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PRESENTACIÓ

La tribu Delphimae Warming, que pertany à la família Ranunculáceas Juss.. està
integrada pels gèneres Aconiíum L., Detphmtvm L . Consolide i DC.) Gray i Aconitella Spach,
que engloben, segons e!s nostres càlculs, un total de 830 espècies distribuïdes, bàsicament, per
les zones temperades i fredes de l'hemisferi boreal (MAIRE. 1964; GIEUTER er al,. 19S9;
JALAS & SUOMINEN. 1989; TAMURA. 1995). Sovint, els gèneres Consolida i Aconítella
s'havien inclòs dins de Delphinium (CANDOLLE. 1817; FRÀNTI., 1894; HLTH, 1895). però
presenten diferències prou manifestes com per considerar-ne la segregació com a gèneres
independents plenament acceptada en l'actualitat (GR.*v. 1821; WANG. 1962; DAVIS, 1965;
MÜNZ, 1967a. l967b:SoMK. 1969; KEENER. 1976; SIMON. i986:TRiFO\ovA. 1990; CHATER.
1993).

El gènere Aconiíum, rnesòfu perenne —amb Túnica excepció del subgènere
monoespecífic Gymnaconüum (Stapf) Rapaics— que es distribueix per Àsia, Europa i
Amèrica, és ei que presenta caràcters més primitius, A partir d'aquest, a traves d'unes formes
intermèdies desconegudes, hauria derivat el gènere Delphinium, dt distribució també força
àmplia, gairebé per toi l'hemisferi nord, que conté taxons perennes i anuals. D'aquests últims,
probablement en derivarien Consolida i AconiïeHa. completament anuals, amb la màxima
representativitat a la Mediterrània oriental (ÏRIFONOVA. 1990).

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

- La fítoquímica, ja que presenten alcaloides norditerpènics d'estructura força complexa
(WANG, 1981; BESN- & JACYNO. 1983; PELLETIER & PAGE. 1986; FUENTE & REINA. 1990.
entre d'aîtres), originats en ru»es biosintètiques molt originals, de distribució sistemàtica molt
restringida.

- La toxicologia» atès que els alcaloides dherpènics que contenen causen neurotoxicitat
en mamífers superiors a nivell dels canals de sodi. produint un període de decaïment agut que
acaba amb paràlisi respiratòria i mort per asfíxia si la dosi és suficient (BENN & JACYNO,
1983; FELDKAMP ei o/., 1991; CHAN, ¡994). Aquesta toxicitat ha provocat importants
problemes de caire econòmic a la ramaderia, sobretot als Estats Units (ÛLSEN, 1978; CRONIN
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& NIELSEN. 1978; NIELSES & RALPHS, I98S; PFISTER et cl. l9SSa. 19§8b; OLSEN « ¿tf.. 1990,
OLEEN & SISSGN, î 991 >, i SIMO* « a/ í Î995) h?Jî reportat possibles causes d'intoxicació en
animals salvatges al Prepinneu De fet. A nape H us L es la planta més tòxica de la nostra
flora, nomes superat a nivell mundial per un altre acor.it. i'.-I ferox Wall de I Himàiaia Es
tanta b toxicitat que. fins i tcvt. s'han detectat intoxicacions produïdes pel pol im contingut
en la mel (SAITO et al. l9goK Antigament s'havia usat cort* a ven i FONT QIER. 1979^

- La farmacologia, ja qœ sen citotòxics amb acíivita! Alguns
aconits s'utilitzen actualment en preparats homeopaties an 11 neural g ics : anticongestius

(BENZAGER-BEAUQUESSt « oi., 19S6). D'altres gèneres presenten medicinals
»adicionáis, com per exempte les granes de D stapfn sagna L... usades com a purgams.
emèiiques. per eliminar polls o antinetirèlfi^ues t,¥o\r Qitt. 1979/ i al nord d*Àfrica, fins
i tot. com a afrodisíaques (BOL·LOS. I9S3), o D pictum Willd., emprat com a
(BALLERÒ a FRESI'. 1992 >; també s'han utilitzat en alguns preparats homeopaties (KHÔLER,
1995)^ Les Consolida, el ne*m de tes quals deriva dí la creença popular q we podien soldar o
consolidar ferides, s'han enprat com a sedants casolans i per a l'obtenció de tints (RiVFRA
& OBÓN. 1991). especialment l'espècie C regain Gray,

- L "horticultura ornamental ( BAILÉ Y. 1939, PHILÎPS. 1949. EDWARDS. 1981:HoLCOMB
& BEATTIE. 1990). de {pran ofició en països com Anglaterra, sohrtot en cl gènere
Delphinium que, fins i toi. ha generat uà organisme, !a Detphmtum Society amb publicació

pròpia, per gestionar aspectes mol! diversos com progranvs d'encreuaments i hibridacions,
intercanvi de granes, llistats de cultivare, tècniques per a la seva cura i manteniment, entre
d*a;tres (BASSET, 1990). També s'han emprat alguns aconits com a plantes ornamentáis
(MÜNZ. 1945. MARTIN. 19S1}. awi com C" ajacis (L ) Schur., com a flor seca i de flor
de temporada. Actualment l ' fRTA de Cabrils (Generalitat de Catalunya» té en marxa un
programa de selecció i milìora d'espècies autòctones d'interès en horticultura que »nclo«
espècies de Delphinium (CABOT, com pers )

- La consetvació. atès que algunes espècies d'àrees molt restringides com .0 mnmanum

DC. m Lam &. DC o D boloxii C. Blanche & Molerò, poden estar en perill d'srxtinció o
estan amenaçades segons les categories de h l'ICN. Diverses espècies estan legalment
protegides, corn per exemple O montamm a Catalunya [PEIN. Generalitat de Catí»iun' *.
DOGC ! 3.1993, art 21 ), o oficialment reconegudes com a amenaçades: D bolosii n Espanya
(GÓMF.Z-CAMHG. 198?) i D verdunensa Balb, D siaphitagriu. D picium U^iild. subsp

picium i D pictum subsp requiem (DC.) C Bianche &. Molerò a França (OLIVIER e¡ a¡..

1995). entre d'altres Aquesta darrera subespècte pertany a la llista de l'annex 1 del patrimoni
nacional francès í Oli v ¡ER e/ al., loc al ).

A la Mediterrània occidental —prenent com a límits orientals eis Alps i Tunísia—, on
s'emmarca aquesia memòria» trobem representades una trentena d'espècies (c/ MAIRE. 1964;
GREUTER ei al, H89; TUTIN ei al., I'->93) corresponents als gèneres Aconitum, Delphinium

i Consolida. Cal remarcar que aproximadament el 70 % d'aquests taxons són endèmics
d'aquesta àrea. Si es considera la serralada de l'Himàlaia com a possible centre primari de



diversitat de la Bibu (BLANCHE. 1990. 1991 >. aquestes espècies ocupen la posició occidental
més extrrtra en els continents eurasiano i africà Aquests dos fets, 1 elevat nombre
d*enderfl»«nes d'una honda, i el possible efecte d'extrem àrea de l'ahra. ei» condueixen a
pensar que aquests tixms podat haver sofert processos de diferenciació t voiució particular.
en els quals, llurs mecanismes de reproducció poder have: jugat in paper força important o
havent-se vist afectats de manera especifica per ta mateixa evolució

Darrerament, la biologia de la reproducció ha anat adquirint un paper cada vegada
important dins dels estudis biosistemàttcs ï evolutius ( ORNDITF. 1969b;KtVAV. 1984. WEBP.
t<*S4» Ja per si mateixos, aquests estudis són molt interessants per diversos motius D'una

banda, la relació planta-imecte és un dels millors exemples de coevolucié c» d'altra, tes flors

i sh pot Imitadors donen les bases per a estudis de selecció fenottpica i èxit reproductiu

Altres temes d'interès són l'estudi dei comportament òptim de reeol.kccio dels pol.Itnitzadors.

1 estufi de !*tstn»rnira genètica de la població la selecció sexual, la localització del sexe. e!

fíux genie, les question* de veïnatge, l'ecologia de la comunitat, la conservació i restauració

de paisatges ( molt important en el cas de íes especies endèmiques ârr*enaçades i o í'agncultura

alternativa, entte molts d'alwes

El recull i ordenació de tota It informació prèvia dins la tiihu objecte d'estudi ens ha

permès observar una forts desigualtat entt» el de conerxement dels aspectes macro i

micromorfelèfics, taxonòmics, citogenètics o corotògks (poden servi«-, a tall d'exemple. els

treballs de LE» rrsx v. 1931: GREGORY. 1941. TAMLRA. l%2. 1967. 199v MAL>LT:V 1973.
1987: AL-KELÍDAR & RICHARDS. 1 981; Bi ANCHÉ & ROMO. 1990: BLANCHE. 1991. entre

d'altres) * el referenf als de la seva biología de le reprodúcele. Aquest grau de coneixement

també sembla irregular depenent de fes zones. Així. a grans trets, s'observa qoe els taxons

mill« esnidiau des d'aquest punt de vista corresponen a alguns que es troben a Nord-america.

mentre que a Europa i Àsia els treballs són n»es escassos o. fins i tot. nuls en algunes regions,

A més. en ocasions, aquests es limiten a aprofundir en la investigació de poques espècies, com

és cl cas de O nelwnii Grecie als Estats Units (W ASE* & PRICE. 198! i 913. 198$ a. !9«5b,

1990, 1991. 1994. ¿IMMERMAV 19S3b. CIBILA A 7lMMF.RM\V I9g4. 1COH% A W*,SER.

1985; WASER & FUGATE. 1916. WA&R. 191?, 1 988: W ÄSER ei ai . 1987. W^SEP &

MITCHELL. 1990; INOI/YE & McGuiRE. 1990. 19e» I), des d'una perspectiva que cerca més

estudiar la pianta com a model que estudiar-la en el marc del conjunt d'espècies emparentades

amb ella

Aquesta memòria pretén dur a lerme. doncs, una mimera prospecció de la reproducció

de la tribu en un àmbit geogràfic on aquest tipus d'estudis són escassos, procurant comprendre

la màxima rcpresentativitat taxonòmica i des d'una òptica plundisciplinàna Bona part de les

investigacions correspon a treball de camp. corn és la biologia de ía pol.linització, i una altra,

no menys important, té lloc en condicions experimentals d'hivernacle i correspon a la

determinació dels sistemes reproductius sobre la base dels encreuaments artificials promoguts

Ei coneixement cítogenèiic de cadascuna de les poblacions estudiades (a partir d'estudis

anteriors o propis) ha permès cercar possibles interferències entre anomalies cromosòmiques

i sistemes reproductius í alhora ens possibilitarà correlacionar barreres reproductives amb
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aquest tipus de dades La incorporació de tècniques isoenzimatiques als estudis de biologia
reproductiva sui cada dia més importants Permet I» possibilità! d argumentar molts dels

resultats obtinguts amb els que em aporta aquesta tècnica s< bre la base de la se-.a diversitat
genètica, i creiem que donarà mes força a les hipòtesi cvolumes que al firmi de la memòria
suggerim

L'anàlisi d'aquestes dades, juntament amb totes les rrportades anteriorment en aquesta

mateixa àrea geogràfica (BLANCHE & \<«!Ro. 19§é, Mutino & BUNXHE. 19S6. SIMÓN.
l^gft. Pi »G. 198?. BUSCHE. 1990. 1991. entre d'aítresf. ens permetrà postular hipòtesis del

paper que fan els caràcters reproductius i les postbles estratègies adaptatives en F evolució
dels genere*; i de tes espècies, i ens permetrà també analitzar ets patrons de diversitat genètica

a escaía inter i intrapoHacional. i possibilitarà establir hipòtesis que expressin les relacions

entre els diversos

He» de dir, finalment, que que tan

una »I de i» a de ia
ens que fos un de i noves

d*investigano de cara a futwes en t en de tan ben

«Is seus

memoria, que s'etiimarca en ía Uni* <k reeaxâ de Btosisteinàtica dei
Laboratori de de la Faculta! de farmàcia de ta I*nneruttai de Barcelona,

de! projecte "Estudiós en ÍVIplri«w iRamincttlacrae) en la regien

Occidental" íDGICYT PB-9Î '26Si la diretto « coordinació del Dr.

Molerò, i ha subvene tonada amb una beca ëeî Pta de Formació d'investigadors de It
Gencrmlitat de Calmi un va
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1.1.

IM DF LA

Tol i els de la de !a reproJíKC*-^ dv*ì- •
!500aC (ROBERTS. l*W». n* es tin« « Fepoca de <iì»t« i í^áC« o C * MÍ RAR:;, s

í 1694) que es rec€»«ei% !a ée ìfi, planin les de cada <irgan i es comencen
a fer les pomeres experiències de pò! Itiutfjc»: Karl %on L INN í t î "^ ». pare de ía taxonomía

un de d«*s*ifK3c»ô Ar ief plantes basât en' se^** morfVtogia
«»*« ¡e un c*'s!iCï<rr!»'rrrt estrucîur» rr^ oductnes tntre

eis pKisets, KÍH.AF.I 'î F I < 1 ?6 1 >. que realitza hibridacions a estai*
i la pc-S ¡:,*r»Î4*ic;,o ï els dñersos »pus cautiH^rnta. entomofìlti

M i SPRFNGFJ < 179^> qoe e>tud>¿ Ie< relacions pla-iía-insecte. en
de 5Í*3 espècies

Í*» i ISS0, IS62». la K»a teoria de la »leccio va marcm no\a
fita. pel q«r fa al coneixement d'adaptació î evolució flor-antofti
En sentit, la seva influència va la recerca de les relacions A ixi.

(Ilé7) í otLPKQ (186S) les Mi'LLER |ISS3).
! I SSt, I ̂ 29) í K.NITH ( 1 906-09) realitzen de les i els seus respectius

visitants í pol.hnitzadors potencials.

A pincipis de segle es produí un estancament d'aquests tipus d'estudis» ja que els

botànics es dedicaren més a ta taxonomia, la floristica o la corologia» que no es van reprendre
fins als anys 60. Alguns autors (PUL. I960, 1961. EUKEft &. Hi RD. 1%S. PROCTOR. 1978.
FAEGRI &. PIIL. J 979) defineixen el concepte de sindromt, és a dir. tipus de flors segons els
polJinitzadors, Cal res^yar. per la seva valuosa contrita:», els treballs de PROCTOR & Y EO
( 1 973). RICHARDS ( 1 971). HICK WORT A GINSBERG ( 1 910). THOMSON ( 1 9S2), KEV AN A BAKER
(1983). REAL (!fS3), &. (1914). BARTH (19S5). WILLESTEIM (1987). FREE
(1993) i els de coevolució de MAOOR (197!. 1974). Apareixen estudis sobre els atraients
florals com el color (KE VAN. 1978. 1979. 1983; SCÖGIN. 1 9S3) o les olors (WILLIAMS. 1983).
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révolue» de la morfologia floral i la inflorescencia (LEPPIK, 197?; WYATT, 1982;
WEWERLIVG. 1989) o tei recompenses: el pol Ien i néctar (F AHN, 1949, PERCIVAL, 1961;
BAKER a ÌAICER, 1975, 198 3; BOLTEN et ed ,1979; BENTLEY & ELIAS, 1913; SOUTHWICK,
1990l

Els estudis dels sistemes reproductius, iniciats en temps ús DARWIN { i 876 ). foren
twitwiuafe per GRAVT ( 1949». B*TEM*\ 1 1952). STEBBISS (1957). FRYXELL t'- 957). CROWE
(1964», Sot mie IIQ76K FRANKEL & GALI-N <1977). BAWA & BEACH (19SI) i RICHARDS
( 1986». entte d'altres El desenvolupament et noves tècniques moleculars, ço« releetroforesi
d'isoermms, r» proporcionat marcadors que donen evidències directes »ere el tipus de
reproducció i Ihr? conseqüències genètiques <Soi ris à SOLTIS, 1919; BKOWS ei ai, 1990},.

