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PRÒLEG 

La imatge tòpica del científic és la d'una persona enderiada en una parcetla molt 
concreta del coneixement, obsessionada per esbrinar moltes coses sobre un tema molt es
pecific, i desentesa de la resta de matèries i fets que preocupen, no solament el comú dels 
mortals sinó també altres científics. Aquesta és una caricatura molt grollera, ja ho sé; 
però no em negareu que el concepte que té del científic la gent «normal» (si m'ho deixeu 
dir) va cap ad. 

Cal tenir presents, però, tres fets, comprovables, que invaliden poc o molt aques
ta concepció banalitzada de l'home, i la dona, científics. Primerament, que el camp 
de la ciència és tan vast que qualsevol tema, per minúscul 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 paciència. 
Segonament, que cada matèria d'estudi porta aparellada una xarxa tan complexa de 
relacions amb tantes d'altres que, si hom en comença d'estirar el fil n'arriba a sor
tir un cabdell considerable, amb les més insospitades connexions. l en tercer lloc, que 
qualssevol observacions científiques 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
ràs la raó. Aquí trobaràs exposats els plantejaments, les recerques i els resultats d'un es
tudi sobre les de/finees, un grup de plantes interessant en els aspectes farmacològic, 
toxicològic i hort/cola. L'autora n'ha volgut esbrinar la biologia de la reproducció. De les 
flors, com a òrgans reproductors, n'han estat analitzades curosament la forma i la fun
ció (coloracions, morfologia de pètals i nectaris, producció de pot/en, nèctar. .. ) i la ma
nera com s'agrupen en inflorescències. D'aquí ha calgut passar a l'estudi dels insectes 
pol-linitzadors (quins són, com actuen ... ) i al desenvolupament de la planta (germina
ció, florida, dispersió de les granes ... ). l encara han estat estudiats els sistemes repro
ductors (tipus d'encreuaments, hibridació ... ), la dotació cromosòmica de cada planta i 
els sistemes isoenzimàtics per tal d'esbrinar la variabilitat genètica dins el grup. 
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No cal dir que tots aquests estudis han comportat mesurar, calcular paràmetres, vi
sitar moltes poblacions naturals sovint allunyades les unes de les altres, observar pa
cientment durant hores i hores els insectes po/.linitzadors, cultivar plantes en hivernacle 
i fer-hi manipulacions, preparar material i observar-lo al microscopi, fer anàlisis elec
troforètiques, aplicar programes informàtics ... ; també demanar ajut a d'altres persones 
(alumnes interns, genètics, entomòlegs, informàtics ... ) i a diverses institucions cienrlfi
ques. l, més que res, organitzar la feina i els experiments, valorar, deduir... rumiar. 

Aquest ingent treball ha permès aclarir molts aspectes referents a les relacions entre 
plantes, insectes i ambient; a l'estratègia reproductora de les delfinees, i als processos evo
lutius que s'hi han donat. 

L'autora forma part del grup de recerca de biosistemàtica de la Facultat de 
Farmàcia de la Universitat de Barcelona, que porta a cap estudis d'aquesta mena, en
tre els quals els adreçats a les ranunculàcies, família de plantes a què pertany la tribu de 
les delfinees, estesa sobretot per l'hemisferi 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 mèrit afegit d'abordar la tribu sencera en un territori extens 
(les terres mediterrànies occidentals, de Portugal als Alps i a Tunísia), prou ampli per
què l'estudi pugui dur a conclusions generalitzables i permeti esbrinar les grans línies fi
logenètiques i evolutives del grup. 

La Secció de Ciències Biològiques de l1nstitut d'Estudis Catalans, sota la recoma
nació de la ponència que va jutjar aquest treball va decidir de publicar-lo, de la qual 
cosa, com a curador de l'edició, em congratulo. Espero -esperem- que moltes altres 
persones el trobin interessant i útil. 

JOSEP VIGO 
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del Pla de Formació d'Investigadors de la Generalitat de Catalunya, que formava 
part del projecte de recerca «Escudios biosistematicos en Delphinieae (Ranuncu
laceae) de la región Mediterranea Occidental» (DGICYT PB-91/268). 
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La tribu Delphinieae Warming, que pertany a la família Ranunculaceae Juss., 
està integrada pels gèneres Aconitum L., Delphinium L., Consolida (DC.) Gray i 
Aconitella Spach, que engloben, segons els nostres càlculs, un total de 830 espècies 
distribuïdes, bàsicament, per les zones temperades i fredes de l'hemisferi boreal 
(Maire, 1964; Greuter et al, 1989; Jalas i Suominen, 1989; Tamura, 1995). Els gè
neres Consolida i Aconitella havien estat inclosos dins de Delphinium ( Candolle, 
1817; Prantl, 1894; Huth, 1895), però presenten diferències prou manifestes per a 
considerar-ne la segregació com a gèneres independents, plenament acceptada ac
tualment (Gray, 1821; Wang, 1962; Davis, 1965; Munz, 1967a, 1967b; Sojak, 
1969; Keener, 1976; Simon, 1986; Trifonova, 1990; Chater, 1993). 

El gènere Aconitum, que inclou mesòfits perennes -amb l'única excepció del 
subgènere monoespecífic Gymnaconitum (Stapf) Rapaics-, distribuït per Àsia, 
Europa i Amèrica, és el que presenta caràcters més primitius. D'aquest, a través 
d'unes formes intermèdies desconegudes, devia derivar el gènere Delphinium, de 
distribució també força àmplia, gairebé per tot l'hemisferi nord, que conté tàxons 
perennes i anuals. D'aquests últims, probablement en derivaren Consolida i 
Aconitella, amb tots els tàxons anuals, i amb la màxima representació a la 
Mediterrània oriental (Trifonova, 1990). 

Es tracta d'un grup de plantes amb un gran interès aplicat en diversos camps: 
- En fitoquímica, ja que contenen alcaloides norditerpènics d'estructura for

ça complexa (Wang, 1981; Benn i Jacyno, 1983; Pelletier i Page, 1986; Fuente i 
Reina, 1990, entre d'altres), originats per rutes biosintètiques molt originals i de 
distribució sistemàtica molt restringida. 

- En toxicologia, atès que els alcaloides diterpènics que contenen causen 
neurotoxicitat en mamífers superiors en els canals de sodi i produeixen un període 
de decaïment agut que acaba amb paràlisi respiratòria i mort per asfíxia si la dosi és 
suficient (Benn i Jacyno, 1983; Feldkamp et al, 1991; Chan, 1994). Aquesta toxi-
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citat ha provocat importants problemes econòmics a la ramaderia, sobretot als 
Estats Units (Olsen, 1978; Cronin i Nielsen, 1978; Nielsen i Ralphs, 1988; Pfister 
etal., 1988a, 1988b; Olsen etal., 1990; Olsen i Sisson, 1991), i Simon etal (1995) 
han reportat possibles causes d'intoxicació en animals salvatges als Prepirineus. De 
fet, A. napellus L. és la planta més tòxica de la nostra flora, només superat en tot 
el món per un altre acònit, l'A. ferox Wall. de l'Himàlaia. És tanta la seva toxicitat 
que, fins i tot, s'han detectat intoxicacions produïdes pel pol-Ien contingut en la mel 
(Saito et al., 1980). Antigament s'havia usat com a verí (Font Quer, 1979). 

- En farmacologia, ja que són agents citotòxics amb activitat antimitòtica. 
Alguns acònits s'utilitzen actualment en preparats homeopàtics antineuràlgics i an
ticongestius (Benzager-Beauquesne et al., 1986). D'altres gèneres presenten usos 
medicinals tradicionals; per exemple, les granes de D. staphisagria L., usades com a 
purgants, emètiques, per a eliminar els polls o antineuràlgiques (Font Quer, 1979) i 
al nord d'Àfrica, fins i tot, com a afrodisíaques (Boulos, 1983), o D. pictum Willd., 
emprat com a antiparasitari (Ballero i Fresu, 1992). També s'han utilitzat en alguns 
preparats homeopàtics (Kholer, 1995). Les Consolida, el nom de les quals deriva de 
la creença popular que podien soldar o consolidar ferides, s'han emprat com a 
sedants casolans i per a l'obtenció de tints (Rivera i Obón, 1991), especialment l'es
pècie C. regalis Gray. 

- En horticultura ornamental (Bailey, 1939; Philips, 1949; Edwards, 
1981; Holcomb i Beattie, 1990), de gran tradició en països com Anglaterra, so
bretot el gènere Delphinium que, fins i tot, ha generat un organisme, la 
Delphinium Society amb publicació pròpia, per gestionar aspectes molt diversos 
com són ara programes d'encreuaments i hibridacions, intercanvi de granes, llis
tes de cultivars, tècniques per a la seva cura i manteniment, entre d'altres (Basset, 
1990). També s'han emprat alguns acònits com a plantes ornamentals (Munz, 
1945; Martin, 1981), i C. ajacis (L.) Schur. com a flor seca i grana de flor de tem
porada. Actualment l'IRTA de Cabrils (Generalitat de Catalunya) té en marxa un 
programa de selecció i millora d'espècies autòctones d'interès en horticultura que 
inclou espècies de Delphinium (Cabot, com. pers.). 

- En la conservació, atès que algunes espècies d'àrees molt restringides, com 
D. montanum DC. in Lam. & DC. o D. bolosii C. Blanché & Molero, poden estar 
en perill d'extinció o estan amenaçades segons els criteris de la UICN. Diverses es
pècies 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 amenaçades: D. bolosii, a Espanya (Gómez-Campo, 1987) i D. ver
dunense Balb., D. staphisagria, D. pictum Willd. subsp. pictum i D. pictum subsp. 
requieni (DC.) C. Blanché & Molero, a França (Olivier et al., 1995), entre d'altres. 
Aquesta darrera subespècie forma part de la llista de l'annex I del patrimoni nacio
nal francès (Olivier et al., loc. cit.). 
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A la Mediterrània occidental -prenent com a límits orientals els Alps i 
Tunísia-, on s'emmarca aquesta memòria, trobem representades una trentena 
d'espècies (Maire, 1964; Greu ter et al, 1989; Tutin et al, 1993) corresponents als 
gèneres Aconitum, Delphinium i Consolida. Cal remarcar que aproximadament el 
70 o/o d'aquests tàxons són endèmics d'aquesta àrea. Si es considera la serralada de 
l'Himàlaia com a possible centre primari de diversitat de la tribu (Blanché, 1990, 
1991), aquestes espècies ocupen la posició occidental més extrema en els continents 
eurasiàtic i africà. Aquests dos fets, l'elevat nombre d'endemismes, d'una banda, i 
el possible efecte d'extrem d'àrea, de l'altra, ens porten a pensar que aquests tàxons 
poden haver sofert processos de diferenciació i evolució particulars, en els quals, 
llurs mecanismes de reproducció poden haver fet un paper força important o ha
ver-se vist afectats de manera específica per la mateixa evolució. 

Darrerament, la biologia de la reproducció ha anat adquirint un paper cada ve
gada més important dins dels estudis biosistemàtics i evolutius (Ornduff, 1969b; 
Kevan, 1984; Webb, 1984). Aquests estudis són molt interessants per diversos mo
tius. D'una banda, la relació planta-insecte és un dels millors exemples de coevolu
ció, i de l'altra, les flors i els pol·linitzadors donen les bases per a estudis de selecció 
fenotípica i èxit reproductiu. Altres temes d'interès són l'estudi del comportament 
òptim de recol·lecció dels pol·linitzadors, l'estudi de l'estructura genètica de la po
blació, la selecció sexual, la localització del sexe, el flux gènic, les qüestions de veï
natge, l'ecologia de la comunitat, la conservació i restauració de paisatges {molt 
important en el cas de les espècies endèmiques amenaçades) o l'agricultura alterna
tiva, entre molts d'altres. 

El recull i l'ordenació de tota la informació prèvia dins la tribu objecte d'estudi 
ens ha permès observar una forta desigualtat entre el grau de coneixement dels 
aspectes macro- i micromorfològics, taxonòmics, citogenètics o corològics (poden 
servir, a tall d'exemple, els treballs de Lewitsky, 1931; Gregory, 1941; T amura, 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 reproducció. El 
grau de coneixement també sembla irregular depenent de les zones. Així, a grans trets, 
s'observa que els tàxons més ben estudiats des d'aquest punt de vista corresponen a 
alguns que es troben a Amèrica del Nord, mentre que a Europa i Àsia els treballs són 
més escassos o, fins i tot, nuls en algunes regions. A més, en ocasions, aquests treballs 
es limiten a aprofundir en la investigació de poques espècies, com és el cas de D. nel
sonii Greene (= D. nuttallianum Pritz., Weber i Wittmann, 1996) als Estats Units 
{Waser i Price, 1981, 1983, 1985a, 1985b, 1990, 1991, 1994; Zimmerman, 1983b; 
Cibula i Zimmerman, 1984; Kohn i Waser, 1985; Waser i Fulgate, 1986; Waser, 1987, 
1988; Waser etal, 1987; Waser i Mitchell, 1990; lnouye 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'espècies emparentades amb ella. 
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Aquesta memòria pretén dur a terme, doncs, una primera prospecció de la re
producció de la tribu en un àmbit geogràfic en què aquest tipus d'estudis són es
cassos, procurant abastar la màxima representació taxonòmica i des d'una òptica 
pluridisciplinària. Bona part de les investigacions correspon a treball de camp, com 
en el cas la biologia de la pol-linització, i una altra, no menys important, ha tingut 
lloc en condicions experimentals d'hivernacle i correspon a la determinació dels sis
temes reproductius sobre la base dels encreuaments artificials promoguts. El conei
xement citogenètic de cadascuna de les poblacions estudiades (a partir d'estudis 
anteriors o propis) ha permès cercar possibles interferències entre anomalies cro
mosòmiques i sistemes reproductius i alhora ha fet possible correlacionar barreres 
reproductives amb aquest tipus de dades. La incorporació de tècniques isoenzimà
tiques als estudis de biologia reproductiva són cada dia més importants. Permet re
fermar molts dels resultats obtinguts amb els que ens aporta aquesta tècnica sobre 
la base de la seva diversitat genètica, i creiem que donarà més força a les hipòtesis 
evolutives que suggerim al final de la memòria. 

. [anàlisi d'aquestes dades, juntament amb totes les reportades anteriorment en 
aquesta mateixa àrea geogràfica (Blanché i Molero, 1986; Molero i Blanché, 1986; 
Simon, 1986; Puig, 1987; Blanché, 1990, 1991, entre d'altres), ens permetrà postu
lar hipòtesis sobre el paper que fan els caràcters reproductius i les possibles estratègies 
adaptatives en l'evolució dels gèneres i de les espècies. Ens permetrà també analitzar 
els patrons de diversitat genètica a escala inter- i intrapoblacional i farà possible es
tablir hipòtesis que expressin les relacions naturals entre els diversos tàxons. 

Hem de dir, finalment, que essent conscients que aquesta memòria tan sols re
presenta una petita contribució al coneixement de la biologia reproductiva de la tri
bu, ens agradaria que fos un bon punt de partida i obrís noves perspectives 
d'investigació per a futures recerques en aquest camp i en aquest grup de tàxons tan 
ben especialitzats, aparentment, quant als seus mecanismes reproductors. 



l. INTRODUCCIÓ 

1.1. ANTECEDENTS 

1.1.1. BIOLOGIA DE LA REPRODUCCIÓ 

Tot i que els primers antecedents de la biologia de la reproducció dels vegetals 
es remunten al 1500 aC (Robem, 1929), no és fins a l'època de Grew (1682) o 
Camerarius (1694) que es reconeix la sexualitat de les plantes i les funcions de cada 
òrgan i es comencen a fer les primeres experiències de pol·linització. Karl von Linné 
(1735), pare de la taxonomia botànica actual, proposà un sistema de classificació 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 Kolreuter (l 761), que realitzà hibridacions a gran escala amb propòsits 
científics i estudià la pol·linització i els seus diversos tipus (autogàmia, entomofília i 
anemofília), i Sprengel (1793) que estudià sistemàticament les relacions planta
insecte, en prop de cinc-centes espècies. 

Darwin (1859, 1862), amb la seva teoria de la selecció natural, va marcar 
una nova fita, sobretot pel que fa al coneixement dels mecanismes d'adaptació i 
evolució flor-antòfil. En aquest sentit, la seva influència va estimular la recerca 
de les relacions planta-animal. Així, Hildebrand (1867) i Delpino (1868) classi
ficaren les adaptacions florals; Müller (1883), Robertson (1889, 1929) i Knuth 
( 1906-1909) van elaborar catàlegs de les flors i els seus respectius visitants i pol·li
nitzadors potencials. 

A principi de segle es produí un estancament d'aquest tipus d'estudis, ja que 
els botànics es dedicaren més a la taxonomia, la florística 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 síndrome, és a 
dir, el conjunt de síntomes o trets que presenten les flors en relació amb la pol-li-
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nització. Cal ressenyar, per la seva valuosa contribució, 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 coevolució de Macior (1971, 1974). Apareixen estudis 
sobre els atraients florals, com el color (Kevan, 1978, 1979, 1983; Scogin, 1983) o 
les olors (Williams, 1983), l'evolució de la morfologia floral i de la inflorescència 
(Leppik, 1977; Wyatt, 1982; Weberling, 1989) o les recompenses: el pol·len i el nèc
tar (Fahn, 1949; Percival, 1961; Baker i Baker, 1975, 1983; Bolten et al., 1979; 
Bentley i Elias, 1983; Southwick, 1990). 

Els estudis dels sistemes reproductius, iniciats en temps de Darwin (l 876), fo
ren continuats per Grane {l 949), Bateman (1952), Stebbins {l 957), Fryxell (1957), 
Crowe (1964), Solbrig (1976), Frankel i Galun (1977), Bawa i Beach (1981) i 
Richards (1986), entre d'altres. El desenvolupament de noves tècniques moleculars, 
com l'electroforesi d'isoenzims, ha proporcionat marcadors que donen evidències 
directes sobre els tipus de reproducció i llurs conseqüències genètiques (Soltis i 
Soltis, 1989; Brown et al., 1990). 

Darrerament han aparegut tractats sobre les diverses tècniques que conformen 
aquesta part de la biologia Uones i Little, 1983; Dafni, 1992; Kearns i lnouye, 
1993), que n'han permès la difusió i n'han fet un camp de creixent interès entre els 
botànics dels nostres dies. 

1.1.2. BIOLOGIA DE LA REPRODUCCIÓ A LA PENÍNSULA IBtRICA 

Pel que fa a la reproducció d'espermatòfits, a l'Estat espanyol les línies de re
cerca en aquest camp han tingut un desenvolupament molt recent. Els treballs són 
relativament escassos, probablement perquè la majoria de botànics s'han dedicat 
més a les descripcions florístiques de comunitats, a l'exploració de territoris poc co
neguts o a la resolució de problemes taxonòmics i, en part, perquè els estudis sobre 
biologia reproductiva es troben en un terreny interdisciplinari, a mig camí entre la 
botànica, la fisiologia, la genètica i l'ecologia. Només darrerament s'han anat ocu
pant aquests buits amb recerques provinents de la botànica, tot i que ja feia uns 
quants anys que s'hi investigava des de la zoologia (Richards, 1986). Els estudis de 
biologia de la reproducció s'iniciaren, fonamentalment, entorn de la Universitat 
de Sevilla, tot i que després s'han estès a d'altres centres. S'han fet diversos estudis 
sobre patrons fenològics de floració i fructificació, disseminació de granes, sistemes 
reproductius i pol-linització de les plantes dels matollars del sud de la Península 
Q. Herrera, 1982, 1985a, 1986, 1987, 1988, 1992; C. M. Herrera, 1984;Arroyo, 
1988a, 1988b, 1990; Talavera et al., 1988) i recerca d'aspectes relacionats amb el 
nèctar (C. M. Herrera etal, 1984;]. Herrera, 1985b, 1989; Guitian etal, 1995). 
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De vegades, els escudis s'han centrat en espècies concretes, com algunes de les que 
pertanyen als gèneres Lavandula L. (Devesa et al., 1985; Muñoz i Devesa, 1987; 
C. M. Herrera, 1987b, 1987c; J. Herrera, 1987, 1991), Lonicera L. (Jordano, 
1990), Erysimum L. (Nieto, 1991), Crataegus L. i Prunus L. (Guitian i Fuentes, 
1992; Guitian et al., 1992), Echium L. (Guician et al., 1993), Scrophularia L. 
(Ortega i Devesa, 1993a, 1993b) o Asphodelus L. (Díaz Lifante, 1993; Díaz Lifance i 
Valdés, 1995), entre d'aleres. 

Darrerament, a causa de l'increment de l'interès per les qüestions que envol
ten els problemes de conservació del patrimoni natural, s'han promogut escudis re
productius d'espècies sud-peninsulars endèmiques o d'àrea molt restringida com 
Atropa baetica Willk. (C.M. Herrera, 1987 a}, Viola cazorlemis 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 (Guitian i Sanchez, 1992; 
García et al., 1992; Navarro et al., 1993; Guitian et al., 1994), sobretot des de 
I'Instituco Pirenaica de Ecologia (CSIC) de Jaca (García, 1993). 

Al nostre país, a banda dels estudis realitzats des de l'òptica palinològica al nos
tre departament (Sala et al, 1992; Suarez-Cervera et al., 1994; Marquez et al., 1994; 
Rubinstein et al., 1995) i a la Universitat Autònoma de Barcelona, cal destacar els 
treballs de Bonet (1991) i J. Bosch (1986), com a precedent immediat, que recor
ren a la col·laboració botànic-zoòleg per a l'estudi de la biologia floral d'una brolla 
mediterrània. També s'han dut a terme estudis de pol·linització en hivernacles i d'ar
bres fruiters, amb un caire més entomològic (J. Bosch et al., 1992; J. Bosch, 1992, 
1994; J. Bosch i Blas, 1994) i estudis de dispersió de granes en Euphorbia L. (Baiges 
et al, 1991; Gómez et al., 1994; Gómez i Espadaler, 1995). 

1.1.3. CONEIXEMENTS SOBRE BIOLOGIA DE LA REPRODUCCIÓ EN DELPHINIEAE 

Les primeres dades de què disposem sobre la pol·linització en les Defphinieae 
han estat reportades en forma de catàlegs d'insectes pol·linitzadors d'alguna de les 
nostres espècies, duts a terme, principalment, per Müller (1883), Knuth (1906-09), 
Robertson (1889, 1929), Clements i Long (1923) i Gram i Grane (1968). 

Pel que fa al gènere Aconitum, cal esmentar els treballs d'Aurivillius (1887), 
Kronfeld (1890), Lie-petersen (1906), Werth (1940), Delmas (1976) o Pekkarinen 
(1979, 1984). L0ken (1949, 1950, 1960) realitzà un estudi força exhaustiu dels 
abellots del nord d'Europa pol·linitzadors d'A. septentrionale Koelle, continuat per 
Pekkarinen (l 978) i Mjelde (1983). Brink (l 980) estudià la pol·linització i la va
riabilitat dels nectaris en A. columbianum Nutt. 
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A partir dels anys setanta, els estudis sobre reproducció han tingut un gran 
desenvolupament als Estats Units. S'ha aprofundit molt en el coneixement repro
ductiu d'unes quantes espècies del gènere Delphinium: D. nudicaule Torr. & Gray, 
D. virescens Nu tt., D. carolinianum Walt., D. barbtryiHuth, D. tricorne Mich. 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 
(Colorada). 

Alguns treballs, com el de Macior ( 197 5), fan una primera aproximació als vec
tors pol·linitzadors, analitzant el comportament dels insectes, les càrregues de 
pol-Ien, el color de les flors, la correlació entre la longitud de l'esperó i la probòsci
de de l'antòfil, etc. En aquest sentit, Pesson i Louveaux (1984) consideren els abe
llots del gènere Bombus com els més eficients i potser els únics pol·linitzadors 
d'Aconitum, Delphinium i Aquilegia. Fins i tot, assenyalen la coincidència que es 
dóna en la distribució mundial dels gèneres Aconitum i Bombus. Warnock (1981) 
publica una breu llista dels pol·linitzadors de D. carolinianum. D'altres autors ana
litzen l'eficiència i l'eficàcia d'aquesta pol·linització (Waser i Price, 1990), l'òptim 
comportament recol·lector (Inouye, 1978; Zimmerman, 1979; Hodges i Wolf, 
1981; Hodges, 1985a, 1985b; Pleasants, 1989b; Laverty, 1994), l'efecte de la 
densitat de plantes en el-comportament dels abellots (Cibula i Zimmerman, 1984), 
la influència de la mida de la inflorescència (Pleasants, 1989a; Pleasants i 
Zimmerman,1990), el model de vol o el comportament dels insectes al llarg de la 
inflorescència, en relació amb aspectes energètics (Epling i Lewis, 1952; Pyke, 
1978a, 1978b, 1979, 1980, 1982; Zimmerman, 1979; Waser, 1982), la importàn
cia del color en la pol·linització (Malyutin, 1969; Waser i Price, 198 l, 1983; 
Warnock, 1981, 1987), els efectes de les guies de nèctar (Waser i Price, 1985b), la 
relació entre la longitud de les probòscides i la longitud de les corol·les (Inouye, 
1980b), els fenòmens de neotènia (Guerrant, 1982a, 1982b), les variacions en la 
producció de nèctar a conseqüència de manipulacions experimentals (Zimmerman, 
1983a, 1983b) o la distribució dels recursos de nèctar i quin efecte produeix sobre 
els antòfils (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 relació entre la dispersió del pol-Ien i els vec
tors (Schlising i Turpin, 1971; Waddington, 1981, 1983; Waser, 1988; Harder, 
1989, 1990), el flux genètic i la distància òptima d'encreuament (Price i Waser, 
1979; Waser eta!., 1987; Waser i Price, 1991b, 1993, 1994) o les adaptacions eco
lògiques (Waser i Price, 1985a). Altres treballs analitzen la competència entre espè
cies de plantes pels serveis dels pol-linitzadors (Pleasants, 1980; Kohn i Waser, 1985; 
Pleasants i Waser, 1985; Waser i Fulgate, 1986) o els efectes de la floració seqüen
cial i les seves conseqüències (Waser, 1978; Waser i Real, 1979). També s'han dut a 
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terme recerques de tipus fenològic, com ara la influència del gruix de neu (lnouye 
i McGuire, 1990, 1991) o d'altres variables ambientals (Inouye, 1991) en el ritme 
i l'abundància de la floració i la relació entre l'abundància floral amb els censos de 
colibrís (Inouye et al, 1991), i s'ha demostrat que aquests ocells són també pol·li
nitzadors de Delphinium (Waser i Price, 1990). L'estudi de la biologia de la repro
ducció des d'una òptica conservacionista s'ha dut a terme en alguns Delphinium 
endèmics dels Estats Units (Varney, 1979). 

Una altra gran línia de recerca ha estat centrada en el paper de la hibridació, 
sobretot en Delphinium (Wilde, 1931; Ruys, 1933 -amb l'obtenció 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). Àdhuc s'han dut a terme estudis sobre híbrids 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, 1982a, 1982b). A part, Jankun (1973, 1974) ha investigat el 
desenvolupament de l'endosperma híbrid en el grup de D. elatum L. i l'evolució de 
les granes procedents d'encreuaments entre espècies de diferents nivells de ploïdia. 
El mateix autor Qankun, 1975) va portar a terme estudis citoembriològics en hí
brids de Delphinium infectats amb virus. 

Pel que fa a les Delphinieae anuals, de moment només disposem de dues refe
rències. D'una banda, el treball, essencialment citogenètic de Hong De-Yuan 
(1986), que estudia alguns aspectes de la biologia de la reproducció de cinc espè
cies de Como/ida, algunes de les quals, en realitat, s'haurien d'adscriure al gènere 
Aconite/la. De l'altra, el treball de Svensson i Wrigen (I 986), 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 espècies de Delphinieae, al costat 
d'un buit immens pel que fa a la gran majoria de les més de vuit-centes espècies que 
la componen. La Mediterrània occidental és una zona més d'aquest gran buit; no 
es tenia cap referència sobre les seves espècies a l'hora d'iniciar aquest treball. Els re
sultats del primer any d'investigació, en tres espècies de Delphinium, es van pre
sentar en forma de tesi de llicenciatura (M. Bosch, 1993). 

1.2. PLA DE TREBALL 

1.2.1. ÜBJECTIUS I METODOLOGIA 

Una vegada acabada la part de revisió taxonòmica de les espècies de les 
Delphinieae en el nostre àmbit geogràfic (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 l'estudi d'aquest grup de plantes des del punt de vista de la seva 
història natural. Atès el buit de coneixements sobre biologia de la reproducció 
d'aquests tàxons a la zona estudiada, ens ha semblat més interessant i enriquidor 
donar una visió de_ conjunt de la tribu, encara que alguns aspectes puguin sem
blar poc aprofundits, que no pas centrar-nos en uns quants tàxons. Tot i que la 
tendència general en l'enfocament de recerques d'aquest tipus és limitar-se a 
estudiar exhaustivament un nombre de tàxons reduït, de vegades emprats úni
cament com a models experimentals (treballs americans). [altre extrem el tenim 
en els estudis comparatius entre tàxons molt diversos. En aquest cas, la variable 
que roman constant és el lloc o la formació vegetal, i, conseqüentment, l'ecolo
gia, la fauna, les condicions ambientals, etc., seran molt similars; per exemple, 
l'estudi d'una brolla mediterrània (Bonet, 1991) o dels matollars sud-peninsulars 
0- Herrera, 1985a; Arroyo, 1988b}. 

En el nostre estudi, la variable constant és la tribu; per tant, el nexe d'unió en
tre les espècies és el fet d'estar emparentades filogenèticament. Aquest aspecte pos
sibilita, al nostre entendre, les comparacions entre entitats amb un cert grau de 
parentiu, permetent una visió sintètica i global dels mecanismes reproductius en 
l'àmbit biològic de la tribu Delphinieae. Tot i que hem delimitat el marc d'estudi a 
la Mediterrània occidental, atès que el nombre de tàxons que integren la tribu és 
molt elevat, aquestes espècies ocupen indrets i hàbitats força diferents, amb uns re
queriments i unes condicions molt diversos. En algun cas, però, alguns gèneres i es
pècies poden ésser simpàtrics (per exemple, a la vall d'Eina, als Pirineus orientals, 
hi conviuen quatre espècies). Aquest fet també ens sembla destacable perquè per
met comparar tàxons més allunyats filogenèticament però dins d'un mateix hàbi
tat, tot intentant quantificar la importància dels aspectes ambientals en el seu 
comportament reproductor. [obtenció d'aquests resultats preliminars permetran 
detectar aspectes d'interès, amb vista a futures investigacions. 

Els plantejaments metodològics han gaudit, inicialment, d'una atenció espe
cial, ja que aquesta memòria ha suposat l'inici d'un nou camp de recerca al nostre 
Laboratori, emmarcat dins la línia de la biosistemàtica. Aquest fet sempre implica 
un esforç addicional a l'hora d'aprendre o posar a punt tècniques (com, per exem
ple, l'electroforesi d'isoenzims) o cercar bibliografia. Cal destacar, encara, la difi
cultat del treball amb planta viva. Precisament perquè és un material més dinàmic 
que els clàssics plecs d'herbari, no podem oblidar les petites dificultats a l'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 
s'accentua en el cas de plantes d'alta muntanya. D'altra banda, el fet de dependre 
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del seu cicle biològic ens obliga a una acurada organització de la feina, ajustant l' ex
perimentació als ritmes de floració. 

Hem treballat paral-lelament en tres àmbits diferents: 
al camp, en les poblacions naturals; 

- a l'hivernacle, per controlar i estandarditzar les condicions; 
- al laboratori, fonamentalment per a les tècniques d'electroforesi i de cito-

genètica. 
Un primer pas a l'hora d'iniciar la investigació és l'obtenció del material, és a 

dir, cercar les poblacions de mostratge i aconseguir granes (fonamental en els tàxons 
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 distribució sovint és 
heterogènia i les poblacions poden estar molt allunyades les unes de les altres. A 
l'hora de triar-les, hem procurat que fossin les més properes al centre de recerca i 
que, a la vegada, reunissin la màxima representativitat taxonòmica. Cal tenir pre
sent en aquest tipus de dades que les condicions meteorològiques són molt diverses, 
impossibles de controlar o estandarditzar, i que poden influir en l'activitat dels 
pol·linitzadors, la producció de nèctar, etc., i causar fluctuacions dels resultats dife
rents de les pròpies d'un hipotètic comportament «patró» de les espècies. 

Així, doncs, l'objectiu principal d'aquesta memòria ha estat fer una prime
ra aproximació a la reproducció de la tribu Delphinieae a la Mediterrània occi
dental, d'una manera pluridisciplinària, analitzant els aspectes que descrivim 
breument a continuació i que corresponen a cadascun dels capítols en què 
s'estructura aquest treball: 

a) Morfologia floral 
- Anàlisi de la morfologia floral des d'un punt de vista comparatiu entre els 

diversos tàxons, tot intentant establir possibles adaptacions de les peces flo
rals a la pol·linització entomòfila i les tendències evolutives de la flor i de 
la inflorescència (producció de flors i ramificacions). 
Recompenses florals: producció de pol·len i nèctar. 

b) Cicles biològics 
Estudi de les taxes de germinació i desenvolupament, descripció del cicle 
biològic, fenologia, reproducció vegetativa i dispersió de granes. 

e) Biologia de la pol·linització 
- Identificació dels visitants florals, freqüència de visites (censos), compor

tament sobre la flor, models de vol, relació llargada nectaris-probòscides, 
anàlisi del contingut pol-línic (indicadors qualitatius de l'especificitat dels 
vectors). 
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d) Sistemes reproductius 
- Càlcul de la relació P/0 (possible indicador dels sistemes reproductius). 
- Sistemes de reproducció en condicions controlades per mitjà d' encreua-

ments artificials: valors de partenogènesi, d'autogàmia (espontània i acti
va), de geitonogàmia i d'al-logàmia (intra- i interpoblacional) a partir de 
la producció de granes i, en alguns casos, mitjançant proves de germi
nació. 

- Embossaments al camp (en les plantes d'ambient muntanyenc), per a va
lorar l'autogàmia passiva o la capacitat reproductiva en absència de vectors. 

- Èxit reproductiu al camp mitjançant la producció de granes en condicions 
naturals (patrons comparatius dels resultats obtinguts a l'hivernacle). 

- Estudi dels mecanismes d'aïllament (hibridacions). 

Altres indicadors usats com a controls: 

e) Estudis citogenètics 
- Control de les poblacions i detecció de possibles anomalies cromosòmi

ques amb vista a la interpretació dels encreuaments interespecífics. 

f) Electroforesi d'isoenzims 
- Obtenció de dades de diversitat genètica i descobriment de les possibles 

conseqüències reproductives. 

1.2.2. DESCRIPCIÓ DEL MATERIAL ESTUDIAT 

Abans d'iniciar la descripció dels tàxons considerats en aquest treball, cal fer 
notar que, dels estudis duts a terme per nosaltres, se'n poden desprendre algunes 
conclusions sobre la proximitat biològica de cenes espècies. Refermarem o posarem 
en dubte algunes propostes taxonòmiques, tot i sabent que sovint els límits entre 
els tàxons són difícils d'establir d'una manera objectiva. 

Hem delimitat aquest estudi a algunes espècies de la tribu Delphinieae que te
nen tota o una part de llur àrea de distribució a la Mediterrània 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 límits orientals els Alps, 
Còrsega-Sicília i Tunísia i incloent-hi la regió macaronèsica. A continuació presen
tem una descripció de la situació taxonòmica de les espècies de la tribu distribuïdes 
per la zona on s'emmarca la nostra memòria. Per a destriar quines hi pertanyen, ens 
hem basat en el Med-Checklist (Greuter et al., 1989), en la segona edició de Flora 
Europaea (Tutin et al, 1993) i en la Plore de /'Afrique du Nord (Maire, 1964). 
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El criteri seguit a l'hora de denominar les diverses espècies és el de Flora lberica 
(Aconitumi Consolida: Molero i Blanché, 1986; Delphinium Blanché i Molero, 1986), 
per a les plantes presents a la península Ibèrica, i el de Greuter et al. ( 1989) per a la 
resta de tàxons, amb les modificacions que la recerca taxonòmica del nostre grup de 
treball hi ha anat introduint. Per fer la referència correcta dels noms dels autors i les 
seves corresponents abreviatures, hem consultat l'obra de Brumitt i Powell (1992). 

Per a la classificació supraespecífica del gènere Aconitum, hem seguit els treballs 
de Seitz (1969) per al grup dels acònits de flor blava, i els de Tamura i Lauener 
(1979) per als de flor groga. 

Per a la determinació dels grans subgèneres i les seccions del gènere Delphinium, 
hem seguit el darrer esquema proposat per Malyutin (1987), que és l'acceptat per la 
majoria d'especialistes. Per assignar el nom correcte a les espècies hem pres, fona
mentalment, el criteri de Flora lberica, tot i que, en el cas de les anuals, hem seguit 
Blanché et al. (1990; 1997 b) i Blanché (1991) amb petites modificacions. 

Pel que fa a l'esquema infragenèric de Consolida, gènere inclòs durant molt de 
temps dins de Delphinium, hem seguit el criteri de Blanché et al. ( 1987) i Trifonova 
(1990). Cal remarcar que aquesta estructuració infragenèrica és, a hores d'ara, for
ça incipient, basada en la classificació de Huth (1895) i discutida per Trifonova 
(/oc. cit.), però encara, actualment, poc aclarida. A la Mediterrània occidental no hi 
ha cap representant del gènere Aconitella. 

En l'esquema taxonòmic (pàgs. 32 i 33), hem consignat amb negreta tots els 
tàxons dels quals hem tractat algun aspecte relatiu a la biologia de la reproducció. 

La tria de les espècies i les poblacions incloses en aquest treball s'ha basat, prin
cipalment, en criteris geogràfics de proximitat, tot cercant, a la vegada, la màxima 
representativitat taxonòmica. La idea inicial era escollir poques espècies i estudiar a 
fons i per igual tots els diferents aspectes que s'han tractat en aquesta memòria. 
A mesura que avançava la investigació, però, van sorgir noves idees, que ens van 
conduir a considerar més convenient i potser, fins i tot, més enriquidor incremen
tar el nombre d'espècies 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 
gènere Aconitum o D. montanum), amb uns requeriments climàtics més estrictes, 
malvivien en les condicions experimentals de Barcelona i, per això, no vam poder 
estudiar els seus sistemes de reproducció en condicions controlades. Altrament, en 
les poblacions molt allunyades geogràficament, de vegades no poguérem dur a ter
me treball de camp o bé, per raons econòmiques, el vam haver de reduir notable
ment, però sí que poguérem dur a terme treball d'hivernacle o de laboratori. 

Cal destacar l'elevat percentatge d'endemicitat d'aquestes espècies. Dins la fa
mília R.anunculaceae, que conté 55 gèneres i unes 2.200 espècies, prop de 20 gène
res (el 36,4 %) i 1.200 espècies (54 %) són endèmiques de les regions florístiques 
o les províncies establertes per Takhtajan (1978) (Ziman i Keener, 1989). Les es-
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Esquema taxonòmic de les espècies de la tribu Delphinieae a la Mediterrània occidental 
[en negreta, espècies estudiades en aquesta memòria]. 

Gènere Aconitum L. 

Subgènere Paraconitum Rapaics 
Secció Lycoctonum DC. 

Sèrie LycoctoniaTamura & Lauener 
A. lycoctonum L. 

Subgènere Aconitum 
Secció Anthora DC. 

A. anthora L. 
Secció Aconitum 

Subsecció Aconitum 

Gènere Delphinium L. 

A. nape/1,u L. 
A. burnatii Gayer 
A. variegatum L. 

Subgènere Delphinastrum (DC.) Peterm. 
Secció Delphinastrum DC. 

Subsecció Elatoidea Pawl. 
Sèrie Elata Pawl. 

D. elatum L. 
Sèrie Montana Pawl. 

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

Subgènere Oligophyllon Dimitrova 
Secció Oligophyllon 

Subsecció Squamata Pawl. 
Sèrie Fissa Pawl. 

D. fisnm, Waldst. & Kit. 
subsp. fisn,m 
subsp. sordülum (Cuatrec.) Amich, E. Rico & J. Sanchez 

D. bolosii C. Blanché & Molero 
Sèrie Pentagyna Pawl. 

D. pentagynum Lam. 
D. emarginatum C. Pres!. 

subsp. emarginatum 
subsp. nevadense (Kunze) C. Blanché & Molero 

D. sylvaticum Pomel 
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Subgènere Staphisagria (DC.) Peterm. 
Secció Staphisagria 

Subsecció Staphisagria 
D. staphisagria L. 
D. pit:tum Willd. 

subsp. pictum 
subsp. rtquimi (DC.) C. Blanché & Molero 

Subgènere Delphinium 
Secció Delphinium 

Subsecció Delphinium 
Sèrie Delphinium 

D. ptrtgrinum L. 
Sèrie Halterata Pawl. 

D. halteratum Sm. in Sibth. & Sm. 
D. vnr/rn,nue Balb. 
D. grat:ile DC. 

Sèrie Cossoniana C. Blanché, Molero & Simon P. (*) 
D. eossonian11m Batt. 
D. madertmt C. Blanché 

Sèrie Balansat C. Blanché, Molero & Simon P. 
D. halansae Boiss. & Reut. 

Sèrie Macropttala C. Blanché, Molero & Simon P. 
D. maeropetalum DC. 
D. oheordatum DC. 
D. favargeri C. Blanché, Molero & Simon P. (**) 

Gènere Consolida (DC.) Gray 

Subgènere Consolida 
Secció Consolida 

Sèrie Consolida 
C. regalis (L.) Gray 

Sèrie Pubescmtts C. Blanché, Molero & Simon P. 
C mauritanica (Coss.) Munz 
C puhes,:e,u (DC.) Soó 

Secció Macrocarpae (Huth ex N.Busch) Kem.-Nath. 
C. ajat:is (L.) Schur. 
C. orienta/is Schrod. 

(*) sèrie i(**) espècie nova (Blanché ttal, 1997b). 
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pècies que estan dins del marc geogràfic en què hem delimitat aquesta memòria pre
senten un grau d'endemicitat respecte a aquesta àrea força alt, que estimem en un 
70 %. Algunes creixen en àrees força restringides i, en alguns casos, es tracta de po
blacions molt reduïdes que poden presentar seriosos problemes de conservaci6. És 
el cas, per exemple, de D. montanum, que viu en una petita àrea dels Pirineus orien
tals, de D. bolosii, endèmic de Catalunya, o de D. pictum, present únicament a 
Mallorca, Sardenya i Còrsega. Altres endemismes s6n: D. fosum subsp. sordidum, 
limitat a punts aïllats de l'oest de la península Ibèrica, D. emarginatum subsp. ne
vademe, exclusiu de Sierra Nevada, D. cossonianum, restringit al Marroc, o D. ma
dereme, endèmic de les Açores. Per contra, altres tàxons presenten una àrea de 
distribuci6 molt àmplia que s'estén per tot Europa, com per exemple A. napel/us, 
A. anthora, A. lycoctonum o C ajacis, o per tota la mediterrània, com és el cas de D. 
staphisagria Qalas i Suominen, 1989; Tutin et al, 1993). Aquesta elevada endemi
citat podria ser explicada per un efecte d'extrem d'àrea, si considerem que el centre 
d' especiaci6 primari de la tribu és a la serralada de l'Himàlaia (més concretament, 
la regi6 oriental d'aquest sistema muntany6s i l'oest de la Xina), ja que és on es con
centra el més gran percentatge d'espècies amb un grau d'antiguitat més alt (Blanché, 
1990). De fet, la majoria d'espècies perennes viuen a Àsia i Amèrica del Nord, men
tre que les anuals es concentren a la regi6 mediterrània. 

A la taula 1.1 figuren totes les espècies amb les corresponents localitats en què 
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, l'altitud, l'hàbitat, el 
plec testimoni, la data i el nom dels recol-lectors. Les línies horitwntals separen els 
diferents subgèneres. En el cas de les poblacions en què s'ha dut a terme l'estudi de 
la biologia de la pol-linitzaci6 (vegeu el capítol 4), hi hem afegit una descripci6 més 
detallada de la seva ecologia i altres dades que ens ha semblat rellevant de destacar 
(vegeu l'apartat 4.2.1). La situaci6 geogràfica d'aquests tàxons es mostra en el mapa 
de la figura l. l. 



TAULA l.l. Referències de les poblacions estudiades. 

Esptcie Codi Localicat UTM Ahicud Hàbitat Tescimoni Data Recol·lector 

A. /ycocto11um LYCI Ga: Pirineus Orientals; vall d'Eina, Orri de Baix .llT DH20 1.980m marge de rierol BCF-40103 1817194 J. Simon i M. Bosch 
LYC2 Hs: Lleida; Vall d'Aran; vall del riu Nen: 31TCH22 1.600m formacions megafòrbiques BCF-40I02 2717194 J. Simon i M. Bosch 

A. anthora ANTI Ga: Pirineus Orientals; vall d'Eina, Orri de Baix .llT DH20 1.980m formacions megafòrbiques BCF-40110 2018194 M. Bosch 
ANT2 Hs: Ueida; Vall d'Aran; Llauset 31TCH41 1.750m formacions megafòrbiques BCF-40108 3018194 J. Simon i M. Bosch 

A. nap,1/us NAPI Ca: Pirineus Orientals; vall d'Eina, Orri de Baix 31T DH20 1.980m formacions megafòrbiques BCF-40106 1817194 J. Simon i M. Bosch 
NAP2 Hs: Lleida; Cadí; coma dels C..ortils 31TCG98 2.350 m prat BCF-40I07 1418194 M. Bosch 

D. montanum MONI Ca: Pirineus Orientals; vall d'Eina, Orri de Baix 31T DH20 1.980m formacions megafòrbiques BCF-40I00 18/7194 J. Simon i M. Bosch 
MON2 Hs: Lleida; Cadí; coma dels Conils 31TCG98 2.350 m ranera BCF-40099 218193 J. Si mon i M. Bosch 

D.fissum Fl53 Ga: AJps Marhims; Sainc Dalmas de Tende 31UFP58 1.050m herbassar i rocam BCF- sln 7193 J. Simon i M. Bosch 
Fl54 Ga: AJps Marítims; Saint Valier de Thiey 31U CG02 600m alzinar aclarit BCF- sln 7193 J. Simon i M. Bosch 

subsp. wrdidum FISI Hs: Salamanca; Villarino de los Aires 29TQF17 670m herbassars BCF-31421 2014182 C. Blanché i J. Seoane 
FIS2 Hs: Salamanca; Las Honfrías 29TTK59 1.100m roureda aclarida BCF-s/n 1817184 C. Blanché i J. Vallès 

D. bolosii BOLi Hs: Lleida; la Noguera; Rubió de Baix 31TCG34 290m cingleres sobre el riu BCF-40087 517192 M. Bosch 
BOL2 Hs: Tarragona; Priorat; Ulldemolins 31TCF27 600m bardis.sa, petit barranc BCF-40088 917192 M. Bosch 

D. nnarginatum EMAI T n: Capbon; Ain Oktor; Djehhd Korbous 325 PF47 I00m clariana de màquia BCF-404IO 2915192 J. Molera i J. Vi cens z suhsp. nroadrnse NEVI Hs: Granada; Sierra Nevada; Vereda de la Estrdla 305 VG61 1.200 m bardissa BCF-sln 5192 J. Molera-Mesa 

D. sylvaticum 5YLI T n: Taharka cap a Neftza 325 MF89 400 m marge de sureda BCF-40101 2815192 C. Blanché, J. Molero i J. Vicens -l 

D. staphisagria 5TAJ Hs: AJacanc; la Marina Aira; Pedreguer 31SBC49 150m cingle calcari subnitròfil BCF-39392 26/5/')4 C. Blanché i M. Bosch ê5 
HA2 Ma: RifOccidemal; Talamhote 30STD99 l00 m pastura pedregosa BCF-40457 (,/7/94 A. Romo o 

C: STA3 BI: Eivissa; Benarràs .li T CD62 160 m herbassar nitròfil BCF-4044.l 2815/95 J. Simon i M. Bosch n 
D. pictum PICI BI: Mallorca; Cala Bóquer 31T EE0I 100 m pt'U de cingle i roqueres BCF-40096 2715193 M. Bosch n 

PIC2 BI: Mallorca; vora Cala Tuem .l IT DESI 100 m clariana del Cydamini-Q. BCF-40097 2715193 M. Bosch 5 
D. v"dunense VERI Hs: Barcelona; A1t Penedès; Sant Llorenç d'Hortons 31T DF09 196 m sembrats BCF-40092 10/7193 M. Bosch 

VER2 Hs: Girona; Baix Empordà; Canapost 31T EG04 50 m sembrats BCF-41006 l 519191 C Blanché 

VER3 Hs: Ueid.a; Alta Ribagorça; Cas1dló de Tor .lJTCHI0 1.100 m sembrats BCF-40094 2617194 C. Blanché 

D. gracik GRAI Hs: Osu; Baix Cinca; vedat <le Fraga 31T BF69 300m marge <le camí i talussos BCF-4045.l 29/6194 M. Bosch 
GRA2 Hs: Alacant; la Marina Aira; Teula, Benimarco 31S BC48 I00m marges de camps BCF-40090 1019194 J. Soler 
GRA3 Hs: Alacant; la Marina Alta; Teula, Beinimeiec 315 BC48 200 m marges de camps BCF-40089 22110194 J. Sol« 

D. cononianum COSJ Ma: Fès; Douye1 cap a N-Zala-des-Béni-Ammar 30STC97 500m marges de camps BCF-39595 2.116194 C. Blanché u al• 
D. balamae BALI Ma: Meknès; Atlas Mitjà; 'fïhmadit 30S TB57 1.930m pendents herbosos BCF-39592 2116194 C. Blanché u al• 

D. macropet4/um MACI Ma: Agadir; 62 km cap al sud 29R MP31 5m dunes BCF-40458 1716194 C. Blanché et al• 
D. obcordatum OBCI Ma: Tetuan; Asilah, pont Mohamed V 305TE24 5m dunes fixades BCF-39575 1516194 C. Blanché et al• 

D.favargeri FAVI Ma: Marràqueix; Tizi N'Test cap a Asni 29R NQ62 1.060 m brolla estèpica BCF-.19581 1816194 C. Blanché n al.• 

FAV2 Ma: Agadir; pujam a lïzi N'lest des de 'lafinegoulr 29R NA75 1.300 m comunit.1.ts de margalló BCF-39578 1816194 C. Blanché n al.• 
FAV3 Ma: F..ssauira; al km 13, cap a Ounara 29R MQ38 jQQ m marges de camp i cunetes BCF-39580 1616194 C. Blanché et al.• 

C mauritanica MAUI Ma: Kenifra; Arhbalou cap a Ait-Mouli 30S TB72 1.650m sembrats BCF-39589 2016194 C. Blanché n al.• 
MAU2 Ma: Tanaouc-on-Fillah cap a Arbalou-n-Serdanc 30S TB50 1.820 m camps de cigrons BCF-39588 2016194 C. Blanché et al.• 

C. pulmcens PUBI H~ Osca; Baix Cinca; vedat de Fraga 31T BF69 300 m clarianes d'espartar BCF-39598 316194 C. Blanché i J. Simon 

C. ajacú AJAI Hs: Barcelona; Ah Penedès; Sant Llorenç d'Honons 31T DF09 196 m llocs ruderals BCF-40091 417193 M. Bosch 

\.;; 
Blanché n al• "'C. Blanché, M. Bosch, J. Molero, A. Rovira i J. Simon. Vl 
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FIGURA l. l. Situació geogràfica de les poblacions estudiades (codis segons la taula 1.1). 
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2. MORFOLOGIA FLORAL 

2.1. LA FLOR 

2.1.1. GENERALITATS 

Dins les Ranunculaceae hi ha una gran varietat d'estructures florals. De fet, 
segons Leppik (1964), aquesta és la família que conté una major diversitat de 
formes florals dins les dicotiledònies. Sembla plenament acceptat que en aques
ta família cada gènere ha evolucionat de manera divergent pel que fa a l'eficàcia 
dels mecanismes de pol·linització. Així, la vistositat de les flors està assegurada 
pels pètals en Ranunculus L., pels sèpals en Caltha L., Trollius L., Helleborus L., 
Nigella L. i Adonis L., per ambdós tipus de peces en Aquilegia L. i en Delphinieae, 
pels tèpals en Clematis L. i Anemone L. i pels estams en Thalictrum L., Actaea L. 
o Cimicifoga Wernisch. (Müller, 1883; T amura, 1995). Aquesta gran varietat d'es
pecialitzacions representen un assaig biològic per a assolir el mecanisme repro
ductiu més perfeccionat (Tamura, 1964). En aquest sentit, Leppik (loc. cit.) i 
Pellmyr (l 984) opinen que les flors han evolucionat paral·lelament amb els pol·li
nitzadors i que l'estudi de la pol·linització ajudarà a entendre les possibles vies 
evolutives d'aquestes angiospermes pertanyents a les primitives magnòlides. 

Les ranunculàcies han sofert una forta adaptació a les condicions ambientals, 
desenvolupant noves estructures i diversificant-se, fet que els ha permès de con
querir diferents territoris i un gran nombre d'hàbitats (Tamura, 1992). La tribu 
Delphinieae presenta flors zigomorfes, caràcter considerat evolutivament avançat 
dins la família (Leppik, 1964), bé que conserva la disposició acíclica dels estams i 
els carpels, que denota un cert grau d'antiguitat. Leppik (loc. cit.), que va dur a ter
me una àmplia revisió de la morfologia floral i les tendències evolutives dins les 
Ranunculaceae, va classificar les flors d'aquesta família en diversos tipus: actino
morfes (flors de simetria radial), pleomorfes (flors de simetria radial amb reducció 
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del nombre de peces), estereomorfes (flors de simetria radial proveïdes d'apèndix) i 
zigomorfes (flors amb un sol pla de simetria). Segons aquest autor, només Aconitum 
pertany al darrer grup, mentre que Delphinium i Consolida són flors estereomorfes, 
igual que Aquilegia. 

El periant de la tribu Delphinieae està format per dos verticils molt similars en
consistència 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 cal de facilitar-ne la comprensió, hem mantingut el terme 
corol·la per a designar un periant format per pètals i/o sèpals petaloides (Tamura, 
1995): 5 sèpals en Aconitum, 5 sèpals i 4 pètals en Delphinium i 5 sèpals i 2 pètals 
en Consolida. Per anomenar les diverses peces florals de cada verticil, hem adoptat 
els termes proposats per Blanché (1991 ), basats en l'aproximació ontogenètica 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 (sèpals i pètals) es podia duplicar o triplicar de manera natural, tant en condi
cions de camp com experimentals. En les espècies ornamentals, aquest fenomen 
és força freqüent i en moles casos poc ser atribuïble al caràcter poliploide de moltes 
d'aquestes espècies. En ocasions, aquest augment s'ha induït de manera artificial per 
cal d'augmentar la viscositat de les flors. Aquesta facilitat per a incrementar el nom
bre de peces denota la proximitat d'aquestes plantes amb les altres magnòlides, en 
les quals el nombre d'elements florals és molt elevat. 

2.1.2. ESTRUCTURA I MORFOLOGIA FLORAL 

Gènere Aconitum 

El gènere Aconitum presenta 5 sèpals: 2 d'inferiors relativament estrets, 2 de 
laterals sensiblement més amples i l en forma de casc, que és curt en A. napel/us 
i A. anthora, i més allargat en A. lycoctonum (vegeu les figures 2.1.a, 2.1. b i 2.1.c). 
Les mesures de cadascuna de les peces estan recollides a la taula 2.2. L'entrada a 
l'interior de la flor és més ampla en els acònits de casc curt i marcadament més 
estreta en A. lycoctonum, tret que resultarà transcendent en les visites dels pol-li
nitzadors (vegeu el capítol 4), puix que en aquesta darrera l'accés serà restringit. 
Totes eres espècies mostren cofes de pèls a la cara interna dels sèpals laterals, més 
abundants en A. lycoctonum. La pilositat més abundant pot tenir una funció in
dicadora de l'entrada cap als nectaris en l'espècie en què, precisament, l'accés és 
més limitat i difícil. Aquesta limitació es produeix per reducció del diàmetre vir
tual de l'e11.trada de la flor, cosa que també té lloc en algunes Apocynaceae, com 
ara Nerium L., o en algunes Boraginaceae. Aquests pèls també poden tenir cert 
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paper protector dels òrgans sexuals o retenir i facilitar el transvasament de pol·len 
de l'antera al vector. 

Cada flor presenta un parell de nectaris pedicel·lats, mal·leïformes (en for
ma de martell), amagats dins del casc i morfològicament diferents en les tres espè
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 esperó i és on té lloc la 
secreció i acumulació del nèctar. La part anterior s'obre sota d'uns llavis, on els 
pol-linitzadors introduiran la probòscide per tal d'assolir el nèctar (figura 2.2). A la 
cara interior del pedicel hi ha una petita ranura o solc que té una funció de guia cap 
al nèctar. En A. columbianum s'han detectat unes línies més fosques que es diferen
cien de la resta del casc, en ser il·luminades amb llum del sol (Brink, 1980). En les 
nostres espècies, els nectaris prenen la mateixa coloració que la resta de les peces pe
riàntiques. No obstant això, A. anthora pot presentar taques negres a l'esperó que 
deuen funcionar com a reclam per als pol·linitzadors, ja que sovint es veuen per 
transparència, per sota la pàl·lida coloració dels sèpals. 

La morfologia dels nectaris és un dels caràcters diagnòstics més usats en la sis
temàtica d'aquest gènere (Tamura, 1995). La tendència evolutiva proposada per 
Leppik (1964), que es fonamenta en l'increment del grau de curvatura de l'esperó 
nectarífer, és, dins les nostres espècies: A. napel/us ➔ A. anthora ➔ A. lycoctonum. 
Kosuge i Tamura (1988) van establir una classificació dels nectaris d'Aconitum en 
sis tipus, segons la presència o absència de la part tubular a la base del limbe, la pre
sència d'apèndixs a la superfície interior del limbe i la forma i posició d'aquests 
apèndixs. Segons aquests autors, el sentit evolutiu deu ser ben diferent: A. lycocto
num (tipus I) ➔ A. anthora (tipus IV) ➔ A. napel/us (tipus v). A la figura 2.2 hem 
representat els nectaris de les tres espècies presents a la Mediterrània occidental. 

!cm 

A. lycoctonum A. anthora A. napellus 

FIGURA 2.2. Morfologia dels nectaris en Aconitum. 
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Gènere Delphinium 

Les flors de Delphinium estan constituïdes per un periant petaloide amb 5 sè
pals -2 de laterals, 2 d'inferiors i l que s'allarga formant un esperó- i 4 pètals. 
Generalment, els sèpals laterals i els inferiors mostren una amplada i una longitud 
relativament semblants, tot i que els sèpals inferiors solen ser més aguts i estrets, i 
els laterals tendeixen a tenir els àpexs obtusos. El contorn dels sèpals és el·líptic o 
obovat. Les mesures de les peces florals s'indiquen a la taula 2.2. Cal destacar que 
el subgènere Staphisagria mostra una flor més regular i els sèpals són marcadament 
més amples. 

Pel que fa als pètals, és l'únic gènere de la tribu que en presenta 2 de laterals, 
els quals s'han utilitzat com a bons indicadors taxonòmics (Blanché, 1991; 
Pawlowski, 1993) entre espècies a causa de la seva gran diversitat de formes i dis
posicions. La figura 2.3 és una representació de la variabilitat de formes i mides dels 
tàxons estudiats en aquest treball. Cal destacar com a tret remarcable l'absència de 
cilis en les espècies anuals, per contrast amb les perennes. 

Els 2 pètals superiors, representats a la figura 2.4, estan inclosos dins l'esperó i 
són cònics a l'extrem distal, per on secreten abundant nèctar (vegeu l'apartat 2.3.2). 
El punt de secreció o nectari pròpiament dit, però, no se situa a l'extrem distal, sinó 
en una regió més proximal, molt vascularitzada, dins la part cònica que actuarà com 
a reservori (figura 2.5). Quan la producció de nèctar és elevada, vessa del pètal su
perior i ocupa l'espai comprès entre l'extrem cònic i l'entrada de la flor. 

Sovint aquests pètals són més curts que l'esperó (vegeu la taula 2. I). La part 
proximal del pètal superior sobresurt cap al rostre de la flor, formant un lòbul su
perior i un lòbul lateral per a cada peça (figura 2.5). En el lòbul superior d'algunes 
espècies, hi ha marques o línies de colors que són, presumiblement, guies de nèc
tar: per exemple, línies en D. bolosii o en D. cossonianum (figura 2.1.r), o taques, 
més blaves en D. emarginatum subsp. emarginatum (figura 2.1.f) o, a l'inrevés, més 
violades en la subespècie nevadense (figura 2.1.q). Els lòbuls laterals estan ben 
desenvolupats i eixamplats en el subgènere Delphinium mentre que a la resta del gè
nere pràcticament no es manifesten. Els dibuixos de la figura 2.4 representen els pè
tals superiors dels tàxons estudiats. 

I.:esperó fa una funció de protecció dels nectaris, probablement de la pluja, 
perquè no s'aigualeixi el nèctar, o de la sequera, a fi d'evitar una evaporació ex
cessiva. A part, també pot tenir un paper important en l'atracció dels insectes, 
especialment en visió lateral (Dafni, com. pers.). Hem detectat la presència d'es
perons bífids en D. pictum (figura 2.1.z), com ja van assenyalar Aboucaya (l 983) 
i Blanché (I 991), però aquest tret no es pot utilitzar com a caràcter taxonòmic 
perquè és força inconstant. Reproductivament, tampoc no hem observat que tin
guin cap significació especial. 









FIGURA 2.1. Corol·les de les espècies de la tribu Delphinieae estudiades: 
a) A. lycoctonum. 
b) A. anthora. 
e) A. napel/us. 
d) D. montanum. 
e) D. bolosii. 
f) D. emarginatum subsp. emarginatum. 
g) D. sylvaticum. 
h) D. staphisagria. 
i) D. pictum. 
j) D. verdunense. 
k) D. gracile. 
l) D. balansae. 
m) D. obcordatum. 
n) D. favargeri. 
o) C mauritanica. 
p) C pubescens. 
q) D. emarginatum subsp. nevadense. 
r) D. cossonianum. 
s) C ajacis. 
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D. fosum subsp. sordidum 

D. montanum D. bolosii D. fosum subsp. fosum 

D. emarginatum subsp. emarginatum 
D. emarginatum subsp. nevadmse 

D. sylvaticum 

0,5cm 

D. favargeri 

D. macropetalum D. obcordatum 

p 
FIGURA 2.3. Pètals laterals en el gènere Delphinium. 
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D. montanum 

D. muzrginatum 
subsp. emarginatum 

D. bolosii D.fosum 
subsp. fosum 

D. muzrginatum 
subsp. nevadmse 

FIGURA 2.4. Pètals superiors en Delphinium perennes. 

Gènere Consolida 

D.fosum 
subsp. sordidum 

D. sylvaticum 

l cm 

El periant de les Consolida és molt semblant al dels Delphinium -per aquest 
motiu durant molt de temps es va considerar que penanyien al mateix gènere-, però 
manifesta diferències prou remarcables. D'una banda, li manquen els pètals laterals 
i, de l'altra, els dos pètals superiors estan soldats formant una sola peça, inserida en 
part dins l'esperó. Secundàriament, també s'observa un increment de la superfície 
dels lòbuls laterals d'aquests pètals, que possiblement fan la funció dels pètals laterals 
de Delphinium. Aquest notable increment dels lòbuls laterals, que es pot apreciar a la 
figura 2.6, junt amb la pèrdua dels pètals laterals, ens fa pensar que el subgènere 
Delphinium és el nexe d'unió entre les Consolida i la resta de Delphinium, ja que ma
nifesta caràcters morfològics, estructurals i funcionals intermedis. 

2.1.3. VARIABILITAT FLORAL 

La taula 2.1 recull les mesures de la longitud dels nectaris d'Aconitum i de la 
llargada de l'esperó extern i del pètal nectarífer intern de Delphinium i Consolida. 
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l cm 

D. stqphisagria D.pictum 

D. verdunense D.gracik D. cossonianum D. balansae 

D. macropetalum D. obcordatum 

FIGURA 2.4. (continuació) Pètals superiors en Delphinium anuals. 

Esperó 
l cm 

Punt de secreció 

Cavitat nectarífera 

D. favargeri 

Pètal superior 
(lòbul superior) 
l 

Pètal superior 
(lòbul lateral) 

FIGURA 2.5. Detall del pètal superior de D. verduneme (Blanché, l 991). 
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l cm 

C. mauritanica C. pubtsctns C. ajacis 

FIGURA 2.6. Pètals superiors en les espècies de Consolida estudiades. 

A partir de les dades obtingudes, cal destacar el gran escurçament que té lloc en el 
subgènere Staphisagria. D'altra banda, també veiem que per aquest caràcter no 
s'observa dicotomia entre les espècies perennes i les anuals. Aquestes darreres pre
senten flors més petites, però els esperons proporcionalment són més llargs. 
Aquestes mesures permeten estudiar la possible relació entre la llargada dels necta
ris i la de les probòscides dels pol-linitzadors (vegeu el capítol 4). 

A la taula 2.2 indiquem les dimensions de les peces florals a totes les espè
cies estudiades. Hem mesurat la longitud total de la flor (considerada des de la 
punta de l'esperó o casc.fins a l'extrem del sèpal inferior), la longitud dels sèpals 
laterals i dels inferiors, la mida de l'entrada a la flor, és a dir, l'alçada del lòbul 
del pètal superior i el lòbul lateral d'aquest pètal. En Delphinium, a més, hem 
pres mesures de la longitud total i parcial i de l'amplada del pètal lateral; també 
indiquem la presència de pilositat, la forma i l'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 l'atracció dels insectes en aquesta tribu, en la qual els sè
pals han esdevingut petaloides, augmentant així, la vistositat de les flors. Són colors 
generalment brillants, vius, que ressalten força per contrast amb el color verd de les 
estructures vegetatives. De fet, la longitud d'ona del verd és invisible per als pol-li-
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TAULA 2.1. Longitud dels nectaris d' Aconitum, dels pètals superiors i esperons de Dt/phinium i 
Consolida. 

Tàxon Esperó extern Esperó intern Tàxon Esperó extern Esperó intern 
m:1:ES m:t:ES m:t:ES m:t:ES 

(interval) (interval) (interval) (interval) 

A. lycoaonum° 18,8 :t: 0,20 D.pictum 6,77 :t: 0,20 6,37 :t: 0,13 
(17-21) (5 - 9) (5- 7) 

A. anthorrl' 15,22 :t: 0,11 D. vmlunmse 16,10 :t: 0,14 15,33 :t: 0,12 
(14 - 16) (15 - 18) (14-17) 

A. nape/Jus" 15,90 :t: 0,20 D.gracik 17,27 :t: 0,40 15,93 :t: 0,20 
(14 - 18) (15 - 22) (15 - 20) 

D. montanum 18,42 :t: 0,18 16,30 :t: 0,21 D. cossonillnum 15,30 :t: 0,11 14,48 :t: 0,11 
(17-21) (15 - 19) (14 - 16) (13 - 16) 

D. bolosii 19,57 :t: 0,34 15,00 :t: 0,15 D. baÚtnsM 14,30 :1: 0,13 14,05 :1: o, 12 
(14- 24) (14 - 16) (13 - 16) (13-15) 

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

D.fissum 16,75 :t: 0,14 15,65 :t: 0,11 D. mllCTOpetalum 11,27 :t: 0,12 10,95 :t: 0,12 
subsp. sordidum (14-19) (14 - 16) (10 - 13) (10 -12) 

D. nnarginatum 15,03 :t: 0,31 14,33 :t: 0,21 D.favargm 19,03 :t: 0,43 17,40 :t: 0,25 
subsp. nnarginatum (li - 20) (li - 16) (15 - 23) (15 -20) 

D. nnarginatum 17,27 :t: 0,29 15,73 :t: 0,17 C mauritani,a 18,98 :t: 0,23 16,95 :t: 0,12 
subsp. MVll4nlle (15 - 20) (15-18) (16 - 21) (16 - 18) 

D. sy/vaticum 15,65 :t: 0,19 14,87 :t: 0,15 Cpubes,ms 12,50 :t: 0,25 11,53 :t: 0,21 
(13-17) (13-17) (10-15) (10 - 14) 

D. staphÏSllgria 4,60 :t: 0,11 5,87 :t: 0,14 C ajllt:is 15,67 :t: 0,17 15,32 :t: 0,17 
(4-6) (5- 7) (14-17) (13-17) 

Les mesures són expressades en mm. La quantitat de la mostra ha estat de 30 flors per tàxon. 
• En el cas d' Aconitum, només hem mesurat la mida dd nectari. 

nitzadors (Faegri i Pijl, loc. cit.). Els colors predominants de les Delphinieae són les 
gammes de blaus, violats, porpres i rosats, menys freqüentment, grocs i blancs i, ex
cepcionalment, el color bru, com a D. viridescens (Richter et al, 1994) o als pètals 
laterals de la secció Elata. En les espècies ornamentals s'han aconseguit híbrids 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 referències de 
dos Delphinium silvestres vermells, D. cardina/e Hooker i D. nudicaule, i alguns de 
color groc, com ara D. zalilAitch. & Hemsl., D. ochroleucum Stev. ex DC., D. gar
ganicum Reich., D. biternatum Huth i certes subespècies de D. fissum (Legro, 1961; 
Nevski, 1974; Tamura, 1995), colors molt poc habituals dins el gènere. També hi 
ha algunes espècies del gènere Consolida grogues. 



... 
TAULA 2.2. Dimensions de les peces florals en la tribu Delphinieae a la Mediterrània occidental. .¡:,,. 

O\ 

Tàxon Lojlitud Long. ::r.als ~nf..~pals Alçada del Lòbul Pètals laterals Disposició 
101 flor late s m cnors lòbul del lateral del del casc o 

pètal sup. pètal sup. Long. total Long. parcial Amplada Pilositat Forma Angle esperó 

C:, 
A. lycortonum 32,87 • 0,30 10,47 ± º· 10 10,26 ± 0,10 11.91 ± 0,24 - - - - - - - ascendent o 

(30-36) (10 - 12) (9- 12) (10 - 14) 5 
A. anthora 24,67 ± 0,21 11,06 ± 0,12 10,83 ± 0,09 15,30 • 0,15 - - - - ascendent Cl 

(22 - 27) (10 - 12) (10-12) (14- 18) ;;: 
A. nap,llus 25,96 • 0,30 15,80 ± 0,14 14,80 ± 0,15 16,50 ± 0,20 ascendent 

o - - - - - - tTl 
(24- 30) (15-18) (14 - 16) (14-19) ~ 

D. montanum 29,50 ± 0,16 15,90 ± 0,17 16,40 ± 0,15 4,90 ± 0,09 < 0,5 10,80 ± 0,11 4,80 ± 0,11 3,30 ± 0,08 si oblong i 180° descendent 
~ 
'"" 

(28 - 31) (14 - 18) (15-18) (4 -6) (10 - 12) (4 -6) (3 - 4) blfid è3 
D.fissum 27,80 ± 0,19 12,90 ± 0,14 12,67 ± 0,10 4,47±0,Q9 < 0,5 11,20 ± 0,13 5,38 ± 0,10 3,88 • 0,05 si oblong i 180º ascendent o 

C: 
subsp. fissum (26-30) (12 - 14) (12-14) (4 - 5) (10 - 12) (4-6) (3 -4) blfid (l 

(l 
D.fasum 27 ,20 ± 0,33 11,53 ± 0,22 11,28 ± 0,20 4,28 ± 0,07 < 0,5 9,58 ± 0,13 4,40 ± 0,09 4,12 ± 0,05 si quadriforme 180º ascendent 5 
subsp. sordidum (24 - 31) {I0-14) (10 - 13) (4- 5) (9- 11) (4- 5) (4 - 5) i blfid o 
D. bolosii 33,00± 0,39 14,12 :1: 0,14 13,93 :1: 0,13 4,72 :1: 0,08 11,07 ± 0,09 5,22 :1: 0,07 4,63 :1: 0,08 quadriforme 180° ascendent 

tTl 
< 0,5 si 

~ (28 - 39) (12-15) (12 - 15) (4 - 5,5) (10 - 12) (5-6) (4 - 5) ibffid 
-l 

D. ,marginatum 31.50 :1: 0,45 14,62 :1: 0,18 14,50 :1: 0,23 5,07 :1: 0,05 < 0.5 12,37 :1: 0,20 5,73 • 0,44 4,10 :1: 0,07 si el-llptic i 180º ascendent C: 
subsp. ,marginatum (28 - 35) (12,5-17) (12 - 17) (5-6) (10- 16) (4,5-6,5) (3 - 5) blfid C:, 

C: 
D. emarginatum 29,83 :1: 0,21 15,35 :1: 0,14 15,02 ± 0,13 5,02 :1: 0,08 < o.s 11,62 • 0,21 5,43 • 0,10 4,72 :1: 0,08 si el-llptic i 180° ascendent t, 
subsp. nn,adms, (28 - 32) (14-17) (14- 17) (4 - 6) (10 - 14) (5 - 6,5) (4- 5) bífid ~ 
D. sylvatirum 29,23 :1: 0,28 14,55 • 0,12 14,05 ± 0,11 5,60 ± 0,10 < o.s 12,00 • 0,17 5,42 • 0,12 4,22 :1: 0,08 si el-llptic i 180º descendent :i: 

(27 - 33) (13 - 16) (13- 16) (5-7) (11 - 14) (4-7) (4- 5,5) blfid ~ 

~ En cada cas indiquem la mitjana ± l'error estàndard (m ± ES) i l'interval de Ics mesures (cxprcs.sadcs en mm). La quantitat de la mostra és de 30 flors per a cada tàxon (d'una sola població). 



TAULA 2.2. Dimensions de les peces florals en la tribu Delphinieae a la Mediterrània occidental. (Continuació.) 

Tàxon Lontud Long. sèr:ls Lon?,. sèpals Alçada del Lòbul Pètals laterals Disposició 
tota flor lacera s menors lòbul del lateral del del casc o 

pètal sup. pètal sup. Long. total Long. parcial Amplada Pilositat Forma Angle esperó 

D. staphisagria 21,23 ± 0,24 14,35 ± 0,14 14,15 ± 0,18 12,85 ± O,! l < 0,5 15,33±0,18 7,20 ± 0,07 5,05 ± 0,08 no ovat 180º horitzontal 
(18-23) (13 - 16) (12- 17) (12-14) (14 - 18) (7 - 8) (4 - 6) 

D. pictum 18,50 ± 0,21 11,22 ± 0,1 l l 1,22 ± 0,10 8,35 ± O,Q9 < 0,5 14,78 ± 0,13 8,45 ± O,] l 5,85 ± 0,09 no obovat 180º horitzontal 
(17 - 21) (10- 12,5) (10 - 12) (7,5- 9,5) (14 - 16) (7,5 - 9,5) (5 - 6,5) 

D. vtrduntnst 24,80 ± 0,27 9,05 ± 0,20 8,52 ± 0,17 8,08 ± 0,10 1,68 ± 0,06 8,77 ± 0,19 2,53 ± 0,08 3,35 ± 0,08 no cordiforme 45º ascendent 

(21 -28) (7 - 12) (7 - 11) (7 - 9,5) (l - 2) (7 - l l) (2 - 3) (2,5 - 4) 

D. gracilr 26,40 ± 0,38 8,82 ± 0,15 8,27 ± 0,14 8,37 ± 0,43 2,40 ± 0,08 l 0,67 ± 0,60 3,93 ± 0,07 3,05 ± 0,05 no oblong 45º ascendent 

(24- 31) (7,5 - 10) (7 - 10) (8 - 9) (l - 3) (10 - 12) (3 - 5) (2 -4) 3::: 
o 

D. cossonianum 26,80 ± 0,46 11,18 ± 0,23 10,83 ± 0,25 9,15 ± 0,24 2,02 ± 0,11 10,07 ± O,! l 3,20 ± 0,06 4,03 ±O,Q9 no cordiforme 45º ascendent ¡g 
(20 -31) (9- 14) (8 - 13) (7 - 13,5) (0,5 - 3) (8 - 11) (3 -4) (3 - 5) o 

D. balama, 22,73 ± 0,25 8,43 ± 0,12 8,10 ± 0,10 6,60 ± 0,08 2,72 ± 0,08 9,23 ± 0,14 2,73 ± 0,07 2,02 ± 0,02 no oblong 45º ascendent 5 
C') 

(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 9,48 ± 0,14 9,15 ± 0,17 8,88 ± 0,09 2,66 ± 0,06 10,87 ± o, 12 5,23 ± 0,10 4,95 ± 0,16 no suborbicular 180º ascendent 'T1 

(21 - 27) (8 - 11) (8 - l l) (7,5 - 10) (2 -3) (10 - 12) (4 - 7) (4 - 7) 5 
D. macroprtalum 21,03 ± 0,24 9,05 • o, 14 8,35 ± O,! l 8,23 ± 0,07 2,27 ± 0,07 l 0,67 ± O, 14 6,07 ± O,! l 6,48 • 0,12 no suborbicular 180º ascendent ~ 

(19-24) (8 - 11) (7,5 - 10) (7,5 - 9) (2 - 3) (10 - 12) (5 - 7) (5 - 8) 

D. favarglli 28,13 ± 0,30 8,68 ± 0,77 8,33 ± 0,13 9,03 • 0,13 2,03 ± 0,06 12,35 ± 0,18 5,97 ± 0,12 5,50 • 0,16 no suborbicular 180º ascendent 

(25 - 31) (7 - 11) (7 - 10) (8 - 10) (1,5 - 2,5) (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 pubescms 21,97 ± 0,28 8,23 ± 0,17 7,90 ± 0,20 8,35 ± o, 12 3,00 ± 0,08 ascendent 

(19-25) (7 - 10) (6- 10) (7 - 10) (2 -4) 

C ajacis 33,40 ± 0,47 17,82 ± 0,31 17,35 ± 0,31 l 6,35 ± 0,30 4,30 ± 0,09 - ascendent 

(28 - 41) (15-23) (14-23) (12 - 22) (3 - 5,5) 

En cada cas indiquem la mitjana± l'error estàndard (m ± ES) i l'interval de les mesures (expressades en mm). La quantitat de la mostra és de 30 flors per a cada tàxon (d'una sola població). ~ 
'-J 
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En línies generals, les coloracions blaves, violades i rosades són degudes als 
antocians, mentre que les coloracions grogues o vermelles són causades per fla
vones i carotenoides (Faegri i Pijl, 1979) o glicòsids de quercetina (Warnock, 
1981). El color porpra de les flors de Delphinium és degut a la delfinidina, per 
hidroxilació de la cianidina, pigment que dóna les coloracions magenta 
(Rodríguez, 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'existència d'un gen inestable, fàcilment mutant a gens més esta
bles, que dóna flors rosa i blaves. 

En algunes espècies estudiades hem detectat fenòmens d'albinisme: en D. mon
tanum del Cadí, en D. bolosii d'Ulldemolins, en D. verdunense a l'Alt Penedès, en 
C. mauritanica del Marroc i en nombroses poblacions de C. ajacis, però amb una fre
qüència molt baixa. Genèticament és del tot previsible, si tenim en compte que l' albi
nisme és degut a un gen recessiu i, conseqüentment, les freqüències esperables a partir 
de les proporcions mendelianes són baixes; la selecció, a més, sol anar en contra dels 
albins (Waser i Price, 1981). Però apan d'aquesta consideració, també podria influir
hi el componament dels poJ.linitzadors. Les formes albines de D. nelsonii són també 
rares, però, tot i així, els principals vectors de poJ.len (abellots i colibrís) d'aquesta 
estirp de les muntanyes Rocalloses són capaços de discriminar ambdues formes i mos
tren una clara preferència per les flors normals, si més no, en condicions experimen
tals (Waser i Price, 1981, 1983, 1985b). La raresa dels albins també pot ser explicada, 
doncs, per un baix nombre de visites per pan dels poJ.linitzadors que provocarà una 
imponant davallada de la producció de granes (Rodríguez, 1989). 

Hem intentat descriure les coloracions de les peces florals dels tàxons objecte 
d'estudi. La subjectivitat de l'observador a l'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 àmplia terminologia per a discriminar els matisos 
corresponents a les gammes cromàtiques. Així, doncs, la manera més objectiva és 
indicar el color d'acord amb un sistema estandarditzat i un codi de referència. 
A aquest efecte, hem aplicat el criteri del Methuen Handbook ofColour (Kornerup 
i Wanscher, 1978). El codi, corresponent a un color determinat, està format per tres 
camps que indiquen tres magnituds: el hueo color en sentit coJ.loquial (làmina), el 
to (filera) i la intensitat (columna). Aquest sistema conté taules de conversió a d'al
tres sistemes de colors. Les observacions s'han dut a terme sempre en material fresc; 
són indicades a la taula 2.3. 

Aquesta característica morfològica ha estat poc emprada taxonòmicament. No 
obstant això, la constància d'aquest caràcter ha permès separar D. emarginatum 
subsp. nevadensede D. pentagynum (Blanché, 1991). 
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TAULA 2.3. Color de les peces periàntiques en la tribu Delphiniea?. 

Espècies 

A. /ycoctonum 
A. anthora 
A. naµllw 

D. montanum 
D. bolosii 
D. fissum subsp. fissum 
D. fissum subsp. sordidum 
D. emarginatum subsp. emarginatum 
D. emarginatum subsp. nnJIZÓmse 
D. sylvaticum 
D. staphisagria 
D.pictum 
D. verdunmse 
D.gracik 
D. cossonianum 
D. balansae 
D. obcordatum 
D.favargm 

C. mauritanica 
C. pubescms 
C. ajacis 

Codi 

l A4 
l A7 

18C8 

21 A(4-5) 
18 D4 

18 0(6-7) 
19 E(6-7) 
18 (B-C)8 

21 (A-B)(7-8) 
17 (D-E)8 

16 C6; 19 E7 
19A(I-3) 

18 (B-C)(6-7); 19 B7 
19 B(5-7); 20 B(S-7) 

17B8 
18A2;3A5 
16 (C-D-E)8 

19 A(3-4); 3 A3 

IS (C-0)7 
16 (D-E)(7-8) 

14 (A-B)(3-4); 19 (A-B)8 

*(codi segons Komcrup i Wanscher, 1978) 

Color 

Groc pàl-lid 
Groc verdós 
Violat blavós 

Blau clar, blau eci 
Violat grisenc 
Violat blavós 

Blau violat 
Violat blavós 

Blau viu 
Violat fosc 

Violat somon; blau fosc 
Violat pàl-lid, blanquinós 
Violat blavós; blau violat 

Blau violat, violat grisenc; blau grisenc 
Violat 

Blanc violat; groc pàl-lid 
Violat fosc 

Violat pàl·lid; groc pàl-lid 

Porpra 
Violat fosc, violat somort 

Rosa; blau violat 

Hem detectat petites diferències entre els colors al camp i a l'hivernacle en al
gunes espècies (D. staphisagria, D. pictum, C. mauritanica i C. pubescms), que es
devenien més rosades i pàl·lides en condicions experimentals, però no les hem 
observat en altres tàxons. 

La coloració de les peces florals no és uniforme dins d'una població. I..:espècie 
en què hem detectat més variació ha estat D. bo/osii, tret que pot estar lligat al seu 
caràcter disploide i que insinua una inestabilitat genètica més alta (vegeu el capí
tol 6). En aquest sentit, Warnock (l 981, 1987) també va trobar una gran variació 
de tonalitats dels sèpals, i una més alta constància del color dels pètals, en diverses 
poblacions del complex de D. caro/inianum Walt., cosa que no es correlacionava 
amb d'altres caràcters morfològics. Les variacions es produïen d'un any per l'altre i 
aquest autor les va relacionar amb característiques ambientals com el tipus de sòl, 
el règim de pluges, la humitat o les radiacions solars. Les anàlisis cromatogràfiques 
van demostrar que totes les flors tenien els mateixos pigments, però en diferents 
proporcions, cosa que ocasionava la variació. Els colors més blaus eren deguts a un 
increment dels antocians. 
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Dins de l'àrea d'estudi, hem trobat un cert patró de variació 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 depressió de !'Ebre i de 
l'àrea de transició a la conca del Duero presenten una coloració més blava que les 
plantes d'Andalusia, que són molt més clares. Passa el mateix en D. fovargeri, 
C. mauritanica i C. pubescens; a l'extrem súd de la seva àrea aquesta darrera és re
presentada per una forma d'esperons molt llargs d'un blanc rosat molt clar, descri
ta com a varietat disti/lif/orum Cosson, que s'estén fins al predesert de Tunísia. De 
fet, en les angiospermes mediterrànies, els colors blaus i violats són poc abundants, 
de l'ordre d'un 3-5 o/o (Arroyo, 1988b; Dafni i O'Toole, 1994); en canvi, són més 
freqüents en les espècies d'hàbitat alpí i subalpí, on presumiblement es va originar 
la tribu. En aquest sentit, el fet que les tonalitats d'algunes espècies esdevinguin més 
pàl·lides (D. fovargeri o D. balansae), especialment les marroquines, podria estar 
relacionat amb una ecologia molt més mediterrània. 

D'altra banda, tampoc no hi ha uniformitat de color dins d'una mateixa flor. 
Els pètals superiors de Delphinium i Consolida mostren una coloració més clara 
que les altres peces, que probablement actuen com a guies. Macior (l 975), que 
va estudiar el color del periant de D. tricorne Mich. mitjançant espectrofotome
tria de reflectància i fotografia ultraviolada, va detectar l'existència de diferències 
evidents en la repartició de pigments entre els pètals laterals i la resta de peces 
florals, que podrien ser una guia del camí que han de seguir els insectes per tro
bar el nèctar. Una altra evidència de la funcionalitat d'aquestes guies és que les 
espècies albines, en què pràcticament no hi ha contrast entre el centre de la flor i 
les peces del voltant per a indicar el camí cap al nèctar, els animals tarden més 
temps a visitar la flor (Waser i Price, 1981, 1983, 1985b). Possiblement per aquest 
motiu són menys visitades i, com dèiem abans, aquests han après a diferenciar
les de les flors normals. 

S'ha escrit que els diversos grups de pol·linitzadors se senten atrets per uns 
colors determinats (Proctor i Yeo, 1973; Kevan, 1978; Faegri i Pijl, 1979; Rodrí
guez, 1989). Això és degut al fet que cada grup d'insectes posseeix un espectre de 
visió diferent i que el seu grau de sensibilitat també és variable. Per als colors blaus 
i violats, predominants en aquesta tribu, els pol·linitzadors més sensibles són les abe
lles i els abellots, els ocells i les papallones, que ja corresponen amb l'espectre de vi
sitants florals detectats en aquestes espècies (vegeu el capítol 4). Segons les nostres 
observacions de camp, els abellots visiten indistintament les flors grogues i les bla
ves dels acònits en les poblacions en què aquestes espècies conviuen. 

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

A partir de l'observació de les flors i de l'anàlisi de les seves peces, podem as
segurar que totes les corol·les de les Delphinieae són clarament zigomorfes, amb un 
sol pla de simetria, i desmentir l'opinió de Leppik ( 1964), que classificà les corol·les 
de Delphinium i Consolida com a estereomorfes, al costat de les aquilègies. Potser 
D. staphisagria (figura 2.1.h) fa una flor un xic més regular, però la presència de l' es
peró continua definint un únic pla de simetria. 

Bona part de les ranunculàcies presenten les recompenses -pol-Ien i nèctar
(vegeu l'apartat 2.3) fàcilment accessibles en flors simples i regulars, cosa que su
posa un avantatge, perquè assegura l'abundor de visites. No obstant això, aquests 
vectors amb llurs moviments poden afavorir l'autogàmia o no arribar a pol·linitzar. 
La zigomorfia de les flors de les Delphinieae, junt amb el fet que el nèctar hi està 
més amagat, comporta que no tots els insectes hi tinguin accés (només els que pos
seeixin una probòscide prou llarga), i que es redueixin les possibilitats de visites. 
Aquest increment de l'especificitat pot potenciar la pol-linització encreuada i aug
mentar l'efectivitat pol-linitzadora. 

