20/21/22-VI-1992; 4/5-V1I-1992; 27-VI-1993;
22-V1-1995.Total d’hores de censos: 32. *Recompensa ocasional. Vegeu el text.
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TauLa 4.10. Visitants i poldinitzadors potencials de D. olosii (BOL2).

Especie % Comportament
HYMENOPTERA 66,1
Apidae
Bombus terrestris terrestris Kriiger 4,2 R (N +P¥%
Bombus terrestris ferrugineus Schm.
Bombus pasquorum rufocitrinus L. 1,5 L(N+DP)
Eumenidae
Alastor atropos Lep. 31,2 r (N)
Halictidae
Lassioglossum sp. 26,7 (P)
Halictus sp. 2,0 L(P)
LEPIDOPTERA 21,2
Papilionidae
Papilio machaon L. 0,2 L(N)
Hesperiidae
Thymelicus sylvestris Poda. 1,5 L (N)
Satyridae
Brintesia circe Fabricius 0,8 L(N)
Melanargia lachesis Hiibner 0,4 L (N)
Pieridae
Gonoapteryx cleopatra L. 5,5 L(N)
Gonopteryx rbamni L. 5,0 L(N)
Colias croceus Geofroy 0,4 L (N)
Sphingidae
Macroglossum stellatarum L. 7,4 L (N)
DIPTERA 10,4
Syrphidae
Epysyrphus balteatus De Geer 2,5 L (P)
Eristalis tenax L. 0,4 L (P)
Bombylidae
Bombylius sp. 5.7 L(N)
Anthrax sp. 1,0 AP
Calliphoridae
Brachycera sp. 0,4 A
Therevidae 0,4 A
COLEOPTERA 1,9
Meloidae
Mylabris sp. 1,9 D (P)
HETEROPTERA 0,4
Coreidae
Coreus marginatus L. 0,4 D (P)

Nombre de registres: 478. Dates dels censos: 27/28/29-VI-1992; 9-VII-1992; 30-VI-1993.

Total d’hores de censos: 29. *Recompensa ocasional. Vegeu el text.
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TauLA 4.11. Visitants i pollinitzadors potencials de D. staphisagria (STA1).
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Especie % Comportament
HYMENOPTERA 25,0
Halictidae
Lassioglossum sp. 25 L (P)
LEPIDOPTERA 37,5
Sphingidae
Macroglossum stellatarum L. 37,5 L(N)
DIPTERA 37,5
Syrphidae 37,5 L (P)

Nombre de registres: 8. Dates dels censos: 25/27-V-1994. Total d’hores de censos: 7.

Vegeu el text.

TauULA 4.12. Visitants i pollinitzadors potencials de D. staphisagria (STA3).

Especie % Comportament
HYMENOPTERA 60,8
Anthophoridae
Amegilla fasciara Vill. 17,9 L(N+DP)
Megachile
Oplitis sp. 28,6 LD
Megachile rotunda Fabricius 14,3 L(N+P)
LEPIDOPTERA 32,1
Sphingidae
Macroglossum stellatarum L. 32,1 L(N)
DIPTERA 7,1
Syrphidae
Sphaerophoria scripta L. 7.1 L)

Nombre de registres: 28. Dates dels censos: 26/28-V-1995. Total d’hores de censos: 7.

Vegeu el text.
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TAULA 4.13. Visitants i poldinitzadors potencials de D. pictum (PIC2).

Especie % Comportament
HYMENOPTERA 32,6
Apidae
Bombus terrestris ferrugineus Schm. 10,7 L(N+DP)
Bombus pasquorum rufocitrinus L. 6,5 L(N+P)
Apis mellifera L. 6,5 L(P)
Megachillidae
Anthidium dentatum Larr. 6,5 L (P
Anthophoridae
Xylocopa violacea L. 2,2 L(N+P)
LEPIDOPTERA 13,0
Sphingidae
Macroglossum stellatarum L. 13,0 L (N)
DIPTERA 32,6
Syrphidae
Mellicavea auricollis Meigen 21,7 L (P)
Eristalis tenax L. 6,5 L(P)
Calliphoridae 4,4 L(P)
COLEOPTERA 15,2
Oedemeridae
Oedemera barbara Fabricius 8,7 D (P)
Scarabeidae
Oxythirea funesta L. 6,5 D
HETEROPTERA 6,6
Pentatomidae
Carcoporis mediterraneus atlanticus Tamanini 4,4 A
Graphosoma lineatum italicum Miiller 2,2 A

Nombre de registres: 46. Dates dels censos: 9/10-VI-1992. Total d’hores de censos: 12.

Vegeu el text.
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TAULA 4.14. Visitants i pollinitzadors potencials de D. verdunense (VER1).
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Especie % Comportament
HYMENOPTERA 69,1
Apidae
Bombus pasquorum rufocitrinus L. 1,4 L(N+P)
Apis mellifera L. 0,4 L ((P)
Vespidae
Polistes dominulus Christ. 2,1 A(P)
Eumenidae
Alastor atropos Lep. 4,3 r (N)
Halictidae
Lassioglossum sp. 18,4 L (P)
Nomia sp. 10,5 L (P)
Halictus sp. 9,0 L (P)
Anthophoridae
Amegilla fasciata Vill. 20,0 L(N +P)
Ceratina dentiventris Gerst. 2,5 L (P)
LEPIDOPTERA 24,7
Papilionidae
Papilio machaon L. 2,5 L(N)
Nymphalidae
Mellicta deione L. 1,0 L (N)
Cynthia cardui L. 0,7 L(N)
Lycaenidae
Lycaena phaleas L. 2,2 L(N)
Polyommatus icarus Rottemburg 1,4 L (N)
Pieridae
Artogeia rapae L. 4,0 L (N)
Colias croceus Geofroy 2,5 L(N)
Gonopteryx rhamni L. 2,5 L (N)
Pontia daplidice Hiibner 2,2 L (N)
Gonopteryx cleopatra L. 1,4 L(N)
Sphingidae
Macroglossum stellatarum L. 4,3 L (N)
DIPTERA 5,8
Syrphidae
Sphaerophoria scripta L. 4,7 L (P
Plasycheirus albimanus Fabricius
Eristalis arbortorum Egger
Paragus (Pandasyophthalmus) sp. 0,7
Asilidae 0,4 A
COLEOPTERA 0,4
Chrysomelidae
Clytra sp. 0.4 A

Nombre de registres: 276. Dates dels censos: 18/19-VII-1992; 1/2/5/8-VIII-1992; 25-VII-1993;

19-VIII-1993. Total d’hores de censos: 24. Vegeu el text.
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TAULA 4.15. Visitants i pollinitzadors potencials de D. verdunense (VER2).

Especie % Comportament
HYMENOPTERA 51,7
Apidae
Bombus terrestris L. 13,9 L(N+DP)
Bombus pasquorum rufocitrinus L. 9,7 L(N+P)
Apis mellifera L. 1,6 L(N+DP)
Anthophoridae
Amegilla fasciata Vill. 1,6 L(N+P)
Vespidae
Polistes omissus Weranch 3,2 L (P)
Halictidae
Halictus sp. 14,6 L(P)
Lassioglossum sp. 4.8 L(P)
Andrenidae
Andrena sp. 32 L (P)
LEPIDOPTERA 33,9
Papilionidae
Papilio machaon L. 9.8 L(N)
Lycaenidae ;
Polyommatus icarus Rottemburg 4.8 L (N)
Pieridae
Artogeia rapae L. 4,8 L (N)
Pieris brassicae L. 3,2 L(N)
Colias croceus Geofroy 1,6 L (N)
Gonopteryx clegpatra L. 1,6 L(N)
Sphingidae
Macroglossum stellatarum L. 6,5 L (N)
Geometridae
Lythria purpuraria L. 1,6 L(N)
DIPTERA 9,6
Syrphidae 4,8 L (P)
Bombylidae
Bombylius sp. 4,8 L (N)
HETEROPTERA 4,8
Rhopalidae
Chorosoma schillingi Schummel 1,6 A
Pentatomidae
Eurydema ventrale Kolenati 3,2 A

Nombre de registres: 62. Dates dels censos: 21-VIII-1992; 26-VIII-1992; 20/21-VIII-1993.
Total d’hores de censos: 10. Vegeu el text.
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TAULA 4.16. Visitants i pollinitzadors potencials de D. gracile (GRA1).
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Especie % Comportament
HYMENOPTERA 81,4
Anthophoridae
Xylocopa violacea L. 6,2 R (P)
Eumenidae
Alastor atropos Lep. 31,4 r (N)
Halictidae
Lassioglossum sp. 43,8 L@
Altres espécies no identificades 6,2 L (P)
LEPIDOPTERA 6,2
Lycaenidae
Polyommatus bellargus Rottemburg 6,2 L(N)
DIPTERA 6,2
Bombylidae
Bombylius sp. 6,2 L (N)
COLEOPTERA 6,2
Melyridae
Dasytes sp. 6,2 A

Nombre de registres: 16. Dates dels censos: 29-VI-1994. Total d’hores de censos: 3.

Vegeu el text.

TAULA 4.17. Visitants i pollinitzadors potencials de D. balansae (BAL1).

Especie % Comportament
HYMENOPTERA 95,7
Anthophoridae
Amegilla sp. 52,2 L(N+DP)
Halictidae
Lasstoglossum sp. 43,5 L(P)
LEPIDOPTERA 4,3
Sphingidae
Macroglossum stellatarum L. 4,3 L (N)

Nombre de registres: 46. Dates dels censos: 21-VI-1994. Total d’hores de censos: 3.

Vegeu el text.
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TAuLA 4.18. Visitants i pollinitzadors potencials de D. obcordatum (OBC1).

Especie % Comportament
HYMENOPTERA 36,4
Apidae
Bombus terrestris terrestris Kriiger 18,2 L(N+DP)
Anthophoridae
Amegilla sp. 18,2 L(N +P)
LEPIDOPTERA 45,5
Lycaenidae
Polyommatus icarus Rottemburg. 18,2 L(N)
Sphingidae
Macroglossum stellatarum L. 27,3 L(N)
DIPTERA 13,6
Bombylidae
Bombylius sp. 4,5 L(N)
Asilidae 9,1 A
COLEOPTERA 4,5
Melyridae
Melyris sp. 4,5 A

Nombre de registres: 22. Dates dels censos: 14/15-VI-1994. Total d’hores de censos: 4.
Vegeu el text.

TaULA 4.19. Visitants i pollinitzadors potencials de D. favargeri (FAV1).

Especie % Comportament
HYMENOPTERA 66,7
Anthophoridae
Amegilla sp. 66,7 L(N+P)
LEPIDOPTERA 9,5
Pieridae
Pieris brassicae L. 9,5 L(N)
DIPTERA 23,8
Syrphidae 19,0 L(P)
Muscidae 4,8 A

Nombre de registres: 21. Dates dels censos: 18-VI-1994. Total d’hores de censos: 2,5.
Vegeu el text.
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TauLA 4.20. Visitants i pollinitzadors potencials de C. mauritanica (MAU1).

Espécie % Comportament
HYMENOPTERA 100,0
Apidae
Bombus terrestris terrestris Kriiger 55,6 L(N+P)
Halictidae
Lassioglossum sp. 44,4 L ([P

Nombre de registres: 9. Dates dels censos: 21-VI-1994. Total d’hores de censos: 1,5.
Vegeu el text.

TauLA 4.21. Visitants i pollinitzadors potencials de C. pubescens (PUB1).

Especie ' % Comportament
HYMENOPTERA 74,4
Anthophoridae
Amegilla fasciaza Vill. 12,2 L(N+DP)
Eumenidae
Alastor atropos Lep. 54,0 r (N)
Halictidae
Lassioglossum sp. 4,1 L(P)
Abella solitaria legal 4,1 L ()
LEPIDOPTERA 4,1
Pieridae
Artogeia rapae L. 4,1 L(N)
DIPTERA 21,5
Bombylidae
Bombylius sp. 21,5 L (N)

Nombre de registres: 74. Dates dels censos: 3-VI-1994; 24-V-1995. Total d’hores de censos: 6.
Vegeu el text.
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TAULA 4.22. Visitants i pollinitzadors potencials de C. gjacis (AJAl).

Especie % Comportament
HYMENOPTERA 79,3
Apidae
Bombus terrestris terrestris Kriiger 5,9 L(N+P
Anthophoridae
Amegilla fasciata Vill. 26,4 LIN+P)
Xylocopa violacea 1. 8,8 R(N)
Vespidae
Polistes dominulus Christ. 8,8 L (P)
Halictidae
Lassioglossum sp. 29,4 L (P)
LEPIDOPTERA 8,9
Notulidae
Autographa gamma L. 5,9 L (N)
Pieridae
Colias croceus Geofroy 3,0 L (N)
DIPTERA 11,8
Syrphidae 11,8 R (P)

Nombre de registres: 34. Dates dels censos: 29-V-1994; 4-V1-1994; 12-V1-1994. Total d’hores

de censos: 5. Vegeu el text.



TauULA 4.23. Pollinitzadors i robadors observats en cada poblacié.

Pollinitzadors
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FIGURA 4.4. Relacié entre Paltitud, la longitud dels nectaris i el percentatge de visites de: 4) hi-

mendpters, §) Bombus, ¢) proporcié entre himenodpters i lepiddpters i 4) lepidopters a cadascu-
na de les poblacions mostrejades.
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FIGURA 4.5. Relacié entre les llargades dels nectaris i de les probdscides dels vectors.

i perque I'espectre de pollinitzadors depén molt de la fauna disponible i, per tant,
hi ha més d’una variable en joc. Assajant-ho per a grups més petits i propers, tam-
poc no existeix correlacid, bé queen algun cas «r» i «p» milloren, com per exemple,
si només considerem els aconits i els abellots (y = 0,42x + 1,47; r = 0,50; p = 0,081;
n = 14). Brink (1980) si que va trobar certa correlaci6 entre aquests dos parametres
en diverses poblacions d’A. columbianum.

D’altra banda, com ja comentavem en I'apartat de material i métodes, tot i que
aquestes plantes guarden el néctar amagat perqué no tots els insectes hi tinguin accés,
el grau d’obertura o amplitud de la corolla no limita 'entrada de manera tan drasti-
ca: diferents insectes poden penetrar-hi més o menys, ficant-hi part del cap o tot el
cos. En conseqiiéncia, la longitud de la proboscide no és I'dnic factor limitador de les
visites. La quantitat de néctar disponible també pot alterar la correlacié entre pro-
boscide i nectari, perque, si aquest és ple de néctar, s'escurqa la distincia que separa
I'aliment de I'insecte. Els vectors que tenen la proboscide llarga tant poden libar en
nectaris curts com en llargs; per tant, no hi ha d’haver necessariament correlacié. Els
robadors de proboscide curta poden robar en flors amb nectaris llargs.

La taula 4.24 reflecteix la composicié pollinica qualitativa de les carregues dels
antofils analitzats. La major part han estat abellots que tenien corbicules a les po-
tes, atés que sén els que transporten pollen amb més quantitat i el recollecten de
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manera més activa. La resta d’insectes transporten quantitats més petites de pol-len,
adherit a diverses parts del cos, sobretot a la regi6 ventral. D’aquests resultats po-
dem induir que el pollen de les Delphinieae objecte d’estudi és la font d’alimenta-
cié principal per a la major part d’aquests insectes, mesclat amb petites quantitats
d’altres pollens de plantes veines. Aquests antofils presenten, doncs, un cert grau
d’especificitat, més acusat en Bombus gerstaeckeri, com comentarem més endavant.
La gran similitud entre el pollen dels tres aconits (Puig, 1987; Puig i Molero, 1988)
no ens ha permes discriminar-lo a nivell especific; hauria estat interessant haver-ho
aconseguit en el cas dels pollinitzadors d’especies simparriques, com les de la vall
d’Eina, ja que hi hem observat abellots que visitaven successivament espécies dife-
rents. Pel que fa als robadors com Bombus wurfleini, ens ha semblat forga curiés que
en alguns casos portessin masses pol-l{niques a les potes, en les quals a vegades tam-
bé hi havia pollen de Delphinieae; Loken (1949) ja va detectar aquest fenomen en
el mateix abellot en el cas d'A. septentrionale. Un altre exemple va ser descrit per
Macior (1966) en Aguilegia, en qué les reines de Bombus que perforen els esperons
per assolir el néctar sovint recollecten el pollen pel cami correcte.

4.4. DISCUSSIO

Les flors d’aquesta tribu presenten un moviment d’estams clarament rela-
cionat amb la prevencié de 'autogamia, i encaminat també a facilitar 'adherén-
cia del pollen als vectors pollinitzadors. Quan la flor eclosiona, els estams se
situen a la seva base, i a mesura que assoleixen la maduracié i la dehiscéncia
s'eleven, fins a situar-se estratégicament just per sota dels petals laterals, en
Delphinium, protegits pels sépals, en Aconitum, o protegits pels lobuls dels nec-
taris, en Consolida. D’aquesta manera, el pollen s'adhereix a la part ventral del
cos dels insectes, quan aquests s'introdueixen dins I'esperé o el casc per cercar el
néctar. Aquest comportament es coneix amb el nom d ‘esternotribic, i és el que
hem observat gairebé sempre. Quan el pollen s’adhereix al dors de l'insecte, par-
lem de comportament nototribic (Macior, 1967; Faegri i Pijl, 1979), detectat no-
més en Bombus mesomelas.

4.4.1. ANALISI DELS VECTORS PER GRUPS DE DELPHINIEAE

Genere Aconitum i D. montanum

A grans trets podem dir que en les especies d’alta muntanya —com és el cas
dels aconits i de D. montanum— el grup d’insectes visitant i pollinitzador més
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TauLa 4.24. Composicié de la cirrega pollinica dels antofils.

Antdfil Taxon  Partdelcos  Tipus de pollen*
Bombus hortorum LYC1 potes (corbicules)  Aconirum
LYC1 potes (corbicules)  Aconitum T | Epilobium angustifolium L | Silene sp. 11
LYC1 potes {corbicules) Aconitum
LYC1 potes (corbicules)  Aconitum 1T | Epilobi ifolium & | Senecio pyrenicum 1
ANTI potes (corbicules) Aconitum 1T | Trifolium sp. 1
ANTI potes (corbicules)  Aconitum 17 | Rbinanthus mediterraneus |
ANTI potes (corbicules) Aconitum 1T | Cirsium acaule 4 | Epilobium angustifolium ll
ANTI potes (corbicules)  Aconitum T | Cirsium acaule 4 | Epilobium angussifolium 4
ANT1 potes {corbicules) Aconitum T | Cirsium acaule
ANT]1 potes (corbicules) Aconitum
ANT1  (corbicules incipients)  Aconitum
ANT2 potes (corbicules) Aconitum
ANT2 potes (corbicules) Aconitum
ANT2 potes {corbicules) Aconitum T | Cirsium acaule 4
NAP1 potes (corbicules)  Aconitum
NAP1 potes (corbicules) Aconitum
NAP1 potes (corbicules)  Aconitum TT 1 Trifoliumsp.
MON! potes (corbicules) Delphinii 1 Rbinanthus mediterraneus T
MONI potes (molt poc) Delphinium 77 | Rhinanthus mediterraneus |
MONI1 potes (corbicules) Delphinium
MONI  potes, cap i proboscide  Delphinium T | Rbinanthus mediserraneus L
MONI potes (corbicules) Delohinium T | Rbinanthus mediterraneus
MONI potes (corbicules) Delphinium T | Rbinanthus mediternaneus T | Armeriasp. 11
MON1  potes (corbicules)  Delphinium 7T | Rbinanthus mediterraneus T | Trifolium sp. 44
MON2  potes (corbicules)  Delphimium TT 1 Cirsium acaule 4 1 tipus Centaurea 1
MON2  potes (corbicules) Delphinium
MON2  potes (corbicules) Delphinium
Bombus wurfleini LYC2 potes (corbicules)  Aconitum TT | Hypericum macularum d
LyCz potes (corbicules)  Aconium 17T | Epilobium angustifolium L | Cirsium acaule |
ANT1  (corbicules incipients)  Aconitum 1 Armeriasp. L
NAP1 potes {corbicules) Rosaceae TT 1 Aconitum ¥
NAPI potes (corbicules) Rosaceae 1T 1 Aconitum T
NAP1 potes (corbicules) Aconitum
NAP2 potes (corbicules) Aconitum T | Cirsium acaule 43
NAP2 potes (corbicules) Aconitum TT | Cirsium acaule 4
NAP2 potes (corblcules)  Fabaceae tipus Trifolium T { tipus Plantago T | Aconirum 4
NAP2 potes (corbfcules) Fabaceae tipus Trifolium 7T/ Aconi 15/ tipus Plantago 4
NAP2 potes (corblcules)  Aconitum 1T | Cirsium acaule |
NAP2 potes (corbicules)  Aconitum T / Cirsium acaule T 1 tipus Plantago 4 | Trifolium |
MONI potes (corbfcules) Rbinanthus mediterraneus 17 | Delphinium )
MONI1 potes (corblcules)  Rbinantbus mediterranews 7T Delphinium T
MON2 potes (corbfcules) Delphinium ™
MON2  potes (corbicules)  Fabacear tipus Trifolium T | Delphinium |
MON2  potes (corbicules)  Fabaceae tipus Trifolium T | Delphinium 4

* Els tipus pollfnics estan citats en ordre decreixent d’abundancia ( 7T = majoritari; T = abundant;

1 = poc; 4 = esporadic).
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Taula 4.24. Composicié de la carrega pollinica dels antdfils. (Continuacié.)

Anofil Taxon  Partdelcos  Tipus de pollen*
Bombus gerstaeckeri  LYC1 potes (corbicules) Aronitum
LYC1 potes (corbicules)  Acomitum T / Cirsium acaule 44
LYC1 potes {corbicules) Aconitum T | Valeriana montana 14
LYC1 potes (corbicules)  Aconitum T/ Cariophyllaceae tipus Silene L
LYC1 potes (corbicules) Aconitum 1T | Cirsium acaule lf
Lycz potes (corbicules)  Aconitum
NAP1 potes {corbicules) Aronitum
NAP1 potes {corbicules) Aronitum
Bombus terrestris BOL1 potes (corbicules)  Delphinium T | Apiaceae T | Ranunculus sp.
BOL2 potes (corbicules)  Delphinium 1T | Rubussp. T | Assenaceae tipus Cardus 41
BOL2 potes {corbicules) Delphinium
Bombus pasquorum  BOL2 potes (corbicules)  Delphinium 1T | Proralea bituminosa 4
BOL2 potes (corbicules) Delphinium T 1 Proralea bituminosa
BOL2 potes (cotbicules)  Delphinium T | Asseraceae tipus Carduus L1
VERI potes (corbicules) Delphinium 1 | Asteraceae L | Ranunculus sp. L | Trifoliwm sp. L1
VER2 potes (corbicules)  Delphinium TT | Fabaceae tipus Tnﬁ/iumTP
VER2 potes (corbicules)  Delphinium T | Fabaceae cipus Melilotus T | Centaureasp.
VER2 potes {corbicules) Delphinium
Bombus humilis ANT2 potes {corbicules) Cirsium acaule 7T 1 Aconitum T 1 Trifolium sp. s
Bombus mesomelas ~ ANT2 potes (corbicules)  Aconitum TT 1 Girsium L
Amegilla fasciata VERI potes (corbicules) Delphinium T | Rosmarinus T | Echiumsp, T | Carduus sp. L1
VER1 potes (corbicules) Delphinium T1 | Rosmarinus T 1 Salviasp. T | Echiumsp.
VER! potes (corbicules)  Delphinium T | Echium vulgare T
VER] potes (corbicules) Delphinium T 1 Echium vulgare )
VER]  {corbicules incipients)  Delphinium 7T | Asteraceae tipus Centaurea T
VERI potes (corbicules) Delphinium T | Asseraceae tipus Centaurea T
VER1 potes (corbicules) Delphinium T | Asteraceae tipus Centaurea
VERI potes (corbicules) Delphinium 1T | Asteraceae tipus Centaurea
VERI potes {corbicules) Delphinium T | Apiaceae T | Echium sp.
STA3 potes {corbicules) Fabacear tipus Lotus T 1 Delphinium L | Rosmarinus L | Seabiosa |
STA3 potes (corbicules)  Delphinium . | Fabaceae ™1 | Rosmarinus L | Scabiosa Ld
STA3 potes (corbicules) Delphinium | Fabaceae 7T | Scabiosa 4 | Helichrysum L4
AJAl potes (corbicules) Consolida T | Coronilla emerus T | Rosmarinus 4 | Cistus sp. L
Amegillasp. BAL1 potes {corbicules) Delphinium T 1 Dianthus | Asteraceac tubiflora N
BALl  potes (cobicules)  Delphinium 1T | Picris hispanica L | Trifolium sp. L4
BALI potes (corbicules) Delphinium
BAL1 potes {corbicules) Delphinium T | Rosaceae tipus Potentilla 4
BALl  potesiprobdscides  Delphinium 1T | Helianthemum sp.
OBCl potes (corbicules) Delphinium 1 Asteraceae L1
FAV1 potes {corbicules) Delphinium
FAV1 potes {corbicules) Delphinium

* Els tipus pollinics estan citats en ordre decreixent d’abundancia ( 1 = majoritari; T = abundan;

= poc; L = esporadic).
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TauLa 4.24. Composicié de la carrega pollinica dels antofils. (Continuacid.)

Anuwdfil Taxon  Partdel cos Tipus de pollen*
Xylocopa violacea BOL!  (corbicules incipients)  Delphinium
Megachile rorunda~ STA3 abdomen ventral Delphinium 1 1 Scabiosa 1 | Helichrysum L | Fabaceae 11
STA3 abdomen ventral Fabaceae 1T 1 Delphinium T | Scabiosa L | Helichrysum L4
Lassioglossum sp. BOL! potes i torax ventral  Delphinium T 1 Carduus | | Papaver L | Fabaceae tipus Trifolium L1
BOL1 potes {molt poc) Delphinium 1 1 Asteraceae tipus Sonchus
BOL!  potesi toraxventral  Fabaceae tipus Trifolium T | Reseda sp. 4 | Cardunssp. L1
BOLI  potesitoraxventral  Delphinium TT I Asteraceae tipus Sonchus 4
BOL2 potes, torax i abdomen (menys) Rubus
BOL2  potesitoraxventral  Brassicaceae T | Asteraceae tipus Sonchus T
BOL2  potesitoraxventral  Scabiosa T/ Cirsiumsp. T1 Delphinium L
BOL2  potes i adbomen ventral  Hypericum perforarum
BOL2  potes i abdomen ventral ~ Delphinium
BOL2  potes i abdomen ventral  Delphinium
BOL2  potes i adbomen ventral  Delphinium
BOL2  potes i adbomen ventral  Delphinium 17 1 Rubussp. L4
BOL2  potes i adbomen ventral ~ Delphinium 11 1 Rubussp. L1
BOL2 potes i abdomen vencral ~ Delphinium 1T 1 Ranunculus sp.
BOL2  potes i abdomen ventral  Delphinium
BOL2  potes i abdomen ventral ~ Delphinium 7T/ Brassicaceae T
BOL2 potes i abdomen ventral ~ Delphinium 17 | Asteraceae tipus Sonchus T 1 Liliaceae L1
VER2  potes i abdomen ventral ~ Asteraceae (tipus Senecio) T / Apiaceae T | Delphinium |
Nomia sp. VERI  potes i abdomen ventral  Delphinium 1T | Fabaceae tipus Ulex
Alastor atropos BOL2  wraxvenualidorsd  Campanula T/ Onobrychis L
BOL2  coraxventralidorsal  Campanula T/ Onobrychis L

* Els tipus pollinics estan citats en ordre decreixent d’abundancia ( 77 = majoritari; T = abundant;
L = poc; W = esporadic).

important quantitativament sén els himenopters i, especialment, el genere
Bombus. També s’han censat dipters, majoritariament sirfids, perd sempre molt
menys abundants. Aquest espectre reflecteix un tipus de fauna adaptada a climes
més freds, ja que en els ambients alpins i subalpins hem detectat forga diversitat
d’abellots (figura 4.4), diversitat que disminueix marcadament en passar a zones
més baixes. D’altra banda, tot i que els pollinitzadors d’una poblacié determi-
nada estan condicionats per la fauna de la zona, aquest no és I'nic factor deci-
siu, ja que, a la vall d’Eina; on creixen de costat quatre espécies de Delphinieae,
tot i que els insectes sén els mateixos, els seus comportaments i freqiiencies han
estat diferents per a cada espécie.
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Dins dels tres aconits estudiats, cal destacar la morfologia d’A. lycoctonum, la
qual pot fer un paper important en la pol-linitzacié, com més endavant argumen-
tarem. Aquest fet es veu reflectit en el comportament recol-lector dels Bombus:

Bombus gerstaeckeri (forga robust i de cos més gros que els altres Bombus
censats) només s’ ha observat com a pollinitzador legal habitual en les dues
poblacions d’A. lycoctonum, i esporadicament s’ha censat sobre flors d’A.
napellus (de la vall d’Eina), també de manera legal.

Bombus hortorum (de proboscide llarga) visita les flors d’A. lycoctonum
de forma legal i rara vegada roba, com ja va detectar Pittioni (1937). En
A. napellus —coincidint amb les observacions de Pesson i Louveaux
(1984) i Sowing (1989)— i en A. anthora aquest insecte presenta el ma-
teix comportament (legal) i és el que visita aquests dos aconits amb més
freqiiencia, excepte en la poblacié d’A. napellus del Cadi. Tot i el seu ca-
racter generalista en esguard d’altres del seu grup, molt més especifics,
prefereix flors de corolles llargues (Leken, 1949; Brian, 1957; Mjelde,
1983; Rousseau, 1994) i és un pollinitzador efectiu.

Bombus wurfleini (de proboscide curta) es comporta com a robador de néc-
tar en A. lycoctonum, coincidint amb les observacions de Pittioni (1937),
Rousseau (1994) i Castro (com. pers.). En A. napellus, no obstant aixo,
’hem observat basicament com a legal i també en A. anthora, excepte en
la poblacié ANT2, on actuava com a robador.

Bombus mesomelas és un abellot petit que visita amb poca freqiiencia A. na-
pellusdelavall d’Eina i les dues poblacions d’A. anthora. Actua sempre com
a legal i té un comportament nototribic, ja que entra dins la flor a I'inre-
vés, és a dir, de panxa enlaire (Loken, 1981; Free, 1993). Es 'dnica espe-
cie d’abellot en queé hem detectat aquest comportament.

S’han censat altres especies de Bombus, molt menys freqiients (Bombus ru-
derarius, Bombus humilis, Bombus pascuorum) i un Psithyrus, abellot para-
sit dels nius dels Bombus (Prys i Corbet, 1987), sobre A. napellus i A.
anthora, sempre legals.

En D. montanum, Bombus hortorum és el pollinitzador legal principal i el més
freqiient (coincidint amb les observacions de Miiller (1883) per a D. elarum, plan-
ta filogentticament molt propera, que també era visitada per Anthophora philipes
Fabricius, no detectada en D. montanum). Bombus wurfleini només apareix en la
poblacié de la vall d’Eina i sempre actua com a robador de néctar. Aquest
Delphinium també és visitat per altres lepidopters i per dipters, perd en nombre
molt més petit. D. viridescens Leiberg, amb la flor de color bru, semblant a D. mon-
tanum, també només és visitat per abellots (Varney, 1979).

La figura 4.6 representa la freqiiencia de visites de les principals especies de
Bombus en els taxons subalpins mostrejats:
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FIGURA 4.6. Percentatge de visites dels Bombus en les espécies d’ambient subalpi.

Miiller (1883), en els seus catilegs de pollinitzadors, ja va intuir una dife-
réncia de mides entre els nectaris d’A. napellus i A. lycoctonum, cosa que impli-
cava que aquest darrer requerfs, per a assolir el néctar, insectes amb una
proboscide més llarga, com ara Bombus opulentus Gerst. (= Bombus gerstaeckeri,
Loken, 1949), coincidint amb les nostres observacions. Aurivillius (1887) 1 Werth
(1940) també mantenen que la llargada de les proboscides determinen la mane-
ra de recollectar dels abellots que visiten les flors d’A. fycoctonum. De fet, aquest
aconit presenta un casc més llarg i estret que A. napellus i A. anthora (vegeu el
capitol 2). Aquests darrers tenen un casc curt i ample, que permert que els abe-
llots hi fiquin tot el cos, sense que la llargada del nectari sigui un inconvenient
o una limitaci6 per a assolir el n&ctar, bé que shan descrit diversos patrons de
conducta dels abellots que visiten especies d’ Aconitum (Leken, 1949, 1981; Free,
1993). En A. lycoctonum, en canvi, I'entrada del casc és molt més estreta i I'in-
secte només pot introduir-hi el cap, cosa que implica que no tots els borinots hi
tindran accés; probablement per aquest motiu la preséncia de robadors és més
alta. Rousseau (1994) suggereix que aquest fet provoca que Bombus gerstaec/eert
sigui un pollinitzador poc eficag, ja que té una proboscide prou llarga per a arri-
bar al nectari sense haver d’entrar gaire dins la flor i practicament sense tocar els
estams; fins i tot el considera «un robador de néctar per via legal». A partir de les
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nostres observacions, pensem que sf que és un pollinitzador efectiu i, a més, les
anilisis de pollen demostren que en porta i que en collecta activament.

A. lycoctonum ha seguit, doncs, un model evolutiu diferent que els altres dos aco-
nits; podriem especular que ha perllongat el casc en una mena de procés de conver-
gencia amb Pesperé dels Delphinium. Aquest model que ha permes una adapracié
més especifica—entre 'aconit | Bombus gerstaeckeri—, no sembla que reporti un gran
benefici a la planta, ja que ha augmentat la incidéncia dels robadors en les poblacions
estudiades i ha afavorit un determinat tipus de pollinitzadors en detriment d’altres,
de més inespecifics (Brink, 1980). Probablement perque la pollinitzacié és més
selectiva o més dificultosa, aquesta especie adopta altres estratégies per tal d’assegurar-
se la reproduccid; és potencialment més autdgama que els altres dos acdnits, com van
demostrar les proves d’embossament al camp (vegeu l'apartat 5.24).

Pel que fa als robadors de néctar, diversos autors (Aurivillius, 1887; Werth, 1940;
Loken, 1949; Alford, 1975; Koeman-Kwak, 1973; Pekkarinen, 1979, 1984; Pesson
i Louveaux, 1984) han diferenciat dos grans grups d’abellots segons la constitucié i
la mida del seu aparell bucal. D’una banda, els de proboscide curta, entre els quals
sinclouen Bombus terrestris, Bombus wurfleini i Bombus lucorum; i de altra, els de
proboscide llarga, Bombus hortorum, Bombus gerstaeckeri, Bombus pasquorumi Bombus
consobrinus, entre d’altres. Aquestes diferéncies provoquen un comportament
recollector molt diferent en flors on el nectar esta amagat; el primer grup comprén
majoritiriament robadors de néctar (Inouye, 19804, 1983), puix que les dimensions
de la seva proboscide sovint no els permet d’atényer el néctar, mentre que el segon
grup presenta un comportament recol-lector legal. Dins dels robadors, Loken (1949,
1981) descriu dues maneres de perforar: els que només foraden el casc, utilitzant ex-
clusivament la llengua, com Bombus lucorum, i els que foraden el casc i el nectari,
usant les mandfbules dentades, com Bombus wurfleini, que a més ho aconsegueix amb
certa rapidesa. Sowing (1989) observi també un comportament diferent d’aquells
dos grups quant a la mida de la taca d’ A. napellus visitada. Els abellots de proboscide
curta (que actuen com a robadors) tendeixen a visitar taques més grans, perque en les
petites sén poc eficients, ja que sén més lents a foradar la corolla que els de probos-
cide llarga (legals). En taques grosses es veuen un gran nombre de flors foradades, que
poden tornar a ser visitades molt més facilment, i en aquest cas una proboscide llar-
ga no resulta pas més avantatjosa.

La qiiesti6 de si aquest robatori de néctar és instintiu o adquirit ha estat fora
discutida (Kugler, 1943; Brian, 19544, 19546, 1957; Macior, 1966; Alford, 1975;
Morse, 1982; Inouye, 1983; Higashi e 4/, 1988). Segons Castro (com. pers.) la per-
foracié i I'entrada illegal sén innates i pertanyen a la gamma de procediments ins-
tintius de que disposen els apids per a explotar les flors. Laplicacié6 d’un patr6 de
conducta depen de les circumstancies de cada situacié, a les quals I'individu reaccio-
na inicialment per instint i després, progressivament, per la seva experiéncia; la per-
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fecci6 en 'execucié del patré de conducta, perd, depén basicament de la memaria i,
per tant, de I'aprenentatge (Prfs i Corbet, 1987). Cada individu recollector disposa
d’un ampli ventall de rutines i moviments innats que li permeten extreure aliment de
flors d’estructures i mides molt variades. En cada cas haura de realitzar moviments
diferents i si no pot atényer el néctar seguir una «via illegal». Mitjangant la repeticié
de la conducta, 'automatitza i la fa més agil, i hi associa la mida de la flor (anira di-
rectament a perforar o a aprofitar els forats fets per altres apids). Pekkarinen (1984)
defensa que hi ha certa flexibilitat en aquesta conducta, fins i tot, individualment.
Aquesta idea de comportament innat troba suport en I'especialitzacié estructural de
I'aparell bucal de les especies del subgenere Alpigenobombus (Bombus wurfleini), que
s6n els lladres per antonomasia (Lie-Petersen, 1906; Werth, 1940; Loken, 1949;
Alford, 1975; Mjelde, 1983; Rasmont, 1988), amb mandibules dissenyades per a
perforar corol-les.

Tot i que en els nostres taxons no ho hem trobat, sembla que hi ha relacié en-
tre la llargada de les proboscides i la profunditat de les corol-les visitades (Pesson i
Louveaux, 1984). Els abellots de proboscide llarga prefereixen corol-les tubuloses
més llargues que els altres (Inouye, 19804; Loken, 1981). No obstant aixo, I'apli-
caci6 exclusiva d’aquest criteri (defensada per Knuth, 1906-09; Hulkkonen, 1928;
Brian, 1957; Heinrich, 1976; Pekkarinen, 1979; Ranta i Lundberg, 1980) sembla
excessivament simplificadora i no és suficient per a explicar la preferéncia dels bo-
rinots pels diferents tipus de flors. Hi influeixen, per tant, d’altres factors com ara
la morfologia floral, el color o 'olor, entre d’altres (Pyke, 1982 4; Pekkarinen, 1984;
Harder, 1985; Teris, 1976, 1985; Rasmont, 1988). Inouye (19806) va trobar una
correlacié positiva entre les llargades de les proboscides i la despesa de temps a visi-
tar les flors.

Quant a lespecificitat dels abellots, la majoria s6n politrofics, és a dir, que
s'alimenten de néctar i/o pollen de moltes flors diferents (Pesson i Louveaux,
1984). Dins el grup dels Megabombus, perd, shan detectat tres casos d’estenofa-
gia o dependeéncia de poques especies vegetals, sempre del génere Aconitum
(Delmas, 1976). Sén:

— Bombus consobrinus per a A. septentrionale Koelle (Loken, 1949, 1950,
1960; Pekkarinen, 1978, 1979; Mjelde, 1983; Pesson i Louveaux, 1984;
Rasmont, 1988).

— Bombus gerstaeckeri per a A. lycoctonum (principalment) i A. napellus
(Leken, 1960, 1973; Ornosa, 1984; Castro, 1988; Rasmont, 1988).
Segons Ornosa (loc. cit.) les femelles depenen d’A. lycoctonum i els mas-
cles I’A. napellus.

— Bombus reinigiellus per a A. nevadense (Castro, 1988).

D’aquestes tres especies de Bombus, les dues primeres sén molt properes filo-

genéticament i presenten una distribucié allopatrica (Rasmont, 1988). En canvi,
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Bombus reinigiellus és una espécie endémica molt propera de Bombus hortorum, con-
siderat molt generalista o politrofic. La dependéncia no és, perd, recfproca, atés que
A. septentrionale i A. lycoctonum sén visitats per altres abellots, com ara Bombus
hortorum, | A. nevadense, per Bombus terrestris i Bombus pascuorum (Castro, 1988).
La relaci6 entre Bombus reinigiellusi A. nevadense és forga remarcable, ja que es trac-
ta de la interdependencia entre dos endemismes de Sierra Nevada. Tot i que Bombus
reinigiellus pot visitar Digitalis purpurea L., existencia de I'abellot depen de
'abundancia de I'aconit. Tant és aixi que aquest Bombusha sabut sincronitzar el pe-
rfode de vol amb el pic de floracié maxim d’aquesta especie (Castro, loc. cit.). Els
resultats de les analisis polliniques en els nostres txons corroboren aquesta major
especificitat en Bombus gerstaeckeri que en Bombus hortorum.

Els abellots optimitzen les visites a partir de proves i errors. Inicialment visiten
moltes flors, perd gradualment es van especialitzant en poques espécies o en una de
sola (Oster i Heinrich, 1976). A través de visites esporadiques a d’altres especies, els
borinots sén capagos de modificar la seva selecci6 dels recursos (Laverty, 1994).

Les carregues polliniques dels antofils provenien majoritariament de
Delphinieae. A banda d’aixd, si comparem la relacié d’espécies reconegudes en
aquestes carregues (taula 4.24) amb les llistes de plantes florides simultiniament,
presumptes competidores, podem observar que algunes no hi apareixen, perd sf que
eren presents en zones més allunyades. Quan vam fer les llistes, només vam tenir en
compte les plantes molt properes; aixd vol dir que els vols dels abellots poden ser
forga llargs. Es destacable com a planta competidora Epilobium angustifolium, que
té una estructura d’inflorescéncia vertical molt semblant a la dels aconits i el model
de vol dels insectes hi serd anileg (vegeu I'apartat 4.4.3).

Un altre aspecte a considerar és I'efecte «taca». A la vall d’Eina, A. lycoctonum i
A. napellus sagrupen en taques vistoses (sovint prop de I'aigua), formades per indi-
vidus diferents. Per contra A. anthora, de mida forga reduida, hi apareix molt més
dispers; la seva corolla d’'un groc verdés el fa passar més desapercebut i aixd es veu
reflectit en una activitat relativament més baixa dels pollinitzadors. A la poblacié
de la vall d’Aran, alguns individus d’aquest aconit eren for¢a més grossos i ramifi-
cats, i I'activitat dels insectes lleugerament més important.

D. montanum forma rodals; les nombroses flors i les diverses inflorescéncies
s6n un clar reclam per als vectors. Hi hem observat més activitat dels pollinitzadors
a la vall d’Eina que al Cadj, pero aixo pot ser degut a les condicions meteorologi-
ques més adverses durant les nostres observacions en aquesta darrera localitat. En
general, el perfode de maxima activitat correspon a les hores centrals del dia, tot i
que els abellots treballen des de bon mati fins que es fa fosc, bé que la seva activitat
va minvant progressivament cap al vespre. Hem detectat menys activitat dels vec-
tors els dies tapats o ventosos; per tant, és segur que les condicions climatiques els
afecten, com ja va observar Loken (1949).
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El color (blau o groc) no sembla important, ja que els abellots visiten indis-
tintament flors d’un i altre tipus. A la vall d’Eina, on tots tres aconits estan de cos-
tat —presenten un cert aillament fenoldgic, incomplet perque coincideixen
parcialment en el temps—, hem observat, fins i tot, que el mateix abellot podia vi-
sitar successivament flors d’especies diferents. Altres referéncies, perd, demostren
que aquests insectes sén capagos de discriminar els individus albins dels normals en
Delphinium (Waser i Price, 1981, 1983) i, fins i tot, les formes alterades (Macior,
1975).

Els sirfids inspeccionen molt les flors, perd fan pocs contactes i breus, a part
que no tenen un cos prou corpulent ni un aparell bucal adequat per a arribar als
nectaris i aconseguir el nectar. Han estat descrits també com a visitants d'A4. sena-
nense Nakai (Yumoto, 1986). Consumeixen pollen i se’ls en podria considerar ro-
badors, perque la seva eficicia pollinitzadora és molt baixa. Tanmateix, en d’altres
plantes com Scrophulariasp. han estat considerats els pol-linitzadors més importants
(Ortega i Devesa, 19934).

En A. lycoctonum de la vall d’Eina, van apareixer durant el dia, amb certa fre-
qiiencia, unes papallones nocturnes del génere Agrocola que prenien el néctar il-le-
galment; eren robadores secundaries, ja que aprofitaven assiduament els forats
produits pels Bombus. Aquest comportament és rar en els lepidopters.

No vam detectar pollinitzadors nocturns.

D. bolosii

Un primer fet que destaca en les dues poblacions d’aquesta especie és que
atrauen un espectre de visitants florals i pol-linitzadors molt més variat que els aco-
nits i que D. montanum. Possiblement és degut a la més gran diversitat de la fauna
local, ja que aquesta planta es fa en zones més baixes, sota unes condicions ecologi-
ques i climatiques menys extremes; tot i que també cal tenir present I'efecte de la
morfologia floral com a reclam per als pollinitzadors. Aquest ampli espectre té un
cert paral-lelisme amb el d’algunes especies americanes, en les quals s’ha descrit tam-
bé un gran ventall de visitants florals (Macior, 1975; Waser, 1982). En les dues po-
blacions de D. bolosii en qué hem pogut realitzar censos en més d’un any diferent,
hem detectat petites fluctuacions d’alguns vectors, probablement degudes a varia-
cions climatiques (temperatura, sequera o pluja) o faunistiques.

Dels himenopters censats, Bombus terrestris (de proboscide curta) actua majori-
tariament com a robador de néctar (primari o secundari), tot i que esporadicament
hem observat algun exemplar que actuava legalment a la poblacié del Priorat (BOL2).
Bombus pasquorum (de proboscide més llarga) visita molt menys sovint D. bolosi,
perd sempre ha tingut un comportament legal i esternotribic. Xylocopa violacea tam-
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bé ha actuat com a legal, bé que només ha estat censada en la poblacié de la Noguera
(BOLY1). Altres himenopters aillats, només censats en la poblacié BOL1, de mida cor-
poral similar a la dels abellots, sén Scolia flavifrons, Anthophora dispar i Osmia sub-
micans. Tots tres entren de forma legal i, per tant, també podrien actuar com a
pollinitzadors. Alastor atropos és un petit eumeénid que visita amb molta freqiiéncia
aquestes flors. Sempre ’hem observat com a robador secundari, ja que el seu aparell
bucal és reduit i feble. Hi ha una série d’abelletes petites dels géneres Lassioglossumssp.,
Halictus sp. i Nomia sp. que pullulen forga estona per la zona dels estams i porten
molt pollen adherit a la zona ventral. Tot i la marcada hercogamia que presenten les
flors, aquests petits himenopters amb llurs moviments poden afavorir I'autogamia,
posant en contacte alguna antera o el pollen amb la superficie estigmatica. En alguns
Delphinium americans també s’han descrit com a visitants florals petites abelles soli-
taries (Macior, 1975; Waser, 1982). Powell i Jones (1983) diuen, referint-sea D. parryi
A. Gray, polinitzat principalment per Bombus, que els anys en que les plantes s6n
menys abundants, s'incrementa notablement la visita d’aquells petits himenodpters,
tot i que la seva eficicia pollinitzadora no ha estat documentada. La poblacié de
D. bolosii d’'Ulldemolins esta envoltada per Rubus canescens, que floreix en el mateix
periode i és visitat constantment per molts individus d’Apis mellifera. Mai no vam ob-
servar que cap exemplar visités D. bolosis.

Hem observat una gran diversitat de papallones diiirnes que visiten ambdues
poblacions de D. bolosii. Destaca com a més important el génere Gonopteryx
(G. clegparrai G. rhamni), a part de Macroglossum stellatarum, molt freqiient en la
poblacié de la Noguera. Aquest darrer, un esfingid anomenat esfinx colibrt (popu-
larment, bufaforats o borinot) pel seu caracteristic moviment d’ales que recorda el
vol d’aquest ocell america, és d’habits diiirns. Visita les flors en ple vol, introduint
la seva llarga espiritrompa (d’uns 26-28 mm) dins els nectaris, perd no toca la flor
amb el cos ni amb el cap. Presumiblement, la seva eficicia pollinitzadora és molt
baixa, tot i que hem trobat alguns grans de pollen adherits a la seva espiritrompa,
fenomen observat en d’altres esfingids (Kislev ez 2/, 1972; Miller, 1981; Loken,
1981; Nilsson, 1988). En tot cas, aquesta mica d’eficicia pot veure’s afavorida per
les seves constants i repetides visites. Un cas similar s'esdevé en D. nelsonii amb la
polinitzacié per colibris, els quals dipositen menys quantitat de pol-len que els abe-
llots, perd hi fan moltes més visites (Waser i Price, 1990). Lalt nombre de visites de
Macroglossum stellatarum esta clarament relacionat amb els seus elevats requeri-
ments energetics per a bellugar les ales, cosa que el porta a succionar néctar contf-
nuament. Aquests lepidopters sén capagos d’una certa termoregulacié (Heinrich,
1975), que els permet de viure a 'alta muntanya; en aquests habitats sén, perd, molt
menys freqiients, tot i que nhem censat esporadicament sobre algunes especies sub-
alpines, com D. montanum. Les visites sén relativament curtes (1-3 segons) depe-
nent de la quantitat de néctar disponible, i tot i que semblin una mica a l'atzar,
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tendeixen a progressar de baix a dalt de la inflorescéncia; I'insecte puja en linia rec-
ta, fent ziga-zaga o, de vegades, helicoidalment. Sol visitar flors de manera saltada,
perd en un nombre forga elevat. De fet, aquesta espécie ha estat censada en la ma-
joria de poblacions del génere Delphinium, tot i la diversitat ecologica d’aquestes
plantes. El bufaforats té una area de distribucié m8lt amplia (Dafni, com. pers.). Es
poc especific quant a les espécies vegetals visitades, ja que ha estat citat com a poli-
nitzador d’altres moltes plantes, normalment de corolla tubulosa, entre les quals,
algunes Lamiaceaei Echiumsp. (Miiller, 1883), Narcissussp. (Pérez, 1985), Lonicera
sp. (Jordano, 1990), Petrocoptis sp. (Garcia, 1993; Navarro ez al., 1993), Jasminum sp.
(Vicens, com. pers.). En els nostres mostratges 'hem observat en Saponariasp. i en
Carduus carlinoides.

La resta de lepidopters tenen un comportament semblant: només cerquen néc-
tar. A causa de la seva llarga espiritrompa, necessiten flors d’estructura més o menys
tubulosa per a poder xuclar-ne el contingut (les flors de les Delphinieae reuneixen
aquestes condicions). El paper d’aquests insectes ha estat objecte de discussié.
Mentre que alguns autors (Wicklund ez 2/, 1979, 1982; Lazri i Barrows, 1984) els
consideren lladres de nectar, ja que I'espiritrompa i les potes tan llargues dificulten
el contacte del cos amb els estams, d’altres (Levin i Berube, 1971; Courtney ez al,
1982) han demostrat la seva eficicia pollinitzadora. En tot cas, de ben segur que
en les nostres especies aquesta eficicia és més baixa que la dels himenopters, espe-
cialment Bombus i afins, de cos més robust.

Pel que fa als dipters, Bombylius sp. és pollinitzador potencial, ja que entra dins
la flor de manera legal i t¢ un aparell picador-xuclador de longitud considerable que
li permet arribar als nectaris i xuclar-ne el néctar. La seva estructura corporal, més
lleugera que la dels Bombus, provoca certa reduccié de I'eficicia pollinitzadora. En
aquest sentit, Macior (1975) opina que els insectes d’aquest genere no arriben a
pollinitzar, perqué no separen els petals laterals. Els sirfids només consumeixen
pollen i no pol-linitzen o, en tot cas, ho fan de manera purament accidental. A ve-
gades només inspeccionen les flors amb el seu vol tan caracteristic.

Els heterdpters i els coledpters son accidentals, excepte Mylabrissp. que fou ob-
servat depredant peces florals i pollen a la poblacié d’Ulldemolins.

Cal remarcar I'efecte dels robadors —sobretot Bombus terrestris i Alastor atro-
pos— que malmeten forga les flors d’aquest Delphinium i probablement en des-
trueixen bastants, amb la conseqiient disminucié de la produccié de granes.
Hawkings (1961) sostenia, per contra, que els robadors afavoreixen la pollinitzacié
encreuada en Trifolium, ja que en reduir la quantitat de néctar, obliguen els polli-
nitzadors legals a visitar més flors per aconseguir la mateixa recompensa. En el nos-
tre cas, la proporcié de robatoris és variable d’un any per I'altre. D’altra banda, no
hi ha pas gaires pollinitzadors legitims. Ottosen (1987) va observar en Lonicera
periclymenum que la manca de pollinitzadors dptims propiciava una invasié de
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pollinitzadors oportunistes, que feien disminuir la produccié de granes a causa de
I’escassa efectivitat de la pol-linitzaci6 generalista. Aquest fet pot limitar la dispersié
genetica per una reduccié del flux genic, i pot menar a una mala adapracié de I'es-
pécie i, a la llarga, afavorir el desenvolupament de plantes competidores. En el nos-
tre cas, tot i 'ampli espectre de vectors i I'efecte dels robadors, la produccié de
granes al camp és relativament alta, perd les baixes taxes de germinacié, la gran sen-
sibilitat de la planta a la sequera i als factors ambientals i els resultats d’electrofore-
si sén indicis d’una possible depressié per autoencreuament.

Subgenere Staphisagria

D. staphisagria és I'especie de Delphinieae amb I'esperé més curt (Tamura,
1995). Vam suposar, inicialment, que aquest tret morfoldgic reduiria 'especificitat
dels visitants, perque el néctar estava més disponible i no calia una proboscide tan
llarga per a assolir-lo. Els nostres resultats, perd, no semblen donar suport a aques-
ta hipotesi.

La poblacié de Pedreguer (la Marina Alta), durant els dies en qué vam dur a ter-
me censos, pricticament no va ser visitada per insectes, fora d’algun Macroglossum
stellatarum o alguna petita abella, que no van fer-hi, perd, cap pollinitzacié efectiva.
En general, hi havia poca activitat d’insectes. Individus de Galactites tomentosa
propers eren visitats sovint per abelles del génere Apis, perd mai no vam observar que
visitessin D. staphisagria. No obstant aixd, la produccié de granes d’aquesta poblacié
(vegeu 'apartat 5.2) va ser molt elevada. Aquest fet ens va induir a plantejar-nos laim-
portancia de 'autogamia en aquesta espécie. Empiricament hem detectat que es déna
un cert encavalcament estigma-estam, de manera que I’hercogimia només és parcial i,
per tant, poc efectiva. Els resultats de 'estudi dels sistemes reproductius d’aquesta es-
pecie en condicions controlades corroboren aquesta tendéncia, que encara és més ac-
centuada en D. pictum (vegeu el capitol 5).