Darrerament han les diverses tècniques que conformen
part de la a LITTLE. I9S3; DAFVI. 1992. KEARXS A. INOCYE. 1993». que n'han

¡a esdevtnt un camp de creixent interés entre els dels nostres dies,

1 . 1 . 2 , DE LA A LA PFNÌNSl'LA IBÈRICA

Pel que fa a !a reprodúcele d'e^pennaîèfits a i'estai espanyol, les línies de recerca en
aquest camp han tingut un desenvolupament recent. Els treballs són relativament escassos
probablement perquè la mataria de s'han dedicat més a les descripcions floristiques
de comunitats, a l'exploració de territoris poc coneguts o a la resctlueié de problèmes
taxonòmics i. en pari, perquè els estudis reproductiva es troben en un terreny
interdisciplinari, a mig carni entre la botànica, la la genética o l'ecologia. Només
darrerament s'han anat ocupant aquests recerques provínents de la botànica, tot i
que ja té:a alguns anys que es feia investigacions de la zoologia (RICHARDS, I986). Els
estudis de biologia de la reproducció s'iniciaren, fonamentalment. de la Universitat de
Sevilla, tot i que després s'tan estès a d'altres cen&es. S'han fet diver»s patrons
fenolègtcs de floració » fructificacié, disseminació de granes. reproductius i
pol.linització de les plantes que constitueixen els del sud de la península f J,
HEIMRA, 1912. 1915a, 1916, I9I7, I9II. 1992. C. M, HERRERA. I9S4; ARROYO. ï9SSa,
19§Sb. 1990; TALAVERA ei al., l^SS) i recerca d'aspectes relacionats amb el néctar (C. M.
HERRERA ei al., 1914. J. HERRERA, l9S5b, I9S9. GtmÁN etaL. 1995). En algunes ocasions.
els estudis s'han centrat en espècies concretes com algunes que pertanyen als gèneres
Lavandola l (DEVESA ei al. 1915; ML^Z A DEVESA. 19S7; C. M. HERRERA. 1987b. I987c;
J HERRERA. 198?. 1991). Lonicera L (JORDAN). 1990). Ensìmum I (NiETO. 1991).
Craiaegta L. i Pntnus L íOllTlAM à FtENTES. 1992: GlITlÁN el al.. 1992). Echium L
(GumÁN rí al, 1993), Scrofularia L, (ORTEGA a DEVESA, 1993a, I993b> o Asphodflm 1.
(DÍAZ LIFANTE. 1°93; DÍAZ LIFAMTE a VA LOES. 1995). entre d'altres

Darreramcut. a causa de l'incrément de l'interès per les qüestions que envolten els
problemes de conservació del patrimoni natural, s'han promogut estudis reproductius
d'espècies endèmiques o d'àrees molt restringides com Atropa haefica Willk. (C.M. HERRERA.
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¡98 7a i. Viola cazorlenm Gandoger (C M. HERRERA. 1988.19991, Lonicera arborea Boi ss
i £ splendida Boi» (JORDANO. 1990), Attie$ pinsapo Barn. (ARiST* ef a/.. 1992; ARISTA,
1994; ARISTA & TALAVERA. 1995). o alguns endemismes dels Pirineus: Piftgvicuia lattgiMta
Ramond ex DC. Bordaren pyrmoiea Miéfeville o Petrncopti$ A. Braun (GuTiÀs &
SANCHEZ. 1992; GARC!A ft al, 1992; NAVARRO et al.. 1993, GttTUN et al. 1994). amb i«
creixent desenvolupament a HiuRìtuSo Pirenaico de Ecologia (CSIO de Jaeu iOARcf 4. 1993 »

AJ • dets des de al
(SALA */ o/. 1992; St'AREZ-CERVERA ti al, 1994; er al,. 1994;
« o/.. « i a la Universität de Brodons, cal els

a« BÖNET (1991) i I. BOSCH O 996). a precedent itmneéiat. que combinen el
botank-ZDOkf pe» a F estuai de I« d'un« mediterrània. També

s'tan dt: • de poi.Umtzario en i d'trbres fruiters. un caire més
IJ cr al.. 1992; J. BOSCH. 1992. 1994; J, & BLAS. 1994) i estudis

de de granes en (BAICES rí a/.. 1991; GÓMEZ ei al. 1994; GÓMEZ &
ESPÁDALE», 1995).

! 1.3 CONEIXEMENTS BIOLOGÌA DF. LA REPRODTCCIO EN DELPHISEAE

Les pimeres dades de q-aè »Iré la poi.hnit/actó en les Delpkineae han estat
re|»rtades en de catàlegs d~insectes pol hnitzadors alguna de les nostres espècies
duts « tenne, principalment, per Mvt-LER 11SS3», K\L TH {! 906-0<> K Rt>BERTSON ( ! 8S9,1929).
CLEMEVTS & LONG (1923) i GMVT & GRANT <1%S»,

En ei gènere Äconttwm, et! esmentar els d'Al RiviLLitS (1887). KRONFELD
i ¡SW). LlE-PETERSEN <1906). WERTH < I940>. DEL VÍAS (1976) o PEKKARINEN ( 1979. 1984).
LOICEN ( 1949. 1950. I960) realità un estudi forca exhaustiu dels abellots del nord d'Europa
pol.linhzsdorsd'A septentrionale Koelle, continuat per PEICK»RIÑEN ( 1978) i MJELDE ( 19S3).
BRINK (19SO) candii la pol.linitzactò i variació dels nectaris en A cnlumbionum Nun.

A partir dels anys 70, ets estudis sobre reproducció han sofert un important
desenvolupament als Estats Units. S'ha aprofundit molt en el coneixement reproductiu d'unes
poques espècies del gènere Delphinium D ntaJifaule Torr a. Gray D rirescens Nutt., fi
caroliniamoK Walt. D barbeyi Huth, D tricorne Mich i D nelsomi Greene, especialment
aijueÄa darrera, investigada per la seva abundor i proximitat per diversos equips de recerca
al Rocky Mountain Laboratory (Colorado)

Alguns treballs, com el de MACIOR (S975). tracten d'una primera aproximació als
vectors pcl.ünitzadon. analitzant el comportament dels insectes, les càrregues de pol.Ien, e!
color de les flors, la correlació entre la longitud de l'esperó i la probòscide de l'antófil. etc
En aqyesí sentiu PESSON et LOUVEAUX (1984) consideren els abellots del gènere Bombus com
eh més eficients i potser els únics pol linitzadors à"Aconifum. Delphinium i Aquilegia L Fins
i tot. assenyalen la coincidència que es produeix en Parea de distribució mundial entre els

11
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gèneres Acomtum í Bombtet, WARLOCK C I9tt > reporta m breu llistat dels poi liniuadors de
D carolmianum D'altres autors analitzen l'eficiència t l'eficàcia d'aquesta pol hmtzaao
íWtSER &. PRICE. 1990), ràptim comportament recol·lector (iNoi YE. 1978. ZIMMERMAN.
1979. HODGES A WOLF. 1981. HODGES, 198Sa, t«ÍSb; PLEASANTS. 191%; LAVERTY. 1994i.
l'efecte <k la densitat de plantes en el comportament dels abellots (CIBILA A ZIMMERMAV
19841, la influencia de la mida de la inflorescència (PtEASANTS. I989a; PLEASANTS &
ZIMMERMAN. 199ÖK el model de vol o el comportament dels insectes al llarg de la
inflorescència, relacionat amb aspectes enerfètks í ERING & LEWIS. 1952, P\KE, 19?8a,
|978b, 1979. 1980. 1982. ZIMMERMAN-, 1979. W «FR. !982). la importància del color en la
pol.luuuació (MALvi rtv 19*9. WASER a; PRICE. 191!. 1983. W A R V X K . I9gi. I98?i. els
efectes de tes de néctar (WÄSER à. PRICE, )985b). ¡a relació de la longitud de les

la de les corolles < INCH'YE. 1980h). els fenòmens de neofènia
(Gi'ERHAM. 1982*. 1982b). les variacions en la produceié de nècfâr mitjançant manipulacions
¿mpenmentals |ZIMMERMAN, 1913*. !9l3b) o la difttib«:» dels recursos de néctar i
efer*e produeix sobre els (PLEASAMTS & ZIMMERMAN. 1979; BRINK & WET. 1910;

PYKE. IW.PLEASANTS, 1981 ZIMMERMAN. 1981.1982.19SS. BRINK. I9Í2.
CIBALA a ZIMMERMAN, 1987. SOWING. JW>; WASFR a MITCHELL. 1990).

D'altre» tränen sobre la relació 'mire la dispersió dei pò! Jen i els vectors
(SCHLISING&Tl'RFlN, 1971; WAÖOINCTON. 1981.1983: W ÄSER. I9|S. HARDER, IW». 1990).
el flux genétte í la distància òptima d'encreuament (PRICE & WASER, 1979; WASER et ai,
1987; WASER A PRICE. Í991b. i W. 1994) o les ecològiques c WASER &. PRICE.
]985a). Altres arbsJb analitzen la competència entre de plantes per ais serveis dels
pol linitzadots (PLE A SA NTS. 1<>SÖ; KÖHN & WASER. 1985. PLEASANTS à WASER. 1985;
WASER A FLLGATE. I*»§6> o els efectes de la floració seqüencial i llurs conseqüències
( WASER. 1978. WASER à REAL. 1979). També s'han dut a terme recerques de tipus fenologie.
com tra la influència del gruix de neu en el ritme i abundància de la floració (NotYE &
McGURJE. 1990. 1991 ) o d'altres variables mediambientals i f sot1 v E. 1991 ) i la relació entre
l'abundància floral amb els censos de colibris ( INOL Y E f i al, ! 991 a. 1W1 b ). i s" ha demostrat
que aquests ocells són també pol.iinitzadors de Delphinium ( WASER & PRICE. 1990). L'esrudi
de la biologia de la reproducció des d'una òptica conservacionista s'ha dut a terme en alguns
Delphinium endèmics dels Estats l'nits (VARNEY. 1979)

Una altra grau línia de recerca ha estat centrada en el paper de la hibridació, sobretot
en Deiphmium (WILDE, 1931. RuYS. 1933 —amb l'obtenció dei primer Delphinium
vermell—; MEHiQiiST, 1953: GAGE. 1953; SAMLELSON. 1957. LEGRO. 1961. 1962).
vinculada, més aviat, a projectes de millora en plantes ornamentals (STEICHEV 1959; BASSET,
1990) Àdhuc, s'han dut a terme estudis sobre híbrids naturals en Mphimum (LEWIS &
EPLING, 1946. 1959; SANTANA. 1975; WARNOCK. 1983. 1989) í en Acwitum (K.ARTASHOVA
AMALAK.HOVA. 1973;KRAZKOWA&SzwEYKOWSKi. 1976;ZiELiNSKY. 1982a, 1982b) Apart.
JAXKIÍN (1973. 1974) investiga sobre el desenvolupament de l'endosperma híbrid en el grup
de D tlaium L., així com l'evolució de les granes procedents d'encreuamc.its entre espècies
de diferents nivells de pioïdia. El mateix autor (JANKL/N. 1975) va portar a terme estudis
citocmbriològics en híbrids de Delphinium infectats amb virus.



fei que fa a tes Dtlphineat anuals, de moment només disposem de dues referències
O*tina banda, el treball, essencialment citogenètic de HONG DE-YLAN (1986». que estudia
aiguns aspectes de ta biologia de la reproducció de 5 espècies dr Cnnsoink algunes de les
quals en realitat s'hauncn d'adscnure al gènere AcontítUa De l'altra, e! treball de SVENSSON
A WIIGEN 1I9S§K que versa sobre diferents aspectes reproductius de C regalis Grav

C om es pot comprovar, es disposa d'un coneixement exhaustiu sobre els processo« de
biologia reproductiva en unes poques espècie* de Deiptuneae al costal d'un buit tmmens [
que fa a la gran majoria de les més de 800 espècies que la componen La Mediterrània
occidental es una zona més d'aquest gran buit. no e? tenia cap referèwru» de les seves espècies
a i'hora d'iniciar aquest treball Els resultats *ïd pnmer am d'investigació, en 5 espècies de
Deîphmium. e$ van presentai en forma de tesi de llicenciatura í M Bo<* H. 1993»

I J. PLA DE THE! ALL

1.2.1 OBJECTIUS l METODOLOGIA

l'na vegada acabada la de revisió de les espècies ée Ics
en el geogràfic i A BLANCHE, 1 9S6, BLANCHE a. MOLERÒ. ! 9S6, SIMON.
1986: PUIG. Í 9|?; BLANCHE, 1990. 1991 , entre d'alwes). que mai es consÄrar

eel lot. ens hem aprofundir en l'estudi d'aquest de plantes des del
de visa de la stva història natural. Donat el buit de coneixements sobre ée la
reproducció d'aquests a la estudiada, ens ha més interessant t enriquidor

una visió de ée la tribu, encara que poc
que cenow-se en taxons. però. la tendència observada

en l'enfocament d« recerques d'aque$f és ÜmtUff-se a estudiar exhaustivament un nombre
de reduït, en emprats ànkatnertt com a models experwr entais (trebtils
aniencîHîsl, L'altre entrem el quan es to est: idi s entre
diversos. En cas. la variable que roman es el liée o la f«mac¡o vegetal i.
cofiseqientmení, l'ecologia, la fauna, les cowficéons mediambientats» etc. molt similars.
per exemple, l'estudi d'una brolla mediterrània i BONET. 1991 j o dels matollars sudpeninsulars
<H£RftfRA. 19l5t ARÄOYO. 19SSb).