En els tàxons estudiats, les corol·les són relativament obertes, però els òrgans 
sexuals no sempre són visibles i les recompenses també resten amagades. Els espe
rons o nectaris són generalment ascendents, en alguns casos, horitzontals (sub
gènere Staphisagria) i, més rarament, orientats cap a baix (D. montanum o 
D. sylvaticum), cosa que pot tenir implicacions en el mode de pol-linització (vegeu 
el capítol 4), bé que la disposició d'aquestes peces depèn en part de la curvatura del 
receptacle. En algunes espècies americanes de Delphinium, com ara D. nudicaule, 
s'han descrit fenòmens de neotènia (Guerrant, 1982a, 1982b), és a dir, precocitat 
de les flors, conservant aparença de flors joves, molt poc obertes. Aquest fet pot in
dicar una més bona adaptació a la pol·linització per colibrís. En els tàxons conside
rats en aquest treball no hem detectat aquest tipus de fenòmens, tot i que alguna 
espècie, com ara D. fissum, mostrava flors un xic més tancades. 

Les guies florals van ser descobertes per Sprengel (I 793) i poden ser olfactives, 
estructurals o visuals. La seva funció és orientar el vector a l'hora de buscar la re
compensa. Les més freqüents són les de nèctar (Manning, 1956) i són típiques de 
les flors que presenten les recompenses amagades com les de la tribu Delphinieae. 
El cas més espectacular de guies de nèctar en els nostres tàxons es dóna en C aja
cis, que presenta unes ratlles de color fosc en el lòbul superior del nectari, formant 
un dibuix que recorda les lletres gregues AlAI (figura 2.1.s). En aquestes línies es va 
inspirar Linné per batejar-la amb l'epítet específic ajacis. Aquestes marques també 
s'observen en C mauritanica, però són d'una mida més reduïda, mentre que en 
C pubescens no existeixen. A part de línies o marques, en alguns tàxons aquest lò
bul mostra diferències de color en esguard de les altres peces. En Aconitum són els 
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mateixos nectaris els que fan aquesta funció de guia per als pol·linitzadors, ja que 
aquests poden inserir la seva llengua en el solc que té aquest òrgan i fer-la lliscar fins 
a la part superior nectaríf~ra (Kronfeld, 1890). 

Els pètals laterals de Delphinium, que probablement tenen una funció de camp 
d'aterratge per als vectors, també són indicadors de l'entrada de la flor cap al nèc
tar. En alguns tàxons, com per exemple D. staphisagria, s'observen unes línies molt 
marcades o, en d'altres, una abundant pilositat. Aquestes peces han evolucionat vers 
la reducció i la pèrdua de vistositat en les Delphinieae de la Mediterrània occiden
tal. La variació va des de discolors en relació amb les altres peces, en D. montanum, 
a concolors en la resta d'espècies. També té lloc una pèrdua de pilositat en les plan
tes anuals, per comparació amb les perennes. Els pètals laterals adquireixen diferents 
formes, mides i angles d'inserció, diversificació que culmina en les consòlides, en 
què manquen del tot. I.:evolució dels pètals laterals, i l'increment progressiu del lò
bul del pètal superior, es pot apreciar a les figures 2.1.q, 2.1.ri 2.1.s. Aquest procés 
porta a una simplificació de l'estructura floral, i sembla indicar que aquells pètals 
tenen una funció ben poc específica en els mecanismes reproductius; poden fer al
tres funcions, com ara, la protecció dels òrgans sexuals. 

En el cas de D. montanum (figura 2.1.d), les tonalitats brunes dels pètals late
rals, junt amb la presència d'una pilositat blanquinosa al marge i més grogosa a la 
superfície a causa de pèls glandulars, recorden la síndrome de les bee-jlowers (Dafni, 
com. pers.), flors que adopten aspectes que simulen l'insecte, en aquest cas àpids 
(abelles o abellots). Salvant les distàncies, seria un cas semblant al de les conegudes 
abelleres ( Ophrys L.). Aquest caràcter, adoptat com a diagnòstic de la subsecció 
Elatoidea, no es retroba en cap altre grup de Delphinium. 

2.2. LA INFLORESCÈNCIA 

2.2.1. PRODUCCIÓ DE FLORS I DE RAMIFICACIONS 

Mentre que la majoria de ranunculàcies presenten un eix florífer determi
nat o definit (Tamura, 1964, 1995), en les Delphinieae -i també en la tribu 
Cimicifugeae Torr. et Gray- el model d'inflorescència és indeterminat, és a dir, 
el nombre de flors no és fix (Troll, 1964; Takhtajan, 1991). Aquests tipus d'in
florescències, majoritàriament en raïm o en panícula, han estat considerats filo
genèticament més evolucionats (Stebbins, 1974; Weberling, 1989) i comporten 
certs avantatges adaptatius: 

a) Possibiliten la producció de menys quantitat de material reproductiu per 
unitat de temps, cosa que pot afavorir la colonització d'indrets secs amb recursos 
constants però limitats o amb una predictibilitat de les precipitacions baixa. 
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b) En espècies entomòfiles, permeten una seqüència lenta d'eclosió de les flors, 
de manera que hi hagi poques flors obertes al mateix moment en un individu, i re
duir així les possibilitats d'autofecundació. 

e) Permeten allargar el període de floració, i augmenten així les probabilitats 
d'encreuaments entre individus diferents. 

d) Fan possible una regulació del nombre de flors segons la longitud de l'esta
ció favorable i de la quantitat de recursos. 

Resultats 

A la taula 2.4 es detallen els valors de producció de flors i ramificacions dels 
tàxons estudiats en aquesta memòria. Els paràmetres mesurats han estat: la pro
ducció total de flors per individu, el nombre de flors de la tija principal, el nombre 
de flors per ramificació primària (sense tenir en compte les flors de la tija principal), 
el nombre de flors per ramificació d'últim grau, el grau de ramificació, el nombre 
de raïms simples, el nombre de raïms primaris i la procedència del material. 

Els exemplars emprats per a quantificar la producció de flors i ramificacions 
hem procurat, sempre que ha estat possible, que provinguessin del camp. En algu
nes poblacions més allunyades geogràficament, en què això no ha estat possible, 
hem fet servir material conreat a l'hivernacle. Sovint hem comprovat que les dife
rències entre els dos tipus de material eren petites. Les mostres sempre han estat pre
ses aleatòriament. Hem rebutjat mesurar paràmetres d'aquest tipus en material 
d'herbari, ja que cal tenir present que els resultats solen ser esbiaixats, atès que pot 
haver-hi certa tendència a recol·lectar exemplars de la mida aproximada del plec. 

Discussió 

A l'hora d'avaluar la producció floral total cal tenir en compte l'existència de 
dos tipus d'inflorescències: les limitades, amb un eix principal marcat, que són la 
majoria dels tàxons perennes i algunes anuals, i les il·limitades, la resta d'anuals. En 
aquestes darreres, la ramificació és simpòdica i de creixement continu, amb fre
qüents emissions de noves flors. En ocasions, poden fer segones florides fora del pe
ríode habitual, depenent de les condicions climàtiques. Per aquest motiu, resulta 
molt més difícil quantificar la producció de flors total. Cal tenir present, doncs, que 
aquestes mesures s'han obtingut en un moment determinat i que en aquest segon 
tipus d'inflorescències la producció floral final podria incrementar-se. 

A primer cop d'ull, observem una diferència important entre la inflorescència 
de les espècies perennes i la de les anuals; en aquestes darreres és molt ramosa, fet 



TAUlA 2.4. Producció de flor i ramificacions en la tribu Delphinieae. Vl 

"" 
Tàxon N Nre. coral Nre. Aors Nre. Aors/raim Nre. Aors/ram. Grau de Nre. raïms Nre. raïms Materialº 

de Aors tija pral. primari última ramificació simples primaris 
m±ES m± ES m± ES m± ES m± ES m± ES m± ES 

(interval) (interval) (interval) (interval) (interval) (interval) (interval) 

A. lycoctonum (LYCI) 38 48,8 ± 3.9 31.4 ± I.6 9,1 ± 0,6 4,2 ± o.s o.s± 0,1 3,0 ± 0,4 1,9 ± 0,3 C Ol 

(14 - 131) (14 - 58) (2- 30) (3 - 6) (O - 2) (l - 10) (O - 9) o 
A. lycoctonum (LYC2) 65 56,4 ± 3,3 24,0 ± 0,7 8,9 ± 0,3 5,1 ± 0,3 I.l± 0,1 s.o± 0,3 3,7 ± 0,2 C 5 

(11-157) (9 -44) (l - 31) (2 - 8) (O - 2) (l - 12) (O - l l) C) 

A. anthora (ANT!) 79 9,3 ± 0,7 5,7 ± 0,3 2,6 ± 0,1 - 0,6 ± 0,1 2,4 ± 0,2 1.4 ± 0,2 C > 
(2 - 28) (2 - 12) (l - 5) (O - l) (l - 7) (O - 6) Cl 

A. anthora (ANT2) 79 13,2 ± 1,2 5.9 ± 0,3 2,7 ± 0,1 2,1 ± 0,1 0,9 ± 0,1 3,8 ± 0,3 2,6 ± 0,3 C tT1 

(2 - 53) (2 - 17) (l - 6) (2 - 3) (O - 2) (l - 14) (0- 10) ~ 
A. napel/us (NAP l) 58 33,3 ± 2.9 20,6 ± I.O 5,5 ± 0,2 4,0 ± o.o 0,7 ± 0,1 3.3 ± 0,3 2,3 ± 0,3 C ¡;; 

(9- 106) (8 -42) (2 - 13) (4 -4) (O - 2) (l - li) (O - 10) .,, 
A. napel/us (NAP2) 48 30,6 ± 3.3 19,6±1.0 5,4 ± 0,2 2,6 ± 0,2 0,5 ± 0,1 3.2 ± 0,5 2,1 ± 0,5 C es (9- 139) (9 - 37) (3- 10) (2 - 3) (O - 2) (l - 16) (O - 15) Cl 
D. montanum(MONI) 69 19,8 ± 1,5 14,9 ± I.O 3,2 ± 0,1 2,2 ± 0,3 0,6 ± 0,1 2,6 ± 0,3 1,5 ± 0,2 C C: 

n 
(2 - 61) (2 - 39) (l - 8) (l - 3) (O - 2) (l - 9) (0-7) n 

D. montanum (MON2) 86 15,2 ± o.s 13,1 ± 0,6 4,8 ± 0,2 0,4 ± 0,1 1,6 ± 0,2 0,4 ± 0,1 C o 
(5 - 46) (5 - 34) (2- 10) (O - l) (l - 21) (O- 2) Cl 

D. fissum subsp. 18 31,9±3,3 30,2 ± 2,7 7,0 ± o.s - 0,2 ± 0,1 1,2 ± O.l 0,2 ± 0,1 H tT1 

fis,um (F!S3) (14 - 72) (14 - 54) (2 - 10) (O - l) (l - 3) (O - 2) ~ 
D. fissum subsp. 29 28,8 ± 2,0 28,5 ± 2,0 8,0 ± o.o o.o± o.o 1,0 ± 0,2 0±0 H .....¡ 

fissum (FIS4) (15 - 54) (15 - 54) (8) (O - l) (l - 2) (O- l) e= 
D. fis,um subsp. 18 34.2 ± 2,8 33,1 ± 2,7 9,5 ± 0,9 0,6 ± 0,1 1.7 ± 0,2 0,7 ± 0,2 H Ol 

sordidum (FIS l) (17 - 52) (17 - 52) (4 - l 5) (O - l) (l - 3) (O - 2) C: 

D. fissum subsp. 6 42,3 ± 6,4 35,2 ± 4,4 10,8 ± 1.3 0,7 ± 0,2 1.7 ± 0,2 0,7 ± 0,2 H t, 

sordidum (F!S2) (19 - 68) (19 - 52) (7 - 16) (O - l) (l - 2) (O - l) ~ 
D. bolosii (BOLi) 102 44.3 ± 2,8 34,1 ± 1,2 12,7 ± 0,9 o.s± 0,1 1,8 ± 0,1 0,8 ± 0,1 C-H ~ 

(12-158) (9 -64) (l - 36) (O - l) (l - 5) (0-4) ~ 
D. bolosii (BOL2) 74 39,3 ± 2,3 34.7± 1,6 11,2 ± 1,4 0,4 ± 0,1 1,4 ± 0,1 0,4 ± 0,1 C-H 

~ (14-101) (14 - 74) (2 - 34) (O - l) (l - 4) (O - 3) 
D. emarginatum subsp. 14 38,4 ± 7,0 7,0 ± o.s 7,0 ± o.s 2,8 ± 0,1 1,8 ± O, l 9,7 ± 1,9 4.4 ± o.s H 

emarginatum (EMA!) (9 - 101) (4 - 11) (l - 21) (l - 4) (l - 2) (2 - 30) (l - 8) 
D. emarginatum subsp. 10 47.0 ± 7.6 l 1,9 ± 0,9 8,2 ± 0,6 3,9 ± 0,2 1,6 ± 0,2 8,5± 1.4 4.4 ± o.s H 

nevadense (NEV l ) (14 - 90) (6- 16) (2 - 18) (l - 6) (l - 2) (3 - 16) (2 - 7) 
D. sylvaticum (SYL l) 22 56.4 ± 12,5 14,8± 1.3 9,1 ± 0,3 3,1 • 0,3 1,0 ± 0,1 6,0 ± 1.2 4,6 ± l.l H 

(9 - 252) (3 - 29) (4 - 19) (2 - 5) (O- 2) (l - 27) (O - 24) 

• Procedència del material: C = camp; H = hivernacle. 
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Tàxon N Nre. mtal Nre. Aors Nre. Aors/raïm Nre. Aors/ram. Grau de Nre. raïms Nre. raïms Material* 
de Aors tija pral. primari última ramificació simples primaris 
m± ES m± ES m± F.S m± ES m ,ES m• ES m±ES 

(interval) (interval) (interval) (interval) (interval) (interval) (interval) 

D. staphisagria (STA l) 104 16,1 ± 0.9 11, l • 0.4 2.7 ± O.l - 0.7 • O.l 2,7 • 0,2 1,8 • 0,2 C-H 
(2-49) (2 - 21) (l - 13) (0-1) (l - 7) (0-6) 

D. staphisagria (STA3) 107 10,3 • 0,9 8,4 • 0,5 4,4 • 0,3 0,3 • O 1,4 • 0,1 0,4 • 0,1 C 
(2 -49) (2- 26) (2 - 12) (O - 2) (l - 5) (0-4) 

D. pirtum (PIC]) 37 25.0 • 1,8 20,2 • 1,0 3,2 • 0,2 - 0,8 • 0,1 2,5 • 0,2 1,5 • 0,2 H 
(7 -58) (7-34) (l - 'l) (0-1) (l - 6) (O- 5) 

D. pirtum (PIC2) 15 17,5 • 2,1 13,7 • 1,4 2,9 • 0,4 0,9 • 0,1 2,6 • 0,4 1,5 • 0,3 H 
(6 -34) (6- 25) (l - 7) (0-1) (l - 7) (O- 5) 

D. vmlunmsr(VERl) 36 76.0 ± 10,8 14,9 • 0.9 10,8 ± 0,6 4,0 ± 0,1 1.9 • 0,1 11,2 • 1,6 5.7 • 0,6 H 
(12-314) (5- 26) (l - 54) (l - 10) (l - 3) (2 -42) (l - 17) 3:: 

D. gradk (GRA l) 37 U,1 ± 1,9 6,0 • 0,7 4,8 • 0,5 2.8 • 0.4 l.l± O.l 3,I • o .. ~ 1.5 • 0.2 C o 
;<l 

(2 -63) (l - 20) (l - 19) (l - 8) (0-2) (l • 11) (O -4) 'Tl 
D. cossonianum (COS l) 56 43,4 ± 3,2 32,8 ± 1,7 10.5 • 0,7 - 0,4 • O, l 2.0 • 0,2 l.O• 0.2 C-H o r 

(7 - 113) (7-60) (3 - 25) (O - l) (l - 8) (O -7) o 
D. balansadBAl.l) 16 107.6 • 37.6 6.8 • 0.6 12,4 • o.s 4.0 • 0.2 2.4 • 0.2 27,9±11.5 8,9 • 2,7 C-H Cl 

(21 - 554) (4- 12) (3 -40) (l - 8) (2 -4) (6 -191) (3 -49) > 
D. obcordatum (OBCI) 14 58,4 • 8,2 4,4 • o.s 6,2 • 0.4 l.O± 0,0 2,0 • o.o 27.9 ± 4,0 9.1 • l.l C-H 'Tl r 

(24 - 142) (2- 8) (l - 22) (l - 8) (2) (11 - 67) (4 - 19) o 
D. fovargeri (FAVI) 35 4.9 • o.s 2,4 ± O.l 2.4±0,1 0,7 • O.l 2,1 ± 0.2 l.l• 0.2 C ~ 

(l - 14) (l - 5) (l - 4) (0-1) (l - 4) (O - .1) r 
D. fovargrri (FAV3) 54 61.4±8.5 8.2 ± o.s 5.9 • 0.3 2.2 ± 0,1 2,2 ±0,1 23,2 ± 4,1 9.8 • 0,9 C-H 

(4 -426) (2- 20) (l - 49) (l - 6) (l -7) (2 - 203) (l - 28) 

C mauritanica (MAU l) 29 60.3 • 9.4 7.1 ± o.s 8.9 ± 0.4 2.7 • 0.2 2,3 ± 0,1 18.2 ± 2.7 6.8 • 0,4 C-H 
(7 - 214) (3- 14) (l - 28) (l - 7) (l - 4) (3 -60) (3- 12) 

C: p11besrms (PUB l) 59 44,2 • 4,9 7.5 ± 0,4 7,2 • 0.3 3.3 • O.l 1.7 •O.l 9.6 ± l.O 4.6 ± 0,4 C-H 
(5 - 156) (2 - 17) (2 - 23) (l - 8) (0-3) (l -31) (O- 13) 

C: ,,¡,,cis (AJA l) 42 79,1 ± 4.5 9.9,!U 12.0 ± 0,3 7,9 ± 0,1 1,8 ± 0,1 9,5 ± 0,5 5,8 ± 0,3 C-H 
(16 - 141) (4 - U) (5-Bl (4 - 11) (l - 2) (2 - 17) (l - 9) 

• Prrn.:edència del material: C = camp; H = hivernacle. 

Vl 
Vl 
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que pot tenir una important repercussió en la biologia de la reproducció, especial
ment en el comportament dels pol-liniczadors (vegeu l'apartat 4.4.3). A grans trets, 
es passa d'una inflorescència racemosa amb un eix principal molt marcat, amb po
ques ramificacions laterals, o cap, en la majoria d'espècies perennes, a un altre tipus 
d'inflorescència paniculada molt més ramificada, en què perd importància l'eix 
principal i augmenta el nombre de ramificacions laterals i de flors (figura 2.7). 
Wyatt (1982) i Takhtajan (1991) suggereixen que l'aparició de raïms axil·lars és un 
caràcter filogenèticament evolucionat. En algunes estirps anuals es produeix 
un allargament del període de floració, en funció també de les condicions climàti
ques i ecològiques, i de la disponibilitat de recursos. Aquest allargament és degut, 
d'una banda, a l'estructura més complexa i al més gran nombre de raïms simples, 
que eclosionen successivament de manera més lenta, i de l'altra, ·a la possibilitat, que 
abans apuntàvem, 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 l'emissió de noves flors en D. favargeri i en C. ajacis, 
força relacionada amb la disponibilitat de nutrients. En el cas d'existir flors emas
culades i embossades (vegeu el capítol 5) que no havien produït granes, era molt 
freqüent que la planta formés un nou botó floral i destinés els recursos a desen
volupar la nova flor, que probablement no hauria emès si la primera hagués fruc
tificat amb èxit. D'altra banda, les pluges irregulars de la regió Mediterrània 
poden afavorir aquestes floracions extemporànies (Guitian i Guitian, 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 Màlaga, pot florir en ple hivern si plou. 

A la figura 2. 7 hem representat la inflorescència tipus per a cada tàxon del mos
tratge, a partir dels valors obtinguts del càlcul de producció de flors i ramificacions 
(vegeu la taula 2.4). Cal tenir present que a la natura hi ha una gran variabilitat i 
plasticitat pel que fa a aquest caràcter, molt relacionat amb els recursos i les condi
cions ecològiques, cosa que fa que la representació indiqui la mitjana, però no la va
riabilitat. En els tàxons anuals probablement hem esbiaixat els resultats a l'alça, 
perquè molts individus provenien de l'hivernacle, on solen estar més irrigats (cosa 
que ens ha permès, però, il-lustrar més bé el tipus de ramificació). 

Anàlisi per tàxons 

Els acònits presenten una inflorescència amb una tija principal marcada i al
gunes ramificacions laterals, no sempre presents. De les tres espècies estudiades, 
A. lycoctonum és, de llarg, el que té més nombre de flors, sovint disposades de ma-
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FIGURA 2.7. Models d'inflorescència en les espècies Delphinieae de la Mediterrània occidental. 
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nera molt compacta. El segueix A. napel/us i, finalment, A. anthora, de port marca
dament més petit, reflectit també en una producció floral més baixa; tot i això, en 
la població de Viella (ANT2) vam detectar alguns individus molt més grossos i ra
mificats. Els individus de les dues primeres espècies tenen molta tendència 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 inflorescència 
d'aquesta última espècie és més reduïda, és clar que pot passar més inadvertida en 
termes relatius per als pol·linitzadors (vegeu el capítol 4). 

La inflorescència de D. montanum és també un raïm simple, bé que a vegades 
mostra alguns raïms axil·lars. Sovint aquesta espècie incrementa la seva vistositat 
perquè les tiges floríferes s'agrupen i formen rodals -en què hem comptabilitzat 
fins a 40 branques florides-, independents entre ells, que presumptament perta
nyen al mateix individu; de manera que cada branca és un ramet o una unitat fi
siològica independent, segons la terminologia de Richards (1986), encara que 
genèricament pertanyi al mateix individu (genet). 

Les espècies de la sèrie Fissa presenten una sola tija florífera principal en forma 
de raïm, que pot arribar a ser força llarga -pot assolir fàcilment el metre i mig en 
D. bolosii-, amb molt pocs raïms laterals o cap. Són eixos compactes, amb pedi
cels curts i nombroses flors. D. bolosii té inflorescències lleugerament més grosses i 
amb més producció de flors, fet que presumiblement podria atribuir-se al seu ca
ràcter disploide (vegeu el capítol 6). Les inflorescències d'aquesta espècie són una 
mica més laxes que les de D. fissum, bé que hem observat que la densitat floral és 
un caràcter força variable entre individus en aquest grup. Hem comprovat també 
que la subespècie tipus de D. fosum té certa tendència a presentar menys flors i de 
distribució més laxa que la subespècie sordidum, però sovint aquestes diferències són 
petites i poc significatives. 

Les inflorescències de la sèrie Pentagyna són d'estructura racemiforme, més 
obertes, però sovint presenten nombrosos raïms axil·lars inferiors que els conferei
xen una aparença molt més paniculada que en els altres tàxons perennes. Segons 
Blanché (1991), aquest fet denota el caràcter més evolucionat d'aquest grup, en la 
mateixa línia que altres erets com ara la morfologia de les granes. La inflorescència 
de D. sylvaticum és força ramosa, però manté clarament la tija principal; quan els 
recursos li són abundants, pot arribar a incrementar molt les ramificacions axil·lars 
(n'hem comptabilitzat fins a 29, vegeu la taula 2.4). A D. emarginatum subsp. emar
ginatum la inflorescència es ramifica molt, de manera força laxa, amb uns pedicels 
sovint molt llargs. D. emarginatum subsp. nevadense s'assembla més en aquest 
aspecte a D. sylvaticum. 

El subgènere Staphisagria, tot i estar format per espècies anuals (vegeu el capí
tol 3), manifesta més afinitats amb les espècies perennes que amb el subgènere 
Delphinium. Fa un raïm 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 població d'Eivissa (STA3) vam trobar alguns in
dividus força llargs i ramificats, en clara relació amb la disponibilitat de nutrients, 
ja que creixien en indrets molt nitrificats, entremig d' Opuntia maxima Miller. En 
algunes formes cultivades d'alguns jardins botànics (per exemple a Zuric) la inflo
rescència pot assolir 2 m d'alçada (Blanché, com. pers.). 

En el subgènere Delphinium té lloc un important increment de la ramificació. 
Es tracta d'inflorescències paniculades molt obertes, ramificades sovint des de la 
base de la tija. La majoria de branques amb fulles són rematades per un raïm ter
minal i aquests nombrosos raïms axil·lars, al seu torn, estan dividits en unitats me
nors. Blanché (1991) intueix una reducció de la mida total en els tàxons sotmesos 
a condicions més extremes, com D. obcordatum o D. graci/e. En les observacions de 
camp hem detectat que les espècies nord-africanes que, en principi, viuen en am
bients més calorosos que les peninsulars, presenten alguns individus molt ramifi
cats i fructífers. Entre els tàxons estudiats, caldria destacar la inflorescència de 
D. cossonianum, que recorda l'estructura de les inflorescències dels tàxons perennes, 
puix que presenta un eix marcat amb nombroses flors, disposades de manera molt 
compacta i amb algun raïm lateral espars (figura 2.7). 

En les Comolida estudiades, es manté aquest model més obert de ramificació 
i, fins i tot, es fa molt més complex. S'hi poden diferenciar dos grups, que corres
ponen a les dues seccions taxonòmiques, com ja va reportar Si mon ( 1986). La sec
ció Macrocarpae presenta un eix principal ben definit, mentre que, en la secció 
Comolida, aquest eix és poc diferenciable. La ramificació és subdivaricada o dico
tòmica, i sovint comença a la base de la tija, fent entramats que en ocasions poden 
arribar a ser força complexos. En el grup de C axilliflora (DC.) Schrod. i C raveyi 
(Boiss.) Schrod., molt més oriental, la inflorescència és força particular, ja que els 
pedicels s'han reduït tant que pràcticament és una espiga. Aquest fet pot tenir im
plicacions reproductives, com ara una disminució de l'atractivitat per als insectes. 

Malyutin (l 973) proposà un esquema evolutiu de Delphinium, abastant 
tàxons de tot l'àmbit mundial del gènere, basant-se, entre d'altres coses, en l'es
tructura de la inflorescència. Levolució aniria en el sentit de: 

CIMES ► CIMES RACEMIFORMES ► RAÏMS PERFECTES 

T akhtajan ( 1991) va apuntar la mateixa tendència en Aconitum i Comolida. Per 
entendre aquesta sèrie, cal reprendre el significat de cima (Troll, 1964). Quan la in
florescència esdevé un veritable raïm, té lloc la pèrdua de la flor terminal. A vega
des pot semblar que aparegui una flor terminal en algunes espècies amb veritables 
raïms, com C orienta/is, però en realitat es tracta d'una flor més alta, morfològica
ment lateral, ja que surt de l'axil·la de la bràctea i normalment té dues bractèoles 
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(Takhtajan, loc. cit.). Troll (loc. cit.) assenyala la presència d'un rudiment o vestigi 
de la flor terminal en D. elatum. Segons aquesta sèrie, sembla que l'estadi evolutiu 
final sigui el raïm perfecte, model que es correspondria amb alguns tàxons peren
nes estudiats (D. montanum, D. bo/osii, D. fissum), els quals dins l'àmbit d'aquest 
treball són les espècies presumptament més antigues (Blanché, 1991). Atesa la si
tuació de la regió estudiada, un extrem força allunyat del centre d'especiació de la 
tribu, no hi hem detectat tanta diversitat d'estructures. A més, els tàxons d'aquesta 
zona són presumptivament més evolucionats, especialment els d'hàbit anual, cosa 
que també es reflecteix en el tipus de ramificació, com una estratègia per a adaptar
se a unes noves condicions ecològiques i ambientals, més avançat que el que pro
posà Malyutin (1973). 

Com a conclusions destacades, direm que les espècies perennes tenen un tipus 
d'inflorescència que possibilita un creixement ràpid, especialment adaptat a climes 
amb període de condicions favorables curt (Stebbins, 1974), com pot ser el de l'es
tatge alpí o subalpí. La inflorescència de les anuals, per contra, permet incrementar 
el període d'exposició de les flors als pol·linitzadors, adaptada a climes més medi
terranis, on les condicions no són tan estrictes i el període de creixement pot ser més 
llarg. Aquest tipus d'inflorescència permet una gran producció total de granes i as
segura així la perpetuació d'unes espècies que no disposen d'altres mecanismes al
ternatius de reproducció (com, per exemple, la propagació vegetativa). raugment 
de la ramificació en la sèrie Pentagyna, tot i incloure espècies perennes, podria estar 
relacionat amb la seva àrea de distribució, molt més mediterrània i, per tant, de con
dicions ambientals més favorables. 

La inflorescència potencia l'eficàcia dels atractius florals, fonamentalment co
lor i olor, per als pol·linitzadors (Kevan, 1984). En aquest sentit, té un paper molt 
important en la pol-linització, ja que la seva disposició i la seva mida poden influir 
significativament en el patró de comportament dels vectors, tant en el temps com 
en l'espai (vegeu el capítol 4). S'ha demostrat que quan augmenta la mida de la in
florescència dins d'una espècie, també augmenten el nombre de visites per inflo
rescència, 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 l'in
dividu, que augmenta notablement en la majoria de tàxons anuals i, de l'altra, la vi
sibilitat general de la taca, que depèn de la quantitat d'individus que creixin plegats. 
En aquest darrer cas, a part dels factors estocàstics, són importants els mecanismes 
de dispersió de les granes, que permetran escampar més o menys els individus. En 
aquest sentit, la disposició en rodals de D. montanum permet crear subunitats ben 
diferenciades dins la població gran. 

Un altre aspecte que també té importància reproductiva és el nombre de 
flors. Una conseqüència immediata del seu increment és l'augment de la vistosi-



MORFOLOGIA FLORAL 61 

tat. Aquest paràmetre manifesta una notable variabilitat dins de cada tàxon, de
penent en gran mesura de les condicions externes i de l'economia de la planta 
(Epling i Lewis, 1952). En general, dins l'àmbit d'estudi de la tribu s'entreveu 
una tendència a la simplificació floral, però, d'altra banda, té lloc un augment 
de la producció de flors, amb una gran plasticitat segons els recursos disponibles, 
augment que no es dóna en els tàxons perennes. Aquesta capacitat de regulació 
pot representar una estratègia d'aquestes espècies, moltes d'elles colonitzadores, 
per a adaptar-se a ambients canviants, en què les condicions poden ser molt va
riables. 

2.3. RECOMPENSES 

La flor és un conjunt de fulles modificades que té com a funció principal con
tenir i protegir els òrgans sexuals de la planta fins al moment de la fecundació i pos
terior desenvolupament del fruit. Però, a més, exerceix d'altres funcions, 
fonamentals en la biologia de la pol·linització. En les plantes entomòfiles general
ment adopta formes, colors i olors que actuen com a atractius (Faegri i Pijl, 1979) 
amb la finalitat de captar l'atenció dels vectors pol·linitzadors, imprescindibles per 
al transport del pol·len des de l'antera fins a l'estigma. A part d'aquests reclams, 
la flor també pot oferir recompenses nutricionals i energètiques essencials per a l'ali
mentació de molts insectes, les quals asseguren la continuïtat de les visites, i fan 
la pol·linització més efectiva. Aquestes recompenses són, principalment, el pol·len i 
el nèctar, bé que n'hi ha d'altres, com ara exsudats estigmàtics, teixits florals, olis, 
reïnes o gomes (Simpson i Neff, 1981, 1983; Dafni, 1992). Algunes d'aquestes 
substàncies o estructures serveixen també als pol·linitzadors com a material per a fer 
el niu, com ara els tricomes, les reïnes o les ceres, entre d'altres (Simpson i Neff, 
1981; Faegri i Pijl, 1979). 

2.3.1. EL POL·LEN 

Introducció 

El pol·len, que té un paper fonamental en la reproducció sexual de la planta 
com a portador del gàmeta masculí, constitueix una font proteica i energètica grà
cies al seu contingut en midó i lípids (Harbone, 1982), aprofitada per molts insec
tes. Es considera que és de consum directe per dípters, coleòpters i alguns 
lepidòpters primitius (Kevan i Baker, 1983). Els himenòpters sovint el recol·lecten 
per alimentar les larves i el transporten en forma de masses en unes estructures que 
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tenen a les potes, anomenades corb/cules (vegeu l'apartat 4.2). S'han 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 producció de pol·len per al consum dels insectes i anteres per a la pol·linització 
de la flor. Paral-lelament, s'ha considerat que la quantitat de pol·len produïda pot 
estar relacionada amb el sistema reproductiu, com argumentarem en el capítol 5, a 
través de la relació P/O. 

El pol·len de les Delphinieae és molt similar quant a formes i mides. És tricol
pat, isopolar, de simetria radiada, amb un contorn triangular o arrodonit, segons el 
tàxon, en secció equatorial, i el·lipsoïdal, en secció meridiana. [exina, amb la su
perfície perforada, és equinulada i ornamentada per nanoespícules. Les mides pol·lí
niques dels tàxons objecte d'estudi oscil·len entre 19-49 µm per a l'eix polar, i 
15-35 µm per a l'eix equatorial (Martín i Blanché, 1982; Simon, 1986; Puig, 1987; 
Blanché, 1991). 

Material i mètodes 

La metodologia emprada per a comptar el nombre d'estams i la producció 
pol·línica per antera i per flor es descriu a l'apartat 5.1.2, i s'ha utilitzat per a l' estu
di de la relació P/O. La quantitat de la mostra emprada ha estat de 10 flors per a 
cada població estudiada. 

Resultats i discussió 

Els valors del nombre d'estams i de producció pol-línica per antera i per flor 
obtinguts estan recollits a la taula 2.5. 

Nombre d'estams 

El nombre d'estams ha estat un caràcter taxonòmic força emprat tradicional
ment en moltes claus per a la determinació de la família de les plantes. Les ranun
culàcies es caracteritzen per tenir molts estams, per aquest motiu, probablement, no 
s'ha atorgat gaire importància a aquest caràcter (Blanché, 1991). [alt nombre d'es
tams i la seva disposició acíclica testimonien l'important grau d'antiguitat de la fa
mília. En la tribu Delphinieae, els estams es disposen en grups o sèries, que en el cas 
d'Aconitum i Delphinium solen ser múltiples de 8 (Benzing, 1970), i en Comolida 
i Aconitella, sovint múltiples de 5 (Keener, 1976). Els valors trobats no sempre són 
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TAULA2.5. Producció d'estams i pol-línica en les Delphinieae estudiades. 

Nre. d'estams Pol-Ien / Antera Pol-Ien / Flor 
Tàxon m• ES m• ES m• ES 

(interval) (interval) (interval) 

A. /yco<tonum (LYC l) 27,9 • 0,6 5.039 • 205 139.865 • 4.573 
(25 · 31) (4,133 · 6.307) (114.000 · 160.853) 

A. lycoctonum (LYC2) 28,4 • 0.4 4.357 • 178 123.741 • 5.228 
(27-30) (3.507 - 5.107) (94.680 - 143.067) 

A. anthort1 (ANT!) 40,4• 1,1 6.493 • 301 261.017 • l 1.337 
(35-47) (4.733 - 7.387) (184.600 - 301.840) 

A. anthorr, (ANT2) 52,0 • 0,6 5.724 • 318 297.921 • 17.354 
(49-54) (4.333 - 7.227) (233.240 - 370.080) 

A. nap.-llru(NAPI) 36.5• 1,0 5.543 • 285 201.197 • 11.542 
(30-40) (3.707 - 6.733) (140,853 - 269.333) 

A. nap,llru (NAP2) 35,8 • 1,7 5.393 • 301 191.385 • 11.377 
(30-44) (3.813 - 6.947) (137.200 - 245.387) 

D. montllnum(MONI) 22,3 • 1,2 3.896 • 154 87.648 • 6.443 
(15-26) (3.267 - 4.760) (50.000 - 112.000) 

D. montanum (MON2) 21,4 • 0,6 4.000 • 321 86.151 • 7.749 
(17 - 24) (2.667 - 5.800) (53.493 - 127.600) 

D. fissum subsp. Jissum (FIS3) 35.7 • 0,8 3.143 • 224 111.975 • 8.167 
(31-40) (2.333 - 4.933) (88.667 - 177.600) 

D. fissum subsp. sordidum (FIS l) 33,5 • 0,5 3.308 • 265 109.992 • 24.246 
(30-35) (2.213 - 5.013) (77.467 - 150.400) 

D. bolosii (BOLi) 30,3 • 0,7 4.001 • 294 121.923 • 10.221 
(27-34) (2.8 l 2 - 5.804) (75.924 - 179.792) 

D. bolosii (BOU) 36,9 • 0,7 4.453• 188 164.052 • 22.753 
(35-40) (3. 700 - 5.478) (134.964 -208.164) 

D. ,marginatum subsp. ,marginatum (EMA!) 26,7 • 0,4 3.725 • 286 99.232 • 7.533 
(24 -28) (2.453 - 4.867) (63. 787 - 128.880) 

D. ,marginatum subsp. nmulms,(NEVI) 36,7 • 0,7 3.781 • 181 138.439 • 6.628 
(34-40) (2.587 - 4.800) (100.880 - 177.600) 

D. sylvaticum (SYL l) 38,1 • 0,6 5.476 • 469 208.167 • 17.377 
(36-42) (3.707 - 8.160) (133.440 - 301.920) 

D. staphisagria (STAI) 40,2 • 0,2 5.032 • 196 201.915 • 6.860 
(39-42) (4.293 - 6.573) (177.667 - 256.360) 

D. staphÍl4gria (STA3) 39,1 • 0,3 4.093 • 216 159.983 • 8.230 
(38-40) (3.293 - 5.787) (125.653 - 219.893) 

D. pim,m (PIC!) 26,0 • 0,5 2.602 • 100 67.308 • 1.755 
(24-28) (2,228 - 3.318) (60.156 - 79.632) 

D. pictum (PIC2) 28,0 • 0,7 2.213,78 62.056 • 2.898 
(24-30) (1,869 - 2.642) (50.496 - 79.260) 

D. vmlunms,(VERI) 15.7 • 0,3 3.883 • 116 60.776 • 1.524 
(13 - 16) (3.230-4.519) (51.680 - 68.992) 

D. vmlunms,(VER2) 15,9 • 0,1 3.259 • 179 59.771 • 2.871 
(15 - 16) (3.080 · 4.982) (49.280- 79.712) 

D.pdk(GRAI) 15,9 • 0,1 5.667 • 312 89.916 • 4.768 
(15 - 16) (3.880 · 6.867) (62,080 - 107.947) 

D. cossonianum (COS!) 16.0 ±O 3.731 • 155 59.691 • 2.479 
(16 - 16) (2,813 - 4.427) (45.013 - 70.827) 

D. bo/ama, (BALI) 15,9 • 0,1 6.023 • 271 95.869 • 4.549 
(15 - 16) (4.933 - 7.867) (74,000 - 125.867) 

D. ob<ord,ztum (OBCI) 15,9 • 0,1 4.705 • 307 74.885 • 5.016 
(15 - 16) (2.880 - 5.827) (46,080 - 93.227) 

D. fava,gm (FAV3) 16 • O 5.323 • 177 85. 163 • 2.834 
(16 - 16) (4.427 -6.213) (70.827 - 99.413) 

C. mauritani<a (MAU!) 25,3 • 0,2 1.492 d9 37.720 • 923 
(24-26) (1.347 - 1.787) (35.013 - 44.667) 

C. pub,,cms(PUBI) 19,5 • 0,3 1.995 • 171 38.585 • 3.109 
(17-20) (1.453 - 3.040) (29.067 - 60,000) 

C. ajads (AJAI) 15,0 • O 3.368 • 205 50.520 • 3.072 
(15 - 15) (2.107 -4.413) (31.600 - 66.200) 
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els múltiples exactes, ja que alguns estams no es desenvolupen; tot i això, a l'hora 
de comentar els resultats hem fet constar els nombres múltiples exactes. 

En les tres espècies d'Aconitum estudiades, el nombre d'estams és elevat i dife
rent interespedficament; 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 
ploïdia, ja que l'espècie diploide -A. lycoctonum- té ·menys estams que les altres 
dues espècies, que són tetraploides (vegeu el capítol 6). Brink (1980) va indicar 
40 estams per A. co/umbianum i Harder (1990) uns 25-40 estams per A. delphinifo
/ium DC. Dins una mateixa població també hem detectat lleugeres variacions, pro
bablement perquè alguns estams no s'arriben a desenvolupar. En general, aquestes 
variacions són més accentuades com més gran és el nombre d'estams. Aquest alt 
nombre en comparació amb els altres membres de la tribu examinats denota que 
Aconitum és un gènere més primitiu, si assumim com a tendència la reducció del 
nombre d'estams. · 

Aquesta tendència és força evident dins el gènere_Delphinium; s'hi observa una 
clara reducció del nombre d'estams en les espècies anuals que pertanyen al subgè
nere Delphinium, considerades filogenèticament més evolucionades, en contrast 
amb els tàxons perennes. Totes les espècies anuals estudiades del subgènere 
De/phinium tenen 16 estams, i aquest nombre es manté força constant. El subgè
nere Staphisagria, per al qual altres dades ens suggereixen que ha seguit un model 
evolutiu divergent, difereix força de l'anterior, ja que presenta molts més estams. 
També hi ha una marcada desigualtat entre les dues espècies que el componen: 
D. staphisagria amb 40 i D. pictum amb 24-32. 

Pel que fa a les perennes estudiades, tenen un gran nombre d'estams i presen
ten una variació interespedfica més acusada. D. montanum és el que té menys es
tams (24) però, aquest fet no sembla lligat a la ploïdia (és un tetraploide). Altres 
caràcters d'aquesta espècie, com la densitat d'estomes o la mida dels grans de pol·len, 
tampoc no van lligats al nombre de cromosomes (Blanché, 1991). En la sèrie Fissa 
no es donen grans variacions interespecífiques (32-40). En la sèrie 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. sy/vaticum i de D. emarginatum 
subsp. nevadense. En el gènere Consolida, considerat més evolucionat (Trifonova, 
1990), també s'observa aquesta tendència a la reducció del nombre d'estams; 
C. ajacis és l'espècie que en té menys (15), seguida de C pubescens (20) i C. mau
ritanica (25). 

Aquests resultats semblen confirmar que la tendència evolutiva dins la tribu 
--com a mínim a la Mediterrània occidental- és la reducció del nombre d'estams. 
Una conseqüència reproductiva immediata és que es redueixen les possibilitats de 
contacte estam-estigma, i disminueixen les probabilitats d' autopol-linització, però 
també es redueix la recompensa per flor oferta als pol-linitzadors. 
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Producció po/.linica 

Atès l'elevat nombre d'estams i el nombre relativament alt de grans de pol-Ien 
per antera, la producció pol·línica total per flor és molt alta en tots els tàxons. Per 
tant, aquestes espècies poden oferir força recompensa als vectors pol·linitzadors, 
cosa que ens fa pensar, junt amb d'altres indicis, que s'han pogut adaptar a una 
pol-linització entomòfila. 

Pel que fa a la producció de pol-Ien per antera (taula 2.5), en línies generals, els 
acònits són els que en presenten més quantitat i les Consolida les que menys, men
tre que el gènere Delphinium se situaria en un terme mitjà. Per tant, la tendència 
evolutiva en aquests tàxons sembla que és la reducció de la quantitat de pol-Ien per 
antera, la qual sol presentar, en conseqüència, una mida més petita. Com que la re
ducció del nombre d'estants va en el mateix sentit que la disminució de la produc
ció per antera, aquesta conjunció incrementa notòriament les diferències en la 
producció pol·línica total entre els gèneres Aconitum i Consolida, que representen 
els dos extrems de la tribu en aquesta àrea. En Delphinium, els valors de pol-Ien per 
antera són relativament constants i no sembla que hi hagi grans diferències entre tà
xons anuals i perennes; així i tot, la producció total sí que varia, atès que el nombre 
d'estams és diferent, generalment inferior en les espècies anuals. 

Si ho analitzem amb més detall, la producció pol·línica de l'espècie diploide 
A. lycoctonum, amb uns 130.000 grans de pol-Ien per flor, és marcadament inferior 
a la d'altres congèneres tetraploides, a causa que té menys estams i presenta menys 
pol-Ien per antera. Entre les altres dues espècies, la producció pol·línica per flor és 
més alta en A. anthora (290.000) que en A. napel/us (200.000). Aquest resultat pot 
estar lligat amb el fet que A. anthora té 5 fol·licles per flor, cosa que implica que li 
cal més pol-Ien, i ho aconsegueix per dues vies: incrementant el nombre d'estams i 
la producció pol·línica per antera. Les dimensions del gra de pol-Ien no sembla que 
siguin determinants, ja que no hi ha diferències substancials entre aquestes tres es
pècies (Puig, 1987). Pel que fa als tàxons perennes de Delphinium, cal destacar que 
D. bolosii (amb 120.000-160.000 grans per flor) presenta notablement més quan
titat de pol-Ien que el seu parent D. fosum (amb 110.000 grans), fet que pot estar 
relacionat amb el seu caràcter disploide (vegeu el capítol 6). També ·és ressenyable 
la diferència entre D. sytvaticum (208.000) i D. emarginatum (99.000 en la subes
pècie emarginatum, i 138.000 en la subespècie nevaaense), tot i que en aquest cas 
no hi ha diferència en el nombre cromosòmic. Pel que fa als tàxons anuals, cal re
marcar la gran diferència entre les dues espècies que integren el subgènere 
Staphisagria (taula 2.5); malgrat que la mida de les anteres és semblant, el gra de 
pol-Ien de D. pictum és considerablement més gros que el de D. staphisagria 
(Blanché, 1991), cosa que explicaria que aquesta darrera espècie produeixi més 
del doble de pol-Ien per antera. També sobresurt l'elevada producció per antera de 
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D. ba/ansae, l'única espècie perenne del subgènere Delphinium. En Como/ida cal 
ressaltar la diferència de la producció de pol·len per antera entre C ajacis i les altres 
dues espècies, que mostren produccions molt més baixes, tot i que les mides del gra 
de pol·len són molt semblants (Simon, 1986); el que varia és la mida de l'antera i, 
en general, de la flor, en C ajacis molt més grossa (figura 2.1.s). No obstant això, la 
producció pol·línica total no difereix pas tant entre les tres espècies de Como/ida, 
perquè el nombre d'estams varia inversament a la quantitat de pol·len per antera. 

Aquesta alta producció pol·línica és aprofitada, segons les nostres observacions 
de camp (vegeu el capítol 4), d'una banda, pels abellots, que normalment col-lec
ten el pol·len i l'acumulen a les potes per transportar-lo fins al niu; d'altra banda, és 
consumit directament per abelles solitàries, sírfids i, menys sovint, per alguns hete
ròpters i coleòpters accidentals. 

2.3.2. EL NÈCTAR 

Introducció 

El nèctar és l'altra principal recompensa que ofereixen les flors als pol·linitzadors. 
Es produeix en unes glàndules especials anomenades nectaris, per secreció activa del 
floema, que modifica la composició original d'aquest fluid. És, principalment, una 
solució de sucres -monosacàrids (glucosa i fructosa) i disacàrids (sacarosa) com a 
components majoritaris, tot i que pot contenir també altres tipus de sucres-, ami
noàcids, lípids i enzims, sempre en quantitats molt més petites (Percival, 1961; Baker 
i Baker, 1979, 1982; Kearns i lnouye, 1993). De vegades, però, aquests components 
minoritaris poden ser essencials per a l'alimentació d'alguns lepidòpters molt deter
minats (Masó, com. pers.). La composició del nèctar és la responsable de les seves pro
pietats organolèptiques com l'olor o el gust, que poden ser importants a l'hora 
d'atreure específicament els diversos grups d'insectes (Southwick, 1990). En aquest 
sentit, és plenament acceptat que el nèctar té un paper primordial en les interaccions 
planta-pol-linitzador, i així se sol reflectir en una coevolució entre ambdós organis
mes (Baker i Baker, 1975, 1983; Cruden et al, 1983). Les característiques del nèctar 
tendeixen a ser similars en plantes pol·linitzades pel mateix grup d'animals (Percival, 
1965; Pyke i Waser, 1981; Baker i Baker, 1983). En línies generals, les flors pol·linit
zades per abellots o abelles solen tenir un nèctar més concentrat que les espècies pol-li
nitzades per papallones o ocells, que precisen flors amb un volum de nèctar més elevat 
però més diluït (Baker, 1975; Bolten i Feinsinger, 1978; Kevan, 1984; Boggs, 1988). 

Des d'un punt de vista taxonòmic, l'existència de nectaris i la composició del 
nèctar també s'han emprat com a dades comparatives per a observar relacions en
tre plantes (Stuessy, 1990). Hi ha diferències qualitatives i quantitatives en el con-
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tingut en sucres del nèctar entre diverses famílies de les angiospermes (Percival, 
1961). Recentment, s'ha comprovat que els aminoàcids presents en el nèctar tam
bé poden tenir significació taxonòmica (Baker i Baker, 1976, 1986; Gottsberger et 
al., 1984) i que la composició de sucres pot estar subjecta a convergència amb d'al
tres caràcters de les angiospermes (Freeman et al., 1984). 

El nèctar de les ranunculàcies té una concentració de sucres de les més altes 
dins les angiospermes (Baker, 1975) i és molt ric en sacarosa (Kevan, 1984). No 
obstant això, hi ha una gran variació entre les diverses espècies de la família en re
lació al volum i la concentració d'aquest líquid (Pellmyr, l 995). En la tribu 
Delphinieae, aquests paràmetres han estat mesurats sobretot en espècies americanes; 
van de 0,5 a 3,0 µl, pel que fa el volum produït per dia, i del 40 al 65 %, en el cas 
de la concentració (vegeu la taula 2.6). Quant a la composició del nèctar, conté sa
carosa, fructosa, glucosa i, en alguns casos, rafinosa i galactosa (Percival, 1961; Watt 
et al., 1974). També s'ha detectat la presència d'aminoàcids en nèctars d'alguns 
Delphinium (Watt et al, loc. cit.; Baker i Baker, 1977). Paral-lelament, s'han dut a 
terme estudis sobre la distribució dels recursos nectarífers dins d'una població, i s'hi 
han trobat wnes «fredes» -amb poc nèctar- i wnes «calentes» -amb molt nèc
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 nèctar produït en A. columbianum, 
interpoblacionalment (Brink i Wet, 1980). 

b) Entre la producció de nèctar i l'edat de la flor en D. nelsonii (Pyke, 1978) i 
D. virescem (Waddington, 1981); tenint en compte que les flors en estadi femení 
ofereixen més recompensa. 

c) Entre la disponibilitat o aportament d'aigua i el nèctar produït en D. nelso
nii; i entre la producció de nèctar i la producció de granes (Zimmerman, 1983b). 

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

La producció de nèctar és susceptible de petites variacions, degudes tant a fac
tors externs com interns (Fahn, 1949; Kearns i Inouye, 1993). Els factors externs o 
extrínsecs són ambientals, com ara la temperatura, la radiació solar, el vent, el rè
gim de pluges, la humitat atmosfèrica o la freqüència 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 variació al llarg de la inflorescència, l'edat de la flor o el seu 
estadi fenològic ( ò o ~) i el ritme i el moment de secreció, sovint relacionats amb 
el tipus de pol-linització, diürna o nocturna (Pyke, 1978a; Búrquez i Corbet, 1991). 
En algunes espècies poden tenir lloc fenòmens de reabsorció del nèctar (Búrquez i 
Corbet, loc. cit.). Ateses aquestes variacions, hem mesurat la producció de nèctar tot 
procurant estandarditzar, dins del possible, les condicions, perquè els resultats fos
sin comparables. 
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TAULA 2.6. Dades precedents sobre la producció de nèctar en Delphinieae. 

Tàxon µl de nèctar en 24 h % de sucre Referència 

A. columbianum 0,7 40,7 Watt etal (1974) 
45,7 Pyke (1978) 

0,o4-2,87 45-64 Brink i Wet (1980) 
40-60 Brink (1980) 

D. barbeyi 0,5 40,7 Watt etal (1974) 
2,92 44,5 Pyke (1978) 

46 Pleasants (1981) 
59,3 Pyke i Wascr (1981) 

D. nelsonii 2,0 54,7 Watt etal (1974) 
47,4 Pykc (1978) 
63,3 Wascr (1978) 

0,15 - 0,44 Zimmerman (1983b) 

D. nudicauk 34 Baker (1975) 

Material i mètodes 

Els paràmetres mesurats han estat el volum i la concentració del nèctar i, a par
tir d'aquests, calculem la quantitat total de sucres que produeix una flor. Aquest va
lor permet obtenir l'energia teòrica corresponent, ja que l mg de sacarosa equival a 
4 cal o 16,8 J (Dafni, 1992). 

Atès que hem treballat paral-lelament en dos àmbits diferents, les poblacions 
naturals i l'hivernacle, hem pres dos tipus de mesures diferents: 

- la producció de nèctar en 24 hores, al camp; 
- la producció de nèctar al final de la floració, en condicions d'hivernacle. 
Les mesures de producció en 24 hores al camp es van prendre, fonamental

ment, en les espècies d'alta muntanya que malvivien en condicions d'hivernacle 
(i en les quals no es va poder valorar la producció de nèctar al final de la floració). 
Tanmateix, es van assajar al camp altres tàxons, en els quals també es va valorar la 
producció de nèctar en condicions d'hivernacle, per disposar d'alguna referència en
tre ambdós tipus de mesures. No obstant això, cal tenir present que aquests dos ti
pus de dades no són comparables perquè les condicions i els objectius són diferents. 

Per tal d'evitar l'efecte pertorbador dels pol·linitzadors en la mesura del nèctar 
produït en 24 hores al camp, hem embossat inflorescències sençeres preses a l'atzar, 
amb bosses de tul que en permeten la transpiració, lligades a la base de les plantes, 
durant un dia sencer. En aquest tipus de mesures hem tingut en compte la posició 
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de la flor en la inflorescència i l'estadi fenològic, cosa que ens ha permès valorar, a 
més, la variació de la producció de nèctar al llarg de la inflorescència. 

La producció de nèctar en condicions d'hivernacle s'ha mesurat al final del 
desenvolupament floral, quan els sèpals i pètals estaven a punt de desprendre's i una 
vegada s'havia pol·linitzat el pistil. Totes les flors estaven, per tant, en el mateix es
tadi fenològic. Durant tot aquest període, les flors, triades aleatòriament, han ro
màs embossades per evitar l'efecte dels insectes, bé que aquesta precaució era potser 
innecessària ja que la incidència de visitants florals a l'hivernacle ha estat molt min
sa. Aquest valor de producció suposadament màxim, atès que la irrigació ha estat 
també elevada, podria ésser diferent en les poblacions naturals, perquè al camp les 
flors són buidades pels vectors i això de ben segur que estimula la producció de més 
nèctar (Guitian etal, 1995). 

El volum de nèctar s'ha mesurat mitjançant micropipetes de 5 µl Blaubrand 
lncramark, amb 5 aforaments d' l µl cadascun, cosa que ha permès afinar més la lec
tura. S'introdueixen les micropipetes dins els nectaris, procurant no tocar els estams 
ja que el pol-len pot obstruir-les. El líquid ascendeix per capil·laritat fins al seu límit 
de volum, tot i que una lleugera pressió sobre aquelles peces florals pot afavorir-ne 
l'ascens. Quan les quantitats de nèctar són molt petites, es pot emprar el mètode de 
la «taca de paper» (Baker, 1979; Erhardt, 1991; Dafni, 1992), que nosaltres no hem 
utilitzat. La concentració de sucres s'ha mesurat mitjançant un refractòmetre de 
camp de marca Bellingham i Stanley LTD, que cobreix l'interval 0-50 %, adaptat 
per a lectures de petites quantitats de nèctar. Quan la concentració era més eleva
da, es procedia a fer una dilució, afegint una quantitat d'aigua destil-lada coneguda 
(entre 1-5 µl), mesurada amb micropipeta, a la gota de nèctar dipositada en el re
fractòmetre. Posteriorment s'efectuaven els càlculs corresponents per tal d'obtenir 
la concentració real, tenint en compte la dilució realitzada. 

En la majoria de refractòmetres, la lectura correspon al percentatge de sacarosa 
o als equivalents de sacarosa en l'escala Brux (= pes de sucre/ pes de solució a una 
temperatura donada). La majoria d'autors calculen la quantitat de sucre present en el 
nèctar multiplicant directament el volum extret de la flor (en µl) pel percentatge 
(mg sucre/ mg solució) llegit al refractòmetre. Aquest mètode introdueix un petit 
error, perquè confon volum i massa de nèctar, error que s'accentua quan els percen
tatges són alts (Bolten et al, 1979). Aquest error es pot corregir, com hem fet nosal
tres, convenint els mg de sucre / mg de solució en mg de sucre / l 00 ml de nèctar 
(Bolten et al, loc. cit.; Cruden i Hermann, 1983), a panir d'unes taules de conversió 
que donen els valors equivalents en g/ l (Weast, 1978; Pr9s-Jones i Corbet, 1987; 
Dafni, 1992; Kearns i Inouye, 1993). El gràfic de la figura 2.8, construït a panir dels 
valors d'aquestes taules de conversió, mostra que la relació entre el percentatge de 
sucres llegit al refractòmetre en pes/ pes (en abscisses) i l'equivalent en pes/ volum 
(en ordenades) no és lineal, sinó que es corba lleugerament. 
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FIGURA 2.8. Relació% (pes l pes) de sucre llegit al refractòmetre i l'equivalent pes/ volum (en g/ l), 
gràfic construït a partir de les taules de WF.AST ( 1978). 

Resultats i discussió 

Les figures 2. 9 i 2.1 O representen, en forma de test gràfic de Simpson i Roe, el 
volum, la concentració de sucres en pes / pes (llegit al refractòmetre) i la quantitat 
total de sucres del nèctar produït en 24 hores, al camp i al final de la floració en 
condicions d'hivernacle, respectivament. 

Per provar la similitud entre totes les mitjanes obtingudes per als tres paràme
tres (volum, percentatge de sucres i quantitat de sucre) en aquells dos tipus de me
sures, hem realitzat una anàlisi de la variància (ANOVA). El resultat indica que hi 
ha diferències significatives entre els tàxons per als tres paràmetres estudiats, tant en 
el cas de la producció diària en condicions naturals, com en la producció total en 
hivernacle. Únicament en el cas del percentatge de sucre, són força homogenis i la 
F queda al límit del llindar de significació. 

Volum (24 h camp): F= 63,673 
o/o sucre (24 h camp): F = 16,788 
mg sucre (24 h camp): F = 75,423 
Volum (hivernacle): F= 69,322 
o/o sucre (hivernacle): F= 10,486 
mg sucre (hivernacle): F = 52,404 

p < 0,001 
p < 0,00001 
p < 0,001 
p < 0,001 
p < 0,00001 
p < 0,001 

g.l.= 13 i 739 (*) = 51 
g.l. = 13 i 739 (*) = 27 
g.l. = 13 i 739 (*) = 52 
g.l.= 19 i 612 (*) = 78 
g.l.= 19 i 612 (*) = 18 
g.l. = 19 i 612 (*) = 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 (l 959), és a dir, les comparacions per parells de totes 
les possibles combinacions de mitjanes que segueix la distribució mostral F. I.:hem 
aplicat a les tres variables considerades: volum de nèctar, concentració de sucre 
llegit al refractòmetre i quantitat de sucre, amb un total de 273 contrastos per a les 
mesures de camp (91 parells X 3 paràmetres) i 570 per a les mesures d'hivernacle 
(190 parells X 3 paràmetres). Indiquem a dalt(*) el nombre de parells que ha do
nat diferències significatives en cada cas. Entre els parells de tàxons perennes van 
aparèixer un 10,6 % de diferències significatives, entre els d'anuals, un 2,0 %, i 
entre tots els parells possibles perenne-anual, un 22,8 %. Aquests resultats indiquen 
que la producció de nèctar 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 tà
xons. Cal tenir en compte, però, que la quantitat de sucre és el producte del volum 
per la concentració -a part del factor de correcció del refractòmetre. Per tant, com 
que les concentracions varien poc (tant en condicions de camp com d'hivernacle), 
el gràfic de la quantitat de sucre té el mateix perfil que el volum, amb petites mo
dificacions, perquè aquest és el factor que pesa més en ambdós casos. 

Producció en 24 h al camp 

A la vista dels resultats obtinguts (figura 2.9) en les poblacions en què hem 
realitzat mesures tant de camp com d'hivernacle (BOLl, BOL2, STAl, VERl i 
AJAl), podem assegurar que el volum de nèctar produït en 24 hores al camp és de 
dues a cinc vegades inferior a la producció al final de la floració a l'hivernacle, cosa 
que confirma la nostra hipòtesi de partida. D'una banda, l'estat fenològic de les flors 
mesurades al camp és més variable, però sempre es troben en estadis més joves que 
les flors tardanes de l'hivernacle. D'altra banda, les condicions fisioecològiques al 
camp i a l'hivernacle són molt diferents, i l'aportament d'aigua no és el mateix. Les 
plantes de l'hivernacle, en principi, estan molt més regades que al camp (disposen 
d'aigua ad libitum), amb el conseqüent efecte sobre el possible increment de la pro
ducció de nèctar (Zimmerman, 1983b). 

En les plantes d'alta muntanya, que viuen en ambients força semblants, les tres 
espècies d'Aconitum estudiades produeixen més volum de nèctar (de 2a 4 µl) que 
D. montanum (que no arriba a l µl), mentre que les diferències de concentració de 
sucres entre aquests tres tàxons no són significatives. Pel que fa al gènere Aconitum, 
les dues poblacions d'A. anthora secreten un volum de nèctar estadísticament més 
gran-d'uns 4 µl-, seguit d'A. napellusde la vall d'Eina (NAPl), amb una secre
ció diària d'uns 3 µl, i finalment d'A. lycoctonum, amb 2 µl; mentre que el volum 
nectarínic de la població del Cadí d ~- napellus (NAP2) ha resultat més baix, amb 
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1,6 µl de mitjana. D. bolosii ha produït unes quantitats de nèctar força altes (3,0-
4,4 µl), similars a les de les dues poblacions d'A. anthora. Cal tenir en compte, però, 
que en D. bolosii els dies del mostratge havia plogut i era núvol, i l'activitat d'in
sectes era inferior a l'habitual, especialment en la població de Rubió de Baix 
(BOU). Aquestes condicions poden haver incrementat lleugerament els valors en 
esguard d'altres anys molt més secs. Tot i això, és destacable la diferència entre les 
dues espècies perennes, D. montanum i D. bolosii; la producció és més alta en aques
ta darrera, malgrat que no hi ha tanta diferència entre les llargades dels respectius 
esperons (taula 2.1). Jordano (1990) va detectar en el gènere Lonicera que les espè
cies de zones més baixes produïen més nèctar que les de muntanya. Aquesta pauta 
sembla comuna i ha estat descrita en altres gèneres (Cruden et al., 1983). També 
observem menys volum de recompensa en els tàxons anuals, de l'ordre de 0,5-1 µl 
menys que els perennes. Aquestes diferències queden confirmades plenament amb 
els resultats obtinguts a l'hivernacle. 

Quant a la concentració de sucres, també observem petites diferències, però 
sense una tendència determinada entre anuals i perennes. L interval de valors oscil-la 
entre el 40 i el 60 %. Pel que fa a la quantitat de sucre total, segueix les mateixes va
riacions que el volum, atès que les concentracions no són gaire diferents. 

Producció al final de la floració a l'hivernacle 

Pel que fa al volum de nèctar produït al final de la floració (figura 2.10), a 
primer cop d'ull observem una clara dicotomia entre els tàxons anuals i els pe
rennes, essent aquests darrers els que en produeixen més. Tot i aquesta marcada 
diferència, s'observen uns intervals de variació més grans entre les espècies pe
rennes que entre les anuals. No sembla que hi hagi una relació entre la quanti
tat de nèctar i cada grup taxonòmic. Un exemple d'això és la sèrie Pentagyna, que 
conté el més nectarífer, D. sylvaticum (amb 17,7 µl de nèctar de mitjana), i el 
menys nectarífer, D. emarginatum subsp. emarginatum (amb 5,6 µl), dels tàxons 
perennes estudiats. Fins i tot, a nivell de subespècie les diferències són marcades; 
D. emarginatum subsp. nevadenseés molt més nectarífera que la subespècie emar
ginatum, amb 14, l µl de mitjana. Dins la sèrie Fissa, D. bolosii secreta més volum 
de nèctar (12,0-14,8 µl) que D. fissum, fet esperable perquè les flors de D. bolosii 
són lleugerament més grosses (vegeu la taula 2.2). Els individus de D. fissum de 
l'oest peninsular -subsp. sordidum- semblen més nectarífers (9,4 µl de mitja
na) que els dels Alps Marítims -subsp. fissum- (6,3 µl). 

Si comparem la producció de nèctar amb la mida dels nectaris (vegeu la taula 
2.1), no es veu una correlació clara entre aquests dos paràmetres. Per exemple, les 
dues espècies amb produccions extremes dins les perennes, és a dir, la que produeix 
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FIGURA 2.9. Test gràfic de Simpson i Roc per a la producció de nèctar per dia en les poblacions 
naturals: a) volum, b) % de sucres, e) quantitat de sucre. 
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FIGURA 2.1 O. Test gràfic de Simpson i Roe per a la producció de nèctar al final de la floració en 
condicions d'hivernacle: a) volum, b) % de sucres, e) quantitat de sucre. 
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més nèctar i la que en fa menys (D. sylvaticum i D. emarginatum, respectivament), 
tenen un esperó nectarífer de longitud semblant. I aquesta manca de correlació s'ac
centua si comparem anuals amb perennes. Mentre que les diferències de volum són 
molt acusades, les longituds dels nectaris no varien en la mateixa proporció. El que 
sí que cal reconèixer és que les flors de les anuals són, generalment, més petites. 

Dins les espècies anuals, el volum de nèctar no difereix significativament entre 
els tàxons estudiats. !:ordre de producció és de 1,0 a 3,7 µl (figura 2.10). Les espè
cies del subgènere Staphisagria, tot i tenir els esperons més curts, secreten més 
nèctar (3,4-3,7 µl) que les anuals del subgènere Delphinium (1-2 µl), però, tot i així, 
aquestes diferències no són significatives. Les Consolida produeixen un volum de 
nèctar similar al de les anuals del subgènere Delphinium, excepte C. mauritanica, 
amb 3,7 µl, que s'acostaria més al subgènere Staphisagria. En aquest cas, les nota
bles diferències en la llargada dels nectaris sí que es reflecteixen proporcionalment 
en el volum de nèctar secretat, tot i que no es donen diferències significatives, se
gons el test de Scheffé. 

La concentració de nèctar de tots els tàxons assajats a l'hivernacle es mou dins 
d'un marge de 40-60 o/o, el mateix que hem obtingut en les mesures de camp; les 
petites diferències observades no són significatives. Tampoc no sembla haver-hi di
ferències significatives entre anuals i perennes. El que sí que observem és que els tà
xons amb més volum de nèctar, com ara D. bolosii i D. sylvaticum, el tenen més 
diluït (figura 2.10) i a l'inrevés (com és el cas de D. emarginatum subsp. emargina
tum). Cal remarcar que el nèctar d'algunes Consolida és significativament més 
diluït. La quantitat de sucre mostra les mateixes tendències que el volum. 

Els gràfics de la figura 2.11 presenten la relació entre el volum de nèctar secre
tat per flor i dia i el pes de sucre en els tàxons assajats al camp. La figura 2.12 mos
tra la mateixa relació, però aquí es tracta de la producció de nèctar al final de la 
floració en condicions d'hivernacle. En ambdós casos, cada punt del gràfic corres
pon a la mesura d'una flor individual. Per a cada població del mostratge indiquem 
l'equació de les rectes de regressió ajustades (essent x el volum de nèctar, i y el pes 
de sucre). En tots els casos hi ha una clara dependència lineal (r> 0,7) i significati
va (p « 0,05) entre aquests dos paràmetres. El grau d'inclinació de la recta reflec
teix la concentració. Com que l'interval de concentracions és força estret, entre 
40-60 o/o, la funció que relaciona aquestes dues variables és relativament semblant 
a tots els tàxons, bé que els punts puguin estar més o menys dispersos. Cal destacar 
que el nèctar més diluït (un 41 %) és produït en condicions d'hivernacle per 
C. ajacis i C mauritanica, que mostren una recta més plana que la resta. 

A partir d'aquestes dades podem afirmar que les espècies de la tribu 
Delphinieae són molt nectaríferes, especialment les espècies perennes. De fet, han 
transformat peces florals en estructures especialitzades -els nectaris- específica
ment per a aquesta funció. Encara que no hem mesurat la biomassa floral, intuïm 
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que el volum de nèctar secretat hi està relacionat, és a dir, que flors més grosses ofe
reixen més recompensa que les petites, com s'ha descrit ja en nombroses espècies 
mediterrànies (Herrera, 1985b) o, per exemple, en el gènere Petrocoptis (García, 
1993). Com a mínim, aquesta relació es dóna clarament entre els tàxons perennes 
i anuals; aquests darrers són els que presenten flors més petites i amb menys re
compensa, fet observat tant en condicions naturals com experimentals. En les 
anuals, la producció de pol·len també és notablement inferior i, per tant, hi té lloc 
una reducció d'ambdós tipus de recompensa. Aquesta disminució del volum de 
nèctar en les estirps anuals podria ser provocada també per l'augment en la pro
ducció de flors (vegeu la taula 2.4), ja que la planta haurà de diversificar més els re
cursos. No obstant això, en algunes plantes, com per exemple Melittis L. (Guitian 
et al, 1995), s'ha demostrat que la producció de sucre total per planta augmenta 
com més flors té l'individu. Les Delphinieae anuals obligaran els pol·linitzadors a vi
sitar més flors per aconseguir la mateixa recompensa, afavorint així la geitonogàmia 
o la reproducció encreuada, però amb el risc que els vectors visitin altres plantes 
amb més recompenses que puguin competir-hi. La detecció de menys activitat d'in
sectes en les espècies anuals en esguard de les perennes (vegeu el capítol 4) confir
ma aquesta hipòtesi. 

El que no sembla correlacionat en els tàxons del mostratge és la llargada de l' es
peró i el volum de nèctar secretat (per als tàxons mesurats en condicions d'hiver
nacle, la possible correlació entre aquests dos paràmetres és r = O, 182; p = 0,443; 
n = 20), tot i que aquesta correlació es dóna en algun grup concret, com ara el gè
nere Consolida. Això pot tenir a veure amb el fet que l'esperó no solament recull el 
nèctar, sinó que té també altres funcions, ja detallades a l'apartat 2.1. 

En tots els tàxons estudiats la concentració de sucres del nèctar és elevada 
(40-60 %), considerant el conjunt de les angiospermes (Baker, 1975), i coinci
deix amb l'interval de valors reportats per a d'altres Delphinieae (taula 2.6). 
Aquesta característica ens fa pensar que els visitants florals i els pol-linitzadors 
potencials són himenòpters, i especialment abellots, que requereixen concentra
cions sacaríniques més grans que altres grups d'insectes (Faegri i Pijl, 1979; 
Kevan, 1984); de totes maneres, en alguns tàxons hem detectat una gran diver
sitat de visitants florals (vegeu el capítol 4). Cal tenir en compte, però, que con
centracions de sucres molt elevades comporten un augment de la viscositat, que 
pot reduir notablement la ingestió de nèctar per part dels vectors (Harder, 1986). 
Segons aquest autor, la concentració de sucres maximitza el guany d'energia neta 
per part de les abelles, sempre que estigui per sota del 50-65 %, i depèn, en gran 
part, de les condicions específiques del volum de nèctar, de la mida de la inflo
rescència i del temps de vol entre inflorescències. 

El nèctar té dues funcions bàsiques: atreure els pol·linitzadors i perllongar la 
durada de les visites, factor que indirectament governen la donació i la recepció de 
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pol·len (Harder i Cruzan, 1990). Leficàcia del nèctar com a recompensa dependrà 
de la seva producció, de les condicions ambientals i de la freqüència de visites 
(Pleasants, 1981). Un altre factor que també hi influeix és la llargada dels nectaris, 
que afecta el cost energètic, ja que els pol·linitzadors són més lents en el maneig de 
corol·les profundes, com són les flors de les Delphinieae (Harder, 1983, 1986). De 
fet, els abellots prefereixen flors de mides semblants a la longitud de les seves pro
bòscides {Harder, 1985). 

En els tàxons en què hem tingut en compte la posició de la flor pel que fa a la 
producció de nèctar, és a dir, en què hem pres mesures de camp, s'entreveu una ten
dència a la reducció de la recompensa de baix a dalt de la inflorescència (figures 
2.13 i 2.14). Aquesta disminució afecta fonamentalment el volum (directament re
lacionat amb la quantitat total de sucre); no l'observem en canvi, en la concentra
ció, motiu pel qual ja no l'hem representada. Aquest patró de secreció ha estat ja 
descrit en A. columbianum (Brink i Wet, 1980). Si incrementéssim el nombre de 
flors del mostratge probablement aquesta tendència resultaria més evident. Com 
que les flors maduren en sentit ascendent, podem extrapolar els resultats i afirmar 
que hi ha una correlació entre la recompensa i l'edat de la flor, correlació 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 espècies. Aquest tipus de correlació, 
però, no es d6na en totes les plantes (Pleasants, 1983; Guitian et al., 1995). El patr6 
de secreció de nèctar pot tenir importància en el model de vol dels pol·linitzadors 
{vegeu l'apartat 4.4.3), especialment en les inflorescències en raïm vertical. Si les 
flors maduren en sentit ascendent i els abellots també les visiten en aquest sentit, 
convé que les flors inferiors continguin més nèctar per tal que el vector segueixi 
visitant aquella inflorescència o triï la flor en estadi femení (Zimmerman, 1983a). 
En aquest respecte, Hodges i Wolf ( 1981) observen en D. ne/sonii que els abellots 
esgoten la recompensa quan n'hi ha poca, però en deixen quan és elevada. Donada 
la tendència de molts pol·linitzadors a visitar la meitat superior de la inflorescència 
{Iwasa et al, 1995), la planta haurà de realitzar una inversió neta d'energia en les 
flors inferiors per tal d'assegurar les visites. 

El volum de nèctar que ofereixen les flors pot repercutir clarament en les po
blacions de pol·linitzadors. A escala global, la quantitat de recompensa pot influir 
en la competència entre els pol·linitzadors, i determinar quina espècie visita una 
planta concreta. A escala individual, el volum de nèctar pot influir en la distància 
de vol dels vectors o en el nombre de visites (Zimmerman, 1983b). Els abellots, 
principals pol·linitzadors d'aquesta tribu (vegeu el capítol 4), són oportunistes i apli
quen estratègies que maximitzin el guany d'energia neta (Inouye, 1978; Pyke, 
1978a, 1978b; Harder, 1986). Recol·lectaran constantment en Delphinieae només 
si aquestes espècies són una font relativament lucrativa en comparació amb les al
tres plantes (Brink i Wet, 1980). No obstant això, l'òptima producció de nèctar no 
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ha de ser necessàriament la màxima. D'una banda, perquè l'energia que la planta 
inverteix en la producció de nèctar no pot ser desviada cap a d'altres funcions. 
D'altra banda, perquè si hi ha una distància òptima d'encreuament, com passa en 
D. ne/sonii (Price i Waser, 1979; Waser i Price, 1991 b, 1994), i el volum de recom
pensa afecta la distància de vol dels vectors -com més nèctar, més curts són els 
vols-, aquesta recompensa haurà de tenir uns valors que facin possible aquesta dis
tància d'encreuament. 

En algunes poblacions hem notat diferències notables de producció de nèctar 
d'una planta a una altra. L'existència de mosaics en la distribució del nèc
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 espècies 
americanes (Pleasants i Zimmerman, 1979; Zimmerman, 1981, 1982; Brink, 
1982), és deguda més aviat al comportament dels abellots que a les plantes ma
teixes. Aquests visiten assíduament les taques més riques en nèctar, fet que pro
voca la creació de veïnatges més o menys isolats genèricament entre ells, ja que 
els vectors limitaran el flux de pol·len i, conseqüentment, el flux gènic a unes zo
nes determinades. Aquesta hipòtesi pot ésser comprovada mitjançant tècniques 
moleculars, com ara l'electroforesi d'isoenzims (vegeu el capítol 7). 

Com a conclusió d'aquest apartat, hem de remarcar que en les Delphinieae 
l'especialització en la producció de nèctar, l'elevada quantitat que en fan i l' estruc
tura floral encaminada a estimular que els pol·linitzadors el cerquin fan pensar que 
aquesta és la recompensa principal. Tot i així, el pol·len és produït en abundància i 
serveix també com a recompensa, malgrat que pot afavorir els pol·linitzadors menys 
específics (vegeu el capítol 4). 





3. CICLES BIOLÒGICS 

3.1. GENERALITATS 

Les Delphinieae són plantes herbàcies anuals, biennals o perennes (Pawlowski, 
1993; Tamura, 1995) (taula 3.1). Tot el gènere Aconitum -a excepció d'A. gym
nandrum Maxim., l'única espècie anual que viu a l'Himàlaia oriental (Stapf, 1907; 
Lauener i Tamura, 1978)- i la major part del gènere Delphinium (subgèneres 
Delphinastrum i Oligophyllon) són perennes, mentre que la resta de plantes de 
gènere (subgèneres Staphisagria i Delphinium}, junt amb tot Consolida i Aconitella, 
són anuals. El caràcter anual és un tret que s'ha considerat filogenèticament evolu
cionat (Trifonova, 1990) i s'ha utilitzat per a separar grups taxonòmics. Ara bé, cal 
matisar, d'una banda, que el subgènere Delphinium conté una espècie perenne, 
D. balansae, i de l'altra, que les espècies del subgènere Staphisagria han estat descri
tes com a biennals (Tamura, 1995). 

TAULA 3.1. Percentatge d'espècies segons els tipus de cicle en Delphinieae. 

Gènere 

Aconitum 
Delphinium 
Comolida 
Aconitella 

anual 

0,3 
7,6 
100 
100 

Espècie 

biennal 

o 
0,6 
o 
o 

perenne 

99,7 
91,8 
o 
o 

I.:estimació de la proporció d'espècies s'ha fet seguint el criteri de Tamura ( 1995), bé que aquest 
autor no considera la segregació del gènere Aconitella. 
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Amb el terme cicle biològic entenem tot el desenvolupament vital d'una plan
ta, des que neix fins que es mor. Per tant, inclou tot el procés de germinació de les 
granes, el creixement vegetatiu i la fase reproductiva (floració, fructificació i dis
persió de les granes), i en els tàxons perennes, a més, l'estadi de latència, el rebrota
ment i els mecanismes de propagació vegetativa. Hem intentat analitzar aquests 
diversos aspectes en les Delphinieae. 

3.2. GERMINACIÓ 

3.2.1. INTRODUCCIÓ 

I..:estudi de la germinació ha gaudit d'un interès especial motivat per diverses 
raons. En primer lloc, perquè el grau de coneixement de les taxes de germinació és 
força desigual en aquesta tribu, ja que disposem de força dades de les espècies orna
mentals, però molt poques de les silvestres. En segon lloc, perquè considerem que 
aquest paràmetre té transcendència en la recerca sobre biologia de la reproducció, 
atès que representa el millor índex sobre l'èxit o fracàs de tot el procés reproductiu. 
En aquest sentit, pot esdevenir una eina força efectiva en l'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 enllà de la simple quantificació de la producció de granes (vegeu el capítol S). 
El cas més rellevant o que pot tenir més interès és el dels encreuaments interesped
fics, en què la germinació de les granes híbrides ens permet l'obtenció 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 òptimes de germina
ció dels tàxons a estudiar amb la finalitat d'obtenir material per a posteriors recer
ques (sistemes de reproducció, citogenètica, electroforesi d'isoenzims, entre 
d'altres). Aquest aspecte és fonamental per a les estirps anuals, atès que el trasplan
tament d'individus directament del camp té menys èxit, puix que les arrels són mas
sa febles i no el resisteixen. En canvi, la majoria d'espècies perennes s'han obtingut 
per trasplantament (normalment el poder germinatiu és més baix, el seu cicle bio
lògic més lent i no sempre arriben a florir el primer any). 

Antecedents en la tribu 

I..:estudi de la germinació i el desenvolupament de les granes és un aspecte rela
tivament poc conegut dins les Delphinieae. Dins del gènere Aconitum, les escasses re
ferències bibliogràfiques que n'hem trobat són treballs molt recents i relacionats amb 
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l'ús medicinal i ornamental d'aquestes plantes (Nautiyal i Kaushik, 1988; Dong i Li, 
1992; Rawat et al, 1992; Pozdova i Balmasova, 1994; Katsuki et al., 1994). 

Potser el gènere en el qual ha estat més tractat aquest aspecte és Delphinium, però 
bàsicament per a les espècies ornamentals. A Anglaterra, un país amb una gran tra
dició en jardineria i en el conreu de Delphinium amb finalitats ornamentals, la ger
minació ha estat àmpliament estudiada en el grup de D. elatum i els seus híbrids i 
varietats de cultiu, i també en altres espècies, com D. grandiflorum L., D. nudicaule 
o D. cardina/e, 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 associació d'especialistes d'encreuaments de Delphinium, d'intercanvi de 
granes, d'informació, de registres de noves varietats, etc. Les dades de les espècies sil
vestres són menys abundants. Hi ha treballs que tracten de les temperatures òptimes 
d'emmagatzematge i germinació (Harrington, 1921; Barton, 1932, 1935; 
Thompson, 1968; Carpenter i Boucher, 1992), de la dormància (Baskin i Claude, 
1968; Baskin i Baskin, 1974, 1994), de la germinació en anuals (Barber, 1980), 
d'anàlisis comparatives (Hoffman, 1985) o de l'ús de la biotecnologia per a la con
servació i la germinació de granes de plantes silvestres amenaçades, entre les quals 
D. exaltatum Ait., una planta rara de l'estat d'Ohio (Woolf, 1990). 

En els dos gèneres restants, la recerca sobre la germinació de Consolida és es
cassa, i pràcticament inexistent en Aconitella. Trifonova ( 1986) apunta que les gra
nes d'algunes consòlides es desenvolupen amb dificultat i que requereixen 
condicions de temperatura molt precises. Harrington (l 92 l) i Barton (l 932, 1935) 
semblen coincidir que les granes de Delphinium anuals (incloses les Consolida) són 
molt sensibles a les elevades temperatures. Svensson i Wrigen ( 1986) estudien di
versos aspectes de la germinació en C regalis. 

3.2.2. MATERIAL I MÈTODES 

Les granes emprades per a la realització de les diverses proves de germinació pro
venen de poblacions naturals i han estat recol·lectades direcqment del camp, durant 
els mesos d'estiu o a principi de tardor, segons la fenologia de cada espècie, entre el 
1991 i el 1994, en les localitats ressenyades al capítol l. 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 produïdes en els encreuaments, especialment els 
interespedfics, per estudiar la viabilitat dels híbrids (vegeu el capítol 5). 

Per a una correcta recol·lecció i per eliminar fonts d'error en l'estimació 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 
dehiscència (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 perquè prenen una coloració gro
ga pàl·lida, semblant al color de la palla. 

Un altre aspecte que cal tenir molt present per a evitar la pèrdua de poder ger
minatiu és la conservació del material fins al moment de la sembra. Edwards ( 1981) 
apunta que sovint l'èxit de la germinació de les llavors dels Delphinium ornamen
tals depèn del seu emmagatzematge. Cal mantenir-les al refrigerador {no al conge
lador), ja que el fred les preserva i, fins i tot, poden aguantar força anys, mentre que 
la calor les deteriora considerablement. Basset (in litt.) corrobora aquesta idea i creu 
que tres setmanes de refrigeració a 4 ºC basten per a obtenir percentatges de ger
minació del 80 al 90 %. Carpenter i Boucher (1992) consideren que, a part de la 
temperatura de conservació, la humitat relativa també influeix en la germinació de 
les granes de Delphinium x cultorum. Aquestes toleren baixes temperatures, però no 
per sota dels O ºC, bé que alguns cultivars responen de manera diferent. Segons 
aquests darrers autors, les condicions òptimes són 5 ºC i una humitat relativa del 
30 al 50 o/o, si es vol aconseguir una taxa més alta de germinació i que aquesta sigui 
més ràpida i més uniforme. Thompson (1968), per a vuit espècies perennes de 
Delphinium, sosté que cal guardar les granes a temperatura ambiental i sotmetre-les 
a un tractament de fred (a 2 ºC) tres o quatre setmanes abans de la sembra. Smreciu 
et al ( 1988), en proves de germinació de 41 espècies herbàcies perennes d'altres gè
neres, conserven les granes a 3-6 ºC. 

Seguint totes aquestes recomanacions, hem introduït les granes en sobres de 
paper o en flascons de vidre i les hem col·locades al refrigerador (a una temperatu
ra de 4 ºC) fins al moment del seu ús. Cal guardar-les ben seques (amb un dessecant 
com el silicagel, per a evitar la humitat) i netes (sense restes de fol·licle) per tal de 
minimitzar les contaminacions fúngiques, que en farien davallar sensiblement la ca
pacitat germinativa. 

No hem dut a terme cap tipus de pretractament {excepte algunes proves d'esca
rificació en placa de Petri), ni hem utilitzat cap fitohormona, perquè volíem estudiar 
la germinació en condicions naturals. No obstant això, es poden aplicar diversos 
pretractaments tal com descriuen Ayerbe i Ceresuela ( 1982), que van assajar la ger
minació de 340 espècies endèmiques de la península Ibèrica, Balears i Africa del 
nord, i n'indicaren en cada cas les condicions òptimes. 

Hem dut a terme diversos assajos en placa de Petri (tant al laboratori com a 
l'hivernacle, variant les condicions de llum i temperatura) i en germinadors (a l'hi
vernacle). En les plantes d'alta muntanya-acònits i D. montanum-, atès que les 
taxes de germinació en aquestes dues proves han estat molt baixes (taules 3.2 i 3.3), 
vam assajar la germinació al camp; així, 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 tàxons d'altitud, és molt probable 
que requereixin tractaments de fred. 
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Germinació en placa de Petri 

Per preparar la germinació en placa de Petri, hem seguit el protocol descrit per 
Oliva (l 990). Atès que la germinació de les espècies estudiades sol ser relativament 
llarga, té molta importància la prevenció de possibles contaminacions fúngiques 
(esterilització del material emprat i de l'aigua, treball prop de la flama, etc.). Sovint, 
però, són les mateixes granes les que porten espores de microorganismes (princi
palment fongs) adherides a la seva coberta, i per això és recomanable rentar-les amb 
aigua destil·lada, tot just abans de la sembra. 

El paper de filtre, que fa de suport de les granes, s'impregna d'aigua prèviament 
bullida, procurant que no hi hagi un excés de sobrenedant. S'hi col·loquen les gra
nes repartides homogèniament per la superfície i se segella la placa de Petri amb pa
rafilm, per mantenir la humitat i evitar l'entrada d'espores. 

Totes les granes han estat sembrades el mateix any de la recol·lecció. En els tà
xons en què s'han assajat 30 granes, 15 han estat sotmeses a una escarificació me
cànica (trencament de la testa pel punt on surt la radícula) per tal d'afavorir-ne la 
germinació. A la taula 3.2 es detallen les espècies i les proves que es van assajar, tot 
modificant-ne les condicions. Lexperiment es va controlar fins a 180 dies després 
de la sembra. 