En la poblacié d’Eivissa vam censar més pol-linitzadors, tot i que l'activitat tam-
bé era forga baixa. El visitant més freqiient fou Macroglossum stellatarum, que també
va realitzar el major nombre de visites; perd, com hem indicat anteriorment, I'efica-
cia pollinitzadora és molt baixa. Amegilla fasciatai Megachile rotunda sén els vectors
que van actuar com a pollinitzadors legitims. Aquestes dues especies porten forga
pollen adherit al cos, a les tibies en forma de glomeruls, en el cas d’Amegilla, i ala
part ventral, en Megachile. Lanalisi d’aquest pollen demostra que aquests insectes sén
vectors menys especifics que la resta d’antofils d’altres taxons.

Miiller (1883) mantenia que D. staphisagria era pol-linitzat per Bombus, sense
concretar-ne les espécies. A partir de les nostres observacions, no sembla que aquests
siguin els principals vectors, almenys en les poblacions estudiades.
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D. pictum té un esper6 lleugerament més llarg que D. staphisagria. El seu es-
pectre de vectors és més ampli, com també ho és I'activitat dels pol-linitzadors. Amb
tot, aquesta encara hi és relativament baixa en comparacié de la que té lloc en al-
tres Delphinieae, sobretot les perennes. Bombus terrestris | Bombus pasquorum sén,
probablement, els pollinitzadors més efectius, i ambdés tenen un comportament
legal i esternotribic. Esporadicament les seves flors han estat visitades per Xylocopa
violacea, que també ha mostrat un comportament legftim. Fins i tot, hi acut, amb
relativa freqiiencia, Macroglossum stellatarum. Els dipters, majoritariament sirfids,
s6n robadors de pol-len; els coledpters i heterdpters, accidentals o, fins i tot, depre-
dadors florals, com Oxythirea funesta. En cap de les dues espécies d’aquest subge-
nere hem detectat robadors de nectar ni flors perforades, segurament perque
Pesperé és massa curt.

Subgenere Delphinium

Les espécies anuals viuen, en general, en habitats ruderals o arvenses (marges de
camins, guarets i rostolls, talussos i dunes, entre d’altres) i a baixa altitud o, fins i tot,
arran de mar, com D. obcordatum. Aixd es reflecteix clarament en la fauna que les vi-
sita. En aquest tipus d’habitats, hem censat poques especies de Bombus —només
Bombus terrestrisi| Bombus pasquorum—, i la seva freqiiéncia com a visitants era molt
baixa (figura 4.4). En canvi, hi apareixen d’altres himendpters, amb un cos i una pro-
boscide similars, aptes per a pollinitzar aquest tipus de flors, com, per exemple, els
del génere Amegilla, molt freqiients en les poblacions nord-africanes. Les dades rela-
tives a D. verdunense sén especialment completes perque hi hem dedicat més hores
de seguiment que a les especies nord-africanes, atesa la llunyania de les localitats. Amb
tot, hi hem detectat una activitat d’insectes més baixa que a les espécies perennes.

Els polinitzadors principals de D. verdunense sén Amegilla fasciata (freqiient
sobretot a la poblacié de I'Alt Penedes) i Bombus terrestrisi Bombus pasquorum (a la
del Baix Emporda). Les abelletes dels geéneres Lassioglossum, Halictus i Nomia sovint
es fiquen dins la corol-la i arriben fins al nectari, gricies a les seves reduides dimen-
sions. En d’altres ocasions es queden pullulant per la zona dels estams, i acci-
dentalment poden produir alguna autopollinitzacié. Cal destacar també com a
visitants florals una gran diversitat de lepidopters diiirns, a part de I'esfingid
Macroglossum stellatarum.

En D. gracile, vam detectar un efecte forga important dels robadors de néc-
tar, especialment d’Alastor atropos. No vam observar cap pollinitzador gros, ex-
cepte alguna Xylocopa violacea, que esporadicament robava, i Bombylius sp. Els
visitants més freqiients els dies dels censos foren abelletes de dimensions molt re-
duides, que podien pollinitzar de manera accidental. Perd Blanché (com. pers.)
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havia observat en anys anteriors Bombus cf. terrestris en poblacions de D. gracile
de Palencia i Saragossa.

Pel que fa a les especies nord-africanes, D. balansae és pollinitzat majoritaria-
ment per himenopters del génere Amegilla. Malauradament no els hem pogut de-
terminar com a espécie, perd sén ostensiblement més grossos que les espécies
europees (Amegilla fasciata). D. balansaetambé és visitat amb relativa freqii¢ncia per
petites abelletes i, més esporddicament, per Macroglossum stellatarum. D. obcorda-
tum és pollinitzat per Bombus terrestris i Amegilla sp., bé que també és visitat per
Bombylius sp. i altres lepidopters diiirns. D. favargeri és polinitzat fonamentalment
per Amegilla sp., tot i que també rep visites d’alguns lepidopters diiirns i sirfids.

Genere Consolida

C. mauritanica és pollinitzada principalment per Bombus terrestris, que té un
comportament legal i esternotribic. També és visitada per petites abelles del génere
Lassioglossum.

C. pubescens és visitada fonamentalment per Amegilla fasciata i Bombylius sp.,
que sén els pollinitzadors principals, i per Alastor atropos. Normalment actuen com
a robadors secundaris de néctar, encara que el nombre d’esperons perforats detec-
tat els dies d’observacié va resultar forga baix. Desconeixem qui sén els robadors
primaris. Esporadicament la planta és visitada per algun lepidopter diiirn.

C. ajacis és pollinitzada per Amegilla fasciata i Bombus terrestris, de forma le-
gal, mentre que Xylocopa violacea va ser observada com a robadora de néctar (nor-
malment primaria, tot i que a vegades aprofitava forats ja fets) amb una fregii¢ncia
de visites molt baixa. També és visitada per abelletes petites del génere Lassioglossum
que cerquen polen i es belluguen forga estona per la zona dels estams, cosa que,
com hem indicat anteriorment, pot provocar alguna autopollinitzacié accidental.
Aquesta és I'espécie del mostratge en qué hem detectat una flaire floral, presump-
tament produida pel néctar, més penetrant. I I'inica en qué hem observat un poldi-
nitzador crepuscular, Autographa gamma. Lolor intensa, sobretot al capvespre, és
molt tipica d’especies amb pollinitzacié crepuscular i nocturna per lepidopters
(esfingids i noctdids), com per exemple Dianthus superbus L. (Erhardt, 1991).

Les dades bibliografiques sobre els pollinitzadors d’aquest génere s6n molt es-
casses i fan referéncia majoritdriament a C. regalis. Miiller (1883) descriu com a vec-
tors pollinitzadors de Delphinium consolida (= C. regalis) Bombus hortorum, Bombus
agrorum E., Bombus fragans Kyrby, Bombus senilis Smith, Anthophora aestalis Pz.,
Anthophora retusa L. i Anthophora pilipes. També descriu com a visitants florals alguns
lepiddpters, com ara Satyrus sp. o Hesperia sp., perd opina que la seva efectivitat és
baixa, car sembla que el seu cos practicament no contacta amb les anteres ni els es-
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tigmes. Aquest autor manté que C. gjacis és pol-linitzada per abellots, perd no preci-
sa per quines espécies. Mentre Leppik (1964) esmenta els abellots com a tnics pol-li-
nitzadors d’aquest genere, Svensson i Wigren (1986) detecten per a C. regalisun ampli
ventall de vectors, principalment abellots (Bombus terrestris, Bombus hortorum i
Bombus lapidarius) i abelles (Apis mellifera, Anthidium sp. i Megachile sp.), perd tam-
bé lepidopters i dipters (sirfids). Hong De-Yuan (1986) descriu com a pol-linitzadors
de C. regalis, Aconitella stenocarpa i Aconitella scleroclada, abellots de proboscide llar-
ga: Bombus agrorum (que només visita flors amb els esperons drets, mai les d’esperons
corbats, és a dir, només Consolida) i B. hortorum (que visita flors amb esperons de tots
dos tipus, per tant, consolides i aconitel-les).

4.4.2. POL-LINITZACIO I EVOLUCIO EN DELPHINIEAE

Lespectre de visitants florals i de pollinitzadors depén fonamentalment de dos
factors: de la fauna disponible de la zona —com ja hem dit, les espécies america-
nes, per exemple, poden ser poldinitzades per colibris— i de la morfologia floral, és
a dir, de I'efecte dels atraients i les recompenses sobre els vectors. En els nostres ta-
xons, hem detectat la major diversitat de Bombus en els censos de les especies alpi-
nes i subalpines, diversitat que disminueix considerablement en passar a zones més
baixes. En els thxons anuals prenen importancia altres himenopters com els del ge-
nere Amegilla, forga notable en les poblacions nord-africanes. Tot i que aquestes
plantes s’hagin adaptat a ser pollinitzades per un determinat grup d’insectes —el
génere Bombus—, en colonitzar nous ambients la fauna varia i les flors es deuen ha-
ver adaptat als nous visitants florals; també podria ser, perd, que els canvis en la mor-
fologia de les flors fossin induits per les noves condicions ecologiques.

Morfoldgicament, les flors dels géneres Delphinium i Consolida estan més ben
adaptades que les dels aconits a les visites dels lepidopters. Aquest grup d’insectes
cerca flors de formes simples, facilment accessibles i relativament horitzontals
(Dafni, com. pers.). Els aconits tenen els nectaris més amagats i d’accés més dificil,
que obligarien els lepidopters a corbar les seves llargues espiritrompes per a arribar-
hi. Aquesta adaptacié no deuria ser gaire beneficiosa per a la planta, car els lepi-
dopters sén pollinitzadors menys efectius que els himendpters, atés que la quantitat
de pollen que dipositen és més petita (C. M. Herrera, 1987¢).

Els petals laterals semblen servir com a superficie d’aterratge per als insectes i,
juntamb les marques i colors que sovint presenten els 1dbuls superiors dels petals nec-
tarifers, com a possibles indicadors de 'entrada al néctar. Perd, si n’analitzem la mor-
fologia, el color i la disposicié en els nostres taxons, podem entreveure-hi una
tendéncia evolutiva (vegeu el capitol 2) a reduir-se fins a desapareixer en les consoli-
des, cosa que ens condueix a pensar que no tenen un paper fonamental en la poldi-
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nitzacié. D. montanum (pertanyent al subgenere Delphinastrum, considerat el més
primitiu) és 'espécie que presenta els petals laterals més diferents de la resta del pe-
riant (marré brunenc amb pilositat blanca i groga); a la resta de perennes (subggnere
Oligophyllon) aquestes peces sén concolors amb els altres ptals, perd la pilositat blan-
quinosa les fa més destacables, com si fossin guies de néctar. En les anuals han perdut
pilositat, perd adopten formes, mides i disposicions ben diverses, sense que aix in-
flueixi substancialment en el comportament dels vectors. En el subgénere Staphisagria,
que —com demostren altres carActers— ha seguit un model evolutiu diferent, els pe-
tals laterals han incrementat la seva superficie, perd també n’ha desaparegut la pilosi-
tat. Aquests petals podrien tenir, doncs, d’altres funcions relacionades amb
requeriments ecologics com, per exemple, la proteccié de la pluja o de la sequeraola
facilitacié de la maduracié del pollen (Malyutin, 1969).

Si considerem Himalaia com a centre primari de diversitat de la tribu, la zona
abastada per aquesta memoria representa un extrem de P'area distribucié dels ta-
xons. Les diferents espécies poden haver-hi arribat per mitja de grans vies, lligades
a estrategies pollinitzadores diferents:

— Els taxons d’alta muntanya (Aconitum, D. montanum) provenen d’ele-
ments eurosiberians i circumboreals. Sén perennes i presumptament els
més antics, ja que presenten els cardcters més primitius. Conserven el ti-
pus de pollinitzadors més ben adaptat al «disseny» floral, possiblement
perqué les condicions ecologiques dels seus habitats sén més similars a les
del lloc on es van originar o diferenciar.

— La resta de perennes i les anuals, presumptament més evolucionades
(Trifonova, 1990), haurien vingut per una altra via, a més baixa latitud, a
partir d’elements iranoturanians, i shaurien distribuit per tota la regié
Mediterrania en sentit ampli (Blanché, 1990). Aquests tixons han colo-
nitzat indrets més calids, de condicions ecologiques ben diverses, on la fau-
na també és diversa, i han adoptat estructures, colors, formes i, fins i tot,
estratégies diferents: passar de perennes a anuals, reduir la mida de la flor,
la vistositat d’algunes peces i la mida de les granes, incrementar la
ramificacié i la produccié de flors (vegeu el capitol 2), com també in-
crementar el periode d’exposicié de les flors als vectors pollinitzadors, en-
tre d’altres. Aixd els ha permés una adaptacié a ambients més diversos
(i s’han fet ruderals i colonitzadores). Com que la fauna també hi és dife-
rent (hi ha menys abellots) sembla que algunes peces florals no siguin tant
necessaries per la qual cosa shan reduit o, fins i tot, han desaparegut. En
algunes espécies els colors de la flor esdevenen més pallids, menys vistosos,
com a D. balansae o D. favargeri.

— El subgenere Staphisagria, restringit a la Mediterrania, ha seguit un mo-
del evolutiu ben diferent: ha escurgat I'esperé, les flors s’han fet més re-
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gulars i I'activitat de pollinitzadors hi ha esdevingut més baixa. Ha in-
crementat la mida de les granes i presenta percentatges d’autogamia més
alts (vegeu el capitol 5).

4.4.3. MODEL DE VOL

Un altre aspecte que influeix en la pollinitzacié, a part del comportament dels
vectors sobre la flor, és la direccionalitat del vol al llarg de la inflorescéncia. Segons
el grau de ramificacié, cal diferenciar essencialment —en aquestes plantes i en la
zona estudiada— dos grans tipus d’inflorescéncies (vegeu I'apartat 2.2), condicio-
nants del comportament dels poldinitzadors: un raim principal més o menys llarg
amb poques branques laterals o cap —majoritariament als tixons perennes—, i una
inflorescéncia molt més ramificada paniculiforme en qué practicament no s’hi iden-
tifica cap raim principal.

En el primer tipus, les flors, disposades helicoidalment, s’obren de manera se-
qiiencial de baix a dalt. Si tenim en compte que sén proterandriques, en el cas que el
model de vol dels vectors sigui ascendent —com generalment passa—, es maximitza
Peficacia del’allogimia o reproduccié encreuada. Aquest patré ascendent (figura 4.7)
ja ha estat descrit per diversos autors (Pyke, 19784, 19784, 1979, 19824; Heinrich,
1979; Zimmerman, 1979; Waddington i Heinrich, 1979; Waddington, 1979, 1981,
1983; Wyatt, 1982). Pyke (19786) va demostrar que el moviment recol-lector en in-
florescencies verticals, com les d’ Aconitum i Delphinium, respon a uns models mate-
matics (basats en la teoria de 'dptima recolleccid) que prediuen la direccionalitat en
el suposit del maxim guany d’energia neta. Pleasants (19894) va calcular les probabi-
litats que un abellot arribi a una zona determinada de la inflorescencia i, una vegada
aqui, es dirigeixi a flors situades per sobre o per sota. S’estima en un 65 % la proba-
bilitat que un abellot visiti una altra flor de la mateixa inflorescencia (Pleasants i
Zimmerman, 1990). Aquest comportament recol-lector sistematic en inflorescencies
verticals redueix la possibilitat de retornar a flors ja visitades i, per tant, buidades
(Heinrich, 1979), tot i que també pot provocar que només es visitin les flors amb més
recompensa (Marden, 1984), que s6n les inferiors (vegeu I'apartat 2.3.2). Sha de-
mostrat que hi ha una correlacié positiva entre I'edat de la flor i el volum de néctar
produit (Pyke, 19784, 1978 4; Waddington, 1981). Per tant, les flors inferiors sén les
que ofereixen més recompensa, i aquesta disminueix al llarg de la inflorescéncia. En
canvi, la concentracié del néctar no sembla estar correlacionada amb el grau de desen-
volupament floral (Pyke, 19784 Heinrich, 1979). La quantitat de recompensa pot
influir en el model de vol dels vectors: quan és alta, hi ha tendéncia a visitar poques
flors i reduir la direccionalitat, cosa que minimitza el flux de pol-len, mentre que bai-
xes recompenses provoquen l'efecte contrari (Waddington, 1981). D’altra banda,
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aquest patr6 de vol també s'ha descrit en altres plantes d’inflorescencies verticals pro-
terandriques, pollinitzades per abellots, com Cynoglossum officinale L. (Manning,
1956), Digitalis sp. (Best i Bierzychudek, 1982), Acanthus mollis L. (Wyart, 1982) o
Epilobium sp. (Schmid-Hempel i Speiser, 1988).

El model de vol (model 1 de la figura 4.7) que acabem de descriure és forga
respectat pels abellots, bé que rara vegada visiten totes les flors d’'una mateixa in-
florescéncia. A vegades segueixen una linia recta imaginaria ascendent, mentre que
en d’altres ocasions descriuen un moviment helicoidal. Els lepiddpters, sobretot
Macroglossum stellatarum que realitza un gran nombre de visites, tot i que semblen
tenir tendéncia a pujar, fan moviments més aleatoris, cosa que pot incrementar les
taxes de geitonogamia.

En els tixons amb inflorescéncia paniculiforme, que sén practicament tots els
anuals i alguns de perennes mediterranis (Blanché, 1991), I'eclosié de les flors és
molt més aleatoria. Les visites solen ser ascendents en els raims individuals, perd en
acabat els vectors passen a d’altres raims de la mateixa planta, cosa que afavoreix cla-
rament la geitonogamia, i conseqgiientment, redueix el flux génic (model 2 de la fi-
gura 4.7). Aquests resultats estan d’acord amb Pestudi dels sistemes reproductius
(vegeu el capitol 5).

MODEL 1 v
RS SRR Pid
. \ - néctar
B>
+ nectar
MODEL 2

Figura 4.7. Esquema dels models de vol dels pol-linitzadors, segons el grau de ramificacié de la in-
florescencia a la tribu Delphinieae.
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4.4.4. PREDACIO

En les poblacions estudiades, hem detectat moltes llavors depredades en els
aconits (potser de forma més acusada en I'espécie A. napellus) i en D. montanum,
especialment a la vall d’Eina. El causant, que malauradament ens ha estat impossi-
ble d’identificar des d’un punt de vista generic, atesa la dificultat de determinar-
lo en estat larval, és una eruga d’un dipter que barrina les granes, malmetent-les
totalment. Aixo fa davallar sensiblement la produccié de les plantes al camp, amb
la conseqiient repercussi6 en el seu exit reproductiu. En el cas de D. montanum,
aquest fet té un interés especial, ja que es tracta d’una planta endémica amb un
nombre d’individus molt limitat i la predacié de les granes pot afectar la viabi-
litat de 'especie. Loisel ef al. (1995) reporten, anilogament importants fracassos
causats per la larva d’un noctiid Mamestra cappa, en el programa de proteccié
de 'endemisme D. pictum subsp. requieni.

En A. napellus hem observat sovint erugues i larves de dipters que es mengen
els nectaris i de vegades poden afectar els carpels. En algunes ocasions, hem detec-
tat grans quantitats de formigues, sobretot en la poblacié d’A. lycoctonum de la vall
del Nere, que probablement roben néctar (Herrera et al., 1984; Beattie, 1985) i re-
dueixen considerablement la recompensa que ofereixen les flors als pollinitzadors
legitims. Inouye (19804) diferencia entre robadors (robbers), els que aconsegueixen
la recompensa illegalment danyant la flor, i ladres (thieves), els que prenen el nec-
tar i/o el pollen sense danyar la flor, perd no la pollinitzen. Alguns robadors pri-
maris (com Bombus wurfleini o Bombus terrestris) arriben a malmetre molt les flors
i, de vegades, les inutilitzen, perd en aquest cas no es tracta de predacié. Aquest fe-
nomen és molt més freqiient en A. lycoctonum, perd també I’hem observat en
D. bolosiiien D. gracile.

A Thivernacle, hem detectat predacié de plantules deguda a cargols, especial-
ment en D. staphisagria, que va causar importants baixes. En alguna ocasié, les plan-
tes adultes en plena florida han estat atacades per 'aranya roja, la qual ha produit una
mena de teranyina que malmetia les flors i reduia considerablement la produccié de
granes. Hem observat que afectava més les especies perennes que les anuals. Pel que
fa als Delphinium ornamentals, que sovint sén més sensibles o propensos a malalties
que les espécies silvestres, poden ser afectats per cargols, llimacs, cucs (Pratylenchus
pratensis), erugues (Polychrisia moneta) i fongs (mildiu) (Edwards, 1981).

En els nostres tixons cal destacar com a cas més espectacular de predacié la que
realitzen els isards sobre D. montanum a la poblacié de la coma dels Cortils, al Cadi
(Simon ez al., 1995), no detectada, en canvi, en la poblacié de la vall d’Eina, on tam-
bé conviuen isards i Delphinium. Tot i que a la zona també pasturen vaques i eugues,
creiem que els veritables predadors sén els isards, perque els exemplars menjats sovint
es troben enmig de la tartera, en indrets poc accessibles per a qualsevol altre mena d’a-



176 BIOLOGIA DE LA REPRODUCCIO DE LA TRIBU DELPHINIEAE

nimal. Consumeixen sobretot les summitats florides, perd poden arribar a pasturar
també les fulles, i deixar simplement la base de les tiges. Aquesta predacié 'hem ob-
servada cada any que hi hem realitzat treball de camp (1993-95). Lestiu de 'any 1994
vam estimar la mida de la poblacié en uns 900 individus; cadascun produeix per ter-
me mitja 19,2 flors (taula 2.4). Si la produccié mitjana de granes per flor és de 33,75
(taula 5.25), la produccié total tedrica havia de ser de 601.425; les granes no depre-
dades, calculades per extrapolaci6 a partir del nombre de flors no menjades d’'una
mostra, va ser només de 18.500, és a dir, el 3 % de la produccié total (figura 4.8), de
manera que es va produir una drastica disminucié de les diaspores produides sexual-
ment. Si, a més, hi afegim que les taxes de germinacié s6n forga baixes (vegeu el ca-
pitol 3), aquesta depredacié pot posar en perill la supervivéncia de la poblacié. No
obstant aixo, el fet que la planta sigui perenne comporta un avantatge important en
esguard de les anuals, ja que el rizoma no queda afectat i pot rebrotar I'any segiient.
La planta també té el recurs de la reproduccié vegetativa. Sigui com vulgui, es pro-
duira un cert empobriment genetic que a la llarga pot repercutir en la perpetuacié de
la poblacié. Els resultats de I'analisi dels isoenzims demostren, perd, que la poblacié
del Cadi té una gran variabilitat (vegeu el capitol 7).

Aquest Delphinium és forga metzinés, ja que conté alcaloides diterpeénics
(Fuente i Reina, 1990), que poden produir greus intoxicacions als isards. En deter-
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Figura 4.8. Estimaci6 de la produccié de granes en D. montanum del Cadi, I'estiu de 1994.
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minades zones de muntanya dels Estats Units, s’ha estudiat I'efecte tdxic o mortal
de certes especies perennes de Delphinium en el bestiar de pastura, fonamentalment
el vaqui (Olsen, 1978; Cronin ez al., 1976; Cronin i Nielsen, 1978; Pfister ez al.,
19884, 19884; Olsen i Sisson, 1991), que ha ocasionat importants pérdues econd-
miques (Nielsen i Cronin, 1977). S$’han assajat herbicides especifics per a eliminar
aquestes plantes i evitar-ne el creixement i la propagacié (Torell i Haas, 1963;
Cronin, 1974; Cronin et al., 1977; Mickelsen et al, 1990; Ralphs ez 2/, 1990,
1992; Turner ez al, 1990; Bunderson ez al., 1995). D. montanum és, perd, un en-
demisme dels Pirineus orientals, amb una area de distribucié molt restringida i, per
tant, creiem que s’haurien de prendre mesures de proteccié de la planta. Aixd pot
plantejar, de retruc, el problema de com protegir a la vegada la planta i 'animal.
Nosaltres proposariem un pla de monitoritzacié de la interaccié planta-animal i un
control acurat del nombre d’individus d’aquestes espécies, totes dues protegides.






5. SISTEMES DE REPRODUCCIO

5.1. LA RELACIO P/O
5.1.1. INTRODUCCIO

La proporcié entre la produccié pollinica i la de primordis seminals, expressa-
da com a P/O, és un parametre indicatiu del sistema de reproduccié d’un tixon, tal
com va demostrar Cruden (1976, 1977) a partir de I'analisi comparativa de vuitanta
especies diferents. Valors baixos d’aquesta relacié satribueixen a plantes clistdgames
0 autdgames, en les quals les perdues de pollen sén minimes, mentre que valors alts
denoten plantes allogames o xenogimes. Cruden (1977) va proposar uns determi-
nats intervals de valors que oscil-len entre 4.000 i 6.000 per a cadascun dels sistemes
reproductius, reflectits a la taula 5.1 (vegeu els resultats). Un gran nombre d’estudis
ha intentat confirmar la validesa d’aquesta relaci6 (Lord, 1980; Campbell ez 4/, 1986;
Preston, 1986; Plitmann i Levin, 1990; Mione i Anderson, 1992; Ortega i Devesa,
19934; Gallardo er 2l, 1994).

La relacié P/O, com d’altres parametres biologics, es regeix pel principi de la
miaxima eficiéncia amb la minima despesa. La planta tendeix a minimitzar la pro-
ducci6 de pollen d’una banda, pero, d’altra banda, en produeix un excés suficient
per a assegurar taxes maximes de fecundacié (Queller, 1984).

A part de la correlacié negativa entre P/O i 'autogamia, també sha observat
que aquesta relacié estd correlacionada amb la massa de pollen transferit, la mida
del gra de pol-len (atribuible als requeriments fisiologics de la interaccié pollen-pis-
til després de la pollinitzacié) i la proporcié entre 'area estigmatica i la superficie
del pollen transportat pels poldinitzadors (Cruden i Miller-Ward, 1981).
Igualment sembla estar relacionada amb les dimensions de les llavors i amb la pro-
porcid de sexes (Charnov, 1982).
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Encara que la relacié6 P/O reflecteixi el sistema reproductiu, cada cas sha
d’estudiar d’acord amb la seva sfndrome de pol-linitzacié especifica (Dafni, 1992).
En la pollinitzacié entomodfila, una part del pollen pot ser consumida directa-
ment o indirectament pels insectes i, per tant, la planta, per tal d’assegurar la re-
produccié, n’haurd de produir més quantitat. De totes maneres, la produccié de
pollen (i, per tant, la relaci6 P/O) és molt més elevada en les flors anemofiles,
en les quals la pol-linitzacié és a 'atzar, molt menys precisa i sofreix pérdues molt
més altes (Pohl, 1937). Amb tot, sembla que cada génere tingui intervals parti-
culars de valors de P/O per a 'autogimia i per a I'al-logamia. Seria potser més
correcte valorar aquest parimetre dins un gran grup, com ara la familia, que
intentar comparar taxons molt diferents. En aquest sentit, en ocasions shan dut
a terme estudis comparatius dels sistemes reproductius dins grans grups taxo-
nomics, com ara Brassicaceae (Preston, 1986) o Polemoniaceae (Plitmann i Levin,
1990).

El nostre primer objectiu ha estat el de valorar la produccié d’estams, de
pollen i de primordis seminals i la relacié P/O de les especies de la tribu
Delphinieae (a escala poblacional). D’aquesta manera, obtindrem unes primeres
dades comparatives i predictives dels sistemes reproductius i de les tendéncies
evolutives relacionades amb la reproduccié en aquest grup. També hem intentat
relacionar el quocient P/O amb diversos factors com ara el pes de les granes o
Pautogamia i ’al-logimia, aquestes darreres deduides del percentatge de granes
obtingudes a partir dels encreuaments assajats (vegeu I'apartat 5.2). No hi ha da-
des de P/O en Delphinieae a la bibliografia consultada.

5.1.2. MATERIAL 1 METODES
Material

El material vegetal emprat per al clcul de la relacié P/O han estat poncelles
ben desenvolupades, perd amb els estams encara no dehiscents, ja que les p2rdues
de pollen podrien produir resultats erronis. Sempre que ha estat possible, hem fet
les recolleccions directament al camp en les poblacions originals, tot i que en el cas
de poblacions molt llunyanes, de vegades hem pres les mostres de plantes d’hiver-
nacle, provinents de recolleccions anteriors. Hem procurat collir flors que per-
tanyen a individus diferents, per tal d’obtenir 1zna més bona representacié de la
variabilitat intrapoblacional. Com que sovint les mesures no es prenen immediata-
ment, hem fixat les flors amb alcohol de 70° i les hem mantingut a temperatura am-




SISTEMES DE REPRODUCCIO 181

biental fins al moment del processament. En aquestes condicions, es conserven en
bon estat forga temps i no se’ls obren les anteres.

Metodologia

Per a I'estudi de la relacié P/O, hem seguit les pautes de Valdés i Mejias (1988),
Bonet (1991) i Dafni (1992), amb lleugeres modificacions. Seleccionavem deu
poncelles de cadascuna de les poblacions considerades, i amb I'ajut d’unes pinces,
desmuntavem la flor i en comptavem el nombre d’estams.

Per calcular el nombre de grans de pollen per antera, sovint forga elevat, es
fa una dilucié. Es pren, a I'atzar, un estam madur no dehiscent, i un cop elimi-
nat el filament, s'introdueix dins d’un tub eppendorff. Es cobreix amb 200 pl
d’aigua destil-lada a la qual, préviament, hem afegit una gota de detergent per tal
d’evitar que els grans de pol-len s’adhereixin a les parets del recipient. S’esquinga
I'antera mecanicament amb I'ajut d’unes pinces i es procura buidar-ne tot el con-
tingut, que quedara dispers pel liquid, perd amb molta tendencia a precipitar. A
vegades, escalfar I'antera (si és prou madura) abans d’afegir I'aigua afavoreix la
dehiscencia pollinica (Mdrquez, com. pers.). S’agita el liquid enérgicament amb
la finalitat de mantenir els grans de pollen en suspensié i, rapidament, se’n pre-
nen amb una micropipeta 5 pl, quantitat adient per a ocupar I’area del cobre-
objectes sense que en sobri gens. Aixd ens permet comptar un centenar de grans
de pollen.

Alguns autors tenyeixen els grans de pollen amb safranina (Mejias, 1992),
blau d’anilina o blau de lactofenol (Cruden, 1977; Plitmann 1 Levin 1990; Nieto,
1991) per tal de fer-los més visibles, i mesurar-ne alhora la fertilitat. Sense te-
nyir, perd, ja es veuen prou bé. Un cop muntada la preparacié i posada a la pla-
tina d’'un microscopi (a 100 augments), es compten tots els grans de pollen
mitjangant un rastreig complet.

Hem pres tres mesures per antera i n’hem calculat la mitjana. El resultat es mul-
tiplica pel factor de dilucié (en aquest cas, 40) i obtenim aix{ el nombre de grans de
pollen per antera; si multipliquem aquest valor pel nombre d’estams, obtindrem la
produccié pollinica total de la flor.

Per al calcul del nombre de primordis seminals, es prenen tots els carpels de ca-
dascuna de les poncelles en qué shan comptat el nombre d’estams i la produccié
pollinica. Amb un estereoscopi binocular a 40 augments i amb I'ajut d’unes pinces
o agulles entomolodgiques es disseca I'ovari. La tasca resulta molt més senzilla si el
tall es fa just per la sutura ventral. Es compta el nombre de primordis de cada car-
pel o del conjunt de carpels, en cas que n’hi hagi més d’un per flor. La relacié P/O,
com hem indicat anteriorment, s'obté de dividir la produccié pollinica total pel
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nombre de primordis seminals. Hem fet els calculs per a cada flor i, després, hem
obtingut la mitjana dels deu valors individuals.

5.1.3. RESULTATS I DISCUSSIO

La taula 5.2 recull totes les dades emprades per al cilcul de la relacié P/O: nom-
bre d’estams, nombre de primordis seminals, produccié pollinica per antera i per
flor i, finalment, la relacié P/O i tipus de sistema reproductiu, segons la classifica-
cié de Cruden (1977) (taula 5.1), de les diverses poblacions del mostratge.

La produccié d’estams i la produccié pollinica han estat comentades a I'apar-
tat de recompenses (apartat 2.3.1).

Produccié de primordis seminals

La produccié de primordis seminals és un parametre forga variable dins de cada
taxon, fins i tot entre flors de la mateixa planta, lluny de la constancia que li atri-
buien Epling i Lewis (1952). Ens n’hem adonat a través dels comptatges realitzats
per al calcul de la relacié P/O (taula 5.2), perd també a partir de les dades de pro-
duccié de granes al camp i dels encreuaments assajats a 'hivernacle (taules 5.5 a
5.25). Aixd no obstant, aquests valors oscillen dins d’uns intervals relativament
concrets, sobretot si es comparen els diversos taxons.

En els aconits hi ha una notable diferéncia entre I'especie diploide, A. lycocto-
num, i les altres dues. Aquella té practicament la meitat de primordis per flor (uns 30)
que les altres (50-60 en tots dos casos). Cal tenir en compte, perd, que A. anthora fa
5 follicles; per tant, A. napellus és el que produeix més primordis per follicle.

En Delphinium, la major produccié de primordis per flor correspon a la série
Pentagyna. En alguns casos, com en D. emarginatum subsp. emarginatum, és més
alta (uns 70), fins i tot, que en els aconits. En ordre decreixent trobem D. monta-
num (40-45) i, finalment, les espécies de la serie Fissz (30-36), pel que fa als taxons
perennes. La produccié més baixa de primordis seminals per follicle es déna a
D. staphisagria (3-4) i pot estar relacionada amb la mida final de les llavors, les més
grosses de la tribu, reflectida també en uns primordis comparativament més volu-
minosos. D. pictum té granes de mida més petita que D. staphisagria, i com que les
dimensions del fol-licle s6n similars, n’hi caben més. La produccié de primordis per
flor en D. pictum és semblant a la de les anuals del subgenere Delphinium (20-30),
perd comparativament tant les granes com els fruits sén notablement més grossos.
En el subgenere Delphinium, tot i que la mida de les granes és sensiblement infe-
rior a la de les perennes, el nombre de primordis per flor no augmenta en la pro-
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porcié esperada i, fins i tot, en algunes especies és més baix, perd el follicle també
és més petit. Laugment del nombre de granes per planta en aquest grup, que per-
metra assegurar la seva supervivencia, és degut, basicament, a 'increment de la pro-
duccié de flors en esguard de les perennes (vegeu I'apartat 2.2), molt lligada a la
disponibilitat de recursos.

En les especies de Consolida examinades, la produccié de primordis seminals
per flor i, conseqiientment, de granes potencials, és forga baixa ates que també sha
produit una reduccié del nombre de follicles, de 3-5 a 1. El nombre de primordis
per flor és particularment baix en les dues espécies de la seccié6 Consolida, mentre
que C. gjacis en presenta gairebé el triple; les granes sén lleugerament més grosses,
perd també ho és la flor i el follicle (Simon, 1986). Amb tot, si considerem només
el nombre de primordis per follicle, els valors en la seccié Consolida sén lleugera-
ment superiors als de les anuals del subgénere Delphinium, mentre que en C. gja-
cis la produccié és similar a D. emarginatum subsp. emarginatum, la més elevada
detectada dins d’aquests taxons. Es tracta, possiblement, d’una altra estratégia, con-
sistent a concentrar tots els recursos en un sol fol-licle, en principi, més facil de pol-li-
nitzar. A igual nombre de visites, la probabilitat de deixar pollen suficient per a
saturar un estigma és més alta que la de polinitzar-ne tres. La baixa produccié de
primordis per flor en aquest génere pot ser compensada per un increment en la pro-
duccié de flors, ja que aquestes especies solen fer inflorescéncies forga ramificades
(vegeu Papartat 2.2) i de creixement continuat.

Relacié P/O

La taula 5.1 recull els intervals que va proposar Cruden (1977) per a cada sis-
tema reproductiu.

TauLa 5.1. Correspondéncia entre la relacié P/O i el sistema reproductiu.*

Sistema reproductiu P/O**
Clistogamia 4,7+£0,7
Aurogimia obligada 27,7 £ 3,1
Aurtogamia facultativa 168,5 £ 22,1
Xenogamia faculrativa 796,6 + 87,7
Xenogamia obligada 58592 + 936,5

* Segons Cruden, 1977
** Mitjana = error estindard



TauLA 5.2. Estudi de la relacié P/O en la tribu Delphinieae a la Mediterrania occidental.

Taxon Nre. d’estams Nre. d’dvuls  Pollen / Antera Pollen / Flor Relacié PIO S.rep.  Nre. Follicles
mt ES m ¢ ES mz ES mz ES m ¢ ES
(interval) (interval) (interval) (interval) (interval)

A. lycoctonum (LYCI1) 27906 285: 1,4 5.039 1 205 139.865 ¢ 4.573 5.004,3 £+ 250,0 XF 3
(25-31) (23-37) (4.133 - 6.307) (114.000 - 160.853) (3.351 - 5.839,5)

A. lycoctonum (LYC2) 28,4+ 0,4 223108 4.357 £+ 178 123.741 + 5.228 5.611,9 + 302,8 XF 3
(27 - 30) (19-27) (3.507 -5.107)  (94.680 - 143.067) (4.303,6 - 7.494.7)

A. anthora (ANT1) 40,4+ 1,1 62,4 1 3,0 6.493 + 301 261.017 + 11.337 4.247,7 £ 229,6 XF 5
(35 - 47) (52 - 82) (4.733 -7.387) (184.600 - 301.840) (3.182,7 - 5.295.4)

A. anthora (ANT2) 52,0+ 0,6 50,2 3,1 5.724 + 318 297.921 + 17.354 6.044,8 + 376,3 XO 5
(49 - 54) (40 - 72) (4.333 -7.227) (233.240 - 370.080) (4.519,4 - 8.224,0)

A. napellus NAP1) 36,5+ 1,0 53,2 +2,4 5.543 + 285 201.197 + 11.542 3.850,9 + 247,1 XF 3(4-5)
(30 - 40) (44 - 67)  (3.707 - 6.733) (140.853 - 269.333)  (2.707,2 - 4.896,7)

A. napellus (NAP2) 358+17 60,8+23 5.393 + 301 191.385 + 11.377 3.230,4 + 278,5 XF 3(4-5)
(30 - 44) (51-75) (3.813-6.947) (137.200 - 245.387) (2.080,0 - 4.718,9)

D. montanum (MON1) 223+ 1,2 45,0+ 2,1 3.896 + 154 87.648 + 6.443 2.003,3 + 184,9 XF 3
(15 - 26) (32 - 54) (3.267 - 4.760)  (50.000 - 112.000) (1.024,8 - 2.895,8)

D. montanum (MON2) 21,4+ 0,6 41,0+ 3,0 4,000 1 321 86.151 + 7.749 2.250,4 1 277 XF 3
(17 - 24) (30 - 56) (2.667 - 5.800)  (53.493 - 127.600) (973,0 - 3.987,5)

D. fissum subsp. fissum (FIS3) 357+08 328+19 3,143 £+ 224 111.975 + 8.167 3.545,7 + 340,9 XF 3
(31 - 40) (21 - 41) (2.333-4.933) (88.667 - 177.600) (2.273,5 - 5.785,4)

D. fissum subsp. sordidum (FIS1) 33,5+ 0,5 342+15  3.308 1265 109.992 + 24.246 3.347,8 1 340,5 XF 3
(30 - 35) (27 - 42)  (2.213-5.013) (77.467 - 150.400) (1.889,4 - 5.570,3)

D. bolosii (BOL1) 30,31 0,7 31,4+2.2 4.001 £ 294 121.923 £ 10.221 3.889,3+177,8 XF 3
(27 - 34) (21 - 41)  (2.812-5.804) (75.924 - 179.792) (3.180,8 - 4.859,2)

D. bolosii (BOL2) 369+07 30918 4.453 + 188 164.052 + 22.753 5.427,8 + 2674 XF 3
(35 - 40) (21-38) (3.700-5.478) (134.964 - 208.164) (3.908,3 - 6.452,9)

D. emarginatum 26,7 + 0,4 71,3+ 1,9 3.725 + 286 99.232 + 7.533 1.407,9 £ 119,4 XF 3

subsp. emarginasum (EMA1) (24 - 28) (57 -79) (2.453 - 4.867) (63.787 - 128.880) (885,9 - 2.049,1)
D. emarginatum 36,7+0,7 323+28 3.781 + 181 138.439  6.628 4.490,8 + 298,7 XF 3
subsp. nevadense (NEV1) (34 - 40) (20 - 48) (2.587 - 4.800) (100.880 - 177.600) (3.127,3 - 6.532,2)

D. sylvaticum (SYL1) 38,1 20,6 59,6 + 1,5 5.476 469 208.167 + 17.377 3.505,9 z 301,3 XF 3

(36 - 42) (50-67) (3.707 - 8.160) (133.440 - 301.920) (2.261,6 - 5.391,4)

S. rep. = sistema reproductiu; XF = xenogamia facultativa; XO = xenogimia obligada.
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TauLa 5.2. Estudi de la relacié P/O en la tribu Delphinieae a 1a Mediterrania occidental. (Continuacié.)

Taxon Nre. d’estams Nre. d’ovuls Pollen / Antera Polden / Flor Relacié P/O S.rep.  Nre. Follicles
m t ES m t ES m t ES m t ES m + ES
(interval) (interval) (interval) (interval) (interval)

D, .rtap/;imgria (STA1) 40,2 + 0,2 13,8+ 0,5 5.032 + 196 201.915 £ 6.860 14.676,6 + 318,0 X0 3
(39 - 42) (12-18)  (4.293-6.573) (177.667 - 256.360) (12.880,0 - 16.933)

D. staphisagria (STA3) 39,1+0,3 11,91 0,4 4.093 £ 216 159.983 + 8.230 13.529,8 + 655,1 X0 3
(38 - 40) (10-14) (3.293 - 5787)  (125.653 - 219.893) (9.174,3 - 15.706,6)

D. pictum (PIC1) 26,01 0,5 219+0,9 2.602 £ 100 67.308 £ 1.755 3.109,4 + 118,7 XF 3
(24 - 28) (18-26) (2.228 -3.318) (60.156 - 79.632) (2.652,0 - 3.912,2)

D. picrum (PIC2) 28,0+ 0,7 26,5 £ 0,8 2.213+78 62.056 + 2.898 2.351,0 £ 108,2 XF 3
(24 - 30) (24-32) (1.869-2.642)  (50.496 - 79.260) (2.019,8 - 2.935,5)

D. verdunense (VER1) 15,7+¢0,3 20,4+04 3.883+ 116 60.776 £ 1.524 2.982,4 + 69,7 XF 3
(13-16) (19-22) (3.230-4.519) (51.680 - 68.992) (2.668,9 - 3.285,3)

D. verdunense (VER2) 15,9+ 0,1 20,3:09 3.259 + 179 59.771 + 2.871 3.010,0 + 204,5 XF 3
(15-16) (17 -25)  (3.080 - 4.982) (49.280 - 79.712) (2.056,3 - 3.939,7)

D. gracile (GRA1) 15,9 £ 0,1 30,2+ 1,0 5.667 + 312 89.916 + 4.768 3.016,7 + 200,7 XF 3
(15 -16) (27 -36) (3.880-6.867) (62.080-107.947) (2.140,7 - 3.998,0)

D. cossonianum (COS1) 16,01 0 343+ 1,6 3.731 £ 155 59.691 + 2.479 1.785,1 £ 113,3 XF 5
(16 - 16) (28-47) (2.813-4.427)  (45.013-70.827) (957,7 - 2.360,9)

D. balansae (BAL1) 159+ 0,1 20,8+ 1,0 6.023 £ 271 95.869 + 4.549 4.709,7 £ 322,5 XF 3
(15-16) (17-29) (4.933-7.867) (74.000-125.867) (3.295,0 - 6.992,5)

D. obcordatum (OBC1) 159 0,1 259+0,8 4,705 + 307 74.885 + 5.016 2.912,2 £ 213,4 XF 3
(15-16) (22-30) (2.880-5.827) (46.080 - 93.227) (1.772,3 - 4.208,4)

D. favargeri (FAV3) 160 27,6+08 5.323 £ 177 85.163 + 2.834 3.106,3 + 128,3 XF 3
(16 - 16) (25-31) (4.427 - 6.213) (70.827 - 99.413) (2.574,2 - 3.823,5)

C. mauritanica (MAU1) 25,310,2 11,31 0,5 1.492 £ 39 37.720 £ 923 3.409,0 + 184,6 XF 1
(24 - 26) (8 -14) (1.347 - 1.787) (35.013 - 44.667) (2.500,9 - 4.440,0)

C. pubescens (PUB1) 19,5 £ 0,3 99103 1.995 + 171 38.585 ¢ 3.109 3.935,9 + 338,5 XF 1
(17 - 20) 9-12) (1.453 - 3.040) (29.067 - 60.000) (3.224,2 - 6.080,0)

C. ajacis (AJA1) 1500 3431213 3.368 £ 205 50.520 + 3.072 1.491,0 £ 99,2 XF 1
(15-15) (27 -40)  (2.107 - 4.413) (31.600 - 66.200) (929,4 - 1.907,1)

S. rep. = sistema reproductiu; XF = xenogamia facultativa; XO = xenogamia obligada.
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La figura 5.1 representa graficament els valors de la relacié P/O per a cadascun
dels taxons estudiats. Segons la classificacié de Cruden (loc. cit.), tots els taxons del
nostre mostratge serien, en grau més o menys alt, allogams o xendgams facultatius,
excepte la poblacid ANT?2 i, especialment, les dues de D. staphisagria, en qué aques-
ta al-logamia seria clarament obligada. Aquesta wltima espécie mostra un valor molt
elevat de P/O i molt diferent del de la resta de taxons estudiats, provocat en bona
part per un nombre d’estams més alt, una produccié de pollen per antera també
molt alta i una produccié de primordis seminals extremament baixa. Sorprenent-
ment, aquesta espécie presenta les taxes d’autogamia més altes (vegeu el capitol 5),
només superades per D. pictum, 'altre representant del subgénere, que mostra una
relacié6 P/O més baixa, que ja aniria en el sentit proposat per Cruden. Dins del sub-
genere Delphinium, D. balansae, 'inic representant perenne, presenta una relacié
P/O més alta que la resta, basicament perqué ¢ més grans de pollen per antera.
Podria representar una situacié intermedia entre anuals i perennes. Les relacions
P/O més baixes enregistrades corresponen a les especies D. emarginatum, D. cosso-
nianum i C. ajacis, a causa, fonamentalment, del gran nombre de primordis semi-
nals; a més, totes tres tenen menys estams.
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Figura 5.1. Test grafic de Simpson i Roe per a la relacié P/O en la tribu Delphinieae a la
Mediterrania occidental.

Allogimia facultativa = tixons situats per sobre la linia * i per sota la linia **.

Allogamia obligada = taxons per sobre la linia **.



SISTEMES DE REPRODUCCIO 187

No coneixem valors de P/O d’altres especies de la tribu, perd si d’alguns al-
tres membres de la familia. Els nostres valors sén del mateix ordre que els d’altres
ranunculacies, també descrites com a xendgames i pol-linitzades per insectes, com
per exemple Actaea (Pellmyr, 1984). En algunes espécies de Cimicifuga (Pellmyr,
1985, 19864, 19864) shan trobat valors molt alts de P/O, de 5 a 13 vegades els
que proposa Cruden (1977) per a llur sistema reproductor (xenogamia), i per
contra una produccié de néctar no gaire alta. Pellmyr (1985) suggereix que
aquests elevats valors representen una resposta adaprtativa, adregada a compensar
les grans perdues de pollen causades per eficients collectors, com els abellots, o
per robadors de pollen que no pollinitzen. No sembla aquest el cas de D. sta-
phisagria, car les seves caracterfstiques apunten totes a un increment de les taxes
d’autogamia i, d’altra banda, en les poblacions del mostratge sTha detectat una
baixa activitat d’insectes (vegeu el capitol 4).

Hem intentat esbrinar si hi ha alguna mena de relacié entre el pes de les gra-
nes —directament relacionat amb la mida de la llavor— i la relacié P/O. Charnov
(1982) va interpretar la correlacié entre la relacié P/O i el grau d’allogamia en ter-
mes d’dptima assignaci6 dels recursos a les funcions masculines i femenines; ates
que la mida, igual que la quantitat, també és un component de I'éxit, el seu model
prediu que les especies amb granes més grosses haurien de tenir un P/O més alt.
Preston (1986) ho va demostrar en cruciferes i Ortega et l. (1995) en diverses es-
pecies de Vicia. En el conjunt de les Delphinieae estudiades hem trobat que aques-
ta correlacié és molt elevada (r = 0,922) i significativa (p << 0,05) (figura 5.2), perd
cal tenir molt present que la gran diferéncia en el pes de les granes entre D. staphi-
sagria i els altres taxons esbiaixa considerablement els resultats. Analitzant-la per
grups filogeneticament més propers (subgéneres o series), aquesta correlacié no s'a-
compleix tant.

Si analitzem la relaci6 entre el pes de les granes (indirectament, la mida, enca-
ra que les expansions que presenten causen petites diferéncies de densitat) i el nom-
bre de primordis per flor, trobem una correlacié baixa i negativa (r = -0,324) i no
significativa (p > 0,05) (figura 5.3). La tendeéncia esperada seria que, en augmentar
el pes i, per tant, la mida de la llavor, el nombre de primordis disminuis. Aquest cas
sf que es déna en D. staphisagria i, per tant, es compleix a grans trets. A escala més
petita, hi ha altres factors que també poden influir-hi, com per exemple la mida del
follicle. En linies generals, observem més produccié de primordis per flor en els ta-
xons perennes que en els anuals. A priori sembla que aquesta relaci6 hauria de ser
negativa, ja que els taxons anuals depenen més de les granes per a la seva supervi-
véncia, perd la planta augmenta la produccié de llavors incrementant les ramifica-
cions i el nombre de flors, més que no pas el nombre de primordis per flor.

La relacié P/O pot ser insuficient per a provar hipotesis evolutives sobre la re-
produccié de les plantes, perque poden influir-hi molts factors (Queller, 1984). No
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y =2901,135 + 242,557x; N=29 r=0,922 p=0,000
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FIGURA 5.2. Relacié entre el pes de les granes i el quocient P/O.
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obstant aixd, és un parimetre relativament facil d’obtenir i forneix moltes dades en
un periode curt de temps; aquestes dades permetran formular hipdtesis o proposar-
ne altres d’alternatives, que hauran de ser provades posteriorment amb més infor-
macid. La relacié P/O pot ser emprada, doncs, en estudis reproductius, sempre que
es tinguin presents les seves limitacions (Preston, 1986). Tot i que el sistema repro-
ductiu es pugui inferir a partir de la relacié P/O, el seu estudi en la planta mateixa
per mitja d’embossaments i de pollinitzacions manuals és un métode més directe
que s'ajusta més a la realitat. A ['apartat 5.2 discutim la validesa de la relacié P/O
com a indicadora del sistema reproductiu en els nostres taxons, sobre la base dels
resultats obtinguts en els encreuaments assajats.

5.2. ENCREUAMENTS EXPERIMENTALS
5.2.1. INTRODUCCIO

El coneixement dels mecanismes reproductius és essencial per a avaluar la de-
pendencia entte la produccié de granes i el tipus de pollinitzacié, i per a entendre
els mecanismes de flux génic dins i entre poblacions (Barrett i Eckert, 1990).
Essencialment, hi ha dos grans tipus de reproduccié: sexual (per autogamia, per
allogamia o reproduccié encreuada, o per una mescla d’ambdues) i apomixi o mul-
tiplicacié asexual (per propagacié vegetativa o per agamospérmla) Fryxell (1957)
va recopilar la bibliografia publicada sobre aquesta materia i va presentar informa-
ci6 sobre els sistemes reproductius de més de 1.200 especies, que esquematitzem en
la figura 5.4.

Lautogamia restringeix ’heterozigosi i la migracié dels gens a través del flux
de pol-len i porta a una reduccié de la variabilitat genetica dins de la poblacié i a
'augment d’aquesta variaci6 entre poblacions. Per contra, I'allogamia afavoreix el
flux genic i redueix la probabilitat de diferenciacié microgeografica i la subestruc-
turacié poblacional (Stace, 1989; Kearns i Inouye, 1993). El canvi de predomini
d’allogimia a autogamia ha estat un procés recurrent en 'evolucié de les plantes
amb flor (Stebbins, 1957; Jain, 1976; Solbrig, 1976; Grant, 1981). Aquest canvi és
acompanyat de modificacions en I'arquitectura, la morfologia i la fenologia floral
(Ornduff, 19694 Wyatt, 1982, 1983; Richards, 1986), com també en la relacié
P/O (Cruden, 1977).

Les plantes disposen de diversos recursos per a afavorir un determinat tipus de
reproduccié (Frankel i Galun, 1977; Urbanska, 1984; Dafni, 1992). En les allo-
games son, entre d’altres, la distribucié de sexes com la dioécia, els mecanismes
d’autoincompatibilitat (Bateman, 1952; Nettancourt, 1977; Lewis, 1949), 'herco-
gamia i la dicogamia (Lloyd i Webb, 1986; Webb i Lloyd, 1986). Les autdgames
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APOMIXI

AL-LOGAMIA A ) B (c AUTOGAMIA

FIGURA 5.4. Triangle reproductiu (segons Fryxell, 1957). A: plantes alldgames; B: plantes par-
cialment autdgames; C: plantes predominantment autdgames; D, E i F: plantes parcialment apo-
mictiques, que se situen més a prop de les categories corresponents quan actuen com a sexuals;
G: plantes apomictiques obligades.

poden reduir al minim la separacié entre les anteres i lestigma i, en cas extrem pro-
duir flors clistogames, que es fecunden sense obrir-se.

Les flors de la tribu Delphinieae (vegeu el capitol 2) presenten hercogamia (se-
paracié espacial dels drgans sexuals) i proterandria (un cas de dicogamia, en qué ma-
duren primer els estams i després el pistil). Sén mitjans encaminats clarament a
evitar 'autogamia o a potenciar I'al-logamia. De fet, si fossin totalment efectius, les
flors actuarien funcionalment com a unisexuals. Cal remarcar, perd, que tot i que
la proterandria és més comuna en les flors entomofiles, si no és completa, hi ha més
risc d’autofecundacié que en el cas de la protoginia (maduracié primer del pistil i
més tard dels estams) perqué pot quedar encara pollen quan I'estigma esdevé re-
ceptiu (Robertson i Lloyd, 1991). Ambdés sistemes, hercogamia i proterandria, so-
len anar parallels (Kevan, 1984), com s'esdevé en el nostre cas; d’altra banda, la
maduracié de les parts florals té tendéncia a ser ascendent i de fora a dins, a I'inre-
vés que en la protoginia.