En el nostre estudi, ia variable és la tribu, per tant. eS nexe d'unió d'aquestes
espècies és el fet d'estar emparentades filofcneticament. Aquest aspecte possibilita, al nostre
entendre, compwacions entee entitats amb cert grau de parentiu que permeten una visió
sintètka i dels mecanismes reproductius en l'àmbit biològic de la tribu Delphintœ Tot
i que hem acotat el marc d'estudi a la Mediterrània occidental, «tés que el nombre de taxons
que integren la tribu és molt elevat, aqaestes espècies ocupen indrets i hàbitats força diferents.
amb uns requeriments i unes condicions que varien molt. En alguna ocasió, però. alguns
gèneres i espècies poden viure »mpÉiricament (per exemple, a la vali d'Eina, aïs Pirineus
orientals, on en conviuen 4). Aquest fet també ens sembla destacabte perquè permetrà
comparar espècies més allunyades filogenètícament però dins d'un mateix hàbitat, tot intentant
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quantificar b importància dels aspectes mediambiíntals f. el seu comportament reproductor
L'obtencïó d'aquests resultats preliminars permetran detectar a&pertes d" interès, amb %tsta a
future5

Els plantejaments metodològics han gaudit, ¡nicialment. d'un* Mencio especial, ja que
aquesta imitons ha «ce«« T inici d'un nou camp de recerca al no»re l aborattwi, emmarcat
dins la tinta de la Biosistemàtica Aquest fet sempre implica un esforç addicional a l'hora
d aprendre o posar a punt Meniques »com. per exemple. l'electroforesi d'tsoenamsi o cercar
bibliografia Cal destacar, àdhuc, la dificultat del Treball amb pianta \i\a. Precisament perquè
és un material me» dinàmic que ei* clàssics plecs d'herbari, no podem oblidar les petites
dificultat« a rhora de manipular-lo de ienir-ne cura i aconseguir que floreixi i fructifiqui Es
tracta d'i» rrtatenaJ ¿ovint delicat que no sempre s"adapta amb facilitat a les condicions
medtambïentals dels nostres camps experimentals a !a ciutat de Barcelona, fenomen que
s accentua quan es tracta de plantes d'aita muntama D'altra banda, ei fef de dependre de! seu
cicle bioiógk ens empem cap a una acurada organització de ia feina ajustant l'experimentació
als de floració,

S'ha en ? diferents:
- 2! en les
- a l'hivernacle, per t les
- ai per a ics d'eiectroforest t de

t "n printer pas a l'rwwa J'íttictar la investigació és t'obtenctó de! matena!, és a dir,

cercar les (obiactons de moftiatge ï aconsegmr (fonamentaJ en els taxons anyals) o
individus irasplantats a testos ¡en perenne*», per dur à terme Ics tasques d'hivemccle i de

i*boT5itc>n Quan s'estadia un grup natural, la so», mt es heterofènia : les poblarions
poden estar molt allunyades unes de les altres. A l'hora de ?n*r-les. hem procurat que fossin
ei més properes poïwibk a! centre de recerca t que. a ia '̂Cgada. es donés b màxima

representahx itat taxonòmica Cal lenir preseni er, de que íes condicions

meteorològiques són molt diverses, impossibles de control» o estandardtttÄr. % que poden
influir en l'activitat dels pol hnitzadors. la producció de aècíar. etc . dels
resultats diferents de les pròpies d'un hipotètic comportament "patró" de les espècies,

Així dono», i'objectiu principal d'aquesta memòria ha fer una primera

aproximació a la reproducció de i» tribu Dtlphineae a la Mediterrània occidental, d'uní
plundisciplinàna. tol analitzant els aspectes que descrivim breument a continuació i

que corresponen a cadascun dels capítols en què s'estructura aques: treball:

MORFOLOGIA FLORAL
- Anàlisi de la morfoiogM floral, des d'un puní de vista comptrwíu entre els

diverto* taxons, tot intentant establir possibles adaptacions de les
peces a to poUtnrtzacio entomèfila i les tendències evolvine* a niveîl
de flor i d'inflorescència (producció de flors i ramificación s »

- Recompenses florals: producció de pol Jen i néctar

14



CICLES WOLÒGICS
- Estudi de let taxes de germinació t desenvolupament descripció del cicle

biològic fenologia, reproducció vegetativi i dispersió de granes

BIOLOGIA D£ LA POL .LINITZACIO
- identificació dels visitants florals, frequèncic de visttef (ceñios),

comportament sobre la flor. models de vol, relació llargada nectaris-

proboscides. anàlisi del contingut pol.link (indicadors qualitatius de

¡"rspecificita; dels vectors),

REPRODUCTIU*
- Càlcul de la relació PO f possible indicador dels reproductius >

- Sistemes de reproduce 10 es vondicions controlades per mitjà d'encreuaments

artificiáis vates de partcnogenesi. d autopamia (espontània i ó^tr a i.

de geitonogamia i d'al k>ganna (ir>tra- i mterpobiacionaii a panir de

la producció de granes i, en alguns casos, mi! fincan t proves de

germinació

- fimt»$sainents al camp (en les plantes d ambient muntamene), per \alorar

l'autogamia passiva o capacitat reproductiva en absència de vectors

- Èxit reproductiu «I camp mitjançant la producció de panes en condicions

naturals (patrons comparatius dels resultats obtinguts a I hivernacle)

- Estudi dels mecanismes d aïllament (hibridacions)

Altres indicadors asats con» a controls.,

- ESTUDIS CÎTUGENÈTKS. c«n a coatto* de les poèJacwns i per a

detect» possibles anomali« crontosòmiques per a la interpretació dels

encreuamefttt imercspcctfkv

- ELECTiOFOtESI D'ISOENZIMS. per a c*ten»r de diversitat

genètica i tes possibles conscqOèncie* reproductives

1.22 DESCRIPCIÓ DEL MATF.RJAL ESTUDIAT

Abans d'inici» I* descripció dels taxons que conformen aquest treball, cal fer notar

que. dels estudis duts a terme en aquesta meriàna. se'n poden extreure o desprendre algunes

conclusions sobre la proximitat biològica d'algunes espècies. Es refermaran o posaran en

dublé alguns problemes taxonòmics que encara estan plantejats, tol i que sabem que sovint

els límits entre els taxons sen difícils d'establir d'una manera objectiva.

Aquest estudi, l'hem acotM a algunes espècies de la trito Delphintae que posseeixen

tota o part de llur àrea de distribució a la .Mediterrània occidental, en un sentit lleugerament

més ampli de la F/oro acciéeníalia que postulava Font i Quer (FONT CIVIT. 198S). prenem

coin a límits orientals els Alps. Cèrse§a~Sícílía i Tunísia, i iiicloent-hi la regió Maearonèsíea.

A continuació presentem una descripció de la situació taxonòmica de les espècies de la tribu

distribuïdes en la zona on s'emmarca la nostra memòria. Per destriar quines hi pertanyien, ens

hem en el MedCheek-List (GftEt'TEJt el al,, 1989), en la 2* edició de Fiora Europaea

(TtTiN et al., 1993) i en la F forn M nord J Àfrica (MAIRE, 1964)
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Ei criteri *e§iat a F hora d'anorm nar les diverses espertes és el de Ww» Iberica
(Acomtwn i Comoitda MOLERÒ A BLANCHE. I9S6; Delphinium BLANCHE a lili),
per a tes espècies presents • la península Ibèrica Í ei de ORELTER et al. {tfft) par a la
de taxons, amb les modificacions que la re-erca taxonòmica del nostre grup de ha anat
introduint Per fer la referència correcta dels noms dels autors i les seves corresponents
abreviatures, s'ha consultat l'obri de BULMITT &. POWELL (1992K

Per a la classificació supracspcvifica del gènere .4 con, t um. s'han seguit els treballs de
( 19*9) per al del« de flor i T AMURA A LAUENÜR (1979) per aïs de

flor

Per a la deterntinaeíé grans subgèneres i seccions del gènere Delphinium, hem
seguit el darrer esquema p« MALYITIN (1987». que es I*acceptat peí la
d'especialistes- Per el ««n correcte de les espècies s*ha pres. fonamentalment, el
model de Flora Itterica, tot í que. en el cas de les anuals, s'ha BLANCHE et u' ( 1990.
1995 M BLANCHE (1991) amb pel, .es modificacions

Pel que fa a l'esquema mfragenèric de Consolida, gènere inelè% durant molt de temps
dins de Delphinium, s'ha seguit el criteri de BLANCHE ei al. (1987) í TRIFONOVA (1990). Cal
remarcar que aquesta estructuració mfragcncnca es. a hores d'ara encara forca incipient.
basada en la classi acacie de HUTU ( 1195) i discutid« per TRIFONOVA (loe. eit. )« però encara.
en l'actualitat, s'ha d'acabar d'aelanr. F" 'i Mediterrània occidental r» hi ha cap representant
del gènere Aconittlla.

En resquema taxonòmic, hem amb negreta tots aquells taxons deis quals
s'ha tractat algun aspecte de la seva biologia de la reproducció en aquesta rretnòria.

La iria de les espècies t les poblacions que conformen aquest treball s'ha basat.
principalment, en criteris geograíkrs de proximitat, tot cercant a {a vegada, la màxima
rrpresentativitat a nivell taxonòmic 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 li investigació, però» van sorgir noves idees, que ens van conduir a considerar
més convenient i potser, fins i tot, més enriquidor, incrementar el nombre d'espècies per
portar a terme una pinzellada més global de la tribu, malgrat que els resultats no fossin can
uniformes. Per exemple, les plantes d'alta muntama (el gènere Aconitum o D monianum)
amb uns requeriments climàtics més estrictes malvivien en les condicions experimentals de
Barcelona i, per això, no es van poder estudiar els sistemes de reproducció m conditions
controlades. Altrament, en les poblacions moll allunyades geogràficament, en algunes ocasions
no es va poder dur a terme treball de camp o. per raons econòmiques, es va haver de reduir
notablement, però si que es va poder dur a terme treball d'hivernacle o de laboratori



Cal destacar i'elevat percentage d'endemicaat d'aquestes esfectes Dins la familia
Ranwculaceat. que conté SS gèneres i unes 2.200 espècies, prop ¿e 20 gèneres (el 36.4 %)
i l 200 espècies (54 %) són endèmiques de ki reg iota floristiqurs i progne »es descrites per
TAKHTAJA* c I97S) (ZiMAU & KEENER. ItW), Les espècies f« pertanyen al marc geografi«,
en què hero acotat aquesta memòria presenten '..-n p*a d endemicitat respecte a aquesta àiea
fokça aít. que s'cvim* en un 70 % Algunes d aquestes se Mtuen en àrees forca restringides
i. en alguns casos, es tracta de poblacions molt reduïdes que poden presentar seriosos
problemes de conservacié É§ el cas. per exemple, de D mantornan, que viu a una petita àrea
dels Pirineus orientals, de D oolosiï. endèmic de Catalunya, o de D ptctum present
únicament a Mallorca. Sardenya i Còrsega Altres endemtstnes són D fix mm subsp

. endèmic de punts afilats de i "oest de la península Ibèrica, D -marc-.natum subsp
. exclusiu de Sierra Nevada» D cammíanum, restringit ai Marroc, o D madertnst.

endèmtc de les Açores No obstant at*ò. altres taxons presenten una àrea de distribució moh
amplia que s'estén per te« Europa, com p*.T exemplt A nap*llu*. A araktwa, A iyroctomtm
o C ajiaets, o per tota ta Mediterrània, com és el cas de /> iinphisagna (JALAS A SLOMISEV
I9S°. TLTW et al,, ï 993). Aqwestt eie -̂ada endemicità! podria ser explicada per rn efecte
d'extrem d àrea. si es considera que e! .—ntre d'espetiacio pnman de la tnbu és a la serralada
de l'Himàlaia (més concretament, la regió est d'aquest muntanyós i de la Xinaí.
ja que és on es concentra el percentatge d'espècíef un d'antiguitat més ah
|BLA?'"CHÊ, IWO) De fet la Cespéetes perewies viuen a Àsia i Amèrica del Nord.
»entre que les amáis es eoocentref* a ia regk" Mediterran ta.

A ta taula 1.1, es recullen totes les espècies amb I« corresponents localitats en què
s'han recollit niftitres per a aquesta memòria, indicant » cada cas. el codi que els hem aiorgat
per identíficar-fe en el teirt, la localitat les coordenades l'TM. l'ahirud. l'hàbitat, ei plec
testimoni, la dita i ú óeh recoí.lectors. Les unies horitzontals més gruixudes separen els
gèneres i ks més primes, els diferents subgèneres. Er les poblacions en què s'ha dut a terme
l'estudi de ta biologia de là poi lìnìtzaetó (cf. capilo! 4), hem afegit una deseripaé
detallada de ia seva ecologia i altres que ens ha semblat rellevant de (c/ apartat
4,2. i.). La situació geogràfica d'aqwests taxons es rnostia en el de la figura I. ï
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m LIS ESrteiEs m LA rrot ítetjpHi\L*f. A LA
OCCIDENT M («R negreta, espècies estudiades en aquesta memòria]

Gènere Aconttum L.
Subgènere Parccomium Raptes

Secció Lycoctoma* DC
S«rie Lycnctama Tonyra A Lauener

A lycoflt»mm í

^^iô Âfuktiftt DC.
-4. aufbore L,

J. naptllus L
À Gtyer
.4, L.

G¿nert L.
Subgènere Dclphéntaimm (DC.) Petenn.

DC.
Kioto-idea Pawl,

Pawl
0 eiafum L

Sène Pawl,
0. montan um DC. in I.am & IX
£) éttifium (Rou>~ A Foycaud) Pawl.

Subgènere Ottgopkyllom Dtmitrova
Secció Oltgopkyllon

Suhseccio Squamala Pawl.
Sène FÍSJ» Pawl,

D.fisium A Kit.
fas urn
sordidum (Cuatrec. ) .4mkh, E. Rico & J, Sánctez

A ¿o/os// C Blanche & Molerò
Sèrie Pentagyna Pawl

0 pfMQ-g}>nutn Lam.
D. t marginal um C. Presi

emarginai um
ntmáfHM (Kunze) C. Blanche Ä

IK, sytvaticum Pome!

IS



Supkisagr:a «OC.)
Secció Siapniaagria

Suhseccio Siuphitagria
0. stipAáafrí* L.
O. /wcr«m Wtlld.

subsp. rtqutettt (DC.) C. A

o fifmgrtmm L
Sène Fami

o Sm. in Sibth. a. Sin.
O. vtrdmuentt
ft frac* FC.

Sèri* C. 4 P. (*)
D. co\%onianum Bjlt
o C.

Sène C. a P.
O. balonvif ft Krut

C. EMjnché. Molerò & P
H. macropttalum IH
A o Cordal u m D€
D.fmurgeri C. Bianche. A P, < • • )

Gènere Conmliiki (DC.) Gray
Consolida

Secció Consolida
Sèrie Consolida

C rtgaJis (L . ) Gray
Sèrie Pubescentes C, Bianche. Molerò & Simon P,

C muitrttaiiica C Cos».) Munì
C pmkescem (IX*-) Soó

Secció MacrocarpM (Huth ex N.Busch) Kem.-Nath.
C, ^«rtf (L.) Scnw.
C oricrtalis SchrOd.