Germinació en germinadors 

Les proves en germinadors s'han realitzat a l'hivernacle del laboratori de 
Botànica de la Facultat de Farmàcia de Barcelona. Les espècies i poblacions assaja
des estan referenciades a la taula 3.3, on també s'indiquen l'any de recol·lecció, 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 màxim, al principi d'hivern, 
per tal d'assegurar que a la primavera següent les plàntules estiguin prou desenvo
lupades per a florir i, així, disposar de material per a d'altres estudis. Hem compro
vat empíricament que el fet d'avançar la sembra pot influir un xic en la posterior 
floració. Aquesta propietat és aprofitada en el conreu dels Delphinium ornamentals 
del Maresme, ja que els agricultors poden controlar força el període de floració 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 l'aparició dels cotilèdons i del desen
volupament de la primera fulla, hem emprat germinadors de plàstic negre (cosa que 
afavoreix la retenció de calor) i perforats a la base (per a mes és bon drenatge de l'ai
gua). Per potenciar la retenció d'humitat i calor, factors molt importants en l' esti-
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mulació de la germinació de les granes, recomanem soterrar parcialment els germi
nadors i tapar-los amb un protector de plàstic durant les tres o quatre primeres set
manes. Durant l'etapa inicial s'han de mantenir ben humits i, per això, el reg ha 
estat freqüent i per aspersió, ja que les plàntules són estructures molt fràgils. Quan 
aquestes tenen 3-5 fulles, es poden traspassar a testos ( de 13 a 17 cm de diàmetre, 
segons l'espècie). 

Les corbes de desenvolupament en el temps s'han obtingut mitjançant el pro
grama informàtic CSS. Lajustament dels punts s'ha dut a terme per mitjà del sis
tema de mínims quadrats (/east squares) amb un coeficient d'inflexibilitat (stijfness 
coefficient), calculat empíricament del O, l; aquest paràmetre, comprès entre O i l, 
determina el grau en què la corba ajustada depèn de les configuracions locals dels 
valors analitzats. 

Germinació en proves de camp 

Les proves de camp s'han dut a terme amb les plantes d'alta muntanya: els 
tres acònits 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 Cadí. Vam col·locar les granes (que havien estat recollides el mateix es
tiu o al principi de tardor) dins de germinadors de plàstic omplerts amb la ma
teixa terra de la localitat, a diferents profunditats, i algunes les dispersàrem pels 
voltants. Lobservació 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 Cadí, poc després de la fosa de la neu. Desconeixem si van néixer al
tres plàntules amb anterioritat i no sobrevisqueren i si hi hagué germinació 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 germinació 
obtingudes en placa de Petri (tant al laboratori, com a l'hivernacle), en germi
nadors i en les proves de camp, respectivament. A la taula 3.4 també indiquem 
el percentatge de mortalitat dels cotilèdons durant el primer mes i el percentat
ge de granes que van presentar el fenomen que hem anomenat eclosió tardana 
dels cotilèdons. De vegades, algunes granes tot just germinades només desenvolu
pen la radícula, mentre que els cotilèdons resten entre tres i set dies amagats dins 
la testa, que difícilment es desprèn i pot dificultar el bon desenvolupament de la 
plàntula. En la majoria d'ocasions, però, la mateixa empenta d'aquestes petites 
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fulletes acaba vencent la resistència que oposa la coberta. Ho hem detectat de 
forma especialment acusada en D. staphisagria, D. pictum i D. verdunense. En els 
dos primers tàxons, la coberta és més gruixuda i, probablement, costa més de 
trencar-se. 

A primer cop d'ull, podem observar que les taxes de germinaci6 en placa de Pe
tri s6n sensiblement inferiors als resultats obtinguts en germinadors. El període de 
germinaci6 és força llarg -com a mínim, al voltant d'un mes (taules 3.2 i 3.5)
cosa que incrementa les probabilitats de contaminacions fúngiques, contaminacions 
que possiblement faran minvar el poder germinatiu de les granes. Hem constatat 
empíricament que les llavors de les plaques amb terra es contaminen molt menys, fet 
que atribuïm a una competència més acusada amb els microorganismes presents a 
la terra. 

En placa de Petri, les espècies anuals han germinat més bé que les perennes, 
però, tot i així, 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 l' escarificaci6 no sembla ser tampoc un factor determinant. Pel 
que fa a les diverses proves dutes a terme en les tres espècies del gènere Aconitum, 
no ha germinat cap grana, ni en placa de Petri ni en els germinadors; en canvi, sí 
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 ambd6s casos els percentatges no difereixen gaire i s6n força similars als 
obtinguts en les proves de camp. Hem detectat certa dormància en D. montanum, 
que probablement també té lloc en els acònits. Tot i que algunes granes germinen 
en el període habitual (al voltant d'un mes a partir de la sembra), moltes ho fan tres 
o quatre mesos més tard, cap a l'època del desglaç de la neu. Aquest fenomen ja ha 
estat descrit en algunes espècies americanes com D. barbeyi i D. ne/sonii (Cranin i 
Nielsen, 1978; Waser i Price, 1985a; Baskin i Baskin, 1994) i, fins i tot, en C. regalis 
(Svensson i Wigren, 1986). 

També cal remarcar que en visitar l'any següent les localitats on havíem realit
zat les proves de camp, alguns germinadors contenien plàntules germinades de poc, 
especialment de D. montanum. Aquest fet indica que la dormància de les granes pot 
durar com a mínim un any. El banc de granes que queda al sòl, doncs, pot tenir 
transcendència per a perpetuar la poblaci6, especialment en espècies endèmiques 
que poden presentar problemes de conservaci6 {vegeu l'apartat 4.4.4). 

Les taxes obtingudes en germinadors també evidencien una clara diferència 
entre els tàxons anuals i els perennes, i són força baixes en aquests darrers. No 
obstant això, algunes llavors ornamentals del grup de D. elatum germinen més 
bé, potser perquè s6n granes de varietats seleccionades, probablement tractades 
i millorades. 



TAULA 3.2. Resum dels diversos assaigs de germinació en placa de Petri. \O 
~ 

Espècie Procedència Caràcter N %de m± ES Data de Condicions 
germinació sembra 

D. verdunense (VER!) anual 10 l (10 %) 21,0 ± O 18/10/91 (Lab.) temperatura ambiental-foscor o:, 

D. verdunense (VER2) anual 10 o - 18/10/91 (Lab.) temperatura ambiental-foscor ê5 
r 

D. pictum (PIC!) anual-biennal 10 o - 18/10/91 (Lab.) temperatura ambiental-foscor o 
C'l D. bolosii (BOLi) perenne 10 o - 18/10/91 (Lab.) temperatura ambiental-foscor > 

D. verdunense (VER!) anual 10 l (10 %) 48,0 ± O 3/12/91 (Lab.) tractament calor, un mes a 30 ºC C:, 

D. verdunense (VER2) anual 10 o - 3/12/91 (Lab.) tractament calor, un mes a 30 ºC rr, 

D. pictum (PIC!) anual-biennal 20 4 (20 %) 54,0 ± 3,5 3/12/91 (Lab.) tractament calor, un mes a 30 ºC s: 
D. verdunense (VER!) anual 10 3 (30 %) 35,3 ± 4,0 10/2/92 (Lab.) tractament cíclic: nit nevera-foscor i dia T amb.-llum) ~ 
D. pictum (PIC!) anual-biennal 10 o 10/2/92 (Lab.) tractament cíclic: nit nevera-foscor i dia T amb.-llum) 

..,,, 
- ê5 D. verdunense (VER!) anual 10 l (10 %) 30,0 ± O 10/2/92 (Hiv.) placa sense soterrar C:, 

D. pictum (PIC!) anual 10 o - 10/2/92 (Hiv.) placa sense soterrar C: 
(') 
(') 

A. anthora Andorra perenne 30 o - 16/3/93 (Lab.) temperatura ambiental-llum o 
A. anthora Andorra perenne 30 o - 16/3/93 (Lab.) temperatura ambiental-foscor C:, 

A. anthora Andorra 30 o 16/3/93 (Lab.) tractament cíclic: nit nevera-foscor i dia T amb.-llum) 
rr, 

perenne - s: A. anthora Andorra perenne 30 o - 16/3/93 (Lab.) placa amb terra 
-l 

A. anthora Andorra perenne 30 o - 16/3/93 (Lab.) temperatura de l O ºC-foscor ;z:, 

A. anthora Andorra perenne 30 o - 16/3/93 (Hiv.) placa sense soterrar oi 
C: 

A. anthora Andorra perenne 30 o - 16/3/93 (Hiv.) placa soterrada t:, 
A. anthora Andorra perenne 30 o - 16/3/93 (Hiv.) placa amb terra ~ 
A. anthora Andorra perenne 30 o - 16/3/93 (Hiv.) en germinadors ~ 
N = nombre de granes sembrades; m ± ES = mitjana ± error estàndard dels dies en què es produeix la germinació; Lab. = laboratori, Hiv. = hivernacle. 

~ 
~ 
hi 



TAULA 3.2. Resum dels diversos assaigs de germinació en placa de Petri. (Continuació.) 

Espècie Procedència Caràcter N %de m±ES Data de Condicions 
germinació sembra 

A. lycoctonum (LYCI) perenne 30 o - 26/10/93 (Lab.) temperatura ambiental-llum 
A. lycoctonum (LYCI) perenne 30 o - 26/10/93 (Lab.) temperatura ambiental-foscor 
A. lycoctonum (LYCI) perenne 30 o - 26/10/93 (Lab.) temperatura ambiental-placa amb terra 
A. lycoctonum (LYCI) perenne 30 o - 26/10/93 (Hiv.) placa sense soterrar 
A. lycoctonum (LYCI) perenne 30 o - 26/10/93 (Hiv.) placa soterrada 
A. lycoctonum (LYCI) perenne 30 o - 26/10/93 (Hiv.) en germinadors 

A. anthora (ANT!) perenne 30 o - 26/10/93 (Lab.) temperatura ambiental-llum 
A. anthora (ANT!) perenne 30 o - 26/10/93 (Lab.) temperatura ambiental-foscor n 
A. anthora (ANT!) perenne 30 o - 26/10/93 (Lab.) temperatura ambiental-placa amb terra ñ 
A. anthora (ANT!) 30 o 26/10/93 (Hiv.) placa sense soterrar r 

perenne - ~ 
A. anthora (ANT!) perenne 30 o - 26/10/93 (Hiv.) placa soterrada o, 

A. anthora (ANT!) perenne 30 o - 26/10/93 (Hiv.) en germinadors a 
A. napel/us (NAP!) o 26/10/93 (Lab.) temperatura ambiental-llum 

5, 
perenne 30 - C'.l 

A. napel/us (NAP!) perenne 30 o - 26/10/93 (Lab.) temperatura ambiental-foscor ñ 
"' A. napel/us (NAP!) perenne 30 o - 26/10/93 (Lab.) temperatura ambiental-placa amb terra 

A. napel/us (NAP!) perenne 30 o - 26/10/93 (Hiv.) placa sense soterrar 
A. napel/us (NAP!) perenne 30 o - 26/10/93 (Hiv.) placa soterrada 
A. napel/us (NAP!) perenne 30 o - 26/10/93 (Hiv.) en germinadors 

D. montanum (MON!) perenne 30 6(20%) 202,6 ± 21,6 26/10/93 (Lab.) temperatura ambiental-llum 
D. montanum (MON!) perenne 30 2(6,6%) 172,0 ± 4,0 26/10/93 (Lab.) temperatura ambiental-foscor 
D. montanum (MON!) perenne 30 5 (16,6 %) 159,6 ± 51,6 26/10/93 (Lab.) temperatura ambiental-placa amb terra 
D. montanum (MON!) perenne 30 o - 26/10/93 (Hiv.) placa sense soterrar 
D. montanum (MON!) perenne 30 l (3,3 %) 166,0 ± O 26/10/93 (Hiv.) placa soterrada 
D. montanum (MON!) perenne 30 5 (16,6 %) 191,3 ± 7,8 26/10/93 (Hiv.) en germinadors 

N = nombre de granes sembrades; m ± ES = mitjana ± error estàndard dels dies en què es produeix la germinació; Lab. = laboratori, Hiv. = hivernacle. 
\.O 
Vl 



TAULA 3.3. Resultats de les taxes de germinació en germinadors. \O 
O\ 

Espècie Procedència, Cicle vital Data Nre. de granes Germinació % de mortalitat % d'eclosió 
any de recol·lecció de sembra sembrades N(%) dels cotilèdons tardana 

A. lycoctonum (LYCI), 1993 perenne 26/10/93 60 0(0%) 
A. anthora (ANTI}, 1993 perenne 26/10/93 60 0(0%) - - o, 
A. napellus (NAPI), 1993 perenne 26/10/93 60 0(0%) - - o 
D. montanum (MONI), 1993 perenne 24/11/93 90 6 (6,6 %) o o 5 

(MONI), 1994 perenne 13/9/94 126 6 (4,8 %) 66,6 o C'l 
> D. elatum jardí botànic Upsala, 1988 perenne 20/12/93 35 27 (77,1 %) 18,5 14,8 o 

jardí botànic Upsala, 1988 perenne 20/10/94 126 56(44,4%) 3,5 o tT1 
D. ornamentals Delphinium Society, 1993 perenne 24/11/94 60 40 (66,6 %) 5 o > 
D. bolosii (BOLi), 1993 perenne 30/11/93 60 0(0%) - - ~ 

(BOLi), 1994 perenne 20/10/94 126 3(2,3%) o 33 "' 
(BOL2), 1993 perenne 30/11/93 60 O (0%) - - ~ 
(BOL2), 1994 perenne 20/10/94 126 26 (20,6 %) 3,8 o o 

C: 
D. emarginatum (EMAl), 1992 perenne 30/11/93 30 4 (13,2 %) o o (i 

D. sy/vaticum (SYLI), 1992 perenne 24/11/93 108 27 (25 %) 7,4 11,1 (i 

5 
D. staphisagria (STAI), 1993 anual-biennal 24/11/93 108 16 (14,8 %) 12,5 18,7 o 

(STAI}, 1994 anual-biennal 13/9/94 126 18 (14,2 %) o 9,1 tT1 

(STAl), 1994 anual-biennal 13/12/94 60 22 (36,6%) o 11,1 > 
(STA2), 1994 anual-biennal 13/9/94 126 7(5,5%) o o -l 
(STA3), 1995 anual-biennal 28/5/95 180 9(5%) 33,3 o 2: 

o, 
D.pictum (PICI), 1991 anual-biennal 20/1/92 144 125 (86,8 %) 6,4 1,6 C: 

(PICI), 1991 anual-biennal 24/11/93 60 29 (48,3 %) 3,4 o ~ (PICI}, 1991 anual-biennal 13/9/94 126 80 (63,5 %) 7,5 3,7 r-; 

(PICI), 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 %) o 2,7 ~ (PIC2), 1994 anual-biennal 20/10/94 126 65 (51,5 %) 1,5 9,2 

D. vmlunmse (VERI), 1991 anual 20/1/92 171 121 (70,8 %) 8,3 1,6 
(VER!), 1992 anual 24/11/93 30 O (0%) 
(VER!), 1993 anual 24/11/93 72 48 (66,6%) 29,l 2 
(VERI), 1994 anual 13/9/94 126 64 (50,7 o/o) 7,8 3,1 
(VER2}, 1991 anual 20/1/92 174 102 (58,6 %) 17,6 5,9 



TAULA 3.3. Resultats de les taxes de germinació en germinadors. (Continuació.) 

Espècie Procedència, Cicle vital Data Nre. de granes 
any de recol·lecció de sembra sembrades 

D. verdunmse St Boi de Lluçanès, 1992 anual 24/11/93 30 
(continuació) (VER3), 1993 anual 24/11/93 36 

(VER3}, 1994 anual 13/9/94 126 
D. gracile (GRA]}, 1994 anual 13/9/94 126 

(GRA]}, 1994 anual 20/10/94 126 
(GRA3), 1994 anual 14/12/94 42 
(GRA2), 1994 anual 14/12/94 42 

D. cossonianum (COS]}, 1989 anual 20/12/93 330 
(COS]}, 1994 anual 13/9/94 126 
(COSJ), 1994 anual 18/1)/94 84 

D. balansae (BALI), 1994 perenne 13/9/94 126 
D. obcordatum (OBC]}, 1994 anual 13/9/94 126 
D. macropetalum (MAC]}, 1994 anual 13/9/94 126 
D.fovargm (FAV]}, 1994 anual 13/12/94 126 

(FAV2), 1994 anual 13/9/94 126 
(FAV2), 1994 anual 13/12/94 63 
(FAV3), 1994 anual 13/9/94 126 
(FAV3), 1994 anual 13/12/94 63 

C mauritanica (MAU]}, 1994 anual 20/10/94 189 
(MAU]}, 1994 anual 13/12/94 126 
(MAU2}, 1994 anual 20/10/94 63 
(MAU2}, 1994 anual 20/10/94 126 
(MAU2), 1994 anual 13/12/94 126 

C pubesuns (PUB]}, 1994 anual 13/9/94 126 
C ajacis (AJAI), 1993 anual 24/11/93 108 

(AJAI}, 1993 anual 20/10/94 126 
(AJAI), 1994 anual 20/10/94 252 

Germinació o/o de mortalitat 
N(%) dels cotilèdons 

O (O%) 
22 (61,1 %) 13,6 
62 (49,2 %) 3,2 
28 (22,2 %) 7,1 
84 (66,6 %) 1,2 
27 (64,2 %) o 
31 (73,8 %) o 

O (O%) 
31 (24,6 %) 6,4 
24 (28,5 %) o 
42 (33 %) o 

40 (31,7 %) 7,5 
13 (10,3 %) 30,7 
83 (65,8 %} 2,4 
31 (24,6 o/o) o 
47 (74,6 %} 4,2 
22 (17,4 %) 4,5 
50 (79,3 %) 2,0 

11 (5,8 o/o) o 
44 (34,9 %) o 

5 (7,9 %) o 
l 8 (J 4,2 %) o 
47 (37,3 %) o 
67 (53,1 %) 8,9 
62 (57,4 %) 4,8 
50 (39,6 o/o) o 
68 (26,5 %) 1,4 

o/o d'eclosió 
tardana 

o 
1,6 
o 

2,4 
o 
o 

o 
o 

2,3 
o 
o 
o 
o 
o 

4,5 
o 
o 

4,5 
o 
o 

4,2 
5,9 
o 
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4,4 
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En els Delphinium anuals, cal diferenciar els dos subgèneres Staphisagria i 
Delphinium, que tenen mides de llavor i de fulles cotiledonars molt diferents, re
flectides en la mida de l'embrió i en la quantitat de substància de reserva. En el 
primer subgènere, D. pictum ha germinat molt més bé que D. staphisagria, possi
blement perquè a aquest darrer li deu costar més de trencar la coberta, força en
gruixida (Kirolova, 1988), tot i que quan emergeixen els cotilèdons (de mides molt 
grans, de 3-3,5 cm de llargada), ho fan amb molta força; o bé perquè el desenvolu
pament també és més lent. 

Hem observat que llavors de D. staphisagria que han romàs a terra de l'any 
anterior han germinat bé l'any següent, cosa que ens fa pensar en una dormàn
cia considerable en aquesta espècie. En la població d'Eivissa (STA3), visitada en 
plena floració a final de maig, vam trobar, dins els fol·licles semioberts de les ca
nyes seques de l'any anterior, llavors que encara no s'havien dispersat, a causa, 
probablement, de la seva mida i de la situació de les plantes en indrets força arre
cerats i protegits del vent. El banc de llavors conté granes de més d'un any dife
rent, fàcilment observables al sòl gràcies al seu gigantisme; algunes llavors eren 
mortes, perquè només conservaven la testa. En altres Delphinieae, sobretot en 
Aconitum i en D. montanum, les granes que resten al fol·licle i no es dispersen és 
perquè no s'han desenvolupat bé o estan depredades, sovint per larves d'un díp
ter que les barrina (vegeu l'apartat 4.4.4). En el cas esmentat de D. staphisagria 
no estaven depredades i presentaven un bon aspecte morfològic. Vam realitzar 
proves de germinació amb tots dos tipus de granes, les que romanien en la plan
ta i les del sòl, fent dos lots de 30 granes cadascun; un el vam mantenir una set
mana al refrigerador a 4 ºC després de la recol·lecció, i l'altre, una nit al 
congelador (a -18 ºC). Les granes del sòl 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'època (juny) i, per aquest motiu, 
els percentatges de germinació van ésser molt baixos. Al final de setembre, van 
germinar més granes (35 % de les del sòl i 41,6 % de les no dispersades). 

Pel que fa al subgènere Delphinium, D. verdunense, D. gracile i D. favargeri són 
els tàxons que presenten, en general, percentatges de germinació més alts. De les 
Consolida assajades, germinen més bé C. pubescens i C. ajacis que C. mauritanica, 
però llurs taxes són 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 recol·lectades en anys anteriors al de sembra, es detecta una 
pèrdua de poder germinatiu que en alguns casos pot arribar al 100 % d'un any 
per l'altre, com passa, per exemple, en dues poblacions de D. verdunense, de 
Castelló de Tor (VER3) i de Sant Boi de Lluçanès, respectivament (taula 3.3). 
No obstant això, D. pictum de Bóquer (PICl) ha resistit força temps, potser per
què té granes més grosses i endurides, i això fa que l'embrió es conservi en més 
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TAUIA 3.4. Resultats dels assaigs de germinació al camp. 

Tàxon ( codi de població) N re. de granes Germinació Data Data Condicions 
sembrades (%)* de sembra d'observació (observacions) 

A. Ò'coctonum (LYCI) 60 12 (20 %)+15 20/10/93 19/5/94 vora de camí 
60 o 20/10/93 19/5/94 marge de riu 

A. anthora (ANTl) 60 4 (6,6 %) 20/10/93 19/5/94 prat 
60 8 (13,3 %) 20/10/93 19/5/94 prat 

A. napel/us (NAP l) 60 30 (50 %) 20/10/93 19/5/94 vora de camí 
60 2 (3,2 %) 20/10/93 19/5/94 marge de riu 

A. napel/us (NAP2) 60 51 (85 %) 12/10/93 5/6/94 prat, a poca altitud 
D. montanum (MONI) 60 4 (6,6 %)+l 20/10/93 19/5/94 vessant 

60 o 20/10/93 19/5/94 prat 
D. montanum (MON2)** 60 l (1,6 %) 12/10/93 5/6/94 tartera 

60 7 (12,6 %) 12/10/93 5/6/94 prat 
60 2 (3,2 %) 12/10/93 5/6/94 prat 
60 o 12/10/93 5/6/94 tartera 

* El segon número correspon al nombre de plàntules 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 plàntules, en dos germinadors, de D. montanum del Cadí (MON2). 

bones condicions. Aquestes dades no es poden tenir com a irrefutables, ja que 
pot influir-hi també, com indicàvem anteriorment, la conservació, 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 pèr
dua de poder germinatiu pot ser deguda a l'enranciment dels olis que aquestes 
granes contenen. 

A la taula 3.5 detallem els dies en què té lloc l'emergència dels cotilèdons, 
l'aparició de la primera fulla i l'eclosió de la primera flor a partir de la sembra, en el 
cas dels tàxons en què han germinat prou llavors per a permetre un seguiment en 
el temps. Els diferents comportaments de les espècies es fan palesos en les corbes 
dels gràfics de la figura 3.1 (vegeu l'apartat 3.3). Només hem inclòs un gràfic per 
espècie, perquè les diferències interpoblacionals són petites. 

Quant al període de germinació, s'observa una tendència de les espècies pe
rennes (les poques que han germinat) a ser molt més lentes que les anuals; entre 
aquestes darreres, la sèrie Pentagyna és la que té un desenvolupament més ràpid i en 
més gran proporció, cosa que denota que es tracta d'un grup vigorós, força ben 
adaptat a les condicions mediterrànies. D. bolosii triga gairebé tres mesos a germi
nar. D. montanum, com ja hem indicat anteriorment, presenta un segon pic de ger
minació, que correspon a l'època de fosa de la neu en les poblacions naturals. 



TAULA 3.5. Estudi de la germinació i el desenvolupament al llarg del temps. ..... 
o o 

Tàxon Germinació Primera fulla Primera flor 
(codi de població, data de sembra) N (interval) m±ES N (interval) m±ES N (interval) m±ES 

C:, 

D. montanum (MON l, 13/9/94) 6 (25 - 269) 145,83 ± 44,75 6 (48 - 294) 170,83 ± 44,64 - - - o 
D. bolosii (BOL2, 20/10/94) 26 (106- 123) 114,35 ± 1,00 26 (130 - 156) 144,58 ± 1,14 

r - - - o 
D. sylvaticum (SYLl, 24/11/93) 27 (34 - 83) 48,41 ± 2,01 27 (71 - 101) 85,15 ± 1,32 

C) - - - > D. staphisagria (STAl, 24/11/93) 16 (34 - 73) 53,63 ± 2,91 16 (55 - 96) 75,81 ± 3,11 16 (186-203) 193,68± 1,17 o 
D. staphisagria (STAl, 13/9/94) 18 (32 - 99) 64,32 ± 4,86 18 (45 - 103) 71,05 ± 3,16 18 (231 - 260) 248,45 ± 1,91 tr1 

D. staphisagria (STAl, 13/12/94) 22 (56 - 100) 77,11 ± 2,27 22 (76 - 113) 95,89 ± 2,04 22 (172-218) 194,33 ± 4,04 > 
D. pictum (PICl, 20/1/92) 125 (28 - 53) 35,03 ± 0,39 118 (49 - 77) 59,98 ± 0,64 so (145-190) 172,30 ± 1,09 ~ 
D. pictum (PICl, 24/11/93) 29 (36 - 53) 40,86 ± 0,40 29 (62 - 88) 70,34 ± 1,57 

.., 
~ D. pictum (PICl, 13/9/94) 80 (20 - 51) 35,80 ± 0,55 80 (35 - 71) 42,90 ± 0,67 39 (236 - 261) 246,26 ± 0,90 o 

D. pictum (PIC2, 20/1/92) 139 (28 - 59) 41,17±0,47 129 (51-85) 68,12 ± 0,73 35 (168 - 207) 187,02 ± 1,15 C: 
() 

D. pictum (PIC2, 24/11/93) 36 (31 - 57) 38,13 ± 1,16 30 (54 - 79) 63,53 ± 1,14 () 

D. verdunense(VERI, 20/1/992) 121 (21 - 56) 29,83 ± 0,66 116 (35 - 83) 
5 

47,83 ± 0,85 26 (159 - 204) 177,35 ± 2,68 o 
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 tr1 

D. verdunense (VER3, 24/11/93) 22 (22 - 53) 28,90 ± 1,54 21 (36- 79) 44,48 ± 2,01 > 
D. gracile (GRAI, 20/ l 0/94) 84 (12 - 23) 15,29 ± 0,26 82 (22 - 34) 25,73 ± 0,27 69 (196 - 239) 212,16 ± 1,03 

.....¡ 
C: 

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 C:, 

D. balansae (BALI, 13/9/94) 42 (14 - 80) 30,90 ± 1,83 42 (26 - 101) 43,33 ± 2,15 25 (244 - 292) 270,60 ± 2,64 
C: 
t, 

D. obcordatum (OBCl, 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. favargeri (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. favargeri (FAV3, 13/9/94) 22 (14-31) 21,05 ± l.SO 21 (22- 40) 30,38 ± 1,54 22 (229 - 260) 249,75 ± 1,62 ~ 
C. mauritanica (MAUl, 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 (PUB l, 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 (AJAI, 24/11/93) 62 (19-42) 24,21 ± 0,44 61 (34 - 52) 41,95 ± 0,53 59 (133 - 168) 154,38 ± 0,91 

N = nombre d'individus; m ± ES = mitjana ± error estàndard dels dies en què té lloc cada fenomen. 
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El subgènere Staphisagria, en esguard del subgènere Delphinium, té un període de 
germinació 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 són els més lents, mentre que la resta 
de Delphinium anuals presenten pics de germinació molt accentuats. Dins les anuals 
del gènere Delphinium hi ha una correlació força clara entre el període de germi
nació i la mida de la grana. Les Consolida tenen un comportament similar a les 
anuals del subgènere Delphinium. C. pubescens és molt més ràpida a germinar que 
les altres dues espècies assajades, amb un període de l 0-20 dies, coincident amb 
l'indicat per Svensson i Wigren (1986) per a C. regalis. Segons aquests autors, com 
més velles són les granes, més ràpidament germinen. 

3.2.4. DISCUSSIÓ 

En el procés de germinació hi ha dos aspectes de cabdal importància. D'una ban
da, les característiques morfofisiològiques de l'embrió, i de l'altra, la coberta de la gra
na. Quant al primer factor, el període de germinació relativament llarg (des de la 
sembra) d'aquestes espècies, com a terme mitjà aproximadament un mes -i malgrat 
que hi ha fortes oscil·lacions, depenent de cada tàxon-, sembla indicar certa manca 
de maduresa de les granes (vegeu l'apartat 3.6). Vam fer alguns talls histològics de les 
granes, en què vam observar que els embrions de les nostres espècies perennes eren 
més petits i menys desenvolupats que els de les espècies anuals, anàlogament a les ob
servacions de Tamura i Mizumoto (1972). 

Quant al segon aspecte, la tendència evolutiva de les llavors de les Delphinieae, 
apuntada perTrifonova (1990), consisteix en una disminució del gruix de la testa, 
provocada per una reducció de la mida de les cèl·lules, que és contrarestada per un 
engruiximent de les parets de les cèl·lules epidèrmiques i un canvi de la seva dispo
sició (de tangencial a radial). En el conjunt de les Delphinieae, això significa una 
progressiva disminució de les dimensions de la grana i un increment en l'orna
mentació de l'episperma. Sembla que aquest canvi ha de comportar un estalvi ener
gètic prou important i pot significar un increment de les taxes de germinació. El 
subgènere Staphisagria, però, ha seguit un model ben diferent, incrementant nota
blement les dimensions de la llavor i amb un episperma més rugós i reticulat, menys 
ornamentat (Kirolova, 1988). 

Tant pel que fa a les taxes de germinació com al desenvolupament en el temps, 
s'evidencia un comportament força diferent en els tàxons anuals i en els perennes. De 
fet, sembla lògic pensar que les espècies anuals, la supervivència i perpetuació de les 
quals depèn exclusivament de la grana, germinen molt més bé que les perennes i més 
ràpidament, 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., 
espècie perenne americana, per exemple, requereix diversos anys per a assolir la flo
ració (Baskin i Baskin, 1974), com alguns acònits de cicle molt llarg (Rawat et al., 
1992). Però a part de la necessitat vital de germinar fàcilment pel fet d'ésser anuals, 
moltes d'aquestes plantes tenen una ecologia que també els hi obliga. La major part 
són plantes ruderals o arvenses, considerades males herbes de conreus i rostolls, erms i 
talussos; les del Marroc colonitzen indrets estèpics, amb unes condicions de tempe
ratura i dèficit hídric molt extremes i les del subgènere Staphisagria requereixen un 
grau de nitrofília important; això fa necessària una gran capacitat germinativa per a 
ocupar l'espai competint amb d'altres espècies o per a vèncer les condicions ambien
tals. Tot i aquestes dificultats, alguns tàxons 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 et al., 1976, 1977; Ralphs i Turner, 
1989; Mickelsen et al, 1990; Ralphs et al, 1990, 1992; Turner et al, 1992; Bunderson 
et al., 1995). Les espècies de distribució àmplia i gran adaptabilitat a condicions eco
lògiques diferents, com C ajacis, tenen un creixement i un desenvolupament més 
bons que les espècies restringides a hàbitats més secs (Trifonova, 1986). El subgène
re Staphisagria, tot i que creix en indrets força 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 endèmic i que, per tant, pot veure greu
ment compromesa la seva conservació (Guyot i Muracciole, 1995). 

Aquesta dicotomia ja va ser intuïda per Blanché ( 1991) en espècies del gènere 
Delphinium, dins el qual germinaven més bé les anuals (D. verdunenseo D. pictum) 
que les perennes, en concordança amb les observacions d'Edwards (1981). En la 
mateixa línia, Epling i Lewis (1952) van demostrar la baixa capacitat germinativa 
d'alguns tàxons que pertanyen a la secció Delphinastrum (tots perennes); durant sis 
anys d'experiments només van aconseguir fer germinar 76 granes de 331.000. 
Altres autors, però, 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 o/o de germinació en D. barbeyi, bé que només sobreviu un 
28 o/o de les plantes. Thompson (1968) obté resultats molt diversos depenent de les 
condicions. Smreciu et al. ( 1988) demostren que altres espècies perennes poden pre
sentar taxes de germinació força 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 floració. També s'evidencia aquesta tendèn
cia en D. balansae, tot i pertànyer al subgènere Delphinium. 

Els acònits assajats ens han donat, en general, taxes de germinació molt bai
xes, coincidents amb els resultats d'Angosto et al. (1990) per a A. nevadense 
(= A. burnatii, molt proper filogenèticament a A. napel/us). Però això pot de
pendre, en gran mesura, del tàxon o de les condicions. Nautiyal i Kaushik (1988) 
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troben taxes de més del 92 o/o en A. heterophyllum, que viu a 3.600 m, i nosal
tres vam observar una elevada germinació al camp, amb nombroses plàntules, en 
una població de Las Honfrías (Salamanca) d'A. napel/us subsp. castellanum. Les 
plantes d'alta muntanya probablement requereixen tractaments amb baixes tem
peratures (Ayerbe i Ceresuela, 1982), bé que en A. japonicum (Katsuki et al., 
1994) les gibberel·lines són més efectives que el fred per a trencar la dormància. 
Baskin i Baskin (1994) demostren que les baixes temperatures són necessàries per 
a estimular el creixement de l'embrió en D. virescens, i Svensson i Wrigen (1986) 
també ho afirmen per a C regalis. 

Moltes espècies perennes, i en bona part les d'alta muntanya, presenten l'ano
menat fenomen de la dormància (Baskin i Claude, 1968; Baskin i Baskin, 197 4, 
1994), deguda, fonamentalment, al lent desenvolupament de l'embrió. Aquest fet 
és de vital importància per a evitar germinacions fora de temps, que resultarien fa
tals en les condicions adverses dels ambients alpins i subalpins, principalment per
què hi ha una coberta de neu. Així, és fàcil entreveure que el total desenvolupament 
de l'embrió coincideix en el temps amb el període més desfavorable, de tal manera 
que la llavor no és totalment viable fins que les condicions ambientals són òptimes. 
Aquest fet podria explicar un comportament tant diferent entre les plantes d'alta 
muntanya i les de terra baixa. 

Els fenòmens de dormància, que es podrien interpretar com una dispersió 
en el temps, permeten mantenir la capacitat de germinació. D'altra banda, tam
bé poden ser una possible estratègia per a escapar de la competència d'altres es
pècies. Per exemple, D. pictum subsp. requieni de les leras acumula les granes al 
banc del sòl (seed-bank) i només germina quan apareix una clariana, com passa 
de manera natural després d'un incendi (Loisel et al., 1995). La supervivència 
d'aquestes granes s'ha estimat en uns cent anys. Aquesta propietat s'ha utilitzat 
per a gestionar l'endemisme. 

A la vista dels resultats, les condicions externes semblen força importants en 
aquest grup de plantes per a assolir un bon èxit germinatiu. Recapitulant, d'una 
banda, és fonamental una correcta conservació, millor en fred (a 4 ºC), però no 
congelades. D'altra banda, germinen més bé si són del mateix any, ja que, amb 
el temps, el poder germinatiu minva progressivament (Cranin i Nielsen, 1978; 
Svensson i Wigren, 1986; Trifonova,1986). En algunes ocasions, hem compro
vat empíricament que les dates d'inici de la sembra també poden influir en els 
resultats. El període òptim és la tardor, quan ha disminuït la calor de l'estiu, però 
les taxes de germinació són més elevades si transcorre un període de temps 
-a causa de la dormància o perquè l'embrió no està del tot madur- d'uns cinc 
o sis mesos després de la seva recol-lecció, opinió 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 espècies anuals és l'agost. 

Pel que fa a la temperatura de germinació, tot i que pot variar lleument se
gons el tàxon, sembla que els diversos autors consideren que les temperatures òp
times van de 8 a 15 ºC o alternants (Harrington, 1921; Barton, 1932, 1935; 
Baskin i Baskin, 197 4, 1994; Edwards, 1981; Trifonova, 1986; Carpenter i 
Boucher, 1992; Katsuki et al., 1994), i que a temperatures superiors als 25 ºC 
les llavors pràcticament no germinen. Quant a les condicions de llum i foscor, 
hem trobat referències contradictòries; 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 espècies de 
Delphinieae, cosa que ens porta a concloure que cada tàxon requereix unes con
dicions particulars. En les nostres proves en placa de Petri no hem notat grans 
diferències pel que fa a aquesta variable, i a l'hivernacle les granes estaven soter
rades i sotmeses a les variacions diàries naturals. 

En les espècies que hem assajat, hem trobat una diferència prou remarcable en
tre els resultats de les taxes de germinació en placa de Petri i en els germinadors a 
l'hivernacle; per a explicar-la podríem aventurar algunes hipòtesis, com ara que el 
sòl conté microorganismes que ajuden a trencar la coberta i també precursors 
d'hormones, o que té un efecte filtrant de les radiacions (Peñuelas, com. pers.). 

3.3. DESENVOLUPAMENT 

A partir de les granes germinades es va fer un seguiment en el temps de les plàn
tules, controlant l'emissió de la primera fulla, el ritme de formació de la roseta i l' an
tesi de la primera flor. Les dades es troben a la taula 3.5 i als gràfics de la figura 3.1. 

Pel que fa a l'aparició de la primera fulla, una vegada han emergit els coti
lèdons, se segueix evidenciant una clara dicotomia quant al ritme entre els tà
xons perennes i els anuals; els primers són molt més lents. Dins dels tàxons anuals, 
les espècies del subgènere Staphisagria triguen més a emetre la primera fulla que 
les del subgènere Delphinium, perquè la plàntula és notablement més gran. En 
aquest cas, però, D. pictum tarda, de mitjana, més dies que D. staphisagria a eme
tre la primera fulla una vegada ha germinat, bé que, comptant des del dia de sem
bra va més ràpid. Per tant, en D. staphisagria les dues corbes s'encavalquen més 
(figura 3.1.d), fet que té la seva importància, com més endavant argumentarem. 
Un fenomen similar té lloc en D. balansae, en esguard d'altres espècies anuals del 
grup (figura 3.1.i). Les consòlides presenten un comportament semblant a les 
espècies anuals del subgènere Delphinium. 



CICLES BIOLÓGICS 105 

a) D. elatum b) D. bolosii 
10 10 

:!l l "' • ::, 
"0 "0 :~ ~ "0 • • .5 .5 
~ ~ 
e • e • 
~ ~ 
ê ê 0 2 0 2 z z 

la fulla - la fulla 
- Gcnninació -- Germinació .. 100 "º 200 2,o ,00 ,,. 

'º 100 ,,. 200 "º 300 ,,. 
Dies Dies 

e) D. sylvaticum 
10 

:!l l 
"0 

:~ 
"0 • .5 
~ 

li • 
!!i 2 z 

- lafulla 
- Genninació ,. 100 150 200 250 300 ,,. 

Dies 

d) D. staphisagria e) D.pictum 
10 10 

:!l l :!l l 

] ] 
"0 • :a • 
.5 .5 
~ ~ 

e e 4 

~ ~ 

!!i !!i 2 

z 

~ 
z 

- laflor -- Ja flor 
- lafulla - lafulla 
- Germinació - Gcnninació .. 100 "º 200 250 300 "º 'º 100 150 200 250 ,00 ,,. 

Dies Dies 

FIGURA 3.1. Germinació i desenvolupament en la tribu Delphinieae. 
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FIGURA 3.1. Germinació i desenvolupament en la tribu Delphinieae. (Continuació.) 
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FIGURA 3.1. Germinació i desenvolupament en la tribu Delphinieae. (Continuació.) 

Dins les espècies estudiades, el desenvolupament de les rosetes de fulles ba
sals és també més lent en les espècies perennes i no sempre culminen en una tija 
florífera el primer any. Dins dels tàxons anuals, els del subgènere Staphisagria 
desenvolupen la roseta amb més lentitud que les altres espècies, a causa proba
blement que la mida de les fulles i el port són molt més grans. Dins del subgè
nere Delphinium, les espècies marroquines D. obcordatum, D. fovargeri i 
D. macropetalum es desenvolupen molt ràpidament, produeixen moltes fulles 
i donen lloc a rosetes basals molt ufanoses (de fet, els exemplars trobats al camp 
eren força grossos i molt ramificats). Les espècies peninsulars D. verdunense i 
D. gracile tenen un ritme comparable, més lent que les espècies nord-africanes 
esmentades, i això es fa palès també amb les seves rosetes de fulles, comparati
vament més petites. Probablement aquestes diferències són degudes al fet que les 
espècies nord-africanes viuen en unes condicions molt més extremes que les pe-
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ninsulars; quan les condicions són favorables i disposen d'abundants nutrients 
es desenvolupen amb molta més força. D. balansae i D. cossonianum són encara 
més lents, tot i que poden arribar a produir rosetes força denses. Dins les con
sòlides, C ajacis produeix rosetes més grans i espesses que les altres dues, però 
també el seu port sol ser més gran, i el ritme és semblant a D. verdunense o D. gra
cile. Amb tot, cal tenir present que aquests tàxons presenten una gran plasticitat 
de mides, depenent de la disponibilitat dels recursos. 

3.4. DESCRIPCIÓ DEL CICLE ANYAL 

Espècies anuals 

En els tàxons anuals, o teròfits, el cicle vital coincideix amb l'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 dispersió. Germinen majoritàriament a la prima
vera, quan les condicions ambientals els són favorables. Moltes, per tant, mostren 
una estratègia de seed-bank. Desenvolupen amb certa rapidesa una roseta de fulles. 
Es produeix, després, un cert deturament i romanen en aquest estadi força temps 
(bé que l'emissió de fulles pot ser continuada), durant el qual acumulen substàn
cies per al desenvolupament posterior. Emeten finalment una tija florífera més o 
menys ramificada, depenent de cada tàxon (vegeu l'apartat 2.2) i dels recursos dis
ponibles, que anirà eclosionant gradualment. A mesura que s'esdevé la floració, les 
fulles basals s'assequen i es desprenen; la tija, amb el temps, adquireix un aspecte de 
canya seca. En general, el període de floració de les espècies anuals és més llarg i es
glaonat que el de les perennes (figures 3.1), està estretament relacionat amb el grau 
de ramificació, i fa possible un període més llarg d'exposició de les flors als pol·li
nitzadors. Com ja hem indicat anteriorment, sovint té lloc l'emissió de noves flors, 
cosa que permet l'existència, en un moment donat, de poncelles, flors descloses i 
fol·licles madurs en el mateix peu i que incrementarà la producció final de granes 
per individu. Aquest fenomen, força habitual en el subgènere Delphinium, l'hem 
detectat molt aïlladament en el subgènere Staphisagria, que mostra, en general, un 
comportament més similar al de les espècies perennes. A la tardor, si les pluges són 
abundants i les condicions adequades, poden tenir lloc segones florides. 
Posteriorment, les plantes fructificaran i dispersaran les granes, i es tornarà a reini
ciar el cicle. 

Les espècies del subgènere Staphisagria han estat descrites tradicionalment com 
a biennals (Maire, 1964; Davis, 1965; Aboucaya, 1983; Verlaque et al., 1991; 
Blanché, 1991; Pawlowski, 1993; Guyot i Muracciole, 1995; Loisel et al, 1995; 
Tamura, 1995). En les nostres experiències sempre s'han comportat com a anuals 



CICLES BIOLÒGICS 109 

estrictes, germinant, florint i realitzant tot el cicle en un any, tant els individus con
reats a l'hivernacle en condicions experimentals, com els observats al camp. Alguns 
d'ells estant en plena floració conservaven encara les fulles cotiledonars, sobretot 
D. staphisagria. Blanché (1991) observa també cotilèdons 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. 

Espècies perennes 

El cicle biològic de les perennes també s'inicia amb la germinació de les gra
nes, moltes de les quals presenten fenòmens de dormància acusats. Emeten una ro
seta de fulles que el primer any no sol prosperar ni produeix tiges floríferes, ja que 
el seu desenvolupament és molt més lent. Probablement la planta tendeix a inver
tir els esforços en acumular substàncies de reserva per a realitzar el cicle amb èxit en 
properes temporades. 

El cicle anyal de les Delphinieae perennes, una vegada han germinat i s'han es
tablert, consta de dues etapes: una de repòs o de latència (que pot durar de tres a 
vuit mesos) i una de creixement vegetatiu i reproductiu. En la primera, el riwma es 
manté soterrat i actua com a magatzem de substàncies de reserva, per tal de supe
rar el període de condicions desfavorables. Les plantes d'alta muntanya, durant 
aquesta etapa, solen estar cobertes de neu, que les aïlla tèrmicament i les protegeix 
de les fortes baixades de temperatura que podrien influir en el rebrotament i la flo
ració posteriors (Kuchenreuther, 1990; lnouye i McGuire, 1991 ). En la segona eta
pa (de nou a quatre mesos) té lloc el creixement vegetatiu i el desenvolupament 
reproductiu (floració, fructificació i dispersió de granes). Com que els brots en re
pòs resten sota terra, cal considerar que la planta es comporta com a geòfit, tal com 
van descriure Tamura et al. (1977) i Tamura (1995). 

A l'època del desglaç en les plantes ~!-'alta muntanya, i força més aviat en les 
espècies de zones baixes, es desenvolupa el rizoma. Brota una roseta de fulles ba
sals que, en principi, si les condicions són adients, emetrà una tija florífera. Si 
ha tingut lloc reproducció vegetativa (per multiplicació o fragmentació del riw
ma), el nombre de tiges pot incrementar-se. És força característic de totes les 
Delphinieae perennes, com s'esdevé també en les anuals, que, en començar a florir, 
se'ls assequin progressivament les fulles inferiors, segurament perquè la planta 
«concentra» l'energia i els recursos en el desenvolupament floral. Finalment, una 
vegada s'ha produït tota la fase reproductiva, la part aèria mor i la planta torna 
a entrar en etapa de repòs. 

Hem observat en la sèrie 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 l'any següent o fins més enllà. Aquest fet, relacionat amb condi
cions ambientals adverses, representa probablement un estalvi energètic i depèn, en 
gran part, de les substàncies de reserva que hagi emmagatzemat la planta prèvia
ment. Es tracta d'espècies 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 l'estructura sense arribar a fructificar (prenen una 
consistència papiràcia). 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 l'hivernacle com en el camp. Observacions similars van efectuar Lewis i 
Epling ( 1959) en D. gypsophylum Ewan. Durant diversos anys en què les condicions 
foren més extremes semblava que les plantes havien desaparegut, però finalment van 
rebrotar; els rizomes més vells van sobreviure més bé. 

3.4.1. REPRODUCCIÓ VEGETATIVA 

Els òrgans subterranis de reserva, que poden estar més o menys tuberificats 
segons el tàxon, són l'única part que sobreviurà durant l'etapa de latència en 
les Delphinieae perennes. A vegades, es poden multiplicar espontàniament, frag
mentar-se i donar lloc a nous individus (Markowsky, 1972; Brink, 1980; Rawat 
et al, 1992). En la majoria d'espècies perennes estudiades, les taxes de germina
ció són força baixes (vegeu l'apartat 3.2) i, per tant, la reproducció vegetativa ha 
de fer, suposadament, un paper molt important en la conservació o en l'incre
ment de la població. 

I.:arrel dels acònits ha estat un caràcter taxonòmic molt emprat en la sistemà
tica del gènere (Tamura, 1995). En la secció Lycoctonum és una arrel rizomatosa, 
mentre que en el subgènere Aconitum és força tuberificada i napiforme, però no ri
zomatosa. La majoria d'acònits, tot i sc:r perennes, semblen comportar-se com a 
«biennals» (Stapf, 1905; Rawat et al, 1992; Dong i Li, 1990, 1992). A l'estiu, cada 
arrel mare produeix una tija aèria simple i diferencia una nova gemma que donarà 
lloc a una arrel col-lateral. A la tardor -final de l'estació de creixement- la tija i 
l'arrel inicial moren i només roman l'arrel col-lateral que hiverna. A la primavera se
güent, aquesta arrel rebrota i produeix una tija florífera i una nova arrel col-lateral. 
El vigor d'una planta individual és manté d'estació en estació (Brink, 1980). 
Ocasionalment, una planta pot produir petites arrels a més de l'arrel col-lateral gros
sa, però han de passar diversos anys fins que una d'aquestes assoleixi la mida adient 
per a produir una tija florífera. A part d'aquestes petites arrels, la reproducció ve
getativa es limita a un reemplaçament d'individus en la majoria de poblacions, re
emplaçament que esdevé molt important per al manteniment de la població. 
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El nombre de tiges aèries està en relació amb el nombre d'arrels produïdes, ja que 
cadascuna només produeix una tija (Rawat et al., 1992). 

Brink (1980) descriu per a algunes poblacions d'A. columbianum uns òrgans 
de propagació vegetativa addicionals, que anomena bulbil-les. Neixen a les axil·les de 
les fulles de les tiges aèries, cauen, creixen i donen lloc a noves plantes. Aquest ma
teix autor fa notar, però, l'eventualitat d'aquest fet, ja que hi ha poblacions que en 
presenten i d'altres que no, característica que es manté en condicions experimen
tals. Aquest tipus de propagació no l'hem detectat en cap dels tàxons estudiats. 

La població de Las Honfrías (Salamanca) d'A. napellus subsp. castellanum, 
en què vam observar una elevada germinació al camp (hi havia nombroses plàn
tules), també presentà un índex de reproducció vegetativa molt alt en els testos 
a l'hivernacle, cosa que ens fa pensar en una població marcadament en expansió. 
També hem detectat, en condicions d'hivernacle, una reproducció vegetativa molt 
activa en A. anthora, amb producció 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 fàcilment per esqueixos o cuttings 
(Edwards, 1981; Basset, 1992), tallant i sembrant l'ull que apareix a la base de 
la tija quan s'inicia el rebrotament. En D. bolosii, 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 amenaçades (sense malmetre les poblacions naturals), 
tramesos al Conservatoire Botanique Nacional de Brest, on tenen cura de la con
servació 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 
sèrie Pentagyna, el fenomen de propagació vegetativa també és molt factible, puix 
que sovint d'un sol rizoma poden aparèixer nombroses tiges floríferes en anys 
successms. 

3.5. FLORACIÓ 

Floració en la inflorescència 

En els tàxons perennes i en el subgènere Staphisagria, l'antesi té lloc de mane
ra ascendent i gradual al llarg de la inflorescència, cosa que afavoreix l'al-logàmia 
(vegeu l'apartat 4.4.3). Floreix primer el raïm principal i després els laterals (si n'hi 
ha). En la resta d'espècies anuals, molt més ramificades, l'antesi és molt més alea
tòria i les flors eclosionen progressivament per raïms d'últim grau de ramificació. 
El ritme d'eclosió de les flors és, com a terme mitjà, de 4-5 flors per dia. 
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Desenvolupament floral 

El desenvolupament dels òrgans sexuals de la flor és proteràndric (mecanisme 
que intenta evitar l'autogàmia; vegeu el capítol 5). Quan els estams maduren i es 
fan dehiscents, s'estiren fins a situar-se just per sota dels pètals laterals, en el gènere 
Delphinium, per sota dels sèpals, en Aconitum, o per sota dels lòbuls dels nectaris, 
en Consolida. Després realitzen un moviment descendent i s'allunyen de la zona on 
posteriorment emergirà el pistil, que madurarà progressivament (aquesta separació 
espacial dels òrgans sexuals s'anomena hercogàmia). Un cop els pistils, que han es
devingut receptius, han estat pol-linitzats, les peces florals (pètals i sèpals) cauen al 
cap d'un o dos dies, havent acomplert la seva tasca d'atracció dels pol-linitzadors. Si 
no arriba pol-len al pistil, l'estigma intenta incrementar al màxim la seva superfície, 
que acabarà degenerant. Les peces florals, en aquest cas, no cauen fins al cap de 
molts dies. 

3.5.1. FENOLOGIA DE LA FLORACIÓ 

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 et al., 1993) podem confirmar que les espècies de la tri
bu De/phinieae a la Mediterrània occidental floreixen al final de la primavera o du
rant l'estiu. Probablement s'han adaptat als períodes de més activitat dels vectors 
pol-linitzadors. No coneixem cap cas de floració exclusivament hivernal, bé que al
gunes espècies anuals poden tenir, com hem indicat repetidament, segones florides 
fora del període habitual, o que d'altres tàxons poden allargar la floració fins ben 
entrada la tardor (com en A. napel/us), depenent de les condicions meteorològiques. 
Els mesos de floració s'indiquen a la taula 4.23. 

En línies generals, observem que l'altitud endarrereix el desenvolupament 
de les plantes, especialment les de l'alta muntanya, perquè les condicions són més 
extremes i sovint el sòl és cobert de neu fins ben entrada la primavera. El rebro
tament i el desenvolupament vegetatiu s'inicien més tard que en les espècies que 
viuen a terra baixa. El període favorable és més curt i s'esdevé a l'estiu, quan pro
bablement es produeixen els pics de màxima activitat dels abellots, principals 
pol-linitzadors d'aquestes plantes (vegeu el capítol 4). D'altra banda, l'increment 
de latitud, en alguns casos, pot produir l'efecte contrari; moltes espècies nord
africanes com ara D. macropetalum o D. cossonianum tenen una floració més pri
merenca en esguard dels altres membres peninsulars de la tribu. Però cal tenir 
present que els factors geogràfics, ecològics o climàtics no són els únics que de
terminen la fenologia de les plantes. Algunes viuen simpàtricament i mostren rit-
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mes ben diferenciats, molt importants com a mecanismes d'aïllament reproduc
tiu (vegeu l'apartat 5.2.4.2). 

Atès que fer un seguiment fenològic de tants tàxons és complicat per qüestions 
de limitació de temps i de llunyania de moltes poblacions, n'hem fet alguns més con
crets al camp, i algunes proves en condicions d'hivernacle, durant els anys 1992-1995. 

Seguiment de camp 

Seguiment l: Aconitum i D. montanum 

Un exemple d'espècies simpàtriques, sotmeses a les mateixes condicions am
bientals i ecològiques, es presenta a la vall d'Eina (alta Cerdanya), en què conviuen 
de costat quatre espècies de Delphinieae. La figura 3.2 mostra el diagrama de la flo
ració i la fructificació d'aquests tàxons, construït sobre la base de nombroses visites 
a les poblacions. Les tres espècies d'Aconitum presenten una fenologia floral un xic 
diferent, tot i que en alguns moments els períodes de floració poden sobreposar-se 
i, per tant, l'aïllament fenològic no és complet. A. lycoctonum és el més primerenc, 
seguit d'A. napel/us, i el més tardà és A. anthora. D. montanum, donada l'altitud a 
què habita (l. 980 m), és, dels tàxons de Delphinium estudiats, el que mostra la flo
ració més tardana, força coincident amb la dels acònits. S'inicia a la mateixa època 
que A. napel/us. Alguns dies arriben a coincidir totes quatre espècies en flor. Les 
barreres entre aquests tàxons deuen ser (vegeu el capítol 5), molt possiblement, ge
nètiques, ja que les petites diferències ecològiques no són suficients perquè actuïn 
de barrera. 

D'altra banda, cal remarcar l'existència de dos models de fenologia floral: 
A. napel/us, que té una floració molt esglaonada i pot romandre en flor fins a final 
de tardor o principi d'hivern, i la resta de tàxons, que presenten una floració més 
curta. Aquest allargament de la floració, que permet un temps d'exposició més llarg 
als pol·linitzadors, a vegades no reporta cap avantatge, perquè les primeres neus co
breixen els individus. 

Seguiment 2: D. bolosii 

En D. bolosii hem pogut fer un seguiment més constant de les dues úniques 
poblacions conegudes. La floració és força curta, ja que dura tres o quatre setmanes 
(de principi de juny a principi de juliol). La fructificació i dispersió de les granes 
dura al voltant d'un mes i mig (figura 3.3). Mitjançant les observacions de camp, 
hem constatat que la població de la Noguera (BOLl) comença a florir una setma-
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FIGURA 3.2. Floració i fructificació de les Delphinieae de la vall d'Eina. 
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na abans que la d'Ulldemolins (BOL2). En condicions d'hivernacle, les floracions 
es van avançar respecte al camp, probablement perquè les condicions climatològi
ques de Barcelona són més suaus, però se segueix mantenint aquesta diferència 
d'una setmana entre ambdues poblacions; per tant, tot i que les plantes s'aclimatin, 
conserven un cert ritme intern. 

Aquesta floració en un període tan curt i en pic és deguda, d'una banda, al ti
pus d'inflorescència: un raïm principal, amb nombroses flors, amb molt poques 
branques laterals, o cap, que mai no emeten noves flors (el ritme de floració és, com 
a terme mitjà, de 4-6 flors eclosionades per dia). De l'altra, al fet que la majoria d'in
dividus floreixen gairebé simultàniament. Podria tractar-se d'una estratègia per a 
potenciar l'efecte taca i augmentar la vistositat per als pol·linitzadors. En aquest sen
tit, és ressenyable que en aquesta espècie hem detectat un ampli espectre de visitants 
florals (vegeu el capítol 4). 

A més, aquestes plantes són especialment sensibles a la calor i a la sequera. 
L'estiu de l'any 1994, extraordinàriament sec i càlid (es va arribar en diverses oca
sions a temperatures de 40 ºC a l'ombra), es va poder diferenciar fàcilment la in
fluència d'aquest factor, ja que en amunt d'un punt determinat de la tija tots els 
fol·licles 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. Floració i fructificació de les dues poblacions de D. bo/osii. 
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només les trobem a l'obaga, la zona més protegida i humida, i a Ulldemolins cer
quen protecció enmig de la bardissa (tendència que també observem en les pobla
cions estudiades de D. fissum). La floració ràpida 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 Marítims (FIS3 i FIS4) -la subsp. fissum- floreixen més 
aviat que les de Salamanca (FIS l i FIS2) -la subsp. sordidum- i, al seu torn, la 
població de Las Honfrías (FIS2) s'endarrereix més que la de Villarino, probable
ment perquè viu a més altitud. 

Seguiment a l'hivernacle 

Quant a l'eclosió de la primera flor (taula 3.5 i figura 3.1), pràcticament no 
podem dir res dels tàxons perennes, perquè gairebé no van florir el primer any, ex
cepte D. balansae, en què va florir un 59,5 % dels individus germinats. Els tàxons 
anuals floreixen entre 6 i 8 mesos després de la sembra. Hem de tenir present, però, 
que els resultats de la floració 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. 
Així doncs, hem estudiat alguns casos en què la data de sembra ha estat la mateixa, 
per tal de comparar el seu comportament en igualtat de condicions. 

Seguiment 3: Subgènere Staphisagria 

En les poblacions naturals, la floració de D. staphisagria s'avança aproximada
ment un mes a la de D. pictum, fet que havia suggerit l'existència de barreres fenolò
giques en el cas de Mallorca, on aquestes dues espècies viuen simpàtricament (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 floració s'avança, l'única explicació possible és que deuen 
compensar aquella lentitud completant les altres fases de manera més ràpida. 

Vam estudiar el comportament i desenvolupament paral-lel d'aquestes plantes 
sembrant granes d'ambdues espècies en la mateixa data (13 de setembre de 1994). 
Tot i que D. staphisagria va mostrar un període de germinació i un desenvolupa
ment inicial més lent que D. pictum, van acabar florint a la mateixa època, com po
dem apreciar a la figura 3.4, cosa que confirma la tendència d'aquella a completar 
el cicle més ràpidament. En el procés d'emissió de la primera fulla, ja es detecta 
aquesta tendència. 

-
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FIGURA 3.4. Desenvolupament i floració de D. pictum i D. staphisagria en condicions d'hiverna
cle (data de sembra: 13/9/94). 
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Seguiment 4: Subgènere De/phinium 

El subgènere De/phinium i el gènere Consolida tenen una floraci6 força es
glaonada i llarga. A més, el tipus de ramificació i l'increment del nombre de flors 
per individu en comparació amb les perennes (poden emetre noves flors) provoca 
que la floraci6 individual sigui comparativament més llarga i augmenti, d'aquesta 
manera, l' exposici6 als pol-liniczadors. Les observacions de camp demostren que D. 
cossonianum i D. macropetalum s6n els més primerencs. D. obcordatum i D. favar
geri tenen un ritme similar i, de les espècies nord-africanes, D. balansae és el més 
tardà. Les espècies peninsulars -D. gracile i D. verdunense- presenten ritmes de 
floraci6 molt semblants i s6n molt més tardanes. Podem entreveure, doncs, que les 
espècies de latituds més baixes (les nord-africanes) són més primerenques, proba
blement perquè les condicions favorables s'assoleixen abans. 

En aquest subgènere vam realitzar una experiència anàloga a la del grup anterior, 
comparant el desenvolupament i la floraci6 de diverses espècies 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 floració de les anuals del subgènere Delphinium en con
dicions d'hivernacle (data de sembra: 13/9/94). 
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i D. balansae, el més tardà. A més, aquesta darrera espècie té un ritme notablement 
més lent que les altres, atribuïble amb tota seguretat al seu caràcter perenne. 

Sèrie Pentagyna 

Per a la sèrie Pentagyna, atesa la llunyania de les poblacions, només tenim da
des d'hivernacle i bibliogràfiques; però totes les plantes cultivades van estar sotme
ses a les mateixes condicions. D. emarginatum subsp. emarginatum i D. pentagynum 
són de floració 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 úl
tim, D. emarginatum subsp. nevadense (final de juny principi de juliol), clarament 
molt més tardà, probablement perquè viu en ambients submediterranis i a més al
titud ( 1.200 m) que els altres, marcadament mediterranis. Les diferències entre els 
dos tàxons de Tunísia (EMA l i SYL l) es van detectar també en condicions de camp 
(Blanché, com. pers.). 

Gènere 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 floració al camp d'aquesta darrera espècie és la 
més primerenca. 

3.6. DISPERSIÓ DE LES GRANES 

Anàlogament a les síndromes de pol·linització, hi ha sistemes de dispersió que 
formen part del procés reproductiu i que són els responsables que les granes restin 
a prop o viatgin lluny dels parentals, amb la conseqüent expansió de la població 
(Pijl, 1972; Stuessy, 1990). Hi ha diversos vectors de les diàspores: la planta matei
xa (autocòria), els animals (zoocòria), el vent (anemocòria) o l'aigua (hidrocòria), 
només per citar els més importants. 

Els fruits de totes les Delphinieae estudiades presenten un mecanisme de post
carpotropisme: quan s'han fecundat els carpels -que formen un angle aproximat 
de 45º respecte de la tija- i han caigut les peces florals, aquells efectuen un movi
ment ascendent per col·locar-se pràcticament paral-lels a la tija i verticals respecte 
del sòl. Les tiges florides, sovint molt llargues en algunes espècies (en D. bolosii, per 
exemple, arriben fàcilment al metre i mig), poden caure o torçar-se a causa del vent, 
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la pluja, el trepig d 'un animal o qualsevol altre factor ambien tal; si això passa, els 
fruits modifiquen la seva posició per tal de mantenir-se sempre verticals respecte del 
sòl, com s' il-lustra a la figura 3.6. Aquest mecanisme, que també s'ha descrit en aleres 
plantes com Pinguicula longifolia (García, 1993), fa possible que la dispersió de les 
granes sigui molc més gradual. 

Quan el fol·licle madura, perd aigua, i això ocasiona l'obertura de la sutura ven
tral. En aquest moment, les granes morfològicament desenvolupades estan poc ad
herides i surten amb facilitat. J.;al]iberació, però, és gradual (Epling i Lewis, 1952), 
atès que els fol·licles, sempre verticals respecte del sòl, mai no estan oberts del cot. De 
vegades, les canyes seques de plantes situades en llocs prou arrecerats o protegies po
den contenir granes que no s'hagin dispersat (cas freqüent en D. staphisagria, ja que 
la mida de les llavors en dificulta l'alliberament). Sovint, les granes malformades o de
predades no es dispersen bé. 

El temps de maduració de les granes dins del fo l·licle, comprar a partir de la 
pol·linització del pistil , escà en clara relació amb la mida d 'aquelles. Com a cer
me general, les granes de la major parc de Delphinieae estudiades tarden un mes 
a desenvolupar-se i dispersar-se. D. staphisagria, que té les granes significati va-

FIGURA 3.6. Posrcarporropisme dels fo l·licles en D. bolosii. 



120 BIOLOGIA DE LA REPRODUCCIÓ DE LA TRIBU DELPHINIEAE 

ment més grosses, triga dos mesos llargs. Per contra, en les anuals del subgènere 
Delphinium, de granes més petites, el temps és lleugerament inferior al mes (uns 
20-25 dies). En el moment de la dispersió, les granes estan externament ben 
desenvolupades, però internament no són del tot madures, ja que en general els 
embrions de les ranunculàcies (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 diferenciació mor
fològica amb certa lentitud. Es poden distingir, doncs, dues fases en la madura
ció seminal, predispersió i postdispersió, relacionades probablement amb les 
estratègies de seed-bank. En el cas de D. staphisagria, el fet que la floració al camp 
s'avanci un mes i en tardi dos a madurar farà que coincideixi amb D. pictum en 
el moment de la dispersió. 

Característiques morfològiques de les granes 

Dins les Delphinieae hi ha una gran diversitat morfològica de llavors, sovint 
emprada com a caràcter taxonòmic de primer ordre per a la diferenciació infrage
nèrica (Gayer, 1909a, 1909b; Seitz, 1969; Malyutin, 1973, 1987; Trifonova, 
1984a, 1984b, 1990). 

El gènere Aconitum presenta granes subpiramidals, de secció triangular, amb 
ales longitudinals més o menys desenvolupades, que tendeixen a evolucionar cap 
a formes subcòniques de secció circular. Aquest canvi és degut a la reducció de 
les ales longitudinals i l'aparició d'anells transversals a causa de l'opressió o l'ex
pansió de les cèl·lules epidèrmiques (Molero i Puig, 1990). Aquesta tendència 
evolutiva sembla provocada per canvis morfològics funcionals per tal d'adaptar
se als diversos hàbitats (Cappelletti i Poldini, 1984). El grup més primitiu pel 
que fa a aquest caràcter sembla A. anthora, que habita en indrets secs i calents i 
amb escassa vegetació. Les seves llavors són 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 subcòniques i 
aerodinàmiques. Les ales longitudinals són substituïdes per lamel·les transversals 
inserides helicoïdalment, cosa que provoca un augment de la superfície de la lla
vor i una reducció de la densitat, i incrementa, conseqüentment, la flotabilitat i 
la facilitat de dispersió. A. napel/us ocupa una posició intermèdia i les ales lon
gitudinals de les seves granes pràcticament han desaparegut. A la vall d'Eina (alta 
Cerdanya), on conviuen aquestes tres espècies, ja s'intueixen aquestes tendències 
ecològiques, 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. napel/us ocupa una 
posició intermèdia. 
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En Delphinium, la diversitat seminal és més gran. Huth (1895) va establir una 
classificació de les llavors sobre la base de la secció i l'ornamentació. Blanché (1991), 
per als tàxons ibèrics i baleàrics, classifica les granes segons la forma en quatre tipus: 
subpiramidals (subgènere Delphinastrum), acampanades (subgènere Oligophyllon), 
sectoesferoïdals (subgènere Staphisagria) i subgloboses (subgènere Delphinium). Les 
llavors subpiramidals són llises i presenten als angles unes petites expansions en for
ma d'ales. Són les més similars a les dels acònits, semblen les més primitives i corres
ponen també a tàxons d'ambients alpins (D. montanum). Les granes acampanades 
estan recobertes d'esquames lliures disposades helicoïdalment, que, en la sèrie Fissa, 
són amples i poc nombroses, i en la sèrie Pentagyna, més primes i abundants. Aquest 
segon tipus de granes posseeix una petita cavitat umbilical protegida per les esqua
mes inferiors. Les granes sectoesferoïdals del subgènere Staphisagria, amb una or
namentació reticulada, no tenen forma definida, bé que recorden vagament els grills 
d'una taronja, puix que es disposen imbricades dins del fol·licle. S'acomoden a una 
disposició particular en cada fruit individual. Són les llavors de dimensions més 
grans de tota la tribu, almenys a la Mediterrània occidental. En el subgènere 
Delphinium, les granes són 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 subtetràgona, amb 
una petita cavitat umbilical (Simon, 1986). Pel que fa a l'ornamentació, s'hi dife
rencien dos grans grups que corresponen a les dues seccions taxonòmiques: granes 
amb esquames fortament imbricades ( C mauritanica i C pubescens) i granes amb 
lamel·les patents, més o menys contínues ( C ajacis). 

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

Disposició dins del fol-licle 

Un altre factor que pot estar força relacionat amb la dispersió és la disposició 
de les granes dins del fol·licle. 

El subgènere Staphisagria presenta les granes totalment encaixades entre elles, 
capiculades, per economitzar al màxim l'espai, especialment en D. staphisagria. 
Aquesta disposició i la seva mida gran fan que les granes trobin dificultats addicio
nals per a sortir del fol·licle i que sovint no s'allunyin gaire de la planta mare. El sis
tema de dispersió és barocòric, és a dir, per gravetat (Loisel et al., 1995). 

La forma subpiramidal de les granes dels acònits i de D. montanum també afa
voreix una disposició més o menys encaixada (Molero i Puig, 1990). La presència 
d'ales fa pensar en una dispersió anemocora. 
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A. anthora D. montanum D. emarginatum 

D. staphisagria D. verdunense C pubescens 

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

La forma semiesfèrica o subglobosa de les granes del subgènere Delphinium im
pedeix la disposició encaixada i fa que quedin més lliures dins del fol·licle. Són més 
petites, lleugeres i fàcils de llançar a distàncies més grans, a part que les lamel·les o 
esquames poden afavorir el transport anemocòric. La cavitat umbilical els confereix 
flotabilitat a l'aire i/o a l'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 espè
cies anuals creixen als marges de camins, perquè és on se solen acumular, arrosse
gades per la pluja (Blanché, com. pers.). 

En la sèrie Pentagyna, amb un nombre molt elevat de granes per fol·licle (vegeu 
l'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), i poden sor
tir disparades i assolir distàncies més grans. Les granes de la sèrie Fissa també presen
ten esquames, però com que aquestes són més grans i menys abundants, l'efecte 
d'elasticitat és notablement més petit. Podria ser, potser, una estratègia dins d'aquest 
grup, ja que sembla que la reducció de la mida de les esquames i l'increment del seu 
nombre és un caràcter més evolucionat (Blanché, 1991). I.:increment de les esqua
mes pot tenir, a més, altres funcions, com ara facilitar la separació dins del fol·licle o 
afavorir la retenció d'aigua en el moment de la germinació. 
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Mecanismes de dispersió 

Tot i que no hi ha cap estudi monogràfic dels mecanismes de dispersió en 
Delphinieae a la Mediterrània occidental, a partir de les observacions dutes a terme 
podem postular, com a hipòtesi, diverses estratègies de dispersió en l'espai. 

D'entrada, caldria diferenciar dues fases, la primera que seria la sortida de les 
granes del fol·licle, i la segona, l'allunyament posterior. 

Ja fase 

a) Anemocòria: l'alliberament de les granes és gradual i continu per agitació 
eòlica, si el vent no és gaire fort, cosa que afavoreix que les granes quedin relativa
ment prop de la planta mare. 

b) Boleoanemocòria: mecanisme important de dispersió d'aquest grup, es
pecialment en les espècies que fan tiges força llargues, com són la majoria de les 
perennes. Cal, però, el trepig d'algun animal o un cop de vent per promoure 
aquest efecte «catapulta», que pot impulsar les granes i llançar-les fins a 5 m 
(Cronin i Nielsen, 1978; Blanché, loc. cit.). Les turbulències de l'aire les poden 
transportar a distàncies més grans, sobretot les més lleugeres (que ja seria la se
gona fase). 

c) Dispersió mecànica: degudes a l'efecte molla, en llavors que presenten nom
broses esquames (sèrie Pentagyna i sèrie Fissa). Lelasticitat les pot impulsar a dis
tàncies considerables. 

d) Barocòria: té lloc en les espècies amb les granes de dimensions més grans, 
com són les del subgènere D. staphisagria. Aquest mecanisme afavoreix que les gra
nes no s'allunyin gaire dels progenitors. 

2a fase 

a) Anemocòria: l'ornamentació de les granes d'aquests tàxons (presència 
d'ales, esquames, expansions laminars o anells membranosos laterals) sembla in
dicar una certa adaptació a la dispersió pel vent (Cappelletti i Poldini, 1984; 
Blanché, 1990, 1991). Algunes granes de tàxons d'ambient subalpí poden ro
dolar per damunt la neu o el glaç, que ofereix poca resistència, impulsades per 
aquest agent. 

b) Zoocòria: Turnbull et al. (I 983) apunten la dispersió de les granes per mit
jà de formigues (mirmecocòria) en Delphinieae de les muntanyes Rocalloses, però 
com un sistema secundari de disseminació. No s'han descrit altres fenòmens de zoo-
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còria en aquesta tribu. Tanmateix, algunes espècies amb expansions laminars o es
quames com la sèrie Pentagyna, podrien fàcilment enganxar-se als pèls d'animals 
(epizoocòria). 

e) Hidrocòria: alguns tàxons que creixen prop de rierols (per exemple, A. lycoc
tonum o A. napel/us) poden aprofitar el corrent d'aigua com a medi de dispersió, ja 
que les granes suren. Moltes granes d'espècies anuals són arrossegades per les plu
ges i sovint s'acumulen als marges de camins. 



4. BIOLOGIA DE LA POèLINITZACIÓ 

4.1. INTRODUCCIÓ 

Un aspecte important en qualsevol treball de biologia de la reproducci6, 
molt valu6s per a una bona interpretaci6 dels sistemes reproductius, és l'estudi 
de la pol·linitzaci6, és a dir, el procediment de transferència del pol·len des de les 
anteres a l'estigma. Un dels tipus de pol-linitzaci6 més freqüents en les flors her
mafrodites és l'entomofília. En molts casos, s'ha demostrat una evoluci6 paral-lela 
entre les plantes i llurs pol·linitzadors (Leken, 1981). Aquesta adaptaci6, cone
guda com a coevo/ució (Macior, 1971, 1974; Faegri i Pijl, 1979; Kevan i Baker, 
1983), té com a principal finalitat optimitzar al màxim el procés de recol·lecci6 
del pol·len i/o el nèctar per part dels vectors, i, des del punt de vista de les plan
tes, aprofitar la mobilitat dels pol·linitzadors per a assegurar la reproducci6 en
creuada (al,logàmia). Aquesta marcada interdependència i adaptaci6 mútua --que 
s'ha qualificat de mutualisme O. Bosch, 1986)- ha assolit graus sorprenentment 
alts en alguns tàxons. 

Les flors de les espècies de la tribu De/phinieae han evolucionat, dins la fa
mília, cap a una marcada zigomorfia (vegeu el capítol 2) i semblen especialment 
adaptades a la poUinitzaci6 per insectes (Müller, 1883). Tenen nombrosos es
tams, que permeten el nodriment dels antòfils, produeixen nèctar en gran quan
titat, en nectaris amagats que obliguen els insectes a realitzar determinats 
moviments i, per últim, presenten proteràndria i una hercogàmia força marca
des, les quals eviten o dificulten l'autogàmia. De fet, s'ajusten a l'anomenada sín
drome de po/,/inització per abellots (Müller, 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 síndrome s6n, segons Faegri i Pijl 
(1979): 
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simetria zigomorfa; 
colors vius, generalment grocs o blaus; 
gran efecte de profunditat; tant els òrgans sexuals com el nèctar estan 

amagats; 
sovint guies de nèctar; 

- resistència mecànica; 
- estructures adequades per a l'aterratge dels insectes. 
Els abellots, prou robusts per a poder separar les peces florals (sèpals i/o pètals 

laterals) i introduir el cap i part del cos dins la flor, i amb una probòscide prou llarga 
per a atènyer el nèctar, són els vectors idonis (tot i que no els únics) per a pol·linit
zar aquestes plantes. Amb tot, algunes espècies americanes també són pol·linitzades 
per colibrís (Gram i Gram, 1966, 1968; Schlising i Turpin, 1971; Macior, 1975; 
Warnock, 1981; Guerrant, 1982a, 1982b; Waser i Price, 1990; Inouye et al., 1991; 
Kodiar, 1992). 

El coneixement dels pol·linitzadors i llur comportament i model de vol té un 
interès afegit, ja que en ésser els responsables del transport del pol·len, possibiliten 
el flux gènic i afecten l'organització de la variació genètica dins la població, cosa que 
dóna lloc als anomenats veïnatges genètics (Wright, 1969). 

Atès que l'estructura floral força complexa i especialitzada d'aquests tàxons 
suggereix una acusada entomofília i una dependència dels insectes, ens hem pro
posat els següents objectius: 

a) Estudiar quins vectors realitzen la pol·linització i quantificar-ne la freqüència. 
b) Analitzar el comportament dels vectors sobre la flor i la inflorescència. 
e) Esbrinar si hi ha correlació entre la longitud de les probòscides i els nectaris. 
d) Estudiar el grau d'especialització mitjançant l'anàlisi del material pol·línic 

que els insectes porten adherit al cos. 
e) Considerar l'existència de mutualisme específic. 
f) Valorar l'eficàcia de la pol·linització. 
Tot això, sempre des d'una perspectiva comparativa entre els tàxons, ens per

metrà descobrir tendències evolutives de les Delphinieae a la Mediterrània occiden
tal i quin paper ha pogut fer-hi la morfologia floral, atès que condiciona l'activitat 
dels pol·linitzadors. 

4.2. MATERIAL I MÈTODES 

4.2.1. DESCRIPCIÓ DE LES POBLACIONS DEL MOSTRATGE 

A continuació presentem una breu descripció de les poblacions en què 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 l. l, en la qual es detallen les dades bàsiques-, una petita 
descripció de l'ecologia i una breu llista de les plantes que vam trobar en floració si
multàniament, presumptes competidores, que donarà una idea del tipus de vegeta
ció acompanyant. El criteri taxonòmic i nomenclatural seguit per a designar 
aquestes espècies ha estat el de la Flora manual dels Països Catalans (Bolòs et al, 
1990). Les dates d'observació, com també el nombre d'hores de censos de cada po
blació, figuren a les taules 4.1 i següents fins a la 4.22. 

A. lycoctonum (LYCI) 

ECOLOGIA: formacions megafòrbiques (Adenostylion). 
ESPÈCIES: Achillea ptarmica L., Aconitum napel/us L., juniperus communis L., 

Linaria repens (L.) Mill., Senecio pyrenaicus L. in Loefl., Valeriana montana L. 
subsp. tripteris (L.) Rouy. 

OBSERVACIONS: individus abundants i força propers entre ells, formant taques 
allunyades les unes de les altres, prop de l'aigua i, a voltes, entre els Juniperus. 

A. lycoctonum (LYC2) 

ECOLOGIA: formacions megafòrbiques. 
ESPÈCIES: Angelica sylvestris L., Astrantia major L., Carduus defloratus L. subsp. ar

gemone (Pourr. ex Lam.) O. Bolòs & J. Vigo, Centaurea nigra L., Filipendula 
u/maria (L.) Maxim, Galium verum L., Geranium phaeum L., Hypericum ma
culatum Crantz, Knautia dipsacifolia Kreutzer, Narthecium ossifragum (L.) 
Huds., Rumex pseudoalpinus Hofft, Succisa pratensis Moench, Trifolium repens 
L., Urtica dioica L., vératrum a/bum L., Viola cornuta L. 

OBSERVACIONS: població força nombrosa amb els individus bastant agrupats i for
mant taques diferenciables. 

A. anthora (ANTI) 

ECOLOGIA: formacions megafòrbiques (Adenostylion). 
ESPÈCIES: Aconitum napel/us L., Armeria marítima 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). 
EsP~CIES: Achillea millefolium L., Aconitum napellus L., Carlina acanthifolia All., 

Cirsium acaule (L.) Scop., Eryngium bourgatii Gouan, Euphorbia cyparissias L., 
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 població ANT l, 
i relativament agrupats. 

A. napellru (NAPI) 

ECOLOGIA: formacions megafòrbiques (Adenostylion). 
EsP~CIES: Achillea ptarmica L., Aconitum anthora L., Aconitum lycoctonum L., 

Delphinium montanum DC. in l.am., Eryngium bourgatiiGouan,]uniperus com
munís L., Linaria repens (L.) Mill., Polygonum alpinum All., Rumex longifolius 
DC. in l.am. & DC., Senedo pyrenaicus L. 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. napell,u (NAP2) 

EcOLOGIA: formacions megafòrbiques (Adenostylion). 
EsP~CIES: Carduus carlinoides Gouan, Cirsium acaule (L.) Scop., Delphinium mon

tanum DC. in l.am., Eryngium bourgatii Gouan, Galium verum L., Paronychia 
kapela (Hacq.) Kerner subsp. serpyllifolia (Chaix) Graebn. 

OBSERVACIONS: individus relativament agrupats, ocupant força extensió de prat, 
però absents d'una tartera veïna. 

D. montanum (MONI) 

ECOLOGIA: herbassar megafòrbic (Adenostylion). 
EsP~CIES: Aconitum anthora L., Aconitum napellus L., Adenostyles alliariae (Gouan) 

A. Kerner, Armeria marítima Willd., Astragalus penduliflorus l.am., 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 repens L., Veratrum album L. 
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OBSERVACIONS: poblaci6 força abundant, situada en un prat i en un vessant de 
muntanya, amb individus en rodals. 

D. montanum (MON2) 

ECOLOGIA: pendents de tartera (lberidion spathulatae) i prat megafòrbic 
(Adenostylion). 

EsP~CIES: a la canera, Biscutella laevigata L. subsp. pyrenaica (Huet) Nyman, Cerastium 
alpinum L., Crepis pygmaeaL., Galium cometerhwin Lap., Linaria alpina (L.) Mill., 
Potentilla nivalis Lap., Saxífraga moschata Wulfen in Jacq., Thymus serpyllum L. 

EsP~CIES: al prat, Aconitum napel/us 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 l'espècie dominant, amb molt poca vegeta
ci6 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 (BOLi) 

ECOLOGIA: boixeda subnitròfila enriquida amb espècies termòfiles, a peu de ro
queres calcàries sobre el riu Segre (domini climàcic del Quercenion pubescenti
sessiliflorae). 

EsP~CIES: Antirrhinum mol/e L., Buxus sempervirens L., Campanula rapunculus L., 
Convolvulus lanuginosus Dese., Coroni/la emerus L., Filipendula vu~aris Moench., 
Geranium columbinum L., Geranium rotundifolium L., Jasminum fruticans L., 
Medicago lupulina L., Orlaya grandiflora (L.) Hoffm., Ramonda myconi (L.) 
Reichenb., Sarcocapnoseneaphylla(L.) DC., Silenesp., Taraxacumsp., Tordylium 
maximumL. 

OBSERVACIONS: poblaci6 relativament nombrosa (l .300); els individus estan repar
tits pel vessant nord en dues terrasses, en canvi no hem detectat cap individu 
a l'altre vessant, més solana. 

D. bolosii (B01.2) 

ECOLOGIA: fons de barranc, sobre esquistos, entremig de la bardissa de Pruno
Rubion u/mi.folii (domini climàcic del Quercetum rotundifoliae). 
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ESPÈCIES: Biscutella laevigata L., Bryonia cretica L. subsp. dioica Qacq.), Galium sp., 
Globularia vulgaris L., Hypericum perfoliatum L., Medicago sativa L., Melilotus 
neapolitanaTen., Psoralea bituminosa L., Rosa canina L., Rubus canescens DC., 
Sanguisorba minor Scop., Saponaria ocymoides L., Sedum sp., Taraxacum sp., 
Tragopogon dubius Scop. 

OBSERVACIONS: població petita (un centenar d'individus); els individus creixen en
tre els esbarzers, que fan una important funció protectora. 

D. staphisagria (STAl) 

ECOLOGIA: peu de cinglera subnitròfila calcària (comunitat assimilable al Balloto 
hirsutae-Lavateretum maritimae). 

ESPÈCIES: Anagyris foetida L., Asparagus acutifolius L., Ballo ta ni gra subsp. foetida (Vis.) 
Hayek, Erodium laciniatum (Cav.) Willd. subsp. pulverulentum (Cav.) Batt. in 
Batt. & Trab., Euphorbia squamigera Loisel, Galactites tomentosa Moench, 
Lavandula multífida L., Lavatera marítima 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 nitròfil, sota un garrofer (Hordeion leporinz). 
ESPÈCIES: Allium ampeloprasum L., Ceratonia síliqua 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 ús medicinal. 

D. pictum (PIC2) 

ECOLOGIA: clariana del Cyclamini-Quercetum ilicis. 
ESPÈCIES: Blackstonia perfoliata (L.) Huds., Centranthus calcitrapae (L.) Dufresne, 

Geranium purpureum Vil!., 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 aïllats; hem estudiat dues taques de 
5 i 32 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 (VERI) 

ECOLOGIA: camp d'ordi segat, envoltat de vinya (Diplotaxion erucoidis, domini cli
màcic del Quercetum ilicis-galloprovinciale). 

ESPÈCIES: Anagallis arvensis L., Anthemis arvensis L., Ca/enduia arvensis L., Cirsium 
arvense (L.) S cop., Convolvulus arvensis L., Cynodon dactylon (L.) Pers., Diplotaxis 
erucoides (L.) DC., Erucastrum nasturtifolium (Poiret) O.E. Schulz, Euphorbia 
segetalis L., Foeniculum vulgare Mill., Heliotropium europaeum L., Melilotus alba 
Medic., Papaver rhoeas L., Polygonum aviculare L., Reseda phyteuma L., Sinapis 
arvensisL., SedumsediformeOacq.) Pau, Sonchussp., Sorghumhalepense(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 
climàcic del Quercetum ilicis-galloprovinciale). 

EsPÈCIES: Amaranthus retrojlexus L., Ca/enduia arvensis L., Chenopodium rubrum L., 
Conyza bonaerensis (L.) Cronq., Diplotaxis erucoides (L.) DC., Lycopsis arvensis 
L., Mercurialis annua L., Reseda phyteuma L. 

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

D. gracii.e (GRAI) 

ECOLOGIA: marges de camí, talussos (Secalion). 
ESPÈCIES: Centaurea solstitialis L., Eryngium campestre L., Limonium sp., Marrubium 

vulgare L., Onopordum nervosum Boiss., Sideritis sp. 
OBSERVACIONS: individus força dispersos. 
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D. balansae (BALI) 

ECOLOGIA: prat orientat al nord-est formant pendents herbosos força nitròfils, so
bre terres arenoses calcàries. 

EsPÈCIES: Armeriasp., Catananchesp., Dianthussp., Eryngium campestre L., Erysimum 
grandiflorum Desf., Euphorbia nicaeensis All., Galium rotundifolium L., !nul.a he
lenoides DC. in Lam., Isatis 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., Sa/via glu
tinosa L., Thymelea pubescens (L.) Meissn. in DC. 

OBSERVACIONS: individus molt ramificats, dispersos. 

D. obcorelatum (OBCI) 

ECOLOGIA: dunes fixades, amb Acacia sp. ( Crucianelletum maritimae s.L) . . 
EsPÈCIES: Crucianella marítima L., jasione sp., Lotus corniculatus L., Matthiola sp., 

Scolymus hispanicus L., Scrophularia sp. 
OBSERVACIONS: població nombrosa, formant taques força extenses. 

D. favargeri (FAVI) 

ECOLOGIA: clarianes de comunitats de Chamaerops humilis L. 
ESPÈCIES: Artemisia herba-alba Asso, Atractylis humilis L., Chamaerops humilis L., 

Lavandula dentata L., Satureja ftucticosa (L.) Briq., Thymus sp. 
OBSERVACIONS: individus de port molt petit i poc ramificats, força dispersos. 

C. mauritanica (MAUI) 

ECOLOGIA: marges de camps de cigroneres (Ruderali-Secalietalia s.l.). 
ESPÈCIES: Cynara humilis L., Nigella arvensis L., Ononis spinosa L., Fumaria parviflo

ra L., Papaver rhoeas L., Scolymus hispanicus L. 
OBSERVACIONS: individus força dispersos. 

C. pubescens (PUDI) 

ECOLOGIA: clarianes d'Agropyro-Lygeion. 
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Esr~CIES: Centaurea solstitialis L., Echium plantagineum L., 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 lutea L., Sa/via officinalis L. subsp. lavandulifolia (Vahl) Gams, Santolina 
chamaecyparissus L. 