Ens hem proposat descobrir la base de les estrategies reproductives, els siste-
mes d’incompatibilitat genética i les seves conseqiiencies evolutives dins la tribu.



SISTEMES DE REPRODUCCIO 191

Tot aixd és essencial per a una correcta interpretacié de la morfologia floral —fona-
ment, en bona part, del pes taxondmic d’aquest grup— i la pollinitzacié. Els ob-
jectius concrets han estat:

a) Valorar la partenogenesi.

b) Comparar 'autogamia amb I'allogamia.

¢) Esbrinar si hi ha barreres genétiques, com autoincompatibilitat, incompati-
bilitat interespecffica o diversos tipus d’aillament (geografic, fenologic, etc.), i rela-
cionar-les amb la dotacié cromosdomica (vegeu el capitol 6).

d) Comparar el comportament reproductiu entre plantes perennes i anuals,
entre plantes filogeneticament properes i entre poblacions.

¢) Comprovar la validesa de la relacié P/O (vegeu I'apartat 5.1) com a indica-
dora del sistema reproductiu en aquests taxons.

f) Quantificar I'exit reproductiu al camp.

A part de l'interés purament cientific, aquests tipus d’estudis tenen aplica-
cions prictiques molt importants, entre les quals cal destacar la millora dels con-
reus i de la produccié forestal i, darrerament, a causa de I'increment de I'interes
pels aspectes de conservacid, la gestié de plantes rares o amenagades amb la fi-
nalitat de mantenir la seva variabilitat gen2tica (Brown ez 2/, 1985). Una altra
aplicacié directa, derivada sobretot de les experiéncies d’hibridacié, concerneix
el camp de la jardineria, per a 'obtencié de noves races ornamentals. Dins les
Delphinieae, aquest aspecte s’ha desenvolupat molt a Anglaterra en el génere
Delphinium (Philips, 1949; Edwards, 1981; Holcomb i Beattie, 1990; Basset,
1990). Al nostre pais els Delphinium també es conreen per comercialitzar-los,
perd s6n plantes poc apreciades, potser perque les peces florals els cauen amb fa-
cilitat, tot i que la seva durada es pot perllongar amb tractaments de tiosulfat de
plata (Cabot, com. pers.). A la comarca del Maresme es cultiven uns 75.000 peus
de D. elatum cada any.

5.2.2. MATERIAL | METODES
Material

Com ja hem indicat anteriorment, el material vegetal emprat per a 'estudi dels
sistemes reproductius en condicions experimentals s’ha obtingut per dues vies dife-
rents segons el cicle vital de la planta. En les anuals, per germinacié i posterior tras-
plantament de les plantules a testos; en les perennes, ates que llurs taxes de
germinacié s6n molt més baixes i no sempre floreixen el primer any, per trasplan-
tament d’individus desenvolupats —normalment en estadi vegetatiu— directa-
ment del camp.
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Metodologia

La part experimental es va portar a terme a l'hivernacle del laboratori de
Botanica de la Facultat de Farmacia de la UB, en el periode de floraci6 (maig-agost)
d’aquestes plantes, des de 'any 1992 al 1995. A vegades, durant aquest perfode
sarriba a temperatures forga altes que podrien perjudicar el bon desenvolupament
de les plantes. Vam intentar minimitzar aquest problema amb la creacié de zones
ombrejades, i per tant, més fresques, dins del recinte.

Les especies d’alta muntanya —aconits i D. montanum— que tenen uns re-
queriments ecoldgics molt determinats i es desenvolupen a temperatures molt més
fresques que les normals a P'estiu a Barcelona, van malviure en condicions experi-
mentals d’hivernacle durant els anys 1992 i 1993. Aixd va fer que resultés impossi-
ble de portar a terme aquests estudis en aquestes circumstancies ja que les plantes
amb prou feines florien i no arribaven a fructificar. Per tant, vam decidir fer 'em-
bossament de flors al camp per tal de comprovar si eren 0 no autdgames passives
potencials, és a dir, si produien granes en absencia de pollinitzadors; aquestes ex-
periencies van ser dutes a terme durant el 1994 i el 1995.

Sovint cal apuntalar les tiges floriferes mitjangant una canya o un estri sem-
blant, ja que les inflorescéncies poden arribar a ser forga llargues (fins a 1,5 m en
D. bolosii); amb aixd s'evita que les tiges es balancegin o que es torcin a causa del
pes de les bossetes i, a més, facilita les tasques d’embossament.

La taula 5.3 resumeix esquematicament les caracterfstiques metodoldgiques
dels diferents sistemes reproductius assajats. En aquest tipus d’experiencies és fona-
mental controlar totalment l'origen del pollen que cobrira la superficie estigmati-
ca, per a la qual cosa sovint cal emascular la flor, és a dir, eliminar o inutilitzar la
part masculina. La tribu Delphinieae, que fa flors d’una mida adient per a treballar
amb comoditat, permet I'emasculacié manual per escissié mecanica de les anteres
just abans que es produeixi la dehiscencia. Cal realitzar aquesta operacié amb mol-
ta cura, arrencant 'antera o tallant amb unes pinces la part superior del filament es-
taminal, mirant de no afectar accidentalment els carpels incipients. El fet de
treballar amb flors proterandriques suposa un avantatge a I'hora de dur a terme
aquesta operaci6, ja que disposarem d’un marge de temps forga ampli abans que els
estigmes siguin madurs.

Quan les flors han estat emasculades, cal esperar un quant temps (al voltant
d’una setmana) perque es desenvolupi el pistil i estigma esdevingui receptiu.
Durant aquest temps les flors han de romandre embossades —amb bossetes de
tul o de paper fi— amb la finalitat d’evitar pollinitzacions foranies accidentals
pel vent o pels insectes.

En aquest punt, cal indicar la necessitat de controlar perfectament el procés de
maduracié de I'estigma per a procedir a la pollinitzaci6 en el moment adequat. En
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Tauta 5.3. Caracteristiques metodologiques de 'estudi dels sistemes reproductius.

Sistema assajat

Embossament

Procedéncia
del pollen

Pollinitzacié lliure
Partenogenesi
Autogamia passiva

Autogimia activa
Geitonogamia

Pollinitzacié encreuada
intrapoblacional
Pollinitzacié encreuada
interpoblacional
Polinitzacié encreuada

divers
la mateixa flor
(espontaniament)
la mateixa flor
(activament)
una altra flor de la
mateixa planta
una altra planta de la
mateixa poblacié
una altra poblacié de
la mateixa especie
una altra especie

interespecifica

el nostre cas, la morfologia dels estigmes ens permet seguir amb detall aquest pro-
cés ja que constitueixen una prolongacié de la sutura ventral del carpel. En totes les
especies revisades (M. Bosch, 1993), els lobuls estigmatics romanen tancats, tant
durant 'emergencia del carpel com durant la dehiscéncia dels estams i el seu vin-
clament posterior. Només quan tots els estams estan situats uns quants mil-limetres
pet sota de I'estigma, té lloc 'obertura dels ldbuls estigmatics, que se separen de dalt
a baix, dibuixant una V. Aquest procés, facilment visible amb lupa o, fins i tot, a
bell ull, és illustrat a la figura 5.5 per a D. bolosii.

La pollinitzacié manual consisteix a triar la flor donadora i, amb unes pin-
ces ben netes, arrencar-li diversos estams dehiscents carregats de pollen, el qual
es diposita sobre la superficie estigmatica de la flor receptora fins a saturar-la. Es
torna a embossar aquesta flor fins que tingui lloc la fructificacié i la formacié de
granes. A vegades pot suposar un problema aconseguir donadors i receptors en
el mateix estadi, sobretot si es tracta d’espécies diferents, que a voltes tenen un
desenvolupament poc coincident, tot i que a I'hivernacle s'uniformitzen forga les
condicions.

Hem assajat els diversos sistemes reproductius per grups taxondmics, sobre-
tot els encreuaments interespecifics, atés que la distancia filogenetica implica 4
priori més dificultat per a hibridacié. Amb tot, hem provat alguns encreuaments
entre espécies més allunyades per tal de copsar, a grans trets, el grau d’incompa-
tibilitat entre elles.
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Figura 5.5. Desenvolupament i obertura dels lobuls estigmatics en D. bolosi.
a) Estigma tancat, b) Estigma obert.
[Fotografies realitzades al Servei de Microscopia Electronica de la UB.

Vam realitzar les experi¢ncies de camp embossant inflorescéncies senceres en es-
tadi de poncella amb bosses de tul, més transpirables que les de paper, i vam recollir
les granes produides aproximadament un mes i mig més tard, depenent de I'espécie.

Per a la valoracié de la fertilitar (I'exit reproductiu) de cadascun dels diferents
assaigs de pol-linitzaci6, hem pres com a parametre la produccié de granes per flor.
Hem comptat el nombre de granes desenvolupades (presumptament viables, segons
el seu aspecte morfologic) i les hem relacionades amb la produccié total de pri-
mordis seminals; i ho expressem en forma de percentatge.

Amb la finalitat de tenir un punt de referéncia de la produccié de granes en els
diversos encreuaments assajats a I'hivernacle i establir uns patrons comparatius, vam
dur a terme l'estudi d’aquesta producci6 al camp, en condicions naturals. Cal tenir
en compte que a 'hivernacle la preséncia de pol-linitzadors és notablement inferior
i que les condicions ecofisioldgiques també hi poden ser diferents.

Abans d’iniciar els encreuaments, vam dur a terme un control previ de la
qualitat del pollen, valorant la seva fertilitat mitjangant la técnica de la tincié
amb blau de lactofenol (Stanley i Linskeno, 1974). Es pren una antera, es col-loca
sobre un portaobjectes i s'esquinga amb unes pinces per tal que s'alliberi el pollen.
Seguidament s’hi afegeix una gota de blau de lactofenol, s'escampa el pollen, es
retiren els fragments d’antera i es cobreix amb un cobreobjectes. Hem calculat la
proporcid de pollen amb el citoplasma tenyit, en 500 grans triats aleatdriament.
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5.2.3. RESULTATS

La fertilitat del pollen ha resultat molt alta a tots els taxons assajats, superior al
85 % (taula 5.4). Cal fer notar que les dues especies disploides —D. bolosiii D. staphi-
sagria— (vegeu el capitol 6) presenten uns valors molt alts, cosa que ens indica que la
disploidia no afecta la produccié de pollen. Aquest index déna idea de la proporcié
de pollen avortat, perd no reflecteix quina proporcié de grans arribara a germinar.

Hem assajat els diferents tractaments en un total de 4.208 flors a 'hivernacle i
hem estudiat la producci6 de granes en 1.019 flors al camp. Les taules compreses en-
trela 5.5 ila 5.24 mostren les dades, agrupades per poblacions, de la produccié mit-
jana de granes desenvolupades i no desenvolupades i el total de primordis seminals
produits per flor segons els diversos tipus de sistemes reproductius assajats en condi-
cions d’hivernacle. Els tixons que figuren a 'encapgalament de cada taula han actuat
sempre com a receptors del pollen. Atés que dins les Delphinieae hi ha una gran va-
riabilitat en la produccié de primordis seminals en totes les estirps (vegeu I'apartat
5.1), per tal que els resultats fossin comparables i estandarditzar-los, hem calculat els
percentatges corresponents. Per determinar la produccié de granes en condicions de
camp, hem fet recomptes de llavors desenvolupades en flors no manipulades (taula
5.25). Els percentatges de granes desenvolupades obtinguts per a cada sistema repro-
ductiu, sense comptar els encreuaments interespecifics, es poden veure en els diagra-
mes de barres de les figures compreses entre la 5.6.21la 5.6.e.

No hem detectat fendmens de partenogénesi (hem assajat de deu a quinze flors
per poblacid) i, per aixd, ja no hem inclos els resultats a les taules.

TauLa 5.4. Control de la fertilitat del pol-len.

Taxon Fertilitat* Taxon Fertilitat*
D. fissum subsp. fissum (FIS3) 97,0 D. pictum (PIC1) 97.8
D. fissum subsp. fissum (FIS4) 96,8 D. pictum (PIC2) 88,8
D. fissum subsp. sordidum (FIS1) 96,6 D. verdunense (VER1) 96,2
D. fissum subsp. sordidum (FI1S2) 97,6 D. verdunense (VER3) 94,2
D. bolosii (BOL1) 93,6 D. gracile (GRA1) 92,8
D. bolosii (BOL2) 96,4 D. cossonianum (COS1) 98,2
D. emarginatum D. balansae (BAL1) 94,1
subsp. emarginatum (EMA1) 91,8 D. obcordatum (OBC1) 97,2
D. emarginatum D. favargeri (FAV3) 97,4
subsp. nevadense (NEV1) 95,6 C. mauritanica (MAU1) 98,1
D. sylvaticum (SYLI) 94,2 C. pubescens (PUBI) 87,3
D. staphisagria (STA1) 97,2 C. ajacis (AJA1) 92,2

* Percentatge de pollen presumptament viable.



TauLA 5.5. Produccié de granes en els encreuaments de D. fissum subsp. fissum (F1S3).

Tractament N Granes desenvolupades Granes no desenvolupades Primordis seminals
n, Interval m + ES n, Interval m t ES n, Interval m ¢ ES
(%) (%)

Pollinitzacid lliure 12 142 8-17 11,83+0,74 162 8-20 13,50%1,20 304 21-32 2533:1,11
(46,71) (53,29)

Autogamia passiva 3 22 4-10 7,33:144 54 9-25 18,00 3,86 76 19-33 25,33:3,34
(28,95) (71,05)

X D. fissum (FIS3) 14 279 15-29 19,93 1,02 108 3-11 7,71x0,52 387 24-35 27,64:0,73
(72,09) (27.91)

X D. fissum (FIS1) 11 180 9-27 16,36+ 1,60 165 8-21 15,00z1,25 345 26-38 31,36zx1,05
(52,17) (47,83)

X D. fissum (FIS2) 12 196 11-22 16,33+0,97 139 7-17 11,58 +0,98 335 24-32 27,92+0,69
(58,51) (41,49)

X D. fissum (FIS4) 13 208 7-30 16,00z1,67 150 7-19 11,54 +0,81 358 21-41 27,54+1,39
(58,10) (41,90)

X D. bolosii (BOL1) 26 475 0-30 18,271,063 294 4-26 11,311x1,14 769 19-42 29,581 1,15
(61,77) (38,23)

X D. bolosii (BOL2) 21 275 2-28 13,10%1,62 362 6-32 17,24+1,63 637 19-42 30,3311,38
(43,17) (56,83)

N = nombre de flors pollinitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produides; m + ES = mitjana + error estindard de
les granes obtingudes per flor; (%) = percentatge de granes.
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TAULA 5.6. Produccié de granes en els encreuaments de D. fissum subsp. fissum (F1S4).

Tractament N Granes desenvolupades Granes no desenvolupades Primordis seminals
n, Interval m = ES n, Interval m t ES n, Interval m t ES
(%) (%)

Pollinitzacié lliure 10 159 13-21 15,90+ 0,71 127 9-17 12,70+ 0,89 286 24-32 28,60+ 0,89
(55,59) (44,41)

Autogamia activa 3 39 7-22 13,00:3,74 32 8-15 10,67+1,78 71 18-31 23,67 £ 3,14
(54,93) (45,07)

X D. fissum (F1S4) 12 186 10-24 15,50 + 1,41 110 4-16 9,17+1,10 296 19-30 24,67 £0,95
(62,84) (37,16)

X D. fissum (FIS1) 14 269 9-30 1921+ 1,65 121 4-17 8,64+1,10 390 19-35 27,86+ 1,02
(68,97) (31,03)

X D. fissum (FIS2) 12 231 11-29 19,25+ 1,58 125 4-19 10,421:1,20 356 24-36 29,67 £0,95
(64,89) (35,11)

X D. fissum (FIS3) 9 90 3-23 10,00+ 2,31 109 6-20 12,11+1,29 199 16-30 22,11+1,58
(45,23) (54,77)

X D. bolosii (BOL1) 13 154 6-19 11,85+ 1,20 164 6-24 12,62 +1,50 318 14-30 24,46+1,14
(48,43) (51,57)

X D. bolosii (BOL2) 17 141 0-18 8,29:1,29 189 5-19 11,12+1,13 330 15-24 19,41 +0,63
(42,73) (57,27)

N = nombre de flors pollinitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produides; m + ES = mitjana ¢ error estandard de
les granes obtingudes per flor; (%) = percentatge de granes.
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TAULA 5.7. Produccié de granes en els encreuaments de D. fissum subsp. sordidum (FIS1).

Tractament N Granes desenvolupades Granes no desenvolupades Primordis seminals
n, Interval m + ES n, Interval m £ ES n, Interval m t ES
(%) (%)
Pollinitzacié lliure 18 296 8-25 16,44+1,20 290 10-21 16,11+ 0,68 586 20-40 32,561:1,37
(50,51) (49,49)
Autogimia passiva 4 0 0-0 0 125 29-34 31,25+0,9 125 29-34 31,25+ 0,96
(100,00)
Autogimia activa 7 135 7-35 1929 + 3,41 89 4-20 12,71:2,04 224 21-44 32,00+ 2,90
(60,27) (39,73)
Geitonogamia 8 196 17-30 24,50+ 1,26 103 8-19 12,88+1,12 299 34-40 37,3810,61
(65,55) (34,45)
X D. fissum (FIS1) 11 240 16-27 21,82zx1,11 90 4-16 8,18+0,99 330 22-38 30,00=1,55
(72,73) (27,27)
X D. fissum (FI1S2) 13 301 16-30 23,15%1,21 185 10-18 14,23+0,76 486 28-44 37,381:145
(61,93) (38,07)
X D. fissum (F1S3) 13 167 8-22 12,85:1,05 215 10-26 16,54+ 1,18 382 25-36 29,38+0,96
(43,72) (56,28)
X D. fissum (FIS4) 7 101 9-18 14,43:1,23 122 15-21 17,43 10,88 223 27-35 31,8611,08
(45,29) (54,71)
X D. bolosii BOL1) 20 344 6-35 17,20+1,79 267 7-24 13,35:0,88 611 20-44 3055+1,77
(56,30) (43,70)
X D. bolosii (BOL2) 10 185 15-22 18,50+0,67 138 9-17 13,80:0,69 323 28-36 32,30:0,87
(57.,28) (42,72)

N = nombre de flors polinitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produides; m + ES = mitjana t error estaindard de
les granes obtingudes per flor; (%) = percentatge de granes.

861

FVIINIHITId NAR1 V1 3d QIDO0NA0ddTd V1 3d VIDOT0I14



TauLA 5.8. Produccié de granes en els encreuaments de D. fissum subsp. sordidum (FIS2).

Tractament N Granes desenvolupades Granes no desenvolupades Primordis seminals
n, Interval mt ES n,_ Interval m+ES n, Interval m + ES
(%) (%)

Pollinitzacié lliure 6 80 9-17 13,33:1,17 92 14-17 1533:0,51 172 23-34 28,67:1,43
(46,51) (53,49)

X D. fissum (FIS2) 11 208 14-25 18,91:0,92 8 5-11 7,82:0,48 294 22-33 26,73:0,79
(70,75) (29,25)

X D. fissum (FIS1) 14 239 9-27 17,07+1,32 164 7-20 11,71+0,96 403 22-35 25,75+ 1,44
(59.31) (40,69)

X D. fissum (FIS3) 4 90 7-30 22,50+ 4,53 68 11-30 17,00 2,36 158 37-42 39,50+1,03
(56,96) (43.04)

X D. fissum (FIS4) 11 177 11-24 16,09 1,04 138 4-18 12,55+1,30 315 20-35 28,64:1,59
(56,19) (43.81)

X D. bolosii (BOL1) 10 121 7-16 12,10+0,96 134 7-17 13,40+091 255 21-31 25,50+1,02
(47,45) (52,55)

X D. bolosii (BOL2) 8 90 6-17 11,252 1,30 104 10-16 13,00:0,71 194 17-33 24,25+1,59
(46,39} (53,61)

N = nombre de flors pollinitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produides; m + ES = mitjana t error estaindard de
les granes obtingudes per flor; (%) = percentatge de granes.

Q100NAOYdAT 3d STWILSIS

661



TauLA 5.9. Produccié de granes en els encreuaments de D. bolosii (BOL1).

Tractament N Granes desenvolupades Granes no desenvolupades Primordis seminals
n, Interval m t ES n, Interval m + ES n, Interval m + ES
(%) (%)

Pollinitzacié lliure 50 691 2-27 13,82:087 572 3-20 11,44 +0,64 1.263 12-37 25,26 +0,71
(54,71) (45,29)

Autogamia passiva 53 237 0-18 4,47 + 0,63 991 2-33 18,70+ 0,95 1.228 15-36 23,17 + 0,60
(19,30) (80,70)

Aurogamia activa 37 429 0-24 11,59+1,15 625 5-31 16,89+1,16 1.054 16-34 28,49 +0,65
(40,70) (59.30)

Geitonogamia 73 1200 1-32 16,44+0,96 826 4-21 11,32:0,43 2.026 13-41 27,75+0,82
(59,23) (40,77)

X D. bolosii (BOL1) 38 593 5-38 15,61:1,25 438 2-24 11,531:0,90 1.031 15-42 27,13+ 1,20
(57,52) (42,48)

X D. bolosii (BOL2) 98 1748 4-31 17,84:0,58 1.138 2-24 11,51 +0,47 2.876 16-45 29,35 0,52
(60,37) (39,22)

X D. fissum (FIS1) 26 445 6-33 17,12+1,38 327 5-24 12,58+ 1,07 772 15-43 29,69+ 1,88
(57,64) (42,36)

X D. fissum (FIS2) 10 104 6-18 1040+ 1,07 127 8-18 12,70+0,91 231 18-34 23,10+ 1,62
(45,02) (54,98)

X D. fissum (FIS3) 39 583 1-27 1495:0,92 411 3-24 10,54:0,71 994 17 -34 25,49 £ 0,68
(58,65) (41,35)

X D. fissum (F1S4) 36 623 2-34 20,34+1,28 354 2-20 9,83:0,85 977 17 -41 27,14+0,99
(63,77) (36,23)

N = nombre de flors pollinitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produides; m + ES = mitjana = error estindard de
les granes obtingudes per flor; (%) = percentatge de granes.
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TauLa 5.10. Produccid de granes en els encreuaments de D. bolosii (BOL2).

Tractament N Granes desenvolupades Granes no desenvolupades Primordis seminals
n, Interval m + ES n, Interval m t+ ES n, Interval m t ES
(%) (%)

Pollinitzacié lliure 47 571 3-28 12,15:0,85 581 2-20 12,36:0,67 1.152 15-34 24,5110,76
(49,57) (50,43)

Autogamia passiva 29 126 0-18 4,34+0,81 500 2-30 17,241 1,04 626 16-30 21,59+ 0,64
(20,13) (79.87)

Aurogamia activa 14 225 8-24 16,07 +0,98 189 8-19 13,50+ 0,90 414 26-39 29,57 £0,86
(54,35) (45,65)

Geitonogamia 40 745 3-40 18,63:1,37 431 1-20 10,7810,80 1.176 12-48 29,401 1,36
(63,35) (36,65)

X D. bolosis (BOL2) 34 665 5-39 19,56:1,31 273 3-17 8,031 0,56 938 20-45 27,59 1,09
(70,90) (29,10)

X D. bolosii BOL1) 46 1.101 2-51 2393:1,58 390 1-17 8,48+ 0,62 1.491 10-56 32,41+ 1,44
(73,84) (26,16)

X D. fissum (FIS1) 34 677 5-40 199111,59 386 2-16 11,35:0,74 1.063 19-44 31,261z 1,07
(63,69) (36,31)

X D. fissum (FIS2) 16 228 6-34 14,25:1,76 166 5-18 10,381 1,00 394 17-40 24,63:1,57
(57,87) (42,13)

X D. fissum (FIS3) 17 252 5-33 14,82:1,73 242 3-24 14,24+ 1,53 494 19-38 29,06+ 1,39
(51,01) (48,99)

X D. fissum (FIS4) 24 349 2-27 14,541,061 285 4-31 11,88z 1,59 634 12-34 26,42+ 1,38
(55,05) (44,95)

X D. sylvaticum (SYL1) 8 24 0-7 3,00 £ 1,10 146 8-27 18,251:2,04 170 14-27 21,251 1,50
(14,12) (85,88)

N = nombre de flors pollinitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produides; m + ES = mitjana # error estandard de
les granes obtingudes per flor; (%) = percentatge de granes.
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TAULA 5.11. Produccié de granes en els encreuaments de D. emarginatum subsp. emarginatum (EMA1).

Tractament N Granes desenvolupades Granes no desenvolupades Primordis seminals
n, Interval m t ES n, Interval m ¢ ES n, Interval mt ES
(%) (%)

Pollinitzacié lliure 53 1.498 10-70 28,261+1,81 1.678 10-54 31,66 + 1,41 3.176 42-93 59,92 + 1,26
47,17) (52,83)

Autogimia passiva 36 167 0-22 4,641+1,01 1.813 19-76 50,36 + 1,96 1.980 37-79 55,00+ 1,73
(8,43) (91,57)

Autogimia activa 24 784 0-76 32,67 +4,69 802 7-59 33.4213.21 1.586 42-88 66,08 + 2,71
(49,43) (50,57)

Geitonogimia 35 1.741 20-72 49,76 + 2,01 575 5-32 16,43+1,11 2.316 38-81 66,17 +1,52
(75,17) (24,83)

X subsp. emarginatum 40 2.217 19-82 55,43 +2,52 585 3-36 14,63:+1,28 2.802 31-94 70,05+2,14

(EMA1) (79,12) (20,88)

X subsp. nevadense 31 1.441 17-71 46,48 +2,61 505 2-42 16,29 +2,00 1.946 43-76 62,77 +1,54

(NEV1) (74,05) (25,95)

X D. sylvaticum (SYL1) 32 1.665 1-78 52,03 + 4,09 488 2-60 15,2512,28 2.153 31-88 67,28+251
(77,33) (22,67)

X D. bolosii (BOL2) 10 501 25-62 50,10+ 3,66 209 5-57 20,90+ 6,01 710 55-103 71,00+ 4,28
(70,56) (29,44)

X D. fissum (FIS1) 12 514 16-60 42,83 + 4,47 263 4-44 21,92 +3,68 777 53-82 64,752,221
(66,15) (33.85)

X D. pictum (PIC1) 10 5 0-2 0,50 + 0,21 733 68-81 73,30+1,22 738 69-81 73,80z1,16
(0,68) (99.32)

N = nombre de flors pollinitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produides; m + ES = mitjana + error estindard de
les granes obtingudes per flor; (%) = percentatge de granes.

(4114

FVIINIHJTIA NENL V1 3d QIDONA0YdTd V1 3d VIDO101d



TAULA 5.12. Produccié de granes en els encreuaments de D. emarginatum subsp. nevadense (NEV1).

Tractament N Granes desenvolupades Granes no desenvolupades Primordis seminals
n, Interval m + ES n, Interval m t ES n, Interval m+ ES
(%) (%)

Polinitzacié lliure 15 291 10-29 19,40+ 1,40 195 7-20 13,001 1,03 486 23-45 32,40+ 1,86
(59,88) (40,12)

Autogimia passiva 24 11 0-3 0,46 + 0,20 808 24-42 33,67+091 819 27-42 34,13 +0,80
(1,34) (98,66)

Autogimia activa 19 228 2-42 12,00+ 2,51 495 8-38 26,05+1,84 723 30-50 38,051:1,38
(31,54) (68,46)

Geitonogamia 19 350 5-44 18,42 12,52 492 10-42 25,89 +2,32 842 25-62 44,32 +2,75
41,57) (58,43)

X subsp. nevadense 21 581 11-50 27,67 +2,33 250 3-24 11,90£1,22 831 26-57 39,57 1,60

(NEV1) (69.92) (30,08)

X subsp. emarginatum 22 617 6-50 28,05+ 3,50 236 3-21 10,73+ 1,06 853 21-57 38,77 +2,66

(EMA1) (72,33) (27,67)

X D. sylvaticum (SYL1) 19 475 5-46 25,00 + 2,85 268 6-28 14,11 21,51 743 19-63 39,111 3,37
(63,93) (36,07)

X D. bolosii (BOL1) 5 59 0-30 11,8015,00 111 4-31 22,201 4,21 170 25-41 34,00 + 2,56
(34,71) (65,29)

N = nombre de flors pollinitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produides; m + ES = mitjana + error estindard de
les granes obtingudes per flor; (%) = percentatge de granes.
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TAULA 5.13. Produccié de granes en els encreuaments de D. sylvaticum (SYL1).

Tractament N Granes desenvolupades Granes no desenvolupades Primordis seminals
n, Interval m + ES n, Interval m + ES n, Interval m+ ES
(%) (%)

Pollinitzacié lliure 61 1765 1-57 2893+ 144 1.524 7-49 24,98 +1,39 3.289 32-71 53,92+1,14
(53,66) (46,34)

Autogimia passiva 30 73 0-16 2,4310,64 1.604 34 -67 53,47 + 1,49 1.677 42-69 55,901 1,28
(4,35) (95,65)

Autogamia activa 30 277 0-40 9232177 1.566 19-69 52,20+ 1,67 1.843 59-79 61,43 + 1,08
(15,03) (84,97)

Geitonogimia 33 1.285 9-82 3894+ 3,20 791 1-51 23,97 +2,15 2.076 40-83 62,91+ 1,69
(61,90) (38,10)

X D. sylvaticum (SYL1) 36 1.658 15-83 46,06t 2,50 484 1-36 13,44+1,42 2,142 37-85 59,50 ¢ 1,82
(77,40) (22,60)

X subsp. emarginatum 45 1912 4-75 42,492,775 953 6-55 21,18+2,00 2.865 37-87 63,67 +141

(EMAL) (66,74) (33,26)

X subsp. nevadense 34 1532 14-80 45,06z 3,09 892 4-52 26241222 2424 54-90 71,291:1,28

(NEV1) (63,20) (36,80)

X D. bolosii (BOL2) 10 220 0-47 22,00+4,78 361 6-60 36,10+17,09 581 46-74 58,10 1 3,00
(37,87) (62,13)

N = nombre de flors pollinitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produides; m + ES = mitjana + error estindard de
les granes obtingudes per flor; (%) = percentatge de granes.
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TAULA 5.14. Produccié de granes en els encreuaments de D. szaphisagria (STA1).

Tractament N Granes desenvolupades Granes no desenvolupades Primordis seminals
n, Interval m t ES n, Interval m + ES n, Interval m + ES
(%) (%)

Pollinitzacié lliure 48 272 2-11 5,67 + 0,31 223 2-9 4,65 £ 0,26 495 6-16 10,31+ 0,42
(54,95) (45,05)

Autogimia passiva 45 196 0-8 4,36 + 0,36 292 3-12 6,49+ 0,36 488 7-17 10,84 +0,29
40,16) (59.84)

Autogimia activa 33 149 2-8 4,52:031 183 2-10 5,55+0,36 332 5-15 10,06 + 0,42
(44,88) (55,12)

Geitonogimia 31 226 2-11 5,38 + 0,38 247 2-11 5,88 + 0,34 473 6-17 11,26+0,53
(47,78) (52,22)

X D. staphisagria (STA1) 37 201 1-10 5,43 0,39 243 3-13 6,57 +0,46 444 7-18 12,00 £+ 0,44
45,27) (54,73)

X D staphssagria (STA2) 31 201 2-15 6,48 +0,54 133 1-8 4291027 334 6-17 10,77 £+0,47
(60,18) (39,82)

X D. pictum (PICL,PIC2) 51 235 0-11 4,61+£0,37 337 1-12  6,61:0,30 572 7-17 11,22:0,35
(41,08) (58,92)

N = nombre de flors pollinitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produides; m £ ES = mitjana z error estandard de
les granes obtingudes per flor; (%) = percentatge de granes.
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TAULA 5.15. Produccié de granes en els encreuaments de D. staphisagria (STA2).

Tractament N Granes desenvolupades Granes no desenvolupades Primordis seminals
n, Interval m  ES n, Interval m = ES n, Interval m t ES
(%) (%)

Pollinitzacié lliure 5 28 3-8 5,6 £ 0,83 16 2-4 3,20:+0,33 44 7-10 8,80:0,66
(63,64) (36,36)

Autogimia passiva 9 53 0-10 5,89:1,19 38 1-9 4,22+ 0,90 91 8-12 10,11 +0,46
(58,24) (41,76)

Autogimia activa 10 72 2-11 7,20+ 1,00 51 3-9 5,10 £ 0,54 123 9-15 12,30+0,58
(58,54) (41,46)

X D. staphisagria (STA2) 10 65 4-9 6,050,551 42 3-5 4201024 107 9-14 10,70£0,53
(60,75) (39.25)

X D. staphisagria(STAl) 6 46 5-9 7,67 1+0,61 2 2-6 3671056 68 10-15 11,33+0,73
(67,65) (32,35)

X D. pictum (PIC1) 12 61 1-10 5,08+091 65 1-8 5,42 + 0,67 126 8-13 10,50 + 0,46
(48,41) (51,59)

N = nombre de flors pollinitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produides; m + ES = mitjana + error estindard de
les granes obtingudes per flor; (%) = percentatge de granes.

90¢

HVAINIHJd T30 NARL V1 3d QIDONA0Yddd V1 3d VIDOT0Id



TAULA 5.16. Produccié de granes en els encreuaments de D. pictum (PIC1).

Tractament N Granes desenvolupades Granes no desenvolupades Primordis seminals
n, Interval mt ES n, Interval m t ES n, Interval mztES
(%) (%)

Pollinitzaci6 lliure 74 1733 2-39 2342:1,26 443 0-20 5991051 2.176 13-41 29,41 10,99
(79,64) (20,36)

Autogimia passiva 54 833 0-35 1543+1,44 349 1-16 6,46 +0,57 1.182 10-40 21,89+ 1,19
(70,47) (29,53)

Autogimia activa 34 1.201 27-41 35,3210,51 106 0-18 3,12:0,34 1.307 32-45 38,4410,53
(91,89) (38,64)

Geitonogimia 40 432 4-19 10,80x0,66 272 1-18 6,80+ 0,61 704 10-26 17,60 £ 0,64
(61,36) (38,64)

X D. pictum (PIC1) 52 1.062 2-35 20,42+ 141 292 0-20 5,62+0,63 1.354 11-39 26,04 + 1,05
(78,43) (21,57)

X D. pictum (PIC2) 19 271 2-20 14,26:093 52 0-10 2,74+0,56 323 11-22 17,00+0,77
(83,90) (16,10}

X D. staphisagria (STAI) 50 735 0-25 14,701 0,81 723 5-28 14,4610,77 1.458 19-43 29,16 0,70
(50,41) (49,59)

X D. verdunense (VER2) 10 1 0-1 0,10+ 2,15 217 20-24 21,702,332 218 20-24 21,80+2,42
(0,46) (99,54)

N = nombre de flors polinitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produides; m + ES = mitjana # error estindard de
les granes obtingudes per flor; (%) = percentatge de granes.
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TaulA 5.17. Produccié de granes en els encreuaments de D. pictum (PIC2).

Tractament N Granes desenvolupades Granes no desenvolupades Primordis seminals
n, Interval m t ES n, Interval m + ES n, Interval m + ES
(%) (%)
Pol-linitzacié lliure 95 1.620 2-32 17,05+0,72 390 0-19 4,11:0,38 2.010 9-33 21,16+0,58
(80,60) (19,40)
Autogamia passiva 46 608 0-27 13221092 216 0-21 4,70 £ 0,66 824 8-29 1791:0,70
(73,79) (26,21)
Autogamia activa 14 266 10-30 19,00+ 1,57 40 0-8 2,86 £ 0,65 306 12-32 21,86+ 1,50
(86,93) (13,07)
Geitonogamia 24 424 2-33 17,67+ 1,54 121 0-19 5,04 +0,84 545 14-33 22,71 +1,02
(77,80) (22,20
X D. pictum (PIC2) 44 636 3-31 14,45+0,99 220 0-17 5,00 £0,57 856 8-33 19,45:0,88
(74,30) (25,70)
X D. pictum (PIC1) 200 243 1-25 12,15+ 1,54 166 1-24 8,30+ 1,47 409 12-29 20,450,999
(59,41) (40,59)
X D. staphisagria (STA1) 18 114 0-13 6,33+ 0,82 308 6-25 17,11+ 1,30 422 14-33 23,44:1,17
(27,01) (72,99)
X D. verdunense (VER2) 5 0 0-0 0,00+0,00 80 14-19 16,00 +0,85 80 14-19 16,00+0,85
(©) (100)
X D. bolosii (BOL2) 4 0 0-0 0,00+0,00 59 11-19 14,75+1,43 59 11-19 14,75+ 1,43
(0) (100)

N = nombre de flors pollinitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produides; m + ES = mitjana + error estindard de

les granes obtingudes per flor; (%) = percentatge de granes.
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TaULA 5.18. Produccié de granes en els encrevaments de D. verdunense (VER1).

Tractament N Granes desenvolupades Granes no desenvolupades Primordis seminals
n, Interval m+ ES n, Interval mt ES n, Interval mt ES
(%) (%)

Pollinitzacié lliure 32 470 6-24 14,691+ 0,88 193 0-24 6,03+1,04 663 14-36 20,72 + 0,89
(70,89) (29,11)

Autogimia passiva 15 111 0-24 7,40+1,87 204 3-27 13,60:1,74 315 15-30 21,00+ 1,11
(35,24) (64,76)

Aurogamia activa 15 111 0-27 7,40:1,86 195 2-21 13,00+ 1,31 306 14-29 20,40+1,14
(36,27) (63,73)

Geitonogimia 48 616 3-23 12,83:+0,76 211 0-20 4,40 +0,58 827 9-27 17,23+0,69
(74,49) . (25,51)

X D. verdunense VER1) 26 399 6-21 15,35+ 0,72 82 0-9 3,15+ 0,50 481 13-24 18,50+0,52
(82,95) (17,05)

X D. verdunense (VER2) 25 492 13-31 19,68 1,54 111 1-20 4,44 +0,88 603 14-33 24,12+0,99
(81,59) (18,41)

X D. gmt‘ile (GRA1) 37 566 4-22 15,30+ 0,51 249 2-17 6,73 + 0,46 815 15-31 22,03+0,52
(69,45) (30,55)

X D. cossonianum (COS1) 31 578 6-29 18,651 0,90 210 2-17 6,77 £ 0,66 788 21-32 25,421+0,47
(73,35) (26,65)

X D. balansae (BAL1) 19 255 4-22 13,421 1,16 141 1-24 7,42+1,27 396 12-31 20,84 +1,07
(64,39) (35,61)

X D. obcordatum (OBC1) 27 488 12-24 18,07 + 0,51 159 2-11 5,89 + 0,38 647 19-32 23,96 +0,51
(75,43) (24,57)

X D. favargeri (FAVI) 23 369 7-25 16,04+ 1,00 134 2-12 5,83+0,60 503 14-31 21,87+0,87
(73,36) (26,64)

N = nombre de flors pollinitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produides; m + ES = mitjana + error estindard de
les granes obtingudes per flor; (%) = percentatge de granes.
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TAuULA 5.19. Produccié de granes en els encreuaments de D. verdunense (VER2).

Tractament N Granes desenvolupades Granes no desenvolupades Primordis seminals
n, Interval m t ES n, Interval m+ ES n, Interval m + ES
(%) (%)
Pollinitzacié lliure 29 298 3-18 10,28+0,84 275 0-24 948+1,16 573 12-27 19,76 £+ 0,77
(52,01) (47,99)
Autogamia passiva 15 59 0-14 3932099 191 7-20 12,73+0,96 250 11-23 16,67 + 0,86
(23,60) (76,40)
Autogimia activa 15 99 3-14 7,07x083 163 7-16 11,64+ 0,67 262 15-26 18,71 :0,77
(37,79 (62,21)
Geitonogimia 36 373 3-20 10,36:0,68 220 0-18 6,11+0,89 593 10-24 16,47 £ 0,56
(62,90) (37,10)
X D. verdunense (VER2) 35 442 4-22 12,63:0,76 178 0-15 5,09+ 0,65 620 12-25 17,71+0,58
(71,29) (28,71)
X D. verdunense VER1) 20 228 6-15 11,40+0,58 99 0-14 4951095 327 10-22 16,35:0,68
(69,72) (30,28)
X D. pictum (PIC1) 10 1 0-1 0,10 + 0,09 135 10-18 13,50+ 0,75 136 10-18 13,06+ 0,76
(0,74) (99,26)
X D. bolosii (BOL2) 10 0 0-0 0 155 12-20 15,50 0,76 155 12-20 15,50 +0,76
(100,0)

N = nombre de flors pol-linitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produides; m + ES = mitjana ¢ error estaindard de
les granes obtingudes per flor; (%) = percentatge de granes.
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TauLA 5.20. Produccié de granes en els encreuaments de D. cossonianum (COS1).

Tractament N Granes desenvolupades Granes no desenvolupades Primordis seminals
n, Interval mt ES n, Interval mt ES n, Interval mt ES
(%) (%)

Pollinitzacié lliure 34 885 9-45 26,03:141 555 2-32 16,3211,16 1.440 33-56 42,35+1,03
(61,46) (38,54)

Autogamia passiva 20 135 2-15 6,75+0,93 438 12-30 21,90+1,08 573 18-35 28,651:0,96
(23,56) (76,44)

Autogamia activa 14 316 12-30 22,571x1,52 110 3-17 7,86+1,23 426 24-34 30,43:0,74
(74,18) (25,82)

Geitonogimia 21 597 12-36 23,8811,21 208 2-16 8,32:075 805 24-40 32,20:0,87
(74,16) (20,78)

X D. cossonianum (COS1) 25 728 22-47 29,12 11,21 191 2-19 7,64£0,93 919 28-52 36,76+ 1,46
(79,22) (20,78)

X D. verdunense (VER1) 12 243 10-30 20,25+1,98 113 4-15 9,42:1,13 356 24-36 29,67 +1.13
(68,26) (31,74)

X D. balansae (BAL1) 13 244 11-29 18,77 + 1,68 146 4-20 3,83:1,06 390 24-37 30,00+1,17
(62,56) (37,44)

N = nombre de flors pollinitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produides; m + ES = mitjana # error estaindard de

les granes obtingudes per flor; (%) = percentatge de granes.
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TauLA 5.21. Producci6 de granes en els encreuaments en la resta del subgenere Delphinium.

Tractament N Granes desenvolupades Granes no desenvolupades Primordis seminals
n, Interval mt ES n,  Interval m t ES n, Interval m z ES
(%) (%)
D. gracile (GRA1)
Pollinitzacié lliure 59  1.266 11-37 21,46+ 0,77 251 0-16 4,25 + 0,39 1.517 15-38 25,71 +0,69
(83,45) (16,55)
Autogimia passiva 12 86 0-22 7,17 + 2,17 148 3-22 12,33 + 1,82 234 16-27 19,50+ 1,00
(36,75) (63,25)
X D. verdunense (VER1) 50 1.004 4-32 20,08 + 0,90 286 0-20 5,72 £ 0,49 1.290 11-38 25,8010,89
(77.,83) (22,17)
X D. favargeri (FAV3) 10 157 12-18 15,70 + 0,63 73 3-14 7,30 + 1,43 230 15-29 23,00 = 1,36
(68,26) (31,74)
D. balansae (BAL1)
Poldinitzacié lliure 10 134 10-17 13,40 + 0,60 48 2-8 4,80 + 0,51 182 16-21 18,20 ¢ 0,44
(73,63) (26,37)
Autogimia passiva 12 45 0-8 3,75+ 0,77 162 5-19 13,50 + 1,29 207 12-21 17,25+ 0,82
(21,74) (78,26)
D. obcordarum (OBC1)
Pollinitzacié lliure 10 181 16-21 18,10 + 0,54 59 4-9 5,90 1 0,56 240 20-27 24,00 1 0,69
(75,42) (24,58)
Autogimia passiva 10 32 0-7 3,20+ 0,80 169 12-20 16,90 + 0,70 201 17-24 20,10 + 0,67
(15,92) (84,08)
D. favargeri (FAV3) .
Pollinitzacié lliure 49 961 11-32 19,61+ 0,73 287 0-15 5,86 + 0,46 1.248 16-35 25,47 £ 0,58
(77,00 (23,00)
Autogimia passiva 8 157 0-25 8,72+ 1,90 286 6-27 15,89 ¢ 1,47 443 18-34 24,61 :1,02
(35,44) (64,56)
X D. verdunense (VER1) 8 153 14-24 19,13 £ 1,32 80 7-19 10,00 = 1,36 233 24-33 29,13+ 0,99
(65,67) (34,33)
X D. cossonianum (COS1) 16 282 5-29 17,63 + 1,58 146 5-14 9,131 0,79 428 19-35 26,75:1,27
(65,89) (34,11)
X D. obcordarum (OBC1) 12 204 10-31 17,00 ¢ 1,64 79 2-11 6,58 + 0,78 283 15-33 23,581 1,30
(72,08) (27,92)

N = nombre de flors pollinitzades en cada tractament; n, = nombre toral de granes produides; m + ES = mitjana + error estindard de les granes obtingu-
des per flor; (%) = percentatge de granes.
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TaULA 5.22. Produccié de granes en els encreuaments de C. mauritanica (MAU1).

Tractament N Granes desenvolupades Granes no desenvolupades Primordis seminals
n, Interval mz ES n, Interval m ¢ ES n, Interval m ¢ ES
(%) (%)

Pol-linitzacié lliure 48 502 4-17 104612043 117 0-7 2,44 + 0,24 619 9-20 12,90:0,32
(81,10) (18,90)

Autogamia passiva 12 19 0-5 1,58 + 0,51 164 8-18 13,67+091 183 12-21 15,25+ 0,67
(10,38) (89,62)

Aurogamia acriva 10 88 5-12 8,801:0,63 67 4-10 6,70:0,62 155 11-20 15,5020,71
(56,77) (30,40)

Geitonogamia 18 174 3-15 9,670,777 76 1-8 4,22 + 0,51 250 10-19 13,89+0,57
(69,60) (30,40)

X C. mauritanica MAUL) 16 178 5-15 11,13+ 0,64 53 1-8 3,31 £ 0,46 231 12-18 14,44 +0,50
(77,06) (22,94)

X C. pubescens (PUB1) 13 700 0-13 5381:1,36 134 5-18 10,31 +1,29 204 12-20 15,69 £ 0,65
(34,31) (65,69)

X C. ajacis (AJA1) 10 12 0-4 1,20 + 0,44 144 10-17 14,401 0,62 156 13-18 15,60z 0,43
(7,69) (92,31)

N = nombre de flors pollinitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produides; m + ES = mitjana + error estandard de
les granes obtingudes per flor; (%) = percentarge de granes.
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TauLA 5.23. Produccié de granes en els encreuaments de C. pubescens (PUB1).

Tractament N Granes desenvolupades Granes no desenvolupades Primordis seminals

mt ES n, m t ES n, m t ES
(%) (%)

Pollinitzacié lliure 29 7,17 £ 0,65 174 6,00 + 0,50 382 13,17 + 0,41
(54,45) (45,55)

Autogimia passiva 19 2,68 + 0,55 165 8,68 + 0,67 216 11,37 + 0,30
(23,61) (76,39)

Autogimia activa 10 5,60 + 0,45 55 5,50 £ 0,55 111 11,10 + 0,50
(50,45) (49,55)

Geitonogamia 26 7,77 + 0,58 154 5,92+ 0,54 356 13,69 = 0,38
(56, 74) (43,206)

X C. pubescens (PUB1) 22 9,64 £ 0,52 79 3,59+ 0,32 291 13,23 + 0,45
(72,85) (27,15)

X C. mauritanica (MAU1) 17 3,65 £ 0,70 118 6,94 1 0,59 180 10,59 + 0,39
(34,49 (65,59

X C. ajacis (AJAl) 20 2,65 1 0,66 195 9,75 + 0,66 248 12,40 + 0,44
(21,37) (78,63)

N = nombre de flors pollinitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produides; m t ES = mitjana t error estandard de
les granes obtingudes per flor; (%) = percentatge de granes.
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TAULA 5.24. Produccié de granes en els encreuaments de C. gjacis (AJA1).

Tractament N Granes desenvolupades Granes no desenvolupades Primordis seminals
n, Interval m + ES n, Interval m + ES n, Interval m + ES
(%) (%)

Pollinitzacié lliure 35 590 5-33 16,86:0,99 404 3-34 11,54+ 1,44 994 15-47 28,40+1,39
(59,36) (40,64)

Autogamia passiva 34 93 0-19 2,74+0,84 971 15-37 28,56 +0,84 1.064 23 -44 31,29+ 0,85
(8,74) (91,26)

Autogimia activa 25 432 0-47 17,28+2,63 549 7-38 21,96:1,75 981 22-57 39,24+1,83
(44,04) (55,96)

Geitonogamia 60 1.155 4-41 19,25+1,06 821 4-26 13,68+0,73 1.976 17-56 32,93 +1,17
(58,45) (41,55)

X C. ajacis (AJA1) 74 1.899 6-57 25,66 +1,23 854 3-34 11,54:0,71 2.753 12-63 37,20+ 1,06
(68,98) (31,02)

X C. mauritanica(MAU1) 15 23 0-7 1,531 0,50 405 17-32 27,00 1,12 428 22-34 28,53:0,86
(5,37) (94,63)

X C. pubescens (PUB1) 29 29 0-12 1,00:0,53 650 10-34 2241 1,01 679 17-34 23,41:0,86
(4,27) (95,73)

N = nombre de flors pollinitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produides; m + ES = mitjana + error estindard de
les granes obtingudes per flor; (%) = percentatge de granes.
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TAULA 5.25. Produccié de granes/flor al camp de la tribu Delphinieae.

Poblacié N Granes desenvolupades Granes no desenvolupades Primordis seminals Nre. de fol.
n, Interval m ¢ ES n, Interval m ¢ ES n, Interval m ¢ ES
(%) (%)

A. lycoctonum (LYC1) 41 1.203 19-41 29,34:0,73 180 0-9 4,39 1 0,33 1.383 24-44 33,73:0,77 3
(86,98) (13,02)

A {ymtmm‘m (LYC2) 38 978 15-35 25,74:0,82 187 2-11 4,92 1 0,38 1.165 21-38 30,66 10,69 3
(83,95) (16,05)

A. anthora (ANT1) 58 3.160 24-80 54,48+ 1,87 448 2-24 7,72 £ 0,63 3,608 34-87 68,001 1,60 5
(87,58) (12,42)

A. anthora (ANT2) 77 3577 24-91 46,45+ 1,26 838 1-31 10,88 £+ 0,70 4.415 38-93 57,34 11,08 5
(81,02) (18,98)

A. napellus (NAP1) 54 2.455 26-73 45,4611,30 345 1-23 6,39 + 0,64 2.800 37-77 51,85:1,21 3(4-5)
(87,68) (12,32)

A. napt/fu.r (NAP2) 48 2.013 21-100 41,94 2,02 582 3-35 12,13+ 1,15 2,595 25-113 54,06+2,07 3(4-5)
(77,57) (22,43)

D. montanum (MON1) 45 1.953 26-56 43,40z 1,00 339 0-22 7,53 0,77 2292 39-62 5093 +0,65 3
(85,21) (14,79)

D. montanum (MON2) 20 675 21-54 33,75:1,82 155 3-16 7,75 £ 0,95 830 33-57 41,50z 1,51 3
(81,33) (18,67)

D. bolosii (BOL1) 63 1.508 10-42 23,94:1,09 660 3-21 10,48 £ 0,51 2.168 17-51 344111,01 3
(69.56) (30,44)

D. bolosii (BOL2) 43 1.256 7-44 2921:1,17 319 0-15 7,42 + 0,61 1.575 21-48 36,631:0,92 3
(79,75) (20,25)

D. Itapbi.ragn'a (STA1) 30 276 5-13 9,20 £ 0,38 35 0-5 1,17 £ 0,25 311 7-13 10,37 £ 0,30 3
(88,75) (11,25)

D. staphisagria (STA2) 54 446 4-14 8,26 + 0,30 62 0-5 1,15+ 0,16 508 5-17 9,41 1 0,30 3
(87,80) (12,20)

D. staphisagria (STA3) 53 456 4-13 8,60 £ 0,34 187 1-8 3,53+ 0,24 643 6-18 12,13 + 0,38 3
(70,92) (29,08)

N = nombre de flors pollinitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produides; m ¢ ES = mitjana z error estandard de les granes obtingu-

des per flor; (%) = percentatge de granes.
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TAULA 5.25. Produccié en granes/flor al camp de la tribu Delphinieae. (Continuacié.)

Poblacié N Granes desenvolupades Granes no desenvolupades Primordis seminals Nre. de fol.
n,  Interval m t ES n,  Interval m t ES n, Interval m t ES
(%) (%)

D. pictum (PIC1) 30 694 17-32 23,13:0,68 210 1-12 7,00 + 0,42 904 26-35 29,161 1,11 3
(76.77) (23,23)

D. pictum (PIC2) 16 377 14-36 23,56 + 1,40 169 4-20 10,56 +095 546 28-42 34,13:1,07 3
(69,05) (30,95)

D. verdunense (VER1) 46 943 10-28 20,5010,72 137 0-14 2,98 + 0,40 1.080 16-29 23,4810,52 3
(87,31) (12,69)

D. verdunense (VER2) 24 336 10-17 14,00 0,34 54 0-5 2,251 0,25 390 12-19 16,251 0,41 3
(86,15) (13,85)

D. gracile (GRA1) 32 655 10-29 20,47 +0,93 150 1-16 4,69 + 0,54 805 17-32 25,162:0,71 3
(81,37) (18,63)

D. cossonianum (COS1) 29 690 15-34 23,79:093 86 0-11 2,97 £ 0,49 776 19-37 26,761 0,81 5
(88,92) (11,08)

D. balansae (BAL1) 14 134 3-16 9,57 + 1,04 55 0-12 3,93 + 1,02 189 11-17 13,50+0,50 3
(70,90) (29.,10)

D. obcordatum (OBC1) 28 768 19-39 27,43 1081 24 0-6 0,86 + 0,28 792 20-39 28,29:0,71 3
(96,97) (3,03)

D. favargeri (FAV3) 25 696 16-40 27,84:1,15 72 0-5 2,88+0,32 768 20-44 30,72+ 1,09 3
(90,63) (9,38)

C. mauritanica (MAU1) 26 350 9-18 13,46:0,50 50 0-7 1,92 + 0,35 400 10-23 15,38+ 0,57 1
(87,50) (12,50)

C. pubescens (PUB1) 56 620 7-15 11,07 £0,29 102 0-6 1,82 £ 0,20 722 8-17 12,89:0,30 1
(85.87) (14,13)

C. ajacis (AJAl) 69 2211 12-50 32,04 1,07 255 0-12 3,70 £ 0,31 2466 21-53 3574:091 1
(89,66) (10,34)

N = nombre de flors pollinitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produides; m + ES = mitjana ¢ error estindard de les granes obtingu-

des per flor; (%) = percentatge de granes.
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FIGURA 5.6.4. Estudidels sistemes reproductius per mitja de la produccié de granes en la serie Fissa.
PLL: pollinirzacié lliure en condicions d’hivernacle; PARTENO: partenogenesi; AP: autogimia
passiva; AA: autogimia activa; G: geitonogamia; X.... pollinitzacié encreuada amb la poblacié in-
dicada pel codi corresponent, que ha actuat com a donadora de pollen; CAMP: pollinitzacié lliu-
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um.