(*) sèrie i (••) espèek nova (Burette rt ^V.. IW5I
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2. MORFOLiX ;IA FLOlAL

2 1 LA FI OR

2 J 1 GENÍRAIITATS

DHB les Kamtm-ui».'eite hi ha una gran \aneut d'estructures fï**rab De fet. segons
I EM*!*: 1 1%4> aquesta és la família que conté usía matar diversitat de morfologies florals dins
les dicottledofiies Sembla plenament acceptat epe en aquesta fami f ta cala genere ha
evolucionat de manera Diverger« pel que ú a l'eficàcia deh mecanisme^ de pol ¡tritzacio
\i\í. \¿ vistositat de les flors» e«ta assegurada peh peta!«» en K^méfiiuìu*, L . pel1» «»épais en

< 'iilfèa I. , Tnttíltttf i . Htllehtru* I , \ittiia ï s íJi»wi« I . per atnhdos en AqwUfiti \ en
Dtlptuntae. pels tepaj« en í Iemali* L » 4wwf*«c L . ï pels estam;? en íhültítrum I
I o dmh'tfuga Wemtseh « M i i i f . H . 1S8;. f «MI R 4. !^>:*i \^ue«ta gran
d'eüpcctaiitzaoons es un assaig biològic per tai d"as*>lir el mecanisme reprt"HÎo».-!îu
perfect lorul » T w M. 1«>64» F_n *}î sï srr.tü, I f PPX - / » H i" M Pi i í v\* .' 1US4» opinen
que les flors han evolucionat p^al lelMnent amb els pot hnit/adi^r« ! que i'csfudï de Sa
pul Imitació aiüdara a entendre ie* p<miNe< \ieí exoluti\rs d'a»|uesîes angiospermes

a les prjmiti%es

Les ranuncutàctes han »ferí una forta adaptacit' a ics condicions âmhenîals.
deserti «I upant no\es eMructures i dnersificani-se. fet que li ha permès conquerir diferent*
territoris t un gran nombre d'habitats (T AMÍ p % . IW2> La tnl»u Delphinnae presenta flors
/igomorfe*. caràcter considerat e\oiutivament avançât dins la família «LtPfk. 1%4». encara
que conserva la disposició aciclica defs estams i els carpels que denoten encara un cert grau
d'antiguitat LEWIK i lot £tt >. que va dur a terme una àmpha re%isio de la morfología floral
s les tendencies evolutives dins !es KaKunculaieae. va classificar les flors d'aquesta família
en (flors radiali pleomorfes (flors amb simetria

reducció del de peces). eAereottwríes (flors amb simetria radial previstes
J'tpèndii) i (flon amb un »I pla de simetria). Segons aquest autor, només

outturn pertany ú darrer pwp, mentre que DtlpkiníMm i Consolida serien flors
esiereomorfes. «.m
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El penant (k la tribu Dflpt.infae esta format per dos verticils molt similars en
consistencia i en cole»' que adopten una morfologia pctaloide Sovint s'han atribuït diversos
mms per anomenar les mateixes peces, cosa que ha provocat Tanmateix.
per facilitar-ne la comprensió, hem mantingut I« terminologia de formada per penis
i o sepals petaJoiües < T AMI RA. 1995). 5 sepals en Acomnan. 5 sepals 14 petals ¿n Delphinium
i 5 sepáis i 2 pètals en Comohda Per anomenar les diverses pec«f de vertici),
hem adoptai els termes proposats per BHVTHE t!W j. basats en l'aproximació ontogetka
de BEN/INC < 1970» i en les monografies de PAULO« SKI i 1%3) i DAVIS (1%5).

en de D. i\aiicum ^ue el nombre de peces florals
i pètals') es o de manera naturai, tant en conditions de camp

experimentals En les és força freqüent i en
p« «r al caràcter de d'aquestes espècies- En

s'ha «k manera per tal d augmentar ¡a de les flors.
en incrementar el de la seva proximitat les

en les e? nombre d'elements és elevat.

Figura 2 1 Corol·les de to espècies de la trita Dtlphineae estudiades:
a'l .4 lyctH'umvm, b) ,4. anthora, c) À napellus. à) D nttttuanunt, e) D bolosii. f) £). emargtnaium

emarfpnanan. g) D s)hvfictan. h) £> sttipfauQgria, i ) £). picnan. j) D verdumme, k) D.
ff-ocílt, I) D. Wflnsar, m) £) okconlatwtt, n) D, javargeri. o) C mauritanien, p) C, pubexens,
q) D emarginano* swtep. nrvodenst. r) ü cossonioman. s) C' ajocà.
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MORFOLOGIA

2.1.2. ESTRUCTURA I MORFOLOGIA FLORAL

Gènere Aconitum

El gènere Aconitum presenta 5 sepals: 2 d'inferiors relativament estrets, 2 de laterals
s ìsiWement més amples i un en forma de casc, ;ue és curt en A. napellus i A. anihora, i més
alla; jat en A. lycoctonum (cf. figures 2.1 .a , 2 l .b. i 2.1 .c.). Les mesures de cadascuna de íes
peces estan recollides a la taula 2,2. L'entrada a l'interior de la flor és més ampla en els
aconits de casc curt i marcadament més estreta en A. lycoctonum, tret que resultarà
transcendent en les visites dels pol.Iinitzadors (cf. capítol 4), puix que en aquesta darrera,
l'accés d'aquests serà restringit. Les tres espècies mostren tofes de pèls en la cara interna dels
sepals laterals, més abundants en A. ¡ycoctonum. Aquesta pilositat podria tenir una funció
indicadora de F 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 virtual de ¡"entrada de la
flor, com també té lloc en algunes Apocynaceae, com ara Nerhm L. o en algunes
Boraginaceae. També podrien tenir cert 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.leïformss (en forma de
marteli), amagats dins del casc i morfològicament diferents en les 3 espècies. La longitud dels
nectaris és a la taula 2.1. La part superior del nectari correspon al lirnbe. La part posterior
pren forma de bossa o esperó i ¿s on té lloc la secreció i acumulació del néctar. La part
anterior s'obre sota d'uns llavis, on els pol.linitzadors introduiran la probóscide per tal
d'assolir el néctar (cf. figura 2.2.). En la cara interior dei pedicel hi ha una petita ranura o solc
que fa una funció de guia cap al néctar En A columbianum s'han detectó! unes línies més

fosques que es diferencien de la resta del casc. en ser il·luminades amo llum del sol (BRINK.
1980). En les nostres espècies, els nectaris prenen la mateixa coloració que la resta de les
peces periàntíques. No obstant això. A. anihora pot presentar taques negres en la parí de
l'esperó que podria funcionar com a reclam per ais 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 sistemàtica
d'aquest gènere (ÎÂMURA. 1995). La tendència evolutiva proposada per LEPPIK (1964) que
es fonamenta en Fií..remeni del grau de curvatura de l'esperó nectarífer és, dins les nostres

espècies: A. napeilus -* A. anihora —- A lycoclonum KOSLGE & TAML RA ( 1988) van establir

una classificació dels nectaris a'Aconitum en sis tipus segeos la presència o absència de la part

tubular a la base del limbe. la presència d'apèndixs en la superfície interior del limbe i ¡a
forma i posició d'aquests apèndixs. Segons aquests autors, el sertit evolutiu seria ben diferent:
A. lycocíonum (tipus I) —* A. anthora (tipus IV) —» A napelíus (tipus V). En la figura 2.2.

hem representat els nectaris de les tres espècirs presents a la Mediterrània occidental.
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LLAVIS

ESPERÒ

PEDICEL

A. Ivcocíonum A ant hör a A napellus

Figura 2.2. Morfologia deb nectaris en Aconitum.

Gènere Delphinium

Les flors de Delphinium estan constituïdes pïr un penant petaloíde amb 5 sepals —2
lacerais, 2 inferiors i el darrer que s'allarga formant un esperò— i 4 pètals Generalment, els
sepáis laterals i inferiors mostren una amplada i longitud relativament semblant, sot i que els
sepals inferiors solen ser més aguts i estrets, i els laterals tendeixen a tenir els àpexs obtusos.
EI contorn dels sepals 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 mes regular i els sèpals
són marcadament més amples.

Pel que fa als pètals, és ¡'únic gènere de la tribu que presenta 2 pètals laterals, els
quals s'han utilitzat com a bons indicadors taxonòmics (BLANCHE, 1991: PAWLÛWSKÎ. 1993)
entre espècies a causa ds la seva gran diversitat de formes i disposicions. La figura 2.3. és una
representació de la variabilitat de formes i mides dels taxons estudiats en aquesta memòria.
Cal destacar com a tret remarcable l'absència de cilis de les espècies anuals respecte de les
perennes.

Els 2 pètals superiors, representats a la figura 2.4.. estan inclosos dins l'esperó i són
cònics en l'extrem distal, per on secreten abundant néctar (cf. apariat 2.3.2.). E! punt de
secreció o nectan pròpiament dit. però. no se situa a l'ex^em final sinó en una regió més
proximal, molt vascularitzada, dins l'extrem cònic que actuarà com a reservón (cf. figura
2.5.). Quan la producció de nèctar és elevada, pot vessar del pètal superior i ocupar l'espai
comprès entre l'extrem cònic i l'entrada de la flor.
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D. fission subsp. soretdun

sub«p emarg inatum D. e marginarem subsp.

Figura 2.3. Pètal* latera b en el gènere Delphinium.
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Sovint aquests pètals són niés curts que la longitud de F esperó (cf. taula 2.1.). La part
pròxima« del pètal superior sobresurt cap al rostre de la flor. formant un lòbul superior i un
lòbul lateral fer a cada peça (cf. figura 2.5.). En el lòbul superior d'algunes espècies, hi ha
marques o línies de colors que sén, presumiblement, guies de nectar: per exemple, línies en
D, botosii o en D cossomanum (cf. figura 2.1,r.), o taques més blaves en £). emarginatitm
subsp. emarginatum (cf. figura 2.1.f.) o a F inrevés, més violades en l'altra subespècie (cf.
figura 2.1.q.). Els lòbuls laterals estan ben desenvolupats i eixamplats en el subgènere
Dslphinium menore que t la resta del gènere pràcticament no es manifesten. Els dibuixos de
la figura 2.4. representen els pètals superiors dels taxons estudiats.

L'esperó fa una funció de protecció dels nectaris. probablement de ¡a piuja. perquè no
s'aigualeixi el nectar, o de la sequera, per evitar una evaporació excessiv a. A pan. també pot
tenir un paper important en l'atracció dels insectes, especialment en visió lateral (DAFNI. com
pers.). Hem detectat la presència d'esperons bifids en D picium (cf. figura 2.1 .i.) com ja van
reportar ABÖUCAYA (1983) i BLANCHE (1991). però aquest tret no es pot usar com a caràcter
taxonòmic perquè és un caràcter força inconstant. Reproductivament. tampoc hem observat
que tinguin cap significació especial.

D. moniammm D botasti D fissum
subsp, ftssum

D emafginatum
suhsp emarginaíbm

D, entargmattun
subsji

D 1 on

Figura 2.4. Pètals sup; xvors en Delphinium perennes.
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fi

\
D. stapkisagrw D. pictum

D. verdumme D. gracile D. cossonianum

D. ntacropelalun D, obcordatum

1 cm

D. balan see

D. ßn<argen

Figura 2.4. (cora.) Pètals superiors en Delphinium anuals.

Esperó
Peral superior
(lòbul superior)

Pur» de secreció

Cavitat nectarifera
Pètal superior
(lòbul lateral)

Figura 2.5. Detall del petti superior de D. verdunenst (BLANCHE, 1991).
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Genere Consolida

El penant de les Consolida és molt similar al dels Delphinium —probablement per
aquest motiu durant molt temps es va considerar que pertanyien al mateix gènere—, però
manifesta diferències prou remarcables. D'una banda, li manquen els pètals laterals i, de
l'altra, els dos petits superiors estel soldats formant una sola peça, inserida oi part dins
resptró. Seeundèrífijneni, també s'observa un increment de la superfície dels lòbuls laterals
d'aquests pètals, que possiblement facin la funció dels pètals laterals de Delphinium Aquest
notable increment dels lòbuls laterals, que es poi apreciar en !a figura 2.6., junt amb la pèrdua
dels pètals laterals, ens fa pensar en la possibilitat que el subgènere Delphinium sigui el nexe
d*unió entre les Consolida i la resta de Delphinium, ;a que manifesta caràcters morfològics,
estructurals i funcionals intermedis.

C maurilanica C pubescens C ajacis

Figura 2.6. Pètals superiors nectarffers en les espècies de Consolida estudiades.

2.1.3. VARIABILITAT FLORAL

La taula 2.1 recull les mesures de la longitud dels nectaris d'.4 coni f um i de la llargada
de l'esperó extern i dei pètal nectarifer intern de Delphinium i Consolida. A partir de les
dades obtingudes, cal destacar ei gran escurçament que té lloc en ei subgènere Staphisagria.
D'altra banda, també observc.n que per aquest caràcter no s'observa dicotomia entre les
espècies perennes i les anuals. Aquestes darreres presenten flors més petites, però els esperons
proporcionalment són més llargs. Aquestes mesures permetran estudiar la possible relació
entre la llargada dels nectaris i les probóscides dels pol.li.nitzadors (cf. capítol 4).
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IM taula 2,2. reflecteix les dimensions de ics peces florals per a totes les espècies

estudiades. S'tai mesurat la longuud total de ta flor (considerada des de la punta de l'esperó

o casc fins ? l'extrem del sèpal iníerior), la longitud dels sèpals laterals i inferiors, la longitud

de l'entrada a la flor. és a dir, l'alçada del del petti superior i el lòbu! lateral d'aquest

pètal. En Delpftínitait, a més. s*han pres mesures de la longitud total, parcial i F amplada del
petti lateral; també s'indica la presència de pilositat, la forma i Tangle que formen aquestes

peces entre sí.

Taula 2 1 LONGITUD DELS NECTARIS DVlCo/WTOf, DEI.S PÈTALS SUPERIORS

I ESPERONS DE DELPHINIUM ! CONSOLIDA.

TÄXOW Espera

m ±

estero

ES
(interval)

A

A

A

D

D

D
si.

D

hcociomim *

anf/iora*

rf ¡pet lits "

K-Mvau*

boiosiï

fiísíun
t»p fissum

funm
«ibsp iordidu.il

D emarginatimi
stîtysp. ŒfftfXFntï'tëit^Mtvf

D
su

D

OHI

emc'finatwn
»p. nevadensf

iylvancan

18.42
( 1 7 -

19.57

(14

16.0?

{14

16.75
(14

15.03

{11

17.27
(15

15.65
(13

= 0,18
21)

r 0.34

24)

r 0.21

,'§)

a 0.14

19)

x 0.31
20)

± 0,29
20)

* 0.19
- 17)

Espen intern

M X ES

(interrai)

18.8

(1?

I5J22
(14

15.90
(14

16.30
(15

15.00
(14

15.55
(14

1x65
(14

14.33

( I I

15. B
(15

I - I . X7

(13

r 0.20
- 2 1 )

! 0.11

- 16)

: 0.20
- 18)

-r 0.21

- 19)

= 0.15
- 16)

± 0.16
- 17)

* O.I i
- 16)

± 0.21
- 16)

i o.:7
- 18)

t 0.15
• i?)

T À XON Esperé cium tsperó intern

HI x ES in £ ES
(inter t al)

£> siaptiuagna 4.6C

(*

D pictmas »j.77

(5

tj v¿fjunfrue 16.IO
(15

D graule 17.27
(!5

D coisoniamun 15.30
(14

D baiamtx 14.30
03

D accordai tau 15.7?
(14

D macropfiotitm 1 U~
(10

D. fovargert 19.03
05

t" mauriianu'a 1 8.91
(16

C pubescerá 12.50
( I O

C cjacii 15.67
(14

i 0.11
- 6 )

= 0.20
- 9 )

= 0.14

- 18)

= 0.40
- 22)

± 0 . 1 1
- 16)

± 0.13
- 16)

ï 0.21
- IS)

r 0.12

- 13)

i 0.43
- 2 3 )

s 0.23
- 2 ! )

± 0.25
- 15)

* 0.17

- 17)

(interval)

5.87

(5

6J7
(5

15.33
(14

15.93
( » 5

ï 4.48
(13

14.05
<!3

15.4g
(14

10.95
( I O

17.40
(15

»6.95
(16

11.53
(10

15.32
(13

± 0.14

- 7 )

= 0.13
- ? )

ï 0.12
- 17)

± 0.20
-20)

i 0.11
- 16)

= 0,12
- 15)

i 0.23
- IS!

* 0.12
-12)

± 0.25
-20}

z 0.12
- 18)

± 0.21
- 14)

* 0,17
- I?)