OBSERVACIONS: població relativament gran, formant taques força extenses. 

C. ajacis (AJAl) 

ECOLOGIA: marges de camins (domini climàcic del Quercetum ilicis). 
EsP~CIES: Anagallis arvensis L., Anthemis arvemis L., Euphorbia segetalis L., Papaver 

rhoeas L., Reseda phyteuma L. 
OBSERVACIONS: població molc petita i aïllada, probablement subespontània. 

4.2.2. METODOLOGIA 

Per dur a terme l'estudi dels visitants florals i els pol·linitzadors de les 
Delphinieae objecte d'estudi i la quantificació de la freqüència de visites, n'hem 
realitzat censos de 15 a 30 minuts, repetits diverses vegades al llarg del dia. En els 
intervals entre períodes de cens hem observat el seu comportament sobre la flor, per 
poder diferenciar els veritables vectors pol·linitzadors dels robadors (de pol·len o 
nèctar), 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 inflorescència i quina és la nova planta que vi
siten. Per obtenir testimonis gràfics, el comportament dels insectes ha estat 
fotografiat amb una càmera Nikon 601 M (objectiu MicroNikkor 105 1:28) i/o en
registrat amb vídeo (càmera Sony Handycam 8 mm). 

En una segona fase, capturàvem alguns exemplars (com a mínim un represen
tant de cada espècie) amb un caçapapallones per a la seva posterior identificació. 
I.:hàbit dels pol·linitzadors de visitar les inflorescències en sentit ascendent en faci
lita la captura. I.:insecte caçat s'introduïa dins d'un flascó de vidre que contenia en
cenalls de suro impregnats d'acetat d'etil, els vapors del qual maten i conserven en 
bon estat l'animal. Posteriorment es muntava amb agulles entomològiques 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 O. 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. Vàzquez i Heteroptera per M. Goula). D'alguns díp
ters, només n'hem determinat la família, perquè la seva presència era accidental i 
irrellevant. Els testimonis de totes les espècies capturades han estat dipositats al 
Laboratori de Botànica de la Facultat de Farmàcia de Barcelona. 

Per fer-nos una idea qualitativa de l'especificitat de les visites (comportament 
oligolèctic o polilèctic dels insectes), hem analitzat el material pol·línic que els 
pol·linitzadors portaven adherit a diverses parts del cos, especialment dels que 
en portaven en més quantitat. Molts himenòpters, especialment de la família 
Apidae (Bombus, Apis, etc.) tenen corbícules a les tíbies posteriors Oander, 1976; 
Roberes i Vallespir, 1978; Michener et al., 1978), concavitats on adhereixen mas
ses de pol-Ien aglutinades mitjançant la pròpia saliva de l'antòfil. Les prepara
cions es realitzen dipositant una mostra de pol·len sobre un portaobjectes, que 
es disgrega amb tampó fosfat O, l M per obtenir-ne una repartició homogènia. 
S'escalfa lleument per evaporar part del tampó i es mescla amb glicerogelatina 
fucsinada líquida a 60 ºC. Es tapa amb un cobreobjectes i es deixa refredar i so
lidificar. Els pòl·lens s'observen a 400 o 1.000 augments i es comparen, si cal, 
amb una palinoteca de referència. 

Hem pres mesures de la longitud dels nectaris, en Aconitum, o de l'esperó 
nectarífer intern, en Delphinium i Consolida (taula 2.1) i de les llargades de les 

probòscides (prementum + glossa) dels pol·linitzadors que recol·lecten nèctar, per 
valorar si hi ha correlació entre aquestes i aquells. Aquest aspecte és molt im
portant en el cas dels robadors, perquè permet copsar si realment llur compor
tament és ocasionat perquè, situats a la flor de manera normal, no arriben a 
atènyer el nèctar. Cal tenir en compte, però, que la mesura a considerar en l'in
secte hauria de ser el que Macior (I 978 b) va anomenar la llargada efectiva to tai 
ja que aquest pot introduir part del cap i del tòrax dins la flor si l'amplada de la 
corol·la ho permet i, d'altra banda, l'acumulació de nèctar al nectari pot escur
çar notablement les distàncies i, per tant, la longitud mínima de la trompa 
(Inouye, 1980 b). Atès que aquestes petites variacions són difícils de quantificar, 
hem pres totes les mesures de la mateixa manera, tal com hem indicat, per tal 
d'estandarditzar-les. Només hem considerat els himenòpters i Bombylius, i no els 
lepidòpters, ni els sírfids, ni les petites abelles solitàries. Els lepidòpters 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 sír
fids i les petites abelles solitàries no han estat considerades perquè només cer
quen pol·len i no nèctar. També cal tenir present que les mesures de les 
probòscides 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
què són les visitants més freqüents. 
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4.3. RESULTATS 

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

El gràfic de la figura 4.1 resumeix, en forma de percentatges, la freqüència de 
visites totals (figura 4.1.a) i la freqüència de visites legals (figura 4.1.b) dels diver
sos tipus d'insectes, agrupats per ordres, comptabilitzades sobre les flors de les es
pècies objecte d'estudi. L'examen de la figura 4.1.a posa en evidència un ampli 
espectre de visitants florals, més yariat en el gènere Delphinium; els himenòpters són 
els visitants més assidus en els tres gèneres, seguits dels dípters en Aconitum, D. mon
tanum i Consolida, i dels lepidòpters, en la resta de Delphinium. Les visites d'hete
ròpters i coleòpters són molt esporàdiques. 

A grans trets, hem detectat dos patrons de comportament diferent dels visi
tants florals: els anomenats legals o legítims, és a dir, que entren dins la flor per la 
gorja, i els robadors de nèctar, que s'emporten la recompensa sense pol·linitzar. 
D'aquests darrers, n'hi ha de dos tipus: els robadors primaris, que perforen el casc 
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FIGURA4.l. Freqüència de visites totals (a) i legals (b) per ordres d'insectes. 
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o l'esperó per assolir el nèctar més fàcilment, i els robadors secundaris, que aprofi
ten les perforacions produïdes pels visitants anteriors (L0ken, 1949; lnouye, 1980a, 
1983) . La incidència de robadors és més gran en A. lycoctonum que en les aleres dues 
espècies d'acònit. També hem detectat la presència de robadors en D. montanum, 
D. bolosii i D. gracile. 

Pel que fa a les visites legals (figura 4. 1.b), els himenòpters són també el grup 
majoritari , bé que en un nombre més baix, a causa de la presència de robadors en 
aquest grup. Els lepidòpters visiten majoricàriament les flors de manera legal, ex
cepte en A. lycoctonum, on actuen com a robadors secundaris. En els dípters, espe
cialment a causa dels sírfids, també es redueix la proporció de visites legals, perquè 
no sempre arriben a contactar bé amb la flor i semblen més aviat accidentals. Els 
heteròpters i els coleòpters són clarament accidentals (en el sentit de poca efectivi
tat pol·linitzadora i, per això, no els hem considerat legals). En alguna ocasió, fins i 
coc, eren depredadors florals. 

La figura 4.2 indica l'activitat dels insectes -expressada en nombre de visites 
per hora- a cadascuna de les poblacions del mostratge. El número situat damunt 
de cada barra indica el total d'insectes censats. A excepció de la població de D. mon
tanum del Cadí (MON2), les espècies perennes provoquen clarament més activitat 
que les anuals; aquella excepció l'atribuïm a les condicions climatològiques desfa-
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FIGURA 4.2. Activitat dels insectes a cada població. 





FIGURA 4.3. Fotografies d'alguns visitants florals i pol.linitzadors en la tribu De/phinieae. 
a) Bombus gerstaeckeri sobre A. lycoctonum (LYC2). 
b) Bombus wurjleini robant nèctar en A. /ycoctonum (LYC2). 
e) Bombus wurfleini entrant legalment en A. anthora (ANTl). 
d) Bombus hortorum entrant legalment en D. montanum (MONl). 
e) Xylocopa violacea sobre D. bolosii (BO L1). 
f) Amegilla sp. aproximant-se a D. balansae (BALI). 
g) Gonopteryx cleopatra sobre D. bolosii (BOL2). 
h) Macroglossum stellatarum sobre D. bolosii (BO L l). 
i) Bombylius sp. sobre C pubescens (PUB l). 
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vocables dels dies en què vam realitzar els censos. És destacable que les plantes del 
subgènere Staphisagria, que presenten l'esperó més curt de tots i, per tant, sembla
rien més inespedfiques pel que fa a les visites, han enregistrat els valors d'activitat 
més baixos, com més endavant comentarem. 

Les taules 4.1 i següents, fins a la 4.22, presenten les freqüències dels visitants 
florals (pol-linitzadors potencials) en cadascuna de les poblacions estudiades i indi
quen en cada cas llur comportament sobre la flor: si són legals (L), robadors pri
maris (R), robadors secundaris (r), accidentals (A) o depredadors (D), i el tipus de 
recompensa que cerquen: pol-Ien (P) o nèctar (N). A més d'aquestes taules, presen
tem una taula resum (taula 4.23), amb els principals pol-linitzadors i robadors de 
totes les poblacions. 

Els gràfics tridimensionals de la figura 4.4 relacionen l'altitud sobre el nivell 
del mar, la llargada dels nectaris i el percentatge de visites de diferents grups d'in
sectes: himenòpters (4.4.a), Bombus (4.4.b), proporció entre himenòpters i lepi
dòpters (4.4.c) i lepidòpters (4.4.d) a cadascuna de les poblacions estudiades. Per 
valorar el grau de correlació 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 són l'altitud amb la freqüència de visites de Bombus i l'altitud amb 
la proporció entre himenòpters i lepidòpters. En ambdós casos la correlació és po
sitiva, mentre que la freqüència de visites de lepidòpters també està significativa
ment correlacionada amb l'altitud, però de manera negativa. La longitud del nectari 
i la freqüència de visites dels diversos grups d'insectes considerats no estan correla
cionades significativament, excepte molt poc en el cas dels himenòpters. raltitud i 
la longitud dels nectaris estan lleument correlacionats, però no hi veiem cap raó 
ecològica dara. En general, però, s'observa que les plantes d'alta muntanya (acònits 
i D. montanum) tenen els nectaris o esperons interns un xic més llargs que la ma
joria d'espècies del mostratge que habiten a altituds inferiors (taula 2. l). 

La figura 4.5 és la representació gràfica de les longituds mitjanes dels nectaris 
de cada espècie en relació amb les mitjanes de la llargada de les probòscides dels res
pectius vectors (fonamentalment himenòpters i Bombylius). Podem observar que els 
robadors se situen a la part dreta i inferior del gràfic, majoritàriament per sota de la 
línia discontínua, en una zona en què la llargada dels nectaris és superior a la de les 
probòscides dels insectes visitants. Aquest fet ens fa pensar que el comportament 
dels antòfils com a robadors de nèctar pot estar relacionat amb una limitació del seu 
aparell bucal, no prou llarg per a atènyer el nèctar per la via legal. No obstant això, 
no hem trobat correlació entre les probòscides 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). Això pot explicar-se, d'una 
banda, perquè valorem tàxons diferents, amb requisits ecològics també diferents, 
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TAULA 4.1. Visitants i pol-linitzadors potencials d'A. lycoctonum (LYCI). 

Eseècie o/o Comeorrament 

HYMENOPTERA 62,9 
Apidae 

Bombus wurfleini Radoszkowski subsp. pyrenaicus Vogt 31,5 R(N+P*) 
Bombus gerstaecktri Morawitz 22,8 L (N+ P) 
Bombus hortorum hortorum L. 8,6 L (N+ P) 

LEPIDOPTERA 31,0 
Notulidae 

Agroco/a Hübner 30,0 r (N) 
Cerapteryx graminis L. 1,0 r (N) 

DIPTERA 4,0 
Syrphidae 

Erista/is 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 rugulipennis Poppius 2,1 A 

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

TAULA 4.2. Visitants i pol-linitzadors potencials d'A. lycoctonum (LYC2). 

Eseècie o/o Comeortament 

HYMENOPTERA 88,2 
Apidae 

Bombus wurfleini Radoszkowski subsp. pyrenaicus Vogt 59,8 R(N+P*) 
Bombus hortorum hortorum L. 21,6 L i R** (N+ P) 
Bombus gerstaeckeri Morawitz 6,3 L (N+ P) 
Bombus pasquorum rufocitrinus L. 0,5 L (N+ P) 

LEPIDOPTERA 1,5 
Nomlidae 

Hypponomeuta ebonyme/us 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: l 89. Dates dels censos: 27/29-VIII-1994. Total d'hores de censos: 8,5. 
*Recompensa ocasional. **Esporàdicament com a robadors. Vegeu el text. 
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TAUi.A 4.3. Visitants i pol·linitzadors potencials d'A. anthora (ANTl). 

Espècie % Comportament 

HYMENOPTERA 56,7 
Apidae 

Bombus hortorum hortorum L. 46,4 L (N+ P) 
Bombus wurjleini Radoszkowski subsp. pyrenaicus Vogt 5,7 L (N+ P) 
Psithyrus sylvtstris Lep. 3,1 L (N+ P) 
Bombus mtsomtlas mtsomtlas Gersc. 1,5 L(N+P) 

DIPTERA 37,1 
Syrphidae 

Sphatrophoria scripta L. 8,2 L (P) 
Syrphus ribtsii L. 7,2 L (P) 
Mttasyrphus latifasciatus Macquart 5,2 L (P) 
Eristalis ttnax L. 1,0 L (P) 

Muscidae 15,5 A 

COLEOPTERA 0,5 
Cantharidae o.s 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. 

TAUi.A 4.4. Visitants i pol·linitzadors potencials d'A. anthora (ANT2). 

Espècie 

HYMENOPTERA 
Apidae 

Bombus hortorum hortorum L. 
Bombus wurfleini Radoszkowski subsp. pyrmaicus Vogc 
Bombus humilis Scopoli subsp. quasimuscorumVogc 
Bombus mtsomtlas mtsomtlas Gersc. 
Bombus pasquorum rufocitrinus L. 

Vespidae 
Polistts dominulus Christ. 

DIPTERA 
Syrphidae 

% Comportament 

78,3 

45,9 
13,5 
9,5 
4,1 
1,3 

2,7 
21,7 

L (N+ P) 
R(N+P*) 
L (N+ P) 
L(N+P} 
L (N+ P) 

A (P) 

Syrphus ribesii L. 6,9 L (P) 
Mttasyrphus lumigtr Meigen 1,3 L (P) 

Muscidae 13,5 A 

Nombre de registres: 74. Dates dels censos: 29/30/31-VIIl-1994. Total d'hores de censos: 4,5. 
*Recompensa ocasional. Vegeu el text. 
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TAUlA 4.5. Visitants i pol·linitzadors potencials d'A. napellus (NAPl). 

Espècie 

HYMENOPTERA 
Apidae 

DIPTERA 

Bombus hortorum hortorum L. 
Bombus wurjkini Radoszkowski subsp. pyrenaicus Vogt 
Bombus mesomelas mesomelas Gerst. 
Bombus rutkrarius rutkrarius Müller 
Bombus gerstaeckeri Morawitz 

Syrphidae 

% 

88,1 

72,8 
8,0 
5,2 
1,6 
0,5 

11,9 

Comportament 

L (N+ P) 
L (N+ P)** 
L (N+ P) 
L (N+ P) 
L (N+ P) 

Platycheirus manicatus Meigen 5, l L (P) 
Platycheirus albimanus Fabricius 4, l L (P) 
Metasyrphus lumiger Meigen 0,9 L (P) 
Eristalis tenax L. 0,9 L (P) 
Pizwl festiva Meigen 0,9 L (P) 

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

TAUlA 4.6. Visitants i pol·linitzadors potencials d'A. napellus (NAP2). 

Espècie 

HYMENOPTERA 
Apidae 

Bombus wurfkini Radoszkowski subsp. pyrenaicus Vogt 
Bombus hortorum hortorum L. 

Vespidae 
Vespula norvergica Fabricius 

LEPIDOPTERA 
Sphingidae 

Macroglossum stellatarum L. 

DIPTERA 
Syrphidae 

Metasyrphus lumiger Meigen 
Sphaerophoria scripta L. 

Muscidae 

% 

51,2 

30,5 
18,5 

2,2 

l, l 

l, l 

47,7 

13,0 
11,9 
22,8 

Comportament 

L (N+ P)** 
L(N+P) 

L (P) 

L(N) 

L (P) 
L (P) 

A 

Nombre de registres: 92. Dates dels censos: 14/15-VIIl-1993; 13-VIII-1993. Total d'hores de 
censos: 6. **Esporàdicament com a robador. Vegeu el text. 
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TAULA 4.7. Visitants i pol·linitzadors potencials de D. montanum (MONl). 

Espècie % 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 
Palistes sp. 0,7 A 

LEPIDOPTERA 3,5 
Notulidae 

Cerapteryx graminis L. 1,4 L (N) 
Euchalcia variabilis Piller 0,7 L (N) 

Sphingidae 
MacrogÚJssum 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-VIIl-1993; 6/7/8-VIll-1993; 20/22-VIll-1993. 
Total d'hores de censos: 14. *Recompensa ocasional. Vegeu el text. 

TAULA 4.8. Visitants i pol·linitzadors potencials de D. montanum (MON2). 

Espècie 

HYMENOPTERA 
Apidae 

Bombus hortorum hortorum L. 
Halictidae 

LassiogÚJssum sp. 
DIPTERA 

Syrphidae 

% 

57,5 

5 l, l 

6,4 

42,5 

Comportament 

L (N+ P) 

L (P) 

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-VIl-1993; 28-Vll-1993; 14/15-VIIl-1993. 
Total d'hores de censos: 7. Vegeu el text. · 
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TAULA 4.9. Visitants i pol·linitzadors potencials de D. bolosii (BOU). 

Espècie 

HYMENOPTERA 

Apidae 
Bombus terrestris terrestris Krüger 
Bombus terrestris ferrugineus Schm. 
Bombus pasquorum rufocitrinus L. 

Anthophoridae 
Xylocopa violacea L. 
Anthophora dispar Lep. 
Ceratina dentiventris Gerst. 

Megachilidae 
Osmia submicam Morawitz 

Scoliidae 
Scolia flavifrom Fabrici us 

Eumenidae 
A/astor atropos Lep. 

Halictidae 
Lassioglossum sp. 

LEPIDOPTERA 

Papilionidae 
Papilio machaon L. 

Nymphalidae 
Cynthia cardui L. 

Hesperiidae 
Thymelicus sylvestris Poda 

Lycaenidae 
Polyommatus icarus Rottemburg 

Satyridae 
Pyronia bathseba Fabricius 
Melanargia lachesis Hübner 

Pieridae 
Gonopteryx rhamni L. 
Gonopteryx cleopatra L. 
Pieris brassicae L. 
Artogeia rapae L. 
Colias croceus Geofroy 
Artogeia napi L. 
Euchloe ausonia Hübner 

Sphingidae 
Macroglossum stellatarum L. 

o/o 

42,6 

15,4 

1,0 

12,1 
1,8 
0,2 

1,2 

0,4 

8,2 

2,3 

45,6 

0,8 

0,2 

1,6 

0,4 

0,4 
0,4 

3,7 
3,7 
1,2 
1,2 
0,6 
0,4 
0,2 

30,8 

Comportament 

R (N+ P*) 

L (N+ P) 

L (N+ P) 
L (N+ P) 

L (P) 

L (N+ P) 

L (N+ P) 

r (N) 

L (P) 

L (N) 

L (N) 

L (N) 

L (N) 

L (N) 
L (N) 

L (N) 
L (N) 
L(N) 
L (N) 
L (N) 
L (N) 
L (N) 

L (N) 
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TAULA 4.9. Visitants i poJ.linitzadors potencials de D. bo/osii (BOLi). (Continuació.) 

Espècie 

DIPTERA 
Syrphidae 

Melliscavea auricollis Meigen 
Sphaerophoria scripta L. 
Eupodes corollae Fabricius 
Epysyrphus balteatus De Geer 
Eristalis tenax L. 

Bombylidae 
Bombylius sp. 

COLEOPTERA 
Scarabaeidae 

Oxythirea funesta L. 

HETEROPTERA 
Pentatomidae 

Graphosoma linetaum italicum Müller 
Rhopalidae 

Chorosoma schillingi Schummel 

% Comportament 

II,O 
8,4 L (P) 

1,6 L (P) 

I,0 L (N) 

0,2 

0,2 

0,6 

0,4 

0,2 

D 

A 

A 

Nombre de registres: 487. Dates dels censos: 20/21/22-VI-1992; 4/5-VII-1992; 27-VI-1993; 
22-VI-1995.Total d'hores de censos: 32. *Recompensa ocasional. Vegeu el text. 
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TAUlA 4.10. Visitants i pol-Iinitzadors potencials de D. bolosii (BOL2). 

Eseècie % Comeortament 

HYMENOPTERA 66,1 
Apidae 

Bombus terrestris terrestris Krüger 4,2 R(N+P*) 
Bombus ten-estris ferrugineus Schm. 
Bombus pasquorum rufocitrinus L. 1,5 L(N+P) 

Eumenidae 
A/astor atropos Lep. 31,2 r (N) 

Halictidae 
Lassioglossum sp. 26,7 L (P) 
Ha/ictus 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 Hübner 0,4 L (N) 

Pieridae 
Gonopteryx cleopatra L. 5,5 L(N) 
Gonopteryx rhamni 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) 
Anthraxsp. 1,0 A (P) 

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-Vl-1992; 9-Vll-1992; 30-Vl-1993. 
Total d'hores de censos: 29. *Recompensa ocasional. Vegeu el text. 
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TAULA 4. l l. Visitants i poJ.linitzadors potencials de D. staphisagria (STAI ). 

Espècie o/o Comportament 

HYMENOPTERA 25,0 
Halictidae 

Lassiog/ossum sp. 25 L (P) 

LEPIDOPTERA 37,5 
Sphingidae 

Macrog/ossum sttllatarum L. 37,5 L (N) 

DIPTERA 37,5 
Syrphidae 37,5 L (P) 

Nombre de registres: 8. Dates dels censos: 25/27-V-I 994. Total d'hores de censos: 7. 
Vegeu el text. 

TAUlA 4. I 2. Visitants i poJ.linitzadors potencials de D. staphisagria (STA3). 

Espècie o/o 

HYMENOPTERA 60,8 
Anthophoridae 

Amegilla fasciata Vil!. 17,9 
Megachile 

Oplitissp. 28,6 
Megachile rotunda Fabricius 14,3 

LEPIDOPTERA 32,1 
Sphingidae 

Macrog/ossum stellatarum L. 32,1 

DIPTERA 7,1 
Syrphidae 

Sphaerophoria scripta L. 7,1 

Comportament 

L (N+ P) 

L (P) 
L (N+ P) 

L(N) 

L (P) 

Nombre de registres: 28. Dates dels censos: 26/28-V- I 995. Total d'hores de censos: 7. 
Vegeu el text. 
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TAULA 4.13. Visitants i pol·linitzadors potencials de D. pictum (PIC2). 

Espècie 

HYMENOPTERA 
Apidae 

Bombus terrestris ferrugineus Schm. 
Bombus pasquorum rufocitrinus L. 
Apis me/li.fera L. 

Megachillidae 
Anthidium dentatum Latr. 

Anthophoridae 
Xylocopa vio/acea L. 

LEPIDOPTERA 
Sphingidae 

Macroglossum stellatarum L. 

DIPTERA 
Syrphidae 

Me/Jicavea auricollis Meigen 
Eristalis tenax L. 

Calliphoridae 

COLEOPTERA 
Oedemeridae 

Oedemera barbara Fabricius 
Scarabeidae 

Oxythirea fanesta L. 

HETEROPTERA 
Pentatomidae 

o/o 

32,6 

10,7 
6,5 
6,5 

6,5 

2,2 

13,0 

13,0 

32,6 

21,7 
6,5 
4,4 

15,2 

8,7 

6,5 

6,6 

Comportament 

L(N+P) 
L(N+P) 

L (P) 

L (P) 

L(N+P) 

L(N) 

L (P) 
L (P) 
L (P) 

D (P) 

D 

Carcoporis medite"aneus atlanticusTamanini 4,4 A 
Graphosoma lineatum italicum Müller 2,2 A 

Nombre de registres: 46. Dates dels censos: 9/I0-Vl-1992. Total d'hores de censos: 12. 
Vegeu el text. 
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TAULA 4. 14. Visitants i pol·linitzadors potencials de D. verdunense (VERI). 

Espècie 

HYMENOPTERA 
Apidae 

Bombus pasquorum rufocitrinus L. 
Apis mellifera L. 

Vespidae 
Polistes dominulus Christ. 

Eumenidae 
A/astor atropos Lep. 

Halictidae 
Lassioglossum sp. 
Nomiasp. 
Ha/ictus sp. 

Anchophoridae 
Amegilla fasciata Vill. 
Ceratina dentiventris Gerst. 

LEPIDOPTERA 
Papilionidae 

Papilio machaon L. 
Nymphalidae 

Mellicta deione L. 
Cynthia cardui L. 

Lycaenidae 
Lycaena phaleas L. 
Polyommatus icarus Roccemburg 

Pieridae 
Artogeia rapae L. 
Colias croceus Geofroy 
Gonopteryx rhamni L. 
Pontia daplidice Hübner 
Gonopteryx cleopatra L. 

Sphingidae 
Macroglossum stellatarum L. 

DIPTERA 
Syrphidae 

Sphaerophoria scripta L. 
Platycheirus albimanus Fabricius 
Eristalis arbortorum Egger 
Paragus (Pandasyophthalmus) sp. 

Asilidae 
COLEOPTERA 

Chrysomelidae 
Clytrasp. 

% Comportament 

69,1 

1.4 L{N+P) 
0,4 L (P) 

2,1 A (P) 

4,3 r (N) 

18,4 L (P) 
10,5 L (P) 
9,0 L (P) 

20,0 L (N+ P) 
2,5 L (P) 

24,7 

2,5 L (N) 

1,0 L (N) 
0,7 L (N) 

2,2 L (N) 
1,4 L (N) 

4,0 L (N) 
2,5 L (N) 
2,5 L (N) 
2,2 L (N) 
1,4 L (N) 

4,3 L (N) 

5,8 

4,7 L (P) 

0,7 
0,4 A 

0.4 

0,4 A 

Nombre de registres: 276. Dates dels censos: 18/19-VIl-l 992; 1/2/5/8-VIIl-l 992; 25-VII-1993; 
19-VIII-1993. Total d'hores de censos: 24. Vegeu el text. 
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TAULA 4.15. Visitants i pol·linitzadors potencials de D. verdunense (VER2). 

Espècie 

HYMENOPTERA 
Apidae 

Bombus terrestris L. 
Bombus pasquorum rufocitrinus L. 
Apis mejlifera L. 

Anthophoridae 
AmegillA fasciata Vill. 

Vespidae 
Polistes omissus Weranch 

Halictidae 
Ha/ictus sp. 
Lassioglossum sp. 

Andrenidae 
Andrenasp. 

LEPIDOPTERA 
Papilionidae 

Papilio machaon L. 
Lycaenidae 

Polyommatus icarus Rottemburg 
Pieridae 

Artogeia rapae L. 
Pieris brassicae L. 
Colias croceus Geofroy 
Gonopteryx cleopatra L. 

Sphingidae 
Macroglossum stellatarum L. 

Geometridae 
Lythria purpuraria L. 

DIPTERA 
Syrphidae 
Bombylidae 

Bombylius sp. 

HETEROPTERA 
Rhopalidae 

% 

51.7 

13,9 
9,7 
1,6 

1,6 

3,2 

14,6 
4,8 

3,2 

33,9 

9,8 

4,8 

4,8 
3,2 
1,6 
1,6 

6,5 

1,6 

9,6 
4,8 

4,8 

4,8 

Comportament 

L (N+ P) 
L (N+ P) 
L (N+ P) 

L (N+ P) 

L (P) 

L (P) 
L (P) 

L (P) 

L (N) 

L (N) 

L (N) 
L (N) 
L (N) 
L (N) 

L (N) 

L (N) 

L (P) 

L (N) 

Chorosoma schillingi Schummel 1,6 A 
Pencatomidae 

Eurydema ventrale Kolenaci 3,2 A 

Nombre de registres: 62. Dates dels censos: 2 l-Vlll-1992; 26-Vlll-1992; 20/21-Vlll-l 993. 
Total d'hores de censos: 10. Vegeu el text. 
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TAULA 4. 16. Visitants i pol·linitzadors potencials de D. gracile (GRAI). 

Espècie % 

HYMENOPTERA 81,4 
Anthophoridae 

Xylocopa violacea L. 6,2 
Eumenidae 

A/astor atropos Lep. 31,4 
Halictidae 

Lassioglossum sp. 43,8 
Altres espècies no identificades 6,2 

LEPIDOPTERA 6,2 
Lycaenidae 

Polyommatus bel/argus Rottemburg 6,2 

DIPTERA 6,2 
Bombylidae 

Bombylius sp. 6,2 

COLEOPTERA 6,2 
Melyridae 

Dasytessp. 6,2 

149 

Comportament 

R (P) 

r (N) 

L (P) 
L (P) 

L (N) 

L (N) 

A 

Nombre de registres: 16. Dates dels censos: 29-Vl-1994. Total d'hores de censos: 3. 
Vegeu el text. 

TAULA 4.17. Visitants i pol·linitzadors potencials de D. balansae (BALI). 

Espècie 

HYMENOPTERA 
Anthophoridae 

Amegilla sp. 
Halictidae 

Lassioglossum sp. 

LEPIDOPTERA 
Sphingidae 

Macroglossum stellatarum L. 

% 

95,7 

52,2 

43,5 

4,3 

4,3 

Comportament 

L (N+ P) 

L (P) 

L (N) 

Nombre de registres: 46. Dates dels censos: 2 l-Vl-1994. Total d'hores de censos: 3. 
Vegeu el text. 
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TAUIA 4.18. Visitants i pol-linitzadors potencials de D. obcordatum (OBCl). 

Espècie % 

HYMENOPTERA 36,4 
Apidae 

Bombus ttrrtstris ttrrtstris Krüger 18,2 
Anthophoridae 

Amtgillasp. 18,2 

LEPIDOPTERA 45,5 
Lycaenidae 

Polyommatus icarus Rotte)nburg. 18,2 
Sphingidae 

Macroglossum sttllatarum L. 27,3 

DIPTERA 13,6 
Bombylidae 

Bombylius sp. 4,5 
Asilidae 9,1 

COLEOPTERA 4,5 
Melyridae 

Mtlyrissp. 4,5 

Comportament 

L (N+ P) 

L (N+ P) 

L(N) 

L(N) 

L (N) 
A 

A 

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

TAUIA 4.19. Visitants i pol-linitzadors potencials de D. favargtri (FAVI). 

Espècie % 

HYMENOPTERA 66,7 
Anthophoridae 

Amtgilla sp. 66,7 

LEPIDOPTERA 9,5 
Pieridae 

Pitris brassicat L. 9,5 

DIPTERA 23,8 
Syrphidae 19,0 
Muscidae 4,8 

Comportament 

L (N+ P) 

L(N) 

L (P) 
A 

Nombre de registres: 21. Dates dels censos: 18-Vl-1994. Total d'hores de censos: 2,5. 
Vegeu el text. 
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TAULA 4.20. Visitants i pol·linitzadors potencials de C. mauritanica (MAUl). 

Espècie 

HYMENOPTERA 
Apidae 

Bombus terrestris terrestris Krüger 
Halictidae 

o/o 

100,0 

55,6 

151 

Comportament 

L (N+ P) 

Lassioglossum sp. 44,4 L (P) 

Nombre de registres: 9. Dates dels censos: 2 l-VI-1994. Total d'hores de censos: 1,5. 
Vegeu el text. 

TAULA 4.21. Visitants i pol-liniczadors potencials de C. pubescens (PUBl). 

Espècie o/o 

HYMENOPTERA 74,4 
Anthophoridae 

Amegil/a fasciata Vill. 12,2 
Eumenidae 

A/astor atropos Lep. 54,0 
Halictidae 

Lassioglossum sp. 4,1 
Abella solitària legal 4,1 

LEPIDOPTERA 4,1 
Pieridae 

Artogeia rapae L. 4,1 

DIPTERA 21,5 
Bombylidae 

Bombylius sp. 21,5 

Comportament 

L (N+ P) 

r (N) 

L (P) 
L (P) 

L (N) 

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 pol·linitzadors potencials de C. ajacis (A]Al). 

Espècie 

HYMENOPTERA 
Apidae 

Bombus termtris terrestris Krüger 
Anthophoridae 

Amegilla fasciata Vill. 
Xylocopa violacea L. 

Vespidae 
Polistes dominulus Christ. 

Halictidae 
Lassioglossum sp. 

LEPIDOPTERA 
Notulidae 

Autographa gamma L. 
Pieridae 

Colias croceus Geofroy 

DIPTERA 
Syrphidae 

% 

79,3 

5,9 

26,4 
8,8 

8,8 

29,4 

8,9 

5,9 

3,0 

11,8 
11,8 

Comportament 

L (N+ P) 

L(N+P) 
R(N) 

L (P) 

L (P) 

L (N) 

L (N) 

R (P) 

Nombre de registres: 34. Dates dels censos: 29-V- l 994; 4-VI-1994; l 2-VI-1994. Total d'hores 
de censos: 5. Vegeu el text. 



TAULA 4.23. Pol·linitzadors i robadors observats en cada població. 

Aconitum D,lphinium Consolida 
Pol·linitzadors LYCI LYC2 ANT! ANT2 NAP! NAP2 MON! MON2 BOLi BOL2 STAI STA3 PIC2 VER! VER2 GRA! BALI OBCI FAVI MAU! PUB! AJAI 

HYMENOPTERA 
Apidaee 

Bombus hortorum + ++ ++ ++ ++ ++ ++ ++ 
Bombus wurfkini RR RR + RR + ++ RR 
Bombus gersta,cluri ++ + + 
Bombus termtris RR R ++ ++ ++ ++ + 
Bombus pasquorum + + + + + + + 
Bombus humi/is + o, 
Bombus m,som,/as + + + o 
Bombus ruderarius + r 
Psithyrus sy/v,stris + 

o 
C) 

Anthophoridae > 
Am,gi&sp. ++ ++ + ++ ++ ++ ++ ++ tl 
Anthophora dispar + m 
Xylocopa vio/ac,a ++ + R R s: 

Megachilidae .,, 
Oplitissp. ++ o 

r:' 
M,gachik rotunda ++ r 

Halictidae z 
Lassiog/ossum sp. + ++ ++ ++ + ++ ++ ++ + ++ :::¡ 
Ha/ictus sp. + + ++ ~ 

Eumenidae n 
A/astor atropos R RR + RR RR o 

LEPIDOPTERA 
Macrog/ossum ste&tarum + ++ + ++ ++ ++ + + + ++ 
Altm RR R + ++ ++ ++ ++ + + + + + 

DIPTERA 
Bombylius sp. + + + + + ++ 
Syrphida, + ++ + ++ + ++ ++ + + ++ + ++ + + ++ ++ 

R= robadors(< 10 % de visites), RR =robadors(> 10 % de visites) ; + =pol·linitzadors(< 10 % de visites),++ =pol·linitzadors(> 10 % de visites). 

Altitud (en m) 1980 1600 1980 1750 1980 2350 l 980 2350 290 600 150 160 100 196 50 300 1930 5 1300 1650 300 196 -
Floració (mesos) JI-A JI-A JI-S JI-S JI-A JI-A JI-A JI-A J J Mg-J Mg-J J JI-A JI-A JI-A J-JI J-Jl J-JI J-li Mg-J Hl 

Vl 
~ 
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1oO 

&O .. 

i sD 

,.a 

a! ,a 

., , 
.,,.-,i¡. 

~O' 

~ 
a 

% Him./ Altirud y = 18,46x- 120,24 r= 0,406 p = 0,061 
% Him./ Nectaris y = 0,12x + 7,54 r= 0,516 p = 0,014 
Altitud / Nectaris y = 97,06x-407,10 r= 0,488 p = 0,021 

"' 

% H/Li Altirud y = 16,56x+ 519,73 r= 0,748 p = 0,000 
% H/L/ Nectaris y = 0,35x + 13,93 r= 0,314 p = 0,155 
Altitud/ Nectaris y = 97,06x-407,I0 r= 0,488 p = 0,021 

i 
! 
a! 

&O 

!1111 
• • 

% Bombus / Altitud y = 20,77x + 428,61 r= 0,756 p = 0,000 
% Bombus / Nectari.! y = 0,54x + 13,43 r = 0,391 p = 0,072 
Altirud / Nectari.! y = 97,06x - 407, 10 r = 0,488 p = 0,021 

,oO 

&O 

&0 

' •º • • ;. 
,a ,,. . • i ' t 

% Lcp. / Altitud y = 36,44x + 1950,43 r= 0,665 p = 0,001 
% Lcp / Nectaris y = 0,96x + 16,47 r= 0,343 p = 0,118 
Altirud / Nectaris y = 97,06x-407,10 r= 0,488 p = 0,021 

FIGURA 4.4. Relació entre l'altitud, la longitud dels nectaris i el percentatge de visites de: a) hi
menòpters, b) Bombus, e) proporció entre himenòpters i lepidòpters i d) lepidòpters a cadascu
na de les poblacions mostrejades. 
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• Bombus hortorum 
A Bombus wurfleini 
D Bombus gerstaeckeri 
o Bombus termtris 
o Bombus pasquorum 
+ Bombus humi/is 
T Bombus mesomelas 
o Bombus ruderarius 
• Amegil/a sp. 
■ Xylocopa violacea 
* Bombylius sp. 
l A/astor atropos 

( ) = robadors 

25 

FIGURA 4.5. Relació entre les llargades dels nectaris i de les probòscides dels vectors. 

i perquè l'espectre de pol·linitzadors depèn 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 correlació, bé que en algun cas «r» i «p» milloren, com per exemple, 
si només considerem els acònits i els abellots (y = 0,42x + 1,47; r= 0,50; p = 0,081; 
n = 14). Brink (1980) sí que va trobar certa correlació entre aquests dos paràmetres 
en diverses poblacions d'A. columbianum. 

D'altra banda, com ja comentàvem en l'apartat de material i mètodes, tot i que 
aquestes plantes guarden el nèctar amagat perquè no tots els insectes hi tinguin accés, 
el grau d'obertura o amplitud de la corol·la no limita l'entrada de manera tan dràsti
ca: diferents insectes poden penetrar-hi més o menys, ficant-hi part del cap o tot el 
cos. En conseqüència, la longitud de la probòscide no és l'únic factor limitador de les 
visites. La quantitat de nèctar disponible també pot alterar la correlació entre pro
bòscide i nectari, perquè, si aquest és ple de nèctar, s'escurça la distància que separa 
l'aliment de l'insecte. Els vectors que tenen la probòscide llarga tant poden libar en 
nectaris curts com en llargs; per tant, no hi ha d'haver necessàriament correlació. Els 
robadors de probòscide curta poden robar en flors amb nectaris llargs. 

La taula 4.24 reflecteix la composició pol·línica qualitativa de les càrregues dels 
antòfils analitzats. La major part han estat abellots que tenien corbícules a les po
tes, atès que són els que transporten pol·len amb més quantitat i el recol·lecten 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 regió ventral. D'aquests resultats po
dem induir que el pol-len de les Delphinieae objecte d'estudi és la font d' alimenta
ció principal per a la major part d'aquests insectes, mesclat amb petites quantitats 
d'altres pòl-lens de plantes veïnes. Aquests antòfils presenten, doncs, un cert grau 
d'especificitat, més acusat en Bombus gerstaeckeri, com comentarem més endavant. 
La gran similitud entre el pol-len dels tres acònits (Puig, 1987; Puig i Molero, 1988) 
no ens ha permès discriminar-lo a nivell específic; hauria estat interessant haver-ho 
aconseguit en el cas dels pol·linitzadors d'espècies simpàtriques, com les de la vall 
d'Eina, ja que hi hem observat abellots que visitaven successivament espècies dife
rents. Pel que fa als robadors com Bombus wurjleini, ens ha semblat força curiós que 
en alguns casos portessin masses pol·líniques a les potes, en les quals a vegades tam
bé hi havia pol·len de Delphinieae, L0ken (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 Aquilegia, en què les reines de Bombus que perforen els esperons 
per assolir el nèctar sovint recol·lecten el pol-len pel camí correcte. 

4.4. DISCUSSIÓ 

Les flors d'aquesta tribu presenten un moviment d'estams clarament rela
cionat amb la prevenció de l'autogàmia, i encaminat també a facilitar l'adherèn
cia del pol·len als vectors pol·linitzadors. Quan la flor eclosiona, els estams se 
situen a la seva base, i a mesura que assoleixen la maduració i la dehiscència 
s'eleven, fins a situar-se estratègicament just per sota dels pètals laterals, en 
Delphinium, protegits pels sèpals, en Aconitum, o protegits pels lòbuls dels nec
taris, en Consolida. D'aquesta manera, el pol·len s'adhereix a la part ventral del 
cos dels insectes, quan aquests s'introdueixen dins l'esperó o el casc per cercar el 
nèctar. Aquest comportament es coneix amb el nom d 'esternotribic, i és el que 
hem observat gairebé sempre. Quan el pol·len 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 

Gènere Aconitum i D. montanum 

A grans trets podem dir que en les espècies d'alta muntanya -com és el cas 
dels acònits i de D. montanum- el grup d'insectes visitant i pol·linitzador més 



BIOLOGIA DE 1A POI:LINITZACIÓ 157 

TAULA 4.24. Composició de la càrrega pol·línica dels antòfils. 

Antòfil Tàxon Part del cos lieus de eol·len* 

Bombus hortorum LYCI potes (corblcules) Atonitum 
LYCI potes (corblcules) Atonilum fi / Epilobium 11ngustifolium ! / Si/nu sp. H 
LYCI potes (corblcules) Atonitum 
LYCI potes (corblcules) Atonitum fi / Epilobium ""ftifolium ! / Sm«io pymu,icum ! 
ANT! potes (corblcules) Atonitum fi / Trifolium sp. 
ANT! potes (corblcules) Atonitum ii / Rhiruznthus mtditmanna ! 
ANT! potes (corblcules) Atonitum fi / Cirrium arauk ! / Epilobium angustifoli,,m H 
ANT! potes (corblcules) Atonilum fi / Cirrium arauk ! / Epilobium angustifolium ! 
ANT! potes (corblcules) Atonitum fi / Cirrium arauk ! 
ANT! potes (corblcules) Atonitum 
ANT! (corblcules incipients) Atonitum 
ANT2 potes (corblcules) Atonitum 
ANT2 potes (corblcules) Atonitum 
ANT2 potes (corblcules) Atonitum ii / Cirrium arauk ! 
NAP! potes (corblcules) Atonitum 
NAP! potes (corblcules) Aconitum 
NAP! potes (corblcules) Aconitum ii / Trifolium sp. ! 
MON! potes (corblcules) Dtlphinium ii / Rhi1111nthus mtditmanna i 
MON! potes (molt poc) Dtlphinium fi / Rhi1111nthus mtditmanna ! 
MON! potes (corblcules) Dtlphinium 
MON! potes, cap i probòscide Dtlphinium fi / Rhi1111nthus mtditmantus ! 
MON! potes (corblcules) Dtlphinium fi / Rhi1111nthus mtditmtlntus ! 
MON! potes (corblcules) Dtlphinium ii / Rhi1111nthus mtditmantus i / Armtria sp. !! 
MON! potes (corblcules) Dtlphinium fi / Rhi1111nthus mtdittrrllntus i / Trifolium sp. U 
MON2 potes (corblcules) Dtlphinium fi / Cirrium «auk ! / tipw Cmtaurra ! 
MON2 potes (corblcules) Dtlphinium 
MON2 potes (corblcules) Dtlphinium 

Bombus wurflrini LYC2 potes (corblcules) Atonitum ii / Hyptricum maculatum ! 
LYC2 potes (corblcules) Atonitum ii / Epilobium angustifolium ! / Cirsium «11uk ! 
ANT! (corblcules incipients) konitum ii / Armtria st" J: 
NAP! potes (corblcules) Rowtat ii / Atonitum 
NAP! potes (corblcules) Rou«tllt ii / Atonitum i 
NAP! potes (corblcules) Atonitum 
NAP2 potes (corblcules) Atonitum ii / Cirrium «auk H 
NAP2 potes (corblcules) Atonitum ii / Cirrium «auk ! 
NAP2 potes (corblcules) Fabaaat tipw Trifolium i / tipw Planf¡ i / Atonitum ! 
NAP2 potes (corblcules) Fabaaat tr W Trifolium jj l Atonitum l tipw Plantago ! 
NAP2 potes (corblcules) Atonitum i / Cirrium «auk ! 
NAP2 potes (corblcules) Atonitum ii / Cirrium arauk i / tipw Plantago ! / Trifolium ! 
MON! potes (corblculcs) Rhi1111nthus mtditnrllntus ii / Dtlphinium i 
MON! potes (corblcules) Rhinanthus mtlÍitnrllntus ii Dtlphinium i 
MON2 potes (corblcules) Dtlphinium ii 
MON2 potes (corblcules) Fabactat tipw Trifolium i / Dtlphinium ! 
MON2 potes (corblcules) Fabactattipw Trifolium i/ Dtlphinium ! 

* Els tipus pol·línics estan citats en ordre decreixent d'abundància (fi= majoritari; i= abundant; 
! = poc; U = esporàdic). 
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TAULA 4.24. Composició de la càrrega poJ.llnica dels antòfils. (Continuació.) 

Antòfil Tàxon Part del cos Tieus de pol·len• 

Bombus gmtaeclttri LYCI potes (corblcules) Aconitum 
LYCI potes (corblcules) Aconitum ii / Cirrium 11et1uk ,1..1. 
LYCI potes (corblcules) Aconitum ii / Viútria1111 mont111111 .U 
LYCI potes (corblcules) Aconitum ii / Gzriophylltu-tlU' t1s Si~ ,1..1. 
LYCI potes (corblcules) Aconitum ii / Cirri11m 11c11uk J. 
LYC2 potes (corblcules) Aconitum 
NAP! potes (corblcules) Aconitum 
NAP! potes (corblcules) Aconitum 

Bombus tmrstris BOLi potes (corblcules) Dtlphinium i / ApÜKtlU' i / Rllnunculus sp. J. 
BOU potes (corblcules) Dtlphinium ii / Rubus sp. i / ÀstmUtlU' tipus Gzrduus .U 
BOU potes (corblcules) Dtlphinium 

Bombus p,ut{IIOTUm BOU potes (corblcules) Dtlphinium ii / Ps0Tllle11 bituminoSII J. 
BOU potes (corblcules) Dtlphinium ii / Ps0Tllle11 bituminoSII J. 
BOU potes (corblcules) Dtlphini11m ii / Astmct,u, tipus Gzrduus .U 
VER! potes (corblcules) Dtlphinium ii / Astmtct/U' J. / Rlln11nculus f° J. / Trifolium sp. U 
VER2 potes (corblcules) Dtlphini"m ii / Fltbt«w tipus Trifolium 
VER2 potes (corblcules) Dtlphinium ii / F11b11Ctllt ripus Mtlilotus i / Cmt11urr11 sp. J. 
VER2 potes (corblcules) Dtlphinium 

Bombus humi/is ANT2 potes (corblcules) Cirrium 11C1tuk ii / Aconitum i / Trifolium sp. ,l. 

Bombus maomtltu ANT2 potes (corblcules) Aconitum ii / Cirrium J. 

Amtgillll fllSCÍllt11 VER! potes (corblcules) Dtlphinium ii / Rllsm11rinus i / Echium sp. i / Gzrduus sp. ,1..1. 
VER! potes (corblcules) Dtlphini11m ii / Ro1m11rinus i / SltlvÏII sp. i / Echi11m sp. J. 
VER! potes (corblcules) Dtlphinium i / Echi11m vu/gart i 
VER! potes (corblcules) Dtlphinium i / Echium vu/g11rt i 
VER! (corblcules incipients) Dtlphini11m ii / Astmct,u, tipus Cmt11urta i 
VER! potes (corblcules) Dtlphinium ii / ÀstmUtlU' tipus Cmt11urta i 
VER! potes (corblcules) Dtlphini11m ii / Astmtct,u, tipus Cmt11urra J. 
VER! potes (corblcules) Dtlphini"m ii / Astmct,u, tipus Cmt11urra i 
VER! potes (corblcules) Dtlphini"m ii / Ap_Ïll«u i / Echi"m sp. J. 
SfA3 potes (corbícules) Fttbt«eu ripus lotus ii / ~hini"m J. / Romu,rinus J.. i Sc11búiSII J. 
SfA3 potes (corblcules) Dtlphinium J. / Fabt«tlU' i / Ro1m11rinus J. / Sc11biOS11 U 
SfA3 potes (corblcules) Dtlphinium l Fltbltct/U' ii / Sc11bioS11 J. / Helichrysum J.J. 
AJAI potes (corblcules) ConsolilÍII i / Coronillll tmtrus i / Ro1m11rinus J. / Cistus sp. J. 

Amtgillllsp. BALI potes (corblcules) Dtlphinium i / DÏllnthus J. / ÀstmUtlU' tubiflora U 
BALI potes (corblcules) Dtlphini"m ii / Pinis hisp11nic11 J. / Trifolium sp . .U 
BALI potes (corblcules) Dtlphini11m 
BALI potes (corblcules) Dtlphini11m ii / Rosact/U' ripus Potmtillll ,1..1. 
BALI potes i probòscides Dtlphini"m ii / Helitznthmium sp. J. 
OBCI potes (corbícules) Dtlphinium ii / Asttra«IU' .U 
FAVI potes (corblcules) Dtlphinium 
FAVI potes (corblcules) Dtlphini"m 

• Els tipus pol·línics estan citats en ordre decreixent d'abundància ( ii = majoritari; i = abundant; 
J. = poc; U = esporàdic). 
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TAULA 4.24. Composició de la càrrega pol·línica dels antòfils. (Continuació.) 

Antòfil 

Xylocopa violact11 

Mtg11Chilt rotunda 

lassioglossum sp. 

Nomi11sp. 

A/astor atropos 

Tàxon Part del cos Tipus de poJ.len* 

BOLi (corbícules incipients) De/phinium 

STA3 abdomen ventral Delphinium ii / Scabiosa .j, l Htlichrysum J, / Fab11Ctat H 
STA3 abdomen ventral Fabactat ii / Dt/phinium i / Scabiosa J, / Htlichrysum H 

BOLi potes i tòrax ventral Dt/phinium ii / úzrduus .j, l Papavcr .j, / Fab11Ctat tipus Trifolium H 
BOLi potes (molt poc) Delphinium ii / Asttractat tipus Sonchus .j, 
BOLi potes i tòrax ventral Fab11Ctat tipus Trifolium i / Rtstda sp. J, / úzrduus sp. H 
BOLi potes i tòrax ventral Dtlphinium ii / Asteraceae tipus Sonchus .j, 
BOL2 potes, tòrax i abdomen (menys) Rubus 
BOL2 potes i tòrax ventral Brassic11Ctat i / Asteraceat tipus Sonchus i 
BOL2 potes i tòrax ventral Scabiosa ii / Cirsium sp. i / Dt/phinium .j, 
BOL2 potes i adbomen ventral Hypericum pnforatum 
BOL2 potes i abdomen ventral Dt/phinium 
BOL2 potes i abdomen ventral Dt/phinium 
BOL2 potes i adbomen ventral Dt/phinium 
BOL2 potes i adbomen ventral Dtlphinium ii / Rubus sp. H 
BOL2 potes i adbomen ventral Dt/phinium ii / Rubus sp . .j,.j, 
BOL2 potes i abdomen ventral Dt/phinium ii / Ranunculus sp. 
BOL2 potes i abdomen ventral Dt/phinium 
BOL2 potes i abdomen ventral Dt/phinium ii / Brassicaceae i 
BOL2 potes i abdomen ventral Dt/phinium ii / Asteraceae tipus Sonchus i / Liliactat .j,.j, 
VER2 potes i abdomen ventral Asttractat (tipus Stntcio) i/ Apiaceat i / Delphinium .j, 

VER! potes i abdomen ventral Dt/phinium ii / Fabactat tipus Ultx .j, 

BOL2 
BOL2 

tòrax ventral i dotsal 
tòrax ventral i dotsal 

úzmpanula i / Onobrychis .j, 
úzmpanula i / Onobrychis .j, 

• Els tipus poJ.línics estan citats en ordre decreixent d'abundància ( ii = majoritari; i= abundant; 
J,= poc; H= esporàdic). 

important quantitativament són els himenòpters i, especialment, el gènere 
Bombus. També s'han censat dípters, majoritàriament sírfids, però 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 força diversitat 
d'abellots (figura 4.4), diversitat que disminueix marcadament en passar a zones 
més baixes. D'altra banda, tot i que els pol·linitzadors d'una població determi
nada estan condicionats per la fauna de la zona, aquest no és l'únic factor deci
siu, ja que, a la vall d'Eina; on creixen de costat quatre espècies de Delphinieae, 
tot i que els insectes són els mateixos, els seus comportaments i freqüències han 
estat diferents per a cada espècie. 
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Dins dels tres acònits estudiats, cal destacar la morfologia d' A. lycoctonum, la 
qual pot fer un paper important en la pol-linització, com més endavant argumen
tarem. Aquest fet es veu reflectit en el comportament recol-lector dels Bombus-. 

- Bombus gerstaeckm (força robust i de cos més gros que els altres Bombus 
censats) només s'ha observat com a pol-linitzador legal habitual en les dues 
poblacions d'A. lycoctonum, i esporàdicament s'ha censat sobre flors d'A. 
napel/us (de la vall d'Eina}, també de manera legal. 

- Bombus hortorum (de probòscide llarga) visita les flors d'A. lycoctonum 
de forma legal i rara vegada roba, com ja va detectar Pittioni (1937). En 
A. napel/us -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 acònits amb més 
freqüència, excepte en la població d'A. napel/us del Cadí. Tot i el seu ca
ràcter generalista en esguard d'altres del seu grup, molt més específics, 
prefereix flors de corol-les llargues (L0ken, 1949; Brian, 1957; Mjelde, 
1983; Rousseau, 1994) i és un pol-linitzador efectiu. 

- Bombus wurfleini (de probòscide curta} es comporta com a robador de nèc
tar en A. lycoctonum, coincidint amb les observacions de Pittioni (1937), 
Rousseau (1994) i Castro (com. pers.). En A. napel/us, no obstant això, 
l'hem observat bàsicament com a legal i també en A. anthora, excepte en 
la població ANT2, on actuava com a robador. 

- Bombus mesomel.as és un abellot petit que visita amb poca freqüència A. na
pel/us de la vall d'Eina i les dues poblacions d' A. anthora. Actua sempre com 
a legal i té un comportament nototríbic, ja que entra dins la flor a l'inre
vés, és a dir, de panxa enlaire (L0ken, 1981; Free, 1993). És l'única espè
cie d'abellot en què hem detectat aquest comportament. 

- S'han censat altres espècies de Bombus, molt menys freqüents (Bombus ru
derarius, Bombus humilis, Bombus pascuorum) i un Psithyrus, abellot parà
sit dels nius dels Bombus (Pijs i Corbet, 1987), sobre A. napel/us i A. 
anthora, sempre legals. 

En D. montanum, Bombus hortorum és el pol-linitzador legal principal i el més 
freqüent (coincidint amb les observacions de Müller (1883) per a D. elatum, plan
ta filogenèticament molt propera, que també era visitada per Anthophora phi/ipes 
Fabricius, no detectada en D. montanum). Bombus wurfleini només apareix en la 
població de la vall d'Eina i sempre actua com a robador de nèctar. Aquest 
Delphinium també és visitat per altres lepidòpters i per dípters, però 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 freqüència de visites de les principals espècies de 
Bombus en els tàxons subalpins mostrejats: 
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• Bombus hortorum 

• Bombus wurfleini 

• Bombus gerstaec/U!ri 

□ Altres Bombus 

□ Altres visitans 

LYCI LYC2 ANTI ANTI NAPI NAP2 MONI MON2 

FIGURA 4.6. Percentatge de visites dels Bombus en les espècies d'ambient subalpí. 

Müller (1883), en els seus catàlegs de pol·linitzadors, ja va intuir una dife
rència de mides entre els nectaris d'A. napel/us i A. lycoctonum, cosa que impli
cava que aquest darrer requerís, per a assolir el nèctar, insectes amb una 
probòscide més llarga, com ara Bombus opulentus Gerst. (= Bombus gerstaeckeri, 
Leken, 1949), coincidint amb les nostres observacions. Aurivillius ( 1887) i Werth 
(l 940) també mantenen que la llargada de les probòscides determinen la mane
ra de recol·lectar dels abellots que visiten les flors d'A. lycoctonum. De fet, aquest 
acònit presenta un casc més llarg i estret que A. napel/us i A. anthora (vegeu el 
capítol 2). Aquests darrers tenen un casc curt i ample, que permet que els abe
llots hi fiquin tot el cos, sense que la llargada del nectari sigui un inconvenient 
o una limitació per a assolir el nèctar, bé que s'han descrit diversos patrons de 
conducta dels abellots que visiten espècies d' Aconitum (L0ken, 1949, 1981; Free, 
1993). En A. lycoctonum, en canvi, l'entrada del casc és molt més estreta i l'in
secte només pot introduir-hi el cap, cosa que implica que no tots els borinots hi 
tindran accés; probablement per aquest motiu la presència de robadors és més 
alta. Rousseau (1994) suggereix que aquest fet provoca que Bombus gerstaeckeri 
sigui un pol-linitzador poc eficaç, ja que té una probòscide prou llarga per a arri
bar al nectari sense haver d'entrar gaire dins la flor i pràcticament sense tocar els 
estams; fins i tot el considera «un robador de nèctar per via legal». A partir de les 
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nostres observacions, pensem que sí que és un pol·linitzador efectiu i, a més, les 
anàlisis de pol·len demostren que en porta i que en col·lecta activament. 

A. lycoctonum ha seguit, doncs, un model evolutiu diferent que els altres dos acò
nits; podríem especular que ha perllongat el casc en una mena de procés de conver
gència amb l'esperó dels Delphinium. Aquest model que ha permès una adaptació 
més específica-entre l'acònit i Bombus gerstaeckeri-, no sembla que reporti un gran 
benefici a la planta, ja que ha augmentat la incidència dels robadors en les poblacions 
estudiades i ha afavorit un determinat tipus de pol-linitzadors en detriment d'altres, 
de més inespecífics {Brink, 1980). Probablement perquè la pol·linització és més 
selectiva o més dificultosa, aquesta espècie adopta altres estratègies per tal d'assegurar
se la reproducció; és potencialment més autògama que els altres dos acònits, com van 
demostrar les proves d'embossament al camp {vegeu l'apartat 5.24). 

Pel que fa als robadors de nèctar, diversos autors (Aurivillius, 1887; Werth, 1940; 
L0ken, 1949; Alford, 1975; Koeman-Kwak, 1973; Pekkarinen, 1979, 1984; Pesson 
i Louveaux, 1984) han diferenciat dos grans grups d'abellots segons la constitució i 
la mida del seu aparell bucal. D'una banda, els de probòscide curta, entre els quals 
s'inclouen Bombus terrestris, Bombus wurfleini i Bombus lucorum; i de l'altra, els de 
probòscide llarga, Bombus hortorum, Bombus gerstaeckeri, Bombus pasquorum i Bombus 
consobrinus, entre d'altres. Aquestes diferències provoquen un comportament 
recal-lector molt diferent en flors on el nèctar està amagat; el primer grup comprèn 
majoritàriament robadors de nèctar (Inouye, 1980a, 1983), puix que les dimensions 
de la seva probòscide sovint no els permet d'atènyer el nèctar, mentre que el segon 
grup presenta un comportament recol-lector legal. Dins dels robadors, L0ken (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 mandíbules dentades, com Bombus wurfleini, que a més ho aconsegueix amb 
certa rapidesa. Sowing (1989) observà també un comportament diferent d'aquells 
dos grups quant a la mida de la taca d' A. napel/us visitada. Els abellots de probòscide 
curta {que actuen com a robadors) tendeixen a visitar taques més grans, perquè en les 
petites són poc eficients, ja que són més lents a foradar la corol-la que els de probòs
cide llarga (legals). En taques grosses es veuen un gran nombre de flors foradades, que 
poden tornar a ser visitades molt més fàcilment, i en aquest cas una probòscide llar
ga no resulta pas més avantatjosa. 

La qüestió de si aquest robatori de nèctar és instintiu o adquirit ha estat força 
discutida (Kugler, 1943; Brian, 1954a, 1954b, 1957; Macior, 1966; Alford, 1975; 
Morse, 1982; lnouye, 1983; Higashi etaL, 1988). Segons Castro (com. pers.) la per
foració i l'entrada il-legal són innates i pertanyen a la gamma de procediments ins
tintius de què disposen els àpids per a explotar les flors. [aplicació d'un patró de 
conducta depèn de les circumstàncies de cada situació, a les quals l'individu reaccio
na inicialment per instint i després, progressivament, per la seva experiència; la per-
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fecció en l'execució del patró de conducta, però, depèn bàsicament de la memòria i, 
per tant, de l'aprenentatge (Pf9s i Corbet, 1987). Cada individu recol·lector 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 haurà de realitzar moviments 
diferents i si no pot atènyer el nèctar seguirà una «via il-legal». Mitjançant la repetició 
de la conducta, l'automatitza i la fa més àgil, i hi associa la mida de la flor (anirà di
rectament a perforar o a aprofitar els forats fets per altres àpids). Pekkarinen (1984) 
defensa que hi ha certa flexibilitat en aquesta conducta, fins i tot, individualment. 
Aquesta idea de comportament innat troba suport en l'especialització estructural de 
l'aparell bucal de les espècies del subgènere Alpigenobombus (Bombus wurfleint), que 
són els lladres per antonomàsia (Lie-Petersen, 1906; Werth, 1940; Leken, 1949; 
Alford, 1975; Mjelde, 1983; Rasmont, 1988), amb mandíbules dissenyades per a 
perforar corol·les. 

Tot i que en els nostres tàxons no ho hem trobat, sembla que hi ha relació en
tre la llargada de les probòscides i la profunditat de les corol·les visitades (Pesson i 
Louveaux, 1984). Els abellots de probòscide llarga prefereixen corol·les tubuloses 
més llargues que els altres (Inouye, 1980b; Leken, 1981). No obstant això, l'apli
cació 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 preferència dels bo
rinots pels diferents tipus de flors. Hi influeixen, per tant, d'altres factors com ara 
la morfologia floral, el color o l'olor, entre d'altres (Pyke, 1982b; Pekkarinen, 1984; 
Harder, 1985; Teras, 1976, 1985; Rasmont, 1988). Inouye (1980b) va trobar una 
correlació positiva entre les llargades de les probòscides i la despesa de temps a visi
tar les flors. 

Quant a l'especificitat dels abellots, la majoria són politròfics, és a dir, que 
s'alimenten de nèctar i/o pol-Ien de moltes flors diferents (Pesson i Louveaux, 
1984). Dins el grup dels Megabombus, però, s'han detectat tres casos d'estenofà
gia o dependència de poques espècies vegetals, sempre del gènere Aconitum 
(Delmas, 1976). Són: 

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

- Bombus gerstaeckeri per a A. lycoctonum (principalment) i A. napel/us 
(L0ken, 1960, 1973; Ornosa, 1984; Castro, 1988; Rasmont, 1988). 
Segons Ornosa (loc. cit.) les femelles depenen d'A. lycoctonum i els mas
cles d' A. napel/us. 

- Bombus reinigiellus per a A. nevadense (Castro, 1988). 
D'aquestes tres espècies de Bombus, les dues primeres són molt properes filo

genèticament i presenten una distribució al-lopàtrica (Rasmont, 1988). En canvi, 
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Bombus reinigiellusés una espècie endèmica molt propera de Bombus hortorum, con
siderat molt generalista o politròfic. La dependència no és, però, recíproca, atès que 
A. septentrionale i A. lycoctonum són visitats per altres abellots, com ara Bombus 
hortorum, i A. nevadense, per Bombus terrestris i Bombus pascuorum (Castro, 1988). 
La relació entre Bombus reinigiellus i A. nevadense és força remarcable, ja que es trac
ta de la interdependència entre dos endemismes de Sierra Nevada. Tot i que Bombus 
reinigiellus pot visitar Digita/is purpurea L., l'existència de l'abellot depèn de 
l'abundància de l'acònit. Tant és així que aquest Bombus ha sabut sincronitzar el pe
ríode de vol amb el pic de floració màxim d'aquesta espècie (Castro, loc. cit.). Els 
resultats de les anàlisis pol-líniques en els nostres tàxons corroboren aquesta major 
especificitat en Bombus gerstaeckeri que en Bombus hortorum. 

Els abellots optimitzen les visites a partir de proves i errors. lnicialment visiten 
moltes flors, però gradualment es van especialitzant en poques espècies o en una de 
sola (Oster i Heinrich, 1976). A través de visites esporàdiques a d'altres espècies, els 
borinots són capaços de modificar la seva selecció dels recursos (Laverty, 1994). 

Les càrregues pol-líniques dels antòfils provenien majoritàriament de 
Delphinieae. A banda d'això, si comparem la relació d'espècies reconegudes en 
aquestes càrregues (taula 4.24) amb les llistes de plantes florides simultàniament, 
presumptes competidores, podem observar que algunes no hi apareixen, però sí que 
eren presents en zones més allunyades. Quan vam fer les llistes, només vam tenir en 
compte les plantes molt properes; això vol dir que els vols dels abellots poden ser 
força llargs. És destacable com a planta competidora Epilobium angustifolium, que 
té una estructura d'inflorescència vertical molt semblant a la dels acònits i el model 
de vol dels insectes hi serà anàleg (vegeu l'apartat 4.4.3). 

Un altre aspecte a considerar és l'efecte «taca». A la vall d'Eina, A. lycoctonum i 
A napel/us s'agrupen en taques vistoses (sovint prop de l'aigua), formades per indi
vidus diferents. Per contra A. anthora, de mida força reduïda, hi apareix molt més 
dispers; la seva corol·la d'un groc verdós el fa passar més desapercebut i això es veu 
reflectit en una activitat relativament més baixa dels pol·linitzadors. A la població 
de la vall d'Aran, alguns individus d'aquest acònit eren força més grossos i ramifi
cats, i l'activitat dels insectes lleugerament més important. 

D. montanum forma rodals; les nombroses flors i les diverses inflorescències 
són un clar reclam per als vectors. Hi hem observat més activitat dels pol·linitzadors 
a la vall d'Eina que al Cadí, però això pot ser degut a les condicions meteorològi
ques més adverses durant les nostres observacions en aquesta darrera localitat. En 
general, el període de màxima activitat correspon a les hores centrals del dia, tot i 
que els abellots treballen des de bon matí 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 climàtiques els 
afecten, com ja va observar L0ken (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 acònits estan de cos
tat -presenten un cert aïllament fenològic, incomplet perquè coincideixen 
parcialment en el temps-, hem observat, fins i tot, que el mateix abellot podia vi
sitar successivament flors d'espècies diferents. Altres referències, però, demostren 
que aquests insectes són capaços de discriminar els individus albins dels normals en 
Delphinium (Waser i Price, 1981, 1983) i, fins i tot, les formes alterades (Macior, 
1975). 

Els sírfids inspeccionen molt les flors, però 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 nèctar. Han estat descrits també com a visitants d'A. sena
nense Nakai (Yumoto, 1986). Consumeixen pol-Ien i se'ls en podria considerar ro
badors, perquè la seva eficàcia pol-linitzadora és molt baixa. Tanmateix, en d'altres 
plantes com Scrophulariasp. han estat considerats els pol-linitzadors més importants 
(Ortega i Devesa, 1993a). 

En A. lycoctonum de la vall d'Eina, van aparèixer durant el dia, amb certa fre
qüència, unes papallones nocturnes del gènere Agrocola que prenien el nèctar il·le
galment; eren robadores secundàries, ja que aprofitaven assíduament els forats 
produïts pels Bombus. Aquest comportament és rar en els lepidòpters. 

No vam detectar pol-linitzadors nocturns. 

D. bolosii 

Un primer fet que destaca en les dues poblacions d'aquesta espècie és que 
atrauen un espectre de visitants florals i pol-linitzadors molt més variat que els acò
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 ecològi
ques i climàtiques menys extremes; tot i que també cal tenir present l'efecte de la 
morfologia floral com a reclam per als pol-linitzadors. Aquest ampli espectre té un 
cert paral-lelisme amb el d'algunes espècies 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 què hem pogut realitzar censos en més d'un any diforent, 
hem detectat petites fluctuacions d'alguns vectors, probablement degudes a varia
cions climàtiques (temperatura, sequera o pluja) o faunístiques. 

Dels himenòpters censats, Bombus terrestris (de probòscide curta) actua majori
tàriament com a robador de nèctar (primari o secundari), tot i que esporàdicament 
hem observat algun exemplar que actuava legalment a la població del Priorat (BOL2). 
Bombus pasquorum (de probòscide més llarga) visita molt menys sovint D. bolosii, 
però sempre ha tingut un comportament legal i esternotríbic. Xylocopa violacea tam-
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bé ha actuat com a legal, bé que només ha estat censada en la població de la Noguera 
(BO L l). Altres himenòpters aïllats, només censats en la població BO LI , de mida cor
poral similar a la dels abellots, són Scolia f/aviftons, Anthophora dispar i Osmia sub
micans. Tots tres entren de forma legal i, per tant, també podrien actuar com a 
pol·linitzadors. Alastor atropos és un petit eumènid que visita amb molta freqüència 
aquestes flors. Sempre l'hem observat com a robador secundari, ja que el seu aparell 
bucal és reduït i feble. Hi ha una sèrie d' abelletes petites dels gèneres Lassioglossum sp., 
Ha/ictus sp. i Nomia sp. que pul-lulen força estona per la zona dels estams i porten 
molt pol·len adherit a la zona ventral. Tot i la marcada hercogàmia que presenten les 
flors, aquests petits himenòpters amb llurs moviments poden afavorir l'autogàmia, 
posant en contacte alguna antera o el pol-Ien amb la superfkie estigmàtica. En alguns 
Delphinium americans també s'han descrit com a visitants florals petites abelles soli
tàries (Macior, 1975; Waser, 1982). Powell i J ones ( 1983) diuen, referint-se a D. parryi 
A. Gray, pol·linitzat principalment per Bombus, que els anys en què les plantes són 
menys abundants, s'incrementa notablement la visita d'aquells petits himenòpters, 
tot i que la seva eficàcia pol·linitzadora no ha estat documentada. La població de 
D. bolosii d'Ulldemolins està envoltada per Rubus canescens, que floreix en el mateix 
període i és visitat constantment per moles individus d'Apis mellifera. Mai no vam ob
servar que cap exemplar visités D. bolosii. 

Hem observat una gran diversitat de papallones diürnes que visiten ambdues 
poblacions de D. bolosii. Destaca com a més important el gènere Gonopteryx 
( G. cleopatra i G. rhamnz), a part de Macroglossum stellatarum, molt freqüent en la 
població de la Noguera. Aquest darrer, un esfíngid anomenat esfinx calibri (popu
larment, bufaforats o borinot) pel seu característic moviment d'ales que recorda el 
vol d'aquest ocell americà, és d'hàbits diürns. Visita les flors en ple vol, introduint 
la seva llarga espiritrompa (d'uns 26-28 mm) dins els nectaris, però no toca la flor 
amb el cos ni amb el cap. Presumiblement, la seva eficàcia pol-linitzadora és molt 
baixa, tot i que hem trobat alguns grans de pol-Ien adherits a la seva espiritrompa, 
fenomen observat en d'aleres esfíngids (Kislev et al, 1972; Miller, 1981; Leken, 
1981; Nilsson, 1988). En tot cas, aquesta mica d'eficàcia pot veure's afavorida per 
les seves constants i repetides visites. Un cas similar s'esdevé en D. nelsonii amb la 
pol·linització per colibrís, els quals dipositen menys quantitat de pol-Ien que els abe
llots, però hi fan moltes més visites (Waser i Price, 1990). I.:alt nombre de visites de 
Macroglossum stellatarum escà clarament relacionat amb els seus elevats requeri
ments energètics per a bellugar les ales, cosa que el porta a succionar nèctar contí
nuament. Aquests lepidòpters són capaços d'una certa termoregulació (Heinrich, 
1975), que els permet de viure a l'alta muntanya; en aquests hàbitats són, però, molt 
menys freqüents, tot i que n'hem censat esporàdicament sobre algunes espècies sub
alpines, com D. montanum. Les visites són relativament curtes (1-3 segons) depe
nent de la quantitat de nèctar disponible, i tot i que semblin una mica a l'atzar, 
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tendeixen a progressar de baix a dalt de la inflorescència; l'insecte puja en línia rec
ta, fent ziga-zaga o, de vegades, helicoïdalment. Sol visitar flors de manera saltada, 
però en un nombre força elevat. De fet, aquesta espècie ha estat censada en la ma
joria de poblacions del gènere Delphinium, tot i la diversitat ecològica d'aquestes 
plantes. El bufaforats té una àrea de distribució m8lt àmplia (Dafni, com. pers.). És 
poc específic quant a les espècies vegetals visitades, ja que ha estat citat com a pol-li
nitzador d'altres moltes plantes, normalment de corol·la tubulosa, entre les quals, 
algunes Lamiaceaei Echiumsp. (Müller, 1883), Narcissussp. (Pérez, 1985), Lonicera 
sp. Qordano, 1990), Petrocoptissp. (Garcia, 1993; Navarro etal, 1993),Jasminumsp. 
(Vicens, com. pers.). En els nostres mostratges l'hem observat en Saponaria sp. i en 
Carduus carlinoides. 

La resta de lepidòpters tenen un comportament semblant: només cerquen nèc
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 discussió. 
Mentre que alguns autors (Wicklund et al., 1979, 1982; Lazri i Barrows, 1984) els 
consideren lladres de nèctar, ja que l'espiritrompa i les potes tan llargues dificulten 
el contacte del cos amb els estams, d'altres (Levin i Berube, 1971; Courtney etal, 
1982) han demostrat la seva eficàcia pol·linitzadora. En tot cas, de ben segur que 
en les nostres espècies aquesta eficàcia és més baixa que la dels himenòpters, espe
cialment Bombus i afins, de cos més robust. 

Pel que fa als dípters, Bombylius sp. és pol·linitzador potencial, ja que entra dins 
la flor de manera legal i té un aparell picador-xuclador de longitud considerable que 
li permet arribar als nectaris i xuclar-ne el nèctar. La seva estructura corporal, més 
lleugera que la dels Bombus, provoca certa reducció de l'eficàcia pol·linitzadora. En 
aquest sentit, Macior (1975) opina que els insectes d'aquest gènere no arriben a 
pol·linitzar, perquè no separen els pètals laterals. Els sírfids només consumeixen 
pol·len 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 característic. 

Els heteròpters i els coleòpters són accidentals, excepte Mylabrissp. que fou ob
servat depredant peces florals i pol·len a la població d'Ulldemolins. 

Cal remarcar l'efecte dels robadors -sobretot Bombus terrestris i A/astor atro
po- que malmeten força les flors d'aquest Delphinium i probablement en des
trueixen bastants, amb la conseqüent disminució de la producció de granes. 
Hawkings ( 1961) sostenia, per contra, que els robadors afavoreixen la pol·linització 
encreuada en Trifolium, ja que en reduir la quantitat de nèctar, obliguen els pol·li
nitzadors legals a visitar més flors per aconseguir la mateixa recompensa. En el nos
tre cas, la proporció de robatoris és variable d'un any per l'altre. D'altra banda, no 
hi ha pas gaires pol·linitzadors legítims. Ottosen (I 987) va observar en Lonicera 
periclymenum que la manca de pol·linitzadors òptims propiciava una invasió de 
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pol·linitzadors oportunistes, que feien disminuir la producció de granes a causa de 
l'escassa efectivitat de la pol·linització generalista. Aquest fet pot limitar la dispersió 
genètica per una reducció del flux gènic, i pot menar a una mala adaptació de l' es
pècie i, a la llarga, afavorir el desenvolupament de plantes competidores. En el nos
tre cas, tot i l'ampli espectre de vectors i l'efecte dels robadors, la producció de 
granes al camp és relativament alta, però les baixes taxes de germinació, la gran sen
sibilitat de la planta a la sequera i als factors ambientals i els resultats d' electrofore
si són indicis d'una possible depressió per autoencreuament. 

Subgènere Staphisagria 

D. staphisagria és l'espècie de Delphinieae amb l'esperó més curt (Tamura, 
1995). Vam suposar, inicialment, que aquest tret morfològic reduiria l'especificitat 
dels visitants, perquè el nèctar estava més disponible i no calia una probòscide tan 
llarga per a assolir-lo. Els nostres resultats, però, no semblen donar suport a aques
ta hipòtesi. 

La població de Pedreguer (la Marina Alta), durant els dies en què vam dur a ter
me censos, pràcticament no va ser visitada per insectes, fora d'algun Macroglossum 
stellatarum o alguna petita abella, que no van fer-hi, però, cap pol·linització efectiva. 
En general, hi havia poca activitat d'insectes. Individus de Galactites tomentosa 
propers eren visitats sovint per abelles del gènere Apis, però mai no vam observar que 
visitessin D. staphisagria. No obstant això, la producció de granes d'aquesta població 
(vegeu l'apartat 5.2) va ser molt elevada. Aquest fet ens va induir a plantejar-nos la im
portància de l'autogàmia en aquesta espècie. Empíricament hem detectat que es dóna 
un cert encavalcament estigma-estam, de manera que l'hercogàmia només és parcial i, 
per tant, poc efectiva. Els resultats de l'estudi dels sistemes reproductius d'aquesta es
pècie en condicions controlades corroboren aquesta tendència, que encara és més ac
centuada en D. pictum (vegeu el capítol 5). 

En la població d'Eivissa vam censar més pol·linitzadors, tot i que l'activitat tam
bé era força baixa. El visitant més freqüent fou Macroglossum stellatarum, que també 
va realitzar el major nombre de visites; però, com hem indicat anteriorment, l' eficà
cia pol-linitzadora és molt baixa. Amegilla fasciata i Megachi/e rotunda són els vectors 
que van actuar com a pol·linitzadors legítims. Aquestes dues espècies porten força 
pol·len adherit al cos, a les tíbies en forma de glomèruls, en el cas d'Amegi/la, i a la 
part ventral, en Megachi/e. L anàlisi d'aquest pol·len demostra que aquests insectes són 
vectors menys específics que la resta d'antòfils d'altres tàxons. 

Müller (l 883) mantenia que D. staphisagria era pol·linitzat per Bombus, sense 
concretar-ne les espècies. 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 esperó lleugerament més llarg que D. staphisagria. El seu es
pectre de vectors és més ampli, com també ho és l'activitat dels pol·linitzadors. Amb 
tot, aquesta encara hi és relativament baixa en comparació de la que té lloc en al
tres Delphinieae, sobretot les perennes. Bombus terrestris i Bombus pasquorum són, 
probablement, els pol·linitzadors més efectius, i ambdós tenen un comportament 
legal i esternotríbic. Esporàdicament les seves flors han estat visitades per Xy/ocopa 
violacea, que també ha mostrat un comportament legítim. Fins i tot, hi acut, amb 
relativa freqüència, Macrog/ossum stellatarum. Els dípters, majoritàriament sírfids, 
són robadors de pol·len; els coleòpters i heteròpters, accidentals o, fins i tot, depre
dadors florals, com Oxythirea funesta. En cap de les dues espècies d'aquest subgè
nere hem detectat robadors de nèctar ni flors perforades, segurament perquè 
l'esperó és massa curt. 

Subgènere Delphinium 

Les espècies anuals viuen, en general, en hàbitats 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. Això es reflecteix clarament en la fauna que les.vi
sita. En aquest tipus d'hàbitats, hem censat poques espècies de Bombus -només 
Bombus terrestris i Bombus pasquorum-, i la seva freqüència com a visitants era molt 
baixa (figura 4.4). En canvi, hi apareixen d'altres himenòpters, amb un cos i una pro
bòscide similars, aptes per a pol·linitzar aquest tipus de flors, com, per exemple, els 
del gènere Amegilla, molt freqüents en les poblacions nord-africanes. Les dades rela
tives a D. verdunense són especialment completes perquè hi hem dedicat més hores 
de seguiment que a les espècies nord-africanes, atesa la llunyania de les localitats. Amb 
tot, hi hem detectat una activitat d'insectes més baixa que a les espècies perennes. 

Els pol-linitzadors principals de D. verdunense són Amegi/la fasciata (freqüent 
sobretot a la població de l'Alt Penedès) i Bombus terrestris i Bombus pasquorum (a la 
del Baix Empordà). Les abelletes dels gèneres Lassiog/ossum, Ha/ictus i Nomia sovint 
es fiquen dins la corol-la i arriben fins al nectari, gràcies a les seves reduïdes dimen
sions. En d'altres ocasions es queden pul·lulant per la zona dels estams, i acci
dentalment poden produir alguna autopol·linització. Cal destacar també com a 
visitants florals una gran diversitat de lepidòpters diürns, a part de l' esfíngid 
Macrog/ossum stellatarum. 

En D. gracile, vam detectar un efecte força important dels robadors de nèc
tar, especialment d'Alastor atropos. No vam observar cap pol·linitzador gros, ex
cepte alguna Xy/ocopa violacea, que esporàdicament robava, i Bomby/ius sp. Els 
visitants més freqüents els dies dels censos foren abelletes de dimensions molt re
duïdes, que podien pol·linitzar de manera accidental. Però Blanché (com. pers.) 
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havia observat en anys anteriors Bombus cf terrestris en poblacions de D. gracile 
de Palència i Saragossa. 

Pel que fa a les espècies nord-africanes, D. balansae és pol·linitzat majoritària
ment per himenòpters del gènere Amegilla. Malauradament no els hem pogut de
terminar com a espècie, però són ostensiblement més grossos que les espècies 
europees (Amegilla fasciata). D. balansaetambé és visitat amb relativa freqüència per 
petites abelletes i, més esporàdicament, per Macroglossum stellatarum. D. obcorda
tum és pol·linitzat per Bombus terrestris i Amegilla sp., bé que també és visitat per 
Bombylius sp. i altres lepidòpters diürns. D. favargeri és pol·linitzat fonamentalment 
per Amegilla sp., tot i que també rep visites d'alguns lepidòpters diürns i sírfids. 

Gènere Consolida 

C mauritanica és pol·linitzada principalment per Bombus terrestris, que té un 
comportament legal i esternotríbic. També és visitada per petites abelles del gènere 
Lassioglossum. 

C pubescens és visitada fonamentalment per Amegilla fasciata i Bombylius sp., 
que són els pol·linitzadors principals, i per A/astor atropos. Normalment actuen com 
a robadors secundaris de nèctar, encara que el nombre d'esperons perforats detec
tat els dies d'observació va resultar força baix. Desconeixem qui són els robadors 
primaris. Esporàdicament la planta és visitada per algun lepidòpter diürn. 

C ajacis és pol·linitzada per Amegilla fasciata i Bombus terrestris, de forma le
gal, mentre que Xylocopa violacea va ser observada com a robadora de nèctar (nor
malment primària, tot i que a vegades aprofitava forats ja fets) amb una freqüència 
de visites molt baixa. També és visitada per abelletes petites del gènere Lassioglossum 
que cerquen pol·len i es belluguen força estona per la wna dels estams, cosa que, 
com hem indicat anteriorment, pot provocar alguna autopol·linització accidental. 
Aquesta és l'espècie del mostratge en què hem detectat una flaire floral, presump
tament produïda pel nèctar, més penetrant. I l'única en què hem observat un pol-li
nitzador crepuscular, Autographa gamma. Lolor intensa, sobretot al capvespre, és 
molt típica d'espècies amb pol·linització crepuscular i nocturna per lepidòpters 
(esfíngids i noctúids), com per exemple Dianthus superbus L. (Erhardt, 1991). 

Les dades bibliogràfiques sobre els pol·linitzadors d'aquest gènere són molt es
casses i fan referència majoritàriament a C regalis. Müller (1883) descriu com a vec
tors pol·linitzadors de Delphinium consolida(= C regalis) Bombus hortorum, Bombus 
agrorum F., Bombus fragans Kyrby, Bombus senilis Smith, Anthophora aestalis Pz., 
Anthophora retusa L. i Anthophora pilipes. També descriu com a visitants florals alguns 
lepidòpters, com ara Satyrus sp. o Hesperia sp., però opina que la seva efectivitat és 
baixa, car sembla que el seu cos pràcticament no contacta amb les anteres ni els es-
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tigmes. Aquest autor manté que C. ajacis és pol·linitzada per abellots, però no preci
sa per quines espècies. Mentre Leppik (1964) esmenta els abellots com a únics pol-li
nitzadors d'aquest gènere, 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.), però tam
bé lepidòpters i dípters (sírfids). Hong De-Yuan (1986) descriu com a pol-linitzadors 
de C. regalis, Aconitella stenocarpa i Aconitella scleroclada, abellots de probòscide llar
ga: Bombus agrorum ( que només visita flors amb els esperons drets, mai les d'esperons 
corbats, és a dir, només Comolida) i B. hortorum (que visita flors amb esperons de tots 
dos tipus, per tant, consòlides i aconitel·les). 

4.4.2. POL·LINITZACIÓ I EVOLUCIÓ EN DELPHINIEAE 

I.:espectre de visitants florals i de pol·linitzadors depèn fonamentalment de dos 
factors: de la fauna disponible de la zona -com ja hem dit, les espècies america
nes, per exemple, poden ser pol-linitzades per colibrís- i de la morfologia floral, és 
a dir, de l'efecte dels atraients i les recompenses sobre els vectors. En els nostres tà
xons, hem detectat la major diversitat de Bombus en els censos de les espècies alpi
nes i subalpines, diversitat que disminueix considerablement en passar a zones més 
baixes. En els tàxons anuals prenen importància altres himenòpters com els del gè
nere Amegilla, força notable en les poblacions nord-africanes. Tot i que aquestes 
plantes s'hagin adaptat a ser pol-linitzades per un determinat grup d'insectes -el 
gènere Bombus-, en colonitzar nous ambients la fauna varia i les flors es deuen ha
ver adaptat als nous visitants florals; també podria ser, però, que els canvis en la mor
fologia de les flors fossin induïts per les noves condicions ecològiques. 

Morfològicament, les flors dels gèneres Delphinium i Comolida estan més ben 
adaptades que les dels acònits a les visites dels lepidòpters. Aquest grup d'insectes 
cerca flors de formes simples, fàcilment accessibles i relativament horitzontals 
(Dafni, com. pers.). Els acònits tenen els nectaris més amagats i d'accés més difícil, 
que obligarien els lepidòpters a corbar les seves llargues espiritrompes per a arribar
hi. Aquesta adaptació no deuria ser gaire beneficiosa per a la planta, car els lepi
dòpters s6n pol·linitzadors menys efectius que els himenòpters, atès que la quantitat 
de pol-Ien que dipositen és més petita (C. M. Herrera, 1987 e). 

Els pètals laterals semblen servir com a superfície d'aterratge per als insectes i, 
junt amb les marques i colors que sovint presenten els lòbuls superiors dels pètals nec
tarífers, com a possibles indicadors de l'entrada al nèctar. Però, si n'analitzem la mor
fologia, el color i la disposició en els nostres tàxons, podem entreveure-hi una 
tendència evolutiva (vegeu el capítol 2) a reduir-se fins a desaparèixer en les consòli
des, cosa que ens condueix a pensar que no tenen un paper fonamental en la pol-li-
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nització. D. montanum (pertanyent al subgènere Delphinastrum, considerat el més 
primitiu) és l'espècie que presenta els pètals laterals més diferents de la resta del pe
riant (marró brunenc amb pilositat blanca i groga); a la resta de perennes (subgènere 
O/igophyllon) aquestes peces són concolors amb els altres pètals, però la pilositat blan
quinosa les fa més destacables, com si fossin guies de nèctar. En les anuals han perdut 
pilositat, però adopten formes, mides i disposicions ben diverses, sense que això in
flueixi substancialment en el comportament dels vectors. En el subgènere Staphisagria, 
que -com demostren altres caràcters- ha seguit un model evolutiu diferent, els pè
tals laterals han incrementat la seva superfície, però també n'ha desaparegut la pilosi
tat. Aquests pètals podrien tenir, doncs, d'altres funcions relacionades amb 
requeriments ecològics com, per exemple, la protecció de la pluja o de la sequera o la 
facilitació de la maduració del pol·len (Malyutin, 1969). 