Per comparar els percentatges mitjans de llavors desenvolupades en cada
sistema reproductiu dins d’'un mateix tixon i provar la seva significacié (p < 0,05),
vam utilitzar el test de Kruskal-Wallis (Kruskal i Wallis, 1952), atés que la majoria
de resultats no s’'adaptaven a un comportament normal o paramétric. Aquest test
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FIGURA 5.6.¢. Estudi dels sistemes reproductius per mitji de la produccié de granes en Consolida.

ve a ser I'equivalent no paramétric d’'una ANOVA. La taula 5.26 recull els valors de
significacié (p) de les diferéncies entre les mitjanes, obtinguts a partir d’aquest test,
comparant, dins de cada tixon, els diversos sistemes reproductius de manera global
(primera fila) i per parells.

D’aquests resultats es desprén que el subgenere Staphisagria és el grup en que
les mitjanes de produccié de granes dels diversos sistemes reproductius sén més
semblants. Pel que fa a tractaments, els parells que mostren més semblanga en la
majoria de tixons sén la geitonogdmia amb la pollinitzacié encreuada intrapobla-
cional, aquesta darrera amb la pol-linitzacié lliure a 'hivernacle i la pol-linitzacié in-
trapoblacional amb la interpoblacional.

A la taula 5.27 presentem els valors de significacié de les comparacions inter-
poblacionals intraespecifiques segons els diversos sistemes reproductius assajats.
Aquestes dades mostren que en la majoria de tractaments la produccié de granes és
molt semblant.



TAULA 5.26. Significacié dels sistemes reproductius segons el test de Kruskal-Wallis.

Tractament BOLI BOL2 EMAI NEVI SYLl STAl STA2 PICI PIC2 VERI VER2Z COSI MAUI PUBI  AJAl
Tots (*) 0,000 0,000 0,000 0000 0,000 0000 0000 0000 0027 0000 0000 0000 0000 0,000 0,000
(314)  (207) (188)  (98)  (190) (235  (88) (284) (239) (182) (53) (147) (1300 (162) (297)
PLL-AP 0,000 0,000 0,000 0000 0000 0001 0841 0,120 0237 0000 0001 0000 0000 0000 0,000
(103)  (76) (89) (39) (91) (93) (14)  (128) (141) (47 (44) (54) (60) (48) (69)
PLL-AA 0,015 *g 0,001 0,000 0004 0806 0000 0269 0000 0047 0,021 0,000 305305
(87) . % P34 (9 (8D (%) (108)  (109) (47)  (43) (48  (58)
PLL-G A 0,001 0,000 0,004 w 0,009 -~ 0000 026 069 0120 0004 0014
S87)  (8%) (34 {9 (90) (114) (119 80 (69 (59 (66
PLL-PI © 0,000 0,000 ‘w\ 0,000 0332 0713 0917 0,120 0( 0,010 0,000 H 0,001
88). (81)  (93) (977 (8% (s5)  (126) 64) (59 & (51) (e
PLL-CAMP 0,000 0,000 = i = 0,000 0,001 0,098 0,000 0,000 0031 0,000 0,000
(113)  (90) (78) (59 (114) (53) (63) (74  (85)  (104)
AP-AA 0,002 0,000 0,000 0000 0000 0472 0713 0,000 0,066 0,000 0,000 0,003 0,000
(90) (43) (60) (43)  (60) (78) (19)  (88) @) 0649 @2 @0 (59
AP-G 0,000 0,000 0000 0000 0,000 0270 - 0220 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000
(126)  (69) (71) (43) (63) (87) (94) (51) (45) (30) (45) (94)
AP-PI 0,000 0,000 0,000 0000 0000 0255 0775 0.021 0,000 0,000 0000 0,000 0,000
(91) (63) (76)  (45)  (66) {82y (19  (106) (50) (45  (28)  (41)  (108)
AP-CAMP 0,000 0,000 - - . 0,000 0,001 [0223 0,000 0,000 0000 0,000 0,000
(116)  (72) (75)  (63) | (84) (39) (39 (38 (75 (103)
AA-G 0,001 £ 0,000 0047 0,000 0461 - 0,000 0,001 | Bi861 0,061 0191 0,007
(110) m (59 (38 (63  (75) (74) (500 (39 Q(’asl (55 (85)
AA-PI 0,000 0,001 0000 0000 0000 078 0650 0,000 0,000 ' 0,388 0,001 0,000 0,000
(75)  (48) (64  (40)  (66)  (FOL (200 (86) (49 @9 260 62 (99
AA-CAMP 0,000 0,000 = = B3 0,000 0,000 0,000 0,000 0,002 0,000 0,000 0,000
(100)  (57) 63)  (64)  (64) (38)  (43)  (36)  (66)  (94)
G-Pl 0,186 0,807 % 0,000 0,001 0826 - 0,000 0454 0,061 02200 0,002 0,000
(111) ) @) o) 9 (79) (92) @1 G0 B4 ¢48) (134
G-CAMP 0,000 0,000 = = = 0,000 - 0,001 0,005 0,000 0001 0,000 0,000
(136)  (83) (72) (70) (60) (54) (44) (82)  (129)
PI-CAMP 0,028 0,004 = = = 0,000 0,000 0,005 0,003 0008 0,000 0,000
(101) 77 (67) a(’e»i) I (59 (54 (420 (78)  (43)
PI-PIR 0,609 0,48 = - s 0,013 [0z = = = 5 .
(136) né::l‘ (68)  (16)

Els valors sén significatius quan p < 0,05 (no ombrejats). Entre paréntesis, nombre de casos.

(*) Comparacié de tots els encreuaments entre ells. PLL: pollinitzaci6 lliure en condiciens d'hivernacle; AP: autogiamia passiva; AA: autogamia activa; G: geitonogamia;

PI: polinitzacié intrapoblacional; PIR: poHinitzacié interpoblacional; CAMP: polinirzaci6 lliure en condicions de camp.
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TAuLA 5.27. Significacié dels sistemes reproductius segons el test de Kruskal-Wallis
(comparacié interpoblacional).

Tractament BOLI-BOL2 STA1-STA2 PIC1-PIC2 VERI-VER2
Pollinitzacié lliure (hivernacle) 0,156 0,240 0,383 0,005
(97) (53) (169) (61)
Autogamia passiva 0,949 0,085 0,093 0,546
(82) (54) (100) (30)
Autogimia activa 0,047 0,074 0,093 0,498
(43) (48) (29)
Geitonogamia - 0,004 0,214
(64) (84)
Pollinitzacié intrapoblacional 0,020 0,510 0,038
(47) (96) (61)
Pollinitzacié lliure (camp) 0,590 0,018 0,267
(106) (84) (46) (70)

Els valors sén significatius quan p < 0,05 (no ombrejats). Entre paréntesis, nombre de casos.

Tots aquests resultats (taules 5.5-5.27) autoritzen a postular que les especies es-
tudiades sén fortament al-logames, bé que presenten cert grau d’autogamia (fet més
notori en el subgenere Staphisagria).

La taula 5.28 recull els resultats dels embossaments efectuats al camp. Entre les
especies de muntanya, només A. lycoctonum ha produit granes desenvolupades. Vam
realitzar també el mateix tipus d’experiment amb D. bolosii (BOL1), per tal de dis-
posar d'un punt de referéncia amb les dades d’autogamia obtingudes en condicions
experimentals d’hivernacle. Les diferéncies entre el camp i I'hivernacle no han estat
significatives (H = 0,705; p = 0,401; g. |. = 1; n = 108).

Les figures 5.7 i 5.8 mostren tots els encreuaments interpoblacionals i interes-
pecifics en els géneres Delphiniumi Consolida, respectivament. El gruix de les linies
reflecteix el percentatge de granes desenvolupades en cada cas. Els valors concrets
es troben a les taules compreses entre la 5.5 i la 5.24 i a les figures compreses entre
la5.111la5.13 (vegeu I'apartat 5.2.4.2). El sentit de la fletxa indica quin taxon ha
actuat de donador de pollen i quin de receptor. Molts dels encreuaments han estat
assajats en totes dues direccions.

Aquests resultats indiquen que les espécies filogenéticament properes —se-
gons |'esquema taxondmic proposat a I'inici de la tesi— s’encreuen amb més faci-
litat (com a minim, produeixen més granes desenvolupades), mentre que en les més
allunyades, la produccié de granes és notablement inferior i, en alguns, casos nul-la.
Pel que fa al génere, la produccié de granes a partir dels encreuaments interespeci-
fics és més elevada en el génere Delphinium que en Consolida.



TauLa 5.28. Produccié de granes en les proves d’embossament al camp.

Tractament N Granes desenvolupades Granes no desenvolupades Primordis seminals
n, Interval m + ES n, Interval m t ES n, Interval m ¢ ES
(%) (%)
A lycoctonum (LYC1) 38 313 0-20 8,24+0,94 683 4-40 17,97+ 1,33 996 17-40 26,21 10,86
(31,43) (68,57)
A. anthora (ANT1) 44 0 0 0 2.745 52-82 62,42+ 3,00 2745 52-82 62,42+ 3,00
(100)
A. anthora (ANT2) 20 0 0 0 1.004 40-72 50,27 £ 3,12 1.004 40-72 50,27 + 3,12
(100)
A. napellus (NAP1) 76 0 0 0 4.044 44 -67 53,24 + 2,46 4.044 44-67 53,241+2,46
(100)
D. montanum (MON1) 90 0 0 0 4.050 32-54 45,062,116 4.050 32-54 45,0612,16
(100)
D. bolosis (BOL1) 55 267 1-16 4851048 1.123 6-31 20,42:0,78 1.390 14-35 25,37+ 0,67
(19,21) (80,79)

yee

N = nombre de flors embossades; n, = nombre total de granes produides; m + ES = mitjana + error estindard de les granes obtingudes
per flor; (%) = percentatge de granes.

FVFIINIHITId NEN.L V1 3d QIDONAOddTY V1 3d VIDOT0Id



SISTEMES DE REPRODUCCIO 225

Produccié de granes

—_ >40%
—>  10-40%
COS1 G?Al VER2 <10%

FIGURA 5.7. Representacié grafica dels encreuaments interpoblacionals i interespecifics assajats
en Delphinium. (Les fletxes indiquen el tixon donador i el receptor: § — 2 )

MAU1 ‘ —> ‘ PUBI1

Produccié de granes
— >40%
—» 10-40%
O <10%

AJAl

FIGURA 5.8. Representaci6 grifica dels encreuaments interespecifics assajats en Consolida.
(Les fletxes indiquen el taxon donador i el receptor: & = ¢ )
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També hem estudiat, en la mesura de les nostres possibilitats, la viabilitat dels
hibrids obtinguts, mitjangant assaigs de germinacié de la F1 i anilisi dels sistemes
reproductius (taules 5.29 1 5.30). A primer cop d’ull observem que, dins dels taxons
perennes, els de la serie Pentagyna germinen més bé que els de la serie Fissa. -
Sorprenentment, han germinat més bé alguns hibrids interespecifics que els assajats
dins d’'un mateix taxon, especialment en D. bolosis.

5.2.4. Discuss1o
5.2.4.1. Sistemes reproductius
Partenogenesi

En totes les especies assajades mai no hem detectat que es produeixin fendmens
de partenogenesi o de produccié de granes sense la intervencié del pollen (aga-
mospérmia). Aquest tipus de fendmens no sén esperables en els taxons anuals, perd
tampoc no han tingut lloc en els perennes. Per tant, la reproduccié asexual d’aquests
taxons es redueix a la propagacié vegetativa (vegeu I'apartat 3.4.1), normalment per
fragmentacié del rizoma o de la rel o per la formacié de nous rebrots, propietat for-
¢a emprada en jardineria, especialment per a la reproduccié de varietats millorades
(Edwards, 1981; Bassett, 1992). En algunes espécies, particularment les endémi-
ques o amenagades, la multiplicacié vegetativa pot tenir transcendéncia com a me-
canisme alternatiu a la reproduccié sexual per didspores. Un exemple prou evident
és la poblacié de D. montanum del Cadi, en que els isards es mengen les flors i fan
minvar notablement el potencial reproductor sexual (vegeu I'apartat 4.4.4). En
aquest cas, 'agamospérmia no seria tampoc una defensa contra els isards.

L’agamospermia és freqiient en els pteridofits, inexistent en les gimnospermes i
forga limitada en les angiospermes (Richards, 1986). Dins d’aquestes darreres,
Nygren (1967) reporta que en presenten un 15 % de les families (34 en total). El
75 % de les especies agamospermes pertanyen a tres families: compostes ( 7araxa-
cum, Hieracium, Antennaria, entre d’altres), rosicies (Rubus, Crataegus, Potentilla,
etc.) i graminies. En les ranunculacies, aquest fenomen és poc comd, perod se n’ha
descrit algun cas en el génere Ranunculus (Nygren, loc. cit). Dins el conjunt de les
Delphinieae no tenim noticia de cap cas d’agamospérmia. A part de la raresa d’a-
quest fenomen en aquests taxons, és probable que hi hagi estat molt poc estudiada.

Pollinitzacid liure (al camp 1 a Uhivernacle)

La poldinitzacié lliure a I’hivernacle, que serveix de control de la produccié de
granes en condicions experimentals, ha donat valors marcadament més baixos que la



TauLA 5.29. Taxes de germinacié dels sistemes reproductius assajats.

Taxon (Poblacié) Tractament Datade Nre. degranes Germinacié % de mortalitat % d’eclosié
sembra sembrades (%) dels cotilédons* tardana*
D. bolosii (BOL1) Autogamia 3/2/195 98 0 - -
Geitonogamia 3/2/95 98 0 - -
P intrapoblacional ~ 7/1/95 98 0 - -
P interpoblacional ~ 7/1/95 98 0 - -
D. bolosii (BOL2) Autogimia 3/2/95 98 0 - -
Geitonogamia 3/2/195 98 0 - -
P. intrapoblacional ~ 7/1/95 98 0 - -
P. interpoblacional 7/1/95 98 0 - -
D. emarginatum Autogimia 3/2/95 112 48 (42,8%) 22,9 2,0
subsp. emarginatum (EMA1)  Geitonogamia 3/2/95 112 32 (28,6%) 0 3,1
P intrapoblacional 3/2/95 112 69 (61,6 %) 1,4 0
D. emarginatum Autogamia 3/2/95 112 23 (20,5%) 4,3 0
subsp. nevadense (NEV1) Geitonogamia 3/2/95 112 32 (28,6%) 15,6 0
P. intrapoblacional 3/2/95 112 42 (37,5%) 0 0
D. sylvaticum (SYL1) Autogimia 3/2/95 112 54 (48,2%) 16,6 3,7
Geitonogimia 3/2/95 112 8 (7,1%) 0 0
P intrapoblacional 3/2/95 112 57 (50,9%) 8,7 5,2

Totes les granes provenen dels encreuaments efectuats durant la primavera i l'estiu de Pany 1994.
* Aquests termes s6n descrits a Papartat 3.2.
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Taula 5.30. Taxes de germinacié dels hibrids estudiats.

Tixons encreuats Data de Nre. de granes Germinacié % de mortalitat % d’eclosié
sembra sembrades (%) dels cotiledons* tardana*

D. bolosii X D. fissum subsp. fissum 18/11/94 392 21 (5,4%) 0 0

D. bolosii X D. fissum subsp. sordidum 18/11/94 245 1 (0,4%) 0 0

D. fissum subsp. fissum X D. bolosii 18/11/94 98 2 (1,0%) 0 0

D. fissum subsp. sordidum X D. bolosii 18/11/94 98 0 (0%) - -

D. emarginatum X D. sylvaticum 27/10/94 140 98 (70%) 10,2 7.1

D. sylvaticum X D. emarginatum 27/10/94 140 43 (30,7%) 2,3 6,9

D. emarginatum X D. nevadense 27/10/94 140 49 (35%) 4 12,2

D. nevadense X D. emarginatum 27/10/94 140 102 (72,8%) 1,9 1

D. sylvaticum X D. nevadense 27/10/94 140 48 (34,3%) 0 4,1

D. nevadense X D. sylyaticum 27/10/94 140 65 (46,4%) 1,5 1,5

D. pictum X D. staphisagria 27/10/94 £ 2 (4,7%) 50 0

D. seaphisagriaX D. pictum 27/10/94 42 0 - -

Totes les granes provenen dels encreuaments efectuats durant la primavera i l'estiu de I'any 1994.

* Aquests termes s6n descrits a apartat 3.2.
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pollinitzacié lliure a les poblacions naturals, en tots els taxons, excepte en D. pictum,
D. gracilei D. balansae. No obstant aix0, en aquestes tres espécies les diferéncies s6n
petites. Aquest fet era forga previsible si tenim en compte que la incidencia de polli-
nitzadors a hivernacle ha estat notablement inferior que al camp. En la majoria de
casos, els controls d’hivernacle també han donat valors més baixos que els experiments
d’al-logamia, en que la pollinitzacié és forgada; en molts casos, perd, les diferéncies
no sén significatives (taula 5.26). La disminucié de les visites comporta un nombre
de polinitzacions efectives més baix que si dipositem artificialment pol-len sobre I'es-
tigma fins a la saturacié. Aquestes diferéncies entre els experiments al camp i en hi-
vernacle fan suposar que es tracta de plantes fonamentalment al-ldgames, poc o molt
dependents dels vectors. Altres autors també han detectat menys produccié de gra-
nes en els controls que en les experiencies d’al-logamia, en altres espécies allogames
(Barret i Helenurm, 1987; Jordano, 1990).

La produccié de granes desenvolupades al camp (taula 5.25) ha resultat molt
elevada en tots els taxons, superior al 80 % dels primordis seminals disponibles en
la majoria de casos, i sempre més alta o igual (taula 5.26) que en el cas de I'alloga-
mia experimental (PI), en que la pollinitzacié és manual. Aquest fet indica que I'ac-
tivitat dels poldinitzadors no limita la produccié de granes, siné que els factors
limitants sén els mateixos recursos (incloent-hi les condicions ambientals); 1 de-
mostra la gran eficicia dels pollinitzadors, que amb llurs visites poden saturar I'es-
tigma. Una possible explicacié d’aquesta efectivitat pollinitzadora és que al camp
les flors solen rebre un nombre forga gran de visites, mentre que a 'hivernacle el di-
posit de pollen sobre I'estigma només s’ha fet una vegada. La bibliografia consul-
tada també assenyala la mateixa tendéncia en altres Delphinieae, com per exemple
D. nelsonii, en que la produccié de granes per pollinitzacié manual en condicions
experimentals davalla un 30 % en esguard de la produccié per pollinitzacié oberta
al camp (Bierzychudez, 1981). En aquest mateix sentit, sha comprovat experi-
mentalment, en A. columbianum, que si s'arrenquen les fulles, la produccié de gra-
nes es redueix notablement perque s’afecta la produccié d’energia (Moe i Pleasants,
1991). Tot i aixd, és molt freqiient que a les Delphinieae, a mesura que s'esdevé la
floracié i la fructificacid, s€’ls assequin o se’ls marceixin progressivament les fulles
basals, segurament perque concentren tota I'energia en la floracié i la fructificacié,
segons el que hem observat.

Si comparem la produccié de primordis seminals totals —les granes desenvolu-
pades més els primordis no desenvolupats— en condicions naturals (taula 5.25), i a
Phivernacle (taules 5.5 a 5.24), observem que es troben dins dels mateixos intervals
de variacié, i aixd vol dir que els resultats obtinguts en condicions experimentals sén
extrapolables. Per tant, les condicions de I’hivernacle, amb més recursos disponibles,
no sembla que tinguin un efecte directe en la produccié de primordis, perque el nom-
bre de primordis deu ser un caracter fixat, no determinat per 'ambient.
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Autogamia i allogdmia

En tots els taxons estudiats I'allogimia és el sistema reproductiu predominant,
ja que el seu &xit és superior. De fet, la morfologia floral complexa, les elevades
recompenses, els valors de la relacié P/O, el tipus de pol-linitzacié i els mecanismes
de proterandria i hercogimia van encaminats en aquesta direccié. Tot i aix, es trac-
ta de plantes parcialment autocompatibles (produeixen granes forgant I'autogamia)
iamb una certa autogimia espontania, variable segons els taxons. En general, 'au-
togimia és més important en el subgenere Staphisagria, mentre que a la série
Pentagyna déna els valors més petits. Per tant, I'allogAmia o xenogamia és faculta-
tiva en els taxons assajats en condicions d’hivernacle. Les dades d’embossament al
camp indiquen que alguns aconits i D. montanum presenten una al-logimia molt
més estricta.

Es ben coneguda la reduccié de la produccié de llavors en 'autogimia, a cau-
sa de reaccions d’autoincompatibilitat (Nettancourt, 1977; Richards, 1986; Seavey
i Bawa, 19806) o per depauperaci6 genética derivada de 'endogamia mateixa (Wiens
et al., 1987). Geneticament, les plantes autdgames i les apomictiques s6n iguals que
els seus parentals; aquestes darreres s'estalvien, a més, el que sanomena cost meidtic
(Solbrig, 1976). En les alldgames, la meitat de la dotacié cromosdmica prové del
pare i I'altra, de la mare, cosa que implica que seran diferents dels parentals (depe-
nent del grau en qué aquests s'assemblin). No obstant aixo, I'augment de la varia-
bilitat implica un cost energetic: les plantes entomofiles hauran d’adaptar formes,
colors i olors, i produir recompenses, entre d’altres. A més, caldra que tinguin flors
en el mateix estadi fenoldgic i que disposin d’un agent que transporti el pollen.
Aquest cost de I'allogamia, perd, serd ampliament compensat pel benefici que re-
porta l'increment de variacié, especialment en plantes que viuen sota condicions
ambientals variables en I'espai i el temps, ja que permetrd més adaptabilitat i afa-
vorira la supervivencia (Solbrig, loc. cit.). Tot i aixd, I'autogamia pot suposar de ve-
gades un avantatge, perqueé permet fixar genotips altament adaptats a un habitat
concret (Richards, 1986).

Pel que fa a les Delphinieae, no disposem de prou dades referents a 'autogamia
per a coneixer la incidéncia d’aquest sistema reproductiu. En Delphinium perennes
americans, Macior (1975, 19784) obtingué uns potencials d’autofecundacié molt
baixos; en D. tricorne Mich., un 0-0,8 % de fructificacié. A la vista d’aquests resul-
tats, afirma que aquestes plantes depenen absolutament dels vectors pollinitzadors
per a reproduir-se. Zimmerman (19834) també detecta una disminucié del nom-
bre de granes produides per autogamia en D. nelsonii Greene. Bauer (1983) obser-
va certa autogamia espontania en D. bicolor Nutt. i obté una fructificacié del 15 %;
perd en pollinitzacié oberta aquest valor és també relativament baix (un 46 %), fet
que atribueix a ['escassa mida de la poblacié, insuficient per a mantenir I'interes dels
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pollinitzadors, i 2 un esperé de dimensions notables, només accessible a determi-
nats abellots de proboscide molt llarga.

Un cas remarcable d’autogimia és el d’ Aconitella teheranica, provocada per la
inexisténcia de dicogimia i d’hercogamia (Hong De-Yuan, 1986). D’una banda, els
estams i el pistil maduren sincronicament i, de I'altra, els estams es mantenen erec-
tes i poden contactar amb I'estigma. A més, la corolla queda forga tancada, cosa que
denota certa tendéncia a la clistogamia. En canvi, C. regalis, A. stenocarpai A. scle-
roclada no produeixen granes per autogamia espontania, perd si per geitonogamia,
fet que denota un cert grau d’autocompatibilitat (Hong De-Yuan, loc. cit.).

Els canvis de predomini d’un determinat sistema reproductiu, especialment en
el sentit allogimia-autogimia, han estat freqiients al llarg de I'evolucié de les plan-
tes amb flor (Stebbins, 1957; Jain, 1976; Solbrig, 1976; Grant, 1981). En géneres
en qué coexisteixen tots dos tipus de reproduccié, es creu que I'autogamia és una
condici6 derivada que confereix a aquests tixons unes caracteristiques adaptatives i
ecoldgiques especials, que els menaran a una rapida divergéncia dels seus proge-
nitors xendgams (Ornduff, 19694). El subgenere Staphisagria podria trobar-se en
I'inici d’aquest camf, ja que mostra unes tendeéncies evolutives molt diferents de la
resta de Delphinieae, si més no en el nostre marc d’estudi.

Lincrement de I'autogamia i la baixa autoincompatibilitat que es detecta en
molts d’aquests tixons pot ser una estrategia que permeti assegurar la reproduc-
ci6 i la perpetuitat de les poblacions a manca d’insectes, encara que aixd suposi
un empobriment genetic. Aquest recurs alternatiu pot esdevenir especialment im-
portant en les espécies colonitzadores de nous hibitats —com podrien ser les
anuals a la Mediterrania— en que les condicions ecologiques, climatiques i fau-
nistiques poden ser molt diverses, especialment si hi ha manca de pollinitzadors.
Laugment de 'autogamia pot anar lligat a la tendeéncia a la simplificacié floral
d’aquestes especies. Una altra hipotesi és que aquestes espécies siguin autocom-
patibles per elles mateixes i tinguin una certa tendeéncia natural a 'autogamia, o
bé que aquest sistema els sigui habitual. Totes les especialitzacions i adaptacions
de la corolla a la pollinitzacié per insectes, els fendmens de proterandria i her-
cogamia, anirien dirigits a evitar-la. Amb tot, cal tenir present que les plantes es-
tan sotmeses a influéncies molt diverses (Solbrig, 1970) i que és dificil simplificar
els comportaments reproductius.

Geitonogamia
Generalment, en les Delphinieae assajades les taxes de geitonogimia sén lleu-

gerament més baixes que les d’al-logimia intrapoblacional o xenogimia, perd sovint
aquestes diferéncies no s6n significatives (taula 5.26). En canvi, en la majoria de ca-
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sos, la diferéncia entre la geitonogamia i 'autogimia activa és més marcada (i en-
cara més, si es compara amb 'autogamia passiva o espontania, en qué intervenen
també els mecanismes de dicogamia i hercogamia). A la vista dels resultats, sembla
que la planta disposa de mecanismes que li permeten reconeixer el pol-len de la ma-
teixa flor i el provinent d’altres flors de la mateixa planta. Probablement, les pro-
teines de la coberta polinica sén diferents (Mdrquez, com. pers.). Tot i aixi, alguns
autors (Richards, 1986) consideren la geitonogimia forga propera a 'autogamia, ja
que, de fet, els grans de pollen porten informacié genetica molt semblant (recom-
binada del mateix pare). També podrien intervenir-hi qgiiestions de maduresa del
pollen. En 'autogamia, els mecanismes de proterandria comporten una maduracié
asincronica dels drgans sexuals, i aixd pot provocar que el pollen estigui passat quan
I'estigma esdevé receptiu. En el cas de la geitonogimia, es pot seleccionar el punt
optim de maduresa.

El fet que les diferéncies entre geitonogamia i allogimia siguin molt petites,
obre un interrogant sobre la funcié d’aquesta darrera. Una hipotesi seria que es trac-
tés de plantes genéticament tan properes que no hi hagués efecte d’individu dife-
rent o, com a conseqiiéncia de la panmixi (encreuaments a I'atzar) poblacional, que
un i altre sistema no es diferenciessin genéticament.

La geitonogimia és afavorida pel model de vol dels pollinitzadors (vegeu
'apartat 4.4.3) en especies amb inflorescincies molt ramoses, com és el cas del sub-
genere Delphinium i de Consolida. Les taxes de geitonogamia en aquestes especies
s6n molt altes, cosa que demostra un ajustament molt bo a la realita.

Andlisi per grups taxonomics

Els diversos grups taxonomics mostren, en aquesta tribu, patrons de compor-
tament reproductiu o tendeéncies semblants dins del grup, i diferents dels altres
grups, patrons que probablement han contribuit a diferenciar-los. Tenen una espe-
cial rellevancia en la sistematica de les Delphinieae, com a minim a la Mediterrania
occidental. Aquests models reproductius donen suport a la idea que 'evolucié dins
d’aquesta tribu ha tingut lloc per grups, probablement corresponents a onades mi-
gratories que s'expandiren en diferents periodes.

Serie Fissa
D. bolosii és clarament al-logam, tot i que presenta certa autogimia espontinia,

prop d’un 20 %. Hem observat experimentalment que I’hercogimia no és perfecta i
que es produeixen ocasionalment contactes entre els estams, encara carregats de
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pollen, i 'estigma. El gran nombre d’estams pot afavorir aquests contactes. El fet que
I'autogimia, activa o forgada, també sigui significativament alta, més del doble
que la passiva o espontania, indica graus d’autoincompatibilitat baixos en aquesta es-
pecie. D. fissum presenta un comportament reproductor semblant.

Cal remarcar que la poblacié d’Ulldemolins (BOL2) sencreua lleugerament
més bé interpoblacionalment que intrapoblacionalment, bé que les diferéncies no
s6n significatives. Aquest fet podria estar relacionat amb una certa depressi6 gene-
tica, produida per la mida de la poblacié (al voltant d’un centenar d’'individus). No
obstant aixd, els encreuaments interpoblacionals no tenen lloc a la natura, ja que
les dues poblacions estan aillades geograficament (separades uns 100 km).

Serie Pentagyna

En els tres taxons del mostratge, 'autogimia passiva o espontania ha estat
molt baixa, perd no nulla (1-8 %). El fet que I'autogamia activa o forgada sigui
significativament molt més elevada indica que els mecanismes de proterandria i
hercogamia hi s6n més accentuats i més efectius que en altres especies. Rara ve-
gada es posen en contacte ['estigma i les anteres; hem observat que practicament
no es produien contactes. Lautogamia activa és marcadament més baixa que
I'allogimia en tots tres taxons, perd molt més acusada en D. sylvaticum. Aquest
fet es tradueix en un alt grau d’autoincompatibilitat, especialment per al pol-len
de la mateixa flor, ja que el de la mateixa planta —geitonogdmia— déna resul-
tats sensiblement més alts. Tot i aixi, les poques granes formades per autogimia
han germinat generalment més bé que les produides per geitonogimia (taula
5.30). De totes maneres, el millor mecanisme és clarament I'allogamia, cosa que
es fa palesa també en les taxes de germinacié.

Dels grups estudiats, aquest és el que presenta menys anomalies cromosdmi-
ques (tots els seus membres sén euploides). Es un grup mediterrani, ben adaprat,
i mostra un comportament semblant al dels Delphinium perennes americans
(Macior, 1975, 19784; Waser i Price, 19914, 199156).

Subgenere Staphisagria

Aquest subgenere presenta les taxes d’autogimia espontania més elevades de
totes les espécies estudiades i de tot el génere Delphinium, segons les referéncies bi-
bliografiques de qué disposem. Els valors oscil-len entre un 40-58 % en D. staphi-
sagria, i Sacosten al 70 % en D. pictum (taules 5.14 a 5.17). Aquest increment de
I'autogimia s'explica perque es tracta de plantes autocompatibles, i essencialment
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perque els fenomens d’hercogamia i dicogamia hi sén del tot incomplets; el movi-
ment dels estams és massa lent i, quan emergeix el pistil i I'estigma esdevé receptiu,
encara n'hi ha de dehiscents i erectes, que posen en contacte les anteres amb la su-
perficie estigmatica, com es pot veure a la figura 5.9. A més, I'elevat nombre d’es-
tams —especialment en D. staphisagria (taula 5.2)—, pot afavorir els contactes
estam-estigma, per probabilitat que alguns encara no s hagin vinclat. Tot i aixo, pen-
sem que hi té més importancia el ritme de moviment dels estams que el seu nom-
bre, ja que en altres taxons, com els de la série Pentagyna o els aconits, els
mecanismes d’hercogamia sén molt efectius i el nombre d’estams és també molt alt.
Lautogamia activa també és molt elevada, especialment en D. pictum, en qué asso-
leix valors propers al 90 %, cosa que denota que aquest subgenere és molt auto-
compatible.

Tot i 'augment de les taxes d’autogamia, el subgénere pot ser considerat al-lo-
gam facultatiu (les mitjanes de les taxes d’al-logdmia sén un xic més altes), perd esta
a la frontera de 'autogamia, ja que les diferéncies entre les taxes d’ambdés sistemes
reproductius hi sén molt petites i estadisticament no significatives.

Lincrement de 'autogamia esta relacionat possiblement amb una pérdua de la
simetria zigomorfa de la flor, especialment en D. staphisagria, a conseqiiencia d’'una
important reduccié de I'esperé, una semblanga més acusada entre els sepals laterals,

FIGURA 5.9. Conrtactes estam-estigma en una flor de D. pictum.
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els inferiors i el lobul superior de I'esperé i una flor més oberta (figura 2.1.5).
Aquesta tendéncia morfoldgica pot comportar hipoteticament certa perdua d’atrac-
tiu de la flor per als insectes, sobretot vista lateralment. Essencialment, perd, té lloc
una perdua d’especificitat; el néctar és més accessible, probablement perque la plan-
ta ja no depeén tant dels vectors per a la seva reproduccid, o perque els insectes ja no
depenen tant d’ella. Aquest fet lligaria amb la baixa activitat d’insectes detectada a
les poblacions estudiades, sobretot en D. staphisagria (vegeu el capitol 4). La hipo-
tesi més plausible és que aquestes plantes han desenvolupat I'autogamia com una
estratégia d’adaptaci6 a uns ambients inestables, canviants, sovint secs, ruderals o
subruderals, on sovint la fauna, sobretot de Bombus especifics, és escassa o té po-
ques probabilitats de trobar-les. Aquesta escassa dependencia dels insectes pot ser la
causa o lefecte dels canvis en la morfologia floral, com ['escurgament de esper6,
que comporta menys especificitat de les visites i, per tant, menys eficicia del meca-
nisme general.

En les dues poblacions assajades de D. staphisagria, la produccié de granes per
autogamia i per al-logimia estan molt equiparades (les diferéncies no sén significati-
ves segons el test de Kruskal-Wallis; taula 5.26), pero les taxes de produccié de llavors
en el cas d’encreuaments interpoblacionals son significativament més altes. Una pos-
sible explicaci6 d’aquest fet és que les granes que han donat lloc als individus encreuats
provinguin de pocs exemplars, sotmesos a una certa depressié genética motivada per
la semblanga dels genotips, cosa que empitjora els encreuaments intrapoblacionals.
Les primeres dades isoenzimatiques (no incloses en aquest treball) semblen revelar
una gran fixacid, perd caldra dur a terme una recerca més aprofundida.

En D. staphisagria es déna una diferéncia notable entre la produccié de granes
desenvolupades al camp i a ’hivernacle. No hem trobat, perd, diferéncies significati-
ves en el nombre total de primordis seminals. Pot haver-hi tingut lloc una seleccié de
P'estadi femeni, és a dir, que la fecundacié no hagi estat a 'atzar (Stephenson i Bertin,
1983; Waser i Price, 19914 Waser eral., 1987). Les granes d’aquesta espécie s6n extre-
mament grosses, les més grosses del geénere (cosa que podria estar relacionada amb el
seu caricter disploide; vegeu el capitol 6) i tarden forga a créixer i madurar. En aques-
tes circumstancies, la planta concentra els recursos a desenvolupar-ne poques (una o
dues per follicle), abans que desenvolupar-ne moltes que al final no siguin viables.
A més, a causa de la baixa produccié de primordis, cada primordi no desenvolupat
repercuteix molt en el percentatge de granes desenvolupades. Els resultats indiquen
que 'efecte «camp» és molt marcat en aquesta especie, tant pel comportament dels
pollinitzadors, que poden transportar pollen entre plantes forga distants (tot i que
n’hem detectat una activitat forga baixa), com per altres factors extrinsecs a la planta.
El grau de nitrofilia sembla especialment important en aquesta espécie, fet que pot
ser limitant en condicions estandard d’hivernacle. Probablement li cal una aportacié
de nitrogen considerable per a la formacié de les granes. D. pictum sembla requerir-
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ne menys, i probablement per aquest motiu no hi hem detectat tanta diferéncia en-
tre la produccié de granes al camp i a I'hivernacle.

D. pictum és molt més autdgam que D. staphisagria; és 'inica especie en queé
la produccié de granes al camp és igual o inferior a la del control d’hivernacle, cosa
que indica menys dependéncia dels pollinitzadors. Que els resultats de la pollinit-
zacié interpoblacional resultin més baixos que els de I'intrapoblacional, en la po-
blacié PIC2, i que 'autogimia sigui tan elevada, sembla indicar certa depressié
genetica, conseqiiéncia, potser, del caricter paleoendemic de D. pictum (Aboucaya,
1983; Verlaque ez al,, 1991; Blanché, 1991; Loisel ez al., 1995), tixon limitat a les
illes Balears, Sardenya, Corsega i leras, i sovint representat per colonies inestables i
fugaces (Guyot i Muracciole, 1995). Les primeres dades d’electroforesi d’isoenzims
indiquen una gran fixacié genética. En D. staphisagria aquest tipus d’estratégia re-
productiva sembla que ha tingut més éxit, ja que la planta té una area de distribu-
cié molt més amplia —des de les illes Canaries fins a Turquia (Blanché, 1991;
Pawlowsky, 1993)—, bé que poden haver-hi influit d’altres factors, com ara I'accié
humana. Tot i aixd, les poblacions també sén forga inestables, amb una tendeéncia
a fer-se en indrets bastant alterats per 'home. A Mallorca, per exemple, sembla a
punt de desapareixer (J. Orell Jaquotot, com. pers.). A Franga, hom la considera
amenagada (Olivier ez al,, 1995) i a I'illa de Corsega se’'n conserva una sola pobla-
cié, sota una olivera, en un indret on s’estaquen els cavalls (Olivier, com. pers).

Totes les dades de que disposem semblen indicar que D. staphisagria és el final
de la cadena evolutiva del subgénere: té I'esperé més curt, les granes sén més grosses
i en nombre més reduit i és un disploide (vegeu el capitol 6). No obstant aixo, la seva
amplia distribuci6 en comparacié amb la de D. piczum obre un interrogant sobre el
seu origen. Una hipotesi és que derivi directament de D. pictum que, a causa de pro-
blemes reproductius o de tipus ecologic, climatic, etc., ha tingut menys &xiti ha adqui-
rit un caricter més endemic, mentre que D. staphisagria sha estés molt més. Aquest
fet indicaria que I'estratégia de concentrar els recursos en poques granes ha funcionat
prou bé. Amb tot, cal tenir present que els usos medicinals atribuits des de molt an-
tica les granes de D. staphisagria (Font Quer, 1979; Boulos, 1983) podrien haver aju-
dat a incrementar I'extensié de la planta per dispersi6 antropica.

Subgenere Delphinium

Dins d’aquest grup, hem estudiat amb detall tots els sistemes reproductius en
D. verdunense, com a especie model peninsular, i en D. cossonianum, com a exem-
ple d’espécie nord-africana. En la resta de taxons hem estudiat només les taxes
d’autogimia. Les taxes d’autogamia passiva sén més baixes en aquest subgeénere que
en 'anterior, perd sarriben a produir granes (entorn d’un 25-35 %) en absencia de
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pollinitzadors, de manera que aquest sistema podria esdevenir una alternativa a
manca de vectors. En D. verdunense, 'autogamia activa no difereix significativa-
ment de la passiva, cosa que indica una certa autoincompatibilitat en I'ambit floral,
mentre que la geitonogimia déna més bons resultats. Labundosa ramificacié d’a-
questa planta (vegeu 'apartat 2.2) pot afavorir I'activitat dels pol-linitzadors, que
potencien aquest sistema reproductiu. Amb tot, el sistema predominant és la pol-li-
nitzaci6 encreuada (la intra— i la interpoblacional sén molt semblants).

D. cossonianum presenta un patré reproductiu una mica diferent. Mentre que
I'autogamia passiva hi és similar a la de les altres anuals del grup, 'autogamia acti-
va hi ha resultat semblant a la geitonogamia i a la xenogamia (les diferéncies no sén
significatives). Aixd indica que es tracta d’'una espécie totalment autocompatible,
perd amb els caricters que potencien I'allogamia forga efectius, ja que 'autogimia
passiva hi és notablement més baixa. Aquest taxon, d’altra banda, mostra altres ca-
racteristiques que el separen també del que és normal en el subgeénere. D’una ban-
da, té quatre o cinc carpels en lloc dels tres habituals, i de I'altra, la inflorescéncia és
menys ramificada (recorda el raim tnic de les perennes; vegeu I'apartat 2.2). Aquest
model d’inflorescéncia potencia les visites sistematiques ascendents dels vectors (ve-
geu l'apartat 4.4.3) i afavoreix la pollinitzacié encreuada.

Génere Consolida

Les tres especies estudiades (C. mauritanica, C. pubescensi C. ajacis) manifes-
ten un patré de comportament reproductiu molt semblant. Sén clarament al-loga-
mes, tot i que la geitonogamia hi és forga elevada. Com en el grup anterior, la seva
inflorescéncia molt més ramificada (vegeu I'apartat 2.2) pot fer que els vectors afa-
voreixin aquest darrer sistema reproductiu; no tant en C. gjacis, que té una inflo-
rescéncia menys paniculiforme. Lautogamia passiva hi és forga baixa, mentre que
I’activa s'incrementa notoriament, i aixo fa que els sistemes de prevencié de I'auto-
gamia siguin forga efectius. C. regaliss’ha descrit com a autoincompatible (Svensson
i Wrigen, 1986) o com a autocompatible que no produeix granes per autogamia
passiva (Hong De-Yuan, 1986).

Proves d'embossament al camp

Geénere Aconitum i D. montanum

Dels quatre taxons d’alta muntanya assajats —tres especies d’aconit i D. mon-
tanum— I'inic que ha produit granes desenvolupades sense la intervencié dels
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pollinitzadors ha estat A. lycoctonum, bé que en percentatge molt inferior que en
cas de polinitzaci6 lliure. Aixd ens porta a pensar que es tracta d’una especie fona-
mentalment allogama; A. napellus, A. anthorai D. montanum serien alldogames es-
trictes. Jankun (1974) també va descriure com a estrictament allogam D. elatum,
especie molt afi a D. montanum. Aquestes plantes, doncs, tenen una gran depen-
deéncia dels insectes per a la seva pollinitzacié efectiva.

Dels tres aconits, A. lycoctonum és I'especie més visitada per robadors de nec-
tar (vegeu el capitol 4) probablement a causa d’una limitacié de I'accés als necta-
tis, ja que el casc és més allargat i 'entrada molt més estreta que en les altres dues
especies. D’altra banda, com que en aquest taxon la pollinitzacié és més difi-
cultosa, el desenvolupament de 'autogamia li permet assegurar un minim de pro-
duccié de granes i, conseqiientment, la perpetuacié de 'especie. En aquests
aconits, el nombre d’estams no influeix en les taxes d’autogamia, ja que el taxon
més autdgam és el que en posseeix clarament menys. Yumoto (1986) reporta el
cas de produccié de fruits madurs per part d’A. senanense Nakai embossat al
camp, perd no diu res sobre la proporcié de granes desenvolupades. En A. yeso-
nense Nakai (Yasaka er al., 1994), 'embossament permet un 5,3 % de fructifi-
caci6 per autogimia espontinia, mentre que I'allogimia déna un 52,4 % de fruits
i la pollinitzacié lliure més d’'un 70 %.

Validesa de la relacié P/O com a indicadora del sistema reproductiu

A partir de la relacié P/O en els tixons estudiats (vegeu I'apartat 5.1) i dels per-
centatges de granes obtinguts en els encreuaments assajats, hem confeccionat els dos
grafics de la figura 5.10, un per a autogimia passiva i I’altre per a I'allogimia
(intrapoblacional). En el primer, hem ordenat els taxons segons els percentatges de-
creixents de granes obtingudes per autogimia, i en el segon, que correspon a I'al-lo-
gimia, per ordre creixent de la produccié de granes. En ambdds casos, els valors de
la relacié P/O tedricament haurien d’augmentar de manera progressiva si s'acom-
plissin els postulats de Cruden (1977).

D’acord amb els valors de la relacié P/O (figura 5.1), tots aquests taxons se-
rien alldgams facultatius, excepte la poblacié ANT2 i, especialment, D. staphisa-
gria, que serien alldogams obligats segons la classificacié proposada per Cruden
(loc. cit). En vista dels grafics, aquesta interpretaci6 és correcta, ja que els valors
d’allogimia s6n clarament més alts que els d’autogamia. Ara bé, la correlacié entre
aquests tres parametres (autogamia, al-logimia i relacié6 P/O) ja no és tan clara.

La correlacié negativa descrita per Cruden (loc. cit.) entre P/O i I'autogimia
no existeix matematicament en els taxons estudiats, si els considerem en el seu con-
junt (y = 2973,8 + 48,5x; r = 0,285; p = 0,237; n = 19). En canvi, en alguns grups
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més reduits, filogenéticament més propers, sf que s'acompleix, com s’esdevé en la
serie Pentagyna i en el subgenere Staphisagria.

D’altra banda, les taxes d’autogamia i d’allogamia no sén valors complemen-
taris, és a dir, no sumen el cent per cent de la produccié de granes. Aixd és degut al
fet que en I'allogimia, la pol-linitzacié és forgada, i I'tnic factor que influird en la
produccié de granes sera la capacitat del mateix pollen de fecundar el primordi se-
minal tenint en compte els fendmens d’incompatibilitat, la capacitat de germina-
cié del pollen i el desenvolupament del tub pollinic. Per tant, les taxes d’allogadmia
només reflecteixen el grau de compatibilitat amb pollen d’altres plantes de la ma-
teixa poblacié. En canvi, en I'autogimia, a part de les caracteristiques del mateix
pollen (en aquest cas poden haver-hi més barreres, a causa dels fendmens d’auto-
incompatibilitat), també hi tindran influéncia els recursos de que disposa la flor per
a evitar o potenciar I'autogamia, evitant o afavorint el contacte de les anteres amb
I'estigma.

Les taxes d’autogimia passiva que hem obtingurt per als diversos taxons es-
tudiats sén més diverses que les d’allogamia, cosa que fa pensar que els sistemes
limitadors anteriorment citats poden ser parcials o poc efectius en alguns casos.
La proterindria és marcada en totes les estirps que hem estudiat, mentre que
I’hercogimia és només parcial en algunes. Aquesta darrera és forga acusada en el
subgenere Staphisagria, que enregistra les taxes d’autogamia més elevades; aixd
no obstant, I'espécie D. staphisagria és la que ostenta el valor de P/O més alt i
amb molta diferéncia respecte als altres taxons, que no acompleixen gens les pre-
diccions de la relacié P/O.

D’altra banda, a partir dels embossaments realitzats al camp, A. fycoctonum ha
resultat ser més autdgam que els altres dos aconits. Aquest fet tampoc no es veu re-
flectit en la relacié P/O, que d6na per a aquesta espécie valors relativament més alts.

Lallogamia és molt alta a totes les especies assajades i acompleix a grans trets les
propostes de Cruden (1977), perd la correlacié amb P/O és just a I'inrevés, significa-
tiva, perd negativa (y = 79,945 — 0,002x; r = —0,806; p = 0,002; n = 15), probable-
ment perqué D. staphisagriahi té un pes important i esbiaixa notablement els resultats.

De tots els trets mesurables de la flor, potser la relacié P/O és la que propor-
ciona més informacié sobre el sistema reproductiu. No obstant aixo, hi ha d’altres
factors que també hi influeixen i que cal tenir ben presents, com ara la compatibi-
litat pol-len-pistil, la sincronia de I'antesi i de la receptivitat de I'estigma, el grau de
proximitat entre les anteres i I'estigma (hercogamia) i la separacié temporal de la
maduracié d’aquests drgans (dicogamia), en gran mesura producte de la reparticié
de les funcions sexuals (Charnov, 1979, 1982; Charlesworth i Charlesworth, 1981;
Queller, 1984). Sota aquestes consideracions, el treball de Cruden (1977) fou se-
verament criticat, perqué suggeria que la produccié de pollen era I'inic factor de
que depenia la fecundacié dels primordis. La relacié P/O també pot variar segons
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la posicié de la flor a la infloresceéncia (Preston, 1986), al llarg de la floracié i per
factors ambientals (Dafni, 1992). Aixi, Niesenbaum (1992) va trobar diferéncies
significatives entre plantes situades al sol i a 'ombra. D’altra banda, la relacié P/O
no és estrictament proporcional a la reparticié de recursos; cal també considerar la
quantitat d’energia que inverteix la planta en la formacié del gra de pollen i dels
primordis seminals (Gallardo ez al,, 1994).

En definitiva, aquesta relacié déna una idea intuitiva del sistema reproductiu,
perd només a grans trets; els valors tedrics no sempre s'ajusten als reals, com ja van
observar Gallardo ez al. (loc. cir) en el genere Astragalus L. Per a la seva correcta in-
terpretacio, cal tenir molt presents tots els factors que hi poden influir (Queller,
1984; Preston, 1986), i confirmar-los mitjangant encreuaments en condicions con-
trolades, sempre més fiables.

5.2.4.2. Mecanismes d aillament reproductiu

Pel que fa als hibrids, I"inica estimacié global que hem trobat a la bibliografia
consultada prové de Knobloch (1972) qui en va calcular 23.675 en les angiosper-
mes i 620 en els pteridofits, bé que molts eren obtinguts de manera artificial (Stace,
1989). A la natura, la freqiiéncia d’hibrids és més baixa, tot i que algunes zones flo-
risticament molt riques, com ara els tropics, encara han estat poc estudiades. No
obstant aixo, la hibridacié no és un fenomen rar o anormal en el mén vegetal; el
seu potencial sembla gran, si bé es déna de manera desigual en els diversos grups de
plantes. Hi ha, pero, diversos mecanismes o barreres naturals que la impedeixen. Els
hibrids intergenerics sén molt menys freqiients que els interespecifics i, a escala
mundial, s’estimen en uns 2.930 (Stace, loc. cit.).

Les barreres o mecanismes d’aillament permeten que els tixons mantinguin la
seva identitat com a especies, tot i que sovint és dificil delimitar aquestes entitats de
manera objectiva. Les barreres poden ser de diversos tipus, tal com va reconeixer Stace
(loc. cit.): genetiques, geografiques, ecologiques, fenoldgiques, etologiques (diferent
comportament dels vectors pol-linitzadors), mecaniques, derivades del comportament
reproductor (predomini de 'autogamia o de la reproduccié vegetativa), de I'aillament
gametofitic (el pollen arriba a |'estigma perd no germina), de I'aillament gametic (el
pollen germina perd no télloc la fecundacié), de la incompatibilitat gametica (el zigot
no es desenvolupa), de la inviabilitat dels hibrids o de la seva esterilitat entre d’altres.

El possible origen hibrid d’algunes especies de Delphinieae ja es va plantejar des
de I'tpoca de Linné. Aquest autor (Linné, 1753) creia que D. hybridum L. (avui
D. cuneatum Stev. ex DC.) eraun hibrid entre D. elatumx A. napellus(Chowduri eral,
1958). Actualment no es té noticia de cap hibrid intergeneric dins d’aquesta tribu.
Linné, com altres botanics antics, tenia certa tendéncia a resoldre les qgiiestions taxo-
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nomiques dificils apellant a possibles origens hibrids, donat que la hibridacié desdi-
buixa els limits entre els taxons. De fet, sén relativament poques les especies d’origen
hibrid reconegut: D. gypsophylum Ewan (Lewis i Epling, 1959), D. belladona Hort. ex
Bergm. (Lawrence, 1936; Gage, 1953), D. ruysii Hort. ex Ruys (Lawrence, loc. cit.) i
D. kotulae Pawl. (Jankun, 1970) podrien ser exemples d’hibrids poc discutits. Cap
d’ells, perd, és present a I'area on semmarca aquest estudi. D’altra banda, les formes
hibrides i les varietats de cultiu deriven de poques especies, com poden ser D. grand;-
Sflorum, D. elatum, D. tatsiense Franch., D. cardinale o D. nudicaule (Gage, loc. cit;
Basset, 1990), espécies que es manipulen prou bé i que gaudeixen d’una relativa plas-
ticitat, mentre que les altres, o bé no s’han provat o bé shibriden més dificilment.

Els resultats dels encreuaments interespecifics (figures 5.7 i 5.8) indiquen que la
hibridacié6 en les Delphinieae de 1a Mediterrania occidental funciona forga bé entre
les especies filogengticament properes, fins i tot entre tixons que presenten nombres
cromosdmics diferents (vegeu el capitol 6). Aixd vol dir, doncs, que les barreres ge-
netiques hi tenen un paper poc important en I'aillament reproductiu. En aquest ma-
teix sentit, Lewis i Epling (1946, 1959) creuen que la fertilitat interespecifica és forga
elevada en Delphinium i que pot ser la responsable de la creacié de nous tixons a la
natura. Warnock (1981, 1989) i Waser ez 4l. (1987) opinen que la hibridaci6 en Del-
phinieae té lloc entre individus geneticament molt similars. Segons la nostra recerca,
les hibridacions experimentals entre taxons més allunyats (a partir del subggnere) prac-
ticament no produeixen granes. També sembla bastant clar que les barreres geneti-
ques s6n més fortes en el génere Consolidaque en Delphinium, bé que el primer inclou
taxons filogeneticament més allunyats i nosaltres no hi hem fet tants assaigs.

Série Fissa

Els encreuaments interespecifics entre D. bolosii i les dues subespecies de
D. fissum, tot i que sén especies amb nombres cromosdmics diferents, donen uns
percentatges de granes desenvolupades forga alts, cosa que denota un considerable
grau de parentiu entre elles (taula 5.31). No hem observat que D. bolosii tendeixi a
encreuar-se més bé amb una subespecie que amb l'altra.