Les mesures s*«pre$$en en mm. La quantità; d? h nwttï ha esas de 30 flore per tàxon

* En el cas a'Acomiimi. només hon mesurai la mida del necia«
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2.1.4 EL COLOR

El color, considerat un atraient secundari (FASORI & PUL, 1979), possiblement té mi
paper fonamenta) en l'atracció dels insectes en aquesta tribu, en la qual ets sepáis han
esdevingut petÄlcides, i així han augmentai h vistositat de Íes flors. Són colors generalment
brillants, vius, que ressalten força respecte el color verd de les esmietures vegetatives. De fet,
la longitud d'ona del verd és invisible per als poUinitzadors (FAEGRI & PiJL, /oc cií ). El
color predominant de les Delphtneae són les gammes de blaus, violats, porpres i rosats, menys
freqüenonent, grocs í blancs i, excepcionalment, color bru com D vírídescens (RICHTER ei
ai, 1994) o els pètals laterals de la secció Elata. En les espècies ornamentals s'han aconseguit
híbrids amb ui» gran varietat de colors i tonalitats i. fins i tot, alguns exemplars vermells
(RUYS. 1933; SA.MUELSON', I960; BASSET, 1990). A la bibliografia hem trobat referències de
dos Delphinium silvestres vermells: D cardinale Hooker i D nuJicaule i alguns de color groc
com ari D zalil Aitch. & Hemsl., D ochrolcucum Stev. ex DC., D garganicum Reich.. D
hiierturum Huth i algunes subespècies de D fissum (LEGRO, 1961; NEVSKI, 1974; TAMURA,
1995). que sen colors molt poc habituals dins e! gènere. També hi ha algunes espècies del
gciere Consolida grogues.

E.« línies generals, les coloracions blaves, violades i rosades són degudes als antocians.
mentre que les coloracions grogues o vermelles són causades per flavones i carotenoides
(FAEGRi & PUL. 1979) o glicòsids de querceuna (WARNOCK. 1981). El color porpra de les
flors de Delphinium és degut a la delfinidma, per hidroxilació de la cianidina, pigment que
dóna les coloracions mageníes ( RODRÍGUEZ. 1989). La presència de copigmcnts com les
flavours i flavonoides formen complexos amb les antodanidines que transformen les
coloracions cap a tonalitats blaves més pures. En Consolida sembla que predomina més les
coloracions més rosades o vínoses. C ajacis presenta flors blaves, roses i variegades. D A w SON
(1955. 1959) reporta l'existència d'un gen inestable, que fàcilment muta cap a gens més
estables, que dóna Hors roses i blaves

En algunes espècies estudiades hem detectat fenòmens d'albinisme: en D monianum
de! Cadí. en D holosiï d'Ulldemolins, en D verduntnse a l 'Alt Penedès, en C mauritanien
al Marroc i en nombroses localitats de C. ajacis, però amb una freqüéncit moit baixa.
Gener cameni és del tot previsible, si tenim en compte que l'albinisme 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 & PRICE. 1981 ). Però
a part d'aquesta consideració, també podria influir e! comportament dels poUinitzadors Les
formes albines de D nelsonii també són rares, però, tot així. els principals vectors (abellots
i calibris) d'aquesta estirp de Ics Muntanyes Rocalloses són capaços de discriminar ambdues
formes i demostren una clara preferència per les flors normals, si més no, en condicions
experimentals (WASER & PRICE, 1981. 1983, 1985bì. La raresa dels albins també pot ser
explicada, doncs, per un menor nombre de visites que provocaran una important davallada de
la producció de granes (RODRÍGUEZ, 1989).

Hem intentat descriure les coloracions de les peces florals dels taxons objecte d'estudi.
La subjectivitat de l'observador a l'hora d'apreciar tonalitats i intensitats de colors pot ser
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minimitzada si ho comparem amb uns patrons establerts i definits. Tampoc disposem d'una
àmplia terminologia per discriminar els matisos corresponent .ï a les gammes cromàtiques. Abu"
doncs, la manera més objectivi Is indicar ei color d'accrd amb un sistema estandarditzat i un
nombre de codi que serveixi de referència A tal efecte hem usat el criteri de Methuen
Handbook a/Colour (KQRWERUi» & WAPSCKER» !9?l). Q codi, que eorrespoo a un color
deteminat està format per 3 eaaps que indiquen tres magnituds: ei hue o color en sentit
colloquial (la làmina), ei to (la filera) i la intensitat (la columna). Aquest sistema conté taules
de «»versió a d'altres sistemes de colors. Les cbservacior.3 s'han dut a terme sempre en
material fresc i s'indiquen a la taula 2.3.

Tauk 2.3. COLOR DE LES PECES PERIÀNTIQIIES EN LA TRJBU DELPHÌNEAE
(ewii segors KORNERVF A WAN«:««, 1578).

ESPÈCIE CODI COLOR

A. lycoctomtm

A, anihora

A r&peüus

D montanum

D baiasti

D fissió* subsp- fusum

D ßsfun su os p sordiduin

D emjrginmum subsp emarg.narum

D emarginarum subí p

D syivatictttn

D s'€¡phuagnj

D. ptc'um

D '^réunensí

D gracile

D cozsontamtm

D ftetlansae

D. (jhcordaium

D favargen

! A4

1 A?

18 C8

2 1 Ai 4-5 1

18 D4

IS D(f -7)

19 Ei 6-7)

!8 (B-C)8

21 (A-BX7-8)

1 ? (í>Ett

16 C6; 19 EI

l9A(l-3)

18 »B-CM6-7); i9 B7

19 8(5-7); 20 0(5-7)

17 B8

18 A2; 3 A5

¡6 (C-D-E)S

19 A(3-4); 3 A3

Groc pallid

Groc verdós

Viol« blavós

Blau cla< blau pastel

Vio!« gnsós

Violai Mavós

Blau vio!«

Violat blavós

Blau v hi

Violai fosc

Violsi somort: bliu fost

Viol« pal lid. Manqyinés

Viola blavós, blau vk»!a

BI» viol«, violat grisos, blau grisos

Viola:

Blanc violat, groc pâl.lrd

Viol« fosc

Viol« pal lid; groc pèl lid
a <

C mauntomca \ 5 Í'7-D)? Porpra

C.

C ajacis

!6 CD-EK7-S)

14 (A-BM3-4); 19 (A-B)8

Viol« fosc, viola somort

Rosa; bli¿ -:^laî
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Aquesta característica morfològica ha estat poc emprada taxonòmicament. No obstant
això, la constància d'aquest caràcter lu permès separar D emarginano» subsp nevademe de
D. pemagymm (BLANCHE, 1991).

Hem detectat petites diferències entre els colors del camp i de l'hivernacle en aigvnes
espècies (er» D, staphisagría, D. picíum^ C. mauritanien i C pubescerá), que esdevenien més
rosades i pal. lides en condicions experimentals, però no h? tingut lloc en altres taxons.

La ccïoració de les peces florals no és uniforme dins d'una població. L'espècie en què
hem detectat majors variacions ha estat D Mosti, îret que pot estar lligat al seu carácter
disploide, que insinua una major inestabilitat genètica (cf. capítol 6). En aquest sentit.
WARNOCK (1981. 1987) també va jrobar una gran variació de tonalitats dels sepals i una
major constància dels pètals en diverses poblacions del complex de D caroliniaman Walt..
que no es correlaeionava amb d'altres caràcters morfològics. Aquestes variacions es produïen
d'un any per i 'al tre i aquest autor ho va relacionar amb característiques mediambientals com
el tipus de sòl. el règim de pluges. Sa humitat o les radiacions solars. Les anàlisis
cromatogràfíques 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 antccians.

Dins d? ¡"arca 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 meridionals Prr
exemple, les poblacions de D gracile de la depressió de l'Ebrt i confluència amb el Duero
presenten una coloració més blava que les localitats d'Andalusia, que són molt més clares. E!
mateix té lloc en D favargeri, C mauritanica i C pubescerá. on l'extrem sud és representat
per una forma d'esperons molt llargs d'un blanc rosat molt clar, descrit com a varietat
dìstili iflorum Cosson que s'estén fins al predesrrt de Tunísia. De fet. en les angiospermes
mediterrànies, els colors blaus i violats són poc abundants, de l'ordre d'un 3-5 % f ARROYO.
198Sb; DAFKÍ E¿ O TOÓLE. 1994), eri canvi són més freqüents en les espècies d'hàbit« alpí
i subalpí, on presumiblement es va originar la tribu. En aquest sentit, e! fet que les tonalitats
d'algunes espècies esdevinguin més pal. lides (D favar-^eri o D balamae), especialment les
marroquines, podria esfar -.clacsonai amb una ecologia de caràcter molt més meditenani

D'altra banda, tampoc hi ha uniformità de color dins d'una mateixa flor. EL pètals
superiors de Delphinium i Consniida mostren una coloració més clara respecte de les altres
peces, que probablement actuen com a guies. MAHOR (1975). que va estudiar el coior del
periant de D tricorne Mich, mitjançant espectro fotometri a de reflectància i fotografia
ultraviolada, va detectar ¡'existència de diferències evidents en la repartició de pigments entre
els pètals laterals ' la resta ds peces florals, que podrien ser una indicació del camí que han
de seguir els insectes per trobar el néctar. Una altra evidència de la funcionaliu.-'. d'aquestes
guies és que les espècies albines, on pràcticament no hi ha contrast entre el centre de la flor
i les peces del voltant per indi -ar el camí cap al néctar, els vectors tarden més temps a visitar
la flor (WASER & PllCE, 1981, 1983, 1985b) Possiblement per aquest motiu són menys
visitades i, com dèiem abans, han après a diferenciu-ies de les flors normals.
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S*ha descrit que els diversos gnips de noMinitzadors se senten per uns colors
deterrninatsfPtöCTOit à. VEO, 1973; KEVAN, ïf7S; FAEGW & PUL, 1979; RODRIGUEZ. I9S9)

Això és degui al fet que cada grup d"insectes posseeix 1121 espectre Je visió diferent i que e!

grau de sensibilitat també és variable. Per ais colors i violats, predominants ce aquesta

trite, segcns eis autors citats, --on tes abelles » abe!iots, ocells i papallones, que ja e»

corresponen amb l'espectre de visitants florals detectats en aquestes espècies (cf. capítol 4).

En les nosa-es observacions de camp, els abellots visitaven indistinïamer*í les flors jpvgues i

blaves aconits en Ics poblar ions en què conviuen simpàtr ¡cameni aquestes espècies,

A part del paper d'atraient, MALYLTPSÍ (1969) atribueix al color altres funcions. Sosté

la teoria que els pípnents florals serveixen per assimilar ¡'energia tèrmica del sol i

contribueixen § madurar els estams Segons aquest autor, els insectes visiten les flors atrets

més aviat per 1 olor del nècíar.

2,1,5 FUNCIONALITAT FLORAL

A partir de l'observació de íes flors i de l'anàlisi de les seves peces podar- assegurar

que totes les corol·les de les Dtiphtneoe són clarament zigomorfes, amb un sol pla de

simetria, i desmentir F opinió de LEPPI K (1964), que classificà les ciiroi.les de Delphinium i

Consolida com a estereornorfes, com les aquilègies. Potser D $íaphi$ayta (cf. figura 2.1.h.)

manifesta una flor un xic més regular, però la presència de l'esperó segueix definint un únic

pía de simetria.

Bona pan de fes ranuncuiactes presenten !es recompenses —pol ;en i nèctar— (cf.

2.3,} fàcilment accessibles en flors simples i regulars, cosa que suposa un avantatge.

perquè assegura l'abundor de visites Nu obstant això. aquests vectors amb llurs moviments

poden afavorir !*autogàm» o no arribar a pcl.linitzar. La zigomorfìa de les flors de les

De!ffhineae, jwit amb el fet que cì nèctar hi està més amagat, provocarà que no tots els

insectes hi tinguin accés (només els que tinguin una probòscide prou llarga), i es reduiran les

possibilitats de visites. Aquest increment de l'especificitat pot potenciar la pol.linització

encreuada i augmentar l'efectivitat pol Hnitzadora (cf. capítol 4).

En els taxons estudiats, les corol·les són relativament obertes, però els òrgans sexuals

ne sempre són visibles i les recompenses també resten amagades. Els esperons o necíans

majoritàriament es disposen de manera ascendent, rn alguns casos, horitzontals (subgènere

Staphisagric) i. més rarament, orientats cap a baix (D montanum o D. sylvaiicvmi. cosa que

pot tenir implicacions en el mode de poüiniïzaoó (cf. capítol 4), encara que la disposició

depèn en part de li curvatura fermada pel ^ceptacle. En algunes espècies americanes de

Delphinium, com art D nudicault, s'han descrit fenòmens de neotènia (GìERRANT. 1982a.

I982b). és a dir, les fkrs adultes tenen aparença de joves, molt poc oberter Aquest fet pot

indicar UM milter adaptació a la pol.linitzaciò per colibris. Er. els taxons considerats en aquest

treball no hem detectat aquest tipus de fenòmens, tot i que alguna espècie mostrava flors un

xic més tancades ¿om ara D fission.
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Les giàés florals via ser descobertes per SPREMCÌL (1793) i poden ser olfactives.
estructurals o visuals. L« seva ftmeié és orientar el vector a Thor» de buscar la rer-ompensa.
Les més freqüents són les de nectar (MANNING, 1956) i sto típiques de íes fio« que presenten
les recompenses amagades com les Delphineae. El cas raes espectacular de guies de néctar
en els nostres taxons és en C. ujucis. que manifesta unes ratlles de color fosc en el lòbul
superior del nectari formant unes fîgwes que recorden les 'Jettes gregues AIAI (cf. figura
2.1.s.i Aquestes van inspirar Linné pet batejar-la amb l'epítet especule "ajacis".
Aquestes marques també s'otteej ven eri C. tnmaitonica. però d'una mida més reduïda, mentre
que en C pubestxns no hi sén presents. A part de línies o marques, alguns taxons roostrer
diferències de color d*aquest lòbul respecte de les altres peces. En Aconirum són els mateixos
nectaris els que realitzen aquesta funció de guia per als vectors, ja que aquests poden inserir
la seva llengua en el solc i fer-la lliscar fins a la part superior del nectan (KRONFELD, 1890).