Si considerem l'Himàlaia com a centre primari de diversitat de la tribu, la zona 
abastada per aquesta memòria representa un extrem de l'àrea distribució dels tà
xons. Les diferents espècies poden haver-hi arribat per mitjà de grans vies, lligades 
a estratègies pol·linitzadores diferents: 

Els tàxons d'alta muntanya (Aconitum, D. montanum) provenen d'ele
ments eurosiberians i circumboreals. Són perennes i presumptament els 
més antics, ja que presenten els caràcters més primitius. Conserven el ti
pus de pol·linitzadors més ben adaptat al «disseny» floral, possiblement 
perquè les condicions ecològiques dels seus hàbitats són 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 s'haurien distribuït per tota la regió 
Mediterrània en sentit ampli (Blanché, 1990). Aquests tàxons han colo
nitzat indrets més càlids, de condicions ecològiques ben diverses, on la fau
na també és diversa, i han adoptat estructures, colors, formes i, fins i tot, 
estratègies 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 
ramificació i la producció de flors (vegeu el capítol 2), com també in
crementar el període d'exposició de les flors als vectors pol·linitzadors, en
tre d'altres. Això els ha permès una adaptació 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 
necessàries per la qual cosa s'han reduït o, fins i tot, han desaparegut. En 
algunes espècies els colors de la flor esdevenen més pàl-lids, menys vistosos, 
com a D. balamae o D. favargeri. 
El subgènere Staphisagria, restringit a la Mediterrània, ha seguit un mo
del evolutiu ben diferent: ha escurçat l'esperó, les flors s'han fet més re-
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gulars i l'activitat de pol·linitzadors hi ha esdevingut més baixa. Ha in
crementat la mida de les granes i presenta percentatges d'autogàmia més 
alts (vegeu el capítol 5). 

4.4.3. MODEL DE VOL 

Un altre aspecte que influeix en la pol·linització, a part del comportament dels 
vectors sobre la flor, és la direccionalitat del vol al llarg de la inflorescència. Segons 
el grau de ramificació, cal diferenciar essencialment -en aquestes plantes i en la 
zona estudiada- dos grans tipus d'inflorescències (vegeu l'apartat 2.2), condicio
nants del comportament dels pol-linitzadors: un raïm principal més o menys llarg 
amb poques branques laterals o cap-majoritàriament als tàxons perennes-, i una 
inflorescència molt més ramificada paniculiforme en què pràcticament no s'hi iden
tifica cap raïm principal. 

En el primer tipus, les flors, disposades helicoïdalment, s'obren de manera se
qüencial de baix a dalt. Si tenim en compte que són proteràndriques, en el cas que el 
model de vol dels vectors sigui ascendent --com generalment passa-, es maximitza 
l'eficàcia de l' al-logàmia o reproducció encreuada. Aquest patró ascendent (figura 4. 7) 
ja ha estat descrit per diversos autors (Pyke, 1978a, 1978b, 1979, 1982a; Heinrich, 
1979; Zimmerman, l 979; Waddington i Heinrich, 1979; Waddington, l 979, l 981, 
1983; Wyatt, 1982). Pyke (1978b) va demostrar que el moviment recol·lector en in
florescències verticals, com les d'Aconitum i Delphinium, respon a uns models mate
màtics (basats en la teoria de l'òptima recol-lecció) que prediuen la direccionalitat en 
el supòsit del màxim guany d'energia neta. Pleasants ( 1989a) va calcular les probabi
litats que un abellot arribi a una zona determinada de la inflorescència i, una vegada 
aquí, es dirigeixi a flors situades per sobre o per sota. S'estima en un 65 o/o la proba
bilitat que un abellot visiti una altra flor de la mateixa inflorescència (Pleasants i 
Zimmerman, 1990). Aquest comportament recol·lector sistemàtic en inflorescències 
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 són les inferiors (vegeu l'apartat 2.3.2). S'ha de
mostrat que hi ha una correlació positiva entre l'edat de la flor i el volum de nèctar 
produït (Pyke, 1978a, 1978b; Waddington, 1981). Per tant, les flors inferiors són les 
que ofereixen més recompensa, i aquesta disminueix al llarg de la inflorescència. En 
canvi, la concentració del nèctar no sembla estar correlacionada amb el grau de desen
volupament floral (Pyke, 1978a; Heinrich, 1979). La quantitat de recompensa pot 
influir en el model de vol dels vectors: quan és alta, hi ha tendència 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, l 981). D'altra banda, 



17 4 BIOLOGIA DE LA REPRODUCCIÓ DE LA TRIBU DELPHINIEAE 

aquest patró de vol també s'ha descrit en altres plantes d'inflorescències verticals pro
teràndriques, pol·linitzades per abellots, com Cynoglossum officinale L. (Manning, 
1956), Digita/is sp. (Best i Bierzychudek, l 982), Acanthus mol/is L. (Wyan, 1982) o 
Epilobium sp. (Schmid-Hempel i Speiser, 1988). 

El model de vol (model l de la figura 4. 7) que acabem de descriure és força 
respectat pels abellots, bé que rara vegada visiten totes les flors d'una mateixa in
florescència. A vegades segueixen una línia recta imaginària ascendent, mentre que 
en d'altres ocasions descriuen un moviment helicoïdal. Els lepidòpters, sobretot 
Macroglossum stellatarum que realitza un gran nombre de visites, tot i que semblen 
tenir tendència a pujar, fan moviments més aleatoris, cosa que pot incrementar les 
taxes de geitonogàmia. 

En els tàxons amb inflorescència paniculiforme, que són pràcticament tots els 
anuals i alguns de perennes mediterranis (Blanché, 1991), l'eclosió de les flors és 
molt més aleatòria. Les visites solen ser ascendents en els raïms individuals, però en 
acabat els vectors passen ad' altres raïms de la mateixa planta, cosa que afavoreix cla
rament la geitonogàmia, i conseqüentment, redueix el flux gènic (model 2 de la fi
gura 4.7). Aquests resultats estan d'acord amb l'estudi dels sistemes reproductius 
(vegeu el capítol 5). 

MODEL l -., 
- nèctar 

+ nèctar 

MODEL2 

Figura 4.7. Esquema dels models de vol dels pol·linitzadors, segons el grau de ramificació de la in
florescència a la tribu Delphinitae. 
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4.4.4. PREDACIÓ 

En les poblacions estudiades, hem detectat moltes llavors depredades en els 
acònits (potser de forma més acusada en l'espècie A. napel/us) 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 genèric, atesa la dificultat de determinar
lo en estat larval, és una eruga d'un dípter que barrina les granes, malmetent-les 
totalment. Això fa davallar sensiblement la producció de les plantes al camp, amb 
la conseqüent repercussió en el seu èxit reproductiu. En el cas de D. montanum, 
aquest fet té un interès especial, ja que es tracta d'una planta endèmica amb un 
nombre d'individus molt limitat i la predació de les granes pot afectar la viabi
litat de l'espècie. Loisel etal. (1995) reporten, anàlogament importants fracassos 
causats per la larva d'un noctúid Mamestra cappa, en el programa de protecció 
de l'endemisme D. pictum subsp. requieni. 

En A. napel/us hem observat sovint erugues i larves de dípters 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 població d'A. lycoctonum de la vall 
del Nere, que probablement roben nèctar (Herrera et al, l 984; Beattie, 1985) i re
dueixen considerablement la recompensa que ofereixen les flors als pol·linitzadors 
legítims. lnouye (1980a) diferencià entre robadors (robbers), els que aconsegueixen 
la recompensa il-legalment danyant la flor, i lladres (thieves), els que prenen el nèc
tar i/o el pol-Ien sense danyar la flor, però no la pol·linitzen. Alguns robadors pri
maris (com Bombus wu,fleini o Bombus terrestris) arriben a malmetre molt les flors 
i, de vegades, les inutilitzen, però en aquest cas no es tracta de predació. Aquest fe
nomen és molt més freqüent en A. lycoctonum, però també l'hem observat en 
D. bolosii i en D. gracile. 

A l'hivernacle, hem detectat predació de plàntules deguda a cargols, especial
ment en D. staphisagria, que va causar importants baixes. En alguna ocasió, les plan
tes adultes en plena florida han estat atacades per l'aranya roja, la qual ha produït una 
mena de teranyina que malmetia les flors i reduïa considerablement la producció de 
granes. Hem observat que afectava més les espècies perennes que les anuals. Pel que 
fa als Delphinium ornamentals, que sovint són més sensibles o propensos a malalties 
que les espècies silvestres, poden ser afectats per cargols, llimacs, cucs (Pratylenchus 
pratensis), erugues (Polychrisia moneta) i fongs (míldiu) (Edwards, 1981). 

En els nostres tàxons cal destacar com a cas més espectacular de predació la que 
realitzen els isards sobre D. montanum a la població de la coma dels Cortils, al Cadí 
(Simon et al, 1995), no detectada, en canvi, en la població 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 són els isards, perquè els exemplars menjats sovint 
es troben enmig de la tartera, en indrets poc accessibles per a qualsevol altre mena d'a-
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nimal. Consumeixen sobretot les summitats florides, però poden arribar a pasturar 
també les fulles, i deixar simplement la base de les tiges. Aquesta predació l'hem ob
servada cada any que hi hem realitzat treball de camp (1993-95). L estiu de l'any 1994 
vam estimar la mida de la població en uns 900 individus; cadascun produeix per ter
me mitjà 19,2 flors (taula 2.4). Si la producció mitjana de granes per flor és de 33,75 
(taula 5.25), la producció total teòrica havia de ser de 601.425; les granes no depre
dades, calculades per extrapolació a partir del nombre de flors no menjades d'una 
mostra, va ser només de 18.500, és a dir, el 3 o/o de la producció total (figura 4.8), de 
manera que es va produir una dràstica disminució de les diàspores produïdes sexual
ment. Si, a més, hi afegim que les taxes de germinació són força baixes {vegeu el ca
pítol 3), aquesta depredació pot posar en perill la supervivència de la població. No 
obstant això, 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 l'any següent. 
La planta també té el recurs de la reproducció vegetativa. Sigui com vulgui, es pro
duirà un cert empobriment genètic que a la llarga pot repercutir en la perpetuació de 
la població. Els resultats de l'anàlisi dels isoenzims demostren, però, que la població 
del Cadí té una gran variabilitat (vegeu el capítol?). 

Aquest Delphinium és força metzinós, ja que conté alcaloides diterpènics 
(Fuente i Reina, 1990), que poden produir greus intoxicacions als isards. En deter-
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Figura 4.8. Estimació de la producció de granes en D. montanum del Cadí, l'estiu de 1994. 
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minades zones de muntanya dels Estats Units, s'ha estudiat l'efecte tòxic o mortal 
de certes espècies perennes de Delphinium en el bestiar de pastura, fonamentalment 
el vaquí (Olsen, 1978; Cranin et al, 1976; Cranin i Nielsen, 1978; Pfister et al., 
1988a, 1988 b; Olsen i Sisson, 1991), que ha ocasionat importants pèrdues econò
miques (Nielsen i Cranin, 1977). S'han assajat herbicides específics per a eliminar 
aquestes plantes i evitar-ne el creixement i la propagació (Torell i Haas, 1963; 
Cranin, 1974; Cranin et al., 1977; Mickelsen et al., 1990; Ralphs et al., 1990, 
1992; Turner et al, 1990; Bunderson et al., 1995). D. montanum és, però, un en
demisme dels Pirineus orientals, amb una àrea de distribució molt restringida i, per 
tant, creiem que s'haurien de prendre mesures de protecció de la planta. Això pot 
plantejar, de retruc, el problema de com protegir a la vegada la planta i l'animal. 
Nosaltres proposaríem un pla de monitorització de la interacció planta-animal i un 
control acurat del nombre d'individus d'aquestes espècies, totes dues protegides. 





S. SISTEMES DE REPRODUCCIÓ 

5.1. LA RELACIÓ P/O 

5.1.1. INTRODUCCIÓ 

La proporció entre la producció pol·línica i la de primordis seminals, expressa
da com a P/O, és un paràmetre indicatiu del sistema de reproducció d'un tàxon, tal 
com va demostrar Cruden (l 976, 1977) a partir de l'anàlisi comparativa de vuitanta 
espècies diferents. Valors baixos d'aquesta relació s'atribueixen a plantes clistògames 
o autògames, en les quals les pèrdues de pol·len són mínimes, mentre que valors alts 
denoten plantes al-lògames o xenogàmes. 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 relació (Lord, 1980; Campbell et al, 1986; 
Preston, 1986; Plitmann i Levin, 1990; Mione i Anderson, 1992; Ortega i Devesa, 
1993b; Gallardo etal, 1994). 

La relació P/O, com d'altres paràmetres biològics, es regeix pel principi de la 
màxima eficiència amb la mínima despesa. La planta tendeix a minimitzar la pro
ducció de pol·len d'una banda, però, d'altra banda, en produeix un excés suficient 
per a assegurar taxes màximes de fecundació (Queller, 1984). 

A part de la correlació negativa entre P/O i l'autogàmia, també s'ha observat 
que aquesta relació està correlacionada amb la massa de pol·len transferit, la mida 
del gra de pol·len (atribuïble als requeriments fisiològics de la interacció pol·len-pis
til després de la pol·linització) i la proporció entre l'àrea estigmàtica i la superfície 
del pol-Ien transportat pels pol·linitzadors (Cruden i Miller-Ward, 1981). 
Igualment sembla estar relacionada amb les dimensions de les llavors i amb la pro
porció de sexes (Charnov, 1982). 
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Encara que la relaci6 P/O reflecteixi el sistema reproductiu, cada cas s'ha 
d'estudiar d'acord amb la seva síndrome de pol-linitzaci6 específica (Dafni, 1992). 
En la pol-linitzaci6 entomòfila, una part del pol·len pot ser consumida directa
ment o indirectament pels insectes i, per tant, la planta, per tal d'assegurar la re
producci6, n'haurà de produir més quantitat. De totes maneres, la producci6 de 
pol·len (i, per tant, la relaci6 P/O) és molt més elevada en les flors anemòfiles, 
en les quals la pol-linitzaci6 és a l'atzar, molt menys precisa i sofreix pèrdues molt 
més altes (Pohl, 1937). Amb tot, sembla que cada gènere tingui intervals parti
culars de valors de P/O per a l'autogàmia i per a l'al·logàmia. Seria potser més 
correcte valorar aquest paràmetre dins un gran grup, com ara la família, que 
intentar comparar tàxons molt diferents. En aquest sentit, en ocasions s'han dut 
a terme estudis comparatius dels sistemes reproductius dins grans grups taxo
nòmics, com ara Brassicaceae (Preston, 1986) o Polemoniaceae (Plitmann i Levin, 
1990). 

El nostre primer objectiu ha estat el de valorar la producci6 d'estams, de 
pol-Ien i de primordis seminals i la relaci6 P/O de les espècies de la tribu 
Delphinieae (a escala poblacional). D'aquesta manera, obtindrem unes primeres 
dades comparatives i predictives dels sistemes reproductius i de les tendències 
evolutives relacionades amb la reproducci6 en aquest grup. També hem intentat 
relacionar el quocient P/O amb diversos factors com ara el pes de les granes o 
l'autogàmia i l'al-logàmia, aquestes darreres deduïdes del percentatge de granes 
obtingudes a partir dels encreuaments assajats (vegeu l'apartat 5.2). No hi ha da
des de P/O en Delphinieae a la bibliografia consultada. 

5.1.2. MATERIAL I MtTODES 

Material 

El material vegetal emprat per al càlcul de la relaci6 P/O han estat poncelles 
ben desenvolupades, però amb els estams encara no dehiscents, ja que les pèrdues 
de pol·len podrien produir resultats erronis. Sempre que ha estat possible, hem fet 
les recol·leccions 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 recol·leccions anteriors. Hem procurat collir flors que per
tanyen a individus diferents, per tal d'obtenir una més bona representaci6 de la 
variabilitat intrapoblacional. Com que sovint les mesures no es prenen immediata
ment, hem fixat les flors amb alcohol de 70º i les hem mantingut a temperatura am-
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biental fins al moment del processament. En aquestes condicions, es conserven en 
bon estat força temps i no se'ls obren les anteres. 

Metodologia 

Per a l'estudi de la relació P/O, hem seguit les pautes de Valdés i Mejías (1988), 
Bonet (1991) i Dafni (1992), amb lleugeres modificacions. Seleccionàvem deu 
poncelles de cadascuna de les poblacions considerades, i amb l'ajut d'unes pinces, 
desmuntàvem la flor i en comptàvem el nombre d'estams. 

Per calcular el nombre de grans de pol·len per antera, sovint força elevat, es 
fa una dilució. Es pren, a l'atzar, un estam madur no dehiscent, i un cop elimi
nat el filament, s'introdueix dins d'un tub eppendorff. Es cobreix amb 200 µl 
d'aigua destil·lada a la qual, prèviament, hem afegit una gota de detergent per tal 
d'evitar que els grans de pol·len s'adhereixin a les parets del recipient. S'esquinça 
l'antera mecànicament amb l'ajut d'unes pinces i es procura buidar-ne tot el con
tingut, que quedarà dispers pel líquid, però amb molta tendència a precipitar. A 
vegades, escalfar l'antera (si és prou madura) abans d'afegir l'aigua afavoreix la 
dehiscència pol·línica (Marquez, com. pers.). S'agita el líquid enèrgicament amb 
la finalitat de mantenir els grans de pol·len en suspensió i, ràpidament, se'n pre
nen amb una micropipeta 5 µI, quantitat adient per a ocupar l'àrea del cobre
objectes sense que en sobri gens. Això ens permet comptar un centenar de grans 
de pol·len. 

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

Hem pres tres mesures per antera i n'hem calculat la mitjana. El resultat es mul
tiplica pel factor de dilució (en aquest cas, 40) i obtenim així el nombre de grans de 
pol·len per antera; si multipliquem aquest valor pel nombre d'estams, obtindrem la 
producció pol·línica total de la flor. 

Per al càlcul del nombre de primordis seminals, es prenen tots els carpels de ca
dascuna de les poncelles en què s'han comptat el nombre d'estams i la producció 
pol·línica. Amb un estereoscopi binocular a 40 augments i amb l'ajut d'unes pinces 
o agulles entomològiques 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 relació P/O, 
com hem indicat anteriorment, s'obté de dividir la producció pol·línica total pel 
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nombre de primordis seminals. Hem fet els càlculs per a cada flor i, després, hem 
obtingut la mitjana dels deu valors individuals. 

5.1.3. RESULTATS l DISCUSSIÓ 

La taula 5.2 recull totes les dades emprades per al càlcul de la relació P/O: nom
bre d'estams, nombre de primordis seminals, producció pol·línica per antera i per 
flor i, finalment, la relació P/O i tipus de sistema reproductiu, segons la classifica
ció de Cru den ( 1977) ( taula 5. l), de les diverses poblacions del mostratge. 

La producció d'estams i la producció pol·línica han estat comentades a l'apar
tat de recompenses (apartat 2.3.1). 

Producció de primordis seminals 

La producció de primordis seminals és un paràmetre força variable dins de cada 
tàxon, fins i tot entre flors de la mateixa planta, lluny de la constància que li atri
buïen Epling i Lewis (1952). Ens n'hem adonat a través dels comptatges realitzats 
per al càlcul de la relació P/O (taula 5.2), però també a partir de les dades de pro
ducció de granes al camp i dels encreuaments assajats a l'hivernacle (taules 5.5 a 
5.25). Això no obstant, aquests valors oscil·len dins d'uns intervals relativament 
concrets, sobretot si es comparen els diversos tàxons. 

En els acònits hi ha una notable diferència entre l'espècie diploide, A. lycocto
num, i les altres dues. Aquella té pràcticament la meitat de primordis per flor (uns 30) 
que les altres (50-60 en tots dos casos). Cal tenir en compte, però, que A. anthora fa 
5 fol·licles; per tant, A. napellus és el que produeix més primordis per fol-licle. 

En Delphinium, la major producció de primordis per flor correspon a la sèrie 
Pentagyna. En alguns casos, com en D. emarginatum subsp. emarginatum, és més 
alta (uns 70), fins i tot, que en els acònits. En ordre decreixent trobem D. monta
num (40-45) i, finalment, les espècies de la sèrie Fissa (30-36), pel que fa als tàxons 
perennes. La producció més baixa de primordis seminals per fol·licle es dóna 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 són similars, n'hi caben més. La producció de primordis per 
flor en D. pictum és semblant a la de les anuals del subgènere Delphinium (20-30), 
però comparativament tant les granes com els fruits són notablement més grossos. 
En el subgènere 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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porció esperada i, fins i tot, en algunes espècies és més baix, però el fol·licle també 
és més petit. I..:augment del nombre de granes per planta en aquest grup, que per
metrà assegurar la seva supervivència, és degut, bàsicament, a l'increment de la pro
ducció de flors en esguard de les perennes (vegeu l'apartat 2.2), molt lligada a la 
disponibilitat de recursos. 

En les espècies de Consolida examinades, la producció de primordis seminals 
per flor i, conseqüentment, de granes potencials, és força baixa atès que també s'ha 
produït una reducció del nombre de fol·licles, de 3-5 a l. El nombre de primordis 
per flor és particularment baix en les dues espècies de la secció Consolida, mentre 
que C. ajacis en presenta gairebé el triple; les granes són lleugerament més grosses, 
però també ho és la flor i el fol·licle (Simon, 1986). Amb tot, si considerem només 
el nombre de primordis per fol·licle, els valors en la secció Consolida són lleugera
ment superiors als de les anuals del subgènere Delphinium, mentre que en C. aja
cis la producció és similar a D. emarginatum subsp. emarginatum, la més elevada 
detectada dins d'aquests tàxons. Es tracta, possiblement, d'una altra estratègia, con
sistent a concentrar tots els recursos en un sol fol·licle, en principi, més fàcil de pol·li
nitzar. A igual nombre de visites, la probabilitat de deixar pol·len suficient per a 
saturar un estigma és més alta que la de pol·linitzar-ne tres. La baixa producció de 
primordis per flor en aquest gènere pot ser compensada per un increment en la pro
ducció de flors, ja que aquestes espècies solen fer inflorescències força ramificades 
(vegeu l'apartat 2.2) i de creixement continuat. 

Relació P/O 

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

TAULA 5.1. Correspondència entre la relació P/0 i el sistema reproductiu.* 

Sistema reproductiu 

Clistogàmia 
Autogàmia obligada 
Autogàmia facultativa 
Xenogàmia facultativa 
Xenogàmia obligada 

* Segons Cruden, 1977 
** Mitjana ± error estàndard 

P/0** 

4,7 ± 0,7 
27,7 ± 3,1 

168,5 ± 22,1 
796,6 ± 87,7 

5859,2 ± 936,5 



TAULA 5.2. Estudi de la relació P/0 en la tribu Delphinieae a la Mediterrània occidental. 
00 
~ 

Tàxon Nre. d'estams Nre. d'òvuls Pol·len / Antera Pol·len/ Flor Relació P/O S. rep. Nre. Fol·licles 
m± ES m± ES m± ES m± ES m± ES 

(interval) (interval) (interval) (interval) (interval) 

A. lycoctonum (LYCl) 27,9 ± 0,6 28,5 ± 1,4 5.039 ± 205 139.865 ± 4.573 5.004,3 ± 250,0 XF 3 t:P 
(25 - 31) (23 - 37) ( 4.133 - 6.307) (114.000- 160.853) (3.351 - 5.839,5) 6 

A. lycoctonum (LYC2) 28,4 ± 0,4 22,3 ± 0,8 4.357 ± 178 123.741 ± 5.228 5.6 l 1,9 ± 302,8 XF 3 r o 
(27 - 30) (19 - 27) (3.507- 5.107) (94.680 - 143.067) (4.303,6 - 7.494,7) Cl 

A. anthora (ANT!) 40,4 ± 1,1 62,4 ± 3,0 6.493 ± 301 261.017± 11.337 4.247,7 ± 229,6 XF 5 s:: 
(35 - 47) (52 - 82) (4.733 - 7.387) (184.600 - 301.840) (3.182,7 - 5.295,4) o 

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 
t"!"l 

(49 - 54) (40 - 72) (4.333 - 7.227) (233.240 - 370.080) (4.519,4 - 8.224,0) ~ 
A. napel/us (NAP!) 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. napel/us (NAP2) 35,8± 1,7 60,8 ± 2,3 5.393 ± 301 l 91.385 ± 11.377 3.230,4 ± 278,5 XF 3(4-5) 13 
(30 - 44) (51 - 75) (3.813 - 6.947) (137.200- 245.387) (2.080,0 - 4.718,9) o 

C: 
D. montanum (MON l) 22,3 ± 1,2 45,0 ± 2,1 3.896 ± 154 87.648 ± 6.443 2.003,3 ± l 84,9 XF 3 

n n 
(15 - 26) (32 - 54) (3.267 - 4.760) (50.000 - 112.000) ( 1.024,8 - 2.895,8) o 

D. montanum (MON2) 21,4 ± 0,6 41,0±3,0 4.000 ± 321 86.151 ± 7.749 2.250,4 ± 277 XF 3 o 
(17-24) (30 - 56) (2.667 - 5.800) (53.493 - 127.600) (973,0 - 3.987,5) t"!"l 

D. fissum subsp. jissum (FIS3) 35,7 ± 0,8 32,8± 1,9 3.143 ±224 l l 1.975 ± 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) -l 

D. fissum subsp. sordidum (FIS l) 33.5 ± 0,5 34,2 ± 1,5 3.308 ± 265 109.992 ± 24.246 3.347,8 ± 340,5 XF 3 ê: 
t:P 

(30 - 35) (27 - 42) (2.213 - 5.013) (77 .467 - 150.400) (1.889,4 - 5.570,3) C: 
D. bolosii (BOLi) 30,3 ± 0,7 31,4 ± 2,2 4.001 ± 294 121.923 ± 10.221 3.889,3 ± 177,8 XF 3 t, 

(27 - 34) (21 - 41) (2.812 - 5.804) (75.924 - 179.792) (3.180,8 - 4.859,2) ~ 
D. bolosii (BOU) 36,9 ± 0,7 30,9± 1,8 4.453 ± 188 l 64.052 ± 22. 753 5.427,8 ± 267,4 XF 3 ~ 

(35 - 40) (21 - 38) (3.700 - 5.478) (134.964 - 208. l 64) (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 ± l l 9,4 XF 3 ~ subsp. emarginatum (EMA l) (24 - 28) (57 - 79) (2.453 - 4.867) (63.787 - 128.880) (885,9 - 2.049,1) hi 
D. emarginatum 36,7 ± 0,7 32,3 ± 2,8 3.781 ± 181 138.439 ± 6.628 4.490,8 ± 298,7 XF 3 

subsp. nroadmse(N EV l) (34- 40) (20 - 48) (2.587 - 4.800) (l 00.880 - 177.600) (3.127,3 - 6.532,2) 
D. sylvaticum (SYLI) 38,1 ± 0,6 59,6 :t 1,5 5.476 ± 469 208.167 :t 17.377 3.505,9 ± 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 = xenogàmia facultativa; XO = xenogàmia obligada. 
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Tàxon Nre. d'estams Nre. d'òvuls Pol·len/ Antera Pol·len l Flor Relació P/O S. rep. N re. Fol·licles 
m± ES m± ES m± ES m± ES m± ES 

(interval) (interval) (interval) (interval) (interval) 

D. staphisagria (STAI) 40,2 ± 0,2 13,8 ± o.s 5.032 ± 196 201.91 S± 6.860 14.676,6 ± 318,0 xo 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 11,9±0,4 4.093 ± 216 159.983 ± 8.230 13.529,8 ± 655,1 xo 3 
(38 - 40) (10 - 14) (3.293 - 5787) (125.653 - 219.893) (9.174,3 - l 5.706,6) 

D. pictum (PIC)} 26,0 ± o.s 21,9 ± 0,9 2.602 ± 100 67.308 ± 1.755 3.109,4 ± 118,7 XF 3 
(24 - 28) (l 8 - 26) (2,228 - 3.318) (60.156 - 79.632) (2.652,0 - 3.912,2) 

D. pictum (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) en 

cñ D. verdunense (VER l) 15,7 ± 0,3 20,4 ± 0,4 3.883 ± l 16 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) tT1 

s:: 
D. verdunense (VER2) 15,9 ± 0,1 20,3 ± 0,9 3.259 ± 179 59.771 ± 2.871 3.010,0 ± 204,S XF 3 tT1 

(IS-16) {17-25) (3.080 - 4.982) (49.280 - 79.712) (2.056,3 - 3.939,7) 
en 

o 
D. gracile (GRA)} 15,9 ± 0,1 30,2 ± 1,0 5.667 ± 312 89.916 ± 4.768 3.016,7 ± 200,7 XF 3 tT1 

(15-16) (27 - 36) (3.880 - 6.867) (62.080 - l 07.947) (2. 140,7 - 3.998,0) ~ 
D. cossonianum (COS l) 16,0 ± O 34,3± 1,6 3.731±155 59.691 ± 2.479 1.785, l ± 113,3 XF s '-;:l 

(16 - 16) (28 - 47) (2.813 - 4.427) (45.013 - 70.827) (957,7 - 2.360,9) ~ 
D. balansae (BALI) 15,9 ± 0,1 20,8 ± l ,O 6.023 ± 271 95.869 ± 4.549 4.709,7 ± 322,5 XF 3 o 

C: (15 - 16) (17 - 29) (4.933 - 7.867) (74.000 - 125.867) (3.295,0 - 6.992.S) (') 

D. obcordatum (OBCI) 15,9 ± 0,1 25.9 ± 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) o 
D. favargeri (FAV3) 16 ± O 27,6 ± 0,8 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 (MAU l) 25,3 ± 0,2 11,3 ± o.s 1.492 ± 39 37.720 ± 923 3.409,0 ± l 84,6 XF 
(24 - 26) (8 - 14) (1.347 - 1.787) (35.013 - 44.667) (2.500,9 - 4.440,0) 

C. pubescens (PUB l) 19,5 ± 0,3 9,9 ± 0,3 1.995±171 38.585 ± 3.109 3.935,9 ± 338,5 XF 
(17 - 20) (9 - 12) (l .453 - 3.040) (29.067 - 60.000) (3.224,2 - 6.080,0} 

C. ajacis (AJA l) 15,0 ± O 34,3 ± 1,3 3.368 ± 205 50.520 ± 3.072 1.49 l ,O ± 99,2 XF 
(15-15) (27 - 40) (2.107 - 4.413) (31.600 - 66.200) (929.4 - 1.907,)} 

S. rep. ; sistema reproductiu; XF ; xenogàmia facultativa; XO ; xenogàmia obligada. 

-CX) 

Vl 
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La figura 5.1 representa gràficament els valors de la relació P/0 per a cadascun 
dels tàxons estudiats. Segons la classificació de Cruden (loc. cit.), tots els tàxons del 
nostre mostratge serien, en grau més o menys alt, al-lògams o xenògams facultatius, 
excepte la població ANT2 i, especialment, les dues de D. staphisagria, en què aques
ta al-logàmia seria clarament obligada. Aquesta última espècie mostra un valor molt 
elevat de P/0 i molt diferent del de la resta de tàxons estudiats, provocat en bona 
part per un nombre d'estams més alt, una producció de pol·len per antera també 
molt alta i una producció de primordis seminals extremament baixa. Sorprenent
ment, aquesta espècie presenta les taxes d'autogàmia més altes (vegeu el capítol 5), 
només superades per D. pictum, l'altre representant del subgènere, que mostra una 
relació P/0 més baixa, que ja aniria en el sentit proposat per Cruden. Dins del sub
gènere Delphinium, D. ba/amae, l'únic representant perenne, presenta una relació 
P/0 més alta que la resta, bàsicament perquè té més grans de pol·len per antera. 
Podria representar una situació intermèdia entre anuals i perennes. Les relacions 
P/0 més baixes enregistrades corresponen a les espècies 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. 

o 
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Figura S. l. Test gràfic de Simpson i Roe per a la relació P/0 en la tribu Delphinieae a la 
Mediterrània occidental. 
Al-logàmia facultativa= tàxons situats per sobre la línia• i per sota la línia••. 
Al-logàmia obligada= tàxons per sobre la línia••. 
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No coneixem valors de P/O d'altres espècies de la tribu, però sí d'alguns al
tres membres de la família. Els nostres valors s6n del mateix ordre que els d'altres 
ranunculàcies, també descrites com a xenògames i pol·linitzades per insectes, com 
per exemple Actaea (Pellmyr, 1984). En algunes espècies de Cimicifaga (Pellmyr, 
1985, 1986a, 1986b) s'han trobat valors molt alts de P/O, de 5a 13 vegades els 
que proposa Cruden (1977) per a llur sistema reproductor (xenogàmia), i per 
contra una producci6 de nèctar no gaire alta. Pellmyr (1985) suggereix que 
aquests elevats valors representen una resposta adaptativa, adreçada a compensar 
les grans pèrdues de pol·len causades per eficients col·lectors, com els abellots, o 
per robadors de pol·len que no pol·linitzen. No sembla aquest el cas de D. sta
phisagria, car les seves característiques apunten totes a un increment de les taxes 
d'autogàmia i, d'altra banda, en les poblacions del mostratge s'ha detectat una 
baixa activitat d'insectes (vegeu el capítol 4). 

Hem intentat esbrinar si hi ha alguna mena de relaci6 entre el pes de les gra
nes -directament relacionat amb la mida de la llavor- i la relaci6 P/O. Charnov 
(1982) va interpretar la correlaci6 entre la relaci6 P/O i el grau d'al-logàmia en ter
mes d'òptima assignaci6 dels recursos a les funcions masculines i femenines; atès 
que la mida, igual que la quantitat, també és un component de l'èxit, el seu model 
prediu que les espècies amb granes més grosses haurien de tenir un P/O més alt. 
Preston (1986) ho va demostrar en crucíferes i Ortega et al. (l 995) en diverses es
pècies de Vicia. En el conjunt de les Delphinieae estudiades hem trobat que aques
ta correlaci6 és molt elevada (r= 0,922) i significativa (p « 0,05) (figura 5.2), però 
cal tenir molt present que la gran diferència en el pes de les granes entre D. staphi
sagria i els altres tàxons esbiaixa considerablement els resultats. Analitzant-la per 
grups filogenèticament més propers (subgèneres o sèries), aquesta correlaci6 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 diferències de densitat) i el nom
bre de primordis per flor, trobem una correlaci6 baixa i negativa (r = -0,324) i no 
significativa (p > 0,05) (figura 5.3). La tendència esperada seria que, en augmentar 
el pes i, per tant, la mida de la llavor, el nombre de primordis disminuís. Aquest cas 
sí que es dóna en D. staphisagria i, per cant, es compleix a grans crecs. A escala més 
petita, hi ha altres factors que també poden influir-hi, com per exemple la mida del 
fol·licle. En línies generals, observem més producció de primordis per flor en els tà
xons perennes que en els anuals. A priori sembla que aquesta relació hauria de ser 
negativa, ja que els tàxons anuals depenen més de les granes per a la seva supervi
vència, però la planta augmenta la producci6 de llavors incrementant les ramifica
cions i el nombre de flors, més que no pas el nombre de primordis per flor. 

La relaci6 P/O pot ser insuficient per a provar hipòtesis evolutives sobre la re
producci6 de les plantes, perquè 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. Relació entre el pes de les granes i el quocient P/0. 
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FIGURA 5.3. Relació entre el pes de les granes i el nombre de primordis seminals per flor. 
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obstant això, és un paràmetre relativament fàcil d'obtenir i forneix moltes dades en 
un període curt de temps; aquestes dades permetran formular hipòtesis o proposar
ne altres d'alternatives, que hauran de ser provades posteriorment amb més infor
mació. La relació P/0 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 relació P/0, el seu estudi en la planta mateixa 
per mitjà d'embossaments i de pol·linitzacions manuals és un mètode més directe 
que s'ajusta més a la realitat. A l'apartat 5.2 discutim la validesa de la relació P/0 
com a indicadora del sistema reproductiu en els nostres tàxons, sobre la base dels 
resultats obtinguts en els encreuaments assajats. 

5.2. ENCREUAMENTS EXPERIMENTALS 

5.2.1. INTRODUCCIÓ 

El coneixement dels mecanismes reproductius és essencial per a avaluar la de
pendència enti:e la producció de granes i el tipus de pol·linització, i per a entendre 
els mecanismes de flux gènic dins i entre poblacions (Barrett i Eckert, 1990). 
Essencialment, hi ha dos grans tipus de reproducció: sexual (per autogàmia, per 
al-logàmia o reproducció encreuada, o per una mescla d'ambdues) i apomixi o mul
tiplicació asexual (per propagació vegetativa o per agamospèrmia). Fryxell (1957) 
va recopilar la bibliografia publicada sobre aquesta matèria i va presentar informa
ció sobre els sistemes reproductius de més de 1.200 espècies, que esquematitzem en 
la figura 5.4. 

l.:autogàmia restringeix l'heterozigosi i la migració dels gens a través del flux 
de pol·len i porta a una reducció de la variabilitat genètica dins de la població i a 
l'augment d'aquesta variació entre poblacions. Per contra, l'al,logàmia afavoreix el 
flux gènic i redueix la probabilitat de diferenciació microgeogràfica i la subestruc
turació poblacional (Stace, 1989; Kearns i lnouye, 1993). El canvi de predomini 
d'al·logàmia a autogàmia ha estat un procés recurrent en l'evolució de les plantes 
amb flor (Stebbins, 1957; Jain, 1976; Solbrig, 1976; Grant, 1981). Aquest canvi és 
acompanyat de modificacions en l'arquitectura, la morfologia i la fenologia floral 
(Ornduff, 1969b; Wyatt, 1982, 1983; Richards, 1986), com també en la relació 
P/0 (Cruden, 1977). 

Les plantes disposen de diversos recursos per a afavorir un determinat tipus de 
reproducció (Frankel i Galun, 1977; Urbanska, 1984; Dafni, 1992). En les al-lò
games són, entre d'altres, la distribució de sexes com la dioècia, els mecanismes 
d'autoincompatibilitat (Bateman, 1952; Nettancourt, 1977; Lewis, 1949), l'herco
gàmia i la dicogàmia (Lloyd i Webb, 1986; Webb i Uoyd, 1986). Les autògames 



190 BIOLOGIA DE LA REPRODUCCIÓ DE LA TRIBU DELPHINIEAE 

APOMIXI 

AL·LOGÀMIA AUTOGÀMIA 

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

poden reduir al mínim la separació entre les anteres i l'estigma i, en cas extrem pro
duir flors clistògames, que es fecunden sense obrir-se. 

Les flors de la tribu Delphinieae (vegeu el capítol 2) presenten hercogàmia (se
paració espacial dels òrgans sexuals) i proteràndria (un cas de dicogàmia, en què ma
duren primer els estams i després el pistil). Són mitjans encaminats clarament a 
evitar l'autogàmia o a potenciar l'al-logàmia. De fet, si fossin totalment efectius, les 
flors actuarien funcionalment com a unisexuals. Cal remarcar, però, que tot i que 
la proteràndria és més comuna en les flors entomòfiles, si no és completa, hi ha més 
risc d'autofecundació que en el cas de la protogínia (maduració primer del pistil i 
més tard dels estams) perquè pot quedar encara pol·len quan l'estigma esdevé re
ceptiu (Robertson i Lloyd, 1991). Ambdós sistemes, hercogàmia i proteràndria, so
len anar paral-lels (Kevan, 1984), com s'esdevé en el nostre cas; d'altra banda, la 
maduració de les parts florals té tendència a ser ascendent i de fora a dins, a l'inre
vés que en la protogínia. 

Ens hem proposat descobrir la base de les estratègies reproductives, els siste
mes d'incompatibilitat genètica i les seves conseqüències evolutives dins la tribu. 
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Tot això és essencial per a una correcta interpretació de la morfologia floral-fona
ment, en bona part, del pes taxonòmic d'aquest grup- i la pol·linització. Els ob
jectius concrets han estat: 

a) Valorar la partenogènesi. 
b) Comparar l'autogàmia amb l'al,logàmia. 
e) Esbrinar si hi ha barreres genètiques, com autoincompatibilitat, incompati

bilitat interespecífica o diversos tipus d'aïllament (geogràfic, fenològic, etc.), i rela
cionar-les amb la dotació cromosòmica (vegeu el capítol 6). 

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

e) Comprovar la validesa de la relació P/O (vegeu l'apartat 5.1) com a indica
dora del sistema reproductiu en aquests tàxons. 

/) Quantificar l'èxit reproductiu al camp. 
A part de l'interès purament científic, aquests tipus d'estudis tenen aplica

cions pràctiques molt importants, entre les quals cal destacar la millora dels con
reus i de la producció forestal i, darrerament, a causa de l'increment de l'interès 
pels aspectes de conservació, la gestió de plantes rares o amenaçades amb la fi
nalitat de mantenir la seva variabilitat genètica (Brown et al., 1985). Una altra 
aplicació directa, derivada sobretot de les experiències d'hibridació, concerneix 
el camp de la jardineria, per a l'obtenció de noves races ornamentals. Dins les 
Delphinieae, aquest aspecte s'ha desenvolupat molt a Anglaterra en el gènere 
Delphinium (Philips, 1949; Edwards, 1981; Holcomb i Beattie, 1990; Basset, 
1990). Al nostre país els Delphinium també es conreen per comercialitzar-los, 
però són plantes poc apreciades, potser perquè 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 I MÈTODES 

Material 

Com ja hem indicat anteriorment, el material vegetal emprat per a l'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 germinació i posterior tras
plantament de les plàntules a testos; en les perennes, atès que llurs taxes de 
germinació són 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 
Botànica de la Facultat de Farmàcia de la UB, en el període de floració (maig-agost) 
d'aquestes plantes, des de l'any 1992 al 1995. A vegades, durant aquest període 
s'arriba a temperatures força altes que podrien perjudicar el bon desenvolupament 
de les plantes. Vam intentar minimitzar aquest problema amb la creació de zones 
ombrejades, i per tant, més fresques, dins del recinte. 

Les espècies d'alta muntanya -acònits i D. montanum-- que tenen uns re
queriments ecològics molt determinats i es desenvolupen a temperatures molt més 
fresques que les normals a l'estiu a Barcelona, van malviure en condicions experi
mentals d'hivernacle durant els anys 1992 i 1993. Això va fer que resultés impossi
ble de portar a terme aquests estudis en aquestes circumstàncies ja que les plantes 
amb prou feines florien i no arribaven a fructificar. Per tant, vam decidir fer l' em
bossament de flors al camp per tal de comprovar si eren o no autògames passives 
potencials, és a dir, si produïen granes en absència de pol·linitzadors; aquestes ex
periències van ser dutes a terme durant el 1994 i el 1995. 

Sovint cal apuntalar les tiges floríferes mitjançant una canya o un estri sem
blant, ja que les inflorescències poden arribar a ser força llargues (fins a 1,5 m en 
D. bolosit); amb això s'evita que les tiges es balancegin o que es torcin a causa del 
pes de les bosseres i, a més, facilita les tasques d'embossament. 

La taula 5.3 resumeix esquemàticament les característiques metodològiques 
dels diferents sistemes reproductius assajats. En aquest tipus d'experiències és fona
mental controlar totalment l'origen del pol·len que cobrirà la superfície estigmàti
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 l'emasculació manual per escissió mecànica de les anteres 
just abans que es produeixi la dehiscència. Cal realitzar aquesta operació amb mol
ta cura, arrencant l'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 proteràndriques suposa un avantatge a l'hora de dur a terme 
aquesta operació, ja que disposarem d'un marge de temps força ampli abans que els 
estigmes siguin madurs. 

Quan les flors han estat emasculades, cal esperar un quant temps (al voltant 
d'una setmana) perquè es desenvolupi el pistil i l'estigma esdevingui receptiu. 
Durant aquest temps les flors han de romandre embossades -amb bosseres de 
tul o de paper fi- amb la finalitat d'evitar pol·linitzacions forànies accidentals 
pel vent o pels insectes. 

En aquest punt, cal indicar la necessitat de controlar perfectament el procés de 
maduració de l'estigma per a procedir a la pol·linització en el moment adequat. En 
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TAULA 5.3. Característiques metodològiques de l'estudi dels sistemes reproductius. 

Sistema assajat Emasculació Embossament Polinització Procedència 
manual del pot.Ien 

Pol·linització lliure divers 
Partenogènesi + + 
Autogàmia passiva + la mateixa flor 

(espontàniament) 
Autogàmia activa + + la mateixa flor 

(activament) 
Geitonogàmia + + + una altra flor de la 

mateixa planta 
Pol·linització encreuada + + + una altra planta de la 
intrapoblacional mateixa població 
Pot.linització encreuada + + + una altra població de 
interpoblacional la mateixa espècie 
Pot.linització encreuada + + + una altra espècie 
interespedfica 

el nostre cas, la morfologia dels estigmes ens permet seguir amb detall aquest pro
cés ja que constitueixen una prolongaci6 de la sutura ventral del carpel. En totes les 
espècies revisades (M. Bosch, 1993), els lòbuls estigmàtics romanen tancats, tant 
durant l'emergència del carpel com durant la dehiscència dels estams i el seu vin
clament posterior. Només quan tots els estams estan situats uns quants mil·límetres 
per sota de l'estigma, té lloc l'obertura dels lòbuls estigmàtics, que se separen de dalt 
a baix, dibuixant una V. Aquest procés, fàcilment visible amb lupa o, fins i tot, a 
bell ull, és il·lustrat a la figura S.S per a D. bolosii. 

La pol·linitzaci6 manual consisteix a triar la flor donadora i, amb unes pin
ces ben netes, arrencar-li diversos estams dehiscents carregats de pol·len, el qual 
es diposita sobre la superfície estigmàtica de la flor receptora fins a saturar-la. Es 
torna a embossar aquesta flor fins que tingui lloc la fructificaci6 i la formaci6 de 
granes. A vegades pot suposar un problema aconseguir donadors i receptors en 
el mateix estadi, sobretot si es tracta d'espècies diferents, que a voltes tenen un 
desenvolupament poc coincident, tot i que a l'hivernacle s'uniformitzen força les 
condicions. 

Hem assajat els diversos sistemes reproductius per grups taxonòmics, sobre
tot els encreuaments interespedfics, atès que la distància filogenètica implica a 
priori més dificultat per a hibridaci6. Amb tot, hem provat alguns encreuaments 
entre espècies 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 lòbuls es tigmàtics en D. bolosii. 
a) Estigma tancat, b) Estigma obert. 
[Fotografies realit.zades al Servei de Microscòpia Electrònica de la UB]. 

Vam realitzar les experiències de camp embossant inflorescències senceres en es
tadi de poncella amb bosses de cul, més transpirables que les de paper, i vam recollir 
les granes produïdes aproximadament un mes i mig més card, depenent de l'espècie. 

Per a la valoració de la fertilitat (l 'èxit reproductiu) de cadascun dels diferents 
assaigs de pol·linització, hem pres com a paràmetre la producció de granes per flor. 
Hem comptat el nombre de granes desenvolupades (presumptament viables, segons 
el seu aspecte morfològic) i les hem relacionades amb la producció total de pri
mordis seminals; i ho expressem en forma de percentatge. 

Amb la finalitat de tenir un punt de referència de la producció de granes en els 
diversos encreuaments assajats a l'hivernacle i establir uns patrons comparatius, vam 
dur a terme l'estudi d'aquesta producció al camp, en condicions naturals. Cal tenir 
en compte que a l'hivernacle la presència de pol·linitzadors és notablement inferior 
i que les condicions ecofisiològiques també hi poden ser diferents. 

Abans d'iniciar els encreuaments, vam dur a terme un control previ de la 
qualitat del pol·len, valorant la seva fertilitat mitjançant la tècnica de la tinció 
amb blau de lactofenol (Scanley i Linskeno, 1974) . Es pren una antera, es col·loca 
sobre un portaobjectes i s'esquinça amb unes pinces per cal que s'alliberi el pol·len. 
Seguidament s'hi afegeix una gota de blau de laccofenol, s'escampa el pol·len, es 
retiren els fragments d'antera i es cobreix amb un cobreobjectes. Hem calculat la 
proporció de pol·len amb el citoplasma cenyit, en 500 grans triacs aleatòriament. 
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5.2.3. RESULTATS 

La fertilitat del pol·len ha resultat molt alta a tots els tàxons assajats, superior al 
85 o/o (taula 5.4). Cal fer notar que les dues espècies disploides-D. bolosiii D. staphi
sagri~ (vegeu el capítol 6) presenten uns valors molt alts, cosa que ens indica que la 
disploïdia no afecta la producció de pol·len. Aquest índex dóna idea de la proporció 
de pol·len avortat, però no reflecteix quina proporció de grans arribarà a germinar. 

Hem assajat els diferents tractaments en un total de 4.208 flors a l'hivernacle i 
hem estudiat la producció de granes en l .O 19 flors al camp. Les taules compreses en
tre la 5.5 i la 5.24 mostren les dades, agrupades per poblacions, de la producció mit
jana de granes desenvolupades i no desenvolupades i el total de primordis seminals 
produïts per flor segons els diversos tipus de sistemes reproductius assajats en condi
cions d'hivernacle. Els tàxons que figuren a l'encapçalament de cada taula han actuat 
sempre com a receptors del pol·len. Atès que dins les Delphinieae hi ha una gran va
riabilitat en la producció de primordis seminals en totes les estirps ( vegeu l'apartat 
5.1 ), per tal que els resultats fossin comparables i estandarditzar-los, hem calculat els 
percentatges corresponents. Per determinar la producció 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 interespecífics, es poden veure en els diagra
mes de barres de les figures compreses entre la 5.6.a i la 5.6.e. 

No hem detectat fenòmens de partenogènesi (hem assajat de deu a quinze flors 
per població) i, per això, ja no hem inclòs els resultats a les taules. 

TAULA 5.4. Control de la fertilitat del pol·len. 

Tàxon Fertilitat* 

D. fissum subsp. fissum (FIS3) 97,0 
D. fissum subsp. fissum (FIS4) 96,8 
D. fissum subsp. sordidum (FIS l) 96,6 
D. fissum subsp. sordidum (FIS2) 97,6 
D. bo/osii (BOLi) 93,6 
D. bolosii (BOL2) 96,4 
D. emarginatum 

subsp. emarginatum (EMAl) 91,8 
D. emarginatum 

subsp. nevadense (NEVI) 95,6 
D. sylvaticum (SYLl) 94,2 
D. staphisagria (STAl) 97,2 

* Percentatge de pol·len presumptament viable. 

Tàxon 

D. pictum (PIC l) 
D. pictum (PIC2) 
D. verdunense (VER l) 
D. verdunense (VER3) 
D. gracile (GRA l) 
D. cossonianum (COS l) 
D. balansae(BALl) 
D. obcordatum (OBCl) 
D. fovargeri (FAV3) 
C mauritanica (MAUI) 
C. pubescens (PUB l) 
C. ajacis (AJAI) 

Fertilitat* 

97,8 
88,8 
96,2 
94,2 
92,8 
98,2 
94,l 
97,2 
97,4 
98,1 
87,3 
92,2 



TAULA 5.5. Producció de granes en els encreuaments de D. fissum subsp. fissum (FIS3). -\O 

°' Tractament N Granes desenvolueades Granes no desenvolueades Primordis seminals 
n, Interval m± ES n, Interval m±ES n, Interval m±ES 

(%) (%) 

Pol·linització lliure 12 142 8 - 17 11,83 ± 0,74 162 8- 20 13,50 ± 1,20 304 21 - 32 25,33 ± l, 11 
o:, 

o 
(46,71) (53,29) 5 

Autogàmia passiva 3 22 4 - 10 7,33 ± 1,44 54 9 - 25 18,00 ± 3,86 76 19 - 33 25,33 ± 3,34 Cl 
(28,95) (71,05) s;: 

X D. fissum (FIS3) 14 279 15 - 29 19,93 ± 1,02 108 3 - 11 7,71 ± 0,52 387 24- 35 27,64 ± 0,73 o 
tTl 

(72,09) (27,91) ~ 
X D.fissum (FISl) 11 180 9- 27 16,36 ± 1,60 165 8 - 21 15,00 ± 1,25 345 26- 38 31,36 ± 1,05 

~ (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 ê5 

(58,51) (41,49) o 
C: 

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

(58,10) (41,90) o 
X D. bolosii (BOU) 26 475 O- 30 18,27 ± 1,63 294 4- 26 11,31 ± 1,14 769 19 - 42 29,58 ± 1,15 o 

(61,77) (38,23) tTl 

X D. bolosii (BOL2) 21 275 2-28 13,10 ± 1,62 362 6- 32 17,24 ± 1,63 637 19 - 42 30,33 ± 1,38 ~ 
(43, 17) (56,83) 

.....¡ 
~ 
o:, 

N = nombre de flors pol·linitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produïdes; m ± ES = mitjana ± error estàndard de C: 

les granes obtingudes per flor; (%) = percentatge de granes. t, 
~ 
~ 
~ 

~ 



TAULA 5.6. Producció de granes en els encreuaments de D. fissum subsp. fissum (FIS4). 

Tractament N Granes desenvolueades Granes no desenvolueades Primordis seminals 
n, Interval m± ES n, Interval m±ES n, Interval m±ES 

(%) (%) 

Pol·linització 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) 

Autogàmia 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 (FIS4) 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 (FISI) 14 269 9 - 30 19,21 ± 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 10,42 ± 1,20 356 24- 36 29,67 ± 0,95 
(64,89) (35,1 l) 

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 (BOLl) 13 154 6 - 19 11,85 ± 1,20 164 6- 24 12,62 ± 1,50 318 14 - 30 24,46 ± 1,14 
(48,43) (5 l ,57) 

X D. bolosii (BOL2) 17 141 O - 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 pol·linitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produïdes; m ± ES = mitjana ± error estàndard de 
les granes obtingudes per flor; (%) = percentatge de granes. 
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TAULA 5.7. Producció de granes en els encreuaments de D. fissum subsp. sordidum (FISI). -\O 
00 

Tractament N Granes desenvolueades Granes no desenvolueades Primordis seminals 
n, Interval m±ES n, Interval m±ES n, Interval m±ES 

(%) (%) 

Pol·linització lliure 18 296 8 - 25 16,44 ± 1,20 290 10 - 21 16,11 ± 0,68 586 20-40 32,56 ± 1,37 
o:, 

o 
(50,51) (49,49) 5 

Autogàmia passiva 4 o 0-0 o 125 29- 34 31,25 ± 0,96 125 29- 34 31,25 ± 0,96 Cl 

(100,00) s: 
Autogàmia activa 7 135 7 - 35 19,29 ± 3,41 89 4- 20 12,71 ± 2,04 224 21 - 44 32,00 ± 2,90 o 

tTl 

(60,27) (39,73) ~ 
Geitonogàmia 8 196 17 - 30 24,50 ± 1,26 103 8 - 19 12,88 ± 1,12 299 34-40 37,38 ± 0,61 

~ (65,55) (34,45) .,, 
X D. fissum (FIS l) 11 240 16- 27 21,82 ± 1,11 90 4 - 16 8,18 ± 0,99 330 22 - 38 30,00 ± 1,55 ~ 

(72,73) (27,27) o 
C 

X D. fissum (FIS2) 13 301 16 - 30 23,15 ± 1,21 185 10 - 18 14,23 ± 0,76 486 28 -44 37,38 ± 1,45 n n 
(61 ,93) (38,07) o 

X D. fissum (FIS3) 13 167 8 - 22 12,85 ± 1,05 215 10 - 26 16,54± 1,18 382 25 -36 29,38 ± 0,96 o 
(43,72) (56,28) tTl 

X D. fissum (F!S4) 7 101 9 - 18 14,43 ± 1,23 122 15 - 21 17,43 ± 0,88 223 27 -35 31,86 ± 1,08 ~ 
(45,29) (54,71) -l 

2: 
X D. bolosii (BOL!) 20 344 6- 35 17,20 ± 1,79 267 7 - 24 13,35 ± 0,88 611 20- 44 30,55 ± 1,77 o:, 

C 
(56,30) (43,70) t, 

X D. bo/osii (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 pol·linitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produïdes; m ± ES = mitjana ± error estàndard de ~ 
les granes obtingudes per flor; (%) = percentatge de granes. ~ 



TAULA 5.8. Producció de granes en els encreuaments de D. fissum subsp. sordidum (FIS2). 

Tractament N Granes desenvolueades Granes no desenvolueades Primordis seminals 
n, Interval m± ES n, Interval m±ES n, Interval m± ES 

(%) (%) 

Pol·linització lliure 6 80 9 - 17 13,33 ± 1,17 92 14 - l 7 15,33 ± 0,51 172 23- 34 28,67 ± 1,43 
(46,5 l) (53,49) 

X D. fosum (FIS2) 11 208 14 - 25 18,91 ± 0,92 86 5 - 11 7,82 ± 0,48 294 22 - 33 26,73 ± 0,79 
(70,75) (29,25) 

X D.fosum (FISI) 14 239 9-27 17,07 ± 1,32 164 7 - 20 11,71 ± 0,96 403 22- 35 25,75 ± 1,44 
(59,3 l) (40,69) 

V, 

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 ¡;; 
-l 

(56,96) (43.04) tTl 

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 3:: 
tTl 

(56, 19) (43,81) 
V, 

o 
X D. bolosii (BOLI) 10 121 7 - 16 12,10 ± 0,96 134 7 - l 7 13,40 ± 0,91 255 21 - 31 25,50 ± 1,02 tTl 

(47,45) (52,55) ~ 
X D. bolosii (BOL2) 8 90 6 - 17 11,25±1,30 104 10 - 16 13,00 ± 0,71 194 17 - 33 24,25 ± 1,59 

._, 
o (46,39) (53,61) o 
C: 

N = nombre de flors pol-linitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produïdes; m ± ES = mitjana ± error estàndard de o o 
les granes obtingudes per flor; (%) = percentatge de granes. 5 

-\O 
\O 



TAULA 5.9. Producció de granes en els encreuaments de D. bolosii (BOLi). N 
o 
o 

Tractament N Granes desenvolueades Granes no desenvolueades Primordis seminals 
n, Interval m± ES n, Interval m±ES n, Interval m± ES 

(%) (%) 

Pol·linització lliure 50 691 2 - 27 13,82 ± 0,87 572 3 - 20 11,44 ± 0,64 1.263 12 - 37 25,26 ± 0,71 
Cl 

o 
(54,71) (45,29) 5 

Autogàmia passiva 53 237 O - 18 4,47 ± 0,63 991 2 - 33 18,70 ± 0,95 1.228 15 - 36 23,17 ± 0,60 Cl 

(l 9,30) (80,70) > 
Autogàmia activa 37 429 O- 24 11,59 ± l, l 5 625 5 - 31 16,89±1,16 1.054 16-34 28,49 ± 0,65 o 

tTl 

(40,70) (59,30) ;: 
Geironogàmia 73 1.200 l - 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 (BOLi) 38 593 5 - 38 15,61 ± 1,25 438 2 - 24 11,53 ± 0,90 1.031 15 - 42 27,13 ± 1,20 13 
(57,52) (42,48) o 

C: 
X D. bolosii (BOL2) 98 1.748 4 - 31 17,84 ± 0,58 1.138 2 - 24 11,51±0,47 2.876 16 - 45 29,35 ± 0,52 n n 

(60,37) (39,22) o 
X D. fissum (FIS l) 26 445 6- 33 17,12 ± 1,38 327 5 - 24 12,58 ± 1,07 772 15 - 43 29,69 ± 1,88 o 

(57,64) (42,36) tTl 

X D. fissum (FIS2) 10 104 6 - 18 10,40 ± 1,07 127 8 - 18 12,70 ± 0,91 231 18 - 34 23,10 ± 1,62 ;: 
(45,02) (54,98) -l 

C: 
X D. fissum (FIS3) 39 583 l - 27 14,95 ± 0,92 411 3 - 24 10,54 ± 0,71 994 17 - 34 25,49 ± 0,68 Cl 

C: 
(58,65) (41,35) i:::, 

X D. fissum (FIS4) 36 623 2 - 34 20,34 ± 1,28 354 2 - 20 9,83 ± 0,85 977 17 - 41 27,14 ± 0,99 f!l 
(63,77) (36,23) ~ 

N = nombre de flors pol·linitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produïdes; m ± ES = mitjana ± error estàndard de ~ 
les granes obtingudes per flor; (%) = percentatge de granes. ~ 



TAULA 5.10. Producció de granes en els encreuaments de D. bolosii (BOL2). 

Tractament N Granes desenvolueades Granes no desenvolueades Primordis seminals 
n, Interval m±ES n, Interval m± ES n, Interval m±ES 

(%) (%) 

Pol·linització lliure 47 571 3 - 28 12,15 ± 0,85 581 2- 20 12,36 ± 0,67 1.152 15 - 34 24,51 ± 0,76 
(49,57) (50,43) 

Autogàmia passiva 29 126 O - 18 4,34 ± 0,81 500 2- 30 17,24 ± 1,04 626 16 - 30 21,59 ± 0,64 
(20,13) (79,87) 

Autogàmia 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) 

V, 

Geitonogàmia 40 745 3- 40 18,63 ± 1,37 431 l - 20 10,78 ± 0,80 1.176 12 - 48 29,40 ± 1,36 ê:ñ 
-l 

(63,35) (36,65) trl 

X D. bolosii (BOL2) 34 665 5 - 39 19,56 ± 1,31 273 3 - 17 8,03 ± 0,56 938 20-45 27,59 ± 1,09 3:: 
~ 

(70,90) (29,10) o 
X D. bolosii (BOLi) 46 l.IOi 2 - 51 23,93 ± 1,58 390 l - 17 8,48 ± 0,62 1.491 10 - 56 32,41 ± 1,44 trl 

(73,84) (26,16) ~ 
X D. fissum (FIS l) 34 677 5 - 40 19,91 ± 1,59 386 2 - 16 11,35 ± 0,74 1.063 19 - 44 31,26± 1,07 "" ~ (63,69) (36,31) o 
X D. fissum (FIS2) 16 228 6- 34 14,25 ± 1,76 166 5 - 18 10,38 ± 1,00 394 17 - 40 24,63 ± 1,57 C: 

(i 
(57,87) (42,13) (i 

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 i3 
(51,01) (48,99) 

X D. fissum (FIS4) 24 349 2- 27 14,54 ± 1,61 285 4 - 31 11,88 ± 1,59 634 12 - 34 26,42 ± 1,38 
(55,05) (44,95) 

X D. sylvaticum (SYLI) 8 24 0-7 3,00 ± 1,10 146 8 - 27 18,25 ± 2,04 170 14 - 27 21,25 ± 1,50 
(14,12) (85,88) 

N = nombre de flors pol·linitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produïdes; m ± ES = mitjana ± error estàndard de 
les granes obtingudes per flor; (%) = percentatge de granes. 

N 
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TAULA 5.11. Producció de granes en els encreuaments de D. tmarginatum subsp. emarginatum (EMAl). N 
o 
N 

Tractament N Granes desenvolueades Granes no desenvolueades Primordis seminals 
n, Interval m±ES n, Interval m±ES n, Interval m± ES 

(%) (%) 

Pol-linització lliure 53 1.498 10- 70 28,26 ± 1,81 1.678 10 - 54 31,66 ± 1,41 3.176 42-93 59,92 ± 1,26 
o:, 

o 
(47,17) (52,83) 5 

Autogàmia passiva 36 167 O- 22 4,64± 1,01 1.813 19-76 50,36 ± 1,96 1.980 37 - 79 55,00 ± 1,73 Cl 
(8,43) (91,57) > 

Autogàmia activa 24 784 O- 76 32,67 ± 4,69 802 7 - 59 33,42 ± 3,21 l.586 42 - 88 66,08 ± 2,71 o 
tTl 

(49,43) (50,57) > Geitonogàmia 35 l.741 20 - 72 49,76 ± 2,01 575 5 - 32 16,43± 1,11 2.316 38 - 81 66,17 ± 1,52 G; 
(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 ~ 
(EMAl) (79,12) (20,88) o 

C: 
X subsp. nevadmst 31 l.441 17- 71 46,48 ± 2,61 505 2- 42 16,29 ± 2,00 1.946 43 - 76 62,77 ± 1,54 ("l 

("l 
(NEVI) (74,05) (25,95) o 
X D. sylvaticum (SYLl) 32 1.665 l - 78 52,03 ± 4,09 488 2-60 15,25 ± 2,28 2.153 31 - 88 67,28 ± 2,51 o 

(77,33) (22,67) tTl 

X D. bo/osii (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) -l 

~ 
X D. fissum (FIS l) 12 514 16- 60 42,83 ± 4,47 263 4-44 21,92 ± 3,68 777 53 - 82 64,75 ± 2,21 o:, 

C: 
(66,15) (33,85) t, 

X D. pictum (PICl) 10 5 0-2 0,50 ± 0,21 733 68 - 81 73,30 ± 1,22 738 69 - 81 73,80 ± 1,16 ~ 
(0,68) (99,32) :i: 

N = nombre de flors pol·linitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produïdes; m ± ES = mitjana ± error estàndard de ~ 
les granes obtingudes per flor; (%) = percentatge de granes. ~ 



TAULA 5.12. Producció de granes en els encreuaments de D. mzarginatum subsp. ntvadmst (NEVI). 

Tractament N Granes desenvolueades Granes no desenvolueades Primordis seminals 
n, Interval m±ES n, Interval m±ES n, Interval m±ES 

(%) (%) 

Pol·linització lliure 15 291 10-29 19,40 ± 1,40 195 7-20 13,00 ± 1,03 486 23-45 32,40 ± 1,86 
(59,88) (40,12) 

Autogàmia passiva 24 11 0-3 0,46 ± 0,20 808 24-42 33,67 ± 0,91 819 27-42 34,13 ± 0,80 
(1,34) (98,66) 

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

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

X subsp. ntvadtnst 21 581 l l - 50 27,67 ± 2,33 250 3- 24 11,90 ± 1,22 831 26- 57 39,57 ± 1,60 
(NEVI) (69,92) (30,08) 
X subsp. tmarginatum 22 617 6- 50 28,05 ± 3,50 236 3- 21 10,73 ± 1,06 853 21 - 57 38,77 ± 2,66 
(EMAl) (72,33) (27,67) 
X D. sylvaticum (SYLl) 19 475 5 -46 25,00 ± 2,85 268 6-28 14,11 ± 1,51 743 19 - 63 39,11 ± 3,37 

(63,93) (36,07) 
X D. bolosii (BOLi) 5 59 0-30 11,80 ± 5,00 111 4- 31 22,20 ± 4,21 170 25 - 41 34,00 ± 2,56 

(34,71) (65,29) 

N = nombre de flors pol·linitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produïdes; m ± ES = mitjana ± error estàndard de 
les granes obtingudes per flor;(%) = percentatge de granes. 

C,, 
¡;;; 
-l 
trl 
E:: 
¡;i 
o 
trl 

1;l -., 
~ 
o 
C 
(") 

o o 

t,.) 
o 
~ 



TAULA 5.13. Producció de granes en els encreuaments de D. sylvaticum (SYLl). N 
o 
""' 

Tractament N Granes desenvolueades Granes no desenvolueades Primordis seminals 
n, Interval m±ES n, Interval m±ES n, Interval m±ES 

(%) (%) 

Pol·linització lliure 61 1.765 l - 57 28,93 ± 1,44 1.524 7 - 49 24,98 ± 1,39 3.289 32 - 71 53,92 ± 1,14 
o:, 

o 
(53,66) (46,34) r o 

Autogàmia passiva 30 73 O - 16 2,43 ± 0,64 1.604 34 - 67 53, 47 ± 1,49 1.677 42 - 69 55,90 ± 1,28 C'l 
(4,35) (95,65) s; 

Autogàmia activa 30 277 0-40 9,23 ± 1,77 1.566 19 - 69 52,20 ± l,67 1.843 59 - 79 61,43 ± 1,08 o 
trl 

(l 5,03) (84,97) > 
Geitonogàmia 33 1.285 9- 82 38,94 ± 3,20 791 l - 51 23,97 ± 2,15 2.076 40 - 83 62,91 ± 1,69 G; 

(61,90) (38,10) -., 
X D. sylvaticum (SYLl) 36 1.658 l 5 - 83 46,06 ± 2,50 484 l - 36 13,44 ± 1,42 2.142 37 - 85 59,50 ± 1,82 ê, 

(77,40) (22,60) o 
C: 

X subsp. emarginatum 45 1.912 4-75 42,49 ± 2,75 953 6- 55 21,18 ± 2,00 2.865 37 - 87 63,67 ± 1,41 (") 
(") 

(EMAl) (66,74) (33,26) 5 
X subsp. nevadmst 34 1.532 14 - 80 45,06 ± 3,09 892 4 - 52 26,24 ± 2,22 2.424 54 - 90 71,29 ± 1,28 o 
(NEVI) (63,20) (36,80) trl 

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

e! 
o:, 

N = nombre de flors pol·linitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produïdes; m ± ES = mitjana ± error estàndard de C: 

les granes obtingudes per flor; (%)=percentatge de granes. t, 
t!? 
:i: 
~ 

~ 



TAULA 5.14. Producció de granes en els encreuaments de D. staphisagria (STAl). 

Tractament N Granes desenvolueades Granes no desenvolueades Primordis seminals 
n, Interval m±ES n, Interval m±ES n, Interval m±ES 

(%) (%) 

Pol·linització 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) 

Autogàmia 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) 

Autogàmia activa 33 149 2-8 4,52 ± 0,31 183 2 - 10 5,55 ± 0,36 332 5 - 15 10,06 ± 0,42 
(44,88) (55,12) 

Geitonogàmia 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 (STAI) 37 201 l - 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 staphisagria (STA2) 31 201 2 - 15 6,48 ± 0,54 133 l - 8 4,29 ± 0,27 334 6 - 17 10,77 ± 0,47 
(60, 18) (39,82) 

X D. pictum (PIC1,PIC2) 51 235 O - 11 4,61 ± 0,37 337 l - 12 6,61 ± 0,30 572 7 - l 7 11,22 ± 0,35 
(41,08) (58,92) 

N = nombre de flors pol-linitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produïdes; m ± ES = mitjana ± error estàndard de 
les granes obtingudes per flor; (%) = percentatge de granes. 
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TAULA 5.15. Producció de granes en els encreuaments de D. staphisagria (STA2). 

Tractament N Granes desenvolueades Granes no desenvolueades Primordis seminals 
n, Interval m±ES n, Interval m±ES n, Interval m±ES 

(%) (%) 

Pol·linització 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) 

Autogàmia passiva 9 53 0-10 5,89 ± 1,19 38 l - 9 4,22 ± 0,90 91 8 - 12 10,11 ± 0,46 
(58,24) (41,76) 

Autogàmia 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) l O 65 4-9 6,05 ± 0,51 42 3-5 4'20 ± 0,24 107 9 - 14 10,70 ± 0,53 
(60,75) (39,25) 

X D. staphisagria (STAI) 6 46 5-9 7,67 ± 0,61 22 2-6 3,67 ± 0,56 68 10 - 15 11,33 ± 0,73 
(67,65) (32,35) 

X D. pictum (PICI) 12 61 l - 10 5,08 ± 0,91 65 l - 8 5,42 ± 0,67 126 8 - 13 10,50 ± 0,46 
(48,41) (51,59) 

N = nombre de flors pol·linitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produïdes; m ± ES = mitjana ± error estàndard de 
les granes obtingudes per flor; (%) = percentatge de granes. 
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TAULA 5 .16. Producció de granes en els encreuaments de D. pictum (PI C l). 

Tractament N Granes desenvolueades Granes no desenvolueades Primordis seminals 
n, Interval m±ES n, Interval m±ES n, Interval m±ES 

(%) (%) 

Pol·linització lliure 74 1.733 2- 39 23,42 ± 1,26 443 O- 20 5,99 ± 0,51 2.176 13 - 41 29,41 ± 0,99 
(79,64) (20,36) 

Autogàmia passiva 54 833 O- 35 15,43 ± 1,44 349 l - 16 6,46 ± 0,57 1.182 10 - 40 21,89 ± 1,19 
(70,47) (29,53) 

Autogàmia activa 34 1.201 27 - 41 35,32 ± 0,51 106 O - 18 3,12 ± 0,34 1.307 32 - 45 38,44 ± 0,53 
(91,89) (38,64) 

Geitonogàmia 40 432 4 - 19 10,80 ± 0,66 272 l - 18 6,80 ± 0,61 704 10 - 26 17,60 ± 0,64 
(61,36) (38,64) 

X D. pictum (PICl) 52 1.062 2 - 35 20,42 ± 1,41 292 O- 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 ± 0,93 52 O - 10 2,74 ± 0,56 323 11 - 22 17,00 ± 0,77 
(83,90) (16,10) 

X D. staphisagria (STAI) 50 735 O- 25 14,70 ± 0,81 723 5 - 28 14,46 ± 0,77 1.458 19 - 43 29,16 ± 0,70 
(50,4 l) (49,59) 

X D. verdunmse (VER2) l O l O - l 0,10 ± 2,15 217 20- 24 21,70 ± 2,32 218 20- 24 21,80 ± 2,42 
(0,46) (99,54) 

N = nombre de flors pol-linitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produïdes; m ± ES = mitjana ± error estàndard de 
les granes obtingudes per flor; (%) = percentatge de granes. 
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TAULA 5.17. Producció de granes en els encreuaments de D. pictum (PIC2). N 
o 
00 

Tractament N Granes desenvolueades Granes no desenvolueades Primordis seminals 
n, Interval m± ES n, Interval m±ES n, Interval m±ES 

(%) (%) 

Pol·linització lliure 95 1.620 2 - 32 17,05 ± 0,72 390 O - l 9 4,11 ± 0,38 2.010 9-33 21,16 ± 0,58 
o:, 

o 
(80,60) (19,40) r' o 

Autogàmia passiva 46 608 0-27 13,22 ± 0,92 216 O - 21 4,70 ± 0,66 824 8 - 29 17,91 ± 0,70 C, 

(73,79) (26,21) > 
Autogàmia activa 14 266 10 - 30 19,00 ± 1,57 40 0-8 2,86 ± 0,65 306 12 - 32 21,86± 1,50 o 

tT'l 

(86,93) (13,07) > Geiconogàmia 24 424 2 - 33 17,67± 1,54 121 O - 19 5,04 ± 0,84 545 14 - 33 22,71 ± 1,02 ¡g 
(77,80) (22,20) .,, 

X D. pictum (PIC2) 44 636 3 - 31 14,45 ± 0,99 220 O - 17 5,00 ± 0,57 856 8 - 33 19,45 ± 0,88 ê5 
(74,30) (25,70) o 

C 
X D. pictum (PICI) 20 243 l - 25 12,15 ± 1,54 166 l - 24 8,30 ± 1,47 409 12 - 29 20,45 ± 0,99 n 

n 
(59,4 l) (40,59) o 

X D. staphisagria (STAI) 18 114 O - 13 6,33 ± 0,82 308 6- 25 17,11±1,30 422 14 - 33 23,44 ± 1,17 o 
(27,01) (72,99) tT'l 

X D. verduneme (VER2) 5 o 0-0 0,00 ± 0,00 80 14 - 19 16,00 ± 0,85 80 14 - 19 16,00 ± 0,85 > 
(O) (100) 

..., 
~ 

X D. bolosii (BOL2) 4 o 0-0 0,00 ± 0,00 59 11 - 19 14,75 ± i,43 59 11 - 19 14,75 ± 1,43 o:, 
C 

(O) (100) t, 

N = nombre de flors pol·linitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produïdes; m ± ES = mitjana ± error estàndard de !!l 
:i: les granes obtingudes per flor; (%) = percentatge de granes. 
~ 
~ 
t?, 



TAULA 5.18. Producció de granes en els encreuaments de D. verdunense (VERl). 

Tractament N Granes desenvolueades Granes no desenvolupades Primordis seminals 
n, Interval m±ES n, Interval m±ES n, Interval m±ES 

(%} (%) 

Pol·linització lliure 32 470 6- 24 14,69 ± 0,88 193 O- 24 6,03 ± 1,04 663 14-36 20,72 ± 0,89 
(70,89) (29,11) 

Autogàmia passiva 15 111 O- 24 7,40 ± 1,87 204 3-27 13,60 ± 1,74 315 15 -30 21,00 ± 1,11 
(35,24) (64,76) 

Autogàmia activa 15 111 O- 27 7,40 ± 1,86 195 2- 21 13,00 ± 1,31 306 14-29 20,40 ± 1,14 
(36,27) (63,73) 

"' Geitonogàmia 48 616 3- 23 12,83 ± 0,76 211 0-20 4,40 ± 0,58 827 9- 27 17,23 ± 0,69 vi 
(74,49) (25,51) -l 

l:T1 

X D. verdunense (VERl} 26 399 6 - 21 15,35 ± 0,72 82 0-9 3,15 ± 0,50 481 13-24 18,50 ± 0,52 ~ 
l:T1 

(82,95) (17,05) "' o 
X D. verdunense (VER2) 25 492 13 - 31 19,68 ± 1,54 111 l - 20 4,44 ± 0,88 603 14 - 33 24,12 ± 0,99 l:T1 

(81,59) (18,41) ~ 
X D. gracile (GRAl) 37 566 4- 22 15,30 ± 0,51 249 2 - 17 6,73 ± 0,46 815 15 - 31 22,03 ± 0,52 

"Cl 

~ (69,45) (30,55) o 
X D. cossonianum (COS)) 31 578 6-29 18,65 ± 0,90 210 2 - 17 6,77 ± 0,66 788 21 - 32 25,42 ± 0,47 C: 

() 
(73,35) (26,65) () 

X D. balansae (BALI) 19 255 4-22 13,42 ± 1,16 141 l - 24 7,42 ± 1,27 396 12 - 31 20,84 ± 1,07 o 
(64,39) (35,61) 

X D. obcordatum (OBCI) 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 (FAVl} 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 pol-linitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produïdes; m ± ES = mitjana ± error estàndard de 
les granes obtingudes per flor; (%} = percentatge de granes. 
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TAULA 5.19. Producció de granes en els encreuamenrs de D. Vt!rdunense(VER2). N -o 
Tractament N Granes desenvolueades Granes no desenvolueades Primordis seminals 

n, Interval m±ES n, Interval m±ES n, Interval m±ES 
(%) (%) 

PoJ.linització lliure 29 298 3 - 18 10,28 ± 0,84 275 0-24 9,48 ± 1,16 573 12 - 27 19,76 ± 0,77 
o:, 

6 
(52,01) (47,99) 5 

Autogàmia passiva 15 59 O - 14 3,93 ± 0,99 191 7-20 12,73 ± 0,96 250 11 - 23 16,67 ± 0,86 Cl 
(23,60) (76,40) > 

Autogàmia activa 15 99 3 - 14 7,07 ± 0,83 163 7 - 16 11,64 ± 0,67 262 15 - 26 18,71 ± 0,77 o 
t'tl 

(37,79) (62,21) > Geiconogàmia 36 373 3-20 10,36 ± 0,68 220 O- 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 O - 15 5,09 ± 0,65 620 12 - 25 17,71 ± 0,58 ~ 

(71,29) (28,71) o 
X D. verdunense (VERl) 20 228 6 - 15 11,40 ± 0,58 99 O - 14 4,95 ± 0,95 327 10- 22 16,35 ± 0,68 R 

(69,72) (30,28) o o 
X D. pictum (PICl) 10 l O - l 0,10 ± 0,09 135 10 - 18 13,50 ± 0,75 136 10 - 18 13,06 ± 0,76 o 

(0,74) (99,26) t'tl 

X D. bolosii (BOL2) 10 o 0-0 o 155 12 - 20 15,50 ± 0,76 155 12 - 20 15,50 ± 0,76 > 
(100,0) -l 

~ 
o:, 

N = nombre de flors pol·linitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produïdes; m ± ES = mitjana ± error estàndard de C: 

les granes obtingudes per flor; (o/o) = percentatge de granes. t::, 
~ 
~ 
~ 

~ 



TAULA 5.20. Producció de granes en els encreuaments de D. cossonianum (COS l). 

Tractament N Granes desenvolueades Granes no desenvolueades Primordis seminals 
n, Interval m± ES n, Interval m±ES n, Interval m±ES 

(%) (%) 

Pol·linització lliure 34 885 9 - 45 26,03 ± 1,41 555 2 - 32 16,32 ± 1,16 1.440 33 - 56 42,35 ± 1,03 
(61,46) (38,54) 

Autogàmia passiva 20 135 2 - 15 6,75 ± 0,93 438 12 - 30 21,90 ± 1,08 573 18 - 35 28,65 ± 0,96 
(23,56) (76,44) 

Autogàmia activa 14 316 12 - 30 22,57 ± 1,52 110 3 - 17 7,86 ± 1,23 426 24- 34 30,43 ± 0,74 
(74, 18) (25,82) 

Geitonogàmia 21 597 12 - 36 23,88 ± 1,21 208 2 - 16 8,32 ± 0,75 805 24-40 32,20 ± 0,87 
(74, 16) (20,78) 

X D. cossonianum (COS!) 25 728 22 -47 29,12 ± 1,21 191 2 - 19 7,64 ± 0,93 919 28 - 52 36,76 ± 1,46 
(79,22) (20,78) 

X D. verdunense (VER!) 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. ba/amae (BALI) 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 pol·linitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produïdes; m ± ES = mitjana ± error estàndard de 
les granes obtingudes per flor; (%) = percentatge de granes. 
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TAULA 5.21. Producció de granes en els encreuaments en la resta del subgènere Delphinium. N ..... 
N 

Tractament N Granes desenvolueades Granes no desenvolueades Primordis seminals 
n, Interval m :t ES n, Interval m;tES n, Interval m:tES 

(%) (%) 

D. graciú- (GRA!) 
o, 

Pol-linització lliure 59 1.266 11 - 37 21,46 :t 0,77 251 O- 16 4,25 :t 0,39 1.517 15 - 38 25,71 :t 0,69 o (83,45) (16,55) 5 Autogàmia passiva 12 86 O- 22 7,17 :t 2,17 148 3- 22 12,33 :t 1,82 234 16- 27 19,50 :t 1,00 
Cl 

(36,75) (63,25) > X D. vmiunmse (VER!) 50 1.004 4-32 20,08 :t 0,90 286 O- 20 5,72 :t 0,49 1.290 11 - 38 25,80 :t 0,89 o 
(77,83) (22,17) t"r1 

X D. fawrgm (FAV3) 10 157 12- 18 15,70 :t 0,63 73 3 - 14 7,30 :t 1,43 230 15 - 29 23,00 :t 1,36 s: 
(68,26) (31,74) 

~ D. ba/ans,u (BAL l) -., 
Pol-linització lliure 10 134 10- 17 13,40 :t 0,60 48 2-8 4,80 :t 0,51 182 16- 21 18,20 :t 0,44 ~ 

(73,63) (26,37) o 
Autogàmia passiva 12 45 0-8 3,75 :t 0,77 162 5 - 19 13,50 :t 1,29 207 12 - 21 17,25 :t 0,82 C: 

() 
(21,74) (78,26) () 

D. obcorelatum (OBCI) o 
Pol-linització lliure 10 181 16- 21 18,10 :t 0,54 59 4-9 5,90 :t 0,56 240 20-27 24,00 :t 0,69 o 

t"r1 
(75,42) (24,58} s: Autogàmia passiva 10 32 0-7 3,20 :t 0,80 169 12- 20 16,90 :t 0,70 201 17 - 24 20,10 :t 0,67 ...¡ 
(15,92) (84,08) e! 

D. fawrgm (FAV3) 
o, 
C: 

Pol-linització lliure 49 961 11 -32 19,61 :t 0,73 287 O- 15 5,86 :t 0,46 1.248 16-35 25,47 :t 0,58 
~ (77,00) (23,00} r-. 

Autogàmia passiva 18 157 O -25 8,72 :t 1,90 286 6-27 15,89 :t 1,47 443 18 - 34 24,61 :t 1,02 ;il 
(35,44) (64,56) 

~ X D. vmlunmse (VER l) 8 153 14-24 19,13 :t 1,32 80 7- 19 10,00 :t 1,36 233 24 - 33 29,13 :t 0,99 
~ (65,67) (34,33) 

X D. cossonianum (COS l) 16 282 5-29 17,63 :t 1,58 146 5- 14 9,13 :t 0,79 428 19- 35 26,75 :t 1,27 
t?-¡ 

(65,89) (34,11) 
X D. obcorelatum (OBCI) 12 204 10-31 17,00 :t 1,64 79 2- li 6,58 :t 0,78 283 15 - 33 23,58 :t 1,30 

(72,08) (27,92) 

N = nombre de flors pol-linitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produïdes; m :t ES = mitjana :t error estàndard de les granes obtingu-
des per flor; (%) = percentatge de granes. 



TAULA 5.22. Producció de granes en els encreuaments de C. mauritanica (MAUl). 

Tractament N Granes desenvolueades Granes no desenvolueades Primordis seminals 
n, Interval m±ES n, Interval m±ES n, Interval m±ES 

(%) (%) 

PoUinització lliure 48 502 4- 17 10,46 ± 0,43 117 0-7 2,44 ± 0,24 619 9-20 12,90 ± 0,32 
(81,10) (18,90) 

Autogàmia passiva 12 19 0-5 1,58 ± 0,51 164 8 - 18 13,67 ± 0,91 183 12 - 21 15,25 ± 0,67 
(10,38) (89,62) 

Autogàmia activa 10 88 5 - 12 8,80 ± 0,63 67 4-10 6,70 ± 0,62 155 11 - 20 15,50 ± 0,71 
(56,77) (30,40) 

V, 

Geitonogàmia 18 174 3 - 15 9,67 ± 0,77 76 l - 8 4,22 ± 0,51 250 10- 19 13,89 ± 0,57 ¡;:; 

(69,60) (30,40) 
--i 
trl 

X C. mauritanica (MAU!) 16 178 5 - 15 11,13 ± 0,64 53 l - 8 3,31 ± 0,46 231 12 - 18 14,44 ± 0,50 s:: 
trl 

(77,06) (22,94) 
V, 

o 
X C. pubescens (PUB l) 13 70 0-13 5,38 ± 1,36 134 5 - 18 10,31 ± 1,29 204 12 - 20 15,69 ± 0,65 trl 

(34,31) (65,69) ~ 
X C. ajacis (AJAl) 10 12 0-4 1,20 ± 0,44 144 10- 17 14,40 ± 0,62 156 13 - 18 15,60 ± 0,43 

-., 
i3 (7,69) (92,31) o 
C: 

N = nombre de flors pol·linitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produïdes; m ± ES = mitjana ± error estàndard de n 
les granes obtingudes per flor; (%) = percentatge de granes. o o 

N .... 
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TAULA 5.23. Producció de granes en els encreuaments de C pubescens (PUBI). N -~ 
Tractament N Granes desenvolueades Granes no desenvolueades Primordis seminals 

n, Interval m±ES n, Interval m±ES n, Interval m:1:ES 
(%) (%) 

Pol·linització lliure 29 208 l - 15 7,17 ± 0,65 174 l - 12 6,00 ± 0,50 382 9- 18 13,17 ± 0,41 
C, 

o 
(54,45) (45,55) 5 

Autogàmia passiva 19 51 0-7 2,68 ± 0,55 165 4- 14 8,68 ± 0,67 216 9- 14 11,37 ± 0,30 C) 

(23,61) (76,39) > 
Autogàmia activa 10 56 3-8 5,60 ± 0,45 55 2-7 5,50 ± 0,55 111 9- 14 l 1,10 ± 0,50 o 

tr1 

(50,45) (49,55) > 
Geitonogàmia 26 202 2 - 13 7,77 ± 0,58 154 2- 12 5,92 ± 0,54 356 10- 17 13,69 ± 0,38 ~ (56, 74) (43,26) .., 
X C pubescms (PUB I) 22 212 6- 16 9,64 ± 0,52 79 1-6 3,59 ± 0,32 291 9- 17 13,23 ± 0,45 ~ 

(72,85) (27,15) o 
C 

X C. mauritanica (MAU!) 17 62 0-9 3,65 ± 0,70 118 4- 12 6,94 ± 0,59 180 8 - 14 10,59 ± 0,39 n 
(34,44) (65,59) o o 

X C ajacis (AJAI) 20 53 0-9 2,65 ± 0,66 195 4- 14 9,75 ± 0,66 248 9 - 17 12,40 ± 0,44 o 
(21,37) (78,63) tr1 

> 
N = nombre de flors pol·linitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produïdes; m ± ES = mitjana ± error estàndard de .....¡ 

les granes obtingudes per flor; (%) = percentatge de granes. ~ 
C, 
C 
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TAULA 5.24. Producció de granes en els encreuaments de C. ajacis (AJAl). 