Els hibrids entre D. bolosiii D. fissum mostren unes taxes de germinacié molt bai-
xes, (taula 5.30) com sol passar en aquest grup (vegeu el capitol 3). Els costa molt de
germinar; perd, curiosament, han germinat més bé les granes d’alguns hibrids que les
obtingudes en els diversos tractaments dels sistemes reproductius dins de cada especie.
Aquest fet confirma la gran proximitat entre aquests dos tixons, tot i que presenten
nombres cromosdmics diferents (2n = 18 i 2n = 16, respectivament). Han germinat
més bé els hibrids entre D. bolosii i D. fissum subsp. fissumque no els de D. bolosiiamb
D. fissumsubsp. sordidum. En les poblacions naturals, I'aillament entre una i altra espe-
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TauLa 5.31. Encreuaments interpoblacionals i interespecifics entre D. bolosii i D. fissum.

3l9—> BOL1 BOL2 FIS1 F1S2 FIS3 FIS4
BOL1 62,99 73,84 56,30 47,45 61,77 48,43
BOL2 60,70 70,90 57,28 46,39 43,17 42,73
FIS1 57,64 63,69 72,73 59,31 52,17 68,97
FI1S2 45,02 57,87 61,93 70,75 58,51 64,89
FI1S3 58,65 51,01 43,72 56,96 72,09 45,23
F1S4 63,77 55,05 45,29 56,19 58,10 62,84

Percentatge de granes desenvolupades produides en cada cas.

cie é fonamentalment geografic, i aquesta deu ser probablement una de les causes de
la diferenciaci6 de D. bolosis, a part del nombre cromosdmic. Pel que fa als isoenzims
tampoc no hi ha diferéncies notables entre ambdés taxons (vegeu el capftol 7).

Strie Pentagyna

Aquest grup de perennes presenta taxes molt elevades d’encreuament entre es-
pecies filogenéticament properes, i els hibrids produeixen moltes granes viables. Es
remarcable que les barreres genetiques entre les especies siguin febles i, en canvi, hi
hagi barreres d’autoincompatibilitat molt marcades. Es a dir que aquestes plantes ac-
cepten més bé el pol-len d’especies afins que el seu propi pollen. Shibriden for¢a bé
amb espécies properes, i fins i tot amb D. bolosii o D. fissum (tot i que poden presen-
tar nombres cromosdmics diferents). En canvi, practicament no s'encreuen amb les
espécies anuals.

Dins d’aquesta s¢rie hem obtingut uns alts percentatges de germinacid, tant dels
hibrids com dels productes d’alguns dels sistemes reproductius assajats (taules 5.29 i
5.30), tot i tractar-se de plantes perennes. Aquests resultats reflecteixen un alt grau de
viabilitat dels hibrids, alguns dels quals han arribat a florir el primer any, dada que
corrobora la feblesa de les barreres genétiques interespecifiques en aquest grup.

A la natura, I'aillament deu ser basicament de tipus geografic, bé que algunes es-
pecies poden viure en localitats properes. Per exemple, les arees de distribucié de
D. emarginatum subsp. emarginatumvar. africanumi D. sylvaticum, a Tunisia, s'enca-
valquen un xic, perd hi ha aillament ecoldgic (D. emarginatum es fa a la maquia sobre
calcaries, mentre que D. sylvaticum creix en suredes acidofiles montanes relativament
humides) i fenoldgic (quan D.emarginatum esta en flor, D. sylvaticum estd en ponce-
lles, situacié que també hem observat en condicions d’hivernacle (vegeu ’apartat 3.5).
El fet que aquestes plantes siguin més ramificades i mostrin un patré de comporta-
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D. emarginatum 72,33 D. emarginatum
subsp. emarginatum > — subsp. nevadense

0,68 74,05
66,74 63,93
D. pictum o0l 7.8 63.20
D. sylvaticum
D. fissum 34,71
70,36 37,87 | | 1412
D. bolosii

FIGURA 5.11. Encreuaments interespecifics en la serie Pentagyna.
(Les xifres indiquen el percentatge de granes desenvolupades en cada encreuament).

ment reproductiu més semblant a les anuals del subgenere Delphinium fa pensar que
s’han adaptat més bé a les condicions ambientals mediterranies que no pas les plan-
tes de la série Fissa, d’origen estepic. Els alts percentatges de germinaci6 també van
en la mateixa linia.

Subgenere Staphisagria

El nostre punt de partida eren els resultats d’hibridacié entre D. pictum i
D. staphisagria assajats a 'Institut Botanic de Barcelona (Alias i Blanché, ined.). Tot
i el seu nombre cromosdmic diferent, D. staphisagria (2n = 18) s'encreua amb D.
pictum (2n = 16). La produccié de granes és més alta quan D. staphisagria és el re-
ceptor del pol-len; i aixd confirma que la transmissi6 de 'aneuploidia és més eficient
per gametes femenins. Anilogament, s'obtenen més bons resultats en els encreua-
ments interpoblacionals que en els intrapoblacionals, com si aquesta espécie reque-
ris una aportaci6 de variacié genetica externa. En la poblaci6 de D. pictumen que la
pollinitzacié encreuada interpoblacional és més efectiva (PIC1), també s’obté més
bon resultat en hibridar-la amb D. staphisagria (taules 5.16 i 5.17), cosa que déna
suport a la idea de certa depressié genetica de la poblacié PIC2.

Aquestes dades també demostren que hi ha d’haver algun tipus de barreres en-
tre aquestes dues espécies, que poden fer-se o conviure en habitats molt propers,
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barreres que semblen fonamentalment fenologiques. A les illes leras, Requien (en
una carta a de Candolle, Blanché, 1991) troba un mes de diferéncia entre la flora-
ci6 de D. staphisagriaila de D. pictum subsp. requieni. La mateixa diferéncia ha es-
tat observada a Mallorca, a la localitat de Sa Calobra (Blanché, loc. ciz.).

La viabilitat de les granes hibrides entre D. pictum i D. staphisagria ha estat
molt baixa, en comparaci6é amb les taxes de germinacié de les espécies parentals pro-
vinents de les poblacions naturals (vegeu el capitol 3). En aquest cas, les anomalies
cromosomiques en podrien ser les responsables.

Subgenere Delphinium

Tots els encreuaments interespecifics que hem assajat dins d’aquest grup han
donat una produccié de granes molt alta (60-75 %), cosa que fa pensar en una gran
proximitat genetica entre tots els taxons del subgenere, mentre que 'encreuament
amb altres subgéneres no ha prosperat. Tot i aix0, cal destacar que aquest grup pre-
senta més afinitat amb el subgenere Staphisagria (s'arriba a produir alguna grana
desenvolupada, en els encreuaments en tots dos sentits) que amb els taxons peren-
nes. La gran similitud dels cariotips (vegeu el capitol 6), reflectida també en una
gran semblanga morfoldgica (Blanché ez 2/, 1990; Blanché, 1990, 1991), podria
explicar aquesta elevada capacitat d’encreuament. A la natura, les barreres sé6n so-
bretot de tipus geogrific o fenologic (taula 5.32). D. verdunense es comporta com
els tixons de la serie Pentagyna, és a dir, hi é més important 'autoincompatibilitat
que no pas la incompatibilitat interespecifica.

L'absencia de barreres genétiques incrementa la probabilitat de flux genic en-
tre espécies simpatriques o situades en arees continues. Lexisténcia de formes in-
termedies és facilment predictible d’acord amb el model d’especiacié clinal
peripatrica (White, 1978), com es comprova en el grup D. verdunense-D. gracile a
la peninsula Iberica (Blanch¢, 1991). En el grup D. macropetalum-D. obcordatum
es déna un model semblant. En aquest darrer hem detectat nombroses formes in-
termedies, tant al camp com en material d’herbari.

Génere Consolida

Les barreres d’aillament genetic semblen més fortes en aquest geénere que en
Delphinium, tot i que les especies més properes, és a dir, les que pertanyen a la ma-
teixa secci6 (C. pubescens i C. mauritanica) sencreuen més bé entre elles que amb
les de seccions diferents (aquelles amb C. gjacis). Hong De-Yuan (1986) va obtenir
granes viables hibridant dues subespecies de C. regalis, i granes que no van germi-
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D. pictum D. bolosii

046 I, 77 8 D. gracile
0,74

69 45
D. verdunense
73,36

68,26 68,26
Zi ] NS
j D. favargeri

D. cossonianum 3
65,89
62&& 64,39 75,43 72.08
D. balansae

D. obcordatum

FIGURA 5.12. Encreuaments interespecifics en el subgénere Delphinium.
(Les xifres indiquen el percentatge de granes desenvolupades en cada encreuament).

nar encreuant Aconitella stenocarpa i A. scleroclada. Cal remarcar, perd, que aques-
tes darreres especies presenten nombres cromosomics diferents (2n = 16i 2n = 18).
Per tant, les barreres entre plantes amb nombres cromosdmics diferents també sem-
blen més fortes aqui que entre els disploides de Delphinium (D. fissum x D. bolosii
o D. pictum X D. staphisagria), en que sf que han germinat algunes granes.

En aquest génere s’inverteix el patré de comportament que véiem a la série
Pentagyna o al subgenere Delphinium, atés que hi existeixen més barreres d’incom-
patibilitat interespecifica que d’autoincompatibilitat, tot i que el millor sistema és
clarament I'al-logamia. Algunes Consolida, com C. regalis, han estat descrites, perd,
com a autoincompatibles (Miiller, 1883; Svensson i Wrigen, 1986). Entre aixo i les
dades de Hong De-Yuan (1986), arribem a la conclusié que hi ha models molt di-
ferents en un mateix génere.

Barreres i mecanismes d'aillament en Delphinieae  la Mediterrania occidental
Pel que hem vist fins ara, les barreres genétiques entre tixons filogenética-

ment propers dins d’aquest grup sén bastant febles; per tant, n’hi deu haver d’'una
altra mena.
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34,31
C. mauritanica ﬁ C. pubescens
34,4
427 5,37
21,37 7,69
C. ajacis

FIGURA 5.13. Encreuaments interespecifics en Consolida.
(Les xifres indiquen el percentatge de granes desenvolupades en cada encreuament).

Els sistemes d’aillament reproductiu més freqiients en els taxons estudiats sén
basicament geografics. En algunes espeécies simpatriques hem detectat barreres de
tipus fenologic, perd no sempre sén completes. La taula 5.32 recull informacié di-
versa sobre Delphinieae simpatriques, algunes de les quals presenten aillament fe-
noldgic. Es una recopilacié de les observacions fetes pel nostre equip, a més
d’algunes que reporta la bibliografia i d’altres realitzades per C. Blanché, J. Molero
i G. de la Fuente durant una campanya de recolleccié de material a Turquia.

Laillament ecologic és menys freqiient, perd també es déna (com per exemple
a D. emarginatum i D. sylvaticum a Tunisia). En canvi, no existeix un aillament de
tipus reproductiu (és a dir, plantes exclusivament autdgames o apomictiques).

D’altra banda, segons la bibliografia consultada, tampoc no sembla que el com-
portament dels insectes afavoreixi els encreuaments interespecifics en aquesta tribu.
Clements i Long (1923) van demostrar que els abellots eren capagos de distingir en-
tre flors normals i flors amb la forma, el color o I'olor alterats. Waser i Price (1981,
1983, 19854) també van detectar que els abellots eren capagos de discernir entre in-
dividus normals i albins. En aquest sentit, la manca d’hibridacié entre tres espécies
americanes simpatriques de Delphinium —D. hesperium Gray, D. parryi Gray i
D. variegarum Torr. et Gray, reproductivament compatibles (Epling, 1947)— va
suggerir a Grant (1949) I'existencia de cert aillament etologic en flors adaptades a la



Taula 5.32. Exemples de la fenologia d’especies simpatriques en Delphinieae.

Localitat, altitud, data

Taxons (estadi fenologic)

Referéncia

Hs: Osca, Vedat de Fraga, 300 m, 29/6/94

Hs: Lleida, Rubié de Baix, 290 m, 15/7/95

Ga: Pirineus orientals, vall d’Eina, 1.980 m, 6/8/93
Ma: Fes, 500 m, 23/6/94

Ma: Kenifra, 1.650 m, 21/6/94

Bl: Mallorca; Sa Calobra, 100 m, 6/84

Hs: Salamanca; Las Honfrias, 1.100 m, 7/84

Ma: Marriqueix; Touama, 5/85

An: Ankara; Cobuk, 1.020 m, 8/6/89

An: Malatya; Karapinar, 1.050 m, 14/6/89
An: Adiyaman; Gélbasi, 980 m, 15/6/89
An: Ni de; Pozanti cap a Camardi, 1.350 m, 17/6/89

An: Konya; pr. Kizilsren, 1.350 m, 18/6/89

USA: Colorado; Gothic, 2.900 m, 14/7/97

C. pubescens (fruit) i D. gracile (flor)

D. bolosii (fruit) i D. verdunense (flors)

A. lycoctonum (flors) A. anthora (poncelles)

D. cossontanum (Gltimes flors, fruit) i D. favargeri (floracié)
C. mauritanica (flors) i D. favargeri (poncelles i flors)

D. staphisagria (flors i fruits) i D. pictum (primeres flors)
D. fissum subsp. sordidum (poncelles) i D. gracile (flots)
D. pentagynum (flots i fruit) i D. obcordarum (poncelles)
C. paniculata (poncelles petites) i

C. hellespontica (Boiss.) Chater (flors)

Aconitella scleroclada (Boiss.) Sojik (poncelles) i

C. oliveriana (DC.) Schrod. (flors i fruits)

C. axilliflora (DC.) Schrod. i

C. oliveriana (otes dues, flors i fruits)

C. hellesponticai C. raveyi (Boiss.) Schréd.

(totes dues en flor)

C. paniculata (poncelles i flors), C. orientalis Gray

(flors i fruits), C. hellespontica (poncelles) i A. stenocarpa
(Hossain i Davis) Sojék (poncelles)

D. nelsonii Greene (fruits) i D. barbeyi Huth (poncelles)

Observaci6 propia
Observacié propia
Observaci6 propia
Observacié propia
Observacié propia
Blanché, 1990
Blanché, 1990
Blanché, 1990
Campanya de
Turquia
Campanya de
Turquia
Campanya de
Turquia
Campanya de
Turquia
Campanya de
Turquia

Observaci6 propia

8%C
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poMinitzacié per Bombus. Per contra, en les nostres especies, sobretot en Aconitum,
vam observar que el mateix abellot podia visitar consecutivament flors d’especies di-
ferents (de colors diferents; vegeu el capitol 4). A la vall d’Eina, on conviuen tres es-
pecies d’aconit, no hem detectat existéncia d’hibrids, probablement perque les
barreres genetiques sén prou fortes. En canvi, si que vam detectar un presumpte hi-
brid a la vall de Llosars (Osca), que presentava caracteristiques morfoldgiques inter-
medies entre A. napellus i A. lycoctonum; caldria, perd, dur a terme més estudis
(citogenetica, isoenzims, etc.) per tal de verificar si ho era o no. Dins d’aquest géne-
re, de totes maneres, no és rara |’existencia d’hibrids naturals (Kartashova i Malakhova,
1973; Krzakowa i Szweykowski, 1976; Zielinsky, 19824, 19826).






6. ESTUDIS CITOGENETICS

6.1. INTRODUCCIO

El notable augment de dades sobre recomptes cromosdmics apareguts en els
darrers trenta anys (Ornduff, 1968, 19694 Fedorov, 1969; Moore, 1970, 1971, 1972,
1973, 1974, 1977; Goldblatt, 1981; Moore, 1982; Goldblart i Johnson, 1983, 1985,
1988, 1990, 1991) demostren que la citogenetica ha assolit una gran importancia,
tot i que en la majoria d’ocasions s’ha tractat com una ciéncia auxiliar. Avui, és ben
sabut que la citogenetica forneix una serie de dades comparatives que permeten pos-
tular, entre d’altres, moltes propostes de tipus filogenetic i evolutiu (Lewis, 1957;
Stebbins, 1971; Raven, 1975; Moore, 1978; Grant, 1981; Stuessy, 1990). El conei-
xement, doncs, dels aspectes cariologics és important en diversos camps, com ara la
genetica, la sistematica o 'evolucid, i també en la biologia de la reproduccié.

En aquest respecte, la delimitacié de les especies i I'estudi de llurs relacions ba-
sades en la taxonomia classica han estat verificades o posades en dubte per eviden-
cies citogengtiques com ara el recompte cromosdmic, I'analisi del cariotip, el
percentatge d’encreuaments, la viabilitat dels hibrids i 'aparellament de cromoso-
mes meiotics (Singh, 1993).

Potser la relacié més directa de la citogenttica amb la biologia de la reproduc-
cié i, més concretament, amb 'estudi dels sistemes reproductius és I'anilisi de la
morfologia cromosdmica, tant dels parentals que intervenen en els encreuaments
interespecifics, com de la primera generaci6 hibrida. El nombre de cromosomes i
llur homologia determinen el comportament d’aquests en la meiosi, comportament
que en part regeix el grau de fertilitat dels hibrids, 'heréncia dels sistemes repro-
ductius i el model de variacié de les poblacions (Stace, 1989).

Lencreuament de plantes, entés com a activitat de manipulacié de genotips,
requereix técniques i informacié que poden ser proporcionades per la citogendtica
(Sybenga, 1993). La informacié que forneix aquesta ciencia, sigui general o especi-
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fica, s'obté a partir del nombre i I'estructura dels cromosomes (cariotip) i del seu
comportament durant les divisions somatiques o generatives, tant del material de
partida com de I'intermedi i dels productes resultants (Sybenga, 1983).

El nostre objectiu ha estat, fonamentalment, realitzar un estudi mitotic dels
parentals emprats per a dur a terme les experiéncies dels sistemes reproductius. En
un primer estadi, aquesta recerca permet assegurar si els exemplars usats presenten
anomalies genétiques o no, per tal d’arribar a una interpretacié correcta de I'#xit o
el fracis de la viabilitat dels encreuaments. Es tracta, doncs, en aquesta primera fase,
d’un estudi-control de les poblacions no revisades préviament des del punt de vis-
ta citogenetic. Aquesta tasca, que pot semblar, en un primer moment, rutinaria, no
ho ha estat gens, ja que ens ha permes detectar anomalies cromosomiques inedites
en plantes presumptament estudiades, com ara D. staphisagria. Hem extrapolat els
resultats a escala poblacional, sense repetir-los de manera individual, d’'una banda,
perque hauria exigit massa temps (no era I'objectiu de la tesi) i, a més, altres inves-
tigacions fetes al nostre laboratori han demostrat que les diferéncies intrapoblacio-
nals sén minimes i sovint atribuibles a causes aleatories, no controlables, derivades
de la mateixa técnica emprada (Blanché ez al,, 1987, 1990; Margeli, 1995).

A part del recompte cromosdmic, també hem dut a terme una anlisi detalla-
da del cariotip, i hem elaborat el corresponent idiograma. Els resultats obtinguts
han servit per a intentar relacionar la similitud cromosdmica entre poblacions i/o
espécies amb I'exit dels encreuaments interespecifics mesurat a partir de la produc-
ci6 de granes desenvolupades (vegeu el capitol 5). '

6.1.1. CONEIXEMENTS CITOGENETICS PREVIS EN LES DELPHINIEAE

La tribu Delphinieae compren aproximadament unes 670 espécies, d’acord
amb el criteri ampli proposat per Tamura (1995). Les referéncies de la base de da-
des del nostre equip en recullen unes 830, de les quals, fins al moment actual, han
estat objecte de recomptes cromosdmics unes 275, que representen un 33 % dels
taxons (Blanché ez al,, 1997 4). La trentena d’espécies que pertanyen a la nostra irea
d’estudi han estat quasi totes comptades en alguna ocasié. Les taules 6.1, 6.2 1 6.3
presenten tots els recomptes previs d’aquests taxons, agrupats per géneres.

Durant forga temps, la tribu havia estat considerada molt estable des del punt
de vista citogenetic, ja que pricticament totes les especies que havien estat sotmeses
a un control carioldgic presentaven un nombre de base de x = 8 (Langlet, 1932;
Gregory, 1941; Kurita, 1955, 1956, 1957, 1958, 1965; Al-Kelidar i Richards, 1981;
Blanché ez al. 1987, 1990). A partir dels anys vuitanta shan trobat esparsament
alguns nombres diferents (taula 6.4), freqiients sobretot en els géneres Consolida i
Aconitella, presumptament més evolucionats (Trifonova, 1990). Del total de
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Taxon 2n Autor i any
A. lycoctonum 16 Langlet (1927)
16 Darlington (1932)
16 Afify (1933)
16 Schafer i La Cour (1934)
16 Kurita (1955)
16 Tschermark-Woess (1956)
Meusel ez al. (1965)
16 Hess et al. (1970)
16 Lovka et al. (1971)
Mehra i Ramanandan (1972)
16 Susnik e /. (1972)
16 Susnik i Lovka (1973)
16 Kiipfer (1974)
16 Léve i Kjellquist (1974)
16 Hindakova (1976)
16 Micieta (1981)
16 Sopova i Sekovsky (1982)
16 Puig (1987)
16 Galland (1988)
24 Delay (1947)
A. anthora 32 Lewitsky (1931)
32 Langlet (1932)
32 Schafer i La Cour (1934)
32 Seitz et al. (1972)
32 Susnik i Lovka (1973)
32 Kiipfer (1974)
32 Murfn (1978)
32 Diez et al. (1984)
32 Puig (1987)
A. napellus 24 Overton (1893)
24 Osterwalder (1898)
24 Darlington (1932)
32 Langlet (1927)
32 Darlington (1932)
32 Schafer i La Cour (1934)
32 Tischler (1934)
32 Gregory (1941)
32 Tschermark-Woess (1956)
32 Contandriopoulus (19574, 19574)

32 Puig (1987)
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TauLA 6.2. Nombres cromosdmics préviament coneguts en espécies de Delphinium

de la Mediterrinia occidental.

Taxon n 2n Autor i any
D. elatum 24 Krasnikov i Schaulo (1986)
32 30 recomptes, en Molero ez 4l (ined.)
D. montanum 32 Jankun (1973)
16 32 Blanché (1991)
D. dubium 32 Jankun (1973)
D. fissum 16 Tischler (1927)
16 Wilde (1931)
16 Sopova i Sekovsky (1981)
16 Altamura ez 4/, (1984)
16 Koeva-Todorovska (1985)
32 Hocquette (1922)
32 Propach (1940)
D. fissum subsp. sordidum 16 Rico ez al (1981)
8 16 Blanché (1991)
D. bolosis 18 Blanché i Molero (1983)
9 18 Blanché (1991)
D. pentagynum 8 Rufz de Clavijo i Ubera (1982)
8 Blanché er al. (1985)
16 Queirés (1990, 1991)
8 16 Blanché (1991)
D. emarginatum subsp. emarginatum 16 Ottonello ez al. (1985)
D. emarginatum subsp. nevadense 8 Blanché er al (1985)
8 16 Blanché (1991)
D. staphisagria 16 Hocquette (1922)
16 Lewitsky (1931)
16 Gregory (1941)
8 Maire (1964)
8 16 Blanché (1991)
32 Langlet (1927)
32 Gregory (1941)
16 Maire (1964)
D. pictum subsp. pictum 16 Gregory (1941)
16 Contandriopoulos i Cardona (1984)
16 Verlaque er a/. (1991)
8 Blanché (1991)
D. pictum subsp. requieni 16 Kurita (1957)
16 Al-Kelidar i Richards (1981)
16 Contandriopoulos i Cardona (1984)
16 Verlaque er a/. (1991)
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TauLa 6.2. Nombres cromosdmics préviament coneguts en espécies de Delphinium
de la Mediterrinia occidental. (Continuacié.)

Taxon n 2n Autor i any

D. peregrinum 16 Gregory (1941)
16 Demiriz (1980)
16 Koeva-Todorovska (1985)

D. halteratum 16 Campo i Romano (1995)
D. verdunense 8 Tjebbes (1928)
16 Lewitsky (1931)
8 Mehra i Ramanandan (1972)
16 Al-Kelidar i Richards (1981)
8 Blanché ez al. (1985)

16 Queirds (1990)
16 Blanché (1991)
Pastor et al, (1984)
Gallego i Aparicio (1990)
16 Blanché (1991)
D. cossonianum 16 Blanché ez al. (1990)
D. balansae 16 Quézel (1957)

D. gracile

o oo o

8 Galland (1990 in liss.)

8 16 Blanché ez al. (1990)
D. macropetalum 8 16 Blanché ez al. (1990)
D. nanum 8 Blanché ez al. (1985)
D. obcordatum 8 16 Blanché ez al. (1990)
D. favargeri 8 16 Blanché ez al. (1990)

recomptes fets dins la tribu (Molero ef /., inéd.), sense comptar-hi els que presen-
tem en aquesta memoria, un 58 % correspon al nivell diploide (2n = 16), un 37 %
al tetraploide (2n = 32) i un 2 % a I'hexaploide (2n = 48). Entre les especies de la
zona estudiada, els diploides representen un 64 %, els triploides, un 5 % i els tetra-
ploides, un 30 %; no hi ha cap hexaploide i fins al moment només hem detectat un
disploide, amb 2n = 18 (D. bolosis) (Blanché i Molero, 1983; Blanché, 1991).

Les alteracions del nombre cromosdmic han seguit, dins el conjunt de la tribu,
dues vies diferents segons el caricter anual o perenne dels géneres. En els taxons pe-
rennes pren molta importancia la poliploidia com a via de diversificacié, mentre que la
disploidia hi ha tingut un paper molt secundari. En els generes o subgeneres anuals,
la situacié s'inverteix; la poliploidia hi és practicament nulla, mentre que adquireix
més importancia la disploidia com a possible via d’especiacié (Giménez, 1995). Dins
la disploidia, també s'intueixen dues tendéncies divergents; mentre que en Aconitum
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TAULA 6.3. Nombres cromosdmics préviament coneguts en especies de Consolida

de la Mediterrania occidental.

Taxon n 2n Autor 1 any
C. regalis 16 Hocquette (1922)
16 Langler (1927)
16 Tjebbes (1927, 1928)
16 Tischler (1927, 1934)
16 Lewitsky (1931)
16 Gregory (1941)
16 Moore (1982)
16 Kurita (1965)
16 Bolkhovskikh ez a/. (1969)
16 Skalinska 8 Pogal (1971)
16 Trifonova (1973)
16 Hindakova (1974)
16 Dvorak i Dadakova (1977)
16 Popova i Ceschmedjeiv (1978)
16 Dvorak 1 Grull (1978)
16 Loon i Snelders (1979)
16 Al-Kelidar i Richards (1981)
16 Sopova i Sekovsky (1981)
16 Hong de-Yuan (1986)
16 Errugrul i Beyazoglu (1989)
16 Giménez (1995)
C. mauritanica 8 16 Blanché et 2l (1987)
C. pubescens 8 16 Blanché ez al. (1987)
C. ajacis 16 Guignard (1889)
16 Osterwalder (1898)
16 Langlet (1927)
16 Tjebbes (1927, 1928)
16 Gregory (1941)
16 Kurita (1955, 1957)
16 Legro (1961)
8 16 Basak i Jain (1963)
8 Maire (1964)
8 Mehra i Ramanandan (1972)
16 Koul i Gohil (1973)
16 Mandal i Basu (1977)
8 Singh i Jain (1979)
16 Loon (1980)
8 Singh (1982)
16 Subramanian (1985)
8 16 Blanché ez 2l (1987)
8 Bir et al (1987)
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TAULA 6.3. Nombres cromosdmics préviament coneguts en espécies de Consolida

de la Mediterrania occidental. (Continuacié.)
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Taxon n 2n Autor i any
C. ajacis (cont.) 24 Bonicke (1911)
12 Maire (1964)
24 Mandal i Basu (1978)
C. orientalis 16 Beckman (1928)
16 Gregory (1941)
8 Maire (1964)
16 Bolkhovskikh et al. (1969)
16 Trifonova (1973)
16 Koeva-Todorovska i Nenova (1977)
16 Demiriz (1980)
16 Al-Kelidar i Richards (1981)
8 16 Blanché ez a/. (1987)
16 Ertugrul i Beyazoglu (1989)
8 Baltisberger i Charpin (1989)

TAULA 6.4. Nombres de base i cromosdmics en les Delphinieae.**

Genere Nombre de base: x Dotacié cromosdmica: 2n

Aconitum 8, 9* 10*, 13* 16, 18*, 24*, 26*, 30%, 32, 34*, 40™, 46*, 48, 52*, 64*
Delphinium 8, 9%, 10* 16, 18*, 20*, 24*, 32, 48*

Consolida 7*, 8, 9* 14*, 16, 18*, 24*

Aconitella 6*, 8,9* 12%, 16, 18*

**(segons Molero er al, intd.) * nombres poc freqilents.

i Delphinium la disploidia, fins al moment actual, ha estat exclusivament ascendent,
Consolida i Aconitella en presenten tant d’ascendent com de descendent.

Pel que fa a la morfologia dels cromosomes, en general es tracta d’un grup de
plantes amb una considerable similitud de cariotips, caracteritzats per una gran
asimetria, la majoria pertanyents a les classes 3B i 3C de Stebbins. El cariotip mo-
del de les Delphinieae estd constituit per dues parelles de cromosomes llargs forga
simetrics (metacéntrics o submetacéntrics) i sis de progressivament més curts,
molt més asimetrics (acrocentrics, subacrocéntrics o telocéntrics) (Langlet, 1932;
Gregory, 1941; Kurita, 1955; Stebbins, 1971; Blanché e al, 1987; Trifonova,
1990; Blanché ez /. 1987, 1990; Blanché, 1991; etc.). Aquests cariotips, en que es
distingeixen clarament dos tipus de cromosomes per la seva mida, han estat anome-
nats bimodals (Stebbins, 1971). La tendéncia evolutiva dins la tribu, apuntada per
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Trifonova (1990), és el canvi de nombre cromosdmic, 'augment de la asimetria del
cariotip i la reduccié de la mida dels cromosomes.

6.2. MATERIAL I METODES
6.2.1. MATERIAL

El material vegetal emprat per a fer els estudis citogenetics ha estat exclusiva-
ment meristemes radiculars. Segons el cicle vital de la planta, els meristemes shan
obtingut, bé a partir de plantules procedents de germinacié de granes, en el cas de
les especies anuals (vegeu el capitol 3), bé d’individus trasplantats a testos, recollits
en les seves poblacions naturals, en els tixons perennes. En aquest darrer cas, els in-
dividus shan transportat vius a hivernacle en torretes, procurant conservar el pa
de terra original. Hem comprovat empiricament que I'estrés hidric (dos o tres dies
sense regar), afavoreix notablement I'increment d’arrels joves, susceptibles de pre-
sentar divisions mitdtiques.

Els meristemes radiculars han servit per a cercar mitosis somatiques que, si la
qualitat de les plaques obtingudes era I'adient, han permes dur a terme el recomp-
te del nombre cromosomic i 'estudi detallat del cariotip.

Hem estudiat citogeneticament totes les poblacions consignades a la taula 6.7.
Les tniques especies que no hem considerat, perque les seves poblacions ja havien
estat préviament revisades, sén: A. lycoctonum, A. anthora i A. napellus (Molero et
al., 1995), D. montanum (Blanché, 1991), D. fissum subsp. sordidum (Rico et al.,
1981; Blanché, 1991), D. gracile (Blanché, 1991), D. cossonianum (Blanché et al.,
1990), D. balansae (Blanché et al., 1990) i C. pubescens (Blanché et al., 1987).

6.2.2. METODOLOGIA
Presa de mostres i escurcament

Per obtenir les arrels, es tomben els testos amb molta cura per tal de no des-
muntar gaire el pa de terra i malmetre la planta. Les puntes d’arrel cal que siguin
ben joves i blanques per a assegurar-nos que estiguin en creixement i, conseqiient-
ment, que hi hagi divisions mitdtiques. Es recomanable que abans d’iniciar els trac-
taments les arrels romanguin submergides uns quants minuts en aigua destil-lada
per a eliminar les restes de terra que puguin portar. Per tal d’evitar al maxim super-
posicions i recargolaments entre els cromosomes (especialment llargs en aquesta tri-
bu) i facilitar les tasques de recompte i de confeccié del cariotip, hem fet, abans de
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la fixacié, un pretractament amb un agent antimitotic amb la finalitat d’escurgar-
los. A aquest efecte els hem aplicat 8-hidroxiquinoleina 0,002 M (Tjio i Levan,
1950) durant dues hores a 4 °C; per eliminar després aquesta substancia, es renten
les mostres submergint-les en aigua destillada durant 5 minuts.

Fixacié

Es traspassen les radicules a un recipient amb el reactiu de Farmer [mescla d’e-
tanol absolut i acid acetic glacial (3:1 V/V)] i shi mantenen, com a minim, 24 ho-
res, havent-ho posat al refrigerador. En aquestes condicions, el material es pot
conservar durant forga temps.

Estovament

La mateixa constitucid de 'arrel i els tractaments als quals ha estat sotmesa fan
que les mostres sovint restin forga endurides i els calgui un estovament, amb dues
finalitats. D’una banda, per a facilitar I'aixafament o squash i, de I'altra, per a mi-
llorar la penetracié del colorant. Aquest estovament s'assoleix mitjangant una hi-
drolisi acida amb acid clorhidric 1N, a una temperatura de 60 °C (en una placa
calefactora model 156 Selecta), de 5 a 8 minuts. De nou, el procés s'atura submer-
gint les mostres en aigua destillada durant uns 5 minuts.

Tincié
La tincié de les radicules es realitza mitjangant la immersié en orceina acttica
al 2 %, a temperatura ambiental. Es deixen en maceracié 24 hores (Kawano, 1965)

per facilitar la penetracié del colorant, tot i que I'accié d’aquest és gairebé imme-
diata.

Preparacié i muntatge

Amb I'ajut d’un estereoscopi binocular (Zeiss model DRC) es fragmenten les
radicules i se’n selecciona la zona apical, lleugerament per sota de la cofia (que
selimina) i més amunt de la zona de pels absorbents. Es munten en un medi d’acid
acttic 45 %-glicerol (9:1), substancia que ajudari a clarificar el citoplasma, es co-
breix amb un cobreobjectes i es procedeix a 'aixafament. Si interessa conservar la
preparacid, se segella amb DPX, procurant que no hi entri aire. En aquestes condi-
cions, les preparacions es poden mantenir, sense perdua de les seves caracteristiques,

d’un a dos mesos al refrigerador (4 °C).
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Observacis

Les observacions han estat realitzades mitjangant un microscopi dptic Zeiss,
a 100 augments per rastrejar la preparacié, i a 1.000 a I'’hora de seleccionar les
plaques i estudiar-les. Quan hem trobat cinc plaques de bona qualitat, hem pro-
cedit a dibuixar-ne la projeccié mitjangant un microscopi Zeiss model Axioscop
equipat amb una cimera clara, a 2.500 augments, per a poder prendre, poste-
riorment, les mesures pertinents. De les millors plaques, se n’han pres fotogra-
fies a 1.000 augments. Sovint els cromosomes, es disposen en diferents plans i
resulta impossible enfocar-los tots alhora, cosa que dificulta extraordinariament
obtencié de bones fotografies; en aquests casos, shan pogut comptar i dibuixar
enfocant i desenfocant amb el cargol micrometric. Tots els dibuixos i negatius
sén conservats al Laboratori de Botanica.

6.2.3. PARAMETRES I INDEXS MESURATS

Les dimensions dels cromosomes han servit de base per a I'elaboracié del ca-
riotip, seguint els consells de Bentzer et al. (1971), Love i Love (1975) i Favarger
(1978). Com és habitual en els treballs citogenetics, hem dibuixat I'idiograma ha-
ploide i hi hem indicat la férmula cromosdmica corresponent, segons la termino-
logia de Levan ez al. (1964). Les dades especificades en el cariotip han estat les
segiients: la mitjana i I'error estindard de les longituds del brag llarg (L), del brag
curt (C) i del total (L + C) de cada parell de cromosomes homolegs, expressat en
pm, la longitud cromosdmica mitjana del cariotip i, si escau, la preséncia de satelits
i de constriccions secundaries.

Un pardmetre que permet també relacionar les dades obtingudes amb altres ca-
riotips és 'index centromeric (IC), definit per Shindo i Kamemoto (1963) i ex-
pressat per la férmula:

IC=100xC/(L+C)

Indica el percentatge que representa el brag curt en relaci6 a la llargada total
del cromosoma.

La relacié entre la llargada del brag llarg i la del brag curt de cada parell de cro-
mosomes homolegs (R de Levan) déna idea de la posicié del centromer. Levan ez
al. (1964) estableixen uns tipus de cromosomes, segons els valors d’aquest index,
com podeu veure a la taula 6.5.

El grau de simetria dels cromosomes i del conjunt del cariotip queda reflectit
pels segiients fndexs:



ESTUDIS CITOGENETICS 261

4) Indexs d’asimetria de Bazzichelli (1967); indiquen el tant per cent de lon-
gitud que aporta cada brag al cariotip. Es calculen a partir de les segiients férmules:

%L=100(L/2XL+C)
%C=100(C/XL+C)

) Index d’asimetria de Stebbins (1971); estableix dotze classes a partir de la
relacié entre la longitud del cromosoma més llarg i el més curt del cariotip i les fre-
qiiencies dels quocients dels bragos (taula 6.6).

o) Indexs d’asimetria de Romero-Zarco; proposats per Romero (1986), sén els
dos segiients:

A;=1-[X(C/L)]n index d’asimetria intracromosdmica
A,=§/X index d’asimetria intercromosdmica

on X expressa la mitjana de la longitud dels cromosomes i S, la desviacié estandard
corresponent. A, també es coneix com a coeficient de dispersié de Pearson. Aquests
indexs presenten dos avantatges. D’una banda, permeten la representacié grifica del
cariotip en un sistema de coordenades (A, i A,), la qual fa possible la comparacié
de cariotips, i de I'altra, discriminen més bé que les classes de Stebbins, per a rangs
taxondmics infragenerics (Romero, 1986; Giménez, 1995).

Taula 6.5. Classificacié dels cromosomes segons Levan et al. (1964).

R Classe Posicié del centrdbmer Tipus de cromosoma
R=1,0 M Punt medial Metacentric
1,0R<1,7 m Regié medial Metacentric
1,7<R <3,0 sm Regié submedial Submetacentric
3,0€R<7,0 st Regié subterminal Subacrocentric
7,0<R < 39,0 t Regié terminal Acrocéntric
39,0<R<e T Punt terminal Telocentric

Taula 6.6. Classes d’asimetria de Stebbins (1971).

Relacié entre el cromosoma % de cromosomes amb R > 2:1
més llarg i el més curt 0 1-50 51-99 100
<2:1 1A 2A 3A 4A
2:1-4:1 1B 2B 3B 4B

> 4:1 1C 2C 3C 4C
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Per agilitzar i facilitar les tasques d’elaboracié del cariotip, tot el tractament es-
tadistic basic de les dades, la conversié de les mesures, el cilcul dels indexs ante-
riorment descrits i la representacié dels idiogrames haploides s’han portat a terme
mitjangant el programari (soffware) d’un full de cilcul Lotus per a Windows, versié
4.1. A partir d’aquest programa, J. Simon ha creat un conjunt de macros, incorpo-
rades al full de calcul model amb les instruccions de programacié adients, que per-
meten automatitzar tots els procediments havent-hi entrat simplement les mesures
de cadascun dels bragos dels cromosomes; constitueixen el programa Cario (inéd.).
Ara bé, un aspecte de gran transcendéncia, com és I'aparellament dels cromosomes,
fonamental per a la correcta elaboracié del cariotip, no s’ha deixat al total arbitri de
les macros, ja que alguns dels criteris que hi intervenen sén dificils d’informatitzar.
Si bé hem fet servir les macros, sempre hem efectuat un examen posterior dels apa-
rellaments suggerits per I'ordinador.

6.3. RESULTATS

Hem estudiat el nombre cromosdmic i el cariotip de 18 poblacions, correspo-
nents a 12 especies diferents. Segons les referéncies bibliografiques de queé dispo-
sem, D. sylvaticum és I'inica esp&cie que no havia estat mai comptada, i tampoc no
s’ havien estudiat els cariotips de D. verdunense i D. staphisagria.

Alataula6.7 indiquem, a fi que puguin comparar-se, els recomptes cromosomics
obtinguts a partir de 'analisi de les plaques mitotiques, la férmula cromosdmica, la
longitud cromosdmica mitjana, la classe de Stebbins, els indexs de Romero-Zarco i
el nombre de cromosomes satellitifers.

La dotacié cromosdmica de la majoria de taxons revisats és de 2n = 16, que
confirma plenament x = 8 com a nombre de base habitual a la tribu, excepte en les
dues poblacions de D. bolosii i les tres de D. staphisagria, en qué hem obtingut en
tots els casos 2n = 18.

Totes les poblacions analitzades presenten un cariotip bimodal, amb un o
dos cromosomes llargs (fins a 17 pm, el més llarg) metacentrics o submetacen-
trics, i la resta, majoritariament acrocéntrics i gradualment més petits (fins a
3 pm, el més petit). De fet, podriem agrupar els tixons estudiats en tres grans
grups segons la morfologia del seu cariotip: els de férmula 2n = 18 (D. bolosii i
D. staphisagria), amb una parella de cromosomes llargs i vuit de més petits, i els
de fé6rmula de 2n = 16, repartits en dos grups, uns que només tenen una parella
de cromosomes llargs (el subgenere Delphinium) i uns altres que en presenten
dues i que s'ajusten al cariotip model de la tribu (la resta de taxons). Els cromo-
somes s6n en conjunt forga llargs; I'interval de variacié de la seva longitud mit-
jana va de 5,10 a 9,69 pm. Els euploides pertanyen a la classe 3B de Stebbins,



TAULA 6.7. Resum de les caracteristiques cromosdmiques dels tixons estudiats.

Especie Poblacié 2n Férmula Long. St. Al A2
D. fissum subsp. fissum FIS3 16 Im + 1m%* + Gst 8,46 3B 0,67 0,37
FIS4 16 Im + 1m*® + 5st + 1st% 7,91 3B 0,64 0,38
D. bolosii BOL1 18 Ism + 5st +3st52* 7,10 3C 0,72 0,33
BOL2 18 Im + 8st 8,42 3C 0,73 0,36
D. emarginatum subsp. emarginatum EMA1 16 Im + 3sm + 4st 7,09 3B 0,61 0,39
D. emarginatum subsp. nevadense NEV1 16 Im + lsm + Sst + Istss* 9,69 3B 0,68 0,41
D. sylvaticum SYL1 16 1m + 2sm + 4st + 15 7,71 3B 0,63 0,39
D. staphisagria STALl 18 1m + 2sm + Gst 6,90 3C 0,69 0,48
STA2 18 1m®® + 1sm** + 6st + 1t 8,00 3C 0,71 0,51
STA3 18 1m + 8st 7,60 3C 0,69 0,46
D. pictum PIC1 16 2m + Ism + Sst 8,54 3B 0,60 0,36
PIC2 16 1m%%+ 3sm + 4st 9,22 3B 0,61 0,38
D. verdunense VERI1 16 Ism + 7st 5,29 3B 0,74 0,29
VER3 16 Ism + Ist + 1st5* 5,13 3B 0,76 0,27
D. obcordatum OBCl1 16 Ism + 7st 5,75 3B 0,75 0,30
D. favargeri FAV3 16 Ism + 7st 5,10 3B 0,72 0,30
C. mauritanica MAU1 16 2m + S5st + 1t 8,21 3B 0,65 0,38
C. ajacis AJAl 16 Im + Im® 4 Gst 7,07 3B 0,60 047

Long. = Longitud cromosdomica mitjana expressada en pm; St.= Classe de Stebbins; Al i A2 = {ndexs d’asimetria de Romero-Zarco;
sat.= cromosomes satellitifers. Per 2 més aclariments, vegeu el text.
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264 BIOLOGIA DE LA REPRODUCCIO DE LA TRIBU DELPHINIEAE

mentre que els disploides amb 2n = 18 corresponen a la classe 3C. Els indexs de
Romero-Zarco oscillen entre 0,60-0,76 per A, i 0,27-0,51 per A,.

Sén forga corrents els cromosomes satellitifers. Els sat2llits tenen tendéncia a
presentar-se en els parells de cromosomes llargs, tot i que aquest és un aspecte molt
variable a escala interpoblacional. Cal remarcar que aquests elements poden semblar
molt inconstants, fins i tot entre plaques d’'un mateix individu, ja que moltes vega-
des es trenquen en el procés d’aixafament i llavors no es detecten. No hem observat
cromosomes B ni constriccions secundaries en cap de les poblacions estudiades.

Hem representat els indexs de Romero-Zarco en dos tipus de grafics de dis-
persié de punts. El primer, bidimensional (figura 6.1), és un sistema de coordena-
des en que x correspon a I'index d’asimetria intracromosdmica (A, ) i yal d’asimetria
intercromosdmica (A,). Aquest grafic només déna idea de la asimetria dels cario-
tips. El segon grafic (figura 6.2) és tridimensional i relaciona la asimetria amb la
longitud total del complement cromosdmic. Tot i que el segon grific conté el pri-
mer i pot semblar redundant, els presentem tots dos perque els punts situats a l'es-
pai s6n més dificils d’agrupar i d’interpretar en un sistema tridimensional. A partir
d’aquesta figura es pot observar que els punts corresponents a poblacions de les ma-
teixes espécies o a taxons propers filogenéticament s’agrupen forga bé. Intracromo-
sdomicament, les espeécies anuals del subgenere Delphinium registren els valors
d’asimetria més alts, seguides pels tixons amb 2n = 18 i després per la resta. Inter-
cromosdmicament, els valors més elevats es donen en les poblacions de D. staphi-
sagria, 1 els més baixos en el subgenere Delphinium, dins el qual es troben, a la
vegada, els cromosomes més petits.

Els resultats detallats per a cadascuna de les poblacions estudiades, I'idiograma
haploide —representacié tipus dels cromosomes en ordre decreixent de longitud
total, amb els satelits, si fa al cas—, la fotografia o dibuix d’'una placa metafisica i
les dades numeriques, sén indicats a les taules compreses entre la 6.8 i la 6.25.

6.4. DISCUSSIO
6.4.1. CONSIDERACIONS GENERALS

Els nostres resultats confirmen el nombre de base x = 8 com a majoritari en
la tribu. Durant molt de temps es va creure que aquest nombre era molt estable
(Gregory, 1941; Kurita, 1955; Tamura, 1967, 1995; Al-Kelidar i Richards, 1981),
perd cal reconeixer, a partir dels recomptes disploides aillats que han aparegut
darrerament (Gagnidze i Zakharyeva, 1977; Hong De-Yuan, 1986; Blanché,
1991; Giménez, 1995), i els que hem obtingut nosaltres, que hi ha com a mi-
nim cinc nombres de base secundaris dins la tribu. A la Mediterrania occidental,
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0,6
0s *
. °
°
A D. fissum subsp. fissum
~ . A D. bolosii
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FIGURA 6.1. Representacié bidimensional dels indexs de Romero-Zarco (Romero, 1986).
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FIGURA 6.2. Representacié dels indexs de Romero-Zarco {(Romero, 1986), en relacié amb la lon-
gitud total del complement cromosdmic.
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TauULA 6.8. Caracteristiques cromosdmiques de D. fissum subsp. fissum (FIS3).

v s Localitat:
I . i Ga; Alps Marftims, Saint Dalmas de Tende

Illllll
4
L

Férmula cromosdmica:
2n=2x=16=1m + Im*® + 6st

T

~
T

Longitud cromosdmica mitjana:
8,46 + 1,17 pm

1 [

Classe de Stebbins:
3B

T

- [ndexs d’asimetria de Romero-Zarco:
‘. A = 0,67;A,= 0,37

Parell  Long. del brag llarg  Long. del brag curt  Longitud toral R =L/C Tipusde [ndexs de Bazzichelli IC Sar.

ndm. m t ES m + ES mt ES Levan L% C%

1 8,32+ 0,22 5,57 £+ 0,28 13,89 £ 0,31 1,42 m 12,30 8,23 40,08 C
II 8,09 + 0,22 5,16 + 0,20 13,26 + 0,31 1,57 m 11,96 7,63 38,95 —
111 6,96 0,16 1,33 £ 0,05 8,29 £+ 0,17 5,22 st 10,29 1,97 16,08 —_
v 6,38 + 0,17 1,07 £ 0,06 7,45 £ 0,18 5,95 st 9,43 1,59 14,40 —
\"% 5,86 + 0,17 1,22 + 0,06 7,08 + 0,16 4,81 st 8,66 1,80 17,21 —
VI 5,39 £ 0,11 1,33 £ 0,04 6,73 £0,13 4,04 st 7,97 1,97 19,83 —
VII 4,901 0,13 1,25 £ 0,05 6,15+ 0,13 3,93 st 7,24 1,84 20,28 —
VIII 3,80 + 0,06 1,02 + 0,04 4,81 + 0,09 3,74 st 5,62 1,50 21,08 —

Les mesures sén expressades en pm. Vegeu el text.

99¢
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TAULA 6.9. Caracteristiques cromosdmiques de D. fissum subsp. fissum (F1S4).

Localitat:
Ga; Alps Marftims, Saint Valier de Thiey

°
1

Férmula cromosdmica:
2n=2x=16=1m + Im%" + Sst + 1st5*

T T

Longitud cromosdmica mitjana:
7,912 1,15 pm

4
u_iIlI:l--

o
2
-
6=

Classe de Stebbins:
3B

Indexs d’asimetria de Romero-Zarco:
A = 0,64;A,= 0,38

Parell  Long. del brag llarg  Long. del brag curt  Longitud total R=L/C Tipusde Indexs de Bazzichelli IC Sat.

SOLLINADOLIO SIANLST

nim. m t ES m z ES m z ES Levan L% C%

I 7,37 £ 0,30 6,15 £ 0,32 13,51 + 0,61 1,20 m 11,64 9,72 45,49 C
11 7,60 £ 0,36 4,64+ 0,22 12,24 1 0,56 1,64 m 12,01 7,33 37,91 —
111 6,12+ 0,33 1,51 £ 0,11 7,63 £ 0,29 4,06 st 9,67 2,38 19,77 —
v 5,63 £+ 0,30 1,45 £ 0,06 7,08 £ 0,31 3,88 st 8,89 2,29 20,49 —
v 5,54 £ 0,23 1,10 £ 0,07 6,64 £ 0,28 5,03 st 8,75 1,74 16,59 C
VI 5,19 £ 0,26 1,13 £ 0,05 6,32 £ 0,29 4,59 st 8,20 1,79 17,89 —
VII 4,44 £ 0,26 1,131 0,05 5,57 + 0,26 3,92 st 7,01 1,79 20,31 —
VIII 3,311 0,18 0,99 £ 0,05 4,29 + 0,22 3,35 st 5,22 1,56 22,97 —

Les mesures s6n expressades en pm. Vegeu el text.
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TauLA 6.10. Caracteristiques cromosdmiques de D. bolosii (BOL1).

Localitat:
Hs; Lleida, Rubié de Baix

Férmula cromosdmica:
2n=2x=18 = Ism + 5st + 3st™"

Longitud cromosdmica mitjana:
7,10 + 0,82 pm

Classe de Stebbins:
3C

[ndexs d’asimetria de Romero-Zarco:
A = 072;A,= 033

897

Parell  Long. del brag llarg  Long. del brag curt Longitud total R =L/C Tipusde [ndexs de Bazzichelli IC t.
nim. m + ES m + ES m + ES Levan L% C%

I 8,18 + 0,53 4,47 £ 0,27 12,64 + 0,66 1,83 sm 12,80 6,99 35,32 —
II 7,16 £ 0,39 1,22 + 0,08 8,38 + 0,42 5,88 st 11,21 1.91 14,53 C
111 6,24 + 0,36 1,39 + 0,07 7,63 + 0,35 4,48 st 9,76 2,18 18,25 —
v 5,92 £ 0,24 1,28 + 0,07 7,19 £ 0,27 4,64 st 9,26 2,00 17,74 &
\'% 5,48 + 0,19 1,19 £ 0,05 6,67 + 0,19 4,61 st 8,58 1,86 17,83 —
VI 5,10 + 0,26 1,16 £ 0,09 6,26 + 0,19 4,40 st 7,99 1,82 18,52 C
VII 4,76 + 0,16 1,22 + 0,04 5,97 + 0,19 3,90 st 7,44 1,91 20,39 —
VIIL 3,77 £ 0,14 1,22+ 0,12 4,99+ 0,18 3,10 st 5,90 1,91 24,42 —
IX 3,13+ 0,12 1,02 + 0,07 4,15+ 0,11 3,09 st 4,90 1,59 24,48 —

Les mesures sén expressades en pm. Vegeu el text.
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TAULA 6.11. Caracteristiques cromosdmiques de D. bolosii (BOL2).