Els pètals laterals de Delphinium, que probablement tenen una funció de superfície
d'aterratge per als vectors, també són indicadors de l'entrada de la flor cap al nèctar. En
alguns taxons com D siaphisagria. per exemple, s'observen unes línies molt marcades o. en
cf altres, una abundant pilosilat. Aquestes peces han evolucionat cap a ona reducció i pèrdua
de vistositat en Ses Delphineae de la Mediterrània occidental. La variació osci Ï la de discolors
en reteió a ¡es altres peces en D montanvm ¿ concolore eri ia resta d'espècies. També té lloc
una pèrdua de pilositat de 'es anuals respecte de íes perennes. Els pètals laterals adquireixen
diferents formes» mides i angles d'inserció, i aquesta diversificació culmina en les consolides
amb una total absència. Aquesta evolució dels pètals laterals i 1"increment progressiu del lòbul
del pètsí superior es pot apreciar en les figures I I q . 2 1 r i 2. i s. Aquest fet sembla indicar
una simplificació de restructura floral amb la conseqüent major inespecificitat quant a la seva
funció en els mecanismes reproductius. Poden tenir altres funcions» com ara. la protecció dels
òrgans sexuals

En el ca¿ de D montarían (cf. figura 2 I d ) les tonalitats brunes dels pètals laterals
junt amb ta presència d'una pilositat blanquinosa al maige \ més grogosâ a la superficie a
causa de pèls glandulars. recorden la síndrome d'atractivitat de la bee-flower (DAFsi. com.
pers.), és a dir. í! • ^ue adopten morfologies que simulen l'insecte, en aquest cas àpids
(abelles o abellots). Salvant les distàncies, sena uà cas semblant al Je les conegudes âbdîere:,
(Ophrys L. j . Aquest caràcter, adoptat com a diagnostic de la suhseccíé Elaioidea, no es
retroba en cap altre grup de Delphinium.
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I:L LA INFLORESCÈNCIA

2,2.1. PRODUCCIÓ DE FLORS I DE RAMIFICACIONS

Mentre que la majoria de rtauncalàcies presenten un eix determinat o definit
(TAMURA. 1964» 1995), en les Delphirttae — i també en ít tfibu Ctmictßtgeae Torr, el Gray —
el mode i d* inflorescència és indeternw " _i» és a dir, el nombre de flors no és fix (1 ROLL. 1964;
TAKHTAJAN, 1991). Aquests tipus d'inflorescències, majoritàriament en raïm o en panícula,
ten estat considerades filogenèticament més evolucionades (STEBBINS. 1974; WEBÊRLISC.
19891 i reporten certs avantatges adaptatius:

a) Possibilita la síntesi d'una menor quantitat de material reproductiu per unitat de
temps, cosa que pot afavorir ¡a colonització d'indrets xèrics amb recursos constants
però limitats o amb una predict! bilitat de les precipitacions baixa,
b) Ei» espècies entomòfiles. permet una seqüència lenta d'eclosió de les flors, de
manera que hi hagi poques flors obertes ai mateix moment en uri individu, i així
redueix les possibilitats d'autofecundactó.
c) Permet allargar el période de floració, i així augmenten les probabiiitMs
d'encreuaments entre individus diferents.
d) Permet una regulació del nombre de flors segons la longitud de l'estació favorable
i dels recursos.

RESULTATS

En la taula 24. es detallen els valors de producció de flors i ramificacions dels taxons
estudiats en aquesta memòria. Els paràmetres mesurats han estai: la producció total de flors
per individu, el nombre de flors de la tija principal, e! 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, l'últim pau de ramificació, el nombre de raïms simples, e! nombre
de raïms primaris i la procedència del material

Els exemplars emprats per quantificar ¡a producció de flors i ramificacions s'ha
procurat, sempre que ha estat possible, que provingués de! camp. En algunes poblacions més
allunyades geogràficament, en què ¡10 ha esíaí possible fer-ho en condicions naturals, s'ha usai
material conreat a l'hi vernacle. Sovint hem comprovat que les diferències entre els dos tipus
de material eren petites. Les mostres sempre s*han pres aleatòriament. S'ha rebutjat mesurar
paràmetres d'aquest tipus en matèria! d herbari, ja que cal tenir present que les dades solen
estar esbiaixades, atès que pol haver-hi certa tendència a recol.lectar exemplars de la mida
aproximada del plec d'herbari.
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IÊP

iM
m

r.

1i*

** ~ ™ ^ ^ " * • • * " " * "

5| ? 0 ^ 1 > ~ * © ^ O O C E S o * ' * o ' í C O r T ^ ' ^ i o C r o S o C r o í ^ C Í ^ O í e ' C í í C " ™ * '

« »S»" - s9 •*. S *t e **i e "o • *" S "*, 2. *"<! S o S **". S " -, £ "i S * 2 •«— • »P» «e
* ^ _ J *w~ «~ _ f«í *~ ?* ~* r* *"~ * — o O O 0 O O •* «t* ™ *• "̂

S Ç ® 2 e2 o'íï" 05 o~ o* I0«-' °^ oi? e' M o íT o Ñ e í" c « — g —ï1 — ~

1 2 ** — °.— *,"*•— *", — t — r *. ~ "̂  — *̂ , Z- e. C *"*, C "**. ~ *í C. * ~ "~, *" ", — =ï —

!#
* - _ _ _ - - L _ _ « _ „

Í J e" « o" A o — o îî e A <=' « j e" fi e — e — c — e — c C o" — o" — o « o* S s «

«l| « « £ — S „ ' © O . ^ Ö „ * ~ S - ' ^ ö " < C ^ . ' » S ^ « O _ ö ^ o C e ^ O w v O - v C aß^ ^ — oO

»,
,*.

i
f

S 1 S £ e» C o ? e f « 9 ? ì o f 5 • o S 5 v

¡1 5¿¿é l J¿5¿;¿|¿¿ ï î ; ? i í i ;,-»,- :2
*

i
H

* _~.*, Ä" c ^ f c 1 * ^ « ^ — - — í ^ r f f c . * ^ * « ^ ^ — *Nt^ » w e ^ ^ o ^ -^ "1 —, . *. ^^ "*. j». ""-,-* -c *»,"** ^«
*"| • j»." g* ^»^ ™, ¿«.f -— - » ™ f¿ f». Q* ^u *- .k«* *"•• ^ iTj • j|j« ^ ^ „,. «-» ĵ» O ^» ""• *cy «T — ,M¡' 1̂» ,— i s 9-
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Discussió

A l'hor? de precisar la pnxiucció floral total cal tenir en compte l'existència de dos
tipus d'inflorescències- les limitades, amb un raïm principal marcat, que són ta majoria deis
taxons perennes i algunes anuals, i les il·limitades, la retta d'anuals. En aquestes darreres, la
ramificació és simpòdica i de creixement continu, amb freqüents emissioni de noves flors En
ocasions, poden fer segones florides fort del période habitua!, depenem de les condicions
climàtiques. Per aquest motiu resulta molt més difícil quantificar ¡a producció de flors total.
Cal tenir present, dones, que aquestes mesures s'han obtingut en un moment determinat i que
ia producció floral final podria incrementar-se en aquest segon tipus d'inflo escències.

A primer cop d'u!',, observem una diferència important entre les espècies perennes i
les anuals, incrementant-se notòriament el pau de ramificació en les darreres, fet que pot tenir
una important repercussió en la biologia de la reproducció, especialment en el comportament
dels pol línitzadors (cf. apartat 4,4.3.). A grans trets, es passa d'una inflorescència racemosa
amb un eix principal moll marcat, amb poques, o cap, ramificacions laterals en la majoria
d'espècie"* perennes, a un altre tipus d'inflorescència paniculada molt més ramificada, on perd
importància l'eix principal ; augmenta el nombre de ramificacions laterals i de flors {cf. figuri
2.7.). WYATT (1982) i TAK.HTAJAS (1991) suggereixen que l'aparició de raïms axil.lars és un
caràcter filogenèticament més evolucionat. En algunes estirps anuals es produeix un
allargament del període de floració, en funció també, de les condicions climàtiques i
ecològiques, així com de la disponibilitat de recursos. Aquest allargament és degut, d'una
banda, a l'estructura més complexa i un major nombre de raïms simples que eclosionaran
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

Pel que fa a aquest darrer aspecte, hein detectat en condicions experimentals una gran
plasticitat en l'emissió de noves flors en D favargeri i en C ajacis, força relacionada amb
It disponibilitat de nutrients. En algunes flors emasculades i embossades (c/ capítol 5) que
no han produït granes, era molt freqüent que la planta formés un nou botó flora! i destinés
els recursos a desenvolupar la nova ñor. que probablement no hauria emès si la primera flor

fructificat amb èxit. D'altra banda, les pluges irregulars de la regió Mediterrània poden
afavorir aquestes floracions extemporànies (Gl'íTJÀN & GUITIÁN. 1990; SANOÜS et al., 1992)
S'han observat individus de D verdvn*>nsi florits, que ja havien dispersai les primeres granes,
en ple mes d'oetuwe o novembre després de precípilacions tsrdorals ahundams, D.
obcordaíum, que viu a les sorres de les platges de Màlaga, pot fiorir en ple hivern si plou.

En la figura 2.7. hem representat la inflorescència tipus per a cada tàxon del mestratge,
a partir dels valors obtinguts del càlcul de producció de flors i ramificacions (cf. taula 2.4.).
Cal tenir present que a la natura hi ha una gran Variabilität i plasticitat pel que fa a aquest
caràcter, molt relacionat amb els recursos i les condicions ecològiques, cosa que fa que la
representació indiqui la mitjana, però no la variabilitat. En els taxons anuals probablemen*
hem esbiaixat els resultats a l'alça perquè molts individus provenien de l'hivernacle, on soler,

més irripts (cosa que ens ha permès, però. il.lustrai miíior cl tipus de ramificació)
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ANÀLISI PER TAXONS

Els aconits présenter, una mflorrscer.ua amb tma tija principal marcada i algunes
timificacions laterals que no sempre hi són presents. De les 3 espècies estudiades, A
lycocionum és, de llarg, el que té un major nombre de flors, que sovint se située de manera
molt compacta Ei segueix À. napflliu i, fmalment A anihora, de port marcadament més petit,
que també es reflecteix en una menor producció floral; tot i això, en la població de Viella
(ANT2) vam detectar alguns individus molt més grans i ramificáis. Els individus de les dues
primeres espècies tenen molta tendència a disposar-se agrupats —que hem anomcr»at com a
efecte taca—. mentre que els d'A anthora s ̂ len trobar-se més dispersos Si, a més, hi afegim
que la inflorescència és més reduïda, aquesta última espècie pot passar més inadvertida en
tennes relatius per als pol.linitzadors {cf. capítol 4).

La inflorescència de D mtmtanum és també un raïm simple, escara que a vegades
mosfra alguns raïms axil.Iars. Sovint aquesta espècie incrementa la sev^ vistositat perquè Ics
tiges florifères s'agrupen formant rodais —en què hem comptabilitzat fins a 40 branques
florides—. independents entre ells, que presumptament pertanyen al mateix individu. Er. se*
així, cada branca és un ramet o una unitat fisiològica independent, segons !a terminologia de
RICHARDS (Î986). encara que genèticamen: pertany: al mateix individu (geneï).

La sèrie Fissa presen'" na sola tija principal en forma de raïm, que pot arribar a ser
força llarga —pot assolir fàcilment el metre i mig en D baiasti—. amb cap o molt pocs raíms
laterals. Són eixos compactes, amb pedicel.les curts i nombroses flors. D bolosii presenta
inflorescències lleugerament més grans i amb una major producció de flors, fet que
presumiblement podria atribuir-se al seu caràcter disp!c:de (cf. capítol 6). Les inflorescències
d'aquesta espècie són una mica més laxes que en D fiswm, encara que hem observat que la
densitat floral és un caràcter força variable entre individus en aquest grup. Hem observat
també que la subespècie tipus de D. fìssum îé certa tendència a presentar menys flors i de
distribució més laxa que la swbespècie sordidum però sovint aquestes diferències són petites
i poc significatives

Les inflorescències de la sèrie Peniagyna sen d estructura racemiforme, més obertes,
però freqüentment presenten nombrosos raïms axil.iars inferiors que li confereixen una
aparença molt més paniculada que els altres taxons perennes. Segons BLANCHE ( 1991 ), aquest
fet denota un caràcter més evolucionat d'aquest grup. en la mateixa lírua que altres caràcters
com ara la morfologia de les panes. D, sylvalicum es ramifica forçà, però manté clarament
la tija principal. Quan els recursos li són abundants, pot arribar a incrementar molt les
ramificacions axil.iars (n'hem comptabilitzat fins a 29. cf taula 2.4.), D emarginatimi subsp.
emarginaium es ramifica molt. de manera força laxa amb uns pedicel.les que sovint són molí
llargs, D emarginatum subsp. »evaderne s'assembla més a restructura de D sylvalicum.

El subgènere Staphisagria, tot i format per espècies anuals (cf. capítol 3), manifesta
més afinitats amb les espècies perennes que amb el subgènere Delphinium pel que fa a aquest
aspecte. Mostra un raïm principal amb cap o algunes branques laterals poc nombroses. D.
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picttsm gaudeix, oí general, d'un nombre mes elevas, de flors que D síaphisagria, encara que
en I« població d "Ei vissa (ST A 3} vam trobar alguns individus força llargs i ramificáis, er. clara
relació a la disponibilitat de nutrients, ja que se situaven en indrets molí mirificáis, musclais
entre Opuntia maxima Miller. En algunes formes cultivades d'alguns jardins botànics (per
exemple § Zurich) la inflorescència pot assolir els 2 m d'alçada (BLANCHE, com. pers.).

En el subgènere Deipkimum »é lloc un impostan! increment de te ramificació. Es »ací a
d'inflorescències pfciieulides moh obertes, raroiftcadss sovint òes de la base de la tija La
majoria de branques amb fulies són rematades per un raïm terminal i aquests nombrosos ram«
axil Jars, al seu torn, estan dividits en unitats menors. BLANCHE (1991) intueix una reducció
de la mida total en els taxons sotmesos a condicions més extremes com D obcordatum o D
gracilt. En les observador« de camp, les espècies ncrd-africanes que. en principi, viuen en
condicA»ns més caloroses que les peninsulars, hem détectai alguns individus molt ramifkats
i fructífers. Dels taxons estudiats, caldria destacar-ne la inflorescència de D cmmnianum, que
recorda l'estructura de's perennes, puix que present? un eix marcat amb nombroses ficrs.
disposades de mar«c:9 molt comp-ucía amb algun raim lateral escadusser (cf. figura 2.7.).

En ¡es Co'íViliJa estudiades, se Kgue*«. ruinier. i ¡v. aquest model més obert de
ramificació i, fins i tot, es fa molt més complex. Se'n poden diferenciar dos grups, que
corresponen a les dues seccions taxonòmiques, com ja va reportar SIMÓN ( 1 986). La secció
Macrocarpae manifesta un eix principal ben definit, mentre que, en la secció Consolida.
aquest eix és poc diferenciable La ramificació és subdivaricada o dicotòmica, i sovint
comença a ia basc de la tija. fent entramats que en ocas«ons poden arribar a ser força
complexos. En el grap de C axilliflora (DC.) Schrdd i C raveyi (Boiss.) Schröd.. molt més
oriental, ¡"estructura de la inflorescència és força parti.. «Jar. ja qu-; han reduït el pedicel de
tal manera que pràcticament són espigas. Aquest fet pot tenir implicacions reproductives.
com ara una disminució de latracfiviiat per als insectes.

MALVLTIN ( 1973) proposà un esquema evolutiu dins de Delphinium, abastan» taxons
de tot l'àmbit mundial de! gènere, hasant-se entre d'altres, en l'estructura de la inflorescència
L'evolució añina en e! sentit de

CIMES *> CIMES RACEMIFORMES * RAÏMS PERFECTES

TAKHTAJAN (1991) va apuntar la mateixa tendència en Aconiïum i Consolida. Per entendre
aquesía sèrie, cal reprendre el significat de cinta (TROLL. 1964). Quan la inflorescència esdevé
un veritable rtfrn té lloc la pèrdua de la flor frrminal. A vegades pot semblar que aparegui
una flor terminal en algunes espècies amb venta Wes raïms com C. orienialis. però en realità».
es tracta d'una flor més alta, mcrfològicament ¡alerai, ja que surt de F axil.¡a de !a bràctea i
normalment té dyes bractcoles O'AKHTAJAN. /o ; c/r ) TROLL (loe dt. ) assenyala la presència
d'un rudiment o vestigi de ia flor terminal „-n D elaium. Segons aquesta sèrie, sembla que
P estadi evolutiu final sigui e! rrtm perfecte, model que es correspondria amb alguns taxons
perennes estudiats (D momamtm. D Moxiï. D fissum). que dins l'àmbit d'aquesl treball són
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te espècies prísuniptaine»t més antigues (BLANCHE, 1991). Donada la situació de la regió
estudiada, un rxirem força allunyat del ceñiré d'especiació de la tribu, no hem detectat tanta
divertint d'estructures. A mes. els taxons d'aquesta zona són presumptament més
evolucionats, especialment els d'hàbil anual, cosa que tambe es reflecteix en ei tipus de
ramificació, com una estratègia per adapíar-sc a unes noves condicions ecològiques i
mediambientals. més avançat que el que proposà MALYUTTN (1973),

Cow 9 córelas, ans ûesiaaidss, c»! esmentar que les espècies perennes preseníen 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'estatge alpi o
subalpi La inflore<5cència de les anuals, per contru permetrà incrementar el període
d'exposició de les flors als vectors, adaptada a climes més mediterranis, on !*s condicions no
són tan estnctes í el période de creixement pot ser més llarg. Aquest tipus d'inflorescències
permeO"à augmentar b producció total de granes i, així. assegurar ia perpetuació d'aquestes
espècies» que no disposen d'altres mecanismes alternatius de reproducció (com per exemple,
la propagació vegetativa). L'augment de la ramificació de b sène Peníag\m. tot i ser
perenne, podria estar relacionat amb la seva àrea de distribució, molt iries mediterrània ». per
tant. de condicions ambientals més favorables.