Tractament N Granes desenvol~ades Granes no desenvolueades Primordis seminals 
n, Interval m±ES n, Interval m± ES n, Interval m±ES 

(%) (%) 

Pol-linització lliure 35 590 S -33 16,86 ± 0,99 404 3-34 11,54 ± 1,44 994 15 -47 28,40 ± 1,39 
(59,36) (40,64) 

Autogàmia passiva 34 93 O - 19 2,74 ± 0,84 971 15 - 37 28,56 ± 0,84 1.064 23-44 31,29 ± 0,85 
(8,74) (91,26) 

Autogàmia 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) 

Geitonogàmia 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 (AJAl) 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 (MAU!) 15 23 0-7 1,53 ± o.so 405 17 - 32 27,00 ± 1,12 428 22- 34 28,53 ± 0,86 
(5,37) (94,63) 

X C. pubescens (PUB l) 29 29 O - 12 1,00 ± 0,53 650 10- 34 22,41 ± 1,01 679 17 - 34 23,41 ± 0,86 
(4,27) (95,73) 

N = nombre de flors pol·linitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produïdes; m ± ES = mitjana ± error estàndard de 
les granes obtingudes per flor; (%) = percentatge de granes. 
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TAULA 5.25. Producció de granes/flor al camp de la tribu De/phinieae. N ..... 
O'\ 

Població N Granes desenvolueades Granes no desenvolueades Primordis seminals Nre. de fol. 
n, Interval m±ES n, Interval m±ES n, Interval m± ES 

(%) (%) 

A. lycoctonum (LYCl) 41 1.203 19 - 41 29,34 ± 0,73 180 0-9 4,39 ± 0,33 1.383 24 - 44 33,73 ± 0,77 3 tJ:I 

(86,98) (13,02) o 
A. lycoctonum (LYC2) 38 978 15 - 35 25,74 ± 0,82 187 2 - 11 4,92 ± 0,38 1.165 21 - 38 30,66 ± 0,69 3 5 

(83,95) (16,05) C) 

A. anthora (ANT l) 58 3.160 24- 80 54,48 ± 1,87 448 2- 24 7,72 ± 0,63 3.608 34-87 68,00 ± 1,60 5 s: 
o (87,58) (12,42) tTl 

A. anthora (ANT2) 77 3.577 24- 91 46,45 ± 1,26 838 l - 31 10,88 ± 0,70 4.415 38 - 93 57,34 ± 1,08 5 > (81,02) (18,98) 
G; A. napellw (NAPI) 54 2.455 26- 73 45,46 ± 1,30 345 l - 23 6,39 ± 0,64 2.800 37- 77 51,85 ± 1,21 3(4-5) 
"" (87,68) (12,32) 13 A. napellw (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) o 

(77,57) (22,43) C: 
(") 

D. montanum (MONI) 45 1.953 26- 56 43,40 ± 1,00 339 O- 22 7,53 ± 0,77 2.292 39-62 50,93 ± 0,65 3 
(") 

5 (85,21) (14,79) o D. montanum (MON2) 20 675 21 - 54 33,75 ± 1,82 155 3 - 16 7,75 ± 0,95 830 33 - 57 41,50 ± 1,51 3 tTl 

(81,33) (18,67) > D. bolosii (BO LI ) 63 1.508 10- 42 23,94 ± 1,09 660 3 - 21 10,48 ± 0,51 2.168 17 - 51 34,41 ± 1,01 3 -l 
(69,56) (30,44) ~ 

D. bolosii (BOL2) 43 1.256 7-44 29,21 ± 1,17 319 O - 15 7,42 ± 0,61 1.575 21 - 48 36,63 ± 0,92 3 tJ:I 
C: 

(79,75) (20,25) 
~ D. staphisagria (STAI) 30 276 5 - 13 9,20 ± 0,38 35 0-5 1,17 ± 0,25 311 7 - 13 10,37 ± 0,30 3 r-; 

(88,75) (I 1,25) ;i: 
D. staphisagria (STA2) 54 446 4- 14 8,26 ± 0,30 62 0-5 1,15 ± 0,16 508 5 - 17 9,41 ± 0,30 3 ~ 

(87,80) (12,20) 

~ D. staphisagria (STA3) 53 456 4- 13 8,60 ± 0,34 187 l - 8 3,53 ± 0,24 643 6- 18 12,13 ± 0,38 3 
(70,92) (29,08) 

N = nombre de flors pol·linitzades en cada tractament; n, : nombre total de granes produïdes; m ± ES = mitjana ± error estàndard de les granes obtingu-
des per flor; (%) = percentatge de granes. 



TAULA 5.25. Producció en granes/flor al camp de la tribu Delphinieae. (Continuació.) 

Població N Granes desenvolueades Granes no desenvolueades Primordis seminals Nre. de fol. 
n, Interval m:1:ES n, Interval m:1:ES n, Interval m:1:ES 

(%) (%) 

D. pictum (PICI) 30 694 17 -32 23,13 :1: 0,68 210 l - 12 7,00 :1: 0,42 904 26- 35 29,16:t 1,11 3 
(76,77) (23,23) 

D. pictum (PIC2) 16 377 14 - 36 23,56 :1: 1,40 169 4 - 20 10,56 :1: 0,95 546 28 - 42 34,13 :1: 1,07 3 
(69,05) (30,95) 

D. vmlunmse (VERI) 46 943 10 - 28 20,50 :1: 0,72 137 O- 14 2,98 :1: 0,40 1.080 16- 29 23,48 :1: 0,52 3 
(87,31) (12,69) 

D. vmlunense (VER2) 24 336 10 - 17 14,00 :1: 0,34 54 0-5 2,25 :t 0,25 390 12 - 19 16,25 :1: 0,41 3 
V, 

(86,15) (13,85) vi 
D. graci/e (GRAI) 32 655 10 - 29 20,47 :t 0,93 150 l - 16 4,69 :1: 0,54 805 17 - 32 25,16 :1: 0,71 3 -l 

l:T'l 
(81,37) (18,63) a: 

D. cossonianum (COSI) 29 690 15 - 34 23,79 :1: 0,93 86 O - 11 2,97 :1: 0,49 776 19 - 37 26,76 :1: 0,81 5 Cl 
(88,92) (l 1,08) o 

D. ba/ansae(BALI) 14 134 3 - 16 9,57 :1: 1,04 55 O - 12 3,93 :t 1,02 189 11 - 17 13.50 :1: 0,50 3 
l:T'l 

(70,90) (29, 10) ~ .,, 
D. obcordatum (OBCI) 28 768 19 - 39 27,43 :1: 0,81 24 0-6 0,86 :1: 0,28 792 20- 39 28,29 :t 0,71 3 ~ (96,97) (3,03) o 
D. favargeri (FAV3) 25 696 16 -40 27,84 :1: 1,15 72 0-5 2,88 :1: 0,32 768 20- 44 30,72 :1: 1,09 3 C: 

n (90,63) (9.38) n 
C. mauritanica (MAUI) 26 350 9 - 18 13,46 :1: 0,50 50 0-7 1,92 :t 0,35 400 10- 23 15,38 :1: 0,57 o 

(87,50) (12.50) 
C. pubescms (PUB l) 56 620 7 - 15 11,07 :1: 0,29 102 0-6 1,82 :1: 0,20 722 8- 17 12,89 :1: 0,30 

(85,87) (14,13) 
C. ajacis (AJAI) 69 2.211 12 - 50 32,04 :1: 1,07 255 O- 12 3,70 :1: 0,31 2.466 21 - 53 35,74 :t 0,91 

(89,66) (10,34) 

N = nombre de flors pol·linitzades en cada tractament; n, = nombre total de granes produïdes; m ± ES = mitjana ± error estàndard de les granes obtingu-
des per flor; (%) = percentatge de granes. 

N -'-l 
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FIGURA 5.6.a. Estudi dels sistemes reproductius per mitjà de la producció de granes en la sèrie Fissa. 
PLL: pol-liniczació lliure en condicions d'hivernacle; PARTENO: panenogènesi; AP: autogàmia 
passiva; M: autogàmia activa; G: geitonogàmia; X .... pol-liniczació encreuada amb la població in
dicada pel codi corresponent, que ha actuat com a donadora de pol-Ien; CAMP: pol-liniczació lliu
re en condicions naturals. 
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FIGURA 5.6.b. Estudi dels sistemes reproductius per mitjà de la producció de granes en la sèrie 
Pentagyna. 
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FIGURA 5.6.c. Estudi dels sistemes reproductius per mitjà de la producció de granes en el subgè
nere Staphisagria. 
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FIGURA 5.6.d. Estudi dels sistemes reproductius per mitjà de la producció de granes en el subgè
nere Delphinium. 

Per comparar els percentatges m1t¡ans de llavors desenvolupades en cada 
sistema reproductiu dins d'un mateix tàxon i provar la seva significació (p < 0,05), 
vam utilitzar el test de Kruskal-Wallis (Kruskal i Wallis, 1952), atès que la majoria 
de resultats no s'adaptaven a un comportament normal o paramètric. Aquest test 
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PU. PARTENO Al' AA O XMAUI CAMP PU. PARTENO AP AA O XPUBI CAMP 
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FIGURA 5.6.e. Estudi dels sistemes reproductius per mitjà de la producció de granes en Consolida. 

ve a ser l'equivalent no paramètric d'unaANOVA. La taula 5.26 recull els valors de 
significaci6 (p) de les diferències entre les mitjanes, obtinguts a partir d'aquest test, 
comparant, dins de cada tàxon, els diversos sistemes reproductius de manera global 
(primera fila) i per parells. 

D'aquests resultats es desprèn que el subgènere Staphisagria és el grup en què 
les mitjanes de producci6 de granes dels diversos sistemes reproductius s6n més 
semblants. Pel que fa a tractaments, els parells que mostren més semblança en la 
majoria de tàxons s6n la geitonogàmia amb la pol-linitzaci6 encreuada intrapobla
cional, aquesta darrera amb la pol-linitzaci6 lliure a l'hivernacle i la pol-linitzaci6 in
trapoblacional amb la interpoblacional. 

A la taula 5.27 presentem els valors de significaci6 de les comparacions inter
poblacionals intraespedfiques segons els diversos sistemes reproductius assajats. 
Aquestes dades mostren que en la majoria de tractaments la producci6 de granes és 
molt semblant. 



TAULA 5.26. Significació dels sistemes reproductius segons el test de Kruskal-Wallis. N 
N 
N 

Tractament BOLi BOL2 EMAI NEVI SYLI STAI STA2 PIC! PIC2 VER ! VER2 cos, MAUI PUB! AJAI 

Tots (·) 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,027 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 
(314) (207) (l 88) (98) (190) (235) (88) (284) (239) (182) (53) (147) (130) (162) 

PLL-AP 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,00 1 0,841 0,120 0,237 0,000 0,001 0,000 0,000 0,000 -,- - - a, 
(103) (76) (89) (39) (91 ) (93) (14) (128) (141) (47) (44) (54) (60) (48) (69) o 

PLL-AA 0,015 --~ '->~~ 0,001 0,000 0,004 0,806 0,000 0,269 0,000 0,047 º·º" 0,000 ~ · -, 0,003 r 
(87) . _- 6 ' , . · mJl! (34) (91 ) (81 ) (15) (108) (109) (47) (43) (48) (58) (39) (60) o 

Cl 
PLL-G -.O~Sïò; 0,001 0,000 0,004 "?;Bi . 0,009 0,000 0,261 D:694 0,120 

0,004 º·º" · º·"' . ,10~ > (87) (88) (34) :, M. (90) (l 14) (119) (80) (65) (59) (66) W (95) o 
PLL-Pl {0,058í, 0,000 0,000 -~ 0,000 0,332 0,7 13 0,917 0,120 0,092 0,010 º·ººº r~ º·ºº ,1iJ69 . 

tT1 
(81 ) (93) (97) (85J 05) (126) (1391 {58) (64) (59) ,. ~} (5 l ) · º.2)· ~ 

PLL-CAMP º·ººº 0,000 - 0,000 0,001 0.098 0,004 0,0 1 l 0,000 º·ººº 0,031 0,000 0,000 
~ (l 13) (90) (78) (59) (l 14) ( lli ) (78) (53) (63) (74) (85) (104) 

AP-AA 0,002 0,000 0,000 0,000 0,000 0,472 0,713 ó,oóo 0,080 0,933 0,066 0,000 0,000 0,003 0,000 
.._, 

(90) (43) (60) (43) (60) (78) _ (19)_ (88) (60) (30) (29) (34) (22) (29) (59) ei 
AP-G 0,000 0,000 º·ººº 0,000 0,000 0,270 - 0,220 0,819 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 o 

C 
(126) (69) (7 1) (43) (63) (87) (94) (70) (63) (5 1) (45) (30) (45) (94) () 

AP-Pl 0,000 0,000 º·ººº 0,000 0,000 0,255 -0,775 0,02 1 0,859 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 () 

(91 ) (63) (76) (45) (66) (82) (19) (106) (90) (41) (50) (45) (28) (4 1) (108) o 
AP-CAMP 0,000 0,000 0,000 0,001 0,223 0,195 0,000 º·ººº 0,000 0,000 0,000 0,000 o 

tT1 
(l 16) (72) (75) (63) (84) (62) (61) (39) (39) (38) (75) (103) 

~ AA-G 0,001 ~ º·ººº 0,047 º·ººº 0,461 º·ººº 0.052 º·ººº 0,00 1 0,861 0,061 0.191 0,007 
(l 10) . (59) (38) (63) (75) (74) (38) (63) (50) (39) (28) (36) (85) -l 

L. C: AA-Pl 0,000 0,001 0,000 0,000 0,000 0,787 0,650 0,000 0,039 0,000 0,000 0.388 0,00 1 0,000 0,000 a, 
(75) (48) (64) (40) (66) (70) (20) (86) (58) (4 1) (49) (39) (26) (32) (99) C 

AA-CAMP 0,000 0,000 - - 0,000 0,000 º·ººº 0.001 º·ººº 0,000 0,002 0,000 0,000 º·ººº tJ 
(100) (57) (63) (64) (64) (30) (6 1) (38) (43) (36) (66) (94) ~ 

G-PI ~ -m;- (f,B'Q7- (J;1T~ 0,000 0,001 0.926 - 0,000 o:sso 0: 106 0,454 6;o61 o,2io 0,002 º·ººº :i: 
0 _(111)--.(74} _ (Z?)__ (40) (69) (79) (92) (68) (74) (71) (50) (34) (48) ( 134) ~ 

G-CAMP º·ººº º·ººº - - - º·ººº - 0,001 0,060 º·ººº 0,005 º·ººº 0,001 º·ººº º·ººº ~ (136) (83) (72) (70) (40) (94) (60) (54) (44) (82) (129) 
PI-CAMP 0,028 0,004 - - - º·ººº º·ººº 0,134 0.259 0,259 0,005 0,003 0,008 º·ººº º·ººº (IOi ) (77) (67) (64) (82) (60) (72) (59) (54) (42) (78) (43) 
PI-PIR 0,609 0.486 l - - - 0,013 0,102 0,237 0,856 0,881 

(136) (80) (68) (16) (71) (51) (55) 

Els valors són significatius quan p < 0,05 (no ombrejats). Entre parèntesis, nombre de casos. 
(*) Comparació de tots cis encreuaments entre dis. PLL: pol·linització Uiure en condicions d'hivernacle; AP: autogàmia passiva; AA: autogàmia activa; G: geironogàrnia; 
PI : pol·linització incrapoblacional; PIR: pol·linització incerpoblacional; CAMP: pol·linització lliure en condicions de camp. 
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TAULA 5.27. Significació dels sistemes reproductius segons el test de Kruskal-Wallis 
(comparació interpoblacional). 

Tractament BOLI-BOL2 STAI-STA2 PICI-PIC2 VERI-VER2 

Pol·linització Uiure (hivernacle) 0,156 0,240 0,383 0,005 
(97) (53) ( l 69) (61 ) 

Autogàmia passiva 0,949 0,085 0,093 0,546 
(82) (54) (100) (30) 

Autogàmia activa 0,047 0,074 0,093 0,498 
(5 l) (43) (48) (29) 

Geironogàmia 0,185 0,004 0,214 
113 (64) (84) 

Pol·linització intrapoblacional 0,023 0,Q20 0,510 0,Q38 
(64) (47) (96) (61) 

Pol·linització lliure (camp) 0,000 0,590 0,018 0,267 
(106) (84) (46) (70) 

Els va.l ors són significatius quan p < 0,05 (no ombrejats). Entre parèntesis , nombre de casos. 

Tots aquests resultats (taules 5.5-5.27) autoritzen a postular que les espècies es
tudiades són fortament al-lògames, bé que presenten cert grau d'autogàmia (fet més 
notori en el subgènere Staphisagria). 

La taula 5.28 recull els resultats dels embossaments efectuats al camp. Entre les 
espècies de muntanya, només A. lycoctonum ha produït granes desenvolupades. Vam 
realitzar també el mateix tipus d'experiment amb D. bolosii (BOLI), per tal de dis
posar d'un punt de referència amb les dades d'autogàmia obtingudes en condicions 
experimentals d'hivernacle. Les diferències entre el camp i l'hivernacle no han estat 
significatives (H= 0,705; p = 0,401 ; g. l.= l ; n = 108). 

Les figures 5.7 i 5.8 mostren tots els encreuaments interpoblacionals i interes
pecífics en els gèneres Delphinium i Consolida, respectivament. El gruix de les línies 
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 
la 5.11 i la 5.13 (vegeu l'apartat 5.2.4.2) . El sentit de la fletxa indica quin tàxon ha 
actuat de donador de pol·len i quin de receptor. Moles dels encreuaments han estat 
assajats en tores dues direccions. 

Aquests resultats indiquen que les espècies filogenèticament properes -se
gons l'esquema taxonòmic proposat a l'inici de la tesi- s'encreuen amb més faci
litat (com a mínim, produeixen més granes desenvolupades) , mentre que en les més 
allunyades, la producció de granes és notablement inferior i, en alguns, casos nul·la. 
Pel que fa al gènere, la producció de granes a partir dels encreuaments interespecí
fics és més elevada en el gènere Delphinium que en Consolida. 



TAULA 5.28. Producció de granes en les proves d'embossament al camp. 

Tractament N Granes desenvolueades Granes no desenvolueades Primordis seminals 
n, Interval m±ES n, Interval m± ES n, Interval m±ES 

(%) (%) 

A. lycoctonum (LYCl) 38 313 O- 20 8,24 ± 0,94 683 4-40 17,97 ± l,33 996 17 - 40 26,21 ± 0,86 
(31.43) (68,57) 

A. anthora (ANTl) 44 o o o 2.745 52 - 82 62,42 ± 3,00 2745 52 - 82 62,42 ± 3,00 
(IOO) 

A. anthora (ANT2) 20 o o o l.004 40- 72 50,27 ± 3,12 l.004 40- 72 50,27 ± 3,12 
(100) 

A. napel/us (NAPl) 76 o o o 4.044 44 - 67 53,24 ± 2,46 4.044 44 - 67 53,24 ± 2,46 
(100) 

D. montanum (MON!) 90 o o o 4.050 32 - 54 45,06 ± 2,16 4.050 32- 54 45,06 ± 2,16 
(100) 

D. bolosii (BOLi) 55 267 l - 16 4,85 ± 0,48 l.123 6- 31 20,42 ± 0,78 l.390 14 - 35 25,37 ± 0,67 
(19,21) (80,79) 

N = nombre de flors embossades; n, = nombre total de granes produïdes; m ± ES = mitjana ± error estàndard de les granes obtingudes 
per flor; (%) = percentatge de granes. 
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FIGURA 5.7. Representació gràfica dels encreuaments interpoblacionals i interespecífics assajats 
en Delphinium. (Les fletxes indiquen el tàxon donador i el receptor: ó ➔ 'i' .) 
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FIGURA 5.8. Representació gràfica dels encreuaments interespecífics assajats en Consolida. 
(Les fletxes indiquen el tàxon donador i el receptor: ó ____. 'i' .) 



226 BIOLOGIA DE LA REPRODUCCIÓ DE LA TRIBU DELPHINIEAE 

També hem estudiat, en la mesura de les nostres possibilitats, la viabilitat dels 
híbrids obtinguts, mitjançant assaigs de germinació de la F l i anàlisi dels sistemes 
reproductius (taules 5.29 i 5.30). A primer cop d'ull observem que, dins dels tàxons 
perennes, els de la sèrie Pentagyna germinen més bé que els de 13; sèrie Fissa. • 
Sorprenentment, han germinat més bé alguns híbrids interespecífics que els assajats 
dins d'un mateix tàxon, especialment en D. bolosii. 

5.2.4. DISCUSSIÓ 

5.2.4.1. Sistemes reproductius 

Partenogènesi 

En totes les espècies assajades mai no hem detectat que es produeixin fenòmens 
de partenogènesi o de producció de granes sense la intervenció del pol·len (aga
mospèrmia). Aquest tipus de fenòmens no són esperables en els tàxons anuals, però 
tampoc no han tingut lloc en els perennes. Per tant, la reproducció asexual d'aquests 
tàxons es redueix a la propagació vegetativa (vegeu l'apartat 3.4.1), normalment per 
fragmentació del rizoma o de la rel o per la formació de nous rebrots, propietat for
ça emprada en jardineria, especialment per a la reproducció de varietats millorades 
(Edwards, 1981; Bassett, 1992). En algunes espècies, particularment les endèmi
ques o amenaçades, la multiplicació vegetativa pot tenir transcendència com a me
canisme alternatiu a la reproducció sexual per diàspores. Un exemple prou evident 
és la població de D. montanum del Cadí, en què els isards es mengen les flors i fan 
minvar notablement el potencial reproductor sexual (vegeu l'apartat 4.4.4). En 
aquest cas, l'agamospèrmia no seria tampoc una defensa contra els isards. 

[agamospèrmia és freqüent en els pteridòfits, inexistent en les gimnospermes i 
força limitada en les angiospermes (Richards, 1986). Dins d'aquestes darreres, 
Nygren (1967) reporta que en presenten un 15 o/o de les famílies (34 en total). El 
75 o/o de les espècies agamospermes pertanyen a tres famílies: compostes ( Taraxa
cum, Hieracium, Antennaria, entre d'altres), rosàcies (Rubus, Crataegus, Potentilla, 
etc.) i gramínies. En les ranunculàcies, aquest fenomen és poc comú, però se n'ha 
descrit algun cas en el gènere Ranunculus (Nygren, loc. cit.). Dins el conjunt de les 
Delphinieae no tenim notícia de cap cas d'agamospèrmia. A part de la raresa d'a
quest fenomen en aquests tàxons, és probable que hi hagi estat molt poc estudiada. 

Pol-linització lliure (al camp i a l'hivernacle) 

La pol·linització lliure a l'hivernacle, que serveix de control de la producció de 
granes en condicions experimentals, ha donat valors marcadament més baixos que la 



TAULA 5.29. Taxes de germinació dels sistemes reproductius assajats. 

Tàxon (Població) Tractament Data de N re. de granes Germinació 
sembra sembrades (%) 

D. bolosii (BOLi) Autogàmia 3/2/95 98 o 
Geitonogàmia 3/2/95 98 o 
P. intrapoblacional 7/1/95 98 o 
P. interpoblacional 7/1/95 98 o 

D. bolosii (BOL2) Autogàmia 3/2/95 98 o 
Geitonogàmia 3/2/95 98 o 
P. intrapoblacional 7/1/95 98 o 
P. interpoblacional 7/1/95 98 o 

D. tmarginatum Autogàmia 3/2/95 112 48 (42,8%) 
subsp. tmarginatum (EMA l) Geitonogàmia 3/2/95 112 32 (28,6%) 

P. intrapoblacional 3/2/95 112 69 (61,6 %) 

D. tmarginatum Autogàmia 3/2/95 112 23 (20,5%) 
subsp. ntvadense (NEVI) Geitonogàmia 3/2/95 112 32 (28,6%) 

P. intrapoblacional 3/2/95 112 42 (37,5%) 

D. sylvaticum (SYLI) Autogàmia 3/2/95 112 54 (48,2%) 
Geitonogàmia 3/2/95 112 8 (7,1 %) 
P. intrapoblacional 3/2/95 112 57 (50,9%) 

Totes les granes provenen dels encreuaments efectuats durant la primavera i l'estiu de l'any 1994. 
* Aquests termes són descrits a l'apartat 3.2. 
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Taula 5.30. Taxes de germinació dels híbrids estudiats. 

Tàxons encreuats Data de N re. de granes Germinació 
sembra sembrades (%) 

D. bolosii X D. fissum subsp. fosum 18/11/94 392 21 (5,4%) 
D. bolosii X D. fissum subsp. sordidum 18/11/94 245 l (0,4%) 
D. fissum subsp. fosum X D. bolosii 18/11/94 98 2 (1,0%) 
D. fissum subsp. sordidum X D. bolosii 18/ll/94 98 O (0%) 

D. mzarginatum X D. sylvaticum 27/10/94 140 98 (70%) 
D. sylvaticum X D. mzarginatum 27/10/94 140 43 (30,7%) 
D. mzarginatum X D. ntvadense 27/10/94 140 49 (35%) 
D. ntvadense X D. tmarginatum 27/10/94 140 102 (72,8%) 
D. sylvaticum X D. ntvadense 27/10/94 140 48 (34,3%) 
D. ntvadense X D. sylvaticum 27/10/94 140 65 (46,4%) 

D. pictum X D. staphisagria 27/10/94 42 2 (4,7%) 
D. staphisagria X D. pictum 27/10/94 42 o 

Totes les granes provenen dels encreuaments efectuats durant la primavera i l'estiu de l'any 1994. 
* Aquests termes són descrits a l'apartat 3.2. 
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pol-linització lliure a les poblacions naturals, en tots els tàxons, excepte en D. pictum, 
D. gracile i D. balansae. No obstant això, en aquestes tres espècies les diferències són 
petites. Aquest fet era força previsible si tenim en compte que la incidència de pol-li
nitzadors a l'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-logàmia, en què la pol·linització és forçada; en molts casos, però, les diferències 
no són significatives (taula 5.26). La disminució de les visites comporta un nombre 
de pol-linitzacions efectives més baix que si dipositem artificialment pol-Ien sobre l' es
tigma fins a la saturació. Aquestes diferències entre els experiments al camp i en hi
vernacle fan suposar que es tracta de plantes fonamentalment al-lògames, poc o molt 
dependents dels vectors. Altres autors també han detectat menys producció de gra
nes en els controls que en les experiències d' al-logàmia, en altres espècies al-lògames 
(Barret i Helenurm, 1987; Jordano, 1990). 

La producció de granes desenvolupades al camp (taula 5.25) ha resultat molt 
elevada en tots els tàxons, superior al 80 o/o dels primordis seminals disponibles en 
la majoria de casos, i sempre més alta o igual (taula 5.26) que en el cas de l'al-logà
mia experimental (PI), en què la pol-linització és manual. Aquest fet indica que l'ac
tivitat dels pol·linitzadors no limita la producció de granes, sinó que els factors 
limitants són els mateixos recursos (incloent-hi les condicions ambientals); i de
mostra la gran eficàcia dels pol·linitzadors, que amb llurs visites poden saturar l'es
tigma. Una possible explicació d'aquesta efectivitat pol·linitzadora és que al camp 
les flors solen rebre un nombre força gran de visites, mentre que a l'hivernacle el di
pòsit de pol-Ien sobre l'estigma només s'ha fet una vegada. La bibliografia consul
tada també assenyala la mateixa tendència en altres Delphinieae, com per exemple 
D. ne/sonii, en què la producció de granes per pol-linització manual en condicions 
experimentals davallà un 30 o/o en esguard de la producció per pol-linització oberta 
al camp (Bierzychudez, 1981). En aquest mateix sentit, s'ha comprovat experi
mentalment, en A. columbianum, que si s'arrenquen les fulles, la producció de gra
nes es redueix notablement perquè s'afecta la producció d'energia (Moe i Pleasants, 
1991). Tot i això, és molt freqüent que a les Delphinieae, a mesura que s'esdevé la 
floració i la fructificació, se'ls assequin o se'ls marceixin progressivament les fulles 
basals, segurament perquè concentren tota l'energia en la floració i la fructificació, 
segons el que hem observat. 

Si comparem la producció de primordis seminals totals -les granes desenvolu
pades més els primordis no desenvolupats- en condicions naturals (taula 5.25), i a 
l'hivernacle (taules 5.5 a 5.24), observem que es troben dins dels mateixos intervals 
de variació, i això vol dir que els resultats obtinguts en condicions experimentals són 
extrapolables. Per tant, les condicions de l'hivernacle, amb més recursos disponibles, 
no sembla que tinguin un efecte directe en la producció de primordis, perquè el nom
bre de primordis deu ser un caràcter fixat, no determinat per l'ambient. 
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Autogàmia i al-logàmia 

En tots els tàxons estudiats l'al·logàmia és el sistema reproductiu predominant, 
ja que el seu èxit és superior. De fet, la morfologia floral complexa, les elevades 
recompenses, els valors de la relació P/O, el tipus de pol·linització i els mecanismes 
de proteràndria i hercogàmia van encaminats en aquesta direcció. Tot i això, es trac
ta de plantes parcialment autocompatibles (produeixen granes forçant l'autogàmia) 
i amb una certa autogàmia espontània, variable segons els tàxons. En general, l'au
togàmia és més important en el subgènere Staphisagria, mentre que a la sèrie 
Pentagyna dóna els valors més petits. Per tant, l'al-logàmia o xenogàmia és faculta
tiva en els tàxons assajats en condicions d'hivernacle. Les dades d'embossament al 
camp indiquen que alguns acònits i D. montanum presenten una al-logàmia molt 
més estricta. 

És ben coneguda la reducció de la producció de llavors en l'autogàmia, a cau
sa de reaccions d' autoincompatibilitat (Nettancourt, 1977; Richards, 1986; Seavey 
i Bawa, 1986) o per depauperació genètica derivada de l'endogàmia mateixa (Wiens 
et al., 1987). Genèticament, les plantes autògames i les apomíctiques són iguals que 
els seus parentals; aquestes darreres s'estalvien, a més, el que s'anomena cost meiòtic 
(Solbrig, 1976). En les al-lògames, la meitat de la dotació cromosòmica prové del 
pare i l'altra, de la mare, cosa que implica que seran diferents dels parentals (depe
nent del grau en què aquests s'assemblin). No obstant això, l'augment de la varia
bilitat implica un cost energètic: les plantes entomòfiles hauran d'adaptar formes, 
colors i olors, i produir recompenses, entre d'altres. A més, caldrà que tinguin flors 
en el mateix estadi fenològic i que disposin d'un agent que transporti el pol·len. 
Aquest cost de l' al-logàmia, però, serà àmpliament compensat pel benefici que re
porta l'increment de variació, especialment en plantes que viuen sota condicions 
ambientals variables en l'espai i el temps, ja que permetrà més adaptabilitat i afa
vorirà la supervivència (Solbrig, loc. cit.). Tot i això, l'autogàmia pot suposar de ve
gades un avantatge, perquè permet fixar genotips altament adaptats a un hàbitat 
concret (Richards, 1986). 

Pel que fa a les Delphinieae, no disposem de prou dades referents a l'autogàmia 
per a conèixer la incidència d'aquest sistema reproductiu. En Delphinium perennes 
americans, Macior (1975, 1978a) obtingué uns potencials d'autofecundació molt 
baixos; en D. tricorne Mich., un 0-0,8 o/o de fructificació. A la vista d'aquests resul
tats, afirma que aquestes plantes depenen absolutament dels vectors pol·linitzadors 
per a reproduir-se. Zimmerman (1983b) també detecta una disminució del nom
bre de granes produïdes per autogàmia en D. nelsonii Greene. Bauer (1983) obser
va certa autogàmia espontània en D. bicolor Nutt. i obté una fructificació del 15 o/o; 
però en pol·linització oberta aquest valor és també relativament baix (un 46 %), fet 
que atribueix a l'escassa mida de la població, insuficient per a mantenir l'interès dels 
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pol-linitzadors, i a un esperó de dimensions notables, només accessible a determi
nats abellots de probòscide molt llarga. 

Un cas remarcable d'autogàmia és el d'Aconitella teheranica, provocada per la 
inexistència de dicogàmia i d'hercogàmia (Hong De-Yuan, 1986). D'una banda, els 
estams i el pistil maduren sincrònicament i, de l'altra, els estams es mantenen erec
tes i poden contactar amb l'estigma. A més, la corol-la queda força tancada, cosa que 
denota certa tendència a la clistogàmia. En canvi, C regalis, A. stenocarpa i A. scle
roclada no produeixen granes per autogàmia espontània, però sí per geitonogàmia, 
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 al-logàmia-autogàmia, han estat freqüents al llarg de l'evolució de les plan
tes amb flor (Stebbins, 1957; Jain, 1976; Solbrig, 1976; Grant, 1981). En gèneres 
en què coexisteixen tots dos tipus de reproducció, es creu que l'autogàmia és una 
condició derivada que confereix a aquests tàxons unes característiques adaptatives i 
ecològiques especials, que els menaran a una ràpida divergència dels seus proge
nitors xenògams (Ornduff, 1969b). El subgènere Staphisagria podria trobar-se en 
l'inici d'aquest camí, ja que mostra unes tendències evolutives molt diferents de la 
resta de Delphinieae, si més no en el nostre marc d'estudi. 

I.:increment de l'autogàmia i la baixa autoincompatibilitat que es detecta en 
molts d'aquests tàxons pot ser una estratègia que permeti assegurar la reproduc
ció i la perpetuïtat de les poblacions a manca d'insectes, encara que això suposi 
un empobriment genètic. Aquest recurs alternatiu pot esdevenir especialment im
portant en les espècies colonitzadores de nous hàbitats -com podrien ser les 
anuals a la Mediterrània- en què les condicions ecològiques, climàtiques i fau
nístiques poden ser molt diverses, especialment si hi ha manca de pol-linitzadors. 
I.:augment de l'autogàmia pot anar lligat a la tendència a la simplificació floral 
d'aquestes espècies. Una altra hipòtesi és que aquestes espècies siguin autocom
patibles per elles mateixes i tinguin una certa tendència natural a l'autogàmia, o 
bé que aquest sistema els sigui habitual. Totes les especialitzacions i adaptacions 
de la corol-la a la pol-linització per insectes, els fenòmens de proteràndria i her
cogàmia, anirien dirigits a evitar-la. Amb tot, cal tenir present que les plantes es
tan sotmeses a influències molt diverses (Solbrig, 1970) i que és difícil simplificar 
els comportaments reproductius. 

Geitonogàmia 

Generalment, en les Delphinieae assajades les taxes de geitonogàmia són lleu
gerament més baixes que les d'al-logàmia intrapoblacional o xenogàmia, però sovint 
aquestes diferències no són significatives (taula 5.26). En canvi, en la majoria de ca-
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sos, la diferència entre la geitonogàmia i l'autogàmia activa és més marcada (i en
cara més, si es compara amb l'autogàmia passiva o espontània, en què intervenen 
també els mecanismes de dicogàmia i hercogàmia). A la vista dels resultats, sembla 
que la planta disposa de mecanismes que li permeten reconèixer el pol·len de la ma
teixa flor i el provinent d'altres flors de la mateixa planta. Probablement, les pro
teïnes de la coberta pol·línica són diferents (Marquez, com. pers.). Tot i així, alguns 
autors (Richards, 1986) consideren la geitonogàmia força propera a l'autogàmia, ja 
que, de fet, els grans de pol·len porten informació genètica molt semblant (recom
binada del mateix pare). També podrien intervenir-hi qüestions de maduresa del 
pol·len. En l'autogàmia, els mecanismes de proteràndria comporten una maduració 
asincrònica dels òrgans sexuals, i això pot provocar que el pol·len estigui passat quan 
l'estigma esdevé receptiu. En el cas de la geitonogàmia, es pot seleccionar el punt 
òptim de maduresa. 

El fet que les diferències entre geitonogàmia i al-logàmia siguin molt petites, 
obre un interrogant sobre la funció d'aquesta darrera. Una hipòtesi seria que es trac
tés de plantes genèticament tan properes que no hi hagués efecte d'individu dife
rent o, com a conseqüència de la panmixi (encreuaments a l'atzar} poblacional, que 
un i altre sistema no es diferenciessin genèticament. 

La geitonogàmia és afavorida pel model de vol dels pol·linitzadors (vegeu 
l'apartat 4.4.3) en espècies amb inflorescències molt ramoses, com és el cas del sub
gènere Delphinium i de Consolida. Les taxes de geitonogàmia en aquestes espècies 
són molt altes, cosa que demostra un ajustament molt bo a la realitat. 

Anàlisi per grups taxonòmics 

Els diversos grups taxonòmics mostren, en aquesta tribu, patrons de compor
tament reproductiu o tendències semblants dins del grup, i diferents dels altres 
grups, patrons que probablement han contribuït a diferenciar-los. Tenen una espe
cial rellevància en la sistemàtica de les Delphinieae, com a mínim a la Mediterrània 
occidental. Aquests models reproductius donen suport a la idea que l'evolució dins 
d'aquesta tribu ha tingut lloc per grups, probablement corresponents a onades mi
gratòries que s'expandiren en diferents períodes. 

Sèrie Fissa 

D. bolosii és clarament al-lògam, tot i que presenta certa autogàmia espontània, 
prop d'un 20 %. Hem observat experimentalment que l'hercogàmia no és perfecta i 
que es produeixen ocasionalment contactes entre els estams, encara carregats de 
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pol·len, i l'estigma. El gran nombre d'estams pot afavorir aquests contactes. El fet que 
l'autogàmia, activa o forçada, també sigui significativament alta, més del doble 
que la passiva o espontània, indica graus d' autoincompatibilitat baixos en aquesta es
pècie. D. fissum presenta un comportament reproductor semblant. 

Cal remarcar que la població d'Ulldemolins (BOL2) s'encreua lleugerament 
més bé interpoblacionalment que intrapoblacionalment, bé que les diferències no 
són significatives. Aquest fet podria estar relacionat amb una certa depressió genè
tica, produïda per la mida de la població (al voltant d'un centenar d'individus). No 
obstant això, els encreuaments interpoblacionals no tenen lloc a la natura, ja que 
les dues poblacions estan aïllades geogràficament (separades uns 100 km). 

Sèrie Pentagyna 

En els tres tàxons del mostratge, l'autogàmia passiva o espontània ha estat 
molt baixa, però no nul-la {l-8 %). El fet que l'autogàmia activa o forçada sigui 
significativament molt més elevada indica que els mecanismes de proteràndria i 
hercogàmia hi són més accentuats i més efectius que en altres espècies. Rara ve
gada es posen en contacte l'estigma i les anteres; hem observat que pràcticament 
no es produïen contactes. L'autogàmia activa és marcadament més baixa que 
l'al·logàmia en tots tres tàxons, però 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 -geitonogàmia- dóna resul
tats sensiblement més alts. Tot i així, les poques granes formades per autogàmia 
han germinat generalment més bé que les produïdes per geitonogàmia (taula 
5.30). De totes maneres, el millor mecanisme és clarament l'al-logàmia, cosa que 
es fa palesa també en les taxes de germinació. 

Dels grups estudiats, aquest és el que presenta menys anomalies cromosòmi
ques (tots els seus membres són euploides). És un grup mediterrani, ben adaptat, 
i mostra un comportament semblant al dels Delphinium perennes americans 
(Macior, 1975, 1978a; Waser i Price, 1991a, 1991b). 

Subgènere Staphisagria 

Aquest subgènere presenta les taxes d'autogàmia espontània més elevades de 
totes les espècies estudiades i de tot el gènere Delphinium, segons les referències bi
bliogràfiques de què disposem. Els valors oscil-Ien entre un 40-58 o/o en D. staphi
sagria, i s'acosten al 70 o/o en D. pictum (taules 5.14 a 5.17). Aquest increment de 
l'autogàmia s'explica perquè es tracta de plantes autocompatibles, i essencialment 
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perquè els fenòmens d'hercogàmia i dicogàmia hi són del tot incomplets; el movi
ment dels estams és massa lent i, quan emergeix el pistil i l'estigma esdevé receptiu, 
encara n'hi ha de dehiscents i erectes, que posen en contacte les anteres amb la su
perfície estigmàtica, com es pot veure a la figura 5.9. A més, l'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 això, pen
sem que hi té més importància el ritme de moviment dels estams que el seu nom
bre, ja que en altres tàxons, com els de la sèrie Pentagyna o els acònits, els 
mecanismes d'hercogàmia són molt efectius i el nombre d'estams és també molt alt. 
L autogàmia activa també és molt elevada, especialment en D. pictum, en què asso
leix valors propers al 90 %, cosa que denota que aquest subgènere és molt auto
compatible. 

Toc i l'augment de les taxes d'autogàmia, el subgènere pot ser considerat al-lò
gam facultatiu (les mitjanes de les taxes d'al-logàmia són un xic més aires), però està 
a la frontera de l'autogàmia, ja que les diferències entre les taxes d'ambdós sistemes 
reproductius hi són molt perires i escadíscicament no significatives. 

L increment de l'autogàmia està relacionat possiblement amb una pèrdua de la 
simetria zigomorfa de la flor, especialment en D. staphisagria, a conseqüència d'una 
important reducció de l'esperó, una semblança més acusada entre els sèpals laterals, 

FIGURA 5.9. Conractes escam-estigma en una flor de D. pictum. 
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els inferiors i el lòbul superior de l'esperó i una flor més oberta (figura 2.1. h). 
Aquesta tendència morfològica pot comportar hipotèticament certa pèrdua d' atrac
tiu de la flor per als insectes, sobretot vista lateralment. Essencialment, però, té lloc 
una pèrdua d'especificitat; el nèctar és més accessible, probablement perquè la plan
ta ja no depèn tant dels vectors per a la seva reproducció, o perquè 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 capítol 4). La hipò
tesi més plausible és que aquestes plantes han desenvolupat l'autogàmia com una 
estratègia d'adaptació a uns ambients inestables, canviants, sovint secs, ruderals o 
subruderals, on sovint la fauna, sobretot de Bombus específics, és escassa o té po
ques probabilitats de trobar-les. Aquesta escassa dependència dels insectes pot ser la 
causa o l'efecte dels canvis en la morfologia floral, com l'escurçament de l'esperó, 
que comporta menys especificitat de les visites i, per tant, menys eficàcia del meca
nisme general. 

En les dues poblacions assajades de D. staphisagria, la producció de granes per 
autogàmia i per al-logàmia estan molt equiparades (les diferències no són significati
ves segons el test de Kruskal-Wallis; taula 5.26), però les taxes de producció de llavors 
en el cas d'encreuaments interpoblacionals són significativament més altes. Una pos
sible explicació d'aquest fet és que les granes que han donat lloc als individus encreuats 
provinguin de pocs exemplars, sotmesos a una certa depressió genètica motivada per 
la semblança dels genotips, cosa que empitjora els encreuaments intrapoblacionals. 
Les primeres dades isoenzimàtiques (no incloses en aquest treball) semblen revelar 
una gran fixació, però caldrà dur a terme una recerca més aprofundida. 

En D. staphisagria es dóna una diferència notable entre la producció de granes 
desenvolupades al camp i a l'hivernacle. No hem trobat, però, diferències significati
ves en el nombre total de primordis seminals. Pot haver-hi tingut lloc una selecció de 
l'estadi femení, és a dir, que la fecundació no hagi estat a l'atzar (Stephenson i Bertin, 
1983; Waser i Price, 1991a; Waser etal, 1987). Les granes d'aquesta espècie són extre
mament grosses, les més grosses del gènere (cosa que podria estar relacionada amb el 
seu caràcter disploide; vegeu el capítol 6) i tarden força a créixer i madurar. En aques
tes circumstàncies, la planta concentra els recursos a desenvolupar-ne poques (una o 
dues per fol·licle), abans que desenvolupar-ne moltes que al final no siguin viables. 
A més, a causa de la baixa producció de primordis, cada primordi no desenvolupat 
repercuteix molt en el percentatge de granes desenvolupades. Els resultats indiquen 
que l'efecte «camp» és molt marcat en aquesta espècie, tant pel comportament dels 
pol-linitzadors, que poden transportar pol-Ien entre plantes força distants (tot i que 
n'hem detectat una activitat força baixa), com per altres factors extrínsecs a la planta. 
El grau de nitrofília sembla especialment important en aquesta espècie, fet que pot 
ser limitant en condicions estàndard d'hivernacle. Probablement li cal una aportació 
de nitrogen considerable per a la formació de les granes. D. pictum sembla requerir-
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ne menys, i probablement per aquest motiu no hi hem detectat tanta diferència en
tre la producció de granes al camp i a l'hivernacle. 

D. pictum és molt més autògam que D. staphisagria; és l'única espècie en què 
la producció de granes al camp és igual o inferior a la del control d'hivernacle, cosa 
que indica menys dependència dels pol·linitzadors. Que els resultats de la pol·linit
zació interpoblacional resultin més baixos que els de l'intrapoblacional, en la po
blació PIC2, i que l'autogàmia sigui tan elevada, sembla indicar certa depressió 
genètica, conseqüència, potser, del caràcter paleoendèmic de D. pictum (Aboucaya, 
1983; Verlaque et al, 1991; Blanché, 1991; Loisel et al., 1995), tàxon limitat a les 
illes Balears, Sardenya, Còrsega i Ieras, i sovint representat per colònies inestables i 
fugaces (Guyot i Muracciole, 1995). Les primeres dades d'electroforesi d'isoenzims 
indiquen una gran fixació genètica. En D. staphisagria aquest tipus d'estratègia re
productiva sembla que ha tingut més èxit, ja que la planta té una àrea de distribu
ció molt més àmplia -des de les illes Canàries fins a Turquia (Blanché, 1991; 
Pawlowsky, 1993)-, bé que poden haver-hi influït d'altres factors, com ara l'acció 
humana. Tot i això, les poblacions també són força inestables, amb una tendència 
a fer-se en indrets bastant alterats per l'home. A Mallorca, per exemple, sembla a 
punt de desaparèixer Q. Orell Jaquotot, com. pers.). A França, hom la considera 
amenaçada (Olivier et al., 1995) i a l'illa de Còrsega se'n conserva una sola pobla
ció, sota una olivera, en un indret on s'estaquen els cavalls (Olivier, com. pers). 

Totes les dades de què disposem semblen indicar que D. staphisagria és el final 
de la cadena evolutiva del subgènere: té l'esperó més curt, les granes són més grosses 
i en nombre més reduït i és un disploide (vegeu el capítol 6). No obstant això, la seva 
àmplia distribució en comparació amb la de D. pictum obre un interrogant sobre el 
seu origen. Una hipòtesi és que derivi directament de D. pictum que, a causa de pro
blemes reproductius o de tipus ecològic, climàtic, etc., ha tingut menys èxit i ha adqui
rit un caràcter més endèmic, mentre que D. staphisagria s'ha estès molt més. Aquest 
fet indicaria que l'estratègia de concentrar els recursos en poques granes ha funcionat 
prou bé. Amb tot, cal tenir present que els usos medicinals atribuïts des de molt an
tic a les granes de D. staphisagria (Font Quer, 1979; Boulos, 1983) podrien haver aju
dat a incrementar l'extensió de la planta per dispersió antròpica. 

Subgènere Delphinium 

Dins d'aquest grup, hem estudiat amb detall tots els sistemes reproductius en 
D. verdunense, com a espècie model peninsular, i en D. cossonianum, com a exem
ple d'espècie nord-africanà. En la resta de tàxons hem estudiat només les taxes 
d'autogàmia. Les taxes d'autogàmia passiva són més baixes en aquest subgènere que 
en l'anterior, però s'arriben a produir granes (entorn d'un 25-35 %) en absència de 
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pol·linitzadors, de manera que aquest sistema podria esdevenir una alternativa a 
manca de vectors. En D. verdunense, l'autogàmia activa no difereix significativa
ment de la passiva, cosa que indica una certa autoincompatibilitat en l'àmbit floral, 
mentre que la geitonogàmia dóna més bons resultats. rabundosa ramificació d'a
questa planta (vegeu l'apartat 2.2) pot afavorir l'activitat dels pol·linitzadors, que 
potencien aquest sistema reproductiu. Amb tot, el sistema predominant és la pol·li
nització encreuada (la intra- i la interpoblacional són molt semblants). 

D. cossonianum presenta un patró reproductiu una mica diferent. Mentre que 
l'autogàmia passiva hi és similar a la de les altres anuals del grup, l'autogàmia acti
va hi ha resultat semblant a la geitonogàmia i a la xenogàmia (les diferències no són 
significatives). Això indica que es tracta d'una espècie totalment autocompatible, 
però amb els caràcters que potencien l'al·logàmia força efectius, ja que l'autogàmia 
passiva hi és notablement més baixa. Aquest tàxon, d'altra banda, mostra altres ca
racterístiques que el separen també del que és normal en el subgènere. D'una ban
da, té quatre o cinc carpels en lloc dels tres habituals, i de l'altra, la inflorescència és 
menys ramificada (recorda el raïm únic de les perennes; vegeu l'apartat 2.2). Aquest 
model d'inflorescència potencia les visites sistemàtiques ascendents dels vectors (ve
geu l'apartat 4.4.3) i afavoreix la pol·linització encreuada. 

Génere Consolida 

Les tres espècies estudiades ( C. mauritanica, C. pubescens i C. ajacis) manifes
ten un patró de comportament reproductiu molt semblant. Són clarament al-lòga
mes, tot i que la geitonogàmia hi és força elevada. Com en el grup anterior, la seva 
inflorescència molt més ramificada (vegeu l'apartat 2.2) pot fer que els vectors afa
voreixin aquest darrer sistema reproductiu; no tant en C. ajacis, que té una inflo
rescència menys paniculiforme. !:autogàmia passiva hi és força baixa, mentre que 
l'activa s'incrementa notòriament, i això fa que els sistemes de prevenció de l'auto
gàmia siguin força efectius. C. regalis s'ha descrit com a autoincompatible (Svensson 
i Wrigen, 1986) o com a autocompatible que no produeix granes per autogàmia 
passiva (Hong De-Yuan, 1986). 

Proves d'embossament al camp 

Gènere Aconitum i D. montanum 

Dels quatre tàxons d'alta muntanya assajats -tres espècies d'acònit i D. mon
tanum- l'únic que ha produït granes desenvolupades sense la intervenció dels 
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pol-linitzadors ha estat A. lycoctonum, bé que en percentatge molt inferior que en 
cas de pol-linització lliure. Això ens porta a pensar que es tracta d'una espècie fona
mentalment al-lògama; A. napel/us, A. anthora i D. montanum serien al-lògames es
trictes. Jankun (1974) també va descriure com a estrictament al-lògam D. el.atum, 
espècie molt afí a D. montanum. Aquestes plantes, doncs, tenen una gran depen
dència dels insectes per a la seva pol-linització efectiva. 

Dels tres acònits, A. lycoctonum és l'espècie més visitada per robadors de nèc
tar (vegeu el capítol 4) probablement a causa d'una limitació de l'accés als necta
ris, ja que el casc és més allargat i l'entrada molt més estreta que en les altres dues 
espècies. D'altra banda, com que en aquest tàxon la pol-linització és més difi
cultosa, el desenvolupament de l'autogàmia li permet assegurar un mínim de pro
ducció de granes i, conseqüentment, la perpetuació de l'espècie. En aquests 
acònits, el nombre d'estams no influeix en les taxes d'autogàmia, ja que el tàxon 
més autògam és el que en posseeix clarament menys. Yumoto (1986) reporta el 
cas de producció de fruits madurs per part d'A. senanense Nakai embossat al 
camp, però no diu res sobre la proporció de granes desenvolupades. En A. yeso
nense Nakai (Yasaka et al., 1994), l'embossament permet un 5,3 % de fructifi
cació per autogàmia espontània, mentre que l'al-logàmia dóna un 52,4 % de fruits 
i la pol·linització lliure més d'un 70 %. 

Validesa de /,a rel.ació P/0 com a indicadora del sistema reproductiu 

A partir de la relació P/0 en els tàxons estudiats (vegeu l'apartat 5.1) i dels per
centatges de granes obtinguts en els encreuaments assajats, hem confeccionat els dos 
gràfics de la figura 5.10, un per a l'autogàmia passiva i l'altre per a l'al-logàmia 
(intrapoblacional). En el primer, hem ordenat els tàxons segons els percentatges de
creixents de granes obtingudes per autogàmia, i en el segon, que correspon a l'al-lo
gàmia, per ordre creixent de la producció de granes. En ambdós casos, els valors de 
la relació P/0 teòricament haurien d'augmentar de manera progressiva si s'acom
plissin els postulats de Cruden (1977). 

D'acord amb els valors de la relació P/0 (figura S. l), tots aquests tàxons se
rien al-lògams facultatius, excepte la població ANT2 i, especialment, D. staphisa
gria, que serien al-lògams obligats segons la classificació proposada per Cruden 
(loc. cit.). En vista dels gràfics, aquesta interpretació és correcta, ja que els valors 
d'al·logàmia són clarament més alts que els d'autogàmia. Ara bé, la correlació entre 
aquests tres paràmetres (autogàmia, al-logàmia i relació P/0) ja no és tan clara. 

La correlació negativa descrita per Cruden (loc. cit.) entre P/0 i l'autogàmia 
no existeix matemàticament en els tàxons estudiats, si els considerem en el seu con
junt (y = 2973,8 + 48,Sx; r= 0,285; p = 0,237; n = 19). En canvi, en alguns grups 
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FIGURA 5. 10. Relació entre el sistema reproductiu i la relació P/0 en els tàxo ns assajats. 
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més reduïts, filogenèticament més propers, sí que s'acompleix, com s'esdevé en la 
sèrie Pentagyna i en el subgènere Staphisagria. 

D'altra banda, les taxes d'autogàmia i d'al,logàmia no són valors complemen
taris, és a dir, no sumen el cent per cent de la producció de granes. Això és degut al 
fet que en l'al-logàmia, la pol·linització és forçada, i l'únic factor que influirà en la 
producció de granes serà la capacitat del mateix pol·len de fecundar el primordi se
minal tenint en compte els fenòmens d'incompatibilitat, la capacitat de germina
ció del pol·len i el desenvolupament del tub pol·línic. Per tant, les taxes d' al-logàmia 
només reflecteixen el grau de compatibilitat amb pol·len d'altres plantes de la ma
teixa població. En canvi, en l'autogàmia, a part de les característiques del mateix 
pol·len {en aquest cas poden haver-hi més barreres, a causa dels fenòmens d'auto
incompatibilitat), també hi tindran influència els recursos de què disposa la flor per 
a evitar o potenciar l'autogàmia, evitant o afavorint el contacte de les anteres amb 
l'estigma. 

Les taxes d'autogàmia passiva que hem obtingut per als diversos tàxons es
tudiats són més diverses que les d'al-logàmia, cosa que fa pensar que els sistemes 
limitadors anteriorment citats poden ser parcials o poc efectius en alguns casos. 
La proteràndria és marcada en totes les estirps que hem estudiat, mentre que 
l'hercogàmia és només parcial en algunes. Aquesta darrera és força acusada en el 
subgènere Staphisagria, que enregistra les taxes d'autogàmia més elevades; això 
no obstant, l'espècie D. staphisagria és la que ostenta el valor de P/O més alt i 
amb molta diferència respecte als altres tàxons, que no acompleixen gens les pre
diccions de la relació P/O. 

D'altra banda, a partir dels embossaments realitzats al camp, A. lycoctonum ha 
resultat ser més autògam que els altres dos acònits. Aquest fet tampoc no es veu re
flectit en la relació P/O, que dóna per a aquesta espècie valors relativament més alts. 

I..:al-logàmia és molt alta a totes les espècies assajades i acompleix a grans trets les 
propostes de Cruden (1977), però la correlació amb P/O és just a l'inrevés, significa
tiva, però negativa (y = 79,945 - 0,002x; r= --0,806; p = 0,002; n = 15), probable
ment perquè D. staphisagria hi té un pes imponant i esbiaixa notablement els resultats. 

De tots els trets mesurables de la flor, potser la relació P/O és la que propor
ciona més informació sobre el sistema reproductiu. No obstant això, 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 l'antesi i de la receptivitat de l'estigma, el grau de 
proximitat entre les anteres i l'estigma (hercogàmia) i la separació temporal de la 
maduració d'aquests òrgans (dicogàmia), en gran mesura producte de la repartició 
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, perquè suggeria que la producció de pol-Ien era l'únic factor de 
què depenia la fecundació dels primordis. La relació P/O també pot variar segons 
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la posició de la flor a la inflorescència (Preston, 1986), al llarg de la floració i per 
factors ambientals (Dafni, 1992). Així, Niesenbaum (1992) va trobar diferències 
significatives entre plantes situades al sol i a l'ombra. D'altra banda, la relació P/O 
no és estrictament proporcional a la repartició de recursos; cal també considerar la 
quantitat d'energia que inverteix la planta en la formació del gra de pol-Ien i dels 
primordis seminals (Gallardo et al., l 994). 

En definitiva, aquesta relació dóna una idea intuïtiva del sistema reproductiu, 
però només a grans trets; els valors teòrics no sempre s'ajusten als reals, com ja van 
observar Gallardo et al (loc. cit.) en el gènere Astragalus L. Per a la seva correcta in
terpretació, cal tenir molt presents tots els factors que hi poden influir (Queller, 
1984; Preston, 1986), i confirmar-los mitjançant encreuaments en condicions con
trolades, sempre més fiables. 

5.2.4.2. Mecanismes d'aitlament reproductiu 

Pel que fa als híbrids, l'única estimació 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 pteridòfits, bé que molts eren obtinguts de manera artificial (Stace, 
1989). A la natura, la freqüència d'híbrids és més baixa, tot i que algunes zones flo
rísticament molt riques, com ara els tròpics, encara han estat poc estudiades. No 
obstant això, la hibridació no és un fenomen rar o anormal en el món vegetal; el 
seu potencial sembla gran, si bé es dóna de manera desigual en els diversos grups de 
plantes. Hi ha, però, diversos mecanismes o barreres naturals que la impedeixen. Els 
híbrids intergenèrics són molt menys freqüents que els interespedfics i, a escala 
mundial, s'estimen en uns 2.930 (Stace, loc. cit.). 

Les barreres o mecanismes d'aïllament permeten que els tàxons mantinguin la 
seva identitat com a espècies, tot i que sovint és difícil delimitar aquestes entitats de 
manera objectiva. Les barreres poden ser de diversos tipus, tal com va reconèixer Stace 
(loc. cit.): genètiques, geogràfiques, ecològiques, fenològiques, etològiques (diferent 
comportament dels vectors pol·linitzadors), mecàniques, derivades del comportament 
reproductor (predomini de l'autogàmia o de la reproducció vegetativa), de l'aïllament 
gametofític (el pol-Ien arriba a l'estigma però no germina), de l'aïllament gamètic (el 
pol·len germina però no té lloc la fecundació), de la incompatibilitat gamètica (el zigot 
no es desenvolupa), de la inviabilitat dels híbrids o de la seva esterilitat entre d'altres. 

El possible origen híbrid d'algunes espècies de Delphinieae ja es va plantejar des 
de l'època de Linné. Aquest autor (Linné, 1753) creia que D. hybridum L. (avui 
D. cuneatum Stev. ex DC.) era un híbrid entre D. elatumx A. napel/us (Chowduri et al, 
1958). Actualment no es té notícia de cap ~íbrid intergenèric dins d'aquesta tribu. 
Linné, com altres botànics antics, tenia certa tendència a resoldre les qüestions taxo-
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nòmiques diflcils apel·lant a possibles orígens híbrids, donat que la hibridació desdi
buixa els límits entre els tàxons. De fet, són relativament poques les espècies d'origen 
híbrid reconegut: D. gypsophylum Ewan (Lewis i Epling, 1959), D. belladona Hort. ex 
Bergm. (Lawrence, 1936; Gage, 1953), D. ruysiiHort. ex Ruys (Lawrence, loc. cit.) i 
D. kotulae Pawl. Qankun, 1970) podrien ser exemples d'híbrids poc discutits. Cap 
d'ells, però, és present a l'àrea on s'emmarca aquest estudi. D'altra banda, les formes 
híbrides i les varietats de cultiu deriven de poques espècies, com poden ser D. grandi
jlorum, D. elatum, D. tatsiense Franch., D. cardina/e o D. nudicaule (Gage, loc. cit.; 
Basset, 1990), espècies 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 s'hibriden més diflcilment. 

Els resultats dels encreuaments interespecífics (figures 5.7 i 5.8) indiquen que la 
hibridació en les Delphinieae de la Mediterrània occidental funciona força bé entre 
les espècies filogenèticament properes, fins i tot entre tàxons que presenten nombres 
cromosòmics diferents (vegeu el capítol 6). Això vol dir, doncs, que les barreres ge
nètiques hi tenen un paper poc important en l'aïllament reproductiu. En aquest ma
teix sentit, Lewis i Epling ( 1946, 1959) creuen que la fertilitat interespedfica és força 
elevada en Delphinium i que pot ser la responsable de la creació de nous tàxons a la 
natura. Warnock (1981, 1989) i Waser et al ( 1987) opinen que la hibridació en Del
phinieae té lloc entre individus genèticament molt similars. Segons la nostra recerca, 
les hibridacions experimentals entre tàxons més allunyats (a partir del subgènere) pràc
ticament no produeixen granes. També sembla bastant clar que les barreres genèti
ques són més fortes en el gènere Consolida que en Delphinium, bé que el primer inclou 
tàxons filogenèticament més allunyats i nosaltres no hi hem fet tants assaigs. 

Sèrie Fissa 

Els encreuaments interespecífics entre D. bolosii i les dues subespècies de 
D. fissum, tot i que són espècies amb nombres cromosòmics diferents, donen uns 
percentatges de granes desenvolupades força alts, cosa que denota un considerable 
grau de parentiu entre elles (taula 5.31). No hem observat que D. bolosiitendeixi a 
encreuar-se més bé amb una subespècie que amb l'altra. 

Els híbrids entre D. bolosii i D. fissum mostren unes taxes de germinació molt bai
xes, (taula 5.30) com sol passar en aquest grup (vegeu el capítol 3). Els costa molt de 
germinar; però, curiosament, han germinat més bé les granes d'alguns híbrids que les 
obtingudes en els diversos tractaments dels sistemes reproductius dins de cada espècie. 
Aquest fet confirma la gran proximitat entre aquests dos tàxons, tot i que presenten 
nombres cromosòmics diferents (2n= 18 i 2n= 16, respectivament). Han germinat 
més bé els híbrids entre D. bolosii i D. fissum subsp. fissum que no els de D. bolosii amb 
D. fissum subsp. sordidum. En les poblacions naturals, l'aïllament entre una i altra espè-
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TAULA 5.31. Encreuaments interpoblacionals i interespedfics entre D. bo/osiii D.fissum. 

th-+ BOLi BOU FISl FIS2 FIS3 FIS4 

BOLi 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 
FISl 57,64 63,69 72,73 59,31 52,17 68,97 
FIS2 45,02 57,87 61,93 70,75 58,51 64,89 
FIS3 58,65 51,01 43,72 56,96 72,09 45,23 
FIS4 63,77 55,05 45,29 56,19 58,10 62,84 

Percentatge de granes desenvolupades produïdes en cada cas. 

cie és fonamentalment geogràfic, i aquesta deu ser probablement una de les causes de 
la diferenciació de D. bolosii, a part del nombre cromosòmic. Pel que fa als isoenzims 
tampoc no hi ha diferències notables entre ambdós tàxons (vegeu el capítol?). 

Sèrie Pentagyna 

Aquest grup de perennes presenta taxes molt elevades d'encreuament entre es
pècies filogenèticament properes, i els híbrids produeixen moltes granes viables. És 
remarcable que les barreres genètiques entre les espècies siguin febles i, en canvi, hi 
hagi barreres d'autoincompatibilitat molt marcades. És a dir que aquestes plantes ac
cepten més bé el pol-Ien d'espècies afins que el seu propi pol-Ien. S'hibriden força bé 
amb espècies properes, i fins i tot amb D. bolosii o D. fissum (tot i que poden presen
tar nombres cromosòmics diferents). En canvi, pràcticament no s'encreuen amb les 
espècies anuals. 

Dins d'aquesta sèrie hem obtingut uns alts percentatges de germinació, tant dels 
híbrids 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 híbrids, alguns dels quals han arribat a florir el primer any, dada que 
corrobora la feblesa de les barreres genètiques interespedfiques en aquest grup. 

A la natura, l'aïllament deu ser bàsicament de tipus geogràfic, bé que algunes es
pècies poden viure en localitats properes. Per exemple, les àrees de distribució de 
D. emarginatum subsp. emarginatum var. africanum i D. sylvaticum, a Tunísia, s' enca
valquen un xic, però hi ha aïllament ecològic (D. emarginatum es fa a la màquia sobre 
calcàries, mentre que D. sylvaticum creix en suredes acidòfiles montanes relativament 
humides) i fenològic (quan D.emarginatum està en flor, D. sylvaticum està en ponce
lles, situació que també hem observat en condicions d'hivernacle (vegeu l'apartat 3.5). 
El fet que aquestes plantes siguin més ramificades i mostrin un patró de comporta-
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FIGURA 5. I l. Encreuaments interespedfics en la sèrie Ptntagyna. 
(Les xifres indiquen el percentatge de granes desenvolupades en cada encreuament). 

ment reproductiu més semblant a les anuals del subgènere Delphinium fa pensar que 
s'han adaptat més bé a les condicions ambientals mediterrànies que no pas les plan
tes de la sèrie Fissa, d'origen estèpic. Els alts percentatges de germinació també van 
en la mateixa línia. 

Subgènere Staphisagria 

El nostre punt de partida eren els resultats d'hibridació entre D. pictum i 
D. staphisagriaassajats a l'Institut Botànic de Barcelona (Alías i Blanché, inèd.). Tot 
i el seu nombre cromosòmic diferent, D. staphisagria (2n = 18) s'encreua amb D. 
pictum (2n = 16). La producció de granes és més alta quan D. staphisagria és el re
ceptor del pol-Ien; i això confirma que la transmissió de l'aneuploïdia és més eficient 
per gàmetes femenins. Anàlogament, s'obtenen més bons resultats en els encreua
ments interpoblacionals que en els intrapoblacionals, com si aquesta espècie reque
rís una aportació de variació genètica externa. En la població de D. pictum en què la 
pol-linització encreuada interpoblacional és més efectiva (PICI}, també s'obté més 
bon resultat en hibridar-la amb D. staphisagria (taules 5.16 i 5.17), cosa que dóna 
suport a la idea de certa depressió genètica de la població PIC2. 

Aquestes dades també demostren que hi ha d'haver algun tipus de barreres en
tre aquestes dues espècies, que poden fer-se o conviure en hàbitats molt propers, 



SISTEMES DE REPRODUCCIÓ 245 

barreres que semblen fonamentalment fenològiques. A les illes Ieras, Requien (en 
una carta a de Candolle, Blanché, 199 l) troba un mes de diferència entre la flora
ci6 de D. staphisagria i la de D. pictum subsp. requieni. La mateixa diferència ha es
tat observada a Mallorca, a la localitat de Sa Calobra (Blanché, loc. cit.). 

La viabilitat de les granes híbrides entre D. pictum i D. staphisagria ha estat 
molt baixa, en comparaci6 amb les taxes de germinaci6 de les espècies parentals pro
vinents de les poblacions naturals (vegeu el capítol 3). En aquest cas, les anomalies 
cromosòmiques en podrien ser les responsables. 

Subgènere Delphinium 

Tots els encreuaments interespecífics que hem assajat dins d'aquest grup han 
donat una producci6 de granes molt alta (60-75 %), cosa que fa pensar en una gran 
proximitat genètica entre tots els tàxons del subgènere, mentre que l'encreuament 
amb altres subgèneres no ha prosperat. Tot i això, cal destacar que aquest grup pre
senta més afinitat amb el subgènere Staphisagria (s'arriba a produir alguna grana 
desenvolupada, en els encreuaments en tots dos sentits) que amb els tàxons peren
nes. La gran similitud dels cariotips (vegeu el capítol 6), reflectida també en una 
gran semblança morfològica (Blanché et al., 1990; Blanché, 1990, 1991), podria 
explicar aquesta elevada capacitat d'encreuament. A la natura, les barreres s6n so
bretot de tipus geogràfic o fenològic (taula 5.32). D. verduneme es comporta com 
els tàxons de la sèrie Pentagyna, és a dir, hi és més important l' autoincompatibilitat 
que no pas la incompatibilitat interespecífi.ca. 

Cabsència de barreres genètiques incrementa la probabilitat de flux gènic en
tre espècies simpàtriques o situades en àrees contínues. Cexistència de formes in
termèdies és fàcilment predictible d'acord amb el model d'especiaci6 dinal 
peripàtrica (White, 1978), com es comprova en el grup D. verduneme-D. gracile a 
la península Ibèrica (Blanché, 1991). En el grup D. macropetalum-D. obcordatum 
es d6na un model semblant. En aquest darrer hem detectat nombroses formes in
termèdies, tant al camp com en material d'herbari. 

Génere Comolida 

Les barreres d'aïllament genètic semblen més fortes en aquest gènere que en 
Delphinium, tot i que les espècies més properes, és a dir, les que pertanyen a la ma
teixa secci6 ( C. pubescem i C. mauritanica) s'encreuen més bé entre elles que amb 
les de seccions diferents (aquelles amb C. ajacis). Hong De-Yuan ( 1986) va obtenir 
granes viables hibridant dues subespècies de C. regalis, i granes que no van germi-
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FIGURA 5.12. Encreuaments interespedfics en el subgènere Delphinium. 
(Les xifres indiquen el percentatge de granes desenvolupades en cada encreuament). 

nar encreuant Aconitella stenocarpa i A. scleroclada. Cal remarcar, però, que aques
tes darreres espècies presenten nombres cromosòmics diferents (2n= 16 i 2n= 18). 
Per tant, les barreres entre plantes amb nombres cromosòmics diferents també sem
blen més fortes aquí que entre els disploides de Delphinium (D. fissum X D. bo/osii 
o D. pictum X D. staphisagria), en què sí que han germinat algunes granes. 

En aquest gènere s'inverteix el patró de comportament que vèiem a la sèrie 
Pentagyna o al subgènere Delphinium, atès que hi existeixen més barreres d'incom
patibilitat interespedfica que d'autoincompatibilitat, tot i que el millor sistema és 
clarament l'al-logàmia. Algunes Comolida, com C. regalis, han estat descrites, però, 
com a autoincompatibles (Müller, 1883; Svensson i Wrigen, 1986). Entre això i les 
dades de Hong De-Yuan (1986), arribem a la conclusió que hi ha models molt di
ferents en un mateix gènere. 

Barreres i mecanismes d'aitlament en Delphinieae a la Medite"ània occidental 

Pel que hem vist fins ara, les barreres genètiques entre tàxons filogenètica
ment propers dins d'aquest grup són bastant febles; per tant, n'hi deu haver d'una 
altra mena. 
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Els sistemes d'aïllament reproductiu més freqüents en els tàxons estudiats són 
bàsicament geogràfics. En algunes espècies simpàtriques hem detectat barreres de 
tipus fenològic, però no sempre són completes. La taula 5.32 recull informació di
versa sobre De/phinieae simpàtriques, algunes de les quals presenten aïllament fe
nològic. És una recopilació de les observacions fetes pel nostre equip, a més 
d'algunes que reporta la bibliografia i d'altres realitzades per C. Blanché, J. Molera 
i G. de la Fuente durant una campanya de recol·lecció de material a Turquia. 

[aïllament ecològic és menys freqüent, però també es dóna (com per exemple 
a D. emarginatum i D. sylvaticum a Tunísia). En canvi, no existeix un aïllament de 
tipus reproductiu (és a dir, plantes exclusivament autògames o apomíctiques). 

D'altra banda, segons la bibliografia consultada, tampoc no sembla que el com
portament dels insectes afavoreixi els encreuaments interespecífics en aquesta tribu. 

Clements i Long (1923) van demostrar que els abellots eren capaços de distingir en
tre flors normals i flors amb la forma, el color o l'olor alterats. Waser i Price {l 981, 
1983, 1985 b) també van detectar que els abellots eren capaços de discernir entre in
dividus normals i albins. En aquest sentit, la manca d'hibridació entre tres espècies 
americanes simpàtriques de De/phinium -D. hesperium Gray, D. parryi Gray i 
D. variegatum Torr. et Gray, reproductivament compatibles (Epling, 1947)- va 
suggerir a Grant (1949) l'existència de cert aïllament etològic en flors adaptades a la 



Taula 5.32. Exemples de la fenologia d'espècies simpàtriques en Delphinieae. 

Localitat, altitud, data 

Hs: Osca, Vedat de Fraga, 300 m, 29/6/94 
Hs: Lleida, Rubió de Baix, 290 m, 15/7/95 
Ga: Pirineus orientals, vall d'Eina, 1.980 m, 6/8/93 
Ma: Fès, 500 m, 23/6/94 
Ma: Kenifra, 1.650 m, 21/6/94 
Bl: Mallorca; Sa Calobra, 100 m, 6/84 
Hs: Salamanca; Las Honfrías, 1.100 m, 7/84 
Ma: Marràqueix; Touama, 5/85 
An: Ankara; Çobuk, 1.020 m, 8/6/89 

An: Malatya; Karapinar, 1.050 m, 14/6/89 

An: Adiyaman; Golbasi, 980 m, 15/6/89 

An: Ni de; Pozanti cap a Çamardi, 1.350 m, 17/6/89 

An: Konya; pr. Kiziloren, 1.350 m, 18/6/89 

USA: Colorado; Gothic, 2.900 m, 14/7/97 

Tàxons (estadi fenològic) 

C pubescens (fruit) i D. gracile (flor) 
D. bolosii (fruit) i D. verdunense (flors) 
A. lycoctonum (flors) A. anthora (poncelles) 
D. cossonianum (últimes flors, fruit) i D. fovargeri (floració) 
C mauritanica (flors) i D. fovargeri (poncelles i flors) 
D. staphisagria (flors i fruits) i D. pictum (primeres flors) 
D. fissum subsp. sordidum (poncelles) i D. gracile (flors) 
D. pentagynum (flors i fruit) i D. obcordatum (poncelles) 
C paniculata (poncelles petites) i 
C hellespontica (Boiss.) Chater (flors) 
Aconitella scleroclada (Boiss.) Sojak (poncelles) i 
C oliveriana (DC.) Schrod. (flors i fruits) 
C axilliflora (DC.) Schrod. i 
C oliveriana (totes dues, flors i fruits) 
C hellespontica i C raveyi (Boiss.) Schrod. 
(totes dues en flor) 
C paniculata (poncelles i flors), C orienta/is Gray 
(flors i fruits), C hellespontica (poncelles) i A. stenocarpa 
(Hossain i Davis) Sojak (poncelles) 
D. nelsonii Greene (fruits) i D. barbeyi Huth (poncelles) 

Referència 

Observació pròpia 
Observació pròpia 
Observació pròpia 
Observació pròpia 
Observació pròpia 
Blanché, 1990 
Blanché, 1990 
Blanché, 1990 
Campanya de 
Turquia 
Campanya de 
Turquia 
Campanya de 
Turquia 
Campanya de 
Turquia 
Campanya de 
Turquia 
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pol-liniczaci6 per Bombus. Per contra, en les nostres espècies, sobretot en Aconitum, 
vam observar que el mateix abellot podia visitar consecutivament flors d'espècies di
ferents (de colors diferents; vegeu el capítol 4). A la vall d'Eina, on conviuen tres es
pècies d'acònit, no hem detectat l'existència d'híbrids, probablement perquè les 
barreres genètiques s6n prou fortes. En canvi, sí que vam detectar un presumpte hí
brid a la vall de Llosars (Osca), que presentava característiques morfològiques inter
mèdies entre A. napel/us i A. lycoctonum; caldria, però, dur a terme més estudis 
(citogenètica, isoenzims, etc.) per tal de verificar si ho era o no. Dins d'aquest gène
re, de totes maneres, no és rara l'existència d'híbrids naturals (Kartashova i Malakhova, 
1973; Krzakowa i Szweykowski, 1976; Zielinsky, 1982a, 1982b). 





6. ESTUDIS CITOGENÈTICS 

6.1. INTRODUCCIÓ 

El notable augment de dades sobre recomptes cromosòmics apareguts en els 
darrerstrentaanys(Ornduff, 1968, 1969a;Fedorov, 1969;Moore, 1970, 1971, 1972, 
1973, 1974, 1977; Goldblatt, 1981; Moore, 1982; GoldblattiJohnson, 1983, 1985, 
1988, 1990, 1991) demostren que la citogenètica ha assolit una gran importància, 
tot i que en la majoria d'ocasions s'ha tractat com una ciència auxiliar. Avui, és ben 
sabut que la citogenètica forneix una sèrie de dades comparatives que permeten pos
tular, entre d'altres, moltes propostes de tipus filogenètic i evolutiu (Lewis, 1957; 
Stebbins, 1971; Raven, 1975; Moore, 1978; Grant, 1981; Stuessy, 1990). El conei
xement, doncs, dels aspectes cariològics és important en diversos camps, com ara la 
genètica, la sistemàtica o l'evolució, i també en la biologia de la reproducció. 

En aquest respecte, la delimitació de les espècies i l'estudi de llurs relacions ba
sades en la taxonomia clàssica han estat verificades o posades en dubte per evidèn
cies citogenètiques com ara el recompte cromosòmic, l'anàlisi del cariotip, el 
percentatge d'encreuaments, la viabilitat dels híbrids i l'aparellament de cromoso
mes meiòtics (Singh, 1993). 

Potser la relació més directa de la citogenètica amb la biologia de la reproduc
ció i, més concretament, amb l'estudi dels sistemes reproductius és l'anàlisi de la 
morfologia cromosòmica, tant dels parentals que intervenen en els encreuaments 
interespecífics, com de la primera generació híbrida. 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 híbrids, l'herència dels sistemes repro
ductius i el model de variació de les poblacions (Stace, 1989). 

[encreuament de plantes, entès com a activitat de manipulació de genotips, 
requereix tècniques i informació que poden ser proporcionades per la citogenètica 
(Sybenga, 1993). La informació que forneix aquesta ciència, sigui general o especí-
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fica, s'obté a partir del nombre i l'estructura dels cromosomes (cariotip) i del seu 
comportament durant les divisions somàtiques o generatives, tant del material de 
partida com de l'intermedi i dels productes resultants (Sybenga, 1983). 

El nostre objectiu ha estat, fonamentalment, realitzar un estudi mitòtic dels 
parentals emprats per a dur a terme les experiències dels sistemes reproductius. En 
un primer estadi, aquesta recerca permet assegurar si els exemplars usats presenten 
anomalies genètiques o no, per tal d'arribar a una interpretació correcta de l'èxit o 
el fracàs de la viabilitat dels encreuaments. Es tracta, doncs, en aquesta primera fase, 
d'un estudi-control de les poblacions no revisades prèviament des del punt de vis
ta citogenètic. Aquesta tasca, que pot semblar, en un primer moment, rutinària, no 
ho ha estat gens, ja que ens ha permès detectar anomalies cromosòmiques inèdites 
en plantes presumptament estudiades, com ara D. staphisagria. Hem extrapolat els 
resultats a escala poblacional, sense repetir-los de manera individual, d'una banda, 
perquè hauria exigit massa temps {no era l'objectiu de la tesi) i, a més, altres inves
tigacions fetes al nostre laboratori han demostrat que les diferències intrapoblacio
nals són mínimes i sovint atribuïbles a causes aleatòries, no controlables, derivades 
de la mateixa tècnica emprada (Blanché et al., 1987, 1990; Margelí, 1995). 

A part del recompte cromosòmic, també hem dut a terme una anàlisi detalla
da del cariotip, i hem elaborat el corresponent idiograma. Els resultats obtinguts 
han servit per a intentar relacionar la similitud cromosòmica entre poblacions i/o 
espècies amb l'èxit dels encreuaments interespecífics mesurat a partir de la produc
ció de granes desenvolupades (vegeu el capítol 5). · 

6.1.1. CONEIXEMENTS CITOGEN~TICS PREVIS EN LES DELPHINIEAE 

La tribu Delphinieae comprèn aproximadament unes 670 espècies, d'acord 
amb el criteri ampli proposat per Tamura (l 995). Les referències 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 cromosòmics unes 275, que representen un 33 % dels 
tàxons (Blanché eta/., 1997 a). La trentena d'espècies que pertanyen a la nostra àrea 
d'estudi han estat quasi totes comptades en alguna ocasió. Les taules 6.1, 6.2 i 6.3 
presenten tots els recomptes previs d'aquests tàxons, agrupats per gèneres. 

Durant força temps, la tribu havia estat considerada molt estable des del punt 
de vista citogenètic, ja que pràcticament totes les espècies que havien estat sotmeses 
a un control cariològic presentaven un nombre de base de x = 8 (Langlet, 1932; 
Gregory, 1941; Kurita, 1955, 1956, 1957, 1958, 1965;Al-Kelidar i Richards, 1981; 
Blanché et al. 1987, 1990). A partir dels anys vuitanta s'han trobat esparsament 
alguns nombres diferents {taula 6.4), freqüents sobretot en els gèneres Consolida i 
Aconitel/a, presumptament més evolucionats (Trifonova, 1990). Del total de 
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TAULA 6.1. Nombres cromosòmics prèviament coneguts en espècies d'Aconitum 
de la Mediterrània occidental. 

Tàxon n 2n Autor i any 

A. lycoctonum 16 Langlet ( 1927) 
16 Darlington (1932) 

8 16 Afify (I 933) 
16 Schafcr i La Cour (1934) 
16 Kurita (I 955) 
16 Tschcrmark-Woess (1956) 

8 Mcuscl tt al (1965) 
16 Hess tt al (l 970) 
16 Lovka tt al (l 971) 

8 Mehra i Ramanandan (1972) 
16 Susnik tt al ( l 972) 
16 Susnik i Lovka (I 973) 
16 Küpfcr (1974) 
16 Llivc i Kjcllquist (1974) 
16 Hindakova (1976) 
16 Micicta (1981) 
16 Sopova i Sekovsky (I 982) 
16 Puig (1987) 
16 Galland (1988) 
24 Dclay (1947) 

A. anthora 32 Lcwitsky (1931) 
32 Langlct (1932) 
32 Schafer i La Cour (1934) 
32 Scitz ttal (1972) 
32 Susnik i Lovka (I 973) 
32 Küpfcr (1974) 
32 Murin (1978) 
32 Dícz ttal (1984) 
32 Puig (1987) 

A. napel/us 24 Overton (1893) 
24 Osterwalder (1898) 
24 Darlington (1932) 
32 Langlet ( 1927) 
32 Darlington (1932) 
32 Schafer i La Cour (1934) 
32 Tischler (l 934) 
32 Gregory (194 l) 
32 Tschermark-Woess (1956) 
32 Contandriopoulus (1957 a, 1957 b) 
32 Puig (1987) 
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TAULA 6.2. Nombres cromosòmics prèviament coneguts en espècies de De/phinium 
de la Mediterrània occidental. 

Tàxon n 2n Autor i any 

D. elatum 24 Krasnikov i Schaulo (1986) 
32 30 recomptes, en Molero et al (inèd.) 

D. montanum 32 Jankun (1973) 
16 32 Blanché ( 1991) 

D. dubium 32 Jankun (1973) 
D.fissum 16 lischler (1927) 

16 Wilde (1931) 
16 Sopova i Sekovsky (1981) 
16 Altamura et al (l 984) 
16 Koeva-Todorovska (1985) 
32 Hocquette (1922) 
32 Propach (1940) 

D. fissum subsp. sordidum 16 Rico et al (198 l) 
8 16 Blanché (1991) 

D. bolosii 18 Blanché i Molero (1983) 
9 18 Blanché (1991) 

D. pmtagynum 8 Ruíz de Clavijo i Ubera ( 1982) 
8 Blanché etal (1985) 

16 Queirós (l 990, 1991) 
8 16 Blanché ( 199 I) 

D. emarginatum subsp. emarginatum 16 Ottonello et al (1985) 
D. emarginatum subsp. nevmknse 8 Blanché et al (1985) 

8 16 Blanché (I 991) 
D. staphisagria 16 Hocquette (1922) 

16 Lewitsky (1931) 
16 Gregory (194 I) 

8 Maire (1964) 
8 16 Blanché (1991) 

32 Langlet (1927) 
32 Gregory (l 94 l) 

16 Maire (l 964) 
D. pictum subsp. pictum 16 Gregory (1941) 

16 Contandriopoulos i Cardona (1984) 
16 Verlaque et al (1991) 

8 Blanché (l 991) 
D. pictum subsp. requieni 16 Kurita (l 957) 

16 AI-Kelidar i Richards (1981) 
16 Contandriopoulos i Cardona (1984) 
16 Verlaque et al (1991) 
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TAULA 6.2. Nombres cromosòmics prèviament coneguts en espècies de Delphinium 
de la Mediterrània occidental. (Continuació.) 

Tàxon 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 et al (1985) 

16 Queirós (1990) 
8 16 Blanché (1991) 

D. gracik 8 Pastor et al ( 1984) 
8 Gallego i Aparicio (1990) 
8 16 Blanché (1991) 

D. cossonianum 8 16 Blanché et al (1990) 
D. balansae 16 Quézel (1957) 

8 Galland (1990 in litt.) 
8 16 Blanché et al (1990) 

D. macropetalum 8 16 Blanché et al (1990) 
D. nanum 8 Blanché et al (1985) 
D. obcordatum 8 16 Blanché et al (1990) 
D.favargm 8 16 Blanché etal (1990) 

recomptes fets dins la tribu (Molero et al, inèd.), sense comptar-hi els que presen
tem en aquesta memòria, un 58 % correspon al nivell diploide (2n= 16), un 37 % 
al cecraploide (2n = 32) i un 2 % a l'hexaploide (2n = 48). Entre les espècies de la 
zona eswdiada, els diploides representen un 64 %, els criploides, un S % i els cecra
ploides, un 30 %; no hi ha cap hexaploide i fins al moment només hem detectat un 
disploide, amb 2n= 18 (D. bolosit) (Blanché i Molero, 1983; Blanché, 1991). 

Les alteracions del nombre cromosòmic han seguit, dins el conjunt de la tribu, 
dues vies diferents segons el caràcter anual o perenne dels gèneres. En els tàxons pe
rennes pren molta importància la poliploïdia com a via de diversificació, mentre que la 
disploïdia hi ha tingut un paper molc secundari. En els gèneres o subgèneres anuals, 
la siwació s'inverteix; la.poliploïdia hi és pràcticament nul-la, mentre que adquireix 
més importància la disploïdia com a possible via d'especiació (Giménez, 1995). Dins 
la disploïdia, també s'inweixen dues tendències divergents; mentre que en Aconitum 
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TAULA 6.3. Nombres cromosòmics prèviament coneguts en espècies de Consolüla 
de la Mediterrània occidental. 