.
¢

10 pm

of,

M
/?ﬁg

-,

»

Localitat:
Hs; Tarragona, Ulldemolins

Férmula cromosdémica:
2n=2x=18 = Im + 8st

Longitud cromosdmica mitjana:
8,42 + 1,07 pm

Classe de Stebbins:
3C

fndexs d’asimetria de Romero-Zarco:

A = 073;A,= 0,36

Parell  Long. del brag llarg  Long. del brag curt  Longitud toral R =L/C Tipusde Indexs de Bazzichelli IC Sat.
ndm. m ¢ ES m £ ES m ¢ ES Levan L% C%

I 9,22 1+ 0,46 6,00 ¢ 0,38 15,23 £ 0,68 1,54 m 12,17 792 39,43 —
I1 9,57 + 0,41 1,42 + 0,05 10,99 + 0,44 6,73 st 12,62 1,87 1293 —
11 7,40 £ 0,27 1,48 + 0,17 8,87 £ 0,43 5,00 st 9,76 1,95 16,67 —
v 7,16 £ 0,43 1,51 £ 0,10 8,67 1 0,42 4,75 st 9,45 1,99 17,39 —
\'% 6,67 £ 0,43 1,33 £ 0,05 8,00 + 0,42 5,00 st 8,80 1,76 16,67 —
Vi 6,12 £ 0,41 1,31 £ 0,04 7,42 £ 0,38 4,69 st 8,07 1,72 17,58 —
VII 5,42 + 0,40 1,31 + 0,06 6,73 £ 0,42 4,16 st 7,15 1,72 19,40 —
VIII 4,50 + 0,31 1,13+ 0,08 5,63 + 0,35 3,97 st 5,93 1,49 20,10 —
IX 3.34+£0,19 0,93 £ 0,05 3,59 st —

4,26+ 0,21

4,40 1,22 21,77

Les mesures s6n expressades en pm. Vegeu el text.
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TAauLA 6.12. Caracteristiques cromosdmiques de D. emarginatum subsp. emarginatum (EMA1).

|
I
I .
IS
N
[ __ N |

—n- -

/e
A2

o

N

e iR A

&

10 um

Localitat:

Tn; Ain Oktor, Djebbel Korbous

Férmula cromosdmica:
2n=2x=16=1m + 3sm + 4st

Longitud cromosdmica mitjana:
7,09 £ 1,03 pm

Classe de Stebbins:
3B

Indexs d’asimetria de Romero-Zarco:

Ay= 0,61;A,= 0,39

Parell  Long. del brag llarg  Long, del brag curt  Longitud roral R =L/C Tipusde [ndexs de Bazzichelli IC Sat.
ndim. mt ES m + ES m £ ES Levan L% C%

I 6,89+ 0,17 5,51 £ 0,14 12,50 £ 0,25 1,27 m 12,32 9,71 44,08 —
II 6,82+0,16 3,861 0,20 10,67 + 0,31 1,77 sm 12,01 6,80 36,14 —
III 5,60 + 0,09 1,04 + 0,04 6,641 0,11 5.36 st 9,87 1,84 15,72 —
v 4,99 £ 0,03 1,25 £ 0,05 6,24 £ 0,05 4,00 st 8,79 2,20 20,00 —
v 4,61 1 0,05 1,25 1 0,04 5,86 £ 0,06 3,70 st 8,13 2,20 21,29 —
VI 4,09 £ 0,08 1,57 + 0,06 5,66 £ 0,07 2,61 sm 7,21 2,76 27,69 —_
VII 4,091 0,15 1,10 + 0,03 5,19+ 0,14 3,71 st 7,21 1,94 21,23 —
VIII 2,78 + 0,08 1,19 + 0,04 3,97 + 0,08 2,34 sm 4,91 2,10 29,93 —

Les mesures sén expressades en pm. Vegeu el text.

042

FVAINIHJITIA NERLL V1 3d QIDDNAOddTd V1 3d vIDOTOId



TauLa 6.13. Caracteristiques cromosdmiques de D. emarginatum subsp. nevadense (NEV1).

Localitat:
Hs; Granada, Vereda de la Estrella

U Férmula cromosdmica:
o I \ 2n=2x=16=1m + lsm + Sst + 1st™"
1l ‘

Longitud cromosdmica mitjana:
o vp 9,69 + 1,52 pm
b Classe de Stebbins:
" _ 10 pm_ \ 3B

Indexs d’asimetria de Romero-Zarco:

A= 0,68:A,= 041

Q.LID SIAN.Lsa

D]

I

SOLLANA

Parell  Long. del bragllarg  Long. del brag curt  Longitud total R =L/C Tipusde Indexs de Bazzichelli IC Sat.
nim. m + ES m = ES m + ES Levan L% C%

| 10,24 + 0,41 7,42 £ 0,33 17,66 + 0,61 1,38 m 13,20 9,57 42,04 —
11 9,48 + 0,29 5,31+ 0,25 14,79 + 0,32 1,79 sm 12,23 6,84 35,88 —
I11 7,83 £ 0,31 1,36 + 0,08 9,19 + 0,37 5,74 st 10,10 1,76 14,83 —
A% 7,19 + 0,28 1,33 £ 0,06 8,53 + 0,27 5,39 st 9,27 1.7 15,65 -
\'4 6,73 £ 0,19 1,39 + 0,05 8,12 + 0,21 4,83 st 8,68 1,80 17,14 G

VI 6,06 + 0,11 1,42 + 0,06 7,48 + 0,15 4,27 st 7,82 1,83 18,99 -
VII 5,66 + 0,21 1,19 £ 0,05 6,84 + 0,24 4,76 st 7,29 1,53 17,37 —
VIII 3,80 £ 0,14 1,13 £ 0,04 4,93 £ 0,15 3,36 st 4,90 1,46 22,94 -

277,55 27349 X26,51

Les mesures sén expressades en pm. Vegeu el text.
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TauLa 6.14. Caracteristiques cromosdmiques de D. sylvaticum (SYL1).

Localitat:
Tn; Tabarka

Férmula cromosdmica:

2n=2x=16=1m + 2sm + 4st + lst™*

Longitud cromosdmica mitjana:
7,71 £ 1,13 pm

Classe de Stebbins:
3B

Indexs d’asimetria de Romero-Zarco:

A= 0,63;A,= 0,39

Parell  Long, del brag llarg  Long. del brag curt  Longitud total R =L/C Tipusde Indexs de Bazzichelli IC Sat.
nim. m + ES m + ES m + ES Levan L% C%

I 7.34+0,19 6,24+ 0,18 13,57 £ 0,34 1,18 m 11,89 10,10 45,94 —
Il 7,45 10,19 4,18 + 0,28 11,63 + 0,27 1,78 sm 12,08 6,77 35,91 —
11 6,12+ 0,16 1,31 + 0,06 7,42+ 0,16 4,69 st 9.92 2,11 17,58 C

v 5,54 + 0,05 1,25 + 0,06 6,79 + 0,09 4,44 st 8,98 2,02 18,38 —
' 5,19 + 0,07 1,31 £ 0,05 6,50 £ 0,08 3,98 st 8,41 2,11 20,09  —
VI 4,76 + 0,04 1,36 £ 0,10 6,12+ 0,11 3,49 st 7,71 2,21 22,27 —
Vil 4,26 + 0,10 1,13 £ 0,04 5,39 + 0,09 3,77 st 6,91 1,83 20,97 —
VIII 3,19+ 0,13 1,10 + 0,05 4,29+0,13 2,89 sm —

5,17

1,79 25,68

Les mesures s6n expressades en pm. Vegeu el text.
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TAULA 6.15. Caracteristiques cromosdmiques de D. staphisagria (STA1).

Localitat:
Hs; Alacant, Pedreguer

Férmula cromosdmica:
2n=2x=18=1m + 2sm + Gst

Longitud cromosdmica mitjana:

6,90 £ 1,17 pm

Classe de Stebbins:
3C

Indexs d'asimetria de Romero-Zarco:

A = 0,69;A,= 0,48

Parell  Long. del brag llarg  Long. del brag curt  Longitud total R =L/C Tipusde Indexs de Bazzichelli IC Sat.
nim, m + ES m m + ES Levan L% C%

I 8,03 £ 0,33 7,11 £ 0,31 15,14 + 0,59 1,13 m 12,94 11,44 46,93 -—
II 6,50 £ 0,29 1,33 £ 0,07 7,83 £ 0,25 4,87 st 10,46 2,15 17,04 —
11 6,26 + 0,25 1,04 + 0,06 7,31 £ 0,28 6,00 st 10,09 1,68 14,29 =z
v 5,66 + 0,16 1,28 + 0,09 6,93 + 0,23 4,43 st 9,11 2,06 18,41 —
v 5,60 + 0,16 0,99 + 0,06 6,58 + 0,22 5,68 st 9,01 1,59 14,98 —
A% 5,05+ 0,16 1,10 + 0,04 6,15+0,18 4,58 st 8,13 177 17,92 -
Vil 4,55 + 0,25 0,94 £ 0,05 5,51 + 0,27 4,76 st 733 1,54 17,37 —
VI 2,90 £ 0,15 0,99 + 0,07 3,89 +0,14 2,94 sm 4,67 1,59 25,37 —
IX 2,06 + 0,08 0,70 + 0,06 2,76+ 0,12 2,96 sm 3,32 1,12 25,26 —

Tam ‘

Les mesures sén expressades en pm. Vegeu el text.
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TAULA 6.16. Caracteristiques cromosdmiques de D. staphisagria (STA2).

Localitat:
Ma; Rif Occidental, pr. Talambote

Férmula cromosdmica:
2n=2x =18 = Im*®* 4 Ism** + 6st + 1t

Longitud cromosdmica mitjana:
8,00 + 1,45 pm

Classe de Stebbins:
3C

fndexs d’asimetria de Romero-Zarco:
A= 0,71;A,= 051

n

v/C

Parell  Long. del brag llarg  Long. del brag curt  Longitud toral R=L/C Tipusde Indexs de Bazzichelli IC Sat.

nim. m t ES m ¢t ES m ¢t ES Levan L% C%

| 9,63 + 0,45 8,90 ¢ 0,30 18,53 + 0,74 1,08 m 13,38 12,37 48,04 C
1T 6,67 £ 0,21 2,64 ¢+ 0,09 9,31 £ 0,22 2,53 sm 9,27 3,67 28,35 LI
111 6,93 10,23 1,10 £ 0,05 8,03 + 0,22 6,29 st 9,63 1,53 13,72 —
v 6,73¢0,17 1,10 + 0,05 7,83+ 0,18 6,11 st 9,35 1,53 14,07 —
\% 6,41 £ 0,19 0,96 £ 0,05 7,37 £ 0,18 6,70 st 8,90 1,33 12,99 —
VI 6,09+ 0,17 0,78 + 0,05 6,87 £ 0,19 7,78 t 8,46 1,09 11,39 —
VII 5,10+ 0,18 1,07 £ 0,05 6,18+ 0,18 4,76 st 7,09 1,49 17,37 —
VIII 3,74 + 0,14 0,87 + 0,05 4,61+0,13 4,30 st 5,20 1,21 18,87 -
X 2,55 + 0,22 0,70 £ 0,07 3,25 £ 0,27 3,67 st 3,55 0,97 21,43 —

P
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Les mesures sén expressades en pm. Vegeu el text.



TAULA 6.17. Caracterfstiques cromosdmiques de D. staphisagria (STA3).

\Qt g

a o & & o
1T T 1T 1

J

10 10 pm

Localitat:
Hs; Eivissa, Benarris

Férmula cromosdmica:
2n=2x=18=1m + 8st

Longitud cromosdmica mitjana:
7,60 £ 1,24 pm

Classe de Stebbins:
3C

{ndexs d’asimetria de Romero-Zarco:

- 0,69;A,= 0,46

Parell  Long. del brag llarg  Long. del brag curt Longitud total R =L/C Tipusde Indexs de Bazzichelli 1C Sat.
ndm. m ¢ ES m + ES m + ES Levan L% C%

1 8,76 + 0,42 7,54 ¢ 0,33 16,30 + 0,74 1,16 m 12,8 11,02 46,26 —
II 6,87 £ 0,20 1,89+ 0,12 8,76 + 0,29 3,65 st 10,04 2,75 21,52 —
11 6,99 £ 0,29 1,28 + 0,09 8,27 + 0,28 5.48 st 10,21 1,86 15,44 —
v 6,24 + 0,23 1,54 ¢+ 0,09 7,77 £ 0,28 4,06 st 9,11 2,25 19,78 —
\" 5,83 £ 0,29 1,45 ¢+ 0,07 7,28 £ 0,31 4,02 st 8,52 2,12 19,92 —
VI 5,51 £ 0,32 1,19+ 0,08 6,70 £ 0,30 4,63 st 8,05 1,74 17,75 —
VII 4,64 £ 0,32 1,03 £ 0,08 5,67 + 0,38 4,51 st 6,78 1,50 18,16 —
VIII 3,39 £ 0,19 0,90 : 0,05 4,29 + 0,23 3,77 st 4,96 1,31 20,95 —
IX 2,64 0,10 0,75 £ 0,04 3,392 0,12 3,50 st 3,86 1,10 2222 —

. o RO L T, oy Ry

Les mesures s6n expressades en pm. Vegeu el text.
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TAULA 6.18. Caracteristiques cromosdmiques de D. pictum (PIC1).

» 6 & ~ ©
T T 17 11T

4

o

<&

lh;;;;:
10

pm

J

%

Localitat:
BIl; Mallorca, Cala Béquer

Férmula cromosémica:
2n=2x=16=2m + Ism + Sst

Longitud cromosdmica mitjana:
8,54 ¢ 1,18 ym

Classe de Stebbins:
3B

Indexs d’asimetria de Romero-Zarco:
A = 0,60;A,= 0,36

Parell  Long. del brag llarg  Long, del brag curt Longitud total R =L/C Tipusde Indexs de Bazzichelli IC Sat.
ndm. m + ES m t ES m + ES Levan L% C%

I 8,82+ 0,55 6,21+ 0,31 15,02 + 0,68 1,42 m 12,90 9,08 41,31 —
I1 8,93+ 0,63 2,90+0,18 11,83 + 0,68 3,08 st 13,07 4,24 24,51 —
I 6,67 + 0,37 2,12+ 0,28 8,79+ 0,54 3,15 st 9,76 3,10 24,09 —
v 5,48 + 0,47 1,68 £ 0,15 7,16 £ 0,55 3,26 st 8,02 2,46 2348 —
Vv 6,12+ 0,50 1,25 + 0,08 7,37 + 0,48 4,91 st 8,95 1,82 1693 —
VI 4,83+ 0,25 3,13:0,26 6,96 + 0,50 1,76 m 5,60 4,58 45,00 —
VII 5,37 £ 0,39 1,76 £ 0,08 6,53 + 0,44 2,68 st 7,85 1,70 17,78 —
VI 3,51 ¢+ 0,29 1,19+ 0,12 sm 513 1,74 2531 —

4,70 + 0,30 2,95

Les mesures sén expressades en pm. Vegeu el text.
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TAuLA 6.19. Caracteristiques cromosdmiques de D. pictum (PIC2).

Localitat:

Bl; Mallorca, Cala Tuent

Férmula cromosdmica:

2n =2x =16 = Im** + 2sm + Sst

Longitud cromosdmica mitjana:

Classe de Stebbins:

Indexs d'asimetria de Romero-Zarco:

3B

9,22 £ 1,31 pm

A= 0,61;A,= 0,38

Parell  Long. del brag llarg  Long. del brag curt  Longitud toral R =L/C Tipusde Indexs de Bazzichelli IC Sat.
nim. m + ES m + ES m + ES Levan L% C%

I 9,57 + 0,44 6,84 £ 0,23 16,41 + 0,58 1,40 m 12,98 9,28 41,70 LI
II 8,53 + 0,39 4,29 + 0,45 12,82 + 0,42 1,99 sm 11,56 5,82 33,48 —
I11 7,51 + 0,31 1,65 + 0,09 9,16 £ 0,29 4,54 st 10,18 2,24 18,04 —
v 6,32 + 0,21 2,06 £+ 0,15 8,38 + 0,28 3,07 st 8,57 279 24,57 -
\% 6,21 + 0,30 1,42+ 0,18 7,63 £ 0,29 4,37 st 8,42 1,93 18,63 —
VI 5,02 + 0,23 2,76 £+ 0,17 7,77 £ 0,21 1,82 sm 6,80 3,74 35,45 —
VII 5,54 + 0,35 1,25 + 0,09 6,79 £ 0,33 4,44 st 7,51 1,69 18,38 —
VIII 3,60 + 0,17 1,19 + 0,07 4,79+ 0,18 3,02 st 4,88 1,61 24,85 .

Les mesures sén EXpl'ESS&dCS €n pm. VCgCl] El [ext.
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TAULA 6.20. Caracteristiques cromosdmiques de D. verdunense (VER1).

N

Localitat:
Hs; Barcelona, Sant Lloreng d’Hortons

Férmula cromosémica:
2n=2x=16=1sm + 7st

Longitud cromosdmica mitjana:

I Il s nmenma [ 2 &

0 I I I I l l } \ 5,2910,58 pm

G+ % 10 Classe de Stebbins:

o um 3B

U

WL fndexs d’asimetria de Romero-Zarco:

A= 0,74; A= 0,29

Parell  Long. del bragllarg  Long. del brag curt Longitud total R =L/C Tipusde Indexs de Bazzichelli IC Sat.
ndam. m ES m t ES m + ES Levan L% C%
I 5,60 £ 0,23 290:0,14 8,50 + 0,26 1,93 sm 13,22 6,85 34,13 —
II 5,13+ 0,25 1,42 + 0,09 6,55+ 0,25 3,61 st 12,12 3,36 21,68
I1I 4,67 + 0,14 0,75 + 0,04 5,421 0,15 6,19 st 11,03 1,78 13,90
v 4,32 +£0,13 0,84 £ 0,04 5,16+ 0,12 5,14 st 10,21 1,99 16,29
\% 4,09+ 0,13 0,78 + 0,05 4,87 + 0,13 5,22 st 9,66 1,85 16,07
VI 3,77+ 0,12 0,84 + 0,06 4,61 +0,13 4,48 st 8,90 1,99 18,24
VII 3,39+0,15 0,78 + 0,04 4,18+ 0,15 4,33 st 8,01 1,85 18,75
VIII 2,38 £ 0,30 0,67 £ 0,05 3,05+ 0,31 3,57 st 5,62 1,58 21,90

Les mesures sén expressades en pm. Vegeu el text.

8/T

HVAINIHITIA NANL V1 3d QIOONAOYdIY V1 3d VIDO101d



TauLA 6.21. Caracteristiques cromosdmiques de D. verdunense (VER3).

.»n
T 7

I
I e

Localitat:
Hs; Lleida, Castellé de Tor

Férmula cromosdmica:
2n=2x=16= Ism + Gst + lst

Longitud cromosdmica mitjana:
5,13 £ 0,53 pm

Classe de Stebbins:
3B

fndexs d’asimetria de Romero-Zarco:
A= 0,765 A,= 0,27

Parell  Long. del brag llarg  Long. del brag curt  Longitud total R =L/C Tipusde [ndexs de Bazzichelli IC Sat.
ndm. m + ES m + ES m + ES Levan L% C%

1 5,51 +0,18 2,87 + 0,06 8,38+ 0,16 1,92 sm 13,44 7,00 34,26 —
II 5,02 + 0,14 1,10 + 0,03 6,1210,16 4,55 st 12,23 2,69 18,01 C
111 4,351 0,08 0,75 + 0,04 5,10 + 0,07 5,77 st 10,61 1,84 14,77 —
v 3,94 £ 0,04 0,84 + 0,05 4,79 + 0,08 4,69 st 9,62 2,05 17,58 —
\'% 3,83+ 0,08 0,70 £ 0,04 4,52 + 0,09 5,50 st 9,34 1,70 15,38 —
VI 3,60 £ 0,07 0,64 + 0,03 4,23+ 0,10 5,64 st 8,77 1,56 1507  —
VIl 3,42+ 0,07 0,67 £ 0,04 4,09 + 0,07 5,13 st 8,35 1,63 16,31  —
VIII 3,10+ 0,07 0,67 £ 0,04 3,77 £ 0,09 4,65 st 7,57 1,6 17,69 —

Les mesures sén expressades en pm. Vegeu el text.

SOILINTIDOLID SIANLS3
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TAULA 6.22. Caracteristiques cromosdmiques de D. obeordatum (OBCl).

Localitat:
e Ma; Tetuan, Asilah

Férmula cromosdmica:
2n=2x=16= lsm + 7st

Longitud cromosdmica mitjana:

5,75 + 0,66 pm

Classe de Stebbins:
3B

fndexs d’asimetria de Romero-Zarco:
A= 0,75;A,= 0,30

08T

Parell  Long. del brag llarg  Long. del brag curt Longitud toral R =L/C Tipusde Indexs de Bazzichelli IC Sat.
nim. m + ES m + ES m + ES Levan L% C%

| 6,79 £ 0,17 3,25+ 0,11 10,03 + 0,18 2,09 sm 14,75 7,06 32,37 —
11 5,22 + 0,15 0,87 + 0,05 6,09 + 0,15 6,00 st 11,35 1,89 14,29 —
11 4,81 £ 0,13 0,90 + 0,04 5,71+ 0,13 5,35 st 10,47 1,95 15,74 -
vV 4,61 £0,11 0,84 £ 0,05 5,45+ 0,14 5.48 st 10,03 1,83 1543 —
\Y% 4,35 0,11 0,93 + 0,03 5,28 £ 0,11 4,69 st 9,46 2,02 17,58 —_
VI 4,09 £ 0,10 0,96 £ 0,05 5,05+ 0,14 4,27 st 8,89 2,08 18,97 —
VII 3,60 + 0,12 0,81 + 0,05 4,41 £ 0,14 4,43 st 7,82 1,77 18,42 - -

VIII 3,10 £ 0,10 0,87 + 0,03 3,97 £ 0,12 3,57 st 6,75 1,89 21,90 —

HAVAINIHJdTAA NANLL V1 3d QIDONA0¥ddTd V1 9d VIDOTO0Id

Les mesures sén expressades en pm. Vegeu el text.



TAuLA 6.23. Caracter{stiques cromosdmiques de D. favargeri (FAV3).

..»o
1T 711

I
I N
I
S B
I i

10 ym

(LU

Localitat:
Ma; Essaouira

Férmula cromosdmica:
2n=2x=16=1Ism + 7st

Longitud cromosdmica mitjana:
5,10 £ 0,59 pm

Classe de Stebbins:
3B

fndexs d’asimetria de Romero-Zarco:

A =0,72;A,= 0,30

Parell  Long. del brag llarg  Long. del brag curt  Longitud total R=L/C Tipusde Indexs de Bazzichelli IC Sat.
nim. mtES mt ES m ¢ ES Levan L% C%

I 5,77 £ 0,27 3,07+ 0,10 8,85+ 0,35 1,88 sm 14,14 7,53 34,75 —
Il 4.76 £ 0,09 0,99 + 0,07 5,74+ 0,14 4,82 st 11,66 2,42 17,17 —
11 4,03 + 0,07 0,99 + 0,07 5,02 + 0,08 4,09 st 9,88 2,42 19,65 —
v 4,03 10,10 0,78 + 0,04 4,81 + 0,09 5,15 st 9,88 1,92 16,27 —
\' 3,80 + 0,08 0,75 + 0,04 4,55 + 0,08 5,04 st 9,31 1,85 16,56 —
VI 3,48 + 0,08 0,90 + 0,04 4,38+ 0,10 3,87 st 8,53 2,20 20,53 —
VII 3,02+ 0,09 0,99 + 0,05 4,00+ 0,11 3,06 st 7,39 2,42 24,64 —
VIII 2,67+0,12 0,78 + 0,06 3,45+ 0,12 3,41 st 6,54 1,92 22,69 —

Ept ey AR U e WL A

gl

Les mesures sé6n expressades en pm. Vegeu el text.
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TaulA 6.24. Caracteristiques cromosdmiques de C. mauritanica (MAUL).

Localicat:
0T Ma; Khenifra, Ai[-MOUIi

\ Férmula cromosdmica:
* r 2n=2x=16=2m + 5st + It

Longitud cromosdémica mitjana:

— \ 8,21 £ 1,19 ym
N 10 pm Classe de Stebbins:
3B

fndexs d’asimetria de Romero-Zarco:
A = 0,65;A,= 0,38

> & N o
T T T 1

78¢C

Parell  Long. del brag llarg  Long. del brag curt Longitud total R=L/C Tipusde Indexs de Bazzichelli IC Sar.
ntim, m + ES m + ES m + ES Levan L% C%

1 7,63 £ 0,25 6,32+0,27 13,95 + 0,46 1,21 m 11,61 9,62 4532 —
11 6,90 + 0,20 5,60 + 0,27 12,50 + 0,40 1,23 m 10,51 8,52 44,78 —
11 7,25 +0,21 1,02 + 0,05 8,27 + 0,24 7,14 t 11,04 1,55 12,28 —
v 6,53+ 0,17 0,99 0,05 7,51 0,14 6,62 st 9,93 1,50 13,13 —
Vv 6,09 + 0,16 1,07 + 0,05 7,16 + 0,19 5,68 st 9.27 1,63 1498 —
VI 5,60 + 0,12 1,07 + 0,06 6,67 +0,12 5,22 st 8,52 1,63 16,09 —
VIl 4,52 + 0,24 1,04 + 0,05 5,57 + 0,24 4,33 st 6,89 1,59 18,75 —
VIII 3,28 + 0,11 0,78 + 0,05 4,06 + 0,10 4,19 st 19,29 —

=

e

AVHIINIHJdTIA NUML VT 3d QIDONAOYdIY V1 9d VIDOTOId

Les mesures s6n expressades en pm. Vegeu el text.



TAULA 6.25. Caracteristiques cromosdmiques de C. ajacis (AJA1).

10 um

—
2

7,
’l

L]

Localitat:
Hs; Barcelona, Sant Lloreng d’Hortons

Férmula cromosdmica:
2n=2x=16=1m+ 1m* 4 Gst

Longitud cromosdmica mitjana:
7,07 + 1,26 pm

Classe de Stebbins:
3B

Indexs d’asimetria de Romero-Zarco:
A= 0,60;5A,= 0,47

Parell  Long. del brag llarg  Long. del brag curt Longitud total R =L/C Tipusde [ndexs de Bazzichelli IC Sat.
nim. m t ES m ¢ ES m + ES Levan L% C%

I 7,02+0,18 6,21 +0,17 13,22 + 0,28 1,13 m 12,41 10,97 46,93 C
II 6,53 +0,23 5,57+ 0,13 12,09 + 0,34 1,17 m 11,54 2.85 46,04 —
11 5,22 £+ 0,10 1,25 + 0,05 6,47 10,12 4,19 st 9,23 2,21 19,28 —
v 4,90+ 0,11 0,96 + 0,04 5,86+ 0,12 5,12 st 8,67 1,69 16,34 —
\Y 4,55 0,12 0,96 + 0,05 5,51+ 0,10 4,76 st 8,05 1,69 17,37 —
V1 4,15 £ 0,06 0,99 + 0,04 5,13+ 0,08 4,21 st 7,33 1,74 19,21 —
VI 3,54+ 0,11 0,96 + 0,05 4,50 + 0,09 3,70 st 6,26 1,69 21,29 —
VIII 2,93+0,12 0,84+ 0,02 3,77+£0,11 3,48 st 5,18 1,49 22,31 —

R 9658 T

Les mesures sén expressades en pm. Vegeu el text.
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284 BIOLOGIA DE LA REPRODUCCIO DE LA TRIBU DELPHINIEAE

fins al moment actual només se n’han detectat dos: x = 8 i x = 9. Tots els dis-
ploides identificats responen a la dotacié 2n = 18, per tant, es tracta d’'una dis-
ploidia ascendent i, de moment, només detectada en el genere Delphinium. Pel
que fa a la poliploidia en aquesta area, només té lloc en el genere Aconitum i
ailladament en algunes espécies perennes del génere Delphinium (D. montanum,
D. elatum, D. dubium i D. fissum). En alguna espécie anual, com D. staphisagria,
s’han trobat també dos nombres diferents (Langlet, 1927; Gregory, 1941), bé que
es tracta de recomptes antics i que l'origen silvestre de les plantes és discutible.
En Consolida, sha fet algun recompte triploide en C. gjacis, perd cal tenir en
compte que aquesta especie, ampliament emprada com a ornamental, ha estat
molt manipulada per a millorar-la genéticament (Jain i Bose, 1960; Jain ez al.,
1963; Basak i Jain, 1963; Mandal i Basu, 1977, 1978).

El cariotip basic de la tribu és bimodal, normalment amb dues parelles de cro-
mosomes llargs. S’han proposat dues hipotesis per a explicar la formacié d’aquest
tipus de cariotip:

— Darlington (1963) suggereix que prové de cariotips simetrics d’origen po-
liploide. Els cromosomes llargs contindrien gens duplicats que es poden perdre
sense que aixd afecti greument la planta. Els cromosomes més petits es podrien ha-
ver format a partir d’aquests fragments despresos. Les primeres dades isoenzimati-
ques relatives a aquests taxons, que han donat alguns zimogrames amb nombroses
bandes, com és el cas del 6-PGD, semblen suggerir que alguns gens hi estan dupli-
cats (vegeu el capitol 7).

— Giménez (1995), recollint P'opinié de Lewistky (1931), creu que deriva
de cariotips simetrics en els quals poden haver-se esdevingut translocacions i re-
organitzacions del complement, de manera que, mentre alguns cromosomes s’han
allargat, d’altres s’han escurgat, sense que el complement general es modifiqui.
Els alts percentatges de produccié de granes, aparentment viables, obtinguts en
els encreuaments entre espécies filogen¢ticament molt properes perd amb nom-
bres cromosdmics diferents, com ara entre D. staphisagria i D. pictum, entre
D. bolosii i D. fissum o, fins i tot, entre D. bolosii (strie Fissa) i membres de la
strie Pentagyna, del mateix subgenere Oligophyllon (vegeu el capitol 5), donarien
suport a aquesta hipdtesi. En aquest sentit, cal remarcar que en les especies de la
serie Pentagyna (2n = 16) hem obtingut més bons resultats encreuant-les amb
D. bolosii (2n = 18) que amb D. pictum (2n = 16) (subgenere Staphisagria). Per
tant, en els nostres taxons pesen més en la produccié de granes dels hibrids la
proximitat filogenética i la similitud cariomorfoldgica que les diferéncies de nom-
bre cromosdmic.

Aquest model de cariotip, amb dues parelles de cromosomes llargs, es man-
t¢ en tots els estudiats excepte en dos casos: en tots els recomptes de 2n = 18
(D. bolosii i D. staphisagria) i en el subgenere Delphinium, amb 2n = 16, en els
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quals ha desaparegut una d’aquelles parelles. Aquest fet ens permet proposar la
hipotesi que en els disploides estudiats amb 2n = 18, el nou cromosoma proba-
blement s’ha format per fragmentacié del brag curt d’una de les parelles de cro-
mosomes llargs i reorganitzacié posterior del complement, fenomen conegut amb
el terme de translocacié robertsoniana (Robertson, 1916). Els altres disploides amb
2n = 18 descrits a la tribu tenen el mateix model de cariotip (Hong De-Yuan,
1986; Giménez, 1995). En les anuals del subgeénere Delphinium, sobserva una
acusada tendéncia a disminuir la quantitat de material genttic, tot reduint la
mida dels cromosomes (Blanché et 4/, 1990). La minva de DNA podria venir
de la perdua d’un fragment de brag del segon parell de cromosomes, forga pro-
pens a ruptures. Aquest fet incrementa notoériament la asimetria del cariotip, ca-
racteristica que no s’observa, en canvi, en Consolida (Blanché et al., 1987;
Giménez, 1995), i que planteja la possibilitat d’'un origen diferent d’aquest ge-
nere, no pas a partir del subgenere Delphinium com va suggerir Malyutin (1973).

Levoluci6 del cariotip dins el conjunt de la tribu segueix les dues tendencies
indicades per Stebbins (1971) i Trifonova (1990): increment de la asimetria i re-
duccié de la mida del cariotip. De fet, dins la subfamilia Helleboroidae, la tribu
Delphinieae és la que presenta flors zigomorfes, presumptament més evolucionades,
ila que té els cariotips més asimeétrics (Tamura, 1995). El parell de cromosomes més
variable és el segon, com ja va intuir Blanché (1991) i va confirmar posteriorment
Giménez (1995), i pot resultar un bon marcador de I'evolucié cariotipica dins la
tribu.

6.4.2. ANALISI PER GRUPS
Génere Aconitum

De les especies d’Aconitum presents a la Mediterrania occidental, només A.
lycoctonum és diploide, amb 2n = 16, mentre que A. napellusi A. anthora sén tetra-
ploides, amb 2n = 32 cromosomes cadascun. Les nostres poblacions han estat revi-
sades en la seva majoria per Molero et al. (1995). Els recomptes obtinguts
coincideixen amb els determinats préviament i no sThan detectar diferéncies im-
portants en la morfologia del cariotip en esguard de resultats anteriors.

Trifonova (1990) va suggerir que la tribu evolucionava lentament cap a la po-
liploidia i que, per tant, els taxons més antics sén els que ja ’han assolida; tot i que
a escala general aquesta darrera asseveracié no ha pogut ser demostrada (Stebbins,
1971). En aquest supdsit, A. lycoctonum seria més modern que les altres dues espe-
cies. I si aquesta tendéncia fos certa, la desigualtat en la proporcié de poliploides
entre els dos géneres més amplis de la tribu indicaria que Delphinium sha diferen-



286 BIOLOGIA DE LA REPRODUCCIO DE LA TRIBU DELPHINIFAE

ciat molt més tard que Aconitum, i 'absencia de poliploidia en Consolidai Aconitella
les delataria com a molt més evolucionades. El que sf que sembla acceptat per molts
autors és que la poliploidia va lligada a la latitud i a I'altitud (Hanelt, 1966;
Stebbins, 1971; Ehrendorfer, 1980). Els poliploides semblen més ben adaptats a
condicions i climes més extrems, com s6n els habitats alpins, que els seus progeni-
tors diploides. En I'area d’estudi, aixd s’acompleix, ja que pricticament totes les es-
pecies tetraploides (A. napellus, A. anthora, D. montanum) viuen en aquell tipus
d’ambients.

Pel que fa a la biologia de la reproduccié, cal ressenyar com a dada interessant
que I'tnica especie diploide d’Aconitum —A. lycoctonum— és la que ha presentat
taxes d’autogimia més elevades en les proves d’embossament de flors (vegeu el ca-
pitol 5), realitzades per estudiar la capacitat de reproduccié en abséncia d’insectes.
De fet, és I'tinica de les especies muntanyenques (incloent-hi D. montanum, tetra-
ploide) que ha produit granes desenvolupades en aquestes condicions, tot i que cal
recongixer que el seu sistema de reproduccié més eficient és I'al-logamia, si compa-
rem els resultats de 'embossament amb la produccié de granes per pollinitzacié
lliure al camp, en que hi han intervingut els insectes (taula 5.25). Amb tot, aques-
ta feble autogamia d’A. Jycoctonum pot ser un recurs per a assegurar la produccié de
granes a una espécie en que la morfologia floral dificulta la pollinitzacié, augmen-
tant I'especificitat dels vectors, i en qué hem detectat una proporcié més alta de lla-
dres de neéctar (vegeu el capitol 4). La manca d’autogimia en les altres especies pot
ser deguda a una autoincompatibilitat més acusada o a uns fendmens de proteran-
dria i hercogimia més efectius.

Serie Montana

D. montanum és una especie tetraploide (Jankun, 1973; Blanché, 1991)
amb 2n = 32, encara que moltes caracteristiques seves, com el nombre d’estams (ve-
geu 'apartat 2.3.1), la mida del gra de pollen o la densitat d’estomes (Blanché,
1991) no delatin aquesta condicié, és a dir, que no s’hi detecti un increment noto-
ri en comparacié d’altres especies diploides properes. Els altres membres de la série
Montana, D. oxysepalum i D. dubium, sén vicariants endemics de les grans serrala-
des europees, dels Carpats i dels Alps, respectivament. A partir de I'estudi d’hibri-
dacions i de I'endosperma (Jankun, 1973), sembla que aquests tres taxons tenen
més afinitat entre ells que no pas amb D. elatum, cosa que ha fet pensar que com-
parteixen un avantpassat preglacial comi, que es devia extingir durant el periode
glacial (Blanché, loc. cit.). Aquest avantpassat s’hauria refugiat a diferents muntan-
yes, que actuant com a illes geografiques, haurien permeés la triple especiacié. Tots
tres presenten el mateix nombre cromosdomic, 2n = 32, que caracteritza prou bé
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aquest subgenere en esguard del subgenere Oligophyllon i dels tixons anuals, al-
menys en aquesta area. Aquesta dotacié cromosdmica denota, a més, un caricter
primitiu.

Série Fissa

D. fissum inclou un conjunt de subespécies amb una area de distribucié forga
amplia (Blanché, 1991). S’estén des de les estepes i les baixes muntanyes d’Asia cen-
tral per tot el nord de la regié mediterrania fins a la peninsula Iberica, on té la po-
sicié més occidental amb la subespécie sordidum. Fins al moment actual, tots els
recomptes publicats donen 2n = 16 i 2n = 32 (taula 6.2), per bé que sovint no pre-
cisen el nivell infraespecific. Les poblacions dels Alps Maritims, descrites com a
subespecie fissum varietat narbonense (Huth) Fiori (Blanché, /oc. cit.), que no havien
estat mai comptades ni se n’havia estudiat el cariotip, presenten un complement de
2n = 16. Les dues poblacions de la subespecie sordidum de 'oest peninsular, molt
aillades entre elles, han estat revisades citogeneticament per Rico ez a/. (1981) i per
Blanché (1991); també presenten una dotacié cromosomica de 2n=16. El cariotip
d’aquestes dues subespecies és forga similar, amb petites diferéncies en el brag curt
del segon parell, lleugerament més curt en les poblacions franceses, en qué també
hem detectat la preséncia de cromosomes satel-litifers.

En el cas de D. bolosii, espécie filogenéticament molt propera a D. fissum, el
nombre cromosdmic d’ambdues poblacions ha donat 2n = 18, un cas de disploidia
ascendent per guany de dos cromosomes respecte al nombre habitual de la tribu. Es
tracta d’una disploidia relativament moderna (si es té en compte la distribucié de
la serie) i molt localitzada. Aquest nombre, rar dins del génere, només ’hem detec-
tat en una altra especie, en els tres recomptes de D. staphisagria que aportem en
aquesta memoria. A la bibliografia només hem trobat un nombre disploide diferent,
2n = 20, per a D. denudatum Wallich, pertanyent també al subgenere Oligophyllon,
perd a una secci6 forca més allunyada (Sarkar ez 2/, 1982). Dins la tribu, shan de-
tectat altres casos de disploidia, amb aquest mateix nombre, en els géneres Consolida
i Aconitella (Hong De-Yuan, 1986; Giménez, 1995).

Pel que fa a la poblacié de la Noguera, inicialment descrita com a D. fissum
subsp. fontqueri Ascaso i Pedrol (Ascaso i Pedrol, 1991), el nombre de 2n = 18, junt
amb altres dades morfoldgiques, ens va inclinar a situar-la taxondmicament dins
Vespecie D. bolosii i separar-la clarament de D. fissum; la gran semblanga entre els
patrons de bandes isoenzimatiques en ambdues poblacions donen suport a aquesta
idea (vegeu el capitol 7).

Els cariotips d’ambdues poblacions s6n forga similars, tot i que cal destacar
Pelevada preséncia de satellits en la poblacié de la Noguera. Actualment encara es
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desconeix en bona part el paper que fan aquests fragments de DNA, i si es tracta
d’un caricter residual o recent. En tot cas, és un caricter cariomorfoldgic més a tenir
en compte. La posicié dels satéllits permet a Gage (1953) treure conclusions sobre
Ievolucié del genoma en altres especies de Delphinium. Com ja hem indicat, també
hem detectat satéllits en les poblacions de D. fissum dels Alps Maritims, amb una
tendencia més clara a situar-se en els parells llargs, mentre que en D. bolosii se situen
en els parells curts.

Els cariotips obtinguts per a D. bolosii concorden prou bé amb els de D. fissum,
si acceptem la hipotesi de la fragmentacié d’un dels cromosomes, que déna lloc al
nove cromosoma, i de la desaparicié d’una de les parelles de llargs. Aquests fets
podrien relacionar-se amb I'area de distribucié de la série Fissa i la dispersié dels
taxons que hi pertanyen seguint, tal com apunta Blanché (1991), les linies de mi-
graci6 durant la crisi de salinitat del Messinid, proposades per Bocquet ez a/. (1978).
D. bolosii establiria un pont d’enllag entre la subespecie fissum varietat narbonense
—que ocupa la zona dels Baixos Alps— i les escasses i distants localitats de la subes-
pecie sordidum de loest peninsular. Per diverses circumstancies aquestes plantes po-
drien haver quedat aillades geograficament i haver patit un procés de diferenciacié
divergent que hagués donat lloc a una reorganitzacié del material genetic. Els re-
sultats dels encreuaments interespecifics donen suport a aquesta idea (vegeu el ca-
pitol 5), ja que no sembla que hi hagi barreres d’incompatibilitat genetica entre
ambdues especies, cosa que confirma la seva proximitat filogenetica.

Serie Pentagyna

Tant D. sylvaticum com les dues subespecies de D. emarginatum presenten una
dotacié cromosdmica de 2n = 16, coincident amb els escassos recomptes previs i
amb Paltra especie del grup D. pentagynum. El nostre és el primer recompte per a
D. sylvaticum; 1a subespecie emarginatum tampoc no havia estat comptada en plan-
tes africanes (pertanyents a la varietat africanum Maire). Els tres taxons estudiats
presenten un cariotip molt similar, amb dues parelles de cromosomes llargs, tipic
de la majoria de Delphinium perennes. Liinica diferéncia significativa és que la
subespecie nevadense mostra els cromosomes un xic més llargs que els altres dos ta-
xons, perd aixd podria deure’s al fet que s’haguessin escurgat poc durant el pretrac-
tament. També hem detectat la preséncia de cromosomes satellitifers en
D. sylvaticum i en la subespeécie nevadense.

Els resultats dels encreuaments interespecifics (vegeu el capitol 5) demostren
que les barreres genetiques-sén practicament nulles dins aquesta strie, fenomen
també detectat en d’altres especies perennes diploides de Delphinium (Legro, 1961).
Aquest fet pot ser degut a la gran similitud entre els cariotips.
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Aquest grup es troba restringit a 'extrem oest de la Mediterrania; ocupa I'area
iberosicilianomagribina. Si es considera derivat de D. fissum —tal com insinua
Blanché (1991)— pel fet de tenir el segon parell de cromosomes una mica més cure,
fet que els nostres resultats corroboren, ocuparia les posicions més extremes, seguint
les linies de migracié proposades per Bocquet er al. (1978).

Pel que fa al possible origen a partir de D. fissum, I'alt nombre de granes
produides a partir d’hibridacions entre individus d’ambdues series, pertanyents
al mateix subgenere Oligophyllon (vegeu el capitol 5), demostren que, com a mi-
nim, sén especies molt emparentades o properes. Caldria un estudi més apro-
fundit de les granes (que sén un bon caracter taxondmic dins aquest grup) per a
poder confirmar aquesta hipotesi, com ja va suggerir Blanché (1991). També cal-
dria realitzar un estudi carioldgic i encreuaments amb les espcies africanes tro-
picals de la subseccié Macrocentra seccié Albocoerulea (D. leroyi Franch. i
D. macrocentron Oliver), proposades per Munz (19674) com a possibles avant-
passats d’aquest grup, per a esbrinar el grau de parentiu entre totes elles i des-
cartar, si fos el cas, aquesta hipotesi.

Subgenere Staphisagria

Les dues poblacions mallorquines de D. pictum mostren un complement de
2n = 16, coincidint amb tots el recomptes anteriors (taula 6.2). Els seus cariotips
s6n morfologicament molt similars, fet esperable 4 priori perqué ambdues pobla-
cions sén geograficament molt properes. Practicament només es diferencien per la
preséncia d’un satellit en el brag llarg del primer cromosoma en la poblacié de Cala
Tuent (PIC2), no detectat en I'altra poblacié. Cal destacar com a tret remarcable,
un augment de la simetria dels dos cariotips en relacié amb el model de la tribu, a
causa que, a part de les tipiques dues parelles de cromosomes llargs, en presenten
una tercera (el sis¢ parell, en ambdés casos) de cromosomes gairebé metacéntrics.
Aquest fet ja va ser detectat per Verlaque ez 2l (1991) en el cariotip de D. pictum
subsp. pictum de Mallorca i en el de D. pictum subsp. requieni de les illes leras. En
canvi, no es va trobar en les poblacions de D. pictum subsp. pictum de Corsega, que
mostra un cariotip més asimetric. Trifonova (1990) ja va descriure un increment de
la simetria dins aquest subgenere.

Laltra especie del subgenere és D. staphisagria, amb referéncia a la qual cal re-
marcar la troballa realment sorprenent d’un nombre cromosdmic nou, 2n = 18, en
tres poblacions relativament allunyades geograficament. Seria molt interessant po-
der estudiar altres poblacions per confirmar aquest nombre. Kamari (1995, in lizt.)
ha comptat també 18 cromosomes en una poblacié de Grécia, cosa que referma
aquest nombre disploide. A la bibliografia, fins al moment actual, només es recu-
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llen recomptes euploides de 2n = 16 i de 2n = 32 (taula 6.2), per bé que molts sén
antics i no van acompanyats del cariotip. Els nombres poliploides podrien ser acci-
dentals, ja que es tracta d’una planta forga emprada en medicina popular i en jar-
dineria; aquests tetraploides podrien correspondre a formes de jardi, d’origen
dubtds. El fet que els nostres recomptes no coincideixin amb els previs podria tenir
diverses explicacions. Podria ser que existis certa inestabilitat cromosdmica dins
aquest grup. Certes dades com la mida de I'esper6, la mida de les granes, la ten-
deéncia a 'autogimia (vegeu el capitol 5), etc., demostren que aquest grup ha seguit
un model evolutiu ben diferenciat dins la tribu, i aixd també pot haver afectat I'or-
ganitzacié gendmica. Dins el marc de la tribu, s'ha detectat una notable inestabili-
tat cromosdmica, especialment del segon parell de cromosomes, en el qual es
produeixen sovint ruptures o canvis morfologics, que en aquesta espécie podrien
haver tingut més transcendéncia. D’altra banda, puix que el nombre cromosdmic
de la tribu ha estat considerat molt fix, molts autors davant de recomptes dubtosos
poden haver optat erroniament pel nombre més habitual.

La disploidia, junt amb altres caracteristiques, com la considerable reduccié de
I'esperé o I'increment de la mida de les llavors, sembla indicar que D. staphisagria
es troba al final de la cadena evolutiva del subgenere, ja que D. pictum manifesta ca-
racters més intermedis amb la resta d’especies de Delphinium. El clar augment de
la asimetria intercromosomica i intracromosdmica del cariotip de D. staphisagria
també és un caricter més avangat, segons Trifonova (1990).

Els cariotips de les tres poblacions estudiades sén molt similars, constituits per
un cromosoma molt llarg i molt simétric i vuit de molt més curts i molt asimetrics,
més que els cromosomes curts de D. pictum. Pertanyen a la classe 3C de Stebbins.
Presenten també una gran similitud amb els de D. bolosii, probablement perque
lorigen del cromosoma suplementari ha estat semblant, per fissié d’un cromoso-
ma llarg. La poblacié del Marroc (STA2) presenta dos satellits en els dos parells més
llargs de cromosomes, mentre que les altres dues poblacions no en tenen. Aquest
fer podria estar relacionat amb la relativa proximitat geografica entre Alacant
(STAL1) i Eivissa (STA3) (seguint la mateixa linia orografica betica), perd, donada
la gran variabilitat d’aquest caricter i poc coneixement que actualment es té dels sa-
tellits, no ens atrevim a fer-ne conjectures.

Subgenere Delphinium

Tots els recomptes coneguts (taules 6.2 i 6.7), incloent-hi els corresponents als
taxons que no es troben a la regié estudiada (Blanch¢, 1990; Blanché ez al, 1990;
Giménez, 1995), donen 2n = 16; per tant, es tracta d’'un grup estrictament diploi-
de, molt estable quant al nombre cromosdmic. Labsencia de nivells de ploidia més
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elevats fa suposar un origen recent del subgenere que, per tant, shauria de consi-
derar més evolucionat que els txons perennes. En el conjunt de les Delphinieae,
com ja apuntavem anteriorment, tampoc no es detecten nivells de ploidia més alts
en els generes més avangats: Consolida i Aconitella (Trifonova, 1990).

Lorigen recent del subgenere també es veu confirmat pel fet de presentar el
cariotip més asimetric de la tribu, com a minim a la regié mediterrania (figures
6.116.2). Laugment de la asimetria —considerat un caricter evolutiu secunda-
ri (Stebbins, 1971)— és degut, fonamentalment, a I'escurgament del brag curt
del segon parell de cromosomes, amb la qual cosa només resta una parella de cro-
mosomes llargs, fet que es reflecteix en la férmula 1m (o 1sm) + 7st. Aquest es-
curcament és el tret més caracteristic del subgénere, junt amb una considerable
reduccié general de la mida dels cromosomes, causada per una perdua de DNA
que Al-Kelidar i Richards (1981) van estimar en un 30 % en esguard de les es-
pecies perennes i que correspon aproximadament a les diferéncies de mida ob-
servades (taula 6.7). Aquests autors creuen que la perdua de material hereditari
indica una posicié filogenetica derivada, en aquest cas lligada a I’habit anual.
Aquesta perdua es pot produir quan es donen inversions i translocacions de frag-
ments de bragos dels cromosomes, sense modificar el nombre de centromers, cosa
que no s’esdevé tant en els tixons perennes perqué ocupen habitats més estables
(Blanché ez 4l., 1990).

D’altra banda, els cariotips d’aquest grup sén molt uniformes. De vegades, s’hi
han detectat, fins i tot, més diferéncies intraespecifiques que interespecifiques
(Blanché et al,, 1990). La gran semblanga dels cariotips i la manca de barreres ge-
netiques (vegeu el capitol 5) suggereixen que es tracta d’'un grup molt homogeni,
de diferenciacié6 molt recent, que podria ser considerat com un complex. Maire
(1964) el va tractar com un conjunt de tixons supeditats a D. peregrinum L., amb
un gran nombre de varietats i formes.

Pel que fa a la biogeografia de la seccié Delphinium, distribuida ampliament
per les regions mediterrania i iranoturaniana, sembla que presenta dos centres de
diversitat (Blanché, 1990). El primari és a la regié mediterrania oriental (Grécia
i Turquia), on s'observa un gran nombre d’endemismes, i el secundari, a la regié
mediterrinia occidental (muntanyes de I’Atlas), on encara resten alguns ende-
mismes, com D. balansae o D. cossonianum. Blanché et al. (1990) interpreten el
cariotip de D. balansae com a nexe d’unié entre aquest subgénere i altres espe-
cies perennes. D. balansae és 'inic representant perenne del subgénere, encara
que totes les seves caracteristiques macromorfologiques i micromorfoldgiques
concorden clarament amb les d’una especie anual. El seu cariotip es troba a mig
cami, ja que ha reduit la mida dels cromosomes i la segona parella s’ha comen-
¢at a escurgar. Aquest fet suggereix que aquesta espécie és I'avantpassat relicte del
subgenere Delphinium.
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Genere Consolida

El nombre cromosdmic de les dues espécies estudiades és de 2n = 16, coincidint
amb els recomptes previs (taula 6.3). També hem recollit un recompte de 2n = 12
(Bonicke, 1911), perd no ’hem tingut en compte perque hi havia hagut confusions
nomenclaturals i no tenfem una referéncia clara del material. S’han detectat alguns
casos de disploidia en aquest génere, tant ascendent, amb 2n = 18 (Hong De-Yuan,
1986; Giménez, 1995), com descendent, amb 2n = 14 (Hong De-Yuan, loc. cit.), perd
cap a la Mediterrania occidental. De fet, a aquesta zona arriben poques especies; la
major diversitat del genere es troba a la Mediterrinia més oriental.

El cariotip mostra les dues parelles de cromosomes llargs, tipiques de les
Delphinieae, sense una reduccié de la mida dels cromosomes, al revés que en el sub-
genere Delphinium. Alguns autors han descrit constriccions secundaries en C. mau-
ritanica (Blanché er al., 1987), que nosaltres no hem detectat en la poblacié
estudiada. Tampoc no hi hem observat la tendéncia a presentar el quart parell més
simetric, assenyalada en diverses poblacions de C. pubescensi C. mauritanica i apa-
rentment exclusiva de la série Pubescentes (Blanché et al., loc. cit.; Giménez, 1995).

Pel que fa als resultats dels encreuaments interespecifics assajats (vegeu el ca-
pitol 5), les barreres genetiques semblen més fortes en aquest génere que en
Delphinium, mentre que les diferéncies de la morfologia cromosdmica no sén tan
grans. Tot i aquesta baixa capacitat d’encreuament, les dues especies, de la mateixa
seccid i serie, shibriden més bé (al voltant d’'un 30 % de produccié de granes) en-
tre elles que amb les més allunyades. Hong De-Yuan (1986) també va trobar una
baixa capacitat d’encreuament interespecific i intergenéric en Consolidai Aconitella.
No obstant aixd, va obtenir granes desenvolupades, bé que amb baix poder de ger-
minacid, hibridant dues Aconitella de nombre cromosomic diferent, A. scleroclada
(Boiss.) Sojék (2n = 18) i A. stenocarpa (Hossain & Davis) Sojék (2n = 16), anilo-
gament als resultats obtinguts per nosaltres amb D. bolosii i D. fissum. En canvi, no
va obtenir granes desenvolupades dels hibrids entre A. teberanica (Boiss.) Sojak
(2n = 14) amb les altres dues aconitel-les, ni amb C. regalis 2n = 16).

6.4.3. EFECTE DEL NOMBRE CROMOSOMIC EN LA REPRODUCCIO

Les especies estudiades sén citogenéticament normals i equilibrades. A efec-
te de control, no hi hem detectat cap altra anomalia cromosdmica que la consoli-
dacié de x = 9 com a nombre de base de D. bolosii i D. staphisagria.

Els encreuaments interpoblacionals assajats (BOL1 x BOL2; STA1 x STA2;
PIC1 x PIC2; VERI x VER2) (vegeu el capitol 5) han produit percentatges de
granes molt alts en tots els casos, semblants als intrapoblacionals (les diferéncies
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no han estat significatives). La gran similitud dels cariotips en les diferents po-
blacions pot explicar perfectament aquests resultats. Aquests encreuaments, que
no solen donar-se a la natura perqué les poblacions estan fisicament separades les
unes de les altres, indiquen I'escassa divergencia i poca diferenciacié produida
per l'aillament.

Pel que fa a les experiéncies d’hibridacié interespecifica (vegeu el capitol 5), la
proximitat filogenetica i la similitud cariomorfoldgica sén els factors que pesen més
en la produccié de granes per part dels hibrids. En canvi, la diferéncia en els nom-
bres cromosdmics, que sol fer impossible la hibridacié, té un paper secundari en els
nostres taxons. Per tant, aquest darrer factor no actua com a barrera genética —com
havien postulat alguns autors (Solbrig, 1970; Stace, 1989)— entre taxons molt pro-
pers de la tribu Delphinieae, si més no a la Mediterrania occidental. Aquest feno-
men també ha estat detectat en altres tixons, per exemple en el génere Thymus L.
(Morales, 1995) o en un bon nombre de Carduinaei de Centaureinae (Garcia Jacas,
1996). En les nostres experiéncies hem assajat encreuaments, amb exit, entre tixons
euploides i disploides (2n = 16 i 2n = 18). També els encreuaments entre D. pictum
subsp. requieni (2n = 16) i D. staphisagria (2n = 18) van donar llavors hibrides via-
bles (Alfas i Blanché, inéd.), tal com els experiments de Hong De-Yuan (1986) en
Aconitella. Segons Stace (1989), els hibrids entre espécies amb nombres cromoso-
mics diferents, solen tenir un nombre cromosdmic intermedi; en les meiosis que-
daria un cromosoma desaparellat, que probablement s’acabaria perdent. Vam
intentar fer un seguiment citogenetic dels hibrids a fi de comprovar aquesta hipo-
tesi, perd no vam trobar material en divisi6. Sigui com sigui, la descendeéncia hi-
brida tenia una gran vitalitat.