La inflorescència potencia l'eficàcia dels atraients de les flors, fonamentalment color
i olor. per als poi.Hnitzadors (KEVAN. 1984» En aquest serris, la inflorescència tindrà un paper
molt important en ¡a poi ünització, ja que la seva disposició i mida poden influir
significativament en el patró de comportament dels vectors, tant en el temps com en l'espai
Ic/ capítol 4). S'ha demostrat que quan augmenta la mida de la 'nfloresc encía dins d'una
espècie, augmenta el nombre de visites per inflorescència, el nombre de flors visitades per
visita i el nombre de visites per fior t'PLEASANTS &. ZIMMERMAN,

Hi ha dos efectes a tenir en compte. D'una banda, la visibilitat lattral de l'individu.
que augmenta notablement en la rr»ajona de tà."ons anuals i. d'altra, la visibilitat general de
la taca. que depèn de la quantitat d'individus que creixin relativament plegats. En aquest
darrer cas. a part dels factors estocàstics, són importants els mecanismes de dispersió de les
granes, que permetran escampar amb major o menor grau els individus. En aquest sentit, la
disposició en rodais de D monianum permet crear subunitats ben diferenciades dins la
població

Un altre aspecte que també té la seva importància reproductiva és el nombre de flors,
Una conseqüència immediata del seu increment és l'augment de la vistositat Aquest paràmetre
manifesta una nouible variabilitat dins de cada tàxon, que depèn tn gran mesura de les
condicions externes i de l'economia de la planta (EPLING & LEWIS. i 952). En general, dins
l'àmbit d'estudi de la tribu s'entrçveu una tendència a la simplificació floral, però. d'altra
banda, té lloc un augment de la producció de flors, amb una gran plasticitat segons eís
recursos disponibles, que ne té lloc en els tàxor-s perennes. Aquesta capacitat de regulació pot
tractar-se d'una estratègia d'aquestes espècies, moltes d'elles colonitzadores, per adaptar-se
a uns ambients carn iants, en què les condicions poden ser moh variables.
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2.3. RECOMPENSES

La flor és un conjunt de fulles modificades que té com a funció principal contenir i
protegir els òrgans sexuals de la planta fins al moment de la fecundació i posterior
desenvolupament del fruit. Però, a més, posseeix d'altres funcions, fonamentals en la biologia
de la poi.linització. En les plantes entomòfües generalment adopta morfologies, colors i olors
que actuen com a atraients (FAEGR! & PUL, 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 pan d'aquests atraients, la flor també pot oferir recompenses nutricionals i
energètiques essencials per a l'alimentació de molts insectes, que asseguren la continuïtat de
les seves visites, que permeten una poi.linització més efectiva. Aquestes recompenses són,
principalment, el pol.Ien i el nèciar, encara que n'hi ha d'altres com ara exsudais estigmàtics,
teixits florals, olis. reïnes o gomes (SIMPSON & NEFF, 1981, 1983; DAFNI. 1992). Algunes
d'aquestes substàncies o estructures serveixen també als pol.linitzadors com a material per fer
el niu, com ara els tricornes, les reïnes o les ceres, entre d'altres (SIMPSON & NEFF. 1981;
FAEGRI & PUL. 1979).

2.3.1. EL POL.LEN

INTRODUCCIÓ

El pol.Ien, que té un paper fonamental en la reproducció sexual de la planta com a
portador del gameta masculí, constitueix una font proteica i energètica gràcies al seu contingut
en midó i lípids (HARBÖNE. 1982). que és aprofitada per molts insectes. Es considera que és
de consum directe per dípters. coleòpters i alguns lepidòpters primitius (ÍÍEVAN & BAKER,
1983). Els himenòpters sovint el recol.lecten per alimentar les lañes i el transponen en unes
estructures en forma de masses a les potes, anomenades corbícules (cf. apartat 4.2.). Fins i tot.
s'han trobat restes d'exines al contingut intestinal de ratpenats (FAEGRI & PUL. 1979). Segons
VOGEL (1978) sembla que hi ha, en algunes espècies, anteres dedicades exclusivament a la
producció de pol.Ien per al consum dels insectes i anteres per a la poi.linització de la flor.
Parai.¡clament, la quantitat de pol.Ien produïda s*ha considerat que pot estar relacionada amb
el sistema reproductiu, com s'argumenta en el capítol 5, mitjançant la relació P/0.

El pol.Ien de les Delphineae és molt similar quant a formes i mides. Es incolpai,
isopolar, de simetria radiada, amb un contorn triangular o arrodonit, segons el tàxon, en secció
equatorial i el.lipsoïdal, en secció meridiana. L'exina, amb la superfície perforada, és
equinulada i l'ornamentació està formada per nanoespícules. Les mides dels taxons objecte
d'estudi oscil·len entre 19-49 pon per l'eix polar i 15-35 /¿m per l'eix equatorial (MARTIN &
BLAÌJCHÉ, 1982; SIMÓN. 1986; Può, 1987; BLANCHE. 1991).
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MATERIAL i MÈTODES

La metodologìa emprada per comptar el nombre d'estams i la producció pol.línica per
antera i per flor s'ha descrit en l'apartat 5.1.2,, que s'ha utilitzat per a l'estudi de la relació
P/O. La quantitat de la mostra emprada ha estat de 10 flors per a cada població estudiada.

RESULTATS « DISCUSSIÓ

Els valors del nombre d'estams i producció pol.Unica 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 tradicionalment en
moltes clans per a la determinació d'algunes plantes a nivell de família. Les ranunculàcies es
caracteritzen per presentar-ne un nombre molt elevat, per aquest motiu, probablement, no se
li ha atorgat gaire importància (BLANCHE. 1991). L'alt nombre i la disposició addica
confereixen un important grau d'antiguitat a la família. En la tribu Delphineae, els estams es
disposen en grups o sèries, que en el cas d'A coni f um i Delphinium solen ser múltiples de 8
(BENZJNG. 1970) i en Consolida í Aconiïella. sovint múltiples de 5 (KEENER. 1976). Els
valors trobats no sempre són els múltiples exactes, ja que alguns estams no es desenvolupen;
tot i això. a F hora de comentar els resultats hem assignat els nombres múltiples exactes.

En les tres espècies d\4coniiwn estudiades, el nombre d'estams és elevat i diferent
interespecíficament. sent .-í lyaxíonum el que en presenta menys (24-32). seguit per A
napellm (32-40) í A anfhora (40-48). Aquests resultats van en el sentit de la ploïdia. ja que
l'espècie diploide —A. lycoctonum— en té menys que les altres dues espècies, que son
tetraploides (c/ capítol 6). BRINK (1980) va indicar 40 estams per A. columhiamun i HARDER
(1990) uns 25-40 estams per A. delphinifolium DC. Dins i?na mateixa població també hem
detectat lleugeres variacions, probablement 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 respecte dels aitres membres de la tribu examinats denota que Aconiïum
és un gènere més primitiu, si assumim com a tendència »a reducció del nombre d'estams.

Aquesta tendència és força evident dins el gènere Delphinium, on s'observa una clara
reducció del nombre d'estams en les espècies anuals que pertanyen al subgènere Delphinium.
considerades filogenèticament més evolucionades, respecte als taxons perennes. Totes les
espècies anuals estudiades del subgènere Delphinium presenten 16 estams i aquest és un
nombre que es manté força constant. El subgènere Staphisagria, del qual altres dades ens
suggereixen que ha seguit un model evolutiu divergent, difereix força de l'interior subgènere,
ja que presenta molts més estams. També hi ha una marcada desigualtat entre les dues
espècies que el componen: D $iaphimgria amb 40 ; D píctum amb 24-32.
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Taula 2,5, PRODUCCIÓ D'ESTAMS I POLLÌNICA EN LES DELPfflNEAE ESTUDIADES.
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Pel que fa a its perennes estudiades, el nombre d'estams és elevat i té Hoc una variació
interespecífica major. D. monianum és el que en presenta menys (24) i en aquest cas, però.
aquest fet no sembla lligat a la ploïdia ^aquesta espècie és un tetraploide). En aquest sentit,
altres caràcters com ladensitat d'estomes o la mida dels pans de pol.Ien tampoc reflecteixen
aquest augment del nombre de cromosomes (BLANCHE, 1991) En la sèrie Fissa no es
produeixen grans variacions interespecífiques (32-40). En la sèrie Pentagyna, cal destacar D.
emarginatum subsp. emarginatimi amb nombre clarament inferior de 24-32, enfront dels 40
de D. sylvarícum o 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 respecte dels altres gèneres, sent C. ajacis la que en té menys (15), seguida
per C. pubescens (20) i C. maurilanica (25).

A partir d'aquests resultats sembla confirmar-se 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 reduiran les possibilitats d'encavalcament

estam-estigma, i disminuiran les probabilitats d'autopol.linització, però també es reduirà la
recompensa per flor que s'ofereix als pol.linitzadors.

Producció pol.línica

Atès l'elevat nombre d'estams i el relativament all nombre d«, grans de pol.Ien per
antera, la producció pol.línica total per flor és molt alta en tots els taxons. Per tant, aquestes
espècies podran oferir força recompensa als vectors pol.linitzadors, cosa que ens fa pensar,
junt amb d'altres factors, que s'han pogut adaptar a una pol Imitzaaó entomòfiia.

Pel que fa a la producció de pol.len per antera (cf. taula 2.5.), en línies generals, e!s
aconits són els que en presenten més quantitat i les Consolida les que menys, mentre que ei
gènere Delphinium se situaria en un ttime mitjà. Per tant. la tendència evolutiva en aquests
taxons sembla que és la reducció de I» quantitat de poi.Ien per antera, que sol presentar una

mida més petita. Com que la reducció del nombre d'estams va en el mateix sentit que la
disminució de la producció per antera, aquestes diferències incrementen notòriament les
diferències entre la producció pollinica total d'ambdós gèneres. Aconitum i Consolida, que
representen els dos extrems de la tribu en aquesta àrea. En Delphinium, els valors de pol.len
per antera són relativament constants i no sembla que tinguin lloc grans diferències entre

anuals i perennes; així i tot, la producció total sí que varia, atès que el nombre d'estams és
diferent, sent generalment inferior en les espècies anuals.

Si ho analitzem amb més detall, la producció pol.línica per flor de l'espècie diploide
A. ¡ycocíonum amb uns 130.000 pol.Iens és marcadament inferior a altres espècies congèneres
tetraploides, a causa del menor nombre d'estams i perquè presenta menys pol.len per antera.

Entre les altres dues espècies, la producció per flor és major en A anthora (amb 290.000) que
en A. napeïlus (amb 200.000). Aquest resultat pot estar lligat amb el fet que A. anihora

exhibeix 5 follicles per pol.linitzar, cosa que pot implicar que li calgui més pol.len. Ho
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aconsegueix per dues vies: incrementant el nombre d'estams i la producció per antera. Amb
tot, les dimensions deis grans de pol.Ien no sembla que siguin determinanti, ja que no hi ha
diferències substancials entre aquestes tres espècies (PüiG, 1987). En els taxons perennes de
Delphinium, cal destacar que D. bolosií (amb 120,000-160.000 pol. Iens per flor) en presenta
notablement més quantitat que l'emparentat D. fissum (amb 110.000). fet que pot estar
relacionat amb el seu caràcter disploide (cf. capítol 6). També és ressenyable la diferència
entte D sylvatictim (208.000) respecte a respècie D. emarginatimi (99.000 en la subespècie
emarginatimi i 138.000. en la subespècie nevadense), encara que en aquest cas no l·'· ha
diferènci?. en el nombre cromosòmic. Pel que fa als taxons anuals, cal remarcar la gran
diferència entre les dues espècies que integren el subgènere Staphisagria (cf. taula 2.5.); tot
i que la mida de les antenes és semblant, el gra de pol.Ien de D. picium és considerablement
més gran que en D. staphisagria (BLANCHE, 1991), cosa que explicaria que aquesta darrera
espècie produeixi més del dcble de pol.Ien per antera. També sobresun l'elevada producció
per antera de D. balansae, rúnica espècie perenne del subgènere Delphinium. En Consolida

cal ressaltar la diferència de ta producció de poi.Ien per antera entre C ajacis respecte a les
altres dues. que mostren produccions molt més baixes, tot i que les mides del gra de pol.Ien
són molt semblants (SiMON. 1986): el que varia és la mida de Pantera i en general de la flor.
que en C. ajacis és sensiblement molt més gran (cf. figura 2.1 .s.). No obstant això, en aquest
cas, la producció pol.línica total no difereix tant entre les tres espècies de Consolida perquè
el nombre d'estams varia inversament a la quantitat de pol.Ien per antera.

Aquesta alta producció pcUínica és aprofitada, segons les nostres observacions de

camp (cf. capítol 4). d'una banda, pels abellots, que normalment col·lecten el pol.Ien i
l'acumulen a les potes per transportar-lo fins al niu. D'altra banda, és consumit directament
per abelles solitàries, sírfids i. menys freqüentment, per alguns heieròpters i coleòpters
accidentals.
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2.3.2. EL NÉCTAR

INTRODUCCIÓ

El nectar és l'alfra principal recompensa que ofereixen les flors als pol.linitzadors. Es
produeix tn 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 alores tipus de sucres, aminoàcids, lipids o enzims, sempre en
quantitats molt més petites (PERCIVAL, 1961; BAKER &. BAKER, 1979, 1982; K.EARNS &
INOUYE. i993). En algi*na ocasió, però, aquests components minoritaris poden ser essencials
per a l'alimentació d'alguns lepidòpters molt determinats (MASÓ, com. pers.). La composició
del néctar és la responsable de les seves propietats organolèptiques com l'oior o el gust que
pot ser important a l'hora d'atreure erpecíficament els diversos grups d'insectes (SOUTHWICK.
1990). En aquest sentit, és plenament acceptat que el néctar té un paper important en les
interaccions planta-poüinitzador i se sol reflectir en una coevolució entre ambdós (BAKER &
BAKER. 1975, 1983; GRUDEN ;¡ al., 1983). Les característiques del néctar tendeixen a ser
similars en plantes pol.linitzades pel mateix grup d'animals (PERCIVAL. 1965; PYKE & WASER.
1981 ; BAKER & BAKER, 1983). En línies generals, les flors pol.linitzades per abellots o abelles
solen ser tenir un néctar més concentrat que les espècies poüinitzades per papallones o ocells,
que precisen flors amb un volum de néctar més elevat però més diluït (BAKER, 1975; Boi TEN
& FEÍNSINGER. 1978: KEVAN, 1984; Boces. 1988).