Tàxon n 2n Autor i any 

C regalis 16 Hocquette (1922) 
16 Langlet (l 927) 
16 Tjebbes (1927, 1928) 
16 lischler (1927, 1934) 
16 Lcwitsky (1931) 
16 Gregory (194 l) 
16 Moore (1982) 
16 Kurita (1965) 
16 Bolkhovskikh ttal (1969) 
16 Skalinska & Pogal (1971) 
16 Trifonova (1973) 
16 Hindakova (1974) 
16 Dvorak i Dadakova ( 1977) 
16 Popova i Ceschmedjeiv (1978) 
16 Dvorak i Grull (1978) 
16 Loon i Snelders (1979) 
16 Al-Kelidar i Richards (1981) 
16 Sopava i Sekovsky (1981) 
16 Hong de-Yuan (l 986) 
16 Ertugrul i Beyazoglu ( 1989) 
16 Giménez (1995) 

C mauritanica 8 16 Blanché tt al ( 1987) 
Cpubtsctns 8 16 Blanché tt al ( 1987) 
C ajacis 16 Guignard (1889) 

16 Osterwalder (l 898) 
16 Langlet (1927) 
16 Tjebbes (1927, 1928) 
16 Gregory (194 l) 
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 tt al (1987) 
8 Biret al (1987) 



ESTUDIS CITOGENtTICS 257 

TAULA 6.3. Nombres cromosòmics prèviament coneguts en espècies de Consolida 
de la Mediterrània occidental. (Continuació.) 

Tàxon 

C. ajacis (cont.) 

C. orimtalis 

n 

12 

8 

8 

8 

2n 

24 

24 
16 
16 

16 
16 
16 
16 
16 
16 
16 

Autor i any 

Bonicke (1911) 
Maire ( 1964) 
Mandal i Basu (1978) 
Beckman (1928) 
Gregory (1941) 
Maire (1964) 
Bolkhovskikh et al ( 1969) 
Trifonova (1973) 
Koeva-Todorovska i Nenova (1977) 
Demiriz (1980) 
AI-Kelidar i Richards (1981) 
Blanché et al ( 1987) 
Ertugrul i Beyazoglu (1989) 
Baltisberger i Charpin (1989) 

TAULA 6.4. Nombres de base i cromosòmics en les Delphinieae.** 

Gènere 

Aconitum 
Delphinium 
Consolida 
Aconitella 

Nombre de base: x 

8, 9*, 10*, 13* 
8, 9*, 10• 
7*, 8, 9• 
6*, 8, 9* 

Dotació cromosòmica: 2n 

16, 18*,24*,26*,30*,32,34*,40*,46*,48,52*,64* 
16, 18*,20*,24*,32,48* 
14*, 16, 18*, 24* 
12•, 16, 18* 

**(segons Molero et al, inèd.) • nombres poc freqüents. 

i Delphinium la disploïdia, 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 està constituït per dues parelles de cromosomes llargs força 
simètrics (metacèntrics o submetacèntrics) i sis de progressivament més curts, 
molt més asimètrics (acrocèntrics, subacrocèntrics o telocèntrics) (Langlet, 19 32; 
Gregory, 1941; Kurita, 1955; Stebbins, 1971; Blanché et al., 1987; Trifonova, 
1990; Blanché eta/. 1987, 1990; Blanché, 1991; etc.). Aquests cariotips, en què es 
distingeixen clarament dos tipus de cromosomes per la seva mida, han estat anome
nats bimodals (Stebbins, 1971). La tendència evolutiva dins la tribu, apuntada per 
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Trifonova (1990), és el canvi de nombre cromosòmic, l'augment de la asimetria del 
cariotip i la reducció de la mida dels cromosomes. 

6.2. MATERIAL I MÈTODES 

6.2.1. MATERIAL 

El material vegetal emprat per a fer els estudis citogenètics ha estat exclusiva
ment meristemes radiculars. Segons el cicle vital de la planta, els meristemes s'han 
obtingut, bé a partir de plàntules procedents de germinació de granes, en el cas de 
les espècies anuals (vegeu el capítol 3), bé d'individus trasplantats a testos, recollits 
en les seves poblacions naturals, en els tàxons perennes. En aquest darrer cas, els in
dividus s'han transportat vius a l'hivernacle en torretes, procurant conservar el pa 
de terra original. Hem comprovat empíricament que l'estrès hídric (dos o tres dies 
sense regar), afavoreix notablement l'increment d'arrels joves, susceptibles de pre
sentar divisions mitòtiques. 

Els meristemes radiculars han servit per a cercar mitosis somàtiques que, si la 
qualitat de les plaques obtingudes era l'adient, han permès dur a terme el recomp
te del nombre cromosòmic i l'estudi detallat del cariotip. 

Hem estudiat citogenèticarnent totes les poblacions consignades a la taula 6.7. 
Les úniques espècies que no hem considerat, perquè les seves poblacions ja havien 
estat prèviament revisades, són: A. /ycoctonum, A. anthora i A. napel/us (Molera et 
al., 1995), D. montanum (Blanché, 1991), D. fissum subsp. sordidum (Rico et al., 
1981; Blanché, 1991), D . .vacile (Blanché, 1991), D. cossonianum (Blanché et al, 
1990), D. balamae (Blanché et al., 1990) i C. pubescem (Blanché et al, 1987). 

6.2.2. METODOLOGIA 

Presa de mostres i escurçament 

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, conseqüent
ment, que hi hagi divisions mitòtiques. És 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 màxim super
posicions i recargolaments entre els cromosomes (especialment llargs en aquesta tri
bu) i facilitar les tasques de recompte i de confecció del cariotip, hem fet, abans de 
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la fixació, un pretractament amb un agent antimitòtic amb la finalitat d'escurçar
los. A aquest efecte els hem aplicat 8-hidroxiquinoleïna 0,002 M (Tjio i Levan, 
1950) durant dues hores a 4 ºC; per eliminar després aquesta substància, es renten 
les mostres submergint-les en aigua destil·lada durant 5 minuts. 

Fixació 

Es traspassen les radícules a un recipient amb el reactiu de Farmer [mescla d'e
tanol absolut i àcid acètic glacial (3: l V /V)] i s'hi mantenen, com a mínim, 24 ho
res, havent-ho posat al refrigerador. En aquestes condicions, el material es pot 
conservar durant força temps. 

Estovament 

La mateixa constitució de l'arrel i els tractaments als quals ha estat sotmesa fan 
que les mostres sovint restin força endurides i els calgui un estovament, amb dues 
finalitats. D'una banda, per a facilitar l'aixafament o squash i, de l'altra, per a mi
llorar la penetració del colorant. Aquest estovament s'assoleix mitjançant una hi
dròlisi àcida amb àcid clorhídric IN, a una temperatura de 60 ºC (en una placa 
calefactora model 156 Selecta), de 5a 8 minuts. De nou, el procés s'atura submer
gint les mostres en aigua destil·lada durant uns 5 minuts. 

Tinció 

La tinció de les radícules es realitza mitjançant la immersió en orceïna acètica 
al 2 o/o, a temperatura ambiental. Es deixen en maceració 24 hores (Kawano, 1965) 
per facilitar la penetració del colorant, tot i que l'acció d'aquest és gairebé imme
diata. 

Preparació i muntatge 

Amb l'ajut d'un estereoscopi binocular (Zeiss model DRC) es fragmenten les 
radícules i se'n selecciona la zona apical, lleugerament per sota de la còfia (que 
s'elimina) i més amunt de la zona de pèls absorbents. Es munten en un medi d'àcid 
acètic 45 %-glicerol (9:1), substància que ajudarà a clarificar el citoplasma, esco
breix amb un cobreobjectes i es procedeix a l'aixafament. Si interessa conservar la 
preparació, se segella amb DPX, procurant que no hi entri aire. En aquestes condi
cions, les preparacions es poden mantenir, sense pèrdua de les seves característiques, 
d'un a dos mesos al refrigerador (4 ºC). 
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Observació 

Les observacions han estat realitzades mitjançant un microscopi òptic Zeiss, 
a 100 augments per rastrejar la preparació, i a 1.000 a l'hora de seleccionar les 
plaques i estudiar-les. Quan hem trobat cinc plaques de bona qualitat, hem pro
cedit a dibuixar-ne la projecció mitjançant un microscopi Zeiss model Axioscop 
equipat amb una càmera 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 extraordinàriament 
l'obtenció de bones fotografies; en aquests casos, s'han pogut comptar i dibuixar 
enfocant i desenfocant amb el cargol micromètric. Tots els dibuixos i negatius 
són conservats al Laboratori de Botànica. 

6.2.3. PARÀMETRES I fNDEXS MESURATS 

Les dimensions dels cromosomes han servit de base per a l'elaboració del ca
riotip, seguint els consells de Bentzer et al. (1971), Love i Love (1975) i Favarger 
(1978). Com és habitual en els treballs citogenètics, hem dibuixat l'idiograma ha
ploide i hi hem indicat la fórmula cromosòmica corresponent, segons la termino
logia de Levan et al. (1964). Les dades especificades en el cariotip han estat les 
següents: la mitjana i l'error estàndard de les longituds del braç llarg (L), del braç 
curt (C) i del total (L+ C) de cada parell de cromosomes homòlegs, expressat en 
µm, la longitud cromosòmica mitjana del cariotip i, si escau, la presència de satèl-lits 
i de constriccions secundàries. 

Un paràmetre que permet també relacionar les dades obtingudes amb altres ca
riotips és l'índex centromèric (IC), definit per Shindo i Kamemoto (1963) i ex
pressat per la fórmula: 

IC = 100 x C/ (L+ C) 

Indica el percentatge que representa el braç curt en relació a la llargada total 
del cromosoma. 

La relació entre la llargada del braç llarg i la del braç curt de cada parell de cro
mosomes homòlegs (R de Levan) dóna idea de la posició del centròmer. Levan et 
al (1964) estableixen uns tipus de cromosomes, segons els valors d'aquest índex, 
com podeu veure a la taula 6.5. 

El grau de simetria dels cromosomes i del conjunt del cariotip queda reflectit 
pels següents índexs: 
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a) Índexs d'asimetria de Bazzichelli (1967); indiquen el tant per cent de lon
gitud que aporta cada braç al cariotip. Es calculen a partir de les següents f6rmules: 

o/o L = 100 ( L / I L + C ) 
%C= IOO(C/IL+C) 

b) Índex d'asimetria de Stebbins (1971); estableix dotze classes a partir de la 
relaci6 entre la longitud del cromosoma més llarg i el més curt del cariotip i les fre
qüències dels quocients dels braços (taula 6.6). 

e) Índexs d'asimetria de Romero-Zarco; proposats per Romero (1986), s6n els 
dos següents: 

A1 = l - [I (C/L)] n 
Ai=SIX 

índex d'asimetria intracromosòmica 
índex d'asimetria intercromosòmica 

on X expressa la mitjana de la longitud dels cromosomes i S, la desviaci6 estàndard 
corresponent. A2 també es coneix com a coeficient de dispersió de Pearson. Aquests 
índexs presenten dos avantatges. D'una banda, permeten la representaci6 gràfica del 
cariotip en un sistema de coordenades (A1 i Ai), la qual fa possible la comparaci6 
de cariotips, i de l'altra, discriminen més bé que les classes de Stebbins, per a rangs 
taxonòmics infragenèrics (Romero, 1986; Giménez, 1995). 

Taula 6.5. Classificació dels cromosomes segons Levan tt al (1964). 

R Classe Posició del centròmer Tipus de cromosoma 

R= 1,0 M Punt medial Metacèntric 
1,0 S R< 1,7 m Regió medial Metacèntric 
1,7SR<3,0 sm Regió submedial Submetacèntric 
3,0 S R< 7,0 St Regió subterminal Subacrocèntric 
7,0SR<39,0 t Regió terminal Acrocèntric 
39,0 S R< 00 T Punt terminal Telocèntric 

Taula 6.6. Classes d'asimetria de Stebbins ( 1971). 

Relació entre el cromosoma % de cromosomes amb R > 2: l 
més llarg i el més curt o l - 50 51 - 99 100 

< 2:1 lA 2A 3A 4A 
2:1 - 4:1 1B 2B 3B 4B 

> 4:1 lC 2C 3C 4C 
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Per agilitzar i facilitar les tasques d'elaboració del cariotip, tot el tractament es
tadístic bàsic de les dades, la conversió de les mesures, el càlcul dels índexs ante
riorment descrits i la representació dels idiogrames haploides s'han portat a terme 
mitjançant el programari (software) d'un full de càlcul Lotus per a Windows, versió 
4.1. A partir d'aquest programa, J. Simon ha creat un conjunt de macros, incorpo
rades al full de càlcul model amb les instruccions de programació adients, que per
meten automatitzar tots els procediments havent-hi entrat simplement les mesures 
de cadascun dels braços dels cromosomes; constitueixen el programa Cario (inèd.). 
Ara bé, un aspecte de gran transcendència, com és l'aparellament dels cromosomes, 
fonamental per a la correcta elaboració del cariotip, no s'ha deixat al total arbitri de 
les macros, ja que alguns dels criteris que hi intervenen són difícils d'informatitzar. 
Si bé hem fet servir les macros, sempre hem efectuat un examen posterior dels apa
rellaments suggerits per l'ordinador. 

6.3. RESULTATS 

Hem estudiat el nombre cromosòmic i el cariotip de 18 poblacions, correspo
nents a 12 espècies diferents. Segons les referències bibliogràfiques de què dispo
sem, D. sylvaticum és l'única espècie que no havia estat mai comptada, i tampoc no 
s'havien estudiat els cariotips de D. verdunense i D. staphisagria. 

A la taula 6. 7 indiquem, a fi que puguin comparar-se, els recomptes cromosòmics 
obtinguts a partir de l'anàlisi de les plaques mitòtiques, la fórmula cromosòmica, la 
longitud cromosòmica mitjana, la classe de Stebbins, els índexs de Romero-Zarco i 
el nombre de cromosomes satel-litífers. 

La dotació cromosòmica de la majoria de tàxons 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 què 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 µm, el més llarg) metacèntrics o submetacèn
trics, i la resta, majoritàriament acrocèntrics i gradualment més petits (fins a 
3 µm, el més petit). De fet, podríem agrupar els tàxons estudiats en tres grans 
grups segons la morfologia del seu cariotip: els de fórmula 2n = 18 (D. bolosii i 
D. staphisagria), amb una parella de cromosomes llargs i vuit de més petits, i els 
de fórmula de 2n= 16, repartits en dos grups, uns que només tenen una parella 
de cromosomes llargs (el subgènere Delphinium) i uns altres que en presenten 
dues i que s'ajusten al cariotip model de la tribu (la resta de tàxons). Els cromo
somes són en conjunt força llargs; l'interval de variació de la seva longitud mit
jana va de 5,10 a 9,69 µm. Els euploides pertanyen a la classe 3B de Stebbins, 



TAULA 6.7. Resum de les característiques cromosòmiques dels tàxons estudiats. 

Espècie Població 2n Fórmula Long. St. Al A2 

D. fosum subsp. fissum FIS3 16 lm + lmsat + 6st 8,46 38 0,67 0,37 
FIS4 16 lm + lmsat + 5st + lsr<a' 7,91 38 0,64 0,38 

D. bolosii BOU 18 lsm + 5st +3sr<a' 7,10 3C 0,72 0,33 
BOL2 18 lm + 8st 8,42 3C 0,73 0,36 

D. emarginatum subsp. emarginatum EMAl 16 lm + 3sm + 4st 7,09 38 0,61 0,39 
D. emarginatum subsp. nwademe NEVI 16 l m + lsm + 5st + lstssa' 9,69 38 0,68 0,41 
D. sylvaticum SYLl 16 lm + 2sm + 4st + lsr<a' 7,71 38 0,63 0,39 
D. staphisagria STAl 18 lm + 2sm + 6st 6,90 3C 0,69 0,48 

STA2 18 lmsat + lsm'at + 6st + lt 8,00 3C 0,71 0,51 
STA3 18 lm + 8st 7,60 3C 0,69 0,46 

D.pictum PICl 16 2m + lsm + 5st 8,54 38 0,60 0,36 
PIC2 16 l m'ª'+ 3sm + 4st 9,22 38 0,61 0,38 

D. verduneme VERl 16 lsm + 7st 5,29 38 0,74 0,29 
VER3 16 l sm + 1st + lsr<a' 5,13 38 0,76 0,27 

D. obcordatum OBCl 16 lsm + 7st 5,75 38 0,75 0,30 
D. favargeri FAV3 16 lsm + 7st 5,10 38 0,72 0,30 
C mauritanica MAUl 16 2m + 5st + lt 8,21 38 0,65 0,38 
C ajacis AJAl 16 lm + lm'ª' + 6st 7,07 38 0,60 0,47 

Long. = Longitud cromosòmica mitjana expressada en µm; St.= Classe de Stebbins; Al i A2 = índexs d'asimetria de Romero-Zarco; 
sat.= cromosomes satel·litífers. Per a més aclariments, vegeu el text. 
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mentre que els disploides amb 2n = 18 corresponen a la classe 3C. Els índexs de 
Romero-Zarco oscil·len entre 0,60-0,76 per A1 i 0,27-0,51 per A2• 

Són força corrents els cromosomes satel-litífers. Els satèl·lits tenen tendència 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 secundàries en cap de les poblacions estudiades. 

Hem representat els índexs de Romero-Zarco en dos tipus de gràfics de dis
persió de pums. El primer, bidimensional (figura 6. l), és un sistema de coordena
des en què xcorrespon a l'índex d'asimetria intracromosòmica (A1) i yal d'asimetria 
intercromosòmica (A2). Aquest gràfic només dóna idea de la asimetria dels cario
tips. El segon gràfic (figura 6.2) és tridimensional i relaciona la asimetria amb la 
longitud total del complement cromosòmic. Tot i que el segon gràfic conté el pri
mer i pot semblar redundant, els presentem tots dos perquè els punts situats a l' es
pai són més difícils 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 espècies o a tàxons propers filogenèticament s'agrupen força bé. Intracromo
sòmicament, les espècies anuals del subgènere Delphinium registren els valors 
d'asimetria més alts, seguides pels tàxons amb 2n = 18 i després per la resta. lnter
cromosòmicament, els valors més elevats es donen en les poblacions de D. staphi
sagria, i els més baixos en el subgènere Delphinium, dins el qual es troben, a la 
vegada, els cromosomes més petits. 

Els resultats detallats per a cadascuna de les poblacions estudiades, l'idiograma 
haploide -representació tipus dels cromosomes en ordre decreixent de longitud 
total, amb els satèl·lits, si fa al cas-, la fotografia o dibuix d'una placa metafàsica i 
les dades numèriques, són indicats a les taules compreses entre la 6.8 i la 6.25. 

6.4. DISCUSSIÓ 

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), 
però cal reconèixer, a partir dels recomptes disploides aïllats 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 mí
nim cinc nombres de base secundaris dins la tribu. A la Mediterrània occidental, 
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TAULA 6.8. Característiques cromosòmiques de D. fosum subsp. fosum (FIS3). 

10 • • 

l 1 ••••• ■ 
•r1 1111111 '. 

. - ~ 
.,_ .. •· 10 µm 

~l· 
10 -. 

Parell Long. del braç llarg Long. del braç curt Longitud total R = UC Tipus de 
núm. m:tES m:tES m:tES Lcvan 

I 8,32 :t 0,22 5,57 :t 0,28 13,89 :t 0,31 1,42 m 
II 8,09 :t 0,22 5,16 :t 0,20 13,26 :t 0,31 1,57 m 
Ill 6,96 :t 0,16 1,33 :t 0,05 8,29 :t 0,17 5,22 St 
IV 6,38 :t 0,17 1,07 :t 0,06 7,45 :t 0,18 5,95 St 
V 5,86 :t 0,17 1,22 :t 0,06 7,08 :t 0,16 4,81 st 
VI 5,39 :t 0,11 1,33 :t 0,04 6,73 :t 0,13 4,04 St 
VII 4,90 :t 0,13 1,25 :t 0,05 6,15 :t 0,13 3,93 St 
VIII 3,80 :t 0,06 1,02 :t 0,04 4,81 :t 0,09 3,74 St -Les mesures són expressades en µm. Vegeu cl text. 

Localitat: 
Ga; Alps Marítims, Saint Dalmas de Tende 

Fórmula cromosòmica: 
2n= 2x = 16 = lm + lmsat + 6st 

Longitud cromosòmica mitjana: 
8,46 :t 1,17 µm 

Classe de Stebbins: 
3B 

Índexs d'asimetria de Romero-Zarco: 
A1 = 0,67 ; Ai= 0,37 

Índexs de Bazzichelli IC 
L% C% 

12,30 8,23 40,08 
11,96 7,63 38,95 
10,29 1,97 16,08 
9,43 1,59 14,40 
8,66 1,80 17,21 
7,97 1,97 19,83 
7,24 1,84 20,28 
5,62 1,50 21,08 
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TAULA 6.9. Característiques cromosòmiques de D. fissum subsp. fissum (FIS4). 

1D 

l l. ■ l ••• 

º"1111111 1 

.,,._ 
-~, 

r, -~ 10,m ,, 

. ~! .... 
1D 

Parell Long. del braç llarg Long. del braç curt Longitud total R = UC Tipus de 
núm. m±ES m±ES m±ES Levan 

I 7,37 ± 0,30 6,15 ± 0,32 13,51 ± 0,61 1,20 m 
11 7,60 ± 0,36 4,64 ± 0,22 12,24 ± 0,56 1,64 m 
Ill 6,12 ± 0,33 1,51 ± 0,11 7,63 ± 0,29 4,06 st 
IV 5,63 ± 0,30 1,45 ± 0,06 7,08 ± 0,31 3,88 St 
V 5,54 ± 0,23 1,10 ± 0,07 6,64 ± 0,28 5,03 St 
VI 5,19 ± 0,26 1,13 ± 0,05 6,32 ± 0,29 4,59 St 
VII 4,44 ± 0,26 1,13 ± 0,05 5,57 ± 0,26 3,92 st 
VIII 3,31 ± o, 18 0,99 ± 0,05 4,29 ± 0,22 3,35 St -Les mesures són expressades en µm. Vegeu el text. 

Localitat: 
Ga; Alps Marítims, Saint Valier de Thiey 

Fórmula cromosòmica: 
2n= 2x = 16 = lm + lmsat + 5st + }st53t 

Longitud cromosòmica mitjana: 
7,91 ± 1,15 µm 

Classe de Stebbins: 
3B 

fndexs d'asimetria de Romero-Zarco: 
A1 = 0,64 ; A2 = 0,38 

fndexs de Bazzichelli IC 
L% C% 

11,64 9,72 45,49 
12,01 7,33 37,91 
9,67 2,38 19,77 
8,89 2,29 20,49 
8,75 1,74 16,59 
8,20 1,79 17,89 
7,01 1,79 20,31 
5,22 1,56 22,97 
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TAULA 6.1 O. Característiques cromosòmiques de D. bolosii (BOU). N 
O\ 
00 

Localitat: 

I. l. l. l ■■ • 

Hs; Lleida, Rubió de Baix 

o:, 
Fórmula cromosòmica: o 

2n= 2x = 18 = lsm + 5st + 3stsat 5 
Cl 

Longitud cromosòmica mitjana: 
s;: 
Cl 

,!!l 1111111 1 
7,10 ± 0,82 µm tT1 

s: 
Classe de Srebbins: ¡:; 

>,:J 

3C ó 
Cl 

Índexs d'asimetria de Romero-Zarco: 
C: 
() 

A 1 = 0,72 ; A¿= 0,33 
() 

o 
Cl 
tT1 

Parell Long. del braç llarg Long. del braç curt Longitud total R = UC Tipus de Índexs de Bazzichelli IC Sac. s: 
núm. m± ES m ±ES m± ES Levan Lo/o C% -l 

C: 
I 8,18 ± 0,53 4,47 ± 0,27 12,64 ± 0,66 1,83 sm 12,80 6,99 35,32 

o:, 
- C: 

11 7,16 ± 0,39 1,22 ± 0,08 8,38 ± 0,42 5,88 St 
Ill 6,24 ± 0,36 1,39 ± 0,07 7,63 ± 0,35 4,48 S{ 
N 5,92 ± 0,24 1,28 ± 0,07 7, 19 ± 0,27 4,64 St 
V 5,48 ± 0,19 1,19 ± 0,05 6,67 :t 0,19 4,61 S{ 
VI 5,10 ± 0,26 1,16±0,09 6,26 ± 0,19 4,40 S{ 
VII 4,76 ± 0,16 1,22 ± 0,04 5,97 ± 0,19 3,90 S{ 

11,21 1,91 14,53 C t, 

9,76 2,18 18,25 - ~ 
9,26 2,00 17,74 C ~ 
8,58 1,86 17,83 - ~ 
7,99 1,82 18,52 C ~ 
7,44 1,91 20,39 

VIII 3,77 ± 0,14 1,22 ± 0,12 4,99 ± 0,18 3,10 S{ 5,90 1,91 24,42 
IX 3,13 ± 0,12 1,02 ± 0,07 4,15 ± 0,11 3,09 S{ 4,90 1,59 24,48 

_!63.89 In.es - ·.t22,15 

Les mesures són expressades en µm. Vegeu el text. 



TAULA 6.11. Característiques cromosòmiques de D. bolosii (BOL2). 

I1 ....... . 
II l l l l l l l l 

'- ~J. • ,_..,~J 
,::,~, 

Parell Long. del braç llarg Long. del braç curt Longitud total R = UC Tipus de 
núm. m±ES m±ES m±ES Levan 

I 9,22 ± 0,46 6,00 ± 0,38 15,23 ± 0,68 1,54 m 
li 9,57 ± 0,41 1,42 ± 0,05 10,99 ± 0,44 6,73 St 
Ill 7,40 ± 0,27 1,48 ± O, l 7 8,87 ± 0,43 5,00 St 
IV 7,16 ± 0,43 1,51±0,10 8,67 ± 0,42 4,75 st 
V 6,67 ± 0,43 1,33 ± 0,05 8,00 ± 0,42 5,00 st 
VI 6,12 ± 0,41 1,31 ± 0,04 7,42 ± 0,38 4,69 St 
VII 5,42 ± 0,40 1,31 ± 0,06 6,73 ± 0,42 4,16 St 
VIII 4,50 ± 0,31 1,13 ± 0,08 5,63 ± 0,35 3,97 st 
IX 3,34 ± 0,19 0,93 ± 0,05 4,26 ± 0,21 3,59 st -Les mesures són expressades en µm. Vegeu el text. 

Localitat: 
Hs; Tarragona, Ulldemolins 

Fórmula cromosòmica: 
2n= 2x = 18 = lm + 8st 

Longitud cromosòmica mitjana: 
8,42 ± 1,07 µm 

Classe de Stebbins: 
3C 

Índexs d'asimetria de Romero-Zarco: 
A 1 = 0,73 ; A2 = 0,36 

f ndexs de Bazzichelli IC 
Lo/o C% 

12,17 7,92 39,43 
12,62 1,87 12,93 
9,76 1,95 16,67 
9,45 1,99 17,39 
8,80 1,76 16,67 
8,07 1,72 17,58 
7,15 1,72 19,40 
5,93 1,49 20,10 
4,40 1,22 21,77 
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TAULA 6.12. Característiques cromosòmiques de D. nna,;ginatumsubsp. nna,;ginatum (EMAI). 

10 

-~1 •. ■■ l ■■ 
11111111 1 

-- .. ' .. -~,. 

~ .,_ '-
~~~ 

lOµm 
10 

Parell Long. del braç llarg Long. del braç curt Longitud total R = UC Tipus de 
núm. m:tES m:tES m:tES Levan 

I 6,89 :t 0,17 5,51 :t 0,14 12,50 :t 0,25 1,27 m 
11 6,82 :t 0,16 3,86 :t 0,20 10,67 :t 0,31 1,77 sm 
Ill 5,60 :t 0,09 1,04 :t 0,04 6,64 :t 0,1 l 5,36 st 
IV 4,99:t0,Q3 1,25 :t 0,05 6,24 :t 0,05 4,00 st 
V 4,61 :t 0,05 1,25 :t 0,04 5,86 :t 0,06 3,70 st 
VI 4,09 :t 0,08 1,57 :t 0,06 5,66:t0,Q? 2,61 sm 
VII 4,09 :t 0,15 1,10 :t 0,03 5,19 :t 0,14 3,71 St 
VIII 2,78 :t 0,08 1,19 :t 0,04 3,97 :t 0,08 2,34 sm -Les mesures són expressades en µm. Vegeu el text. 

Localitat: 
Tn; Aïn Oktor, Djebbel Korbous 

Fórmula cromosòmica: 
2n= 2x = 16 = lm + 3sm + 4st 

Longitud cromosòmica mitjana: 
7,09 :t 1,03 µm 

Classe de Stebbins: 
3B 

Índexs d'asimetria de Romero-Zarco: 
A1 = 0,61 ; A2 = 0,39 

Índexs de Bazzichelli IC 
L% C% 

12,32 9,71 44,08 
12,01 6,80 36,14 
9,87 1,84 15,72 
8,79 2,20 20,00 
8,13 2,20 21,29 
7,21 2,76 27,69 
7,21 1,94 21,23 
4,91 2,10 29,93 
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TAULA 6.13. Característiques cromosòmiques de D. emarginatum subsp. nevademe (NEV l ). 

10 

··11 .. l l • ■ 
•r1111111 1 

10 ' 

JOµm l\~ 
Parell Long. del braç llarg Long. del braç cure Longitud coral R = L/C Tipus de 
núm. m ± ES m± ES m ± ES Levan 

I 10,24 ± 0,41 7 ,42 ± 0,33 17,66 ± 0,6 1 1,38 m 
11 9,48 ± 0,29 5,3 1 ± 0,23 14,79 ± 0,32 1,79 sm 
Ill 7,83 ± 0,31 1,36 ± 0,08 9, 19±0,37 5,74 sr 
IV 7,19±0,28 1,33 ± 0,06 8,53 ± 0,27 5,39 sr 
V 6,73 ± 0,1 9 1,39 ± 0,05 8,12 ± 0,2 1 4,83 sr 
VI 6,06 ± 0,11 1,42 ± 0,06 7,48 ± 0,15 4,27 sr 
VII 5,66 ± 0,21 l , 19 ± 0,05 6,84 ± 0,24 4,76 sr 
VIII 3,80 ± 0, 14 1, 13 ±0,04 4,93±0, 15 3,36 sr 

L rn.ssl 
Les mesures són expressades en µm. Vegeu el text. 

Localitat: 
H s; Granada, Vereda de la Estrella 

Fórmula cromosòmica: 
2n = 2x = 16 = l m + l srn + 5sr + l stsat 

Longitud cromosòmica mitjana: 
9,69 ± 1,52 µm 

C lasse de Srebbins: 
3B 

f ndexs d'asi met ria de Rornero-Zarco: 
A1 = 0,68 ; A2 = 0,41 

f ndexs de Bazzichelli IC 
Lo/o C% 

13,20 9,57 42,04 
12,23 6,84 35,88 
10, 10 1,76 14,83 
9,27 1,72 15,65 
8,68 1,80 17, 14 
7,82 1,83 18,99 
7,29 1,53 17,37 
4,90 1,46 22,94 
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TAULA 6.14. Característiques cromosòmiques de D. sylvaticum (SYL l). 

10 

·111 ■ ■ ■ ■ ■ 
··1111111 1 • 

10 ¡.¡m 

10 

Parell Long. del braç llarg Long. del braç curt Longitud total R= L/C Tipus de 
núm. m ± ES m± ES m ±ES Levan 

l 7,34±0,19 6,24 ± 0,18 13,57 ± 0,34 1,18 m 
11 7,45 ± o, 19 4,18±0,28 11,63 ± 0,27 1,78 sm 
Ill 6,12±0,16 1,31 ±0,06 7,42 ± 0 ,16 4,69 St 
IV 5,54 ± 0,05 1,25 ± 0,06 6,79 ± 0,09 4,44 St 
V 5,19 ± 0,Q7 1,3 1 ± 0,05 6,50 ± 0 ,08 3,98 St 
VI 4,76 ± 0,04 1,36±0,10 6,12 ± 0 ,11 3,49 St 
VII 4,26 ± 0,10 1, 13±0,04 5,39 ± 0 ,09 3,77 St 
VIII 3,19 ± 0,13 1,10±0,05 4,29 ± 0 ,13 2,89 sm 

[ I. 61,71 l 
Les mesures són expressades en µm . Vegeu el text. 

Localitat: 
T n; Tabarka 

Fórmula cromosòmica: 
2n = 2x = l 6 = l m + 2sm + 4st + l stsac 

Longitud cromosòmica mitjana: 
7,7 1 ± 1,13 µm 

Classe de Stebbins: 
3B 

Índexs d'asimetria de Romero-Zarco: 

A 1 = 0 ,63 ; Ai= 0,39 

Índexs de Bazzichelli IC 
L% C% 

11 ,89 10,10 45,94 
12,08 6,77 35,9 1 
9,92 2, 11 17,58 
8,98 2,02 18,38 
8,41 2, 11 20,09 
7,7 1 2,2 1 22,27 
6,91 1,83 20,97 
5, 17 1,79 25,68 

l r 11.05 I. 28,95 ] 
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TAULA 6.15. Característiques cromosòmiques de D. staphisagria (STAI). 

I1 ....... _ 
_II 111111 1 1 

.... . . >;·.~ ,--~~ 
\ .. ·•.•·Í • ·:1~·· 
.,:>-' .·.' .-,.:i.· . . íl' ... -~--· ~ .. .. ' ~ . ...... ,~-.......... ~ -; .. , :'.' '• . :· .• :'l:: . . . . . 

10 µ m .. ... _, ·. 
~ 

Parell Long. del braç llarg Long. del braç curt Longitud rocal R = L/C Tipus de 
núm. m ± ES m± ES m± ES Levan 

I 8,03 ± 0,33 7, 11±0,3 1 15,14 ± 0,59 l , 13 m 
li 6,50 ± 0,29 1,33 ± 0,07 7,83 ± 0,25 4,87 St 
Ill 6,26 ± 0,25 1,04 ± 0,06 7,3 1 ± 0,28 6,00 SC 

N 5,66±0,16 1,28 ± 0,09 6,93 ± 0,23 4,43 SC 

V 5,60±0,16 0,99 ± 0,06 6,58 ± 0,22 5,68 St 
VI 5,05±0,16 1,10±0,04 6, 15 ± 0,18 4,58 St 
VII 4,55 ± 0,25 0,94 ± 0,05 5,5 1 ± 0,27 4,76 SC 

VIII 2,90 ± 0,15 0,99 ± 0,07 3,89±0,14 2,94 sm 
IX 2,06 ± 0,08 0,70 ± 0,06 2,76 ± 0,12 2,96 sm 

l:62,09 l 
Les mesures són expressades en µm . Vegeu el text. 

Localitat: 
Hs; Alacant, Pedreguer 

Fórmula cromosòmica: 
2n = 2x = 18 = l m + 2sm + 6st 

Longitud cromosòmica mitjana: 
6,90 ± 1,17 µm 

Classe de Scebbins: 
3C 

Índexs d'asimetria de Romero-Za.rco: 
A1 = 0,69 ; Ai= 0,48 

f ndexs de BazzicheUi IC 
Lo/o C% 

12,94 11 ,44 46,93 
10,46 2,15 17,04 
10,09 1,68 14,29 
9,11 2,06 18,41 
9,01 1,59 14,98 
8,13 1,77 17,92 
7,33 1,54 17,37 
4,67 1,59 25,37 
3,32 1,12 25,26 

11: 75,06 l: 24,94 

Sac. 

~ 
-l 
C 
o 
vi 
(") 

~ 
C"l 
r,, 
z 
~ 
ñ 

N 
-....J 
U) 



TAULA 6.16. Característiques cromosòmiques de D. staphisagria (STA2). 

u l ■ ■ • • • • • 

11 l l l l l l l l 
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• 
10 µm 

Parell Long. del braç llarg Long. del braç curt Longitud total R = L/C Tipus de 
núm. m±ES m±ES m±ES Levan 

I 9,63 ± 0,45 8,90 ± 0,30 18,53 ± 0,74 1,08 m 
11 6,67 ± 0,21 2,64 ± 0,09 9,31 ± 0,22 2,53 sm 
Ill 6,93 ± 0,23 1,10 ± 0,05 8,03 ± 0,22 6,29 St 
IV 6,73 ± 0,17 1,10 ± 0,05 7,83 ± 0,18 6,11 st 
V 6,41 ± 0,19 0,96 ± 0,05 7,37±0,18 6,70 St 
VI 6,09 ± 0,17 0,78 ± 0,05 6,87 ± 0,19 7,78 t 
VII 5,10 ± 0,18 1,07 ± 0,05 6,18 ± 0,18 4,76 st 
VIII 3,74 ± 0,14 0,87 ± 0,05 4,61 ± 0,13 4,30 st 
IX 2,55 ± 0,22 0,70 ± 0,07 3,25 ± 0,27 3,67 St -Les mesures són expressades en µm. Vegeu el text. 

Localitat: 
Ma; Rif Occidental, pr. Talambote 

Fórmula cromosòmica: 
2n=2x= 18 = lmsac+ lsmsat +6st+ lt 

Longitud cromosòmica mitjana: 
8,00 ± 1,45 µm 

Classe de Stebbins: 
3C 

Índexs d'asimetria de Romero-Zarco: 
Al= 0,71; A2 = 0,51 

f ndexs de Bazzichelli IC 
Lo/o C% 

13,38 12,37 48,04 
9,27 3,67 28,35 
9,63 1,53 13,72 
9,35 1,53 14,07 
8,90 1,33 12,99 
8,46 1,09 11,39 
7,09 1,49 17,37 
5,20 1,21 18,87 
3,55 0,97 21,43 
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TAULA 6.17. Característiques cromosòmiques de D. staphisagria (STA3). 

I1 ....... _ 
,II 111111 1 • 

r-- r, 
~~~ 

IOµm ,,~ 

Parell Long. del braç llarg Long. del braç curt Longitud total R = UC Tipus de 
núm. m±ES m±ES m±ES Levan 

I 8,76 ± 0,42 7,54 ± 0,33 16,30 ± 0,74 1,16 m 
11 6,87 ± 0,20 1,89 ± 0,12 8,76 ± 0,29 3,65 St 
Ill 6,99 ± 0,29 1,28 ± 0,09 8,27 ± 0,28 5,48 st 
IV 6,24 ± 0,23 1.54 ± 0,09 7,77 ± 0,28 4,06 st 
V 5,83 ± 0,29 1.45 ± 0,Q7 7,28 ± 0,31 4,02 st 
VI 5,51 ± 0,32 1,19 ± 0,08 6,70 ± 0,30 4,63 St 
VII 4,64 ± 0,32 1,03 ± 0,08 5,67 ± 0,38 4,51 st 
VIII 3,39 ± 0,19 0,90 ± 0,05 4,29 ± 0,23 3,77 st 
IX 2,64 ± 0,10 0,75 ± 0,04 3,39 ± 0,12 3,50 st 

:,~e:~----' 

Les mesures són expressades en µm. Vegeu el text. 

Localitat: 
Hs; Eivissa, Benarràs 

Fórmula cromosòmica: 
2n= 2x = 18 = lm + 8st 

Longitud cromosòmica mitjana: 
7 ,60 ± 1,24 µm 

Classe de Stebbins: 
3C 

fndexs d'asimetria de Romero-Zarco: 
A1 = 0,69 ; A2 = 0,46 

fndexs de Bazzichelli IC 
Lo/o C% 

12,8 11,02 46,26 
10,04 2,75 21,52 
10,21 1,86 15,44 
9,11 2,25 19,78 
8,52 2,12 19,92 
8,05 1,74 17,75 
6,78 1,50 18,16 
4,96 1,31 20,95 
3,86 1,10 22,22 ..... _;•: ;-:- . .-1 .. ' .. 
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TAULA 6.18. Característiques cromosòmiques de D. pictum (PICl). 
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Parell Long. del braç llarg Long. del braç curt Longitud total R = L/C Tipus de 
núm. m±ES m±ES m±ES Levan 

I 8,82 ± 0,55 6,21 ± 0,31 15,02 ± 0,68 1,42 m 
11 8,93 ± 0,63 2,90 ± 0,18 11,83 ± 0,68 3,08 St 
Ill 6,67 ± 0,37 2,12 ± 0,28 8,79 ± 0,54 3,15 St 
IV 5,48 ± 0,47 1,68±0,15 7,16 ± 0,55 3,26 st 
V 6,12 ± 0,50 1,25 ± 0,08 7,37 ± 0,48 4,91 St 
VI 4,83 ± 0,25 3,13 ± 0,26 6,96 ± 0,50 1,76 m 
VII 5,37 ± 0,39 1,76 ± 0,08 6,53 ± 0,44 2,68 st 
VIII 3,51 ± 0,29 1,19 ± 0,12 4,70 ± 0,30 2,95 sm 

. -Les mesures són expressades en µm. Vegeu el text. 

Localitat: 
81; Mallorca, Cala 8óquer 

Fórmula cromosòmica: 
2n= 2x = 16 = 2m + lsm + 5st 

Longitud cromosòmica mitjana: 
8,54 ± 1,18 µm 

Classe de Stebbins: 
38 

Índexs d'asimetria de Romero-Zarco: 
A1 = 0,60 ; A2 = 0,36 

f ndexs de 8azzichelli IC 
L% C% 

12,90 9,08 41,31 
13,07 4,24 24,51 
9,76 3,10 24,09 
8,02 2,46 23,48 
8,95 1,82 16,93 
5,60 4,58 45,00 
7,85 1,70 17,78 
5,13 1,74 25,31 
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TAULA 6.19. Característiques cromosòmiques de D. pictum (PIC2). 
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Parell Long. del braç llarg Long. del braç curt Longitud rota! 
núm. m± ES m± ES m± ES 

I 9,57 ± 0,44 6,84 ± 0,23 16,41 ± 0,58 
II 8,53 ± 0,39 4,29 ± 0,45 12,82 ± 0,42 
III 7,51 ± 0,31 1,65 ± 0,09 9,16 ± 0,29 
N 6,32 ± 0,21 2,06 ± 0,15 8,38 ± 0,28 
V 6,21 ± 0,30 1,42 ± 0,18 7,63 ± 0,29 
VI 5,02 ± 0,23 2,76±0,17 7,77 ± 0,21 
VII 5,54 ± 0,35 1,25 ± 0,09 6,79 ± 0,33 
VIII 3,60 ± 0,1 7 1,19 ± 0,07 4,79±0,18 

I. 73,75 

Les mesures són expressades en µm . Vegeu el text. 

R= L/C Tipus de 
Levan 

1,40 m 
1,99 sm 
4,54 St 
3,07 St 
4,37 St 
1,82 sm 
4,44 St 
3,02 St 

Localitat: 
Bl; Mallorca, Cala Tuent 

Fórmula cromosòmica: 
2n = 2x = 16 = l m'ar + 2sm + 5st 

Longitud cromosòmica mitjana: 
9,22 ± 1,31 µm 

Classe de Stebbins: 
3B 

Índexs d'asimetria de Romero-Zarco: 
A1 = 0,61 ; A2 = 0,38 

Índexs de Bazzichelli re 
Lo/o C% 

12,98 9,28 41 ,70 
11 ,56 5,82 33,48 
10,18 2,24 18,04 
8,57 2,79 24,57 
8,42 1,93 18,63 
6,80 3,74 35,45 
7,51 1,69 18,38 
4,88 1,61 24,85 

I 70,90 I 29,10 
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TAULA 6.20. Característiques cromosòmiques de D. verdunense (VERI). 

10 

,1-1 
l ■ ■ ■ ■ • • 

11 l l l l l l l 
-1\'e ~~., 
~ IOµm 

10 

Parell Long. del braç llarg Long. del braç curt Longitud total R = UC Tipus de 
núm. m±ES m±ES m±ES Levan 

I 5,60 ± 0,23 2,90 ± 0,14 8,50 ± 0,26 1,93 sm 
li 5,13 ± 0,25 1,42 ± 0,09 6,55 ± 0,25 3,61 st 
Ill 4,67 ± 0,14 0,75 ± 0,04 5,42 ± 0,15 6,19 St 
IV 4,32 ± 0,13 0,84 ± 0,04 5,16 ± 0,12 5,14 St 
V 4,09 ± 0,13 0,78 ± 0,05 4,87 ± 0,13 5,22 St 
VI 3,77 ± 0,12 0,84 ± 0,06 4,61 ± 0,13 4,48 st 
VII 3,39 ± 0,15 0,78 ± 0,04 4,18 ± 0,15 4,33 st 
VIII 2,38 ± 0,30 0,67 ± 0,05 3,05 ± 0,31 3,57 st 

~ 
Les mesures són expressades en µm. Vegeu el text. 

Localitat: 
Hs; Barcelona, Sant Llorenç d'Hortons 

Fórmula cromosòmica: 
2n= 2x = 16 = lsm + 7st 

Longitud cromosòmica mitjana: 
5,29 ± 0,58 µm 

Classe de Stebbins: 
3B 

fndexs d'asimetria de Romero-Zarco: 
A1 = 0,74; A.i= 0,29 

fndexs de Bazzichelli IC 
Lo/o Co/o 

13,22 6,85 34,13 
12,12 3,36 21,68 
11,03 1,78 13,90 
10,21 1,99 16,29 
9,66 1,85 16,07 
8,90 1,99 18,24 
8,01 1,85 18,75 
5,62 1,58 21,90 

Sat. 

N 
'-l 
00 

o:, 

o 
5 
C"l 
> 
o 
trl 

s: 
~ 
~ o 

R 
5 
o 
trl 

s: 
~ 
o:, 
C: 

~ t--

~ 
~ 

~ 



TAULA 6.21. Característiques cromosòmiques de D. vmlunmst (VER3). 
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Parell Long. del braç llarg Long. del braç curt Longitud total R = UC Tipus de 
núm. m± ES m± ES m± ES Levan 

I 
11 
Ill 
IV 
V 
VI 
VII 
VIII 

5,51 ± 0,18 
5,02 ± 0,14 
4,35 ± 0,08 
3,94 ± 0,04 
3,83 ± 0,08 
3,60 ± 0,07 
3,42 ± 0,07 
3,10 ± 0,07 

2,87 ± 0,06 
1,10 ± 0,03 
0,75 ± 0,04 
0,84 ± 0,05 
0,70 ± 0,04 
0,64 ± 0,03 
0,67 ± 0,04 
0,67 ± 0,04 

Les mesures són expressades en µm. Vegeu el text. 

8,38 ± 0,16 1,92 sm 
6,12 ± 0,16 4,55 st 
5,10 ± 0,07 5,77 se 
4,79 ± 0,08 4,69 se 
4,52 ± 0,09 5,50 st 
4,23 ± 0,10 5,64 st 
4,09 ± 0,07 5,13 st 
3,77 ± 0,09 4,65 se -

Localitat: 
Hs; Lleida, Castelló de Tor 

Fórmula cromosòmica: 
2n= 2x = 16 = lsm + 6st + lsc"'lt 

Longitud cromosòmica mitjana: 
5, 13 ± 0,53 µm 

Classe de Stebbins: 
38 

Índexs d'asimetria de Romero-Zarco: 
A1 = 0,76 ; A2 = 0,27 

f ndexs de Bazzichelli 
L% C% 

13,44 
12,23 
10,61 
9,62 
9,34 
8,77 
8,35 
7,57 

7,00 
2,69 
1,84 
2,05 
1,70 
1,56 
1,63 
1,63 

• • ,,.1-',,, ., ........ 
,.. ,, ,;¡ . . 

IC 

34,26 
18,01 
14,77 
17,58 
15,38 
15,07 
16,31 
17,69 
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TAULA 6.22. Característiques cromosòmiques de D. obcordatum (OBCI) . 
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Parell Long. del braç llarg Long. del braç curt Longitud total R = L/C Tipus de 
núm. m± ES m± ES m± ES Levan 

I 6,79±0,17 3,25 ± 0,11 10,03 ± 0,18 2,09 sm 
II 5,22 ± 0,15 0,87 ± 0,05 6,09 ± 0,15 6,00 st 
III 4,81 ± 0,13 0,90 ± 0,04 5,71 ± 0,13 5,35 St 
N 4,61 ±0,11 0,84 ± 0,05 5,45±0,14 5,48 St 
V 4,35 ± 0,11 0,93 ± 0,03 5,28±0,11 4,69 St 
VI 4,09 ± 0,10 0,96 ± 0,05 5,05 ± 0,14 4,27 st 
VII 3,60 ± 0,12 0,81 ± 0,05 4,41 ± 0,14 4,43 St 
VIII 3,10 ± 0,10 0,87 ± 0,03 3,97 ± 0,12 3,57 st 

l I.45,99 l 
Les mesures són expressades en µm. Vegeu el text. 

Localitat: 
Ma; Teruan, Asilah 

Fórmula cromosòmica: 
2n= 2x = 16 = lsm + 7st 

Longitud cromosòmica mitjana: 
5,75 ± 0,66 µm 

Classe de Stebbins: 
3B 

Índexs d'asimetria de Romero-Zarco: 
A 1 = 0,75 ; Ai= 0,30 

Índexs de BazzicheUi re 
Lo/o C% 

14,75 7,06 32,37 
11,35 1,89 14,29 
10,47 1,95 15,74 
10,03 1,83 15,43 
9,46 2,02 17,58 
8,89 2,08 18,97 
7,82 1,77 18,42 
6,75 1,89 21,90 

l I 79,51 I,20,49 
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TAULA 6.23. Característiques cromosòmiques de D. favargtri (FAV3). 
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Parell Long. del braç llarg Long. del braç curt Longitud total R = UC Tipus de 
núm. m ± ES m ± ES m ± ES Levan 

I 
11 
Ill 
IV 
V 
VI 
VII 
VIII 

5,77 ± 0,27 
4.76 ± 0,09 
4,03 ± 0,07 
4,03 ± 0,10 
3,80 ± 0,08 
3,48 ± 0,08 
3,02 ± 0,09 
2,67 ± 0,12 

3,07 ± 0,10 
0,99 ± 0,07 
0,99 ± 0,07 
0,78 ± 0,04 
0,75 ± 0,04 
0,90 ± 0,04 
0,99 ± 0,05 
0,78 ± 0,06 

Les mesures són expressades en µm. Vegeu el text. 

8,85 ± 0,35 1,88 sm 
5,74 ± 0,14 4,82 St 
5,02 ± 0,08 4,09 St 
4,81 ± 0,09 5,15 st 
4,55 ± 0,08 5,04 st 
4,38 ± 0,10 3,87 St 
4,00 ± 0,11 3,06 st 
3,45 ± 0,12 3,41 st ... líïl( &-~·&&»·~ 

A !\i .,.. ' ., 

Localitat: 
Ma; Essaouira 

Fórmula cromosòmica: 
2n= 2x = 16 = lsm + 7st 

Longitud cromosòmica mitjana: 
5,10 ± 0,59 µm 

Classe de Stebbins: 
3B 

fndexs d'asimetria de Romero-Zarco: 
A1 = 0,72 ; Az = 0,30 

fndexs de Bazzichelli I C 
L% C% 

14,14 
11,66 
9,88 
9,88 
9,31 
8,53 
7,39 
6,54 

7,53 
2,42 
2,42 
1,92 
1,85 
2,20 
2,42 
1,92 

.. , ... ~ .,...1!> ,,,_" t ',--s. 
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TAULA 6.24. Característiques cromosòmiques de C mauritanica (MAUI). 
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Parell Long. del braç llarg Long. del braç curt Longitud total R= L/C Tipus de 
núm. m± ES m± ES m± ES Levan 

I 7,63 ± 0,25 6,32 ± 0,27 13,95 ± 0,46 1,21 m 
II 6,90 ± 0,20 5,60 ± 0,27 12,50 ± 0,40 1,23 m 
m 7,25 ± 0,21 1,02 ± 0,05 8,27 ± 0,24 7,14 
N 6,53±0,17 0,99 ± 0,05 7,51 ± 0,14 6,62 St 

V 6,09 ± 0,16 1,07 ± 0,05 7,16±0,19 5,68 St 

VI 5,60±0,12 1,07 ± 0,06 6,67 ± 0,12 5,22 St 

VII 4,52 ± 0,24 1,04 ± 0,05 5,57 ± 0,24 4,33 St 

VIII 3,28 ± 0,11 0,78 ± 0,05 4,06 ± 0,10 4,19 St 

I65,68 

Les mesures són expressades en µm. Vegeu el text. 

Localitat: 
Ma; Khenifra, Ait-Mouli 

Fórmula cromosòmica: 
2n= 2x = 16 = 2m + 5st + lt 

Longitud cromosòmica mitjana: 
8,2 1 ± 1, 19 µm 

Classe de Stebbins: 
3B 

Índexs d'asimetria de Romero-Zarco: 
A1 = 0,65 ; A.i= 0,38 

f ndexs de Bazzichelli re 
L% C% 

11,61 9,62 45,32 
10,51 8,52 44,78 
11,04 1,55 12,28 
9,93 1,50 13,13 
9,27 1,63 14,98 
8,52 1,63 16,09 
6,89 1,59 18,75 
4,99 1,19 19,29 

I 72,76 I21,24 
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TAULA 6.25. Característiques cromosòmiques de C. ajacis (AJAl). 
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Parell Long. del braç llarg Long. del braç cure Longitud total 
núm. m±ES m± ES m±ES 

I 7,02 ± 0,18 6,21 ± 0,17 13,22 ± 0,28 
11 6,53 ± 0,23 5,57 ± 0,13 12,09 ± 0,34 
Ill 5,22 ± 0,10 1,25 ± 0,05 6,47 ± 0,12 
IV 4,90 ± 0,11 0,96 ± 0,04 5,86 ± 0,12 
V 4,55 ± 0,12 0,96 ± 0,05 5,51 ± 0,10 
VI 4,15 ± 0,06 0,99 ± 0,04 5,13 ± 0,08 
VII 3,54 ± 0,1 l 0,96 ± 0,05 4,50 ± 0,09 
VIII 2,93 ± 0,12 0,84 ± 0,02 3,77 ± 0,1 l 

.· }Jff6S . .. · .. ·· 

Les mesures són expressades en µm. Vegeu el text. 

.. 
R = L/C Tipus de 

Levan 

1,13 m 
1,17 m 
4,19 S( 

5,12 S( 

4,76 S( 

4,21 SC 

3,70 SC 

3,48 S( 

Localitat: 
Hs; Barcelona, Sane Llorenç d'Hortons 

Fórmula cromosòmica: 
2n= 2x = 16 = lm + lmsat + 6sr 

Longitud cromosòmica mitjana: 
7,07 ± 1,26 µm 

Classe de Srebbins: 
3B 

Índexs d'asimetria de Romero-Zarco: 
A1 = 0,60 ; A2 = 0,47 

Índexs de Bazzichelli IC 
L% C% 

12,41 10,97 
11,54 9,85 
9,23 2,21 
8,67 1,69 
8,05 1,69 
7,33 1,74 
6,26 1,69 
5,18 1,49 

s.NW . ·-_';~.-- ""-~. .. . .,. ,. 
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46,04 
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284 BIOLOGIA DE LA REPRODUCCIÓ DE LA TRIBU DELPHINIEAE 

fins al moment actual només se n'han detectat dos: x = 8 i x = 9. Tots els dis
pioides identificats responen a la dotació 2n = 18, per tant, es tracta d'una dis
ploïdia ascendent i, de moment, només detectada en el gènere Delphinium. Pel 
que fa a la poliploïdia en aquesta àrea, només té lloc en el gènere Aconitum i 
aïlladament en algunes espècies perennes del gènere Delphinium (D. montanum, 
D. elatum, D. dubium i D . .fissum). En alguna espècie 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, s'ha fet algun recompte triploide en C. ajacis, però cal tenir en 
compte que aquesta espècie, àmpliament emprada com a ornamental, ha estat 
molt manipulada per a millorar-la genèticament Qain i Bose, 1960; Jain et al., 
1963; Basak i Jain, 1963; Mandal i Basu, 1977, 1978). 

El cariotip bàsic de la tribu és bimodal, normalment amb dues parelles de cro
mosomes llargs. S'han proposat dues hipòtesis per a explicar la formació d'aquest 
tipus de cariotip: 

- Darlington (1963) suggereix que prové de cariotips simètrics d'origen po
liploide. Els cromosomes llargs contindrien gens duplicats que es poden perdre 
sense que això afecti greument la planta. Els cromosomes més petits es podrien ha
ver format a partir d'aquests fragments despresos. Les primeres dades isoenzimàti
ques relatives a aquests tàxons, 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 capítol 7). 

- Giménez (1995), recollint l'opinió de Lewistky (1931), creu que deriva 
de cariotips simètrics 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 escurçat, sense que el complement general es modifiqui. 
Els alts percentatges de producció de granes, aparentment viables, obtinguts en 
els encreuaments entre espècies filogenèticament molt properes però amb nom
bres cromosòmics diferents, com ara entre D. staphisagria i D. pictum, entre 
D. bolosii i D . .fissum o, fins i tot, entre D. bolosii (sèrie Fissa) i membres de la 
sèrie Pentagyna, del mateix subgènere Oligophyllon (vegeu el capítol 5), donarien 
suport a aquesta hipòtesi. En aquest sentit, cal remarcar que en les espècies de la 
sèrie Pentagyna (2n = 16) hem obtingut més bons resultats encreuant-les amb 
D. bolosii (2n= 18) que amb D. pictum (2n= 16) (subgènere Staphisagria). Per 
tant, en els nostres tàxons pesen més en la producció de granes dels híbrids la 
proximitat filogenètica i la similitud cariomorfològica que les diferències de nom
bre cromosòmic. 

Aquest model de cariotip, amb dues parelles de cromosomes llargs, es man
té en tots els estudiats excepte en dos casos: en tots els recomptes de 2n = 18 
(D. bolosii i D. staphisagria) i en el subgènere Delphinium, amb 2n= 16, en els 
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quals ha desaparegut una d'aquelles parelles. Aquest fet ens permet proposar la 
hipòtesi que en els disploides estudiats amb 2n = 18, el nou cromosoma proba
blement s'ha format per fragmentació del braç curt d'una de les parelles de cro
mosomes llargs i reorganització posterior del complement, fenomen conegut amb 
el terme de translocació 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 subgènere Delphinium, s'observa una 
acusada tendència a disminuir la quantitat de material genètic, tot reduint la 
mida dels cromosomes (Blanché et al., 1990). La minva de ONA podria venir 
de la pèrdua d'un fragment de braç del segon parell de cromosomes, força pro
pens a ruptures. Aquest fet incrementa notòriament la asimetria del cariotip, ca
racterística 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 gè
nere, no pas a partir del subgènere Delphinium com va suggerir Malyutin ( 1973). 

revolució del cariotip dins el conjunt de la tribu segueix les dues tendències 
indicades per Stebbins (1971) i Trifonova (1990): increment de la asimetria i re
ducció de la mida del cariotip. De fet, dins la subfamília Helleboroidae, la tribu 
Delphinieaeés la que presenta flors zigomorfes, presumptament més evolucionades, 
i la que té els cariotips més asimètrics (Tamura, 1995). El parell de cromosomes més 
variable és el segon, com ja va intuir Blanché (l 99 l) i va confirmar posteriorment 
Giménez (1995), i pot resultar un bon marcador de l'evolució cariotípica dins la 
tribu. 

6.4.2. ANÀLISI PER GRUPS 

Gènere Aconitum 

De les espècies d'Aconitum presents a la Mediterrània occidental, només A. 
lycoctonum és diploide, amb 2n= 16, mentre que A. napel/us i A. anthora són tetra
ploides, amb 2n = 32 cromosomes cadascun. Les nostres poblacions han estat revi
sades en la seva majoria per Molero et al. (l 995). Els recomptes obtinguts 
coincideixen amb els determinats prèviament i no s'han detectat diferències im
portants en la morfologia del cariotip en esguard de resultats anteriors. 

Trifonova (l 990) va suggerir que la tribu evolucionava lentament cap a la po
liploïdia i que, per tant, els tàxons més antics són els que ja l'han assolida; tot i que 
a escala general aquesta darrera asseveració no ha pogut ser demostrada (Stebbins, 
1971). En aquest supòsit, A. lycoctonum seria més modern que les altres dues espè
cies. I si aquesta tendència fos certa, la desigualtat en la proporció de poliploides 
entre els dos gèneres més amplis de la tribu indicaria que Delphinium s'ha diferen-
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ciat molt més tard que Aconitum, i l'absència de poliploïdia en Consolida i Aconitella 
les delataria com a molt més evolucionades. El que sí que sembla acceptat per molts 
autors és que la poliploïdia va lligada a la latitud i a l'altitud (Hanelt, 1966; 
Stebbins, 1971; Ehrendorfer, 1980). Els poliploides semblen més ben adaptats a 
condicions i climes més extrems, com són els hàbitats alpins, que els seus progeni
tors diploides. En l'àrea d'estudi, això s'acompleix, ja que pràcticament totes les es
pècies tetraploides (A. napel/us, A. anthora, D. montanum) viuen en aquell tipus 
d'ambients. 

Pel que fa a la biologia de la reproducció, cal ressenyar com a dada interessant 
que l'única espècie diploide d'Aconitum-A. lycoctonum-és la que ha presentat 
taxes d'autogàmia més elevades en les proves d'embossament de flors (vegeu el ca
pítol 5), realitzades per estudiar la capacitat de reproducció en absència d'insectes. 
De fet, és l'única de les espècies muntanyenques (incloent-hi D. montanum, tetra
ploide) que ha produït granes desenvolupades en aquestes condicions, tot i que cal 
reconèixer que el seu sistema de reproducció més eficient és l'al,logàmia, si compa
rem els resultats de l'embossament amb la producció de granes per poJ.linització 
lliure al camp, en què hi han intervingut els insectes (taula 5.25). Amb tot, aques
ta feble autogàmia d' A. lycoctonum pot ser un recurs per a assegurar la producció de 
granes a una espècie en què la morfologia floral dificulta la poJ.linització, augmen
tant l'especificitat dels vectors, i en què hem detectat una proporció més alta de lla
dres de nèctar (vegeu el capítol 4). La manca d'autogàmia en les altres espècies pot 
ser deguda a una autoincompatibilitat més acusada o a uns fenòmens de proteràn
dria i hercogàmia més efectius. 

Sèrie Montana 

D. montanum és una espècie tetraploide Qankun, 1973; Blanché, 1991) 
amb 2n = 32, encara que moltes característiques seves, com el nombre d'estams (ve
geu l'apartat 2.3.1), la mida del gra de poJ.len o la densitat d'estomes (Blanché, 
1991) no delatin aquesta condició, és a dir, que no s'hi detecti un increment noto
ri en comparació d'altres espècies diploides properes. Els altres membres de la sèrie 
Montana, D. oxysepalum i D. dubium, són vicariants endèmics de les grans serrala
des europees, dels Carpats i dels Alps, respectivament. A partir de l'estudi d'hibri
dacions i de l'endosperma Qankun, 1973), sembla que aquests tres tàxons tenen 
més afinitat entre ells que no pas amb D. elatum, cosa que ha fet pensar que com
parteixen un avantpassat preglacial comú, que es devia extingir durant el període 
glacial (Blanché, loc. cit.). Aquest avantpassat s'hauria refugiat a diferents muntan
yes, que actuant com a illes geogràfiques, haurien permès la triple especiació. Tots 
tres presenten el mateix nombre cromosòmic, 2n = 32, que caracteritza prou bé 
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aquest subgènere en esguard del subgènere Oligophyllon i dels tàxons anuals, al
menys en aquesta àrea. Aquesta dotació cromosòmica denota, a més, un caràcter 
primitiu. 

Sèrie Fissa 

D. fosum inclou un conjunt de subespècies amb una àrea de distribució força 
àmplia (Blanché, 1991). S'estén des de les estepes i les baixes muntanyes d'Àsia cen
tral per tot el nord de la regió mediterrània fins a la península Ibèrica, on té la po
sició més occidental amb la subespècie 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 infraespedfic. Les poblacions dels Alps Marítims, descrites com a 
subespècie fosum varietat narbonense (Huth) Fiori (Blanché, loc. 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 subespècie sordidum de l'oest peninsular, molt 
aïllades entre elles, han estat revisades citogenèticament per Rico et al ( 198 l) i per 
Blanché (1991); també presenten una dotació cromosòmica de 2n=l6. El cariotip 
d'aquestes dues subespècies és força similar, amb petites diferències en el braç curt 
del segon parell, lleugerament més curt en les poblacions franceses, en què també 
hem detectat la presència de cromosomes satel-litífers. 

En el cas de D. bolosii, espècie filogenèticament molt propera a D. fissum, el 
nombre cromosòmic d'ambdues poblacions ha donat 2n = 18, un cas de disploïdia 
ascendent per guany de dos cromosomes respecte al nombre habitual de la tribu. Es 
tracta d'una disploïdia relativament moderna (si es té en compte la distribució de 
la sèrie) i molt localitzada. Aquest nombre, rar dins del gènere, només l'hem detec
tat en una altra espècie, en els tres recomptes de D. staphisagria que aportem en 
aquesta memòria. A la bibliografia només hem trobat un nombre disploide diferent, 
2n = 20, per a D. denudatum Wallich, pertanyent també al subgènere Oligophyllon, 
però a una secció força més allunyada (Sarkar et al., 1982). Dins la tribu, s'han de
tectat altres casos de disploïdia, amb aquest mateix nombre, en els gèneres Consolida 
i Aconitelia (Hong De-Yuan, 1986; Giménez, 1995). 

Pel que fa a la població de la Noguera, inicialment descrita com a D. fosum 
subsp.fontqueriAscaso i Pedrol (Ascaso i Pedrol, 1991), el nombre de 2n= 18, junt 
amb altres dades morfològiques, ens va inclinar a situar-la taxonòmicament dins 
l'espècie D. bolosii i separar-la clarament de D. fissum; la gran semblança entre els 
patrons de bandes isoenzimàtiques en ambdues poblacions donen suport a aquesta 
idea (vegeu el capítol 7). 

Els cariotips d'ambdues poblacions són força similars, tot i que cal destacar 
l'elevada presència de satèl·lits en la població de la Noguera. Actualment encara es 
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desconeix en bona part el paper que fan aquests fragments de ONA, i si es tracta 
d'un caràcter residual o recent. En tot cas, és un caràcter cariomorfològic més a tenir 
en compte. La posició dels sacèl-lics permet a Gage (1953) treure conclusions sobre 
l'evolució del genoma en altres espècies de Delphinium. Com ja hem indicat, també 
hem detectat satèl-lits en les poblacions de D. fissum dels Alps Marítims, amb una 
tendència més clara a situar-se en els parells llargs, mentre que en D. bolosii se situen 
en els parells cures. 

Els cariotips obtinguts per a D. bolosii concorden prou bé amb els de D. fissum, 
si acceptem la hipòtesi de la fragmentació d'un dels cromosomes, que dóna lloc al 
novè cromosoma, i de la desaparició d'una de les parelles de llargs. Aquests fets 
podrien relacionar-se amb l'àrea de distribució de la sèrie Fissa i la dispersió dels 
tàxons que hi pertanyen seguint, tal com apunta Blanché (1991), les línies de mi
gració durant la crisi de salinitat del Messinià, proposades per Bocquet et al (1978). 
D. bolosii establiria un pont d'enllaç entre la subespècie fissum varietat narbonense 
-que ocupa la zona dels Baixos Alps- i les escasses i distants localitats de la subes
pècie sordidum de l'oest peninsular. Per diverses circumstàncies aquestes plantes po
drien haver quedat aïllades geogràficament i haver patit un procés de diferenciació 
divergent que hagués donat lloc a una reorganització del material genètic. Els re
sultats dels encreuaments interespecífics donen suport a aquesta idea (vegeu el ca
pítol 5), ja que no sembla que hi hagi barreres d'incompatibilitat genètica entre 
ambdues espècies, cosa que confirma la seva proximitat filogenètica. 

Sèrie Pentagyna 

Tant D. sylvaticum com les dues subespècies de D. emarginatum presenten una 
dotació cromosòmica de 2n = 16, coincident amb els escassos recomptes previs i 
amb l'alera espècie del grup D. pentagynum. El nostre és el primer recompte per a 
D. sylvaticum; la subespècie emarginatum tampoc no havia estat comptada en plan
tes africanes (pertanyents a la varietat afticanum Maire). Els tres tàxons estudiats 
presenten un cariotip molt similar, amb dues parelles de cromosomes llargs, típic 
de la majoria de Delphinium perennes. I..:única diferència significativa és que la 
subespècie nevadense mostra els cromosomes un xic més llargs que els altres dos tà
xons, però això podria deure's al fet que s'haguessin escurçat poc durant el pretrac
tament. També hem detectat la presència de cromosomes satel-litífers en 
D. sylvaticum i en la subespècie nevademe. 

Els resultats dels encreuaments interespecífics (vegeu el capítol 5) demostren 
que les barreres genètiques• són pràcticament nul-les dins aquesta sèrie, fenomen 
també detectat en d'altres espècies 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 l'extrem oest de la Mediterrània; ocupa l'àrea 
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 curt, 
fet que els nostres resultats corroboren, ocuparia les posicions més extremes, seguint 
les línies de migració proposades per Bocquet et al. ( 1978). 

Pel que fa al possible origen a partir de D. fissum, l'alt nombre de granes 
produïdes a partir d'hibridacions entre individus d'ambdues sèries, pertanyents 
al mateix subgènere Oligophyllon (vegeu el capítol 5), demostren que, com amí
nim, són espècies molt emparentades o properes. Caldria un estudi més apro
fundit de les granes (que són un bon caràcter taxonòmic dins aquest grup) per a 
poder confirmar aquesta hipòtesi, com ja va suggerir Blanché (1991). També cal
dria realitzar un estudi cariològic i encreuaments amb les espècies africanes tro
picals de la subsecció Macrocentra secció Albocoerulea (D. leroyi Franch. i 
D. macrocentron Oliver), proposades per Munz (1967 a) 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 hipòtesi. 

Subgènere 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 
són morfològicament molt similars, fet esperable a priori perquè ambdues pobla
cions són geogràficament molt properes. Pràcticament només es diferencien per la 
presència d'un satèl·lit en el braç llarg del primer cromosoma en la població de Cala 
Tuent (PIC2), no detectat en l'altra població. Cal destacar com a tret remarcable, 
un augment de la simetria dels dos cariotips en relació amb el model de la tribu, a 
causa que, a part de les típiques dues parelles de cromosomes llargs, en presenten 
una tercera (el sisè parell, en ambdós casos) de cromosomes gairebé metacèntrics. 
Aquest fet ja va ser detectat per Verlaque et al. ( 1991) en el cariotip de D. pictum 
subsp. pictum de Mallorca i en el de D. pictum subsp. requieni de les illes Ieras. En 
canvi, no es va trobar en les poblacions de D. pictum subsp. pictum de Còrsega, que 
mostra un cariotip més asimètric. Trifonova (1990) ja va descriure un increment de 
la simetria dins aquest subgènere. 

I.:altra espècie del subgènere és D. staphisagria, amb referència a la qual cal re
marcar la troballa realment sorprenent d'un nombre cromosòmic nou, 2n= 18, en 
tres poblacions relativament allunyades geogràficament. Seria molt interessant po
der estudiar altres poblacions per confirmar aquest nombre. Kamari ( 1995, in litt.) 
ha comptat també 18 cromosomes en una població de Grècia, 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 s6n 
antics i no van acompanyats del cariotip. Els nombres poliploides podrien ser acci
dentals, ja que es tracta d'una planta força emprada en medicina popular i en jar
dineria; aquests tetraploides podrien correspondre a formes de jardí, d'origen 
dubtós. El fet que els nostres recomptes no coincideixin amb els previs podria tenir 
diverses explicacions. Podria ser que existís certa inestabilitat cromosòmica dins 
aquest grup. Certes dades com la mida de l' esper6, la mida de les granes, la ten
dència a l'autogàmia (vegeu el capítol S), etc., demostren que aquest grup ha seguit 
un model evolutiu ben diferenciat dins la tribu, i això també pot haver afectat l'or
ganitzaci6 genòmica. Dins el marc de la tribu, s'ha detectat una notable inestabili
tat cromosòmica, especialment del segon parell de cromosomes, en el qual es 
produeixen sovint ruptures o canvis morfològics, que en aquesta espècie podrien 
haver tingut més transcendència. D'altra banda, puix que el nombre cromosòmic 
de la tribu ha estat considerat molt fix, molts autors davant de recomptes dubtosos 
poden haver optat erròniament pel nombre més habitual. 

La disploïdia, junt amb altres característiques, com la considerable reducci6 de 
l' esper6 o l'increment de la mida de les llavors, sembla indicar que D. staphisagria 
es troba al final de la cadena evolutiva del subgènere, ja que D. pictum manifesta ca
ràcters més intermedis amb la resta d'espècies de Delphinium. El clar augment de 
la asimetria intercromosòmica i intracromosòmica del cariotip de D. staphisagria 
també és un caràcter més avançat, segons Trifonova (l 990). 

Els cariotips de les tres poblacions estudiades s6n molt similars, constituïts per 
un cromosoma molt llarg i molt simètric i vuit de molt més curts i molt asimètrics, 
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 perquè 
l'origen del cromosoma suplementari ha estat semblant, per fissi6 d'un cromoso
ma llarg. La poblaci6 del Marroc (STA2) presenta dos satèl·lits en els dos parells més 
llargs de cromosomes, mentre que les altres dues poblacions no en tenen. Aquest 
fet podria estar relacionat amb la relativa proximitat geogràfica entre Alacant 
(STAl) i Eivissa (STA3) (seguint la mateixa línia orogràfica bètica), però, donada 
la gran variabilitat d'aquest caràcter i poc coneixement que actualment es té dels sa
tèl·lits, no ens atrevim a fer-ne conjectures. 

Subgènere Delphinium 

Tots els recomptes coneguts (taules 6.2 i 6.7), incloent-hi els corresponents als 
tàxons que no es troben a la regió estudiada (Blanché, 1990; Blanché et al, 1990; 
Giménez, 1995), donen 2n= 16; per tant, es tracta d'un grup estrictament diploi
de, molt estable quant al nombre cromosòmic. I.:absència de nivells de ploïdia més 
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elevats fa suposar un origen recent del subgènere que, per tant, s'hauria de consi
derar més evolucionat que els tàxons perennes. En el conjunt de les Delphinieae, 
com ja apuntàvem anteriorment, tampoc no es detecten nivells de ploïdia més alts 
en els gèneres més avançats: Consolida i Aconitella (Trifonova, 1990). 

I..:origen recent del subgènere també es veu confirmat pel fet de presentar el 
cariotip més asimètric de la tribu, com a mínim a la regió mediterrània (figures 
6.1 i 6.2). I..:augment de la asimetria -considerat un caràcter evolutiu secunda
ri (Stebbins, 1971)- és degut, fonamentalment, a l'escurçament del braç curt 
del segon parell de cromosomes, amb la qual cosa només resta una parella de cro
mosomes llargs, fet que es reflecteix en la fórmula lm (o lsm) + 7st. Aquest es
curçament és el tret més característic del subgènere, junt amb una considerable 
reducció general de la mida dels cromosomes, causada per una pèrdua de ONA 
que Al-Kelidar i Richards (1981) van estimar en un 30 o/o en esguard de les es
pècies perennes i que correspon aproximadament a les diferències de mida ob
servades (taula 6.7). Aquests autors creuen que la pèrdua de material hereditari 
indica una posició filogenètica derivada, en aquest cas lligada a l'hàbit anual. 
Aquesta pèrdua es pot produir quan es donen inversions i translocacions de frag
ments de braços dels cromosomes, sense modificar el nombre de centròmers, cosa 
que no s'esdevé tant en els tàxons perennes perquè ocupen hàbitats més estables 
(Blanché et al., 1990). 

D'altra banda, els cariotips d'aquest grup són molt uniformes. De vegades, s'hi 
han detectat, fins i tot, més diferències intraespecífiques que interespecífiques 
(Blanché et al, 1990). La gran semblança dels cariotips i la manca de barreres ge
nètiques (vegeu el capítol 5) suggereixen que es tracta d'un grup molt homogeni, 
de diferenciació molt recent, que podria ser considerat com un complex. Maire 
(1964) el va tractar com un conjunt de tàxons supeditats a D. peregrinum L., amb 
un gran nombre de varietats i formes. 

Pel que fa a la biogeografia de la secció Delphinium, distribuïda àmpliament 
per les regions mediterrània i iranoturaniana, sembla que presenta dos centres de 
diversitat (Blanché, 1990). El primari és a la regió mediterrània oriental (Grècia 
i Turquia), on s'observa un gran nombre d'endemismes, i el secundari, a la regió 
mediterrània occidental (muntanyes de l'Adas), 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'unió entre aquest subgènere i altres espè
cies perennes. D. balansae és l'únic representant perenne del subgènere, encara 
que totes les seves característiques macromorfològiques i micromorfològiques 
concorden clarament amb les d'una espècie anual. El seu cariotip es troba a mig 
camí, ja que ha reduït la mida dels cromosomes i la segona parella s'ha comen
çat a escurçar. Aquest fet suggereix que aquesta espècie és l'avantpassat relicte del 
subgènere Delphinium. 
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Gènere Consolida 

El nombre cromosòmic de les dues espècies estudiades és de 2n = 16, coincidint 
amb els recomptes previs (taula 6.3). També hem recollit un recompte de 2n= 12 
(Bonicke, 1911), però no l'hem tingut en compte perquè hi havia hagut confusions 
nomenclaturals i no teníem una referència clara del material. S'han detectat alguns 
casos de disploïdia en aquest gènere, tant ascendent, amb 2n= 18 (Hong De-Yuan, 
1986; Giménez, 1995), com descendent, amb 2n= 14 (Hong De-Yuan, loc. cit.), però 
cap a la Mediterrània occidental. De fet, a aquesta zona arriben poques espècies; la 
major diversitat del gènere es troba a la Mediterrània més oriental. 

El cariotip mostra les dues parelles de cromosomes llargs, típiques de les 
Delphinieae, sense una reducció de la mida dels cromosomes, al revés que en el sub
gènere Delphinium. Alguns autors han descrit constriccions secundàries en C. mau
ritanica (Blanché et al., 1987), que nosaltres no hem detectat en la població 
estudiada. Tampoc no hi hem observat la tendència a presentar el quart parell més 
simètric, assenyalada en diverses poblacions de C pubescens i C mauritanica i apa
rentment exclusiva de la sèrie Pubescentes (Blanché et al., loc. cit.; Giménez, 1995). 

Pel que fa als resultats dels encreuaments interespedfics assajats (vegeu el ca
pítol 5), les barreres genètiques semblen més fortes en aquest gènere que en 
Delphinium, mentre que les diferències de la morfologia cromosòmica no són tan 
grans. Tot i aquesta baixa capacitat d'encreuament, les dues espècies, de la mateixa 
secció i sèrie, s'hibriden més bé (al voltant d'un 30 % de producció de granes) en
tre elles que amb les més allunyades. Hong De-Yuan ( 1986) també va trobar una 
baixa capacitat d'encreuament interespecífic i intergenèric en Consolida i Aconitella. 
No obstant això, va obtenir granes desenvolupades, bé que amb baix poder de ger
minació, hibridant dues Aconitella de nombre cromosòmic diferent, A. scleroclaaa 
(Boiss.) Sojak (2n= 18) i A. stenocarpa (Hossain & Davis) Sojak (2n= 16), anàlo
gament als resultats obtinguts per nosaltres amb D. bolosii i D. fissum. En canvi, no 
va obtenir granes desenvolupades dels híbrids entre A. teheranica (Boiss.) Sojak 
(2n = 14) amb les altres dues aconitel-les, ni amb C regalis (2n = 16). 

6.4.3. EFECTE DEL NOMBRE CROMOSÒMIC EN I.A REPRODUCCIÓ 

Les espècies estudiades són citogenèticament normals i equilibrades. A l'efec
te de control, no hi hem detectat cap altra anomalia cromosòmica que la consoli
dació de x = 9 com a nombre de base de D. bolosii i D. staphisagria. 

Els encreuaments interpoblacionals assajats (BOU x BOL2; STAl x STA2; 
PICl x PIC2; VERl x VER2) (vegeu el capítol 5) han produït percentatges de 
granes molt alts en tots els casos, semblants als intrapoblacionals (les diferències 
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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 perquè les poblacions estan físicament separades les 
unes de les altres, indiquen l'escassa divergència i poca diferenciació produïda 
per l'aïllament. 

Pel que fa a les experiències d'hibridació interespecífica (vegeu el capítol 5), la 
proximitat filogenètica i la similitud cariomorfològica són els factors que pesen més 
en la producció de granes per part dels híbrids. En canvi, la diferència en els nom
bres cromosòmics, que sol fer impossible la hibridació, té un paper secundari en els 
nostres tàxons. Per tant, aquest darrer factor no actua com a barrera genètica --com 
havien postulat alguns autors (Solbrig, 1970; Stace, 1989)- entre tàxons molt pro
pers de la tribu Delphinieae, si més no a la Mediterrània occidental. Aquest feno
men també ha estat detectat en altres tàxons, per exemple en el gènere Thymus L. 
(Morales, 1995) o en un bon nombre de Carduinaei de Centaureinae(García]acas, 
1996). En les nostres experiències hem assajat encreuaments, amb èxit, entre tàxons 
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 híbrides via
bles (Alías i Blanché, inèd.), tal com els experiments de Hong De-Yuan (1986) en 
Aconitella. Segons Stace (l 989), els híbrids entre espècies amb nombres cromosò
mics diferents, solen tenir un nombre cromosòmic intermedi; en les meiosis que
daria un cromosoma desaparellat, que probablement s'acabaria perdent. Vam 
intentar fer un seguiment citogenètic dels híbrids a fi de comprovar aquesta hipò
tesi, però no vam trobar material en divisió. Sigui com sigui, la descendència hí
brida tenia una gran vitalitat. 

Pel que fa als encreuaments entre espècies amb diferent nivell de ploïdia, tot i 
que no n'hem assajat cap, la bibliografia reporta alguns casos en què aqufsta con
dició actua com a barrera genètica. Legro ( 1961) obtingué produccions de granes 
molt baixes o nul·les encreuant D. elatum (2n = 32) amb les espècies diploides 
D. nudicaule, D. cardina/e i D. zalil (2n= 16), mentre que els resultats foren més 
bons en els encreuaments entre espècies amb el mateix nivell de ploïdia. Per contra, 
altres treballs demostren que aquest tipus de barreres són 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) (Lawreilce, 1936) i que Delphinium x belladonna (2n= 48) és un 
al,lopoliploide híbrid 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 pol·len, 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 perquè hi ha una tendència a la poliploïdització del nucli de l' endosper
ma i de l'embrió a conseqüència de la hibridació Qankun, loc. cit.). Algunes granes 
es desenvolupen, però, encara que l'endosperma no sigui viable. 
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En el gènere Aconitum també trobem un exemple d'hibridació entre dues es
pècies amb diferent nivell de ploïdia: A. napel/us subsp. skmsorae (2n = 32) i A. va
riegatum (2n = 16), (Zielinsky, 1982a, 1982b). El presumpte híbrid entre 
A. lycoctonum i A. napel/us, trobat a la localitat de la vall de Llosars (Osca), provin
dria de parentals amb diferent nivell de ploïdia, però cal una investigació més acu
rada per assegurar que ho és. 

Legro ( 1961) va intentar encreuar C. ajacis (2n = 16) amb D. elatum (2n = 32) 
sense cap mena d'èxit. En aquest cas, a part del diferent nivell de ploïdia, es tracta 
de dos tàxons molt allunyats filogenèticament, en què les barreres genètiques deuen 
ser importants. 

Totes aquestes dades tenen una gran transcendència, perquè demostren que les 
mutacions cromosòmiques estructurals no basten per a explicar l'especiació en 
aquest grup de plantes, excepte en algun cas, com el de D. bolosii. Els fenòmens de 
selecció són els únics capaços de produir combinacions i recombinacions de dife
rents gens que impliquin barreres citogenètiques i, conseqüentment, reproductives 
(Beadle, 1963). 



7. ELECTROFORESI D'ISOENZIMS 

7.1. INTRODUCCIÓ 

I.:electroforesi d'isoenzims ha tingut un paper important en diferents discipli
nes de la biologia i ha permès donar nous enfocaments, entre d'altres, a la sistemà
tica (Gottlieb, 1977; Crawford, 1989), als processos evolutius i a les relacions 
filogenètiques (Gottlieb, 1971; Crawford, 1983) i a la genètica de poblacions 
(Hamrick, 1989); també s'està convertint en una eina important en el camp de la 
biologia reproductiva (Ritland i J ain, 1981; Ritland, 1983; Lovett Doust i Lovett 
Doust, 1988; Brown etaL, 1989, 1990). 

Aquesta tècnica es fonamenta en l'existència, en tots els éssers vius, d'isoen
zims (Markert i Moller, 1959), és a dir, enzims que posseeixen la mateixa fun
ció, puix que actuen sobre el mateix substrat, però que són estructuralment una 
mica diferents. Això implica que tenen diferent mobilitat electroforètica, pro
pietat descoberta per Hunter i Markert (1957), i poden ser separats histoquími
cament en un substrat adequat. En els darrers anys s'ha produït una gran expansió 
de la recerca en aquest camp, que ha comportat una notable consolidació de la 
tècnica (Soltis et al., 1983; Wendel i Weeden, 1989; Kephart, 1990)" i un corpus 
científic de prou gruix per a la seva interpretació (Soltis i Soltis, 1989; Hamrick 
i Godt, 1989). 

I.:aplicació de la tècnica isoenzimàtica a la botànica ha proporcionat un am
pli ventall de marcadors genètics que tenen molts avantatges sobre els marcadors 
morfològics emprats tradicionalment (Brown i Weir, 1983; Hamrick, 1989). 
Representen una font de dades molt important per a l'anàlisi de la diversitat ge
nètica de les poblacions naturals, i no són influïts pels factors ambientals. Tampoc 
no depenen de la mida de l'individu ni, en principi, del seu estadi fenològic, ja 
que molts d'aquests enzims s'expressen durant tot el cicle de la planta. D'altra 
banda, l'especificitat isoenzimàtica permet atribuir al-lels a /oci concrets, i això fa 
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possible la comparació entre individus o poblacions mitjançant pocs /oci, al·lels 
que de vegades són molt polimòrfics per a la majoria de poblacions. Les dife
rències al·lèliques es detecten com a diferències de mobilitat, independentment 
del paper funcional o del grau de variabilitat de l'enzim. S'expressen codomi
nantment i fan possible el coneixement de les proporcions de segregació men
deliana eludint el problema d'aïllar els parentals i realitzar els encreuaments 
corresponents. A part, també aporten informació sobre l'origen híbrid, la du
plicació dels gens o la poliploïdia (Weeden i Wendel, 1989). Amb tot, cal tenir 
present que la molècula de ONA és molt grossa i que la informació que s'obté 
de l'electroforesi d'isoenzims correspon a una part del ONA total, proporcional
ment molt petita i, per tant, parcial, però no per això menys valuosa. A més, com 
que el codi genètic és degenerat (diferents triplets de nucleòtids poden codificar 
el mateix aminoàcid), una mateixa mobilitat electroforètica pot estar associada a 
variants diferents del gen analitzat. Per aquestes dues raons, les estimacions de 
variabilitat basades en els isoenzims ho són sempre per defecte. 

Els valors de la variabilitat genètica obtinguts a partir d'aquesta tècnica per
meten fer comparacions entre tàxons. El darrer recull de dades de diversitat isoen
zimàtica de què actualment disposem el portaren a terme Hamrick i Godt (1990) 
en un total de 449 espècies corresponents a 165 gèneres (dades publicades durant 
el període 1968-1988). 

Pel que fa a la biologia de la reproducció, els isoenzims proporcionen evi
dències directes sobre el tipus de reproducció i les seves conseqüències genèti
ques. Una anàlisi profunda dels sistemes reproductius pot donar una estimació 
de llur transcendència en la determinació de l'estructura de la població i de 
l'evolució potencial d'aquesta. Temps enrere, hom pensava que les anàlisis genè
tiques requerien una revisió directa de les seves interferències amb la morfologia 
i l'anatomia reproductiva. Ara s'ha reconegut que els sistemes reproductius es des
envolupen en un context ecològic i estan subjectes a factors demogràfics i de se
lecció natural. El tipus de pol·linització, la dinàmica de producció de flors, la 
densitat de plantes, el ritme de floració i tota l'ordenació en veïnatges dels indi
vidus en l'espai interaccionen amb els sistemes reproductius, de manera que la 
progènie pot haver estat organitzada no gens aleatòriament. Aquests models de
terminen l'extensió de la selecció i els esdeveniments que condueixen a canvis 
microevolutius dels sistemes de reproducció (Brown et al., 1989). 