Pel que fa als encreuaments entre espécies amb diferent nivell de ploidia, tot i
que no n’hem assajat cap, la bibliografia reporta alguns casos en que aquesta con-
dici6 actua com a barrera genetica. Legro (1961) obtingué produccions de granes
molt baixes o nul-les encreuant D. elatum (2n = 32) amb les especies diploides
D. nudicaule, D. cardinale i D. zalil (2n = 16), mentre que els resultats foren més
bons en els encreuaments entre espécies amb el mateix nivell de ploidia. Per contra,
altres treballs demostren que aquest tipus de barreres sén poc importants. Per exem-
ple, se sap que D. ruysii Hort. (2n = 32) prové de D.elatum (2n = 32) x D. nudi-
caule 2n = 16) (Lawrence, 1936) i que Delphinium x belladonna (2n = 48) és un
allopoliploide hibrid de D. grandiflorum L. (2n = 16) x D. elatum (2n = 32) (Gage,
1953). Jankun (1974) va assajar encreuaments entre D. grandiflorum (2n = 16),
com a donador de pollen, i D. elatum (2n = 32) o D. oxysepalum (2n = 32), com a
receptors, i només va aconseguir un 30-35 % de granes; les quals, a més, degeneren
o avorten perqué hi ha una tendéncia a la poliploiditzacié del nucli de I'’endosper-
ma i de 'embrié a conseqiiencia de la hibridacié (Jankun, /loc. ciz.). Algunes granes
es desenvolupen, perd, encara que I'endosperma no sigui viable.
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En el génere Aconitum també trobem un exemple d’hibridacié entre dues es-
pecies amb diferent nivell de ploidia: A. napellus subsp. skerisorae (2n = 32) i A. va-
riegatum (2n = 16), (Zielinsky, 19824, 19826). El presumpte hibrid entre
A. lycoctonum i A. napellus, trobat a la localitat de la vall de Llosars (Osca), provin-
dria de parentals amb diferent nivell de ploidia, perd cal una investigacié més acu-
rada per assegurar que ho és.

Legro (1961) va intentar encreuar C. gjacis (2n = 16) amb D. elatum (2n = 32)
sense cap mena d’exit. En aquest cas, a part del diferent nivell de ploidia, es tracta
de dos taxons molt allunyats filogenéticament, en que les barreres genetiques deuen
ser importants.

Totes aquestes dades tenen una gran transcendencia, perque demostren que les
mutacions cromosdmiques estructurals no basten per a explicar I'especiacié en
aquest grup de plantes, excepte en algun cas, com el de D. bolosis. Els fendomens de
seleccié sén els tinics capagos de produir combinacions i recombinacions de dife-
rents gens que impliquin barreres citogentiques i, conseqiientment, reproductives

(Beadle, 1963).



7. ELECTROFORESI D’ISOENZIMS

7.1. INTRODUCCIO

Lelectroforesi d’isoenzims ha tingut un paper important en diferents discipli-
nes de la biologia i ha permés donar nous enfocaments, entre d’altres, a la sistema-
tica (Gottlieb, 1977; Crawford, 1989), als processos evolutius i a les relacions
filogenétiques (Gottlieb, 1971; Crawford, 1983) i a la genética de poblacions
(Hamrick, 1989); també s’estd convertint en una eina important en el camp de la
biologia reproductiva (Ritland i Jain, 1981; Ritland, 1983; Lovett Doust i Lovett
Doust, 1988; Brown et 4/, 1989, 1990).

Aquesta técnica es fonamenta en |'existéncia, en tots els éssers vius, d’isoen-
zims (Markert i Moller, 1959), és a dir, enzims que posseeixen la mateixa fun-
ci6, puix que actuen sobre el mateix substrat, perd que s6n estructuralment una
mica diferents. Aixd implica que tenen diferent mobilitar electrofortica, pro-
pietat descoberta per Hunter i Markert (1957), i poden ser separats histoquimi-
cament en un substrat adequat. En els darrers anys s’ha produit una gran expansié
de la recerca en aquest camp, que ha comportat una notable consolidacié de la
técnica (Soltis ez /., 1983; Wendel i Weeden, 1989; Kephart, 1990) i un corpus
cientific de prou gruix per a la seva interpretacié (Soltis i Soltis, 1989; Hamrick
i Godt, 1989).

Laplicacié de la técnica isoenzimatica a la botdnica ha proporcionat un am-
pli ventall de marcadors genetics que tenen molts avantatges sobre els marcadors
morfoldgics emprats tradicionalment (Brown i Weir, 1983; Hamrick, 1989).
Representen una font de dades molt important per a I'anilisi de la diversitat ge-
netica de les poblacions naturals, i no s6n influits pels factors ambientals. Tampoc
no depenen de la mida de I'individu ni, en principi, del seu estadi fenolodgic, ja
que molts d’aquests enzims s’expressen durant tot el cicle de la planta. D’altra
banda, I'especificitat isoenzimatica permet atribuir allels a Joci concrets, i aixo fa
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possible la comparacié entre individus o poblacions mitjangant pocs locs, allels
que de vegades sén molt polimorfics per a la majoria de poblacions. Les dife-
réncies al-leliques es detecten com a diferéncies de mobilitat, independentment
del paper funcional o del grau de variabilitat de 'enzim. S’expressen codomi-
nantment i fan possible el coneixement de les proporcions de segregacié men-
deliana eludint el problema d’aillar els parentals i realitzar els encreuaments
corresponents. A part, també aporten informacié sobre I'origen hibrid, la du-
plicacié dels gens o la poliploidia (Weeden i Wendel, 1989). Amb tot, cal tenir
present que la molécula de DNA és molt grossa i que la informacié que s'obté
de I'electroforesi d’isoenzims correspon a una part del DNA total, proporcional-
ment molt petita i, per tant, parcial, perd no per aixd menys valuosa. A més, com
que el codi genetic és degenerat (diferents triplets de nucledtids poden codificar
el mateix aminoacid), una mateixa mobilitat electroforética pot estar associada a
variants diferents del gen analitzat. Per aquestes dues raons, les estimacions de
variabilitat basades en els isoenzims ho sén sempre per defecte.

Els valors de la variabilitat genética obtinguts a partir d’aquesta técnica per-
meten fer comparacions entre taxons. El darrer recull de dades de diversitat isoen-
zimatica de qué actualment disposem el portaren a terme Hamrick i Godt (1990)
en un total de 449 espécies corresponents a 165 generes (dades publicades durant
el perfode 1968-1988).

Pel que fa a la biologia de la reproduccié, els isoenzims proporcionen evi-
déncies directes sobre el tipus de reproduccié i les seves conseqiiéncies geneti-
ques. Una anilisi profunda dels sistemes reproductius pot donar una estimacié
de llur transcendeéncia en la determinacié de Iestructura de la poblacié i de
I’evolucié potencial d’aquesta. Temps enrere, hom pensava que les anlisis gené-
tiques requerien una revisié directa de les seves interferéncies amb la morfologia
i 'anatomia reproductiva. Ara s’ha reconegut que els sistemes reproductius es des-
envolupen en un context ecoldgic i estan subjectes a factors demografics i de se-
leccié natural. El tipus de pollinitzacié, la dinimica de produccié de flors, la
densitat de plantes, el ritme de floracié i tota I'ordenacié en veinatges dels indi-
vidus en I'espai interaccionen amb els sistemes reproductius, de manera que la
progenie pot haver estat organitzada no gens aleatdriament. Aquests models de-
terminen I'extensié de la seleccié i els esdeveniments que condueixen a canvis
microevolutius dels sistemes de reproduccié (Brown ez al., 1989).

Aquest tipus d’estudis es poden realitzar a dues grans escales: I'intrapoblacio-
nal i 'interpoblacional. Segons la que considerem, la filosofia és diferent. En els es-
tudis intrapoblacionals, s'obté una informacié genética molt precisa de cada
individu, perqué es procura treballar amb el maxim nombre de loci, perd sempre a
costa de la mida de la mostra. En canvi, a escala interpoblacional es consideren pocs
loci ben seleccionats, perd cal maximitzar el nombre d’individus emprats en Pestu-
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di (Shaw i Brown, 1982). Sempre es pot completar o validar aquest tipus d’infor-
macié amb observacions sobre la historia natural de les poblacions com, per exem-
ple, el comportament dels pollinitzadors.

Brown et al. (1989) van assenyalar alguns dels aspectes de la biologia de la re-
produccié que es poden intuir mitjangant aquesta técnica:

a) Sil’autogimia és completa o parcial en cada individu.

b) Sil'apomixi és obligada o facultativa, és a dir, si també hi ha reproduccié
asexual.

¢) En plantes entomofiles, si I'allogamia és completa o parcial i si les visites
s6n efectives.

d) Si les granes d’un fruit provenen del mateix parental (estudis de progenie).

e) Siels sistemes reproductius estan correlacionats amb la distribucié espacial.

/) Quins s6n els percentatges d’autogamia en plantes clistogames o casmogames.

£) Si hi ha autoincompatibilitat criptica o competéncia gamerofitica.

En el conjunt de les Delphinieae, segons les referéncies de que disposem,
shan dut a terme pocs treballs d’electroforesi d’isoenzims. Jensen (1968) realic-
za un estudi electroforetic pioner en gels d’acrilamida per separar isoesterases,
isopolifenoloxidases i isoperoxidases d’ Aconitum paniculatum Lam. Zielinsky
(19824, 19826), mitjangant I'electroforesi en gels de midé, i la citogenetica, evi-
dencia hibridacions entre A. napellusi A. variegatum L., dues espécies amb nom-
bres cromosomics diferents. Waser (1987) analitza la variacié genética espacial
en una poblacié de D. nelsonii Greene. Finalment, Richter ez al. (1994) estudia-
ren la variabilitat gentica interpoblacional d’una especie endémica nord-ameri-
cana, D. viridescens Leiberg.

En la nostra area d’estudi, aquesta técnica ha estat emprada per a la identifica-
ci6 de varietats comercials, com per exemple de clavells (Messeguer, 1987) o d’ave-
llaners (Rovira, 1993), o per a dur a terme estudis taxondmics i evolutius en el
genere Androcymbium Willd. (Pedrola, 1993; Caujapé, 1995) i en Cheirolophus
Cass. (Garnatje, 1995).

El nostre objectiu ha estat doble. D’una banda, posar a punt la técnica d’elec-
troforesi d’isoenzims al nostre laboratori per a les espécies de la tribu Delphinicae
(esbrinar quins enzims es resoleh millor en aquests taxons i en quin tipus de gel, a
quin pH, en quines condicions eléctriques, etc.). D’altra banda, i com a primera
aproximacié, fer una estimacié de la variabilitat genética d’aquestes especies, esti-
maci6 que servira per a reforgar d’altres resultats obtinguts amb altres experiments.
Ates I'elevat nombre d’especies estudiades, ens ha semblat més interessant centrar-
nos en tres exemples del génere Delphinium: el subgenere Delphinium com a anual,
citogeneticament uniforme i amb escasses barreres genetiques, i dues especies pe-
rennes, D. bolosii (espécie disploide) i D. montanum (especie tetraploide), que pre-
senten un interds especial pel fet de ser endémiques d’rees molt restringides.



298 BIOLOGIA DE LA REPRODUCCIO DE LA TRIBU DELPHINIEAE

7.2. MATERIAL I METODES
7.2.1. MATERIAL

El material vegetal emprat per a preparar els extractes a analitzar pot ser, en
principi, qualsevol teixit que presenti prou activitat enzimatica. Diversos autors han
assajat mostres d’origen ben divers com ara fulles, tiges, puntes d’arrels, llavors,
plantules, pollen, parts del fruit i, fins i tot, algun espécimen d’herbari (Wendel i
Weeden, 1989). Nosaltres només hem assajat fulles joves i llavors. Les granes, mal-
grat que alguns enzims que contenen, com ara TADH, resolen molt bé i s6n un ma-
terial molt idoni i cdmode perque ens estalvia tota la problematica de mantenir els
individus vius, presenten, malauradament, dos inconvenients importants. D’una
banda, les d’algunes espécies anuals sén massa petites, cosa que fa dificil obtenir
prou quantitat de mostra perque la tincié sigui prou intensa. D’altra banda, I'ex-
periéncia resulta irrepetible, ja que I'obtencié d’extracte suposa la destruccié de I'in-
dividu potencial. També vam realitzar algunes proves amb pollen, perd alguns
enzims com 'MDH mostraven zimogrames amb més bandes que els obtinguts a
partir de fulles, cosa que dificultava la interpretacié, fenomen que ja va descriure
Garnatje (1995) en Cheirolophus.

Finalment, doncs, hem treballat sobretot amb fragments de fulles provinents
de germinacié (vegeu el capitol 3) en les espécies anuals, o de recolleccié directa al
camp, en les perennes. Préviament vam dur a terme diversos assaigs per tal de com-
provar que les fulles recollides de 24 a 48 hores abans de I'extracci6 i mantingudes
a temperatura ambiental no perdien I'activitat enzimatica. La recolleccié de fulles
al camp té 'avantatge de ser un métode conservatiu, ja que no malmet en absolut
la poblacié, cosa molt important en el cas de plantes endémiques amb problemes
de preservaci6, com sén D. bolosii o D. montanum. A part, és més comode perque
evita les tasques de trasplantament d’individus del camp a testos. Les granes de les
especies anuals utilitzades en els experiments isoenzimatics han estat recol-lectades
i sembrades aleatdriament, mentre que les fulles de les espécies perennes es van re-
collir fent un transecte, tot procurant abragar la maxima variabilitat.

Hem estudiat els isoenzims de dues poblacions de D. bolosii (BOL1 i BOL2),
dues de D. montanum (MONI1 i MON2) i quinze d’anuals corresponents a deu es-
pecies del subgenere Delphinium (FAV1, FAV2, FAV3, MAC1, OBC1, COS1,
BAL1, VER1, VER3, GRA1, GRA2, GRA3, DAV1, PER1 i VIR1), les caracteris-
tiques i la procedeéncia geogrifica de les quals es detallen a la taula 1.1 i a la figura
1.1, respectivament, excepte pel que fa a les tres darreres, referenciades a la taula
7.1. Aquestes corresponen a tres especies de Turquia, i no pertanyen, per tant, a I'a-
rea d’estudi. Les hem utilitzades com a grup de referéncia extern o ouzgroup. Les se-
ves granes ens han estat proporcionades pel Dr. Ilarslan, de la Universitat d’Ankara.
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TauLa 7.1. Referencies de les poblacions de Delphinium turques estudiades.

Taxon Codi  Localitat Data  Plec testimoni Recollector
D. davisiiMunz  DAV1  An: Zonguldak, Giiyenéren 7-8-84 ANKI-1618  Illarslan
D. peregrinum 1. PER] An: Mardin, Bikirkiri 4-7-85 ANKI-1637  llarslan

D. virgatum Poir.  VIR1  An: Antalya, Termessos 8-7-87 ANKI-1645  larslan

7.2.2. METODOLOGIA
Elaboracié del gel i dels tampons de gel i d'eléctrode

Per a la separacié electrofor2tica de mescles complexes de proteines hi ha di-
versos tipus de suports: gels de midé, de poliacrilamida, d’agarosa i membranes d’a-
cetat de cel-lulosa, tot i que els dos darrers no s’utilitzen per a separar isoenzims. De
fet, els gels de midé, desenvolupats per Smithies (1955), sén els emprats més usual-
ment per diversos motius: tenen una baixa toxicitat, la seva preparacié és senzilla,
permeten una carrega facil de mostres i les despeses sén relativament baixes, mal-
grat que els de poliacrilamida presenten un poder de resolucié i una flexibilitat su-
perior (Wendel i Weeden, 1989). En el nostre estudi hem utilitzat gels de midé.

Durant un periode de proves (sis mesos) hem assajat, de manera forga empfri-
ca encara que seguint les recomanacions d’altres autors (Soltis ez al., 1983; Waser,
1987; Messeguer, 1987; Soltis i Soltis, 1989; Pedrola, 1993; Caujapé, 1995), les di-
verses combinacions de tampons i gels amb modificacions del pH per trobar els pa-
rametres adients per a una bona resolucié dels enzims. Les condicions dptimes
establertes per al nostre material sén indicades a la taula 7.2.

Cada gel s’ha preparat a partir de 27 g de midé —quantitar establerta empiri-
cament, que assegura una consisténcia suficientment bona—, equivalent a una con-
centracié del 10-11 %. La solucié de tampé de gel corresponent a cada enzim s’ha
elaborat seguint el protocol de la taula 7.2 per un volum final de 250 ml.

Finalment, ha calgut preparar uns 400 ml del tampé d’electrode adient al gel
udilitzat (taula 7.2), i que s’han repartit entre les cubetes del catode i de I'anode.

Extraccid, carrega de mostres i electroforesi

El tampé d’extraccié, preparat amb una antelacié minima de dotze hores (tau-
la7.3), s’ha elaborat seguint les recomanacions de Pedrola (1993) i Caujapé (1995).
Empiricament, hem comprovat que les fulles més joves tenien més activitat en-
zimitica que les més velles. Es per aquest motiu que hem fet la tria amb aquest cri-



TauLA 7.2. Caracteristiques dels diversos gels.

Enzim Gel pH Tampé de gel Tampé6 d’electrode Condicions eléctriques
ACO Tris-citrat 7,0 3,12 ml d’icid citric 0,3 M Acid bdric 0,3 M la fase: 150 V, 40 mA, 0,3 h
ajustat a pH 7,0 amb Tris ajustat a pH 8,2 amb 2a fase: 300V, 40 mA, 4 h
0,61 M NaOH
6PGD Morfolina citrat 6,1  Acid cftric 0,3 M ajustat a Acid cftric 0,3 M la fase: 150V, 20 mA, 0,3 h
pH 6,1 amb morfolina ajustata pH 6,1 amb 2a fase: 200 V, 30 mA, 3,5 h
morfolina
AAT/GOT Boratdeliti 8,2 Tris 0,33 M, Acid cftric LiOH 0,039 M, icid boric la fase: 150 V, 30 mA, 0,4 h
PGI anhidre 0,005 M, icid béric 0,263 M ajustat 2a fase: 300 V, 40 mA, 4-5 h
0,03 M, ajustat a pH 8,2 a pH 8,0 amb LiOH o
amb LiOH 0,04 M icid boric
PGM Histidina-citrat 5,7 L-histidina (base lliure) Tris-citrat 0,1 M la fase: 150 V, 40 mA, 0,3 h
MDH ajustat a pH 5,7 amb acid ajustat a pH 5,7 2afase: 200V, 40 mA, 3 h
ADH cftric 0,3 M
ME Tris-citrat 8,2 6,25 mlde Tris 0,61 M Acid bdric 0,3 M la fase: 150 V, 40 mA, 0,3 h

ajustat a pH 8,2 amb cid
cltric 0,3 M

ajustat a pH 8,2 amb
NaOH

2a fase: 200 V, 40 mA, 4 h

00¢
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Taula 7.3. Composicié del tampé d’extraccid.

Per 50 ml de solucié Tris 0,05 M 1 acid citric 0,07 M
0,05 g de cisteina HCI
0,05 g d’acid ascorbic
4,0 g de polivinil-pirrolidona (PVP-40)
30 pl de 2-mercaptoetanol

teri, arribant a utilitzar, fins i tot, fulles cotiledonars. Afegim a la mostra un volum
de 100-200 pl de tampé d’extraccié i homogeneitzem la mescla amb una ma de
morter fins a la total alliberacié dels enzims. Aquests enzims sén forga termolabils
i, en conseqiiéncia, cal agilitzar al maxim tot el procés i realitzar-ho a baixa tempe-
ratura. Si convé, es guarden momentaniament les mostres al congelador fins al mo-
ment de la carrega del gel.

Submergim dins de la mostra fragments rectangulars de paper de filtre
Whatman ntim. 3 d’'una mida de 8 X 3 mm, a fi que s'impregnin totalment de I'ex-
tracte. Els extractes no emprats es poden conservar durant forga temps al congela-
dor a —40 °C, amb I'excepcié dels utilitzats per a 'estudi de TACO, molt sensible
al fred. A temperatura ambiental tots es deterioren rapidament.

Amb I'ajut d’unes pinces i de paper absorbent, eixuguem els rectangles de pa-
per de filtre per eliminar-ne I'excedent d’extracte (amb la qual cosa aconseguim una
definicié final més bona) i els dipositem verticalment en el gel. En un dels extrems
del gel colloquem un rectangle de paper impregnat d’una solucié de blau de bro-
mofenol, que actuard com a indicador de la mobilitat del front.

Un cop dipositat el gel en la unitat d’electroforesi corresponent, regulem la
font d’alimentacié (taula 7.2) a una primera fase en que les proteines es desprenen
dels suports de paper i s'incorporen al gel. Transcorregut aquest periode, aturem
I'electroforesi, eliminem els rectangles de paper, netegem la zona de tall i fem mi-
grar els enzims en una segona fase sota les condicions electriques adients (taula 7.2)
en funcié dels tipus de tampé.

Tallas del gel i tincié

Una vegada ha finalitzat electroforesi, tallem el gel transversalment en lles-
ques d’'1 i 1,5 mm de gruix per poder fer el maxim de tincions possibles. Preparem
100 ml de les solucions de tincié segons els enzims que ens interessi revelar, se-
guint els protocols de la taula 7.4, basats en les recomanacions de Shields ez al.
(1983), Vallejos (1983) i Wendel i Weeden (1989). Hem designat els enzims
d’acord amb I’Enzyme Comission (EC) i també el nom emprat habitualment.
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Hem comprovat empiricament que en el seu recorregut en el gel, els enzims des-
criuen una trajectdria curvilinia lleugerament descendent i, per tant, gairebé sem-
pre resulten més adequades les capes inferiors. Tapem la cubeta amb paper de
plata per evitar 'evaporacié de les solucions de tincié i la colloquem a Pestufa,
a les fosques o a temperatura ambiental segons indiqui el protocol. La deixem
incubar un temps minim de 30 minuts, perqué reaccioni amb el substrat.
Posteriorment, la rentem amb aigua de I'aixeta per deturar les reaccions que hi
tenen lloc. Finalment, dipositem el zimograma obtingut sobre un vidre blanc per
realitzar la fotografia corresponent o dibuixar-ne la interpretacié. Totes les fitxes
i els negatius obtinguts per nosaltres es conserven al Laboratori de Botanica de
la Facultat de Farmacia. '

Dels 17 enzims assajats (ACO, AAT/GOT, ME, MDH, PGM, 6PGD, PGI,
ADH, SDH, EST, PRX, CAT, FDH, LDH, LAP, GDH i IDH) només s’han resolt
satisfactdriament els vuit primers, i TADH exclusivament per a les granes. Les este-
rases (EST) sortien difuses (alguns autors recomanen eliminar el mercaptoetanol
del tampé d’extraccié per a aquest enzim), cosa que dificultava I'assignacié correc-
ta dels allels, la resolucié dels enzims GDH, IDH i SDH era massa feble per a po-
der ser interpretada amb seguretat, i la resta d’enzims (CAT, PRX, LAP, LDH i
FDH) no es tenyien gens. A la taula 7.4 només hem inclos els protocols per a pre-
parar les tincions dels enzims que s’han pogut valorar.

7.2.3. PARAMETRES MESURATS

A partir de la interpretaci6 dels zimogrames obtenim els genotips individuals,
que permeten calcular les freqiiéncies al-leliques de cada poblacié. Aquestes, a la ve-
gada, s'utilitzen per a determinar els parimetres poblacionals, descrits per Gottlieb
(1981), que possibilitaran la comparacié de la variabilitat genetica interpoblacional
i interespecifica. Els parimetres descriptors que hem considerat basics per a quan-
tificar la variabilitat genetica, d’acord amb els parametres isoenzimatics de les nos-
tres mostres, sén:

a) Nombre mitja d'allels perlocus (A): raé entre el nombre total d’aldels de tots
els loci d’una poblacié i el nombre de loci.

b) Proporcié de gens polimorfics (P): percentatge de loci polimorfics en relacié
amb el total de loci estudiats. En principi, un locus és polimorfic quan presenta més
d’un allel. En el nostre cas, hem pres el criteri de considerar un locus polimorfic
quan la freqiiencia de I'allel més comu és inferior a 0,95, que és el criteri més em-
prat (Swofford i Selander,1989).

) Heterozigosi observada (Ho): quocient entre el nombre d’heterozigots per a
un gen determinat en la poblacié i el total de genotips estudiats.
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TAULA 7.4. Protocol de tincid.

ACO: E.C.4.2.3.1. ACONITASA

Tris 0,1 M 100 ml
MTT 20 mg
NADP 8 mg
PMS 5 mg
MgCl, 5ml
Acid cis-aconftic 60 mg
IDH 70U

Cal escalfar la tincid; I'extracte ha de ser extemporani

6PGD: E.C.1.1.1.49 6-FOSFOGLUCONAT DESHIDROGENASA

Tris 0,1 M 100 ml
MTT 20 mg
NADP 8 mg
PMS 6 mg
Acid fosfoglucdnic 30 mg

Cal escalfar la solucié de tincié

AAT/GOT: E.C.2.6.1.1. ASPARTAT AMINOTRANSFERASA (GLUTAMAT OXALACETAT

TRANSAMINASA)
Tamp6 AAT/GOT 100 ml
Piridoxal 10 mg
Fast Blue 200 mg

(TAMPO AAT/GOT: Tris 0,1 M, icid cetoglutiric, icid aspartic, ajustat a pH 8,0 amb HCI)
La solucié de tincié és fotosensible; sha de preparar de pressa i collocar la cubeta de tincié a les
fosques

PGI: E.C.5.3.1.9. FOSFOGLUCOISOMERASA

Tris 0,1 M 100 ml
MTT 20 mg
NADP 8 mg
PMS 6 mg
Fructosa-6P 20 mg
GG6PDH 30U
PGM: E.C.5.4.2.2. FOSFOGLUCOMUTASA
Tris 0,1 M 100 ml
MTT 20 mg
NADP 8 mg
PMS 6 mg
MgCl, 2 ml
Glucosa-1P 25 mg
GG6PDH 30U

Cal escalfar la solucié de tincié
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TauLa 7.4. Protocol de tincié. (Continuacié.)

MDH: E.C.1.1.1.37 MALAT DESHIDROGENASA

Tris 0,1 M 75 ml
MTT 15 mg
NAD 15 mg
PMS 4 mg
Solucié malat 0,1 M 25 ml (ajustada a pH 7,5 amb Na,CO,)
ME: E.C.1.1.1.40 ENZIM MALIC
Tris 0,1 M 100 ml
MTT 10 mg
NADP 8 mg
PMS 6 mg
Acid malic 500 mg

Cal ajustar tota la solucié de tincié a pH 8,0 amb NaOH

ADH: E.C.1.1.1.1. ALCOHOL DESHIDROGENASA

Tris 0,1 M 100 ml
MTT 20 mg
NAD 20 mg
PMS 4 mg
Alcohol etflic 5 ml

d) Heterozigosi esperada (He): parametre que es calcula a partir de la férmula:
He=1- 21\’12

on X; és la freqii¢ncia de I'al-lel 4

Aquests dos tltims parAmetres sén molt usats per a donar una estimacié dels
sistemes reproductius (Ritland, 1983; Brown, 1990; Barret i Kohn, 1991). Per
comprovar si les diferéncies detectades entre I'heterozigosi esperada i 'observada
poden ser degudes a diferents graus de consanguinitat, vam calcular I fndex de fi-
xacié de Wright (F) (Wright, 1933, 1951) per a cadascuna de les poblacions. Aquest
index compara I'heterozigosi esperada i 'observada segons la férmula:

F=(He- Ho) | He
F pren valors que oscillen entre —1 i 1. Els valors positius d’aquest parimetre

indiquen un excés d’homozigots (graus més alts d’autogimia), mentre que els va-
lors negatius assenyalen un excés d’heterozigots.
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A partir dels valors de Fes pot calcular el coeficient de reproduccid encreuada o
al-logamia (t) (Weir, 1990) segons la férmula:

t=(1-F)/(1+F

Aquest index permet estimar el sistema reproductiu. Els valors propers a 1 in-
diquen aparellaments a I'atzar o panmixi.

Parallelament es pot calcular el coeficient d'autogimia (s) (Clegg, 1980), que és
la proporcié de sistemes reproductius causats per autogimia, a partir de la segiient
férmula:

s=1-—1¢

Generalment, les especies autdgames presenten més diversitat genética entre
poblacions que dins de cada poblacié, contrariament al que sobserva en les allo-
games (Brown, 1979). Lestadistica de I'index de fixacié6 de Wright ens permetra
comparar aquest parametre a diferents nivells: F, representa la desviacié de la llei
de Hardy-Weinberg dins de cada poblaci6, F;, mesura la fixaci6 interpoblacional
i Fyy és la fixaci6 total, considerant totes les poblacions.

Els valors de tots aquests parametres van ser calculats, per a tots els /oci inter-
pretats, a partir de les freqiiencies individuals processades mitjangant el programa
BIOSYS-1, versi6é 1.7 (Swofford i Selander, 1989). Alguns cilculs es van haver de
realitzar de forma semiautomatica, perque el programa BIOSYS no admet casos
d’heréncia tetrasdmica com la que es déna en el PGM-1 (vegeu més endavant).
Aquest sistema no ha estat inclds en els calculs de Fo, Fep i Fppy com fan també
Machon ez 4l (1995).

7.3. RESULTATS

Durant I'etapa de proves vam dur a terme més de 300 experiments, que ens
van permetre resoldre amb prou nitidesa per a poder ser interpretats 11 locide 6 en-
zims per al subgenere Delphinium, 13 loci de 8 enzims per a D. bolosii i 8 loci de
5 enzims per a D. montanum. Tot seguit els descriurem amb més detall.

7.3.1. ANALISI DELS SISTEMES ENZIMATICS

Analitzarem breument els patrons de bandes obtinguts per a cadascun dels sis-
temes enzimatics resolts en aquest treball. En el cas dels enzims en queé hem inter-
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pretat més d’un sistema enzimatic, hem associat un niimero al sistema, comengant
per les regions d’activitat situades a les zones del gel corresponents als isoenzims més
rapids en la migraci6 cap a I'anode, és a dir, als més distants de I'origen de migra-
cié. En cadascun d’aquests sistemes, a Iallel més rapid li hem atorgat la lletra 4, al
segiient, la b, i aix{ successivament.

Vam realitzar homologies i proves comparatives per tal de verificar les mobili-
tats enzimatiques. No hem portat a terme, pero, una analisi de la progenie, és a dir,
un programa d’encreuaments controlats per a confirmar la base genetica dels dife-
rents patrons de bandes obtinguts, perqueé el temps disponible no abragava una ge-
neracié suplementaria. De totes maneres, les intensitats de les bandes dels
heterozigots s'ajusten a I'assumpcié d’heréncia codominant i el nombre de bandes
va ser coherent amb l'esperat a partir del coneixement de I'estructura quaternaria
(nombre de subunitats) de I'enzim.

Aconitasa (ACO)

En la tinci6 d’aquest enzim de comportament monomeric, hem detectat dues
zones d’activitat, ACO-1 i ACO-2, amb una mobilitat electroforética molt similar,
fins al punt que, en la nostra interpretaci6, els al-lels dels dos sistemes s’encavalquen
parcialment, especialment en el subgénere Delphinium, cosa que en dificulta la in-
terpretaci6. La deduccié d’aquest patré ha estat feta a partir de la intensitat de les
bandes i tenint en compte que és I'tinic model que explica la preséncia de quatre
bandes en la poblacié FAV3 (figura 7.1) i de patrons de dues i tres bandes en el ma-
teix gel en moltes poblacions.

FIGURA 7.1. Zimograma de I'enzim ACO de D. favargeri (FAV3),
(Les dues darreres mostres sén de Consolida i les 2 pentiltimes de D. verdunense).
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En el primer sistema (ACO-1) hem detectat tres allels, un dels quals (el &) esta
practicament fixat en la majoria de poblacions del subgenere Delphinium del mos-
tratge, excepte en la poblacié FAV3 i en I'especie D. gracile. En els taxons perennes,
D. bolosii esta fixat per 'heterozigot b, i a D. montanum 'heterozigot també sem-
bla fixat, bé que en aquesta especie no hem interpretat 'ACO, perqueé en alguns in-
dividus no es veia prou bé.

El sistema ACO-2 del subgenere Delphinium és un xic més variable, perd no-
més manifesta dos allels i una gran preséncia d’homozigots. En D. bolosii aquest sis-
tema esta fixat per I'allel 4.

Aspartat aminotransaminasa (AAT / GOT)

Aquest enzim mostra un comportament clarament dimeric, ja que apareixen
heterozigots amb una banda intermédia més tenyida (figura 7.2), que segueix la hi-
potesi de la codominancia, tot i que a vegades la seva intensitat no és ben bé el do-
ble. Aquest enzim presenta dues zones d’activitat: AAT-1 i AAT-2.

El sistema AAT-1, en qué hem detectat tres allels, esta molt fixat per a la ma-
joria de taxons anuals, excepte per a les especies D. favargeri (figura 7.2) i D. gracile.
En els taxons perennes del mostratge s'observa més variabilitat.

El sistema AAT-2 esta clarament distant de la zona d’activitat del sistema
AAT-1 i, per aixd, no hi ha hagut interferéncies de bandes que dificultessin la
seva interpretacié. No obstant aixd, no sempre es resolia, o bé apareixia molt
fleble, i I'escas contrast del patré de bandes sobre el fons vermellés que adqui-
reix el gel en la tincié d’aquest enzim no en permetia una interpretacié segura.
Aixi, doncs, les dades provinents d’aquest /ocus no han estat incloses en els cal-
culs efectuats.

FIGURA 7.2. Zimograma de I'enzim AAT de D. favargeri (FAV2).
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Enzim malic (ME)

Només conté una regié d’activitat, bé que en alguns taxons hem detectat ban-
des molt febles per sobre d’aquest sistema, comparativament massa ténues per ser
considerades com una altra regié d’activitat i, a més, no sempre hi apareixien.
Probablement es tracta d’algun artefacte de la tincié.

Aquest enzim esta molt fixat en molts taxons anuals i és més variable en les es-
pécies perennes. Vam identificar-hi un total de cinc allels en les especies anuals, i
tres en les perennes. Es caracteristica la gran fixaci6 de I'allel ¢ tant en el subgénere
Delphinium com en D. montanum. Tots els allels presenten mobilitats restringides
a un segment molt reduit del gel.

Un altre fet destacable associat a I'enzim malic és que en les especies anuals mai
no hem detectat heterozigots, fenomen que ja va reportar Caujapé (1995) en 33 po-
blacions del genere Androcymbium. En canvi, en D, bolosii i D. montanum (figura
7.3), les diferéncies de gruix entre algunes bandes ens han permes atribuir-hi alguns
heterozigots, perd ha estat impossible determinar el nombre de subunitats que cons-
titueixen aquest enzim, perqué quedaven massa juntes. A la bibliografia consultada
hem llegit que aquest enzim manifesta un comportament tetramer (Weeden i

Wendel, 1989; Kephart, 1990).

Fosfoglucomutasa (PGM)

La tincié d’aquest enzim mostra clarament dues zones d’activitat, PGM-1 i
PGM-2, amb un comportament monomeric. En alguns taxons, perd, sén tan pro-
peres que es fa dificil discriminar on acaba I'una i on comenga I'altra. Amb tor, 'es-
pecial nitidesa de resolucié d’aquest enzim ens va permetre discernir diferéncies

FIGURA 7.3. Zimograma de I'enzim malic (ME) de D. montanum (MON2).
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molt petites de mobilitat. Hem detectat 8 allels per al PGM-11 5 per al PGM-2,
en el subgénere Delphinium, i un nombre més baix en les espécies perennes.

En el sistema PGM-1, el gran nombre de bandes contrasta amb el d’altres sis-
temes monomerics estudiats, com el PGM-2. Aixo ens fa pensar que I'tinica inter-
pretacié genetica compatible és una segregacié tetrasdmica, originada en una
duplicacié genética. Aquest fenomen, poc reportat a la bibliografia en taxons di-
ploides, ha estat donat a conéixer per Machon ez al. (1995) per a algunes espécies
del génere Ulmus. El nostre model de bandes s’adapta perfectament a la interpreta-
cié donada per aquests autors. El PGM-2 ¢, en canvi, un comportament mono-
méric tipic. Aquest comportament diferenciat s'explica perque la fosfoglucomutasa
esta controlada per dos gens de distribuci6 subcel-lular diferent: el PGM-1 es troba
al cloroplast i el PGM-2, al citosol (Weeden i Gottlieb, 1980; Stuber i Goodman,
1983; Weeden i Wendel, 1989; Kephart, 1990).

En el subgenere Delphinium, aquest enzim mostra una gran variabilitat (figu-
ra 7.4), mentre que en les dues espécies perennes esta molt més fixat. Tot i aixo, en
aquestes darreres els patrons de bandes s6n diferents. D. bolosii presenta una mobi-
litat dels allels del PGM-1 molt semblant a la de les anuals, perd els allels del sis-
tema PGM-2 d’aquesta perenne sén molt més rapids, amb una mobilitat
electroforetica propera al sistema 1 (practicament es toquen). En D. montanum els
allels del PGM-2 s6n sensiblement més lents que en D. bolosiz.

6-Fosfogluconat deshidrogenasa (6PGD)

El revelatge d’aquest enzim posa de manifest un patré de bandes complex, atri-
buible a tres zones d’activitat: 6PGD-1, 6PGD-2 i 6PGD-3. La preséncia de nom-

broses bandes, especialment en el sistema 6PGD-2 del subgenere Delphinium (taxons

FIGURA 7.4. Zimograma de I'enzim PGM de D. favargeri (FAV2).
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diploides), suggereix que aquest gen pot estar duplicat, hipotesi que s’hauria de veri-
ficar per mitja d’analisis de progeénie. D. montanum també manifesta moltes bandes,
en aquest cas, pero, atribuibles a la seva dotacié cromosomica tetraploide (2n = 32).
La complexitat de la interpretacié del sistema 6PGD-2, junt amb el fet que sembla-
va forga fixat, ens va portar a no considerar-lo en els calculs posteriors.

Els altres dos sistemes, que si que han estat interpretats, han permes identifi-
car-hi fins a 3 allels diferents en cadascun. Mostren un comportament dimeric, ben
pales en la figura 7.5. En les especies del subgenere Delphinium estudiades, els al-lels
més freqiients son els & d’ambdés sistemes, és a dir, els de mobilitat intermeédia.

Els individus del mostratge de D. bolosii presenten un patré de bandes molt fi-
xat. En D. montanum, aquest enzim esta bastant fixat. El sistema 6PGD-3 només
té 1 allel, més lent que el dels taxons anuals.

Malat deshidrogenasa (MDH)

El patr6 de bandes d’aquest enzim és molt complex, amb duplicacions
(Gottlieb, 1982) i encavalcaments que provenen de petites diferéncies entre els in-
dividus. Aquestes irregularitats han estat atribuides a canvis en la conformacié
posttranscripcional de la proteina (Goodman ez al., 1981; Doebley er al., 1986);
poden correspondre a artefactes apareguts en el procés d’extraccié, a anomalies del
gel mateix o a distorsions provocades pel corrent electric. També s'hi ha descrit I'a-
paricié de bandes secundaries, produides per la formacié de complexos amb cofac-
tors o ions (Arulsekar ez al, 1986) o bé de dimers intergenics (Gottlieb, loc. cit.).
Tot aixo fa que aquest enzim resulti molt complex i dificil d’interpretar.

En les nostres especies, hi hem detectar quatre regions d’activitat, que corres-
ponen als sistemes MDH-1, MDH-2, MDH-3 i MDH-4, amb mobilitat electro-

FIGURA 7.5. Zimograma de I'enzim 6-PGD de D. balansae (BAL1).
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FIGURA 7.6. Zimograma de I'enzim MDH de D. peregrinum (PER1) i D. virgarum (VIR1).

foretica molt semblant, de manera que no hi ha practicament separacié entre ells
(figura 7.6). D’aquests sistemes, 'MDH-2 no ha estat interpretat, donada la seva
complexitat. Els altres contenen 2, 3 i 3 allels, respectivament. Els zimogrames de
D. montanum no han estat interpretats, perqueé van resultar molt distorsionats. Tot
i aixi, igual que en el cas de D. bolosii, mostra un patré mole fixar.

Fosfoglucoisomerasa (PGI)

La resolucié6 de les bandes d’aquest enzim no ha estat suficient per a discernir
quin comportament té. Sembla forga fixat en les especies anuals i més variable en
les especies perennes. En el subgenere Delphinium no 'hem interpretat, perqué so-
vint apareixia poc nitid i lleugerament patinat. A vegades, depenent del tipus de gel
(perd no sempre el mateix), apareix un sistema enzimatic molt proper a I'origen de

FIGURA 7.7. Zimograma de I'enzim PGI de D. montanum (MON2).
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migracié. En les dues especies perennes —D. bolosii i D. montanum— hem identi-
ficat dos sistemes, el PGI-1 i el PGI-2, de mobilitat electroforética molt similar (fi-
gura 7.7) en totes dues. Aquests loci contenen 2 i 3 allels, respectivament.

Alcohol deshidrogenasa (ADH)

Aquest enzim només queda revelat nitidament en mostres provinents de gra-
nes. Tot i obtenir-ne una bona resolucié, tinicament ha estat interpretat en I'espe-
cie D. bolosii, en que mostra un elevat grau de fixacié (figura 7.8). En les especies
anuals, hi apareixen moltes bandes de dificil interpretacié, i en alguns casos, a cau-
sa de la poca quantitat de mostra (les granes sén molt petites), les bandes resulten
massa ténues i, conseqiientment, son dificils de distingir i de poder-los assignar els
allels corresponents.

7.3.2. PARAMETRES POBLACIONALS I VARIABILITAT GENETICA

A partir de la interpretacié dels zimogrames, hem caracteritzat genotipicament
cada individu del mostratge i hem obtingut una taula de freqiiéncies al-léliques per
a cada poblaci6 (taules 7.5 i 7.6). Cal remarcar que I'assignacié dels allels en les es-
pécies anuals i en les perennes és independent i que, per tant, aquells no es corres-
ponen, tot i que hi ha algunes coincidéncies. En aquestes raules també consignem
la mida de la mostra per poblacié. A partir de les fregiiencies alleliques hem calcu-
lat els parametres basics, descriptors de la variabilitat genética isoenzimartica; s6n re-
presentats a les taules 7.7, 7.8 1 7.9.

FIGURA 7.8. Zimograma de I'enzim ADH (en granes) de D. bolosii (BOL2).
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TauLA 7.5. Fregiitncies alleliques en el subgenere Delphinium.
Locus POBLACIONS

FAVI FAVZ FAV3 OBC! MAC! COS! BALl VERI VER3 GRAI GRA2 GRA3 DAVl PERI VIRI
(N) 30 30 30 30 5 30 30 29 30 30 30 28 30 15 15
ACO-1
a 0,000 0,000 0,017 0,000 0,000 0000 0000 0000 0000 0000 0050 0,03 0000 0000 0,000
b 1,000 1,000 0950 1,000 1,000 1000 1,000 1,000 1,000 1,000 0950 0964 1,000 1,000 1,000
3 0,000 0,000 0,033 0,000 0000 0000 0,00 0000 0000 0000 0000 0000 0000 0,000 0,000
ACO-2
a 0,183 0,150 0,067 0,67 0,100 0,000 0000 1,000 1,000 1000 1000 1,000 0,083 0533 0933
b 0817 0850 0933 0833 0900 1,000 1,000 0000 0000 0000 0000 0000 0917 0467 0,067
ME
I 0,067 0000 0000 0,000 0000 0000 0000 0000 0000 0000 0000 003 0000 0,000 0,067
b 0,167 0,000 0,133 0,100 0,000 0000 0,00 0000 0000 0000 0000 0107 0000 0067 0,067
c 0,767 1,000 0867 0900 0800 0900 1,000 1,000 097 1,000 1,000 0857 1,000 0933 0867
d 0,000 0,000 0,000 0,000 0200 0067 0000 0000 0033 0000 0000 0000 0000 0000 0,000
[ 0,000 0,000 0,000 0000 0000 0033 0000 0000 0000 0000 0000 0000 0000 0000 0,000
AAT-1/GOT-1
a 0,000 0,000 0,000 0,00 0000 0000 0000 0000 0000 0733 075 069 0000 0033 0000
b 0,883 0,783 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1000 1000 0267 0250 0304 1000 0833 1000
3 0,117 0217 0,000 0,000 0000 0000 0,000 0000 0000 0000 0000 0000 0000 0133 0000
PGM-1
a 0,000 0,017 0,000 0,000 0000 0000 0000 0000 0000 0000 0000 0000 0000 0000 0,000
b 0,167 0,033 0,000 0,000 0000 0000 0000 003 0000 0000 0109 0000 0192 0000 0,000
3 0,033 0,009 0,000 0,033 0000 0,000 0,000 0000 0000 0000 0000 0000 052 0000 0000
d 0,042 0,092 0,009 0000 0000 0,000 0,000 0043 0375 0000 0,009 0000 005 0,000 0,000
14 0,192 0,167 0,033 0,117 0,000 0000 0000 025 0058 0209 0200 0313 0209 0267 0284
f 0,067 0,283 0259 0217 0400 0,159 0242 0302 0042 0,667 0683 068 0000 0617 0,500
g 0,484 0392 0692 0558 0400 0500 0750 0371 0425 0042 0000 0000 0000 0067 0217
h 0,017 0,009 0009 0075 0200 0342 0009 0,000 0,100 008 0000 0000 0000 0050 0,000
PGM-2
a 0,000 0,017 0,00 0083 0000 005 005 0000 0100 0000 0000 0000 0000 0233 0,000
b 0,000 0,000 0000 0,05 0,000 0000 0000 0000 008 0000 0017 0,000 0000 0000 0,000
3 0850 0933 1,000 0800 1,000 0867 0950 1,000 0817 1,000 0983 0982 0000 0733 0333
d 0,083 0050 0,000 0033 0000 0,08 0000 0000 0000 0000 0000 0018 0000 0,000 0,067
4 0,067 0,000 0,00 0033 0000 0,000 0000 0000 0000 0000 0000 0000 1,000 0033 0,600
6PGD-1
a 0,033 0,083 0,017 0067 0,100 0000 0083 0069 003 0000 0000 0071 0133 0033 0000
b 0,967 0917 0983 0933 0900 1,000 0917 0931 0967 1,000 1,000 0929 0867 097 1,000
6PGD-3
a 0,117 0,050 0050 0167 0000 035 008 0000 0017 005 0000 0071 0233 0700 0,067
b 0,883 0,800 0,950 0833 1000 0383 0867 1000 0833 0950 1,000 0857 065 0,100 0,900
¢ 0,000 0,150 0,000 0,000 0000 0267 0050 0000 0,15 0000 0000 0071 0117 0200 0,033
MDH-1
@ 0,150 0,000 0000 0000 0000 0000 0000 0000 0017 0083 0000 0000 0000 0000 0367
b 085 1000 1,000 1000 1000 1000 1000 1000 0983 0917 L1000 1000 1000 1.000 0633
MDH-3
a 0,000 0067 0083 0000 0800 0017 0000 0,138 0,18 035 048 0857 0000 0367 0133
b 1,000 0933 0867 0000 0000 0033 0033 0224 038 0217 0250 0143 0000 0,133 0400
¢ 0,000 0,000 0050 1,000 0200 0950 0967 0638 0433 0433 0267 0000 1000 0500 0467
MDH-4
a 1,600 0950 0,883 0000 0200 0033 0000 031 025 1,000 1,000 1000 0000 0,133 0067
b 0,000 0050 0117 1000 0800 0967 0917 0,603 0600 0000 0000 0000 1000 0867 0933
¢ 0,000 0,000 0,000 0000 0000 0,000 0083 008 0,133 0000 0000 0000 0000 0000 0,000
d 0,000 0,000 0,000 0000 0000 0000 0000 0000 0017 0000 0000 0000 0000 0000 0000

(N) = Mida de la mostra per poblaci. Vegeu el text.
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TAULA 7.6. Freqiiéncies alleliques en D. bolosiii D. montanum.
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Locus Poblacions Locus Poblacions
(N) BOL1 BOL2 (N) MONI1 MON2
36 36 40 40
ACO-1 ME
a 0,236 0,500 a 0,000 0,138
b 0,764 0,500 b 0,100 0,162
c 0,900 0,700
ACO-2
a 1,000 1,000 GOT-1
a 0,050 0,038
ME b 0,675 0,650
a 0,694 0,500 c 0,275 0,313
b 0,194 0,375
c 0,111 0,125 PGM-1
a 0,019 0,000
GOT-1 b 0,250 0,238
a 0,069 0,596 c 0,250 0,250
b 0,931 0,431 d 0,481 0,512
PGM-1 PGM-2
a 0,250 0,250 a 0,000 0,025
b 0,750 0,750 b 0,050 0,138
¢ 0,950 0,837
PGM-2
a 0,917 1,000 6-PGD-1
b 0,083 0,000 a 0,750 0,850
b 0,075 0,125
6-PGD-1 c 0,175 0,025
a 0,000 0,000
b 1,000 1,000 6-PGD-3
a 0,938 1,000
6-PGD-3 b 0,062 0,000
a 0,000 0,000
b 1,000 1,000 PGI-1
a 0,212 0,613
MDH-1 b 0,788 0,287
a 1,000 1,000
PGI-2
MDH-3 a 0,125 0,100
a 0,056 0,000 b 0,875 0,613
b 0,083 0,028 c 0,000 0,287
c 0,861 0,972
PGI-1
a 0,917 0,917
b 0,083 0,083
PGI-2
a 0,917 0,917
b 0,083 0,083
ADH
a 1,000 0,972
b 0,000 0,028

(N) = Mida de la mostra per poblacié. Vegeu el text.
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TAULA 7.7. Valors dels descriptors basics de variabilitat genetica isoenzimatica
en el subgenere Delphinium.

Poblacié N A P Ho He
D. favargeri (FAV1) 30 2,4 63,6 0,157 0,215
(0,5) (0,064) {0,060)
D. ﬁwargeri (FAV2) 30 2,5 72,7 0,151 0,196
0,6) (0,084) (0,062)
D. favargeri (FAV3) 30 2,2 63,6 0,112 0,134
0,3) (0,051) (0,040)
D. obcordatum (OBC1) 30 2,1 54,5 0,167 0,166
0,4) (0,083) (0,058)
D. macropetalum (MAC1) 5 1,6 54,5 0,200 0,178
0,2) (0,089) (0,060)
D. cossonianum (COS1) 30 2,0 45,5 0,130 0,168
(0,3) (0,079) (0,070)
D. balansae (BAL1) 30 1,7 45,5 0,127 0,098
0,2) (0,076) (0,036)
D. verdunense (VER1) 29 1,8 36,4 0,147 0,172
(0,4) (0,084) 0,079)
D. verdunense (VER3) 30 2,5 45,5 0,161 0,238
(0,4) (0,064) (0,077)
D. gracile (GRAY) 30 1,7 45,5 0,212 0,162
(0,3) (0,102) {0,068)
D. gracile (GRA2) 30 1,7 36,4 0,182 0,147
(0,3) {0,086) {0,067)
D. gracile (GRA3) 28 1,9 54,5 0,201 0,168
0,2) {0,087) (0,047)
D. davisit (DAV1) 30 1,6 36,4 0,142 0,138
(0,3) (0,087) (0,065)
D. peregrinum (PER1) 15 2,4 72,7 0,242 0,292
0.3) (0,094) (0,064)
D. virgatum (VIR1) 15 2,2 72,7 0,303 0,262
{0,3) {0,119) {0,071)

N = mida de la mostra; A = mitjana del nombre d’allels per locus; P = percentatge de loci poli-
modrfics (criteri del 0,95); Ho = heterozigosi observada; He = heterozigosi esperada. Entre parén-
tesis, 'error estindard.
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TauLA 7.8. Valors dels descriptors basics de variabilitat genetica isoenzimatica en D. montanum.

Poblacié N A P Ho He

D. montanum (MON1) 40 2,5 100 0,263 0,307
(0,3) 0,117) (0,063)

D. montanum (MON2) 40 2,8 87,5 0,291 0,389
(0,3) (0,122)  (0,065)

N = mida de la mostra; A = mitjana del nombre d’alels per locus; P = percentatge de locs poli-
morfics (criteri del 0,95); Ho = heterozigosi observada; He = heterozigosi esperada. Entre parén-
tesis, |’error estandard.

TaULA 7.9. Valors dels descriptors basics de variabilitat genetica isoenzimatica en D. bolosis.

Poblacié N A P Ho He

D. bolosii (BOLI1) 36 1,8 61,5 0,141 0,157
(0,2) (0,082)  (0,045)

D. bolosii (BOL2) 36 1,7 53,8 0,173 0,183
(0,2) (0,106)  (0,064)

N = mida de la mostra; A = mitjana del nombre d’allels per locus P = percentatge de loci poli-
morfic (criteri del 0,95); Ho = heterozigosi observada; He = heterozigosi esperada. Entre parénti-
sis, 'error estaindard.

7.3.3. PARAMETRES REPRODUCTIUS

La taula 7.10 aplega els indexs de fixacié de Wright (F) per a cada enzim i el
seu valor mitja per txon, com també els coeficients de pollinitzacié encreuada (2)
i d’autogimia (s). La taula 7.11 presenta els valors de Fjg, Fp i Fyp- per ales es-
pecies representades per més d’una poblacié i per al conjunt dels taxons del subge-
nere Delphinium; valors que reflecteixen el grau de contribucié a la variabilitat dels
components intrapoblacionals, interpoblacionals i totals, respectivament.

7.4. DISCUSSIO
7.4.1. VARIABILITAT GENETICA ISOENZIMATICA

Els tres grups de taxons escollits per estudiar la diversitat isoenzimatica mos-
tren caracteristiques ben diferenciades que influeixen en la seva variabilitat ge-



Tauta 7.10. [ndexs de fixacié de wright i coeficients de reproduccié encreuada i d’autogimia.

Sistemes enzimitics

Taxon ACO-1 ACO-2 ME  AAT-1 PGM-l PGM-2 6PGD-1 6PGD-3 MDH-1 MDH-3 MDH4 PGl PGI2 ADH F t s

FAV1 — 0,221 1,000 -0,132 0,867 0,499 1,000 0515 0,176 — — 0,261 0,586 0,414
FAV2 — 0,08 — 0509 0083 0736 0345 0900 — 1,000 -0,053 0,286 0,555 0,445
FAV3  -0,040 -0,071 1,000 — 0067 — -0017 0649 — 0,582 -0,132 0,150 0,739 0,261
OBCl — 0,280 1,000 — -0333 0426 -0,071 -0,200 — — — 0,080 0,852 0,148
MACt — 0111 1,000 — 1,000 — -0111 — — 0,250 -0,250 -0,026 1,053  -0,053
COS! — — 1,000 — 0374 0582 — 0343 — 0,653 1,000 0287 0554 0,446
BALI — — — —  -0,669 0,053 0,345 0,165 — -0,034 0,782 0,019 0963 0,037
VER1 — — — — 0321 — 0074 — — 0,605 0417 -0,057 1,121  -0,121
VER3 — — 1,000 — 0,547 0,051 1,000 0,175 -0,017 0472 0,702 0,303 0535 0,465
GRA1 — — — 0318 -0,594 — — 0,053 -0,091 -0,245 — 0,086 1,189  -0,189
GRA2 -0,053 — — -0333 0,183 0,017 — — — 0210 — -0,090 1,198 -0,198
GRA3 -0,037 — 1,000 -0,098 -0,497 -0,018 -0,077 -0,120 — 0,125 — -0,020 1,042 -0,042
DAV — 0,091 — — -0392 — 0712 0346 — — — -0,020 1,041 0,064
PER1 — 0,196 1,000 0,767 -0,566 0,016 -0,034 0,710 — -0,004 1,000 0,255 0,594 0,406
VIR1 — 1,000 1,000 — -0,030 -0,017 — 0277 -0,579 -0,544 1,000 0,139 0,756 0,244
BOL1 -0,309 — 0,762 -0,075 -1,000 0,273 — — — 1,000 1,000 1,000 — 0,204 0,661 0,339
BOL2 -1,000 — 0,579 -0,530 -1,000 — — — — 1,000 1,000 1,000 1,000 0,158 0,728 0,272
MONI 0,444 -0,287 -0,555 -0,053 1,000 -0,067 0477 1,000 0,245 0,607 0,393
MON2 0,462 -0,463 -0,616 0,015 1,000 — 0,947 0,859 0,276 0,568  "0,432

— Indica els Joei monomarfics. F = Valors mitjans dels indexs de fixacié; £= coeficient de reproduccid encreuada; s = coeficient d’autogamia.
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TAULA 7.11. Estadistica de Fde tots els loci polimorfics.

En 3 poblacions de D. favargeri

En 15 poblacions del subgenere Delphinium

Locus Fg Fer Fir Locus Fg For Fir

ACO-1 —0,040 0,026 -0,013 ACO-1 —0,044 0,035 -0,007
ACO-2 0,116 0,021 0,135 ACO-2 0,180 0,745 0,791

AAT-1 0,267 0,079 0,325 AAT-1 0,160 0,555 0,626
MDH-! -0,176 0,105 -0,053 MDH-1 -0,363 0,235 -0,043
MDH-3 0,725 0,038 0,736 MDH-3 0,113 0,508 0,563
MDH-4 -0,107 0,044 -0,059 MDH-4 0,456 0,706 0,840
ME 1,000 0,070 1,000 ME 1,000 0,086 1,000
6PGD-1 0,467 0,019 0,477 6PGD-1 0,262 0,036 0,288
6PGD-3 0,738 0,044 0,750 6PGD-3 0,346 0,289 0,535
PGM-2 0,575 0,044 PGM-2 0218 0499 0,608

En 3 poblacions de D. gracile

En 2 poblacions de D. bolosii

Locus Fig F ST Fir Locus Fis Fep Fir
ACO-1 —0,046 0,016 -0,029 ACO-1 -0,710 0,075 -0,582
AAT-1 -0,035 0,003 —0,033 AAT-1 —0,435 0,287 -0,022
MDH-1  -0,091 0,057 -0,029 MDH-3 1,000 0,030 1,000
MDH-3 0,004 0,136 0,140 ME 0,660 0,032 0,671
ME 1,000 0,080 1,000 PGI-1 1,000 0,000 1,000
6PGD-1 0,077 0,049 -0,024 PGI-2 1,000 0,000 1,000
6PGD-3 -0,102 0,045 -0,052 PGM-2 0,273 0,043 0,304
-0,018

En 2 poblacions de D. verdunense

0,009

ADH_

En 2 poblacions de D. montanum

1,000

Locus Fg For Fir Locus Fis For Fir

MDH-1 0,017 0,008 -0,008 AAT-1 -0,376 0,001 -0,375
MDH-3 0,532 0,029 0,546 ME 0,457 0,046 0,482
MDH-4 0,563 0,003 0,564 6PGD-1 1,000 0,026 1,000
ME 1,000 0,017 1,000 6PGD-3 0,067 0,032 -0,032
6PGD-1 0,285 PGI-1 0,753 0,165 0,794
6PGD-3 0,175 PGI-2 0,900 0,092 0,909
PGM2 - PGM2 0,003 0,027 0,025

Vegeu el text.
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netica. Recapitulant, D. montanum és una espécie perenne, tetraploide (2n = 32),
endémica, que es fa en ambients subalpins. D. bolosii és també perenne i ende-
mic, amb una mida poblacional més petita que D. montanum, i té la particula-
ritat de ser un disploide amb 2n = 18. Es fa en ambients montans, a més baixa
altitud. El subgenere Delphinium esta integrat per espécies anuals (excepte D. ba-
lansae), diploides —amb una clara reduccié de la quantitat de DNA en compa-
racié amb els taxons perennes (Al-Kelidar 1 Richards, 1981)—, de distribucié,
en general, molt més amplia, d’ecologia arvense, subestepica, i d’estratégia colo-
nitzadora. Viuen a una altitud notablement inferior que els altres dos taxons, so-
vint prop del nivell del mar.

A continuacié comentem els aspectes més interessants derivats del nostre es-
tudi isoenzimatic:

@) El nombre mitja d’allels per locus (A) és molt alt en D. montanum (2,5-2,8)
i sensiblement més baix en D. bolosii (1,7-1,8). Els alts valors de D. montanum es
poden atribuir al caracter poliploide d’aquest taxon, atés que I'exit dels poliploides
es basa, principalment, en el manteniment de la capacitat d’hibridacié; 'efecte
mantenidor de I'heréncia tetrasdbmica incrementa automaticament el nombre
d’allels presents en un locus determinat (Stebbins, 1980). Tot i aixi, només hem de-
tectat duplicacions en els enzims 6-PGD i PGM; és remarcable que el nombre do-
ble de cromosomes no es reflecteixi en els patrons de bandes dels altres enzims
estudiats. De fet, com ja hem indicat anteriorment, altres parametres, com la mida
del gra de pollen, la densitat d’estomes (Blanché, 1991) o el nombre d’estams, tam-
poc no denoten aquest increment del material hereditari. De fet, les duplicacions
detectades sén dificils d’explicar, en termes evolutius.

Caldria remuntar-se a la discussié sobre I'origen autopoliploide i al-lopoliploi-
de del nombre cromosomic de D. montanum (2n = 32). Lestudi morfologic del ca-
riotip (Blanché, 1991) revela que no hi ha quartets de cromosomes, cosa que
suggereix, o bé una diploiditzacié molt avangada d’un autotetraploide molt antic,
o bé un origen allotetraploide, a partir d’espécies inicialment allunyades.

Les dades referents al nombre d’isoenzims tampoc no afavoreixen la hipotesi
autotetraploide, atés que, de les duplicacions esperables en la majoria de sistemes,
tnicament n’han estat identificades en 6-PGD i PGM. [ menys encara el compor-
tament meijdtic (Blanché, le. cir.), en que només sThan detectat bivalents, quan era
esperable la preséncia de multivalents.

Cal dir que la duplicacié en aquells dos sistemes (PGM i 6-PGD) apareix tam-
bé en D. bolosii (2n = 18), cosa que en principi ens va fer pensar que en tots dos ta-
xons havia tingut lloc la duplicacié d’un determinat parell de cromosomes de les
dotacions euploides 2n = 16. Es remarcable, perd, que aquest fenomen aparegui
també en les anuals del subgenere Delphinium. Podriem suposar, doncs, que en
D. bolosii, tot i el seu caracter disploide, els dos cromosomes de més no aporten cap
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informacié suplementaria; i 2ixd déna suport a la hipotesi que s’haurien format per
fragmentacié i posterior reorganitzacié del material hereditari (possible transloca-
ci6 robertsoniana; vegeu el capitol 6) i no pas per duplicacié cromosdmica.

La interpretacié correcta de les duplicacions observades resta, doncs, totalment
oberta. Machon ez al. (1995) analitzen 8 loci en Ulmus minor aggr., dels quals no-
més 4 sén duplicats (PGM, MDH, PRXA-1 i PRXA-2). Com que les plantes es-
tudiades per ells tenen 2n = 28 cromosomes, atribueixen I'increment del nombre
d’isoenzims a al-loploidia segmental, o a al-lopoliploidia completa d’un autotetra-
ploide ancestral. Aquest fet que és molt més evident en les plantes amb nombres
cromosdmics més alts, com ara Olea europaea (2n = 46), en la qual Ouazzani et al.
(1993) detecten duplicacions residuals en 'enzim PGI. Lumaret (1986) reporta en
Dactylis duplicacions tetraploides que també es troben en els seus diploides ances-
trals i que, per tant, han de significar una traga d’origen molt antic. La diversitat
d’interpretacions dels diversos sistemes duplicats (PGI, 6-PGD i PGM) detectats
en Clarkia (vegeu la discussié de Crawford, 1989) fa evident que no hi ha cap ex-
plicacié tnica. El que si que sembla clar és que la duplicacié de gens és una carac-
teristica ubiqua en I'evolucié del genoma; historicament ha estat considerada com
el mecanisme predominant per a I’evolucié cap a noves funcions genétiques
(Haldane, 1932; Ohno, 1970). Darrerament, Walsh (1995) ha estudiat aquest fe-
nomen des d’un punt de vista teoric i conclou que, a les poblacions prou grans, la
majoria de duplicacions que s'esdevenen poden significar realment noves funcions
i no pas pseudogens (o allels nuls), com anteriorment s’havia suposat. En el géne-
re Delphinium, la duplicacié ha de ser forga antiga, ja que estd ampliament estesa
en els taxons analitzats que pertanyen a tres subgéneres diferents, cosa que pot in-
dicar que ens trobem davant d’un grup monofiletic.

Les marcades diferéncies de variabilitat entre les dues espécies perennes estu-
diades poden ser atribuides també, seguint a Ewens (1972), a la diferent mida de
les poblacions, considerablement més petita en D. bolosii. Perd seria agosarat i mas-
sa simplista atribuir les diferéncies de diversitat només a la mida poblacional. Es po-
drien també atribuir a colls d’ampolla o a efectes fundadors (Barret i Kohn, 1991).
D. bolosii d6na uns valors que es troben dins I'interval de variacié dels de D. viri-
descens (Richter ez al., 1994), un endemisme perenne de les muntanyes Wetnachee
dels Estats Units, —de fet, 'tinica referéncia de qué disposem d’aquests tipus de da-
des dins la tribu—, mentre que D. montanum en difereix notablement, probable-
ment pel seu caracter tetraploide.

b) La proporcié de loci polimorfics (P) en les dues espécies perennes també va
en el mateix sentit que el valor 4, cosa que confirma que D. montanum presenta
una variabilitat marcadament més gran que D. bolosii. Amb tot, cal tenir present
que en D. montanum podria haver-hi un petit esbiaix de les dades, perque s’han in-
terpretat menys enzims (alguns enzims no interpretats com ’ACO o ’'MDH sem-
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blaven fixats, cosa que faria davallar un xic aquests valors). En ambdues especies els
valors s6n superiors als obtinguts per a D. viridescens (Richter ez al., 1994). Les lla-
vors de D. montanum presenten dormancia (vegeu el capitol 3), sovint interpreta-
da com a mecanisme de dispersié de variabilitat en el temps; pot arribar a retardar
o esmorteir 'efecte d’una possible seleccié i permet, donar un alt grau de variabili-
tat a cada poblacié.

¢) En el subgenere Delphinium, els valors més alts del nombre mitja d’al-lels per
locus (2,2-2,5) els enregistren D. favargeri, D. verdunensei D. peregrinum. A Ialtre
extrem hi ha D. davisii, especie endémica d’area restringida, i D. macropetalum,
planta psammofila amb una poblacié molt reduida, en tots dos casos amb un valor
d’1,6; en la darrera espécie aquest valor tan baix també pot deure’s a la petita mida
de la mostra. La majoria de taxons donen valors superiors a 2. Pel que fa al percen-
tatge de Joci polimorfics, els valors més alts corresponen a D. favargers, espécie molt
ampliament estesa pel Marroc, i a dues espécies turques, D. peregrinum i D. virga-
tum (63-72 %), mentre que els valors més baixos els enregistren D. davisii i algu-
nes poblacions de D. gracile i D. verdunense, amb un 36 %.

En general, les espécies peninsulars presenten menys variabilitat que les nord-
africanes i les turques. Aquesta baixa variabilitat pot indicar que les especies euro-
pees pateixen una erosié genetica. S6n taxons predominantment arvenses, que
sovint han estat perseguits amb herbicides o que viuen en terrenys llaurats imme-
diatament després de la collita per reduir I'efecte de les males herbes. En canvi, les
especies nord-africanes, com ara D. favargers, mostren encara un caracter expansiu.
Les tendencies regressives que observem en el nostre material justificarien la inclu-
si6 de D. verdunense entre les especies amenagades a Franga (Olivier ez al., 1995).

d) Hamrick i Godt (1990) van fer un recull de tota la informacié publicada
sobre diversitat isoenzimatica —fins al moment actual, el més ampli de que dispo-
sem— 1 van classificar els tixons segons vuit caracters: 1) el gran grup taxonomic,
2) la forma vital, 3) 'abast geografic, 4) la distribucié regional, 5) el sistema repro-
ductiu, 6) el tipus de dispersié de les granes, 7) el tipus de reproduccié (sexual o
asexual) i 8) la fenologia. Van analitzar les dades en tres aspectes diferents: I'especi-
fic, 'interpoblacional i I'intrapoblacional. Aquest darrer és el que fem servir per a
les comparacions. Segons aquests autors, les especies que presenten un grau de va-
riabilitat intrapoblacional més alt sén les de vida llarga, de distribucié amplia, pro-
pies de la zona boreal temperada, alldogames, anemofilles, amb temps de fecunditat
llargs, anemocores i amb caracteristiques de comunitat més complexes.

A escala intrapoblacional, Hamrick i Godt (/oc. ¢it.) no van trobar diferencies
de diversitat isoenzimatica entre taxons anuals i perennes (amb valors de prop d’1,4
per a Ai 30 % per a P), perd si que van trobar valors més alts en les especies pe-
rennes llenyoses de vida llarga (1,7 i 50 %, respectivament). En tots els nostres ta-
xons, els valors obtinguts han estat notablement superiors, fins i tot, alguns més que
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en les especies llenyoses. Tampoc no hi hem detectat una determinada tendéncia de
la variabilitat pel que fa al cicle vital. Entre anuals i perennes seria esperable que les
primeres fossin més variables, perqué tenen un cicle vital més curt i incorporen els
canvis gendmics més rapidament. Les perennes, a més, poden produir descendén-
cia per via vegetativa, que fixa els genotips; bé que aquesta forma de reproduccié
també contribueix a conservar la variabilitat, ja que fixa igualment els genotips he-
terozigots. Si les espécies anuals presenten altes taxes de reproduccié encreuada, s’es-
pera que produeixin homozigots. Aquest fenomen és molt més accentuat si
s'autofecunden, ja que només la meitat de la descendéncia d’heterozigots sera hete-

. rozigota (sempre que no hi hagi selecci6 negativa dels homozigots). D’altra banda,
les anuals viuen en ambients més heterogenis i variables (moltes sén espécies colo-
nitzadores) i els efectes de la seleccié poden ser-hi més acusats.

Les espécies d’area restringida presenten menys variacié que les d’amplia dis-
tribuci6 (Barret i Kohn, 1991). Els valors mitjans trobats per a les espécies ende-
miques s6n A = 1,4 i P = 26,3 %, mentre que per a les de distribucié Amplia s6n
A =17iP =43 % (Hamrick i Godt, 1990). En les nostres especies els valors
s6n més alts, tot i que en aquest cas si que té lloc certa relacié entre la mida de la
poblacié i el grau de variabilitat.

Pel que fa a la distribucié regional, les dades reportades (Hamrick i Godt,
loc. cit.) semblen indicar que hi ha una gradacié de la diversitat, la qual es ma-
xima en les especies boreals temperades i minima en les tropicals. El taxon d’al-
ta muntanya (D. montanum) mostra més diversitat isoenzimaitica que les altres
especies, de distribucié fonamentalment mediterrnia, situacié que ja va en
aquest mateix sentit.

Comparativament, doncs, els nostres resultats superen els valors de variabilitat
genetica recollida per aquells autors per a plantes amb les mateixes caracteristiques
biolodgiques. Pel que fa a d’altres generes de distribucié mediterrinia, aquests para-
metres sén d’ordre similar en Androcymbium (Caujapé, 1995) o Lobularia (Borgen,
1995), mentre que en Cheirolophus shan obtingut valors molt més baixos (A = 1,4 i
P = 12 %) (Garnatje, 1995).

e) Sense desmereixer el valor indicatiu dels parimetres A i P, I'heterozigosi es-
perada (He) és tal vegada el parametre més fiable per a quantificar la variabilitat ge-
netica isoenzimatica de les poblacions naturals, ja que no depén de 'arbitrarietat
del polimorfisme i és una mesura probabilistica que pot ser clarament definida en
termes de freqiiéncia genica.

Lheterozigosi esperada en les dues poblacions de D. montanum és molt eleva-
da (0,307-0,389), el doble aproximadament que en D. bolosi (0,157-0,183), en
que s'acosta més als valors obtinguts en D. viridescens (0,048-0,161) (Richter ez al.,
1994). De fet, les poblacions petites i aillades sovint presenten una heterozigosi més
baixa que les grans, cosa que referma la idea que BOL1 i BOL2 puguin ser pobla-
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cions depauperades (Barrett i Kohn, 1991). D’altra banda, les especies tetraploides
solen presentar valors més alts que els respectius diploides (Soltis i Riesenberg,
1986; Machon er al., 1995). En les nostres espécies perennes, I'heterozigosi obser-
vada sempre ha estat més baixa que 'esperada; perod, mentre que en les dues pobla-
cions de D. bolosi les diferéncies son petites, en D. montanum sén més marcades.
Per tant, tot i que la poliploidia de D. montanum faci pensar en una fixacié de
Iheterozigosi per I'efecte conservador de les combinacions alleliques additives en
nombrosos gens (Crawford, 1989), el nombre d’homozigots observats hi és molt
superior als esperats. La desviacié de la llei de Hardy-Weinberg suggereix una di-
ploiditzacié avangada.

Linterval de variacié de 'heterozigosi esperada en el subgeénere Delphinium os-
cilla entre 0,098 i 0,292. En la majoria de taxons, ’heterozigosi observada i I'espe-
rada son forga diferents. A diferéncia de les perennes, en algunes especies anuals,
com D. gracile, D. davisii, D. virgatum, D. balansaei D. macropetalum, s observen
més heterozigots dels esperats.

Comparant els resultats obtinguts amb els valors d’heterozigosi esperada re-
collits per Hamrick 1 Godt (1990), els nostres valors en general s6n més elevats,
especialment els corresponents a D. montanum. Lheterozigosi es comporta ana-
logament als parametres A i P, en les diverses categories analitzades.

7.4.2. IMPLICACIONS REPRODUCTIVES

Respecte al mecanisme de polinitzacié, les nostres dades de variabilitat gene-
tica s'apropen més als valors reportats en les especies anemofiles, que presenten més
diversitat, mentre que en les entomofiles (el tipus de pollinitzacié de les
Delphinieae) sén més baixos (Hamrick i Godt, 1990). Pel que fa al tipus de repro-
duccié, sexual i asexual, aquests autors no troben diferéncies significatives en la va-
riabilitat intrapoblacional, tot i que la reproduccié asexual manté els genotips.
D’altra banda, el sistema de dispersié de les granes pel vent sembla produir més va-
riaci6 isoenzimatica; les expansions i ornamentacié de les granes dels nostres txons
semblen indicar que aquest sistema és forga habitual en la tribu (vegeu I'apartat 3.6).

En els thxons anuals, la majoria dels valors de I'index de fixacié de Wright (F)
per poblacié (taula 7.10) s6n propers a zero, cosa que indica un equilibri entre
homozigots i heterozigots, excepte en D. peregrinum (0,255), D. favargeri (0,261-
0,286) —les poblacions en qué hem detectat més variabilitat isoenzimatica— i espe-
cialment en la poblacié VER3 (0,303), en les quals té lloc un excés d’homozigots. El
valor del coeficient £ calculat a partir de £, d6na, en la majoria de casos, valors pro-
pers a 1, que indiquen que els aparellaments sén a I'atzar i que, per tant, les taxes
d’allogamia han de ser molt altes. Aixd es correspon amb les taxes d’allogimia ob-
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tingudes en els encreuaments controlats, que sén entorn del 70-80 % de la produc-
ci6 de granes (vegeu el capitol 5). D’acord amb aquestes dades, podem afirmar, doncs,
que aquestes espécies tenen un comportament basicament alldgam. Segons Brown
(1990), podem parlar de plantes predominantment alldgames quan s < 0,01.

Les desviacions d’aquest patré general ens poden ajudar a comprendre fenod-
mens que tenen importancia a escala poblacional. Per exemple, els elevats valors del
coeficient d’autogimia (s) trobats en la poblacié VER3 ens fa pensar en un possi-
ble efecte fundador (Mayr, 1963), és a dir, en I'establiment d’'una nova poblacié que
porta només una petita fraccié de la variacié genetica de la poblacié parental. La
poblacié VER3 creix al marge de la carretera, en una zona de terra remoguda i és
molt possible que s’hagi originat a partir d’'un individu o pocs, que posteriorment
shan anat escampant. La llei de Baker (1955, 1967) postula que, atesa la baixa pro-
babilitat que dos o més propaguls fundin la mateixa poblacié, la majoria de noves
colonies en illes deuen provenir d’un sol individu, que ha de tenir prou capacitat
d’autofecundacié per a arribar a reeixir. Aquest tipus de fendmens reproductius (re-
forg de I'autogamia en poblacions sistematicament agredides) podrien desembocar,
a la llarga, en una dristica disminucié de la diversitat genttica, fenomen conegut
com a inbreeding depression, també detectat en algunes poblacions de D. nelsonii
(Waser i Price, 1994). Les baixes taxes de diversitat gentica observades en pobla-
cions europees de D. verdunense tindrien aquesta causa i justificarien llur conside-
racié d’'amenagades (Olivier er 2/, 1995).

Pel que fa a les dues espécies perennes, els seus valors de Fsén relativament del
mateix ordre i es troben dins el marge de variaci6 de D. viridescens (Richter ez al.,
1994). Amb tot, D. bolosii manifesta un index de fixacié lleugerament més baix,
que es tradueix en una rmés alta, i aixd voldria dir que seria una especie menys au-
tdgama que D. montanum. No obstant, aquests valors no corresponen amb els re-
sultats obtinguts préviament (vegeu el capitol 5), ja que empfricament hem trobat
que D. montanum es comporta com a al-logama estricte, mentre que D. bolosés, pre-
senta certa autogamia espontinia (entorn d’'un 20 % de produccié de granes, tant
en condicions experimentals com de camp).

En D. bolosii hem detectat una freqii¢ncia molt elevada de robadors de nectar,
que no solen pollinitzar perque visiten les flors externament. Per tant, en principi
no deuen influir en la variabilitat genetica de la planta. D’altra banda, en la pobla-
ci6 de la Noguera (BOL1) vam observar molts exemplars de I'esfingid Macroglossum
stellatarum (vegeu el capftol 4) que podrien afavorir les taxes d’autogamia i geito-
nogimia, perque les seves visites sé6n menys sistematiques que les dels abellots. Aixo
podria explicar que el valor de s (coeficient d’autogamia) sigui més alt en la pobla-
cié BOL1. Aquest tipus de pollinitzadors tenen un comportament analeg al dels
colibris que visiten les especies americanes de Delphinium (Pyke, 19784 Waser,
1978; Price i Waser, 1979; Richter ez al., 1994).
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Les mesures isoenzimatiques sén el resultat de la interaccié de muiltiples varia-
bles que impliquen diferents factors bioldgics i la historia evolutiva del taxon. Per a
discernir la influéncia d’aquestes interaccions sobre la variabilitat genetica és im-
portant determinar P'efecte dels components intrapoblacionals, interpoblacionals i
totals. La seva quantificacié es pot obtenir a partir de I'estadistica de I'index de fi-
xacié de Wright (Fjy Fori Fyp). Alataula 7.11 hi ha representats aquests parame-
tres per als tixons representats per més d’una poblacié.

D. favargerii D. verdunense mostren un patr6 semblant, en qué el component
de variabilitat intrapoblacional (0,443 i 0,451) influeix més que I'interpoblacional
(0,051 1 0,073). Lelevat valor de F,(0,466 i 0,471) denota que aquestes espécies
tampoc no estan en equilibri, per excés d’homozigots. En D. gracile, el component
interpoblacional és més alt (0,073) que I'intrapoblacional (0,039), tot i que aquests
valors sén molt petits i propers. El component total (0,109) és notablement més
baix que en les dues espécies anteriors, cosa que indica un major equilibri.

Les dues espécies perennes mostren comportaments ben diferents. D. monta-
num segueix una tendéncia semblant a D. favargeri i D. verdunense, perd el com-
ponent interpoblacional hi és proporcionalment més alt. En D. bolosii, el
component interpoblacional té més pes, perd el total és proper a zero i, per tant, hi
ha un cert equilibri.

Remarquem, perd, que cal considerar totes aquestes dades com una primera
estimacid, ja que tant la mida de la mostra com el nombre de enzims estudiats sén
relativament petits.

7.4.3. CONSIDERACIONS PER GRUPS
D. montanum

D. montanum, tot i essent una espécie endémica, gaudeix d’una important va-
riabilitat genetica que denota una bona salut de les poblacions, bé que se’'n conei-
xen poques (Simon ez al, 1995). D’altra banda, és remarcable que la pressié dels
isards al Cadi (MON2) no afecti la variabilitat genetica de Iespecie; de moment no
es detecten diferéncies importants entre les dues poblacions estudiades, ni un excés
d’heterozigots que delati un increment de la reproduccié vegetativa.

D. bolosii

Lescassa variabilitat genetica detectada en D. bolosii en comparacié amb I'al-
tra espécie perenne pot ser atribuible, com ja hem indicat, a I'exigua mida de la po-
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blacié, que produiria una important erosié genetica. En aquest sentit, és remarca-
ble que la poblacié d’Ulldemolins (BOL2), que només té un centenar d’individus,
mostri valors inferiors a 'altra (BOL1), que compren un miler d’individus. Aquests
resultats ja s'intuien en els encreuaments interpoblacionals, ja que BOL2 s’encreua
més bé amb BOL1 que intrapoblacionalment (vegeu el capitol 5). Aquesta baixa
variabilitat és un aspecte a tenir en compte en la conservacié del tixon, ja que la su-
pervivencia d’espécies a llarg termini depén del manteniment d’una variabilitat ge-
nética entre poblacions suficient per a adaptar-se a noves pressions de seleccié
induides pels canvis ambientals (Schonewald-Cox, 1983).

En les analisis enzimatiques, les dues dniques poblacions conegudes d’aquesta
espécie, mostren patrons de bandes molt semblants, que comparteixen la majoria
dels allels. En la poblacié de la Noguera hem detectat una petita diferéncia a esca-
la de subpoblacions en el PGI. Aquesta poblacié esta situada en dues terrasses so-
bre el Segre; els individus de la terrassa superior mostren una banda tenyida a la part
inferior del gel que no apareix en els altres.

Subgenere Delphinium

Lanalisi de les dades obtingudes en el subgénere Delphinium sembla indicar
un alt grau de semblanga entre les poblacions. Per verificar aquesta hipotesi hem
calculat la identitat genetica de Nei (1978), que mesura la semblanga de les fre-
qiiencies al-léliques entre parells de poblacions i es mou en un interval de 0 a 1 (tau-
la7.12). Els valors obtinguts sén relativament alts, amb una mitjana de 0,814 i un
interval de variacié que oscilla de 0,522 a 0,998, de manera que confirmen aques-
ta gran semblanga, detectada també a nivell citogenétic (vegeu el capitol 6). La man-
ca de barreres genetiques (vegeu el capitol 5) també déna suport a aquesta idea. Hi
hem detectat, en general, més variabilitat genetica que en les espécies perennes, a
causa, potser, del cicle més curt i de 'adaptacié a nous ambients.

Totes aquestes dades (citogenétiques, electroforétiques i reproductives) denoten
que ens trobem davant d’un grup monofiletic, estable i de diferenciaci6 forga recent.

A partir del test de Mantel (1967), que determina si els elements de dues ma-
trius simeétriques presenten correlacié, hem trobat que la variacié genética (identi-
tat genetica) no estava correlacionada significativament amb la distribucié
geogrifica (r = 0,233) ni amb els caracters morfoldgics (r = 0,181), tot i que d’en-
trada ho semblava (Blanché ez al., 1997 6). En ambdés casos, perd, es pot parlar de
correlacié6 en el sentit que r # 0. Aquests resultats negatius poden ser deguts també
a la petita mida del mostratge.

A partir dels valors d’identitat genetica hem elaborat un cluster (figura7.9) que
expressa la relacié entre els tixons estudiats.



TAULA 7.12. Matriu de distincies geografiques (per sobre l2 diagonal) i d’identitat gendtica de Nei (per sota)
en el subgenere Delphinium.

Taxon  FAVI FAV2 FAV3 0BC1 MACI COS1 BAL! VERlI VER3 GRAl GRA2 GRA3 DAVl PERl VIRI
FAVI] e 30 130 540 220 425 365 1460 1490 1350 1100 1100 3750 4510 3610
FAV2 0,990 125 560 200 460 400 1490 1510 1380 1130 1130 3780 4530 3640
FAV3 0991 0990 **** 550 190 485 450 1530 1550 1420 1170 1170 3860 4600 3740
OBC1 0,762 0,780 00814 **** 750 175 265 940 950 820 610 610 3390 4160 3290
MAC1 0821 0845 0878 0921 === 650 580 1700 1720 1590 1340 1340 3980 4750 3830
COS1 0,751 0,780 0,804 0,979 0,900 @ **** 95 1010 1040 910 750 750 3370 4140 3200
BALI 0,777 0,803 0835 0995 0930 0980  ***** 1100 1130 1010 650 650 3410 4150 3290
VER1 0,802 0815 082 089 0869 0832 0870 *=* 120 160 360 365 2550 3350 2250
VER3 0815 0829 0833 0873 0865 0827 0851 0,993 140 420 415 2610 3400 2620
GRA1 0,807 0819 0802 0712 0,755 0664 0,702 0,88 0874  *** 315 310 2660 3500 2710
GRA2 0806 0822 0804 00691 0762 00641 00682 0875 0868 0998  **=*= 5 2760 3530 2730
GRA3 0,782 0,798 0,781 0,646 0,775 0,607 0,636 0841 0841 0972 0985 = 2760 3530 2730
DAVI 0,665 0,678 0,701 0,908 0,803 0,893 0892 0,759 0,758 0,584 0,565 0,522  *** 830 520
PERI 0,749 0,780 0,779 0908 0875 0933 0887 0877 089% 0752 0,739 0739 0830 890
VIR1 0,746 0,733 0,748 085 0813 0,797 0819 0925 0939 0769 0755 0724 0852 0,851 e

Les distancies son expressades en km.
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Identitat genetica
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FIGURA 7.9. Anlisi cldster de la identitat genética en el subgenere Delphinium.

Percentatge de desviacié estindard = 9,307.
Correlacié cofenética = 0,774.



8. CONCLUSIONS

Hem dut a terme una prospeccié de la biologia reproductiva de la tribu
Delphinieaea la Mediterrania occidental, mitjangant 'analisi de 21 taxons, que per-
tanyen als géneres Aconitum, Delphinium i Consolida. A continuacié, comentem
breument les principals conclusions del nostre estudi:

1. Les flors de les Delphinieae estan adaptades a la pollinitzacié per insectes,
com ho demostren els sintomes segiients:

a) El periant és petaloide i zigomorf.

6) Tenen colors brillants, vius, basicament gammes de blaus o violats i, menys
sovint, grocs, blancs o rosats, que les fan més visibles.

¢) Presenten dicogimia (proterandrica) i hercogamia.

Existeixen dos models diferents d’inflorescncies:

a) En les especies perennes, la infloresceéncia té una estructura de raim poc o
gens ramificat i compacte, que comporta una floracié restringida a un perfode de
temps limitat.

) En les especies anuals, la inflorescéncia és paniculiforme i molt més ober-
ta, amb possibilitat d’emissié de noves flors de manera continuada.

2. Les flors de les especies estudiades presenten el néctar amagat i sovint tenen
guies de néctar. S6n molt nectariferes, amb una produccié maxima de 6-17 pl de
néctar en les especies perennes i d’1-3 pl en les anuals, i una concentracié de sucres
alta, del 40-60 %. La produccid de néctar no esta directament relacionada amb la
longitud de I'esperd, siné més aviat amb la biomassa floral.

La distribucié del nectar produit dins de les inflorescencies té implicacions
importants en el model de vol dels pollinitzadors. Les flors funcionalment fe-
menines (situades a la base dels raims) produeixen més nectar que les flors fun-
cionalment masculines (situades en posicions distals). Aixo afavoreix Peleccié
d’una flor basal per part dels insectes i, atesa I'existéncia de dicogamia-hercoga-
mia, potencia 'al-logimia.
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A més del néctar, que pot ser considerat la recompensa principal, la gran pro-
duccié poldinica pot ser utilitzada com a recompensa per als pol-linitzadors menys
especifics.

3. Aconitum i els subgeneres Delphinasirum i Oligophyllon de Delphinium sén
plantes de cicle perenne que es comporten com a geofits. Els subgeneres
Staphisagriai Delphinium i el genere Consolida sén plantes de cicle anual (terdfits).
Les espeécies del subgeénere Staphisagria, considerades tradicionalment com a bien-
nals, shan comportat sempre com a anuals estrictes.

Les espécies perennes presenten unes taxes de germinacié molt més baixes
(0-70 %) que les anuals (25-80 %), un ritme de desenvolupament molt més lent
i no sempre floreixen el primer any. En tots els taxons, el periode de germinacié
és forca llarg, d’uns 30 dies, aproximadament. Aportem dades sobre el desenvo-
lupament, la fenologia floral, els sistemes de dispersié i la maduracié de les gra-
nes d’aquests taxons.

Les espécies perennes poden reproduir-se vegetativament per fragmentacié
dels drgans subterranis (arrels i rizomes).

4. La biologia de la pollinitzacié ha estat estudiada a partir de 217 hores de
censos en el seguiment de 22 poblacions. Podem concloure que els himenopters s6n
els visitants florals més assidus i entre ells hi ha els pollinitzadors més efectius, prin-
cipalment abellots del génere Bombus. La major diversitat d’especies de Bombus es
déna a les zones d’alta muntanya, en les poblacions d’Aconirum i de D. montanum,
i disminueix marcadament en les poblacions de zones més baixes. En els taxons
anuals, pren més importancia el génere Amegilla, de manera molt notable en les po-
blacions nord-africanes. Els lepiddpters observats només cerquen néctar i la seva
efectivitat com a pollinitzadors és baixa. Lespecie Macroglossum stellatarum ’hem
censada com a pol-linitzador en la majoria de poblacions de Delphinium. Els lepi-
dopters no visiten de manera legal les flors d’aconits per limitacions morfoldgiques,
ja que no poden corbar les llargues espiritrompes. La resta d’ordres d’insectes (dip-
ters, coledpters 1 heterdpters) poden comportar-se com a pollinitzadors de manera
accidental. ‘

Les diferéncies en els espectres de visitants florals i de pollinitzadors sem-
blen degudes més a la fauna disponible que a diferéncies morfologiques, ja que
la gran diversitat de formes florals no repercuteix substancialment en el com-
portament dels vectors.

Hem detectat fendmens de robatori de néctar en poblacions d’A. lycoctonum,
D. montanum, D. bolosii, D. gracilei C. ajacis, a causa, en la majoria de casos, de li-
mitacions de la morfologia floral. Tot i aixi, no hem trobat correlaci6 entre la llar-
gada dels nectaris i les proboscides dels vectors. Lanalisi de les carregues pol-liniques
dels insectes capturats demostra que aquests vectors sén predominantment oligo-
lectics, ja que el pollen de Delphinieae hi és majoritari.
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5. Per a l'estudi dels sistemes reproductius hem dut a terme més de 4.200 en-
creuaments, els quals ens han permeés concloure que es tracta de plantes fonamen-
talment alldgames, parcialment autocompatibles. Podem diferenciar-hi diversos
models reproductius:

4) Plantes estrictament allogames (A. napellus, A. anthora, D. montanum).

) Plantes amb taxes d’autogamia clarament inferiors a les d'allogamia (4.
lycoctonum, strie Fissa, serie Pentagyna, subgénere Delphinium, Consolida).

¢ Plantes amb taxes d’autogimia molt elevades, properes o superiors a les
d’allogamia (subgenere Staphisagria).

Totes les plantes sén autocompatibles. Les elevades taxes d’autogamia s’expli-
quen perqueé 'hercogamia no és completa (es produeixen contactes estam-estigma),
mentre que la proterandria és marcada en totes les estirps. No hi hem detectat fe-
nomens de partenogénesi.

Els valors de la relacié6 P/O obtinguts indiquen que tots els taxons de
Delphinieae estudiats sén al-logams facultatius, excepte D. staphisagria, que s'allunya
molt dels valors proposats per Cruden (1977) i que seria al-logam obligat. A grans
trets, els valors de P/O donen suport als tipus de sistema reproductiu deduits dels
encreuaments assajats.

6. Del programa d’encreuaments interespecifics duts a terme concloem que:

@) Les hibridacions entre especies de Delphinium filogeneticament properes
han produit granes viables en un percentatge elevat (34-78 %). Aixd suggereix que
les barreres genetiques sén molt febles, tant entre les especies anuals com entre les
especies perennes assajades.

6) Els encreuaments entre espécies de Delphinium que pertanyen a subgene-
res diferents han donat percentatges de granes viables molt baixos (0-0,7 %) o nuls.

¢) Les hibridacions entre les especies de Consolida assajades han donat per-
centatges de granes també baixos (4-34 %). Aquest fet demostra que han seguit un
model de diversificacié i aillament interespecific notablement diferent del de les es-
pecies anuals de Delphinium, amb les quals han estat relacionades segons models ta-
xondmics obsolets.

7. A partir del control citogenétic de 18 poblacions, no hem detectat anomalies
ni aberracions cromosdmiques, ni alteracions del cariotip que poguessin comprome-
tre '&xit del programa d’encreuaments. Hem trobat dos nombres de base: x = 8 en la
majoria de taxons (és el nombre predominant de la tribu) i x =9 en D. bolosiii D. sta-
phisagria. A I'area d’estudi, la poliploidia només ha estat detectada en les especies
d’Aconitumi en D. montanum. Pel que fa al cariotip, podem diferenciar-hi tres grups:

a) Cariotips que presenten el model tipus de la tribu, amb dues parelles de
cromosomes llargs (2n = 16).

&) Cariotips amb una parella de cromosomes llargs (2n = 16).

¢) Cariotips amb una parella de cromosomes llargs (2n = 18).



332 BIOLOGIA DE LA REPRODUCCIO DE LA TRIBU DELPHINIEAE

Pel que fa als encreuaments interespecifics, no sembla que les diferéncies de
nombres cromosdmics (2n = 16 i 2n = 18) entre tixons molt propers, pel que fa al
subgenere, sigui una barrera genética important per a la formacié d’hibrids.

8. Lestudi electroforétic ha permes resoldre tretze sistemes isoenzimatics.
Hem analitzat la diversitat genética per mitja de I'estudi dels parimetres P (percen-
tatge de Joci polimorfics), A (nombre mitja d’allels per locus), Ho i He (heterozigo-
si observada i esperada, respectivament). Els grups supervisats han estat:

a) D. montanum, que mostra una gran variabilitat genética intra— i interpo-
blacional. Els valors de A (2,5-2,8) notablement elevats corresponen la superior di-
versitat genética esperable en un tetraploide.

0) D. bolosii, que mostra una escassa diversitat (valors de A entre 1,7 i 1,8),
probablement a causa de fendmens d’autofecundacié i de la petita mida de les po-
blacions. Lerosié genetica observada reclama una atencié especial sobre I'estat de
conservacié d’aquesta especie.

©) Subgenere Delphinium, que permet detectar certa correlacié entre la di-
versitat genetica obtinguda i les distancies geografiques entre poblacions estudiades.
Els valors de A oscillen entre 1,6 i 2,5. La gran similitud isoenzimatica, que con-
corda amb les semblances morfologiques i citogenetiques i amb la practica absén-
cia de barreres reproductives, suggereix que es tracta d’'un grup monofiletic, de
diferenciacié recent i amb una escassa divergéncia gendtica.

Hem calculat també els indexs de fixacié de Wright (F) i les taxes d’autogimia
a partir del coeficient 5. Aquesta estimacié dels sistemes reproductius per mitja de
Ielectroforesi d’isoenzims és coincident, a grans trets, amb els resultats dels en-
creuaments assajats.

9. Dels estudis realitzats es desprenen algunes conclusions de tipus taxondmic:

9.1. Totes les especies i poblacions estudiades del subgenere Staphisagria shan
comportat sempre com a anuals estrictes. Per tant, el caricter taxondmic anual-
biennal no pot ser-hi utilitzat, en contra del que proposen alguns autors.

9.2. El taxon descrit com a D. fissum subsp. fontqueri ha resultat ser idéntic a
D. bolosii, vistes les coincidencies en el nombre cromosdmic, els trets morfoldgics
basics i els patrons de bandes isoenzimatiques.

9.3. A partir dels encreuaments interespecifics en Delphinium i Consolida es
confirma la proximitat entre les espécies pertanyents al mateix subgenere, i la poca
afinitat entre les espécies de subgeneres i seccions diferents. Aixd demostra que les
entitats taxondmiques supraespecifiques reflecteixen afinitats filogenetiques.

10. El model de diversitat de les Delphinieae de la Mediterrinia occidental
presenta unes caracteristiques propies i un percentatge d’endemismes molt elevat
(el 70 % de les especies tenen una irea restringida). Els fendmens reproductius han
tingut un paper cabdal en el procés de diferenciaci6. Podem indicar, com a ten-
dencies principals, les segiients:
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10.1. Tendencia a la simplificaci6 de la morfologia floral de les especies anuals
mediterranies, amb una reduccié del nombre d’estams, de la produccié de pollen
per antera i del nombre de primordis; els petals laterals perden els cilis en
Delphinium, i desapareixen del tot en Consolida. D’altra banda, té lloc un increment
de la produccié de flors i de ramificacions, de manera que la inflorescéncia esdevé
més paniculiforme i oberta que en les especies perennes, i aixd permet una eclosié més
gradual de les flors. També shi observa un augment de les taxes d’autogamia.

10.2. El subgenere Staphisagria mostra un conjunt d’estratégies reproductives
molt divergents i originals dins les Delphinieac mediterrinies, amb un escurcament
de Pesperé, una reduccié dristica del nombre de granes, un increment significatiu de
la mida d’aquestes i un increment notable de les taxes d’autogamia.

10.3. Els principals mecanismes d’aillament reproductiu de les Delphinieae sén
geografics, fenolodgics i, en algun cas, ecoldgics. Laillament genétic hi és molt feble.
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ABSTRACT

The tribe Delphinieae Warming (Ranunculaceae) is composed of the genera
Aconitum, Delphinium, Consolida, and Aconitella. This group contains about 830
species distributed primarily in cold and temperate zones of the Northern
Hemisphere (Greuter er 4/, 1989; Tamura, 1995). The genus Aconitum and most
members of Delphinium are perennials and geophytes. The remaining species of
Delphinium, and the entire genera Consolida and Aconitella are terophytes. The dis-
tribution of these annuals is mainly restricted to the Mediterranean and Irano-
Turanian regions.

We based this study on the western Mediterranean area, using the Alps and
Tunisia as the eastern boundaries. In this area, 30 species (Maire, 1964; Greuter
et al., 1989; Tutin et al., 1993) belonging to the genera Aconitum, Delphinium
and Consolida occur. If we consider the Himalayas as the tribe’s primary center
of diversity (Blanché, 1990, 1991), these taxa occupy the westernmost position
in the Euroasiatic and African continents. In addition, 70 % of these species are
endemic to the study area. Both the effect of marginal area and the high ende-
micity suggest that these taxa may have undergone differentiation processes, and
a particular evolution in which their reproductive mechanisms may have played
an important role.

These taxa are well-known taxonomically and biosystematically (e.g. Tamura,
1962, 1967, 1995; Malyutin, 1973, 1987; Al-kelidar i Richards, 1981; Blanché,
1991, among others) but very little is known about the reproductive mechanisms
of these taxa in this geographical area. Only a few North American members of this
tribe had their pollination ecology throughly examined. In addition, these plants
have only been studied as model species rather than in a phylogenetic context.

This book offers a first approach to the reproductive biology of the Delphinieae
tribe in the Mediterranean area from a multidisciplinary perspective, while trying
to include the widest taxonomic representation. Our purpose is to understand the
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natural history of these taxa and explore their evolutionary trends. The focus of this
study has two aspects:

a) pollination ecology through the analysis of the relanonshlp between floral
morphology and pollinators.

b) breeding systems and mechanisms of reproductive 1solanon.

Apart from the standard techniques used in this kind of research, we have also
incorporated two complementary techniques. Cytogenetics, enables interspecific
crosses to be interpreted. Isozyme electrophoresis provides data on genetic diversity
and enables breeding systems to be inferred from the genetic structure of populations.

The 21 taxa surveyed were: Aconitum lycoctonum, A. anthora, A. napellus,
Delphinium montanum, D. bolosii, D. fissumsubsp. fissum, D. fissumsubsp. sordidum,
D. emarginatum subsp. emarginatum, D. emarginatum subsp. nevadense, D. sylvati-
cum, D. staphisagria, D. pictum, D. verdunense, D. gracile, D. cossonianum, D. balansae,
D. obcordatum, D. favargeri, Consolida mauritanica, C. pubescensand C. ajacis.

Floral morphology (chapter 2)

The floral morphology of Delphinieaeis adapted to entomophilous pollination.
Flowers are large and complex, with a zygomorphic petaloid perianth and bright
colors (mostly blue and purple hues and less commonly pink, yellow or white).
Frequently, nectar guides are present. The flowers are protandrous and herkogamic,
mechanisms to avoid self-pollination.

We detected two inflorescence patterns in the study area (Fig. 2.7). Almost all
perennials and the subgen. Staphisagria have a simple raceme or are slightly rami-
fied (with few lateral branches). The blooming of this type of inflorescence is time-
limited. Annuals and the ser. Pentagyna have a more paniculiform inflorescence,
permitting the continuous emission of new flowers and a longer blooming period.

Delphinieae produce copious amounts of nectar and pollen that may serve asa
reward to pollinators. Nectar, the main reward, is hidden in the nectaries inside the
hood (Aconitum) or the spur (Delphinium and Consolida). Maximum nectar pro-
duction per flower is 6-17 pl in perennials and 1-3 ul in annuals, with a high sugar
concentration (40-60 %) (Fig. 2.10). Nectar distribution decreases along the in-
florescence, favoring the ascendant flight pattern of visitors and outcrossing,

Pollination ecology (chapter 4)

After 217 hours of censuses in 22 populations we concluded that Hymenopte-
ra, especially bumble bees of the genus Bombus, were the most frequent visitors and
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most effective pollinators. We detected a higher diversity of these bees in the high
mountain species (3 Aconitum species and D. montanum), which decreased with
lower height (Table 4.23). In annual species the genus Amegilla is an important pri-
mary pollinator, especially in North African populations. Lepidoptera were less
effective pollinators of these plants. However, we frequently observed Macroglossum
stellatarum in most Delphinium populations. The remaining insect orders censused
(Diptera, Heteroptera and Coleoptera) were, generally, rarer and less important po-
llinators.

Differences among floral visitor spectra in the studied plants are attributed
more to the available fauna than to differences in floral morphologies. The high di-
versity of floral shapes is not substantially reflected in vector behavior.

We detected nectar robbing in A. lycoctonum, D. montanum, D. bolosii, D. gra-
cile, and C. ajacis, basically due to floral morphology limitation for pollinators.
However, the correlation between visitors’ proboscis lengths and floral nectary
lengths was very low (Fig. 4.5). The analysis of pollen loads on floral visitors de-
monstrated the oligolectic behavior of these insects, as Delphinieae pollen was al-
ways predominant (Table 4.24).

Breeding systems (chapter 5)

A breeding system study, involving more than 4,200 hand-pollinations under
greenhouse conditions (Tables 5.5 to 5.25, and Fig. 5.6), demonstrated that
Delphinieae are essentially outcrossing plants, with a certain degree of self-compati-
bility. The different taxonomic groups have similar reproductive patterns, which may
have influenced their differentiation inside the tribe. We distinguished three groups:

a) Plants strictly outcrossers (A. napellus, A. anthora, and D. montanum).

b) Plants with low self-pollination rates (A. lycoctonum, subgen. Oligophyllon,
subgen. Delphinium, and Consolida).

¢) Plants with similar or slightly higher self-pollination rates than outcrossing
rates (subgen. Staphisagria).

Self—pollination can be intcrprctcd as secondary pollen acquisition to ensure
oﬂ:sprmg in pollmator-llmltcd situations (Ornduff, 19694 Richards, 1986). This
trait is very important in colonizing plants for which the pollinator fauna available
varies a lot. The spontaneous high self-pollination rates in some taxa are due to in-
complete herkogamy (there are contacts between stamen-stigma), whereas pro-
tandry is strong in all taxa studied .

The results of experimental crossings were in accordance with the expected
values of pollen/ovule (P/O) ratio (Cruden, 1977) and estimates of population ge-
netic diversity measured by isozyme electrophoresis (Clegg, 1980).
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None of the studied taxa produced seeds by parthenogenesis. Perennial species
can reproduce by fragmentation of subterraneous parts.

Interspecific crosses of Delphinium in the same subgenus set 34 - 78 % seed,
showing that there are low genetic barriers between phylogenetically close taxa.
However, seed set was very low (0 - 0.07 %) for hybridizations between species from
different subgenera. In Consolida the results of crosses in the same subgenus were
relatively low (4 - 34 %). This indicates different diversification and interspecific
isolating patterns in Consolida from those in the annual Delphinium species, though
Consolida was related in obsolete taxonomic models.

Cytogenetics (chapter 6)

The cytogenetic examination of 18 populations showed no chromosome ano-
malies that could compromise the success of crossing programs. The results are
summarized in Table 6.7. In the studied area, there are two basic chromosome num-
bers: x = 8 (predominant in the tribe) and x = 9 (in D. bolosii and D. staphisagria,
new in this last species). We detected polyploidy only in A. napellus, A. anthoraand
D. montanum. We differentiated 3 patterns of karyotype in the taxa surveyed:

a) Karyotype with two long chromosome pairs and 2n = 16 (and derived poly-
ploids): the model of this tribe.

b) Karyotype with one long chromosome pair and 2n = 16: subgen.
Delphinium.

c) Karyotype with one long chromosome pair and 2n = 18: dysploid cases.

Of note for interspecific crosses was that close species with different chromo-
some numbers (2n = 16 and 2n = 18) hybridized successfully.

Isozyme electrophoresis (chapter 7)

The electrophoretic study revealed 13 isozymatic systems of 8 enzymes (AAT-
GOT, ACO, ADH, MDH, ME, 6-PGD, PGM, PGI), and analyzed the genetic di-
versity from parameters P (percentage of polymorphic loci), 4 (mean of alleles per
locus), Ho and He (observed and expected heterozygosity, respectively) in three
groups of genus Delphinium.

a) D. montanum showed high intra- and interpopulation variability (4 = 2.5 -
2.8), attributable to its polyploid character.

b) D. bolosii showed low diversity (A= 1.7 - 1.8), due to genetic erosion phe-
nomena such as small population size and inbreeding depression.



ABSTRACT 375

¢) 15 surveyed populations of subgen. Delphinium showed different values of
genetic diversity (A = 1.6 - 2.5), but in all cases lower than D. montanum. Its high
isozymatic similarity, in line with its morphological similarity, cytogenetic simila-
rity, and absence of reproductive barriers, suggest that subgen. Delphinium is a mo-
nophyletic group, with recent origin and little genetic divergence.

We calculated Wright’s Fixation Index (F) and self-pollination rates from
coefficient s. This estimate of breeding systems, based on the genetic structure of
population, coincides with our greenhouse studies of breeding systems.

In addition to the reproductive aspects of the study, some taxonomic conclu-
sions can be inferred from the obtained results:

a) All species and populations studied of subgen. Staphisagria were strict
annuals, so the annual-biennial taxonomic differentiation can not be used.

b) The taxon previously described as D. fissum subsp. fontqueri must be redefi-
ned as D. bolosii, as it has the same chromosome number, similar morphology and
similar isozymic pattern bands.

c) The results from interspecific crosses in Delphinium and Consolida confirm
the closeness among species belonging to the same subgenus and the low affinity of
species from different subgenera or sections. These results demonstrate that the su-
praspecific taxonomic entities reflect phylogenetic affinities.

The diversity models of Delphinieac have their own characteristics.
Reproductive mechanisms play an important part in the differentiation process.
The main trends observed were:

a) Floral morphology in the Mediterranean annual species tends towards sim-
plicity. There is a decrease in the number of stamens, reduction of pollen produc-
tion per anther, decrease in the number of ovules, loss of ciliate hairs on the lateral
petals in Delphinium, and the disappearance of these floral pieces in Consolida.
However, there is an increase in the production of flowers and in ramification,
creating a more paniculiform inflorescence, which allows a more gradual flower
opening.

b) Subgen. Staphisagria had a reproductive strategy which diverged sharply
from other Mediterranean Delphinieae species: shorter spur, drastic decrease of
seed set, significant increase in seed size, and a noticeable increase in self-pollina-
tion rates.

c) Isolating mechanisms of these taxa are basically geographic, phenologic and
ecological. The genetic barriers are scarce.
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