Aquest tipus d'estudis es poden realitzar a dues grans escales: l'intrapoblacio
nal i l'interpoblacional. Segons la que considerem, la filosofia és diferent. En els es
tudis intrapoblacionals, s'obté una informació genètica molt precisa de cada 
individu, perquè es procura treballar amb el màxim nombre de /oci, però sempre a 
costa de la mida de la mostra. En canvi, a escala interpoblacional es consideren pocs 
/oci ben seleccionats, però cal maximitzar el nombre d'individus emprats en l'estu-
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di (Shaw i Brown, 1982). Sempre es pot completar o validar aquest tipus d'infor
mació amb observacions sobre la història natural de les poblacions com, per exem
ple, el comportament dels pol·linitzadors. 

Brown et al (1989) van assenyalar alguns dels aspectes de la biologia de la re
producció que es poden intuir mitjançant aquesta tècnica: 

a) Si l'autogàmia és completa o parcial en cada individu. 
b) Si l'apomixi és obligada o facultativa, és a dir, si també hi ha reproducció 

asexual. 
e) En plantes entomòfiles, si l'al·logàmia és completa o parcial i si les visites 

són efectives. . 
d) Si les granes d'un fruit provenen del mateix parental (estudis de progènie). 
e) Si els sistemes reproductius estan correlacionats amb la distribució espacial. 
f) Quins són els percentatges d'autogàmia en plantes clistògames o casmògames. 
g) Si hi ha autoincompatibilitat críptica o competència gametofítica. 
En el conjunt de les Delphinieae, segons les referències de què disposem, 

s'han dut a terme pocs treballs d'electroforesi d'isoenzims. Jensen (1968) realit
zà un estudi electroforètic pioner en gels d'acrilamida per separar isoesterases, 
isopolifenoloxidases i isoperoxidases d'Aconitum paniculatum Lam. Zielinsky 
(1982a, 1982b), mitjançant l'electroforesi en gels de midó, i la citogenètica, evi
dencià hibridacions entre A. napel/us i A. variegatum L., dues espècies amb nom
bres cromosòmics diferents. Waser (l 987) analitzà la variació genètica espacial 
en una població de D. nelsonii Greene. Finalment, Richter et al (l 994) estudia
ren la variabilitat genètica interpoblacional d'una espècie endèmica nord-ameri
cana, D. viridescens Leiberg. 

En la nostra àrea d'estudi, aquesta tècnica ha estat emprada per a la identifica
ció de varietats comercials, com per exemple de clavells (Messeguer, 1987) o d'ave
llaners (Rovira, 1993), o per a dur a terme estudis taxonòmics i evolutius en el 
gènere 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 tècnica d'elec
troforesi d'isoenzims al nostre laboratori per a les espècies de la tribu Delphinieae 
(esbrinar quins enzims es resolen millor en aquests tàxons i en quin tipus de gel, a 
quin pH, en quines condicions elèctriques, etc.). D'altra banda, i com a primera 
aproximació, fer una estimació de la variabilitat genètica d'aquestes espècies, esti
mació que servirà per a reforçar d'altres resultats obtinguts amb altres experiments. 
Atès l'elevat nombre d'espècies estudiades, ens ha semblat més interessant centrar
nos en tres exemples del gènere Delphinium: el subgènere Delphinium com a anual, 
citogenèticament uniforme i amb escasses barreres genètiques, i dues espècies pe
rennes, D. bolosii (espècie disploide) i D. montanum (espècie tetraploide), que pre
senten un interès especial pel fet de ser endèmiques d'àrees molt restringides. 
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7.2. MATERIAL I MÈTODES 

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 enzimàtica. Diversos autors han 
assajat mostres d'origen ben divers com ara fulles, tiges, puntes d'arrels, llavors, 
plàntules, pol-Ien, parcs del fruit i, fins i tot, algun espècimen 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 l'ADH, resolen molc bé i són un ma
terial molc idoni i còmode perquè ens estalvia tota la problemàtica de mantenir els 
individus vius, presenten, malauradament, dos inconvenients importants. D'una 
banda, les d'algunes espècies anuals són massa petites, cosa que fa difícil obtenir 
prou quantitat de mostra perquè la cinció sigui prou intensa. D'altra banda, l'ex
periència resulta irrepetible, ja que l'obtenció d'extracte suposa la destrucció de l'in
dividu potencial. També vam realitzar algunes proves amb pol·len, però alguns 
enzims com l'MDH mostraven zimogrames amb més bandes que els obtinguts a 
partir de fulles, cosa que dificultava la interpretació, fenomen que ja va descriure 
Garnatje (1995) en Cheirolophus. 

Finalment, doncs, hem treballat sobretot amb fragments de fulles provinents 
de germinació (vegeu el capítol 3) en les espècies anuals, o de recol·lecció directa al 
èamp, en les perennes. Prèviament vam dur a terme diversos assaigs per cal de com
provar que les fulles recollides de 24 a 48 hores abans de l'extracció i mantingudes 
a temperatura ambiental no perdien l'activitat enzimàtica. La recol·lecció de fulles 
al camp té l'avantatge de ser un mètode conservatiu, ja que no malmet en absolut 
la població, cosa molc important en el cas de plantes endèmiques amb problemes 
de preservació, com són D. bolosii o D. montanum. A part, és més còmode perquè 
evita les tasques de trasplantament d'individus del camp a testos. Les granes de les 
espècies anuals utilitzades en els experiments isoenzimàtics han estat recol·lectades 
i sembrades aleatòriament, mentre que les fulles de les espècies perennes es van re
collir fenc un transecce, tot procurant abraçar la màxima variabilitat. 

Hem estudiat els isoenzims de dues poblacions de D. bolosii (BOU i BOL2), 
dues de D. montanum (MONl i MON2) i quinze d'anuals corresponents a deu es
pècies del subgènere Delphinium (FAVl, FAV2, FAV3, MACl, OBCl, COSl, 
BALI, VERl, VER3, GRAl, GRA2, GRA3, DAVl, PERl i VIRI), les caracterís
tiques i la procedència geogràfica de les quals es detallen a la taula l. l 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 espècies de Turquia, i no pertanyen, per tant, a l'à
rea d' escudi. Les hem utilitzades com a grup de referència extern o outgroup. Les se
ves granes ens han estat proporcionades pel Dr. Ilarslan, de la Universitat d'Ankara. 
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TAULA 7. l. Referències de les poblacions de Dt/phinium turques estudiades. 

Tàxon Codi Localitat Data Plec testimoni Recol·lector 

D. davisiiMunz DAVl An: Zonguldak, Güyenoren 7-8-84 
D. ptrtgrinum L. PERl An: Mardin, Bikirkiri 4-7-85 
D. virgatum Poir. VIRI An: Antalya, Termessos 8-7-87 

7 .2.2. METODOLOGIA 

Elaboració del gel i dels tampons de gel i d'elèctrode 

ANK 1-1618 
ANK 1-1637 
ANK 1-1645 

Ilarslan 
Ilarslan 
Ilarslan 

Per a la separació electroforètica de mescles complexes de proteïnes hi ha di
versos tipus de suports: gels de midó, 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 midó, desenvolupats per Smithies (l 955), són els emprats més usual
ment per diversos motius: tenen una baixa toxicitat, la seva preparació és senzilla, 
permeten una càrrega fàcil de mostres i les despeses són relativament baixes, mal
grat que els de poliacrilamida presenten un poder de resolució i una flexibilitat su
perior (Wendel i Weeden, 1989). En el nostre estudi hem utilitzat gels de midó. 

Durant un període de proves (sis mesos) hem assajat, de manera força empíri
ca encara que seguint les recomanacions d'altres autors (Soltis et 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
ràmetres adients per a una bona resolució dels enzims. Les condicions òptimes 
establertes per al nostre material són indicades a la taula 7.2. 

Cada gel s'ha preparat a partir de 27 g de midó -quantitat establerta empíri
cament, que assegura una consistència suficientment bona-, equivalent a una con
centració del l 0-11 %. La solució de tampó 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 tampó d'elèctrode adient al gel 
utilitzat (taula 7.2), i que s'han repartit entre les cubetes del càtode i de l'ànode. 

Extracció, càrrega de mostres i electroforesi 

El tampó d'extracció, preparat amb una antelació mínima de dotze hores (tau
la 7.3), s'ha elaborat seguint les recomanacions de Pedrola (1993) i Caujapé (l 995). 

Empíricament, hem comprovat que les fulles més joves tenien més activitat en
zimàtica que les més velles. És per aquest motiu que hem fet la tria amb aquest cri-



TAULA 7.2. Característiques dels diversos gels. 

Enzim Gel pH Tampó de gel 

ACO Tris-citrat 7,0 3,12 ml d'àcid cítric 0,3 M 
ajustat a pH 7,0 amb Tris 
0,61 M 

6PGD Morfolina citrat 6,1 Àcid cítric 0,3 M ajustat a 
pH 6, l amb morfolina 

MT/GOT Borat de lici 8,2 Tris 0,33 M, àcid cítric 
PGI anhidre 0,005 M, àcid bòric 

0,03 M, ajustat a pH 8,2 
amb LiOH 0,04 M 

PGM Histidina-citrat 5,7 L-histidina (base lliure) 
MDH ajustat a pH 5,7 amb àcid 
ADH cítric 0,3 M 

ME T ris-citrat 8,2 6,25 ml de Tris 0,61 M 
ajustat a pH 8,2 amb àcid 
cítric 0,3 M 

Tampó d'elèctrode 

Àcid bòric 0,3 M 
ajustat a pH 8,2 amb 
NaOH 

Àcid cítric 0,3 M 
ajustat a pH 6, l amb 
morfolina 

LiOH 0,039 M, àcid bòric 
0,263 M ajustat 
a pH 8,0 amb LiOH o 
àcid bòric 

Tris-citrac O, l M 
ajustat a pH 5,7 

Àcid bòric 0,3 M 
ajustat a pH 8,2 amb 
NaOH 

Condicions elèctriques 

la fase: 150 V, 40 mA, 0,3 h 
2a fase: 300 V, 40 mA, 4 h 

la fase: 150 V, 20 mA, 0,3 h 
2a fase: 200 V, 30 mA, 3,5 h 

la fase: 150 V, 30 mA, 0,4 h 
2a fase: 300 V, 40 mA, 4-5 h 

l a fase: 150 V, 40 mA, 0,3 h 
2a fase: 200 V, 40 mA, 3 h 

la fase: 150 V, 40 mA, 0,3 h 
2a fase: 200 V, 40 mA, 4 h 
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Taula 7.3. Composici6 del tamp6 d'extracci6. 

Per 50 ml de soluci6 Tris 0,05 M i àcid cítric 0,07 M 
0,05 g de cisteïna HCI 
0,05 g d'àcid ascòrbic 

4,0 g de polivinil-pirrolidona (PVP-40) 
30 µl de 2-mercaptoetanol 

301 

teri, arribant a utilitzar, fins i tot, fulles cotiledonars. Afegim a la mostra un volum 
de 100-200 µl de tampó d'extracció i homogeneïtzem la mescla amb una mà de 
morter fins a la total alliberació dels enzims. Aquests enzims són força termolàbils 
i, en conseqüència, cal agilitzar al màxim tot el procés i realitzar-ho a baixa tempe
ratura. Si convé, es guarden momentàniament les mostres al congelador fins al mo
ment de la càrrega del gel. 

Submergim dins de la mostra fragments rectangulars de paper de filtre 
Whatman núm. 3 d'una mida de 8 x 3 mm, a fi que s'impregnin totalment de l'ex
tracte. Els extractes no emprats es poden conservar durant força temps al congela
dor a -40 ºC, amb l'excepció dels utilitzats per a l'estudi de l'ACO, molt sensible 
al fred. A temperatura ambiental tots es deterioren ràpidament. 

Amb l'ajut d'unes pinces i de paper absorbent, eixuguem els rectangles de pa
per de filtre per eliminar-ne l'excedent d'extracte (amb la qual cosa aconseguim una 
definició final més bona) i els dipositem verticalment en el gel. En un dels extrems 
del gel col·loquem un rectangle de paper impregnat d'una solució de blau de bro
mofenol, que actuarà com a indicador de la mobilitat del front. 

Un cop dipositat el gel en la unitat d'electroforesi corresponent, regulem la 
font d'alimentació (taula 7.2) a una primera fase en què les proteïnes es desprenen 
dels suports de paper i s'incorporen al gel. Transcorregut aquest període, aturem 
l'electroforesi, eliminem els rectangles de paper, netegem la zona de call i fem mi
grar els enzims en una segona fase sota les condicions elèctriques adients (taula 7.2) 
en funció dels tipus de tampó. 

Tallat del gel i tinció 

Una vegada ha finalitzat l'electroforesi, callem el gel transversalment en lles
ques d'i i 1,5 mm de gruix per poder fer el màxim de tincions possibles. Preparem 
l 00 ml de les solucions de tinció segons els enzims que ens interessi revelar, se
guint els protocols de la taula 7.4, basats en les recomanacions de Shields et al. 
(l 983), Vallejos (l 983) i Wendel i Weeden (l 989). Hem designat els enzims 
d'acord amb l'Enzyme Comission (EC) i també el nom emprat habitualment. 
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Hem comprovat empíricament que en el seu recorregut en el gel, els enzims des
criuen una trajectòria curvilínia lleugerament descendent i, per tant, gairebé sem
pre resulten més adequades les capes inferiors. Tapem la cubeta amb paper de 
plata per evitar l'evaporaci6 de les solucions de tinci6 i la col-loquem a l'estufa, 
a les fosques o a temperatura ambiental segons indiqui el protocol. La deixem 
incubar un temps mínim de 30 minuts, perquè reaccioni amb el substrat. 
Posteriorment, la rentem amb aigua de l'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 interpretació. Totes les fitxes 
i els negatius obtinguts per nosaltres es conserven al Laboratori de Botànica de 
la Facultat de Farmàcia. 

Dels 17 enzims assajats (ACO, MT/GOT, ME, MDH, PGM, 6PGD, PGI, 
ADH, SDH, EST, PRX, CAT, FDH, LDH, LAP, GDH i IDH) només s'han resolt 
satisfactòriament els vuit primers, i l'ADH exclusivament per a les granes. Les este
rases (EST) sortien difuses (alguns autors recomanen eliminar el mercaptoetanol 
del tamp6 d'extracci6 per a aquest enzim), cosa que dificultava l'assignaci6 correc
ta dels al-lels, la resolució 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 inclòs els protocols per a pre
parar les tincions dels enzims que s'han pogut valorar. 

7.2.3. PARAMETRES MESURATS 

A partir de la interpretació dels zimogrames obtenim els genotips individuals, 
que permeten calcular les freqüències al-lèliques de cada població. Aquestes, a la ve
gada, s'utilitzen per a determinar els paràmetres poblacionals, descrits per Gottlieb 
(1981), que possibilitaran la comparació de la variabilitat genètica interpoblacional 
i interespecífica. Els paràmetres descriptors que hem considerat bàsics per a quan
tificar la variabilitat genètica, d'acord amb els paràmetres isoenzimàtics de les nos
tres mostres, s6n: 

a) Nombre mitjà d'a/,lels per locus ~J: raó entre el nombre total d' al-lels de tots 
els /oci d'una població i el nombre de /oci. 

b) Proporció de gens polimòrfics (P}. percentatge de /oci polimòrfics en relació 
amb el total de /oci estudiats. En principi, un locus és polimòrfic quan presenta més 
d'un al-lel. En el nostre cas, hem pres el criteri de considerar un locus polimòrfic 
quan la freqüència de l'al-lel més comú és inferior a 0,95, que és el criteri més em
prat (Swofford i Selander,1989). 

e) Heterozigosi observada (Ho}. quocient entre el nombre d'heterozigots per a 
un gen determinat en la població i el total de genotips estudiats. 
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TAULA 7.4. Protocol de tinció. 

ACO: E.C.4.2.3.1. ACONITASA 
Tris 0,1 M 
MTT 
NADP 
PMS 
MgC12 

Àcid cis-aconític 
IDH 

Cal escalfar la tinció; l'extracte ha de ser extemporani 

100ml 
20mg 
8mg 
5mg 
5ml 
60mg 
70U 

6PGD: E.C.1.1.1.49 6-FOSFOGLUCONAT DESHIDROGENASA 
Tris O, l M 100 ml 
MTT 20mg 
NADP 8mg 
PMS 6mg 
Àcid fosfoglucònic 30 mg 

Cal escalfar la solució de tinció 

303 

MT/GOT: E.C.2.6.1.1. ASPARTAT AMINOTRANSFERASA (GLUTAMAT OXALACETAT 
TRANSAMINASA) 

TampóMT/GOT 100 ml 
Piridoxal 10 mg 
Fast Blue 200 mg 

(TAMPÓ MT/GOT: Tris 0,1 M, àcid cetoglutàric, àcid aspàrtic, ajustat a pH 8,0 amb HCI) 
La solució de tinció és fotosensible; s'ha de preparar de pressa i col·locar la cubeta de tinció a les 
fosques 

PGI: E.C.5.3.1.9. FOSFOGLUCOlSOMERASA 
Tris 0,1 M 
MTT 
NADP 
PMS 
Fructosa-GP 
G6PDH 

PGM: E.C.5.4.2.2. FOSFOGLUCOMUTASA 
Tris 0,1 M 
MTT 
NADP 
PMS 
MgC12 
Glucosa-IP 
G6PDH 

Cal escalfar la solució de tinció 

100ml 
20mg 
8mg 
6mg 
20mg 
30U 

100ml 
20mg 
8mg 
6mg 
2ml 
25 mg 
30U 
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TAULA 7.4. Protocol de tinci6. (Concinuaci6.) 

MDH: E.C.1.1.1.37 MALAT DESHIDROGENASA 
Tris 0,1 M 
MTT 
NAD 
PMS 
Soluci6 malat 0,1 M 

ME: E.C.1.1.1.40 ENZIM MÀLIC 

75ml 
15 mg 
15 mg 
4mg 
25 ml (ajustada a pH 7,5 amb Na2CO3) 

Tris 0,1 M 100 ml 
MTT 10mg 
NADP 8mg 
PMS 6mg 
Àcid màlic 500 mg 

Cal ajustar tota la soluci6 de tinci6 a pH 8,0 amb NaOH 

ADH: E.C. l. l. l. l. ALCOHOL DESHIDROGENASA 
Tris O, l M 100 ml 
MTT 20mg 
NAD 20mg 
PMS 4mg 
Alcohol etílic 5 ml 

d) Heterozigosi esperada (He}. paràmetre que es calcula a partir de la fórmula: 

He= 1-I.X.2 
l 

on X¡ és la freqüència de l'al-lel i. 
Aquests dos últims paràmetres són molt usats per a donar una estimació dels 

sistemes reproductius (Ritland, 1983; Brown, 1990; Barret i Kohn, 199 l). Per 
comprovar si les diferències detectades entre l'heterozigosi esperada i l'observada 
poden ser degudes a diferents graus de consanguinitat, vam calcular l'Índex de fi
xació de Wright(F) (Wright, 1933, 1951) per a cadascuna de les poblacions. Aquest 
índex compara l'heterozigosi esperada i l'observada segons la fórmula: 

F= (He-Ho) l He 

F pren valors que oscil-Ien entre -1 i l. Els valors positius d'aquest paràmetre 
indiquen un excés d'homozigots (graus més alts d'autogàmia), mentre que els va
lors negatius assenyalen un excés d'heterozigots. 
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A partir dels valors de F es pot calcular el coeficient de reproducció encreuada o 
a/.logàmia (t) (Weir, 1990) segons la fórmula: 

t={l-F)l(l+F) 

Aquest índex permet estimar el sistema reproductiu. Els valors propers a l in
diquen aparellaments a l'atzar o panmixi. 

Paral-lelament es pot calcular el coeficient d'autogàmia (s) (Clegg, 1980), que és 
la proporció de sistemes reproductius causats per autogàmia, a partir de la següent 
fórmula: 

S= l - t 

Generalment, les espècies autògames presenten més diversitat genètica entre 
poblacions que dins de cada població, contràriament al que s'observa en les al-lò
games (Brown, 1979). Cestadística de l'índex de fixació de Wright ens permetrà 
comparar aquest paràmetre a diferents nivells: F15 representa la desviació de la llei 
de Hardy-Weinberg dins de cada població, F5T mesura la fixació interpoblacional 
i FIT és la fixació total, considerant totes les poblacions. 

Els valors de tots aquests paràmetres van ser calculats, per a tots els /oci inter
pretats, a partir de les freqüències individuals processades mitjançant el programa 
BIOSYS-1, versió 1.7 (Swofford i Selander, 1989). Alguns càlculs es van haver de 
realitzar de forma semiautomàtica, perquè el programa BIOSYS no admet casos 
d'herència tetrasòmica com la que es dóna en el PGM-1 (vegeu més endavant). 
Aquest sistema no ha estat inclòs en els càlculs de F15, F5T i F1p com fan també 
Machon eta/. (1995). 

7 .3. RESULTATS 

Durant l'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 /oci de 6 en
zims per al subgènere Delphinium, 13 /oci de 8 enzims per a D. bolosii i 8 /oci de 
5 enzims per a D. montanum. Tot seguit els descriurem amb més detall. 

7.3.1. ANALISI DELS SISTEMES ENZIMÀTICS 

Analitzarem breument els patrons de bandes obtinguts per a cadascun dels sis
temes enzimàtics resolts en aquest treball. En el cas dels enzims en què hem inter-
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pretat més d'un sistema enzimàtic, hem associat un número al sistema, començant 
per les regions d'activitat situades a les zones del gel corresponents als isoenzims més 
ràpids en la migració cap a l'ànode, és a dir, als més distants de l'origen de migra
ció. En cadascun d'aquests sistemes, a l'al-lel més ràpid li hem atorgat la lletra a, al 
següent, la b, i així successivament. 

Vam realitzar homologies i proves comparatives per tal de verificar les mobili
tats enzimàtiques. No hem portat a terme, però, una anàlisi de la progènie, és a dir, 
un programa d'encreuaments controlats per a confirmar la base genètica dels dife
rents patrons de bandes obtinguts, perquè el temps disponible no abraçava una ge
neració suplementària. De totes maneres, les intensitats de les bandes dels 
heterozigots s'ajusten a l'assumpció d'herència codominant i el nombre de bandes 
va ser coherent amb l'esperat a partir del coneixement de l'estructura quaternària 
(nombre de subunitats) de l'enzim. 

Aconitasa (ACO) 

En la tinció d'aquest enzim de comportament monomèric, hem detectat dues 
zones d'activitat, AC0-1 i AC0-2, amb una mobilitat electroforètica molc similar, 
fins al punt que, en la nostra interpretació, els al-lels dels dos sistemes s'encavalquen 
parcialment, especialment en el subgènere Defphinium, cosa que en dificulta la in
terpretació. La deducció d'aquest patró ha estat feta a partir de la intensitat de les 
bandes i tenint en compte que és l'únic model que explica la presència de quatre 
bandes en la població 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 l'enzim ACO de D. favargeri (FAV3). 
(Les dues darreres mostres són de Consolida i les 2 penúltimes de D. verdunense). 
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En el primer sistema (AC0-1) hem detectat tres al·lels, un dels quals (el b) està 
pràcticament fixat en la majoria de poblacions del subgènere Delphinium del mos
tratge, excepte en la població FAV3 i en l'espècie D. gracile. En els tàxons perennes, 
D. bolosii està fixat per l'heterozigot ab, i a D. montanum l'heterozigot també sem
bla fixat, bé que en aquesta espècie no hem interpretat l'ACO, perquè en alguns in
dividus no es veia prou bé. 

El sistema AC0-2 del subgènere Delphinium és un xic més variable, però no
més manifesta dos al-lels i una gran presència d'homozigots. En D. bolosii aquest sis
tema està fixat per l'al,lel a. 

Aspartat aminotransaminasa (MT l GOT) 

Aquest enzim mostra un comportament clarament dimèric, ja que apareixen 
heterozigots amb una banda intermèdia més tenyida (figura 7.2), que segueix la hi
pòtesi de la codominància, 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 què hem detectat tres aJ.lels, escà molt fixat per a la ma
joria de tàxons anuals, excepte per a les espècies D. favargeri (figura 7.2) i D. gracile. 
En els tàxons perennes del mostratge s'observa més variabilitat. 

El sistema AAT-2 escà clarament distant de la zona d 'activitat del sistema 
AAT-1 i, per això, no hi ha hagut interferències de bandes que dificulcessin la 
seva interpretació. No obstant això, no sempre es resolia, o bé apareixia molc 
fleble, i l'escàs contrast del patró de bandes sobre el fons vermellós que adqui
reix el gel en la cinció d 'aquest enzim no en permetia una interpretació segura. 
Així, doncs, les dades provinents d 'aquest locus no han estat incloses en els càl
culs efectuats. 

FIGURA 7.2. Zimograma de l'enzim AAT de D. favargeri (FAV2). 
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Enzim màlic (ME) 

Només conté una regió d'activitat, bé que en alguns tàxons hem detectat ban
des molc febles per sobre d'aquest sistema, comparativament massa tènues per ser 
considerades com una alera regió d'activitat i, a més, no sempre hi apareixien. 
Probablement es tracta d'algun artefacte de la cinció. 

Aquest enzim escà molc fixat en moles tàxons anuals i és més variable en les es
pècies perennes. Vam identificar-hi un total de cinc al-Jeis en les espècies anuals, i 
tres en les perennes. És característica la gran fixació de l'al-lel e tant en el subgènere 
Delphinium com en D. montanum. Tots els al-lels presenten mobilitats restringides 
a un segment molc reduït del gel. 

Un altre fet destacable associat a l'enzim màlic és que en les espècies anuals mai 
no hem detectat heterozigots, fenomen que ja va reportar Caujapé (1995) en 33 po
blacions del gènere Androcymbium. En canvi, en D. bolosii i D. montanum (figura 
7.3), les diferències de gruix entre algunes bandes ens han permès atribuir-hi alguns 
heterozigots, però ha escac impossible determinar el nombre de subunicacs que cons
titueixen aquest enzim, perquè quedaven massa juntes. A la bibliografia consultada 
hem llegit que aquest enzim manifesta un comportament tetràmer (Weeden i 
Wendel, 1989; Kephart, 1990). 

Fosfoglucomutasa (PGM) 

La cinció d'aquest enzim mostra clarament dues zones d'accivicac, PGM-1 i 
PGM-2, amb un comportament monomèric. En alguns tàxons, però, són tan pro
peres que es fa difícil discriminar on acaba l'una i on comença l'alera. Amb coc, l'es
pecial nitidesa de resolució d'aquest enzim ens va permetre discernir diferències 

.. 
FIGURA 7.3. Zimograma de l'enzim màlic (ME) de D. montanum (MON2). 
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molt petites de mobilitat. Hem detectat 8 al·lels per al PGM-1 i 5 per al PGM-2, 
en el subgènere Defphinium, i un nombre més baix en les espècies perennes. 

En el sistema PGM-1, el gran nombre de bandes contrasta amb el d'altres sis
temes monomèrics estudiats, com el PGM-2. Això ens fa pensar que l'única inter
pretació genètica compatible és una segregació tetrasòmica, originada en una 
duplicació genètica. Aquest fenomen, poc reportat a la bibliografia en tàxons di
ploides, ha estat donat a conèixer per Machon et al. (1995) per a algunes espècies 
del gènere U/mus. El nostre model de bandes s'adapta perfectament a la interpreta
ció donada per aquests autors. El PGM-2 té, en canvi, un comportament mono
mèric típic. Aquest comportament diferenciat s'explica perquè la fosfoglucomutasa 
està controlada per dos gens de distribució 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 subgènere Defphinium, aquest enzim mostra una gran variabilitat (figu
ra 7.4), mentre que en les dues espècies perennes està molt més fixat. Tot i això, en 
aquestes darreres els patrons de bandes són diferents. D. bolosii presenta una mobi
litat dels al-lels del PGM-1 molt semblant a la de les anuals, però els al-Jeis del sis
tema PGM-2 d'aquesta perenne són molt més ràpids , amb una mobilitat 
electroforètica propera al sistema l (pràcticament es toquen). En D. montanum els 
al-lels del PGM-2 són sensiblement, més lents que en D. bolosii. 

6-Fosfogluconat deshidrogenasa (6PGD) 

El revelatge d'aquest enzim posa de manifest un patró de bandes complex, atri
buïble a tres zones d'activitat: 6PGO-1, 6PGD-2 i 6PGD-3. La presència de nom
broses bandes, especialment en el sistema 6PGO-2 del subgènere Defphinium (tàxons 

.· . 
. ,,: t¡¡ 

FIGURA 7.4. Zimograma de l'enzim PGM de D. favargeri (FAV2). 
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diploides), suggereix que aquest gen pot estar duplicat, hipòtesi que s'hauria de veri
ficar per mitjà d'anàlisis de progènie. D. montanum també manifesta moltes bandes, 
en aquest cas, però, atribuïbles a la seva dotació cromosòmica tetraploide (2n= 32) . 
La complexitat de la interpretació del sistema 6PGD-2, junc amb el fet que sembla
va força fixat, ens va portar a no considerar-lo en els càlculs posteriors. 

Els aleres dos sistemes, que sí que han estat interpretats, han permès identifi
car-hi fins a 3 al-lels diferents en cadascun. Mostren un comportament dimèric, ben 
palès en la figura 7.5 . En les espècies del subgènere Delphinium estudiades, els al-lels 
més freqüents són els b d'ambdós sistemes, és a dir, els de mobilitat intermèdia. 

Els individus del mostratge de D. bolosii presenten un patró de bandes molt fi
xat. En D. montanum, aquest enzim està bastant fixat. El sistema 6PGD-3 només 
té l al-lel, més lent que el dels tàxons anuals. 

Malat deshidrogenasa (MDH) 

El patró de bandes d'aquest enzim és molt complex, amb duplicacions 
(Gotclieb, 1982) i encavalcaments que provenen de petites diferències entre els in
dividus. Aquestes irregularitats han estat atribuïdes a canvis en la conformació 
posccranscripcional de la proteïna (Goodman et al., 1981; Ooebley et al., 1986); 
poden correspondre a artefactes apareguts en el procés d'extracció, a anomalies del 
gel mateix o a distorsions provocades pel correm elèctric. També s'hi ha descrit l'a
parició de bandes secundàries, produïdes per la formació de complexos amb cofac
rors o ions (Arulsekar et al. , 1986) o bé de dímers intergènics (Gorclieb, loc. cit.). 
Tor això fa que aquest enzim resulti molc complex i difícil d'interpretar. 

En les nostres espècies, hi hem detectat quatre regions d'activitat, que corres
ponen als sistemes MDH-1, MDH-2, MDH-3 i MDH-4, amb mobilitat electro-

FIGURA 7.5 . Zimograrna de l'enzim 6-PGD de D. balansae (BALl ). 
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FIGURA 7.6. Zimograma de l'enzim MDH de D. peregrinum (PER! ) i D. virgatum (VIR l) . 

forèrica molt semblant, de manera que no hi ha pràcticament separació entre ells 
(fi gura 7.6). D 'aquests sistemes, l'MDH-2 no ha estat interpretat, donada la seva 
complexitat. Els altres contenen 2, 3 i 3 al·lels, respectivament. Els zimogrames de 
D. montanum no han estat interpretats, perquè van resultar molt distorsionats. Tor 
i així, igual que en el cas de D. bolosii, mostra un patró molc fixar. 

Fosfoglucoisomerasa (PGJ) 

La resolució de les bandes d'aquest enzim no ha estat suficient per a discernir 
quin comportament té. Sembla força fi xar en les espècies anuals i més variable en 
les espècies perennes. En el subgènere Delphinium no l'hem interpretat, perquè so
vint apareixia poc nítid i lleugerament patinat. A vegades, depenent del tipus de gel 
(però no sempre el mateix) , apareix un sistema enzimàtic molt proper a l'origen de 

FIGURA 7.7. Zimograma de l'enzim PGI de D. montanum (MON2). 
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migració. En les dues espècies perennes -D. bolosii i D. montanum-- hem identi
ficat dos sistemes, el PGl·l i el PGI-2, de mobilitat electroforètica molt similar (fi
gura 7.7) en totes dues. Aquests !oci contenen 2 i 3 al·lels, respectivament. 

Alcohol deshidrogenasa (ADH) 

Aquest enzim només queda revelat nítidament en mostres provinents de gra
nes. Tot i obtenir-ne una bona resolució, únicament ha estat interpretat en l'espè
cie D. bolosii, en què mostra un elevat grau de fixació (figura 7.8). En les espècies 
anuals, hi apareixen moltes bandes de difícil interpretació, i en alguns casos, a cau
sa de la poca quantitat de mostra (les granes són molt petites), les bandes resulten 
massa tènues i, conseqüentment, són difícils de distingir i de poder-los assignar els 
al-lels corresponents. 

7.3.2. PARÀMETRES POBLACIONALS l VARJABILITAT GEN ÈTICA 

A partir de la interpretació dels zimogrames, hem caracteritzat genotípicament 
cada individu del mostratge i hem obtingut una taula de freqüències al·lèliques per 
a cada població (taules 7.5 i 7.6). Cal remarcar que l'assignació dels al-Jeis en les es
pècies anuals i en les perennes és independent i que, per tant, aquells no es corres
ponen, tot i que hi ha algunes coincidències. En aquestes taules també consignem 
la mida de la mostra per població. A partir de les freqüències al·lèliques hem calcu
lat els paràmetres bàsics, descriptors de la variabilitat genètica isoenzimàtica; són re
presentats a les taules 7.7, 7.8 i 7.9. 

~ ·~~,: .... ;; : __ ~ .J_::.. 
_li;·:·,., 

.~i;t~:.·/~1~~:~\~::/~ :, : :i ·.,-·., '.55:-
. .- . ... • • •. - ~ . ;.-.:!>,; 

FIGURA 7.8. Zimograma de l'enzim ADH (en granes) de D. bolosii (BOL2) . 
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TAULA 7.5. Freqüències al·lèliques en el subgènere Delphinium. 

Laaa POBLACIONS 
FAVI FAV2 FAV3 OBCI MAC! COS! BALI VER! VER3 GRA! GRA2 GRA3 DAVI PERI VIRI 

(N) 30 30 30 30 5 30 30 29 30 30 30 28 30 15 15 

ACO-1 

• 0,000 0,000 0,017 º·ººº 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 º·ººº 0,050 0,036 0,000 0,000 0,000 
b 1,000 1,000 0,950 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 0,950 0,964 1,000 1,000 1,000 
( º·ººº 0,000 0,033 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 
AC0-2 

• 0,183 0,150 0,067 0,167 0,100 0,000 0,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 0,083 0,533 0,933 
b 0,817 0,850 0,933 0,833 0,900 1,000 1,000 0.000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,917 0,467 0,067 
ME 

• 0,067 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,036 0,000 0,000 0,067 
b 0,167 0,000 0,133 0,100 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,!07 0,000 0,067 0,067 

0,767 1,000 0,867 0,900 0,800 0,900 1,000 1,000 0,%7 1,000 1,000 0,857 1,000 0,933 0,867 
J 0,000 0,000 0,000 0,000 0,200 0,067 0,000 0,000 0.033 0,000 0,000 º·ººº 0,000 0,000 0,000 

0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,033 0,000 0.000 0.000 0,000 º·ººº º·ººº 0,000 0,000 0,000 
AAT-I /GOT-1 

• 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,733 0,750 0,696 0,000 0,033 0,000 
b 0,883 0,783 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 0,267 0,250 0.304 1,000 0,833 1,000 

0,117 0,217 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,133 0,000 
PGM-1 

• 0,000 0,017 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0.000 0,000 0,000 0.000 0,000 0,000 0,000 0,000 
b 0,167 0,033 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0.o35 0,000 0,000 0.109 0,000 0,192 0,000 0,000 

0,033 0,009 0,000 0,033 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,542 0,000 0,000 
J 0,042 0,092 0,009 0,000 0,000 0,000 0,000 0,043 0.375 0,000 0,009 0,000 0,059 0,000 0,000 

0,192 0,167 0,033 0,117 0,000 0,000 0,000 0,250 0,058 0,209 0,200 0,313 0,209 0,267 0,284 
0,067 0,283 0,259 0,217 0,400 0,159 0,242 0,302 0,042 0,667 0,683 0,688 0,000 0,617 0,500 

g 0,484 0,392 0,692 0,558 0,400 0,500 0,750 0,371 0.425 0,042 0,000 0,000 0,000 0,067 0,217 
h 0,017 0,009 0,009 0.o75 0,200 0,342 0,009 0,000 0,100 0,084 0,000 0,000 0,000 0,050 0,000 
PGM-2 

• 0,000 0,017 0,000 0,083 0,000 0,050 0,050 0,000 0,100 0,000 0,000 0,000 0,000 0,233 0,000 
b 0,000 0,000 0,000 0,050 0,000 0,000 0,000 0,000 0,083 0,000 0,017 0,000 0,000 0,000 0,000 
( 0,850 0,933 1,000 0,800 1,000 0,867 0,950 1,000 0,817 1,000 0,983 0,982 0,000 0,733 0,333 
J 0,083 0,050 0,000 0,033 0,000 0,083 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,018 0,000 0,000 0,067 , 0,067 0,000 0,000 0,033 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 1,000 0,033 0,600 
6PGD-I 

• 0,033 0,083 0,017 0,067 0,100 0,000 0,083 0,069 0,033 0,000 0,000 0,071 0.133 0,033 0,000 
b 0.967 0.917 0,983 0,933 0,900 1,000 0,917 0,931 0,967 1,000 1,000 0,929 0,867 0,967 1,000 
6PGD-3 

• 0,117 0,050 0,050 0,167 0,000 0,350 0,083 0,000 0,017 0,050 0,000 0,071 0,233 0,700 0,067 
b 0,883 0,800 0,950 0,833 1,000 0,383 0,867 1,000 0,833 0,950 1,000 0,857 0,650 0,100 0,900 
( 0,000 0,150 0,000 0,000 0,000 0,267 0,050 º·ººº 0,150 0,000 0,000 0,071 0,117 0,200 0,033 
MDH-1 

• 0,150 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,017 0,083 0,000 0,000 0,000 0,000 0,367 
b 0,850 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 0,983 0,917 1.000 1.000 1.000 1,000 0,633 
MDH-3 

• 0,000 0,067 0,083 0,000 0,800 0,017 0,000 0,138 0,183 0,350 0,483 0,857 0,000 0,367 0,133 
b 1,000 0,933 0,867 0,000 0,000 0,033 0,033 0,224 0,383 0,217 0,250 0,143 0,000 0,133 0,400 
( 0,000 0,000 0,050 1,000 0,200 0,950 0,967 0,638 0.433 0,433 0,267 0,000 1,000 0,500 0,467 
MDH-4 

• 1,000 0,950 0,883 0,000 0,200 0,033 º·ººº 0,31 0,250 1,000 1,000 1,000 0,000 0,133 0,067 
b 0,000 0,050 0,117 1,000 0,800 0,967 0,917 0,603 0,600 0,000 0,000 0,000 1,000 0,867 0,933 

0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,083 0,086 0,133 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 
J 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,017 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 

(N) = Mida de la masera per població. Vegeu el cm. 
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TAULA 7.6. Freqüències al-lèliques en D. bolosii i D. montanum. 

locus Poblacions locus Poblacions 
(N) BOLi BOL2 (N) MONl 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-l 
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-l 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 

C 0,950 0,837 
PGM-2 

a 0,917 1,000 6-PGD-l 
b 0,083 0,000 a 0,750 0,850 

b 0,Q75 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,Q28 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 població. Vegeu el text. 



ELECTROFORESI D'ISOENZIMS 315 

TAULA 7.7. Valors dels descriptors bàsics de variabilitat genètica isoenzimàtica 
en el subgènere Delphinium. 

Població N A p Ho He 

D.favargtri(FAVl) 30 2,4 63,6 0,157 0,215 
(0,5) (0,064) (0,060) 

D. favargeri (FAV2) 30 2,5 72,7 0,151 0,196 
(0,6) (0,084) (0,062) 

D. favargtri (FAV3) 30 2,2 63,6 0,112 0,134 
(0,3) (0,051) (0,040) 

D. obcordatum {OBCl) 30 2,1 54,5 0,167 0,166 
(0,4) (0,083) (0,058) 

D. macropttalum (MACl) 5 1,6 54,5 0,200 0,178 
(0,2) (0,089) (0,060) 

D. cossonianum (COS l) 30 2,0 45,5 0,130 0,168 
(0,3) (0,079) (0,070) 

D. balansat(BAL l) 30 1,7 45,5 0,127 0,098 
(0,2) (0,076) (0,036) 

D. vmluntnst (VERl) 29 1,8 36,4 0,147 0,172 
(0,4) (0,084) (0,079) 

D. vmlunenst (VER3) 30 2,5 45,5 0,161 0,238 
(0,4) (0,064) (0,077) 

D. gracik (GRAl) 30 1,7 45,5 0,212 0,162 
(0,3) (0,102) (0,068) 

D. gracik (GRA2) 30 1,7 36,4 0,182 0,147 
(0,3) (0,086) (0,067) 

D. gracik (GRA3) 28 1,9 54,5 0,201 0,168 
(0,2) (0,087) (0,047) 

D. davisii(DAVl) 30 1,6 36,4 0,142 0,138 
(0,3) (0,087) (0,065) 

D. ptrtgrinum (PERl) 15 2,4 72,7 0,242 0,292 
(0,3) (0,094) (0,064) 

D. virgatum (V!Rl) 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'al-lels per locus-, P = percentatge de /oci poli-
mòrfics (criteri del 0,95); Ho = heterozigosi observada; He = heterozigosi esperada. Entre parèn-
tesis, l'error estàndard. 
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TAULA 7.8. Valors dels descriptors bàsics de variabilitat genètica isoenzimàtica en D. montanum. 

Població 

D. montanum (MONI) 

D. montanum (MON2) 

N 

40 

40 

A 

2,5 
(0,3) 
2,8 

(0,3) 

p 

100 

87,5 

Ho 

0,263 
(0,117) 
0,291 

(0,122) 

He 

0,307 
(0,063) 
0,389 

(0,065) 

N = mida de la mostra; A= mitjana del nombre d'al-lels per locus, P = percentatge de /oci poli
mòrfics (criteri del 0,95); Ho= heterozigosi observada; He= heterozigosi esperada. Entre parèn
tesis, l'error estàndard. 

TAULA 7.9. Valors dels descriptors bàsics de variabilitat genètica isoenzimàtica en D. bolosii. 

Població N A p Ho He 

D. bolosii (BO LI) 36 1,8 61,5 0,141 0,157 
(0,2) (0,082) (0,045) 

D. bo/osii (BOL2) 36 1,7 53,8 0,173 0,183 
(0,2) (O, l 06) (0,064) 

N = mida de la mostra; A= mitjana del nombre d'al-lels per locus-, P = percentatge de /oci poli
mòrfic (criteri del 0,95); Ho= heterozigosi observada; He= heterozigosi esperada. Entre parènti
sis, l'error estàndard. 

7.3.3. PARÀMETRES REPRODUCTIUS 

La taula 7. l O aplega els índexs de fixació de Wright (F) per a cada enzim i el 
seu valor mitjà per tàxon, com també els coeficients de pol-linització encreuada (t) 
i d'autogàmia (s). La taula 7.11 presenta els valors de F15, F5T i FIT per a les es
pècies representades per més d'una població i per al conjunt dels tàxons del subgè
nere Delphinium; valors que reflecteixen el grau de contribució a la variabilitat dels 
components intrapoblacionals, interpoblacionals i totals, respectivament. 

7.4. DISCUSSIÓ 

7.4.1. VARIABILITAT GENÈTICA ISOENZIMÀTICA 

Els tres grups de tàxons escollits per estudiar la diversitat isoenzimàtica mos
tren característiques ben diferenciades que influeixen en la seva variabilitat ge-



TAULA 7.10. Índexs de fixació de wright i coeficients de reproducció encreuada i d'autogàmia. 

Sistemes enzimàtics 

Tàxon AC0-1 AC0-2 ME MT-1 PGM-1 PGM-2 6PGD-I 6PGD-3 MDH-1 MDH-3 MDH-4 PGl·l PGI-2 ADH F 

FAVI - 0,221 1,000 -0,132 0,867 0,499 1,000 0,515 -0,176 - - 0,261 0,586 0,414 

FAV2 - 0,085 - 0,509 0,083 0,736 0,345 0,900 - 1,000 -0,053 0,286 0,555 0,445 

FAV3 -0,040 -0,071 1,000 - 0,067 - -0,017 0,649 - 0,582 -O, 132 0,150 0,739 0,261 

OBCI - 0,280 1,000 - -0,333 0,426 -0,071 -0,200 - - - 0,080 0,852 0,148 

MACI - -0,lll 1,000 - 1,000 - -0,111 - - -0,250 -0,250 -0,026 1,053 -0,053 tri 
t'"' 

COSI 1,000 0,374 0,582 0,343 0,653 1,000 0,287 0,554 0,446 
tri - - - - - q 

BALI - - - - -0,669 -0,053 0,345 0,165 - -0,034 0,782 0,019 0,963 0,037 ~ 
'T1 

VER! - - - - 0,321 - -0,074 - - -0,605 0,4 l 7 -0,057 1,121 -0,121 o 
VER3 - - 1,000 - 0,547 0,051 1,000 0,175 -0,017 0,472 0,702 0,303 0,535 0,465 m 
GRAI - - - 0,318 -0,594 - - 0,053 -0,091 -0,245 - 0,086 1,189 -0,189 o_ 

¡;; 
GRA2 -0,053 - - -0,333 0,183 -0,017 - - - 0,210 - -0,090 1,198 -0,198 o 

~ GRA3 -0,037 - 1,000 -0,098 -0,497 -0,018 -0,077 -0,120 - 0,125 - -0,020 1,042 -0,042 N 

DAVI - -0,091 - - -0,392 - 0,712 0,346 - - - -0,020 l ,04 l 0,064 ~ 
V> 

PERI - 0,196 1,000 0,767 -0,566 0,016 -0,034 0,710 - -0,004 1,000 0,255 0,594 0,406 

VIRI - 1,000 1,000 - -0,030 -0,017 - 0,277 -0,579 -0,544 1,000 0,139 0,756 0,244 

BOLi -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 0,477 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 ·o,432 
UJ 

- Indica els /oci monomòrfics. F= Valors mitjans dels índexs de fixació; t= coeficient de reproducció encreuada; s= coeficient d'autogàmia. --...J 
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TAULA 7 .11. Estadística de F de tots els /oci polimòrfics. 

En 3 poblacions de D. favargtri En 15 poblacions del subgènere Delphinium 

Locus Fis FsT FIT Locus Fis FsT FIT 

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 
MT-1 0,267 0,079 0,325 MT-1 0,160 0,555 0,626 
MDH-1 -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,Q?0 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 0,594 PGM-2 0,218 0,499 0,608 

e' ,., r- ~•"l ~, 

' ~ ,l .. ~ • ' 

En 3 poblacions de D. gracik En 2 poblacions de D. bolosii 

Locus Fis FsT FIT Locus Fis FsT FIT 

ACO-1 -0,046 0,016 -0,029 ACO-1 -0,710 0,Q75 -0,582 
MT-1 -0,035 0,003 -0,033 MT-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-l -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 
PGM-2 -0,018 0,009 -0,009 ADH 1,000 0,014 1,000 !Mil':_ ,.i .. ¡ 

... Ji, 
,;; . ,, . ( ~ ~ 

J/>'~ ~~{\}¡,~,.J«, i.-r~-',<,'t ~ - 'idl- '\•l 

En 2 poblacions de D. vmiunmst En 2 poblacions de D. montanum 

Locus Fis FsT FIT Locus Fis FsT FIT 

MDH-1 -0,017 0,008 -0,008 MT-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-l 0,285 0,007 0,290 PGI-1 0,753 0,165 0,794 
6PGD-3 0,175 0,082 0,243 PGl-2 0,900 0,092 0,909 
PGM2 0,051 0,074 0,121 PGM2 -0,003 0,027 0,Q25 

,4··.·~· ~ 

Vegeu el text. 
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nètica. Recapitulant, D. montanum és una espècie perenne, tetraploide (2n= 32), 
endèmica, que es fa en ambients subalpins. D. bo/osii és també perenne i endè
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 a1J1.bients montans, a més baixa 
altitud. El subgènere Delphinium està integrat per espècies anuals (excepte D. ba
lansae), diploides -amb una clara reducció de la quantitat de DNA en compa
ració amb els tàxons perennes (Al-Kelidar i Richards, 1981)-, de distribució, 
en general, molt més àmplia, d'ecologia arvense, subestèpica, i d'estratègia colo
nitzadora. Viuen a una altitud notablement inferior que els altres dos tàxons, so
vint prop del nivell del mar. 

A continuació comentem els aspectes més interessants derivats del nostre es
tudi isoenzimàtic: 

a) El nombre mitjà d'al-lels 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 caràcter poliploide d'aquest tàxon, atès que l'èxit dels poliploides 
es basa, principalment, en el manteniment de la capacitat d'hibridació; l'efecte 
mantenidor de l'herència tetrasòmica incrementa automàticament el nombre 
d'al-lels presents en un locus determinat (Stebbins, 1980). Tot i així, 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 paràmetres, com la mida 
del gra de pol-Ien, 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 són difícils d'explicar, en termes evolutius. 

Caldria remuntar-se a la discussió sobre l'origen autopoliploide i al-lopoliploi
de del nombre cromosòmic de D. montanum (2n= 32). I..:estudi morfològic del ca
riotip (Blanché, 199 l) revela que no hi ha quartets de cromosomes, cosa que 
suggereix, o bé una diploïdització molt avançada d'un autotetraploide molt antic, 
o bé un origen al-lotetraploide, a partir d'espècies inicialment allunyades. 

Les dades referents al nombre d'isoenzims tampoc no afavoreixen la hipòtesi 
autotetraploide, atès que, de les duplicacions esperables en la majoria de sistemes, 
únicament n'han estat identificades en 6-PGD i PGM. I menys encara el compor
tament meiòtic (Blanché, loc. cit.), en què només s'han detectat bivalents, quan era 
esperable la presència de multivalents. 

Cal dir que la duplicació en aquells dos sistemes (PGM i 6-PGD) apareix tam
bé en D. bo/osii (2n= 18), cosa que en principi ens va fer pensar que en tots dos tà
xons havia tingut lloc la duplicació d'un determinat parell de cromosomes de les 
dotacions euploides 2n = 16. És remarcable, però, que aquest fenomen aparegui 
també en les anuals del subgènere Delphinium. Podríem suposar, doncs, que en 
D. bo/osii, tot i el seu caràcter disploide, els dos cromosomes de més no aporten cap 



320 BIOLOGIA DE LA REPRODUCCIÓ DE LA TRIBU DELPHINIEAE 

informació suplementària; i això dóna suport a la hipòtesi que s'haurien format per 
fragmentació i posterior reorganització del material hereditari (possible transloca
ció robertsoniana; vegeu el capítol 6) i no pas per duplicació cromosòmica. 

La interpretació correcta de les duplicacions observades resta, doncs, totalment 
oberta. Machon et al. (l 995) analitzen 8 /oci en U/mus minor aggr., dels quals no
més 4 són duplicats (PGM, MDH, PRXA-1 i PRXA-2). Com que les plantes es
tudiades per ells tenen 2n = 28 cromosomes, atribueixen l'increment del nombre 
d'isoenzims a al-loploïdia segmental, o a al-lopoliploïdia completa d'un autotetra
ploide ancestral. Aquest fet que és molt més evident en les plantes amb nombres 
cromosòmics més alts, com ara Olea europaea (2n = 46), en la qual Ouazzani et al. 
(1993) detecten duplicacions residuals en l'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 traça d'origen molt antic. La diversitat 
d'interpretacions dels diversos sistemes duplicats (PGI, 6-PGD i PGM) detectats 
en Clarkia (vegeu la discussió de Crawford, 1989) fa evident que no hi ha cap ex
plicació única. El que sí que sembla clar és que la duplicació de gens és una carac
terística ubiqua en l'evolució del genoma; històricament ha estat considerada com 
el mecanisme predominant per a l'evolució cap a noves funcions genètiques 
(Haldane, 1932; Ohno, 1970). Darrerament, Walsh (1995) ha estudiat aquest fe
nomen des d'un punt de vista teòric 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 al-lels nuls), com anteriorment s'havia suposat. En el gène
re Delphinium, la duplicació ha de ser força antiga, ja que està àmpliament estesa 
en els tàxons analitzats que pertanyen a tres subgèneres diferents, cosa que pot in
dicar que ens trobem davant d'un grup monofilètic. 

Les marcades diferències de variabilitat entre les dues espècies perennes estu
diades poden ser atribuïdes també, seguint a Ewens (1972), a la diferent mida de 
les poblacions, considerablement més petita en D. bolosii. Però seria agosarat i mas
sa simplista atribuir les diferències 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 dóna uns valors que es troben dins l'interval de variació dels de D. viri
descens (Richter et al, 1994), un endemisme perenne de les muntanyes Wetnachee 
dels Estats Units, -de fet, l'única referència de què disposem d'aquests tipus de da
des dins la tribu-, mentre que D. montanum en difereix notablement, probable
ment pel seu caràcter tetraploide. 

b) La proporció de /oci polimòrfics (PJ en les dues espècies perennes també va 
en el mateix sentit que el valor A, 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, perquè s'han in
terpretat menys enzims (alguns enzims no interpretats com l'ACO o l'MDH sem-
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blaven fixats, cosa que faria davallar un xic aquests valors). En ambdues espècies els 
valors són superiors als obtinguts per a D. viridescem (Richter et al., 1994). Les lla
vors de D. montanum presenten dormància (vegeu el capítol 3), sovint interpreta
da com a mecanisme de dispersió de variabilitat en el temps; pot arribar a retardar 
o esmorteir l'efecte d'una possible selecció i permet, donar un alt grau de variabili
tat a cada població. 

e) En el subgènere Delphinium, els valors més alts del nombre mitjà d' al-lels per 
locus (2,2-2,5) els enregistren D. favargeri, D. verduneme i D. peregrinum. A l'altre 
extrem hi ha D. davisii, espècie endèmica d'àrea restringida, i D. macropetalum, 
planta psammòfila amb una població molt reduïda, en tots dos casos amb un valor 
d' 1,6; en la darrera espècie aquest valor tan baix també pot deure's a la petita mida 
de la mostra. La majoria de tàxons donen valors superiors a 2. Pel que fa al percen
tatge de /oci polimòrfics, els valors més alts corresponen a D. favargeri, espècie molt 
àmpliament estesa pel Marroc, i a dues espècies 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. verduneme, amb un 36 %. 

En general, les espècies peninsulars presenten menys variabilitat que les nord
africanes i les turques. Aquesta baixa variabilitat pot indicar que les espècies euro
pees pateixen una erosió genètica. Són tàxons predominantment arvenses, que 
sovint han estat perseguits amb herbicides o que viuen en terrenys llaurats imme
diatament després de la collita per reduir l'efecte de les males herbes. En canvi, les 
espècies nord-africanes, com ara D. favargeri, mostren encara un caràcter expansiu. 
Les tendències regressives que observem en el nostre material justificarien la inclu
sió de D. verduneme entre les espècies amenaçades a França (Olivier et al, 1995). 

d) Hamrick i Godt (l 990) van fer un recull de tota la informació publicada 
sobre diversitat isoenzimàtica -fins al moment actual, el més ampli de què dispo
sem- i van classificar els tàxons segons vuit caràcters: l) el gran grup taxonòmic, 
2) la forma vital, 3) l'abast geogràfic, 4) la distribució regional, 5) el sistema repro
ductiu, 6) el tipus de dispersió de les granes, 7) el tipus de reproducció (sexual o 
asexual) i 8) la fenologia. Van analitzar les dades en tres aspectes diferents: l'especí
fic, l'interpoblacional i l'intrapoblacional. Aquest darrer és el que fem servir per a 
les comparacions. Segons aquests autors, les espècies que presenten un grau de va
riabilitat intrapoblacional més alt són les de vida llarga, de distribució àmplia, prò
pies de la zona boreal temperada, al-lògames, anemòfil-les, amb temps de fecunditat 
llargs, anemocores i amb característiques de comunitat més complexes. 

A escala intrapoblacional, Hamrick i Godt (loc. cit.) no van trobar diferències 
de diversitat isoenzimàtica entre tàxons anuals i perennes (amb valors de prop d' 1,4 
per a A i 30 o/o per a l'), però sí que van trobar valors més alts en les espècies pe
rennes llenyoses de vida llarga (1,7 i 50 %, respectivament). En tots els nostres tà
xons, els valors obtinguts han estat notablement superiors, fins i tot, alguns més que 
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en les espècies llenyoses. Tampoc no hi hem detectat una determinada tendència de 
la variabilitat pel que fa al cicle vital. Entre anuals i perennes seria esperable que les 
primeres fossin més variables, perquè tenen un cicle vital més curt i incorporen els 
canvis genòmics més ràpidament. Les perennes, a més, poden produir descendèn
cia per via vegetativa, que fixa els genotips; bé que aquesta forma de reproducció 
també contribueix a conservar la variabilitat, ja que fixa igualment els genotips he
terozigots. Si les espècies anuals presenten altes taxes de reproducció encreuada, s' es
pera que produeixin homozigots. Aquest fenomen és molt més accentuat si 
s'autofecunden, ja que només la meitat de la descendència d'heterozigots serà hete-

. rozigota (sempre que no hi hagi selecció negativa dels homozigots). D'altra banda, 
les anuals viuen en ambients més heterogenis i variables (moltes són espècies colo
nitzadores) i els efectes de la selecció poden ser-hi més acusats. 

Les espècies d'àrea restringida presenten menys variació que les d'àmplia dis
tribució (Barret i Kohn, 1991). Els valors mitjans trobats per a les espècies endè
miques són A = 1,4 i P = 26,3 %, mentre que per a les de distribució àmplia són 
A= 1,7 i P = 43 o/o (Hamrick i Godt, 1990). En les nostres espècies els valors 
són més alts, tot i que en aquest cas sí que té lloc certa relació entre la mida de la 
població i el grau de variabilitat. 

Pel que fa a la distribució regional, les dades reportades (Hamrick i Godt, 
loc. cit.) semblen indicar que hi ha una gradació de la diversitat, la qual es mà
xima en les espècies boreals temperades i mínima en les tropicals. El tàxon d'al
ta muntanya (D. montanum) mostra més diversitat isoenzimàtica que les altres 
espècies, de distribució fonamentalment mediterrània, situació que ja va en 
aquest mateix sentit. 

Comparativament, doncs, els nostres resultats superen els valors de variabilitat 
genètica recollida per aquells autors per a plantes amb les mateixes característiques 
biològiques. Pel que fa a d'altres gèneres de distribució mediterrània, aquests parà
metres són d'ordre similar en Androcymbium (Caujapé, 1995) o Lobularia (Borgen, 
1995), mentre que en Cheirolophus s'han obtingut valors molt més baixos (A= 1,4 i 
P = 12 %) (Garnatje, 1995). 

e) Sense desmerèixer el valor indicatiu dels paràmetres A i P, l'heterozigosi es
perada (He) és tal vegada el paràmetre més fiable per a quantificar la variabilitat ge
nètica isoenzimàtica de les poblacions naturals, ja que no depèn de l'arbitrarietat 
del polimorfisme i és una mesura probabilística que pot ser clarament definida en 
termes de freqüència gènica. 

l?heterozigosi esperada en les dues poblacions de D. montanum és molt eleva
da (0,307-0,389), el doble aproximadament que en D. bolosii (0,157-0,183), en 
què s'acosta més als valors obtinguts en D. viridescens (0,048-0, 16 l) (Richter et al, 
1994). De fet, les poblacions petites i aïllades sovint presenten una heterozigosi més 
baixa que les grans, cosa que referma la idea que BOU i BOL2 puguin ser pobla-
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cians depauperades (Barrett i Kohn, 1991). D'altra banda, les espècies tetraploides 
solen presentar valors més alts que els respectius diploides (Soltis i Riesenberg, 
1986; Machon et al, 1995). En les nostres espècies perennes, l'heterozigosi obser
vada sempre ha estat més baixa que l'esperada; però, mentre que en les dues pobla
cions de D. bo/osii les diferències s6n petites, en D. montanum són més marcades. 
Per tant, tot i que la poliploïdia de D. montanum faci pensar en una fixació de 
l'heterozigosi per l'efecte conservador de les combinacions al-lèliques additives en 
nombrosos gens (Crawford, 1989), el nombre d'homozigots observats hi és molt 
superior als esperats. La desviació de la llei de Hardy-Weinberg suggereix una di
ploïdització avançada. 

L interval de variació de l'heterozigosi esperada en el subgènere Delphinium os
cil-la entre 0,098 i 0,292. En la majoria de tàxons, l'heterozigosi observada i l' espe
rada són força diferents. A diferència de les perennes, en algunes espècies anuals, 
com D. gracile, D. davisii, D. virgatum, D. balansae i D. macropetalum, s'observen 
més heterozigots dels esperats. 

Comparant els resultats obtinguts amb els valors d'heterozigosi esperada re
collits per Hamrick i Godt (1990), els nostres valors en general són més elevats, 
especialment els corresponents a D. montanum. [heterozigosi es comporta anà
logament als paràmetres A i P, en les diverses categories analitzades. 

7.4.2. IMPLICACIONS REPRODUCTIVES 

Respecte al mecanisme de pol·linització, les nostres dades de variabilitat genè
tica s'apropen més als valors reportats en les espècies anemòfiles, que presenten més 
diversitat, mentre que en les entomòfiles (el tipus de pol·linització de les 
Delphinieae) són més baixos (Hamrick i Godt, 1990). Pel que fa al tipus de repro
ducció, sexual i asexual, aquests autors no troben diferències significatives en la va
riabilitat intrapoblacional, tot i que la reproducció asexual manté els genotips. 
D'altra banda, el sistema de dispersió de les granes pel vent sembla produir més va
riació isoenzimàtica; les expansions i ornamentació de les granes dels nostres tàxons 
semblen indicar que aquest sistema és força habitual en la tribu (vegeu l'apartat 3.6). 

En els tàxons anuals, la majoria dels valors de l'índex de fixació de Wright (F) 
per població (taula 7.10) són 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 què hem detectat més variabilitat isoenzimàtica- i espe
cialment en la població VER3 (0,303), en les quals té lloc un excés d'homozigots. El 
valor del coeficient t, calculat a partir de F, dóna, en la majoria de casos, valors pro
pers a l, que indiquen que els aparellaments són a l'atzar i que, per tant, les taxes 
d'al-logàmia han de ser molt altes. Això es correspon amb les taxes d'al-logàmia ob-
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tingudes en els encreuaments controlats, que són entorn del 70-80 % de la produc
ció de granes (vegeu el capítol S). D'acord amb aquestes dades, podem afirmar, doncs, 
que aquestes espècies tenen un comportament bàsicament al-lògam. Segons Brown 
(1990), podem parlar de plantes predominantment al-lògames quan s< 0,01. 

Les desviacions d'aquest patró general ens poden ajudar a comprendre fenò
mens que tenen importància a escala poblacional. Per exemple, els elevats valors del 
coeficient d'autogàmia (s) trobats en la població VER3 ens fa pensar en un possi
ble efecte fundador (Mayr, 1963), és a dir, en l'establiment d'una nova població que 
porta només una petita fracció de la variació genètica de la població parental. La 
població 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 
s'han anat escampant. La llei de Baker (1955, 1967) postula que, atesa la baixa pro
babilitat que dos o més propàguls fundin la mateixa població, la majoria de noves 
colònies en illes deuen provenir d'un sol individu, que ha de tenir prou capacitat 
d'autofecundació per a arribar a reeixir. Aquest tipus de fenòmens reproductius (re
forç de l'autogàmia en poblacions sistemàticament agredides) podrien desembocar, 
a la llarga, en una dràstica disminució de la diversitat genètica, fenomen conegut 
com a inbreeding depression, també detectat en algunes poblacions de D. nelsonii 
(Waser i Price, 1994). Les baixes taxes de diversitat genètica observades en pobla
cions europees de D. verdunense tindrien aquesta causa i justificarien llur conside
ració d'amenaçades (Olivier eta/., 1995). 

Pel que fa a les dues espècies perennes, els seus valors de F són relativament del 
mateix ordre i es troben dins el marge de variació de D. viridescens (Richter et al., 
1994). Amb tot, D. bo/osii manifesta un índex de fixació lleugerament més baix, 
que es tradueix en una t més alta, i això voldria dir que seria una espècie menys au
tògama que D. montanum. No obstant, aquests valors no corresponen amb els re
sultats obtinguts prèviament (vegeu el capítol S), ja que empíricament hem trobat 
que D. montanum es comporta com a al-lògama estricte, mentre que D. bolosii, pre
senta certa autogàmia espontània (entorn d'un 20 % de producció de granes, tant 
en condicions experimentals com de camp). 

En D. bolosii hem detectat una freqüència molt elevada de robadors de nèctar, 
que no solen pol·linitzar perquè visiten les flors externament. Per tant, en principi 
no deuen influir en la variabilitat genètica de la planta. D'altra banda, en la pobla
ció de la Noguera (BOU) vam observar molts exemplars de l' esfíngid Macrog/ossum 
stellatarum (vegeu el capítol 4) que podrien afavorir les taxes d'autogàmia i geito
nogàmia, perquè les seves visites són menys sistemàtiques que les dels abellots. Això 
podria explicar que el valor de s (coeficient d'autogàmia) sigui més alt en la pobla
ció BOLL Aquest tipus de pol·linitzadors tenen un comportament anàlçg al dels 
colibrís que visiten les espècies americanes de Delphinium (Pyke, 1978a; Waser, 
1978; Price i Waser, 1979; Richter et al., 1994). 
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Les mesures isoenzimàtiques són el resultat de la interacció de múltiples varia
bles que impliquen diferents factors biològics i la història evolutiva del tàxon. Per a 
discernir la influència d'aquestes interaccions sobre la variabilitat genètica és im
portant determinar l'efecte dels components intrapoblacionals, interpoblacionals i 
totals. La seva quantificació es pot obtenir a partir de l'estadística de l'índex de fi
xació de Wright (F1S' F5Ti F1~. A la taula 7.11 hi ha representats aquests paràme
tres per als tàxons representats per més d'una població. 

D. favargeri i D. verdunense mostren un patró semblant, en què el component 
de variabilitat intrapoblacional (0,443 i 0,45 l) influeix més que l'interpoblacional 
(0,05 l i 0,073). I.:elevat valor de FIT (0,466 i 0,471) denota que aquestes espècies 
tampoc no estan en equilibri, per excés d'homozigots. En D. gracile, el component 
interpoblacional és més alt (0,073) que l'intrapoblacional (0,039), tot i que aquests 
valors són molt petits i propers. El component total (O, 109) és notablement més 
baix que en les dues espècies anteriors, cosa que indica un major equilibri. 

Les dues espècies perennes mostren comportaments ben diferents. D. monta
num segueix una tendència semblant a D. favargeri i D. verdunense, però el com
ponent interpoblacional hi és proporcionalment més alt. En D. bolosii, el 
component interpoblacional té més pes, però el total és proper a zero i, per tant, hi 
ha un cert equilibri. 

Remarquem, però, que cal considerar totes aquestes dades com una primera 
estimació, ja que tant la mida de la mostra com el nombre de enzims estudiats són 
relativament petits. 

7.4.3. CONSIDERACIONS PER GRUPS 

D. montanum 

D. montanum, tot i essent una espècie endèmica, gaudeix d'una important va
riabilitat genètica que denota una bona salut de les poblacions, bé que se'n conei
xen poques (Simon et al, 1995). D'altra banda, és remarcable que la pressió dels 
isards al Cadí (MON2) no afecti la variabilitat genètica de l'espècie; de moment no 
es detecten diferències importants entre les dues poblacions estudiades, ni un excés 
d'heterozigots que delati un increment de la reproducció vegetativa. 

D. bo/osii 

I.:escassa variabilitat genètica detectada en D. bo/osii en comparació amb l'al
tra espècie perenne pot ser atribuïble, com ja hem indicat, a l'exigua mida de la po-
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blació, que produiria una important erosió genètica. En aquest sentit, és remarca
ble que la població d'Ulldemolins (BOL2), que només té un centenar d'individus, 
mostri valors inferiors a l'altra (BOLI), que comprèn un miler d'individus. Aquests 
resultats ja s'intuïen en els encreuaments interpoblacionals, ja que BOL2 s'encreua 
més bé amb BOLI que intrapoblacionalment (vegeu el capítol 5). Aquesta baixa 
variabilitat és un aspecte a tenir en compte en la conservació del tàxon, ja que la su
pervivència d'espècies a llarg termini depèn del manteniment d'una variabilitat ge
nètica entre poblacions suficient per a adaptar-se a noves pressions de selecció 
induïdes pels canvis ambientals (Schonewald-Cox, 1983). 

En les anàlisis enzimàtiques, les dues úniques poblacions conegudes d'aquesta 
espècie, mostren patrons de bandes molt semblants, que comparteixen la majoria 
dels al-lels. En la població de la Noguera hem detectat una petita diferència a esca
la de subpoblacions en el PGI. Aquesta població està 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. 

Subgènere Delphinium 

I.:anàlisi de les dades obtingudes en el subgènere Delphinium sembla indicar 
un alt grau de semblança entre les poblacions. Per verificar aquesta hipòtesi hem 
calculat la identitat genètica de Nei (1978), que mesura la semblança de les fre
qüències al-lèliques entre parells de poblacions i es mou en un interval de O a l (tau
la 7.12). Els valors obtinguts són relativament alts, amb una mitjana de 0,814 i un 
interval de variació que oscil-la de 0,522 a 0,998, de manera que confirmen aques
ta gran semblança, detectada també a nivell citogenètic (vegeu el capítol 6). La man
ca de barreres genètiques (vegeu el capítol 5) també dóna suport a aquesta idea. Hi 
hem detectat, en general, més variabilitat genètica que en les espècies perennes, a 
causa, potser, del cicle més curt i de l'adaptació a nous ambients. 

Totes aquestes dades (citogenètiques, electroforètiques i reproductives) denoten 
que ens trobem davant d'un grup monofilètic, estable i de diferenciació força recent. 

A partir del test de Mantel (1967), que determina si els elements de dues ma
trius simètriques presenten correlació, hem trobat que la variació genètica (identi
tat genètica) no estava correlacionada significativament amb la distribució 
geogràfica (r= 0,233) ni amb els caràcters morfològics (r= 0,181), tot i que d'en
trada ho semblava (Blanché et al., 1997 b). En ambdós casos, però, es pot parlar de 
correlació en el sentit que r -:t: O. Aquests resultats negatius poden ser deguts també 
a la petita mida del mostratge. 

A partir dels valors d'identitat genètica hem elaborat un clúster (figura 7.9) que 
expressa la relació entre els tàxons estudiats. 



TAUIA 7.12. Matriu de distàncies geogràfiques (per sobre l:t diagonal) i d'identitat genètica de Nei (per sota) 
en el subgènere Delphinium. 

Tàxon FAVI FAV2 FAV3 0BCI MAC! COS! BALI VER! VER3 GRA! GRA2 GRA3 DAVI PER! VIRI 

FAVI ••••• 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 0,991 0,990 ***** 550 190 485 450 1530 1550 1420 1170 1170 3860 4600 3740 

OBCI 0,762 0,780 0,814 ••••• 750 175 265 940 950 820 610 610 3390 4160 3290 tri r 
MACl 0,821 0,845 0,878 0,921 ***** 650 580 1700 1720 1590 1340 1340 4750 

tri 
3980 3830 q 

COS! 0,751 0,780 0,804 0,979 0,900 ••••• 95 1010 1040 910 750 750 3370 4140 3260 ~ 
'Tl 

BALI 0,777 0,803 0,835 0,995 0,930 0,980 ••••• 1100 1130 1010 650 650 3410 4150 3290 
o 
G:l 

VER! 0,802 0,815 0,826 0,890 0,869 0,832 0,870 ••••• 120 160 360 365 2550 3350 2250 
!!l 
C:t 

VER3 0,815 0,829 0,833 0,873 0,865 0,827 0,851 0,993 ••••• 140 420 415 2610 3400 2620 cñ o 
tri 

GRA! 0,807 0,819 0,802 0,712 0,755 0,664 0,702 0,886 0,874 ***** 315 310 2660 3500 2710 z 
N 

GRA2 0,806 0,822 0,804 0,691 0,762 0,641 0,682 0,875 0,868 0,998 ..... 5 2760 3530 2730 §:: 
"' 

GRA3 0,782 0,798 0,781 0,646 0,775 0,607 0,636 0,841 0,841 0,972 0,985 ••••• 2760 3530 2730 

DAVI 0,665 0,678 0,701 0,908 0,803 0,893 0,892 0,759 0,758 0,584 0,565 0,522 ***** 830 520 

PER! 0,749 0,780 0,779 0,908 0,875 0,933 0,887 0,877 0,896 0,752 0,739 0,739 0,830 ***** 890 

VIRI 0,746 0,733 0,748 0,856 0,813 0,797 0,819 0,925 0,939 0,769 0,755 0,724 0,852 0,851 •••• 

Les distàncies són expressades en km. 

\.>J 
N 
-...J 
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FIGURA 7.9. Anàlisi clúster de la identitat genètica en el subgènere Delphinium. 
Percentatge de desviació estàndard= 9,307. 
Correlació cofenètica = 0,774. 



8. CONCLUSIONS 

Hem dut a terme una prospecció de la biologia reproductiva de la tribu 
Delphinieae a la Mediterrània occidental, mitjançant l'anàlisi de 21 tàxons, que per
tanyen als gèneres Aconitum, Delphinium i Consolida. A continuació, comentem 
breument les principals conclusions del nostre estudi: 

l. Les flors de les Delphinieae estan adaptades a la pol·linització per insectes, 
com ho demostren els síntomes següents: 

a) El periant és petaloide i zigomorf. 
b) Tenen colors brillants, vius, bàsicament gammes de blaus o violats i, menys 

sovint, grocs, blancs o rosats, que les fan més visibles. 
e) Presenten dicogàmia {proteràndrica) i hercogàmia. 
Existeixen dos models diferents d'inflorescències: 
a) En les espècies perennes, la inflorescència té una estructura de raïm poc o 

gens ramificat i compacte, que comporta una floració restringida a un període de 
temps limitat. 

b) En les espècies anuals, la inflorescència és paniculiforme i molt més ober
ta, amb possibilitat d'emissió de noves flors de manera continuada. 

2. Les flors de les espècies estudiades presenten el nèctar amagat i sovint tenen 
guies de nèctar. Són molt nectaríferes, amb una producció màxima de 6-17 µl de 
nèctar en les espècies perennes i d'l-3 µl en les anuals, i una concentració de sucres 
alta, del 40-60 %. La producció de nèctar no està directament relacionada amb la 
longitud de l'esperó, sinó més aviat amb la biomassa floral. 

La distribució del nèctar produït dins de les inflorescències té implicacions 
importants en el model de vol dels pol·linitzadors. Les flors funcionalment fe
menines (situades a la base dels raïms) produeixen més nèctar que les flors fun
cionalment masculines (situades en posicions distals). Això afavoreix l'elecció 
d'una flor basal per part dels insectes i, atesa l'existència de dicogàmia-hercogà
mia, potencia l' al-logàmia. 
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A més del nèctar, que pot ser considerat la recompensa principal, la gran pro
ducció pol·línica pot ser utilitzada com a recompensa per als pol·linitzadors menys 
específics. 

3. Aconitum i els subgèneres Delphinastrum i Oligophyllon de Delphinium són 
plantes de cicle perenne que es comporten com a geòfits. Els subgèneres 
Staphisagria i Delphinium i el gènere Comolida són plantes de cicle anual (teròfits). 
Les espècies del subgènere Staphisagria, considerades tradicionalment com a bien
nals, s'han comportat sempre com a anuals estrictes. 

Les espècies perennes presenten unes taxes de germinació 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 tàxons, el període de germinació 
és força llarg, d'uns 30 dies, aproximadament. Aportem dades sobre el desenvo
lupament, la fenologia floral, els sistemes de dispersió i la maduració de les gra
nes d'aquests tàxons. 

Les espècies perennes poden reproduir-se vegetativament per fragmentació 
dels òrgans subterranis (arrels i rizomes). 

4. La biologia de la pol·linització ha estat estudiada a partir de 217 hores de 
censos en el seguiment de 22 poblacions. Podem concloure que els himenòpters són 
els visitants florals més assidus i entre ells hi ha els pol·linitzadors més efectius, prin
cipalment abellots del gènere Bombus. La major diversitat d'espècies de Bombus es 
dóna a les zones d'alta muntanya, en les poblacions d'Aconitum i de D. montanum, 
i disminueix marcadament en les poblacions de zones més baixes. En els tàxons 
anuals, pren més importància el gènere Amegilla, de manera molt notable en les po
blacions nord-africanes. Els lepidòpters observats només cerquen nèctar i la seva 
efectivitat com a pol·linitzadors és baixa. L'espècie Macroglossum stellatarum l'hem 
censada com a pol·linitzador en la majoria de poblacions de Delphinium. Els lepi
dòpters no visiten de manera legal les flors d'acònits per limitacions morfològiques, 
ja que no poden corbar les llargues espiritrompes. La resta d'ordres d'insectes (díp
ters, coleòpters i heteròpters) poden comportar-se com a pol·linitzadors de manera 
accidental. 

Les diferències en els espectres de visitants florals i de pol·linitzadors sem
blen degudes més a la fauna disponible que a diferències morfològiques, ja que 
la gran diversitat de formes florals no repercuteix substancialment en el com
portament dels vectors. 

Hem detectat fenòmens de robatori de nèctar en poblacions d'A. lycoctonum, 
D. montanum, D. bolosii, D. gracile i C. ajacis, a causa, en la majoria de casos, de li
mitacions de la morfologia floral. Tot i així, no hem trobat correlació entre la llar
gada dels nectaris i les probòscides dels vectors. L'anàlisi de les càrregues pol·líniques 
dels insectes capturats demostra que aquests vectors són predominantment oligo
lèctics, ja que el pol-Ien 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 permès concloure que es tracta de plantes fonamen
talment al-lògames, parcialment autocompatibles. Podem diferenciar-hi diversos 
models reproductius: 

a) Plantes estrictament al-lògames (A. napel/us, A. anthora, D. montanum). 
b) Plantes amb taxes d'autogàmia clarament inferiors a les d'al-logàmia (A. 

lycoctonum, sèrie Fissa, sèrie Pentagyna, subgènere Delphinium, Consolida). 
e) Plantes amb taxes d'autogàmia molt elevades, properes o superiors a les 

d' al-logàmia (subgènere Staphisagria). 
Totes les plantes són autocompatibles. Les elevades taxes d'autogàmia s'expli

quen perquè l'hercogàmia no és completa (es produeixen contactes estam-estigma), 
mentre que la proteràndria és marcada en totes les estirps. No hi hem detectat fe
nòmens de partenogènesi. 

Els valors de la relació P/O obtinguts indiquen que tots els tàxons de 
Delphinieaeestudiats són al-lògams facultatius, excepte D. staphisagria, que s'allunya 
molt dels valors proposats per Cruden (1977) i que seria al-lògam obligat. A grans 
trets, els valors de P/O donen suport als tipus de sistema reproductiu deduïts dels 
encreuaments assajats. 

6. Del programa d'encreuaments interespecífics duts a terme concloem que: 
a) Les hibridacions entre espècies de Delphinium filogenèticament properes 

han produït granes viables en un percentatge elevat (34-78 %). Això suggereix que 
les barreres genètiques són molt febles, tant entre les espècies anuals com entre les 
espècies perennes assajades. 

b) Els encreuaments entre espècies de Delphinium que pertanyen a subgène
res diferents han donat percentatges de granes viables molt baixos (0-0,7 %) o nuls. 

e) Les hibridacions entre les espècies de Consolida assajades han donat per
centatges de granes també baixos (4-34 %). Aquest fet demostra que han seguit un 
model de diversificació i aïllament interespecífic notablement diferent del de les es
pècies anuals de Delphinium, amb les quals han estat relacionades segons models ta
xonòmics obsolets. 

7. A partir del control citogenètic de 18 poblacions, no hem detectat anomalies 
ni aberracions cromosòmiques, ni alteracions del cariotip que poguessin comprome
tre l'èxit del programa d'encreuaments. Hem trobat dos nombres de base: x = 8 en la 
majoria de tàxons (és el nombre predominant de la tribu) ix= 9 en D. bolosii i D. sta
phisagria. A l'àrea d'estudi, la poliploïdia només ha estat detectada en les espècies 
d'Aconitum i 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). 

b) Cariotips amb una parella de cromosomes llargs (2n= 16). 
e) Cariotips amb una parella de cromosomes llargs (2n= 18). 
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Pel que fa als encreuaments interespecífics, no sembla que les diferències de 
nombres cromosòmics (2n= 16 i 2n= 18) entre tàxons molt propers, pel que fa al 
subgènere, sigui una barrera genètica important per a la formació d'híbrids. 

8. L'estudi electroforètic ha permès resoldre tretze sistemes isoenzimàtics. 
Hem analitzat la diversitat genètica per mitjà de l'estudi dels paràmetres P(percen
tatge de !oci polimòrfics), A (nombre mitjà d'al.Jels per locus), Ho i He (heterozigo
si observada i esperada, respectivament). Els grups supervisats han estat: 

a) D. montanum, que mostra una gran variabilitat genètica intra- i interpo
blacional. Els valors de A (2,5-2,8) notablement elevats corresponen la superior di
versitat genètica esperable en un tetraploide. 

b) D. bolosii, que mostra una escassa diversitat (valors de A entre 1,7 i 1,8), 
probablement a causa de fenòmens d'autofecundació i de la petita mida de les po
blacions. L'erosió genètica observada reclama una atenció especial sobre l'estat de 
conservació d'aquesta espècie. 

e) Subgènere Delphinium, que permet detectar certa correlació entre la di
versitat genètica obtinguda i les distàncies geogràfiques entre poblacions estudiades. 
Els valors de A oscil·len entre 1,6 i 2,5. La gran similitud isoenzimàtica, que con
corda amb les semblances morfològiques i citogenètiques i amb la pràctica absèn
cia de barreres reproductives, suggereix que es tracta d'un grup monofilètic, de 
diferenciació recent i amb una escassa divergència genètica. 

Hem calculat també els índexs de fixació de Wright (F) i les taxes d'autogàmia 
a partir del coeficient s. Aquesta estimació dels sistemes reproductius per mitjà de 
l'electroforesi d'isoenzims és coincident, a grans trets, amb els resultats dels en
creuaments assajats. 

9. Dels estudis realitzats es desprenen algunes conclusions de tipus taxonòmic: 
9.1. Totes les espècies i poblacions estudiades del subgènere Staphisagria s'han 

comportat sempre com a anuals estrictes. Per tant, el caràcter taxonòmic anual
biennal no pot ser-hi utilitzat, en contra del que proposen alguns autors. 

9.2. El tàxon descrit com a D. fissum subsp. fontqueri ha resultat ser idèntic a 
D. bolosii, vistes les coincidències en el nombre cromosòmic, els trets morfològics 
bàsics i els patrons de bandes isoenzimàtiques. 

9.3. A partir dels encreuaments interespecífics en Delphinium i Consolida es 
confirma la proximitat entre les espècies pertanyents al mateix subgènere, i la poca 
afinitat entre les espècies de subgèneres i seccions diferents. Això demostra que les 
entitats taxonòmiques supraespecífiques reflecteixen afinitats filogenètiques. 

l O. El model de diversitat de les Delphinieae de la Mediterrània occidental 
presenta unes característiques pròpies i un percentatge d'endemismes molt elevat 
(el 70 % de les espècies tenen una àrea restringida). Els fenòmens reproductius han 
tingut un paper cabdal en el procés de diferenciació. Podem indicar, com a ten
dències principals, les següents: 
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l 0.1. Tendència a la simplificació de la morfologia floral de les espècies anuals 
mediterrànies, amb una reducció del nombre d'estams, de la producció de pol,len 
per antera i del nombre de primordis; els pètals laterals perden els cilis en 
Delphinium, i desapareixen del tot en Consolida. D'altra banda, té lloc un increment 
de la producció de flors i de ramificacions, de manera que la inflorescència esdevé 
més paniculiforme i oberta que en les espècies perennes, i això permet una eclosió més 
gradual de les flors. També s'hi observa un augment de les taxes d'autogàmia. 

l 0.2. El subgènere Staphisagria mostra un conjunt d'estratègies reproductives 
molt divergents i originals dins les Delphinieae mediterrànies, amb un escurçament 
de l'esperó, una reducció dràstica del nombre de granes, un increment significatiu de 
la mida d'aquestes i un increment notable de les taxes d'autogàmia. 

l 0.3. Els principals mecanismes d'aïllament reproductiu de les Delphinieae són 
geogràfics, fenològics i, en algun cas, ecològics. I.:aïllament genètic 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 concains abouc 830 
species distributed primarily in cold and temperate zones of the Northern 
Hemisphere (Greuter et al, 1989; Tamura, l 995). The genus Aconitum and most 
members of Delphinium are perennials and geophyres. The remaining species of 
Delphinium, and rhe entire genera Consolida and Aconitella are terophyres. The dis
tribution of rhese annuals is mainly restricted to the Mediterranean and lrano
Turanian regions. 

We based this study on the western Mediterranean area, using rhe 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, l 990, 1991), these taxa occupy the westernmost position 
in the Euroasiatic and African continents. In addition, 70 o/o 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 evolucion in which their reproducrive 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) buc very litde is known abouc 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 relationship between floral 
morphology and pollinators. 

b) breeding systems and mechanisms of reproductive isolation. 
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. bol.osii, D. fissumsubsp. fissum, D. fissum subsp. sordidum, 
D. emarginatum subsp. emarginatum, D. emarginatum subsp. nevadense, D. sylvati
cum, D. staphisagria, D. pictum, D. verdunense, D. gracile, D. cossonianum, D. ba/,ansae, 
D. obcordatum, D. favargeri, Consolida mauritanica, C. pubescens and C. ajacis. 

Floral morphology (chapter 2) 

The floral morphology of Delphinieae is adapted to emomophilous 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 morc paniculiform inflorescence, 
permitting the continuous emission of new flowers and a longer blooming period. 

Delphinieae produce copious amo unts of nectar and pollen that may serve as a 
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 µl in perennials and 1-3 µl 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 becs of the genus Bombus, were the most frequem visi tors 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 frequendy observed Macroglossum 
stellatarum in most Delphinium populations. The remaining insect orders censused 
(Díptera, Heteroptera and Coleoptera) were, generally, rarer and less important po
llinators. 

Differences arnong 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 correlacion 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 condicions (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). 
c) Plants with similar or slighdy higher self-pollination rates than outcrossing 

rates (subgen. Staphisagria). 
Self-pollination can be interpreted as secondary pollen acquisition to ensure 

offspring in pollinator-limited situacions (Ornduff, 1969b; Richards, 1986). This 
traït 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 starnen-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. 

lnterspecific crosses of Delphinium in the sarne subgenus set 34 - 78 % seed, 
showing that there are low genetic barriers between phylogenetically dose taxa. 
However, seed set was very low (O - 0.07 %) for hybridizations between species from 
different subgenera. In Consolida the results of crosses in the sarne 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 exarnination 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. napel/us, A. anthora and 
D. montanum. We differentiated 3 patterns ofkaryotype 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 dose species with different chromo

some numbers {2n= 16 and 2n= 18) hybridized successfully. 

Isozyme dectropboresis ( 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 pararneters P {percentage of polymorphic loci), A (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 (A = 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. 
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c) l S surveyed papulacions of subgen. De/phinium 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. De/phinium is amo
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 addicion 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. 

e) The results from interspecific crosses in De/phinium and Comolida 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 De/phinieae 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 mare paniculiform inflorescence, which allows a mare gradual flower 
opening. 

b) Subgen. Staphisagria had a reproductive strategy which diverged sharply 
from other Mediterranean De/phinieae species: shorter spur, drastic decrease of 
seed set, significant increase in seed size, and a noticeable increase in self-pollina
tion rates. 

e) Isolating mechanisms of these taxa are basically geographic, phenologic and 
ecological. The genetic barriers are scarce. 
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