Oes d'un punt de vista taxonòmic, l'existència de neciaris i la composició del néctar
també s'han emprat com a dades comparatives per observar relacions entre plantes (STLESSY.
1990). Hi ha diferències qualitatives i quantitatives del continguí en sucres del néctar entre
diverses famílies de les angiospermes (PERCIVAL, 1961). Recentment, s'ha trobat que els
aminoàcids presents en el nectar també poden tenir significació taxonòmica (BAKER & BAKER.
1976, 1986; GorTSBERGER ei al., 1984) i la composició de sucres pot eslar subjecta a
convergència amb d'altres caràcters de les angiospermes (FREEMAN et a!.. 1984)

El nectar de les ranunculàcies posseeix una concentració de sucres de les més altes dins
les angiospermes (BAKER, 1975) i és molt ne en sacarosa (KEVAN. 1984). No obstant això,
hi ha urta gran variació entre les diverses espècies de la família en relació al seu volum i
concentració (PELLMYR, 1995). En la tribu Delphineae. aquest tipus de dades han estat
reportadas majoritàriament d'espècies americanes. Es troben en un interval de valors que
oscilla de 0,5-3,0 fil pel que fa el volum produït per dia i una concentració del 40-65 % (cf.
taula 2.6.). Pel que fa a la composició, contenen sacarosa, fructosa, glucosa í en alguns casos,
raíinosa i galactosa (PERCIVAL, 1961; WATT e' al., 1974). També s'han detectat la presència
d'aminoàcids en nectars d'alguns Delphinium (WATT et al., ¡oc. cil ; BAKER & BAKER, 1977).
Paral·lelament, s'han dut a terme estudis sobre la distribució dels recursos nectarífers dins
d'una població, detectant-se zones "fredes" —amb poc néctar— i "calentes" —amb moh
néctar—(PtEASANTS & ZIMMERMAN, 1979, ZIMMERMAN, 1981. 1982; BRINK, 1982). D'altra
banda, s'han descrit diverses correlacions:
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a) Entre la mida del nectari i ei volum de néctar produït en A. coiumbianum
jnterpoblacionalment (BRINK & WET, 1980).
b) Entre la producció de néctar i l'edat de !a flor en D. neisonit (PYKE, 1978) i D
virescens (W.ADDIMGTON, ¡981), presentant una major recompensa les flors en estadi
femení.
c) Enffe la disponibilitat o aportament d'aigua i el néctar produït en D. nelsonii i entre
la producció de néctar i la producció de granes (ZtMMERMAN, 1983b).
d) Una autocorrelació espacial entre els individus de D. nelsoniï respecte de la
producció de néctar (WASER & MITCHELL. 1990).

Taula 2.6. ANTECEDENTS DE PRODUCCIÓ DE NÈCTAR EN DELPHINEAE.

Tàxon n\ nectar en 24 h
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PvKt <£ WASER (198 U
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PYKE- (1978)

WASER (1978)

ZIMMERMAN (1983bi

BAKER (1975)

L? producció de nectar és susceptible de petites variacions degudes tant a l'actors
externs com interns (FAHN. 1949; KEARNS & INOL VE. 1993). D'una banda, els factors externs
o extrinsecs són mediambíentals, com ara la temperatura, la radiació solar, el vent, el règim
de pluges. !a humitat ambiental o la freqüència de buidat per les visites (DAFNI. 1992). D'altra
banda, els factors interns de la mateixa planta són la variació al llarg de la inflorescència,
l'edat de la fior o el seu estadi fenologie (¿ o S), el ritme de secreció i l'hora, que sovint
està relacionat amb el tipus de pol.linització —diürna o nocturna—, entre d'altres (PYKE,
1978a; BÚRQLEZ & CORBET. 1991). En algunes espècies s'ha descrit que poden tenir lloc
fenòmens de reabsorció del nectar (BURQUEZ & CORBET, lac cit. ). Ateses aquestes variacions.
hem mesurat la producció de néctar tot procurant estandarditzar, dins del possible. Ses
condicions perquè els resultats fossin comparables.
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MATERIAL i MÈTODES

Els paràmetres mesurats han estat el volum i la concentració del néctar i a partir
d'aquests, podrem calcular la quantitat total de sucres que produeix una flor. Aquest valor
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 néctar en 24 hores, al camp
- la producció de néctar al final de la floració, en condicions d'hivernacle

Les mesures de producció en 24 hores al carnp es van realitzar, fonamentalment, per
a les espècies d'alta muntanya que malvivien en condicions d'hivernacle (i en les quals no es
va poder valorar la producció de néctar al final de la floració). Tanmateix s'han assajat al
camp altres taxons en els quals també es va valorar la producció de néctar en condicions
d'hivernacle, per disposar d'alguna referència entre ambdós tipus de mesures. No obstant això,
cal tenir present que aquests dos tipus de dades no són comparables perquè les condicions i
els objectius són diferents.

Per tal d'evitar l'efecte dels pol.linitzadors en la mesura del néctar produït en 24 hores
al camp i estandarditzar-ho, hem embossat inflorescències senceres 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 s'ha tingut en compte la posició de la flor en la
inflorescència i l'estadi fenologie, cosa que ens ha permès valorar, a més, la variació de la
producció de néctar al llarg de la inflorescència

La producció de néctar en condicions d'hivernacle s'ha obtingut al final del
desenvolupament floral, quan els sepals i pètals estan a punt de desprendre's, una vegada s ha
pol.iinitzat el pistil. Totes les flors estan, per tant, en t\ mateix estadi fenologie. Durant tot
aquest període, les flors, triades aleatòriament, han romàs tmbossades per ev itar l'efecte dels
insectes, encara que aquesta precaució és addicional i potser innecessària ja que la incidència
de visitants florals a l'hivernacle ha estat molt ininsa. Aquest valor de producció
suposadament màxima, atès que la irrigació ha estat també elevada, podria esdevenir diferent
en les poblacions naturals perquè allà les flors són buidades pels vectors i aquest fet de ben
segur estimula la producció de més néctar (GuiTiÁK ei al., 1995).

El volum de néctar s'ha mesurat mitjançant micropipetes de 5 \t\ Blaubrand Iniramark,
que presenten 5 aforaments d' 1 ¿d cadascun, cosa que permet afinar o precisar més ia lectura.
S'introdueixen dins els nectaris, procurant no tocar els estams ja que el pol.Ien pot obstruir
la micropipeta. El líquid ascendeix per capii.laritat fins al seu límit de volum, tot i que una
lleugera pressió sobre aquestes peces florals pot afavorir-ne l'ascens. Quan les quantitats de
néctar són molt petites, es pot emprar el mètode de la "taca de paper" (BAKER. 1979,
ERHARDT, 1991; DAFNI, 1992). que nosaltres no hem usat. La concentració de sucres s'ha
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mesurat mitjançant un refractòmetre de camp de marca Bellingham & Stanley LTD, que
cobreix ¡Interval 0-50 %, adaptat per a lectures de petites quantitats de néctar. Quan la
coneenttació és més elevada, es procedeix a realitzar una dilució. S'afegeix una quantitat
d'aigua destil·lada coneguda (entre 1 -5 ft\) mesurada amb micropipeta i es mescla amb la gota
de nectar dipositada en el refractòmetre. Posteriorment s'efectuaran els càlculs corresponents
per tal d'obtenir la concentració, tenint en compte la dilució realitzada.

o
u

En la majoria de refiractòmetres.
la lectura correspon al percentatge de
sacarosa o els equivalents de sacarosa en
l'escala BRIX (= pes de sucre/pes de
solució a una temperatura donada). La
majoria d'autors calculen ia quantitat de
sucre prement en el nectar multiplicant
directament el volum extret de la flor
(en ¿d) pel percentatge rnesuiat (mg
sucre/mg solució) llegit al refractòmetre.
Aquest mt.Jde introdueix un petit error
perquè confon volum i massa de nectar,
en or que s'accentua quan els són sJts
els percentatges (BOLTEN e/ o/., 1979).
Es pot corregir, com hem fet en les
nostres mesures, convertint e!s mg de
sucr^mg de solució en mg de sucre'100
ml de nectar (BOUTN el al., loe di : CRIDEN & HERMANN. 1983). a partir d'unes taules de
conversió, que donen els valors equivalents en g/1 (WEAST. 1978; PRfs-JONES & CORBET.
1987; DAFNI. 1992; KEARNS & INOUYE. 1993). El gràfic de la figura 28.. construït a partir
dels valors d'aquestes taules de conversió, mostra que la relació entre el percentatge de sucres
llegit al refractòmetre pes/pes (en abscisses) i l'equivalent pes/voium (en ordenades) no és
lineal sinó que es corba lleugerament.

Figura 2 i. Retado % (pes/pes) de sucre llegit al
refractòmetre i l'equivalent pes/volum (en g/1), gràfic
contiruTt a partir de les tante de WtAST (I9?8).

RESILTATS I DISCLSSiÓ

Les figures 2.9. i 210. representen, en forma de lest gràfic de Simpson i Roe. el
volum, la concentració de sucres pes'pes (llegit al refractòmetre) i la quantitat total de sucres
del néctar produït en 24 hores al camp i a! final de la floració en condicions d'hivernacle.
respectivament.

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

Volum (24 h camp):
% sucre (24 h camp):
mg sucre (24 h camp):

Volum (hivernacle):
% sucre (hivernacle):
mg sucre (hivernacle):

F = 63,673
F = 16JS3
F = 75,423

F « 69,322
F = 10,486
F = 52,404

P < o.on g.i.
p < 0,00001 g.l.
p < 0,001 g.l.

p < 0,001 g.l.
p < 0,00001 g.l.
p < 0.001 g.l.

» 13 t
= 13 i
= 13 i

= 19 i
= 19 i
= 19i

739
739
739

612
612
612

(*)
(*)
(')

(*)
(*)
(*)

= 51
= 27
= 52

= 78
= 18
= 72

Per analitzar amb més detall cada valor (representats en les figures 2.9. i 2.10.). hem
utilitzat el test a posteriori de SCHEFFÉ (1959), és a dir, les comparacions per parelles de totes
les possibles combinacions de mitjanes que segueix fa distribució mostrai F. L'hem aplicat a
les tres vanables" volum de néctar, concentració de sucre llegit al refractòmetre i quantitat de
sucre, amb un total de 273 contrastos per a les mesures de camp (91 parelles y 3 paràmetres)
i 570 per a íes mesures d'hivernacle í!90 parelles * 3 paràmetres). Indiquem a dalt C*) el
nombre de parHles cuc hi donat dire .reies significatives en cada cas. Entre les parelles d:
taxons perennes van aparèixer un 10,6 % de diferències significatives, entre les d'anuals un
2,0 % i entr; toies !es parelles possiples de tàxocs perenne-anual un 22,8 %. Aquests resultats
indiquen que la producció de nectar en les anuals és molt similar, que és més diferent entre
¡es perennes i que existeix certa dicotomia entre aquests dos grans grups de taxons. Cal tenir
en compte, però, que el paràmetre quantitat de sucre és el producte del volum per la
concentració —a part del factor de correcció del refracíòmetre—. Per tant, com que les
concentracions varien poc (tant en condicions de camp com d'hivernacle), el gràfic de la
quantitat d ' sucre té cl mateix perfil que el volum, amb petites modificacions, perquè aquest
és el factor que pesa més en ambdós casos.

Producció en 24 h al camp

A la vista dels resultats obtinguts (cf. figura 2.9.), en les poblacions en què hem
realitzat mesures tant de camp com d'hivernacle (BOLI, BOL2, STAI, VERI i AJAl),
podem observar que ri volurn de nectar produït en 24 hores al camp es de dues a cinc vegadas
inferior a la pi odacelo al fina! de la floració a T hivernacle, confirmant sa nostra hipótesi de
partida. D una banda, Trst&t fenologie de les flors mesurades ai camp es més variable, però
sempiv* són esía¿ís més joves que les fîors tardanes de l'hivernacle. D'altra banda, !es
condicions fisícecològiques entre el camp i l'hivernacle són molt diferents i raportamsnï
d'aigua no és e! mateix. Les plastes de Fhivernaele, en principi, estan moit més regades qut
al camp (disposen d'aigua ad Isb'.í^m} amb e! conseqüent efecte sobre ei cessible incpenvnt
de la producció de nectar (ZIMMERMAN,

62



MORFOLOGÌA FLORAL

En íes plantes d'alta muntanya, que viuen en un ambient força similar, les tres especies
á'Aeomtum estudiades produeixen més volum de nectar (de 2 a 4 ¡à) que D. montanum (que
no arriï» a 1 ¿tl), mentre qae les diferències de concentració entre aquests tres taxons no són
significatives. Pel que fa al gènere tconitum. les dues poblacions à'A. anihora secreten un
volum estadísticament signif^aïiu més gran —d'uns 4 fa—, seguit per A. napdîm de Sa vall
d'Eina (NAP1) amb una secreció diària d'uns 3 pi i finalment A tycoctonum amb 2 /ii,
mentre que el volum de la població del Cací d'A. napellus (NAP2) ha resultat menor, amb
1,6 /il de mitjana, D. bolcsii ha produït uns valors força elevats (3,0-4,4 jtti), similars als de
les dues poblacions à'A. aníhora. Cal tenir en compte, però, que els dies del mostraïge de D
bolosii havia plogut i feia núvol, i P activitat d'insectes era menor de l'habitual, especialment
en la població de Rubió de Baix (BOLI). Aquestes condicions poden haver incrementat
lleugerament els valors, respecte d'altres anys molt més secs. Tot i això, és destacable la
diferència obtinguda entre les dues espècies perennes D. montanvm i D bolosii, sent més gran
en aquesta darrera, malgrat que no hi ha tanta diferència entre les llargades dels esperons (c/
taula 2.1.). JORDÀ NO (1990) va detectar en el gènere Lonicera que les espècies de zones
alntudinalment més baixes produïen més néctar que les de muntanya. Aquesta pauta sembla
comuna i ha estat descrita en altres gèneres (CRt'DEN et al, 1983). També observem un menor
volum de recompensa en els taxons anuals d'ordre de 0.5-1 ¿¿1 respecte als perennes. .Aquestes
diferències es confirmen 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 oscilla entre el 40-60 %.
Pel que fa a la quantitat de sucre total, segueix les mateixes variacions que el volum, donat
que les concentracions no són gaire diferents.

Frodacele al final de la floració a l'hivernacle

Pel que fa al volum de néctar produït al finai de Sa floració (cf. figura 2.10.). a primer
cop d'ull observem una clara dicotomia entre els taxons anuals i perennes, sent aquests darrers
els que presenten major recompensa nectarífera. Tol i aquesta marcada diferència, s'observen
uns intervals de variació majors entre les espècies perennes que entre les anuals. No sembla
que hi hagi una relació entre la quantitat de nectar i un determinat grup taxonòmic. Un
exemple d'això és la sèrie Peniagyna, que conté el tàxon més nectarifer. D. sylvaiicum (amb

17,7 fu de mitjana), i el menys nectarifer. D emarginatimi subsp. emarginaium (amb 5.6 fií)

de les espècies perennes estudiades. Fins i tot, a nivell de subespècie les diferències son
marcades, essent D emarginatum subsp. mvadense molt més nectarífera, amb 14,1 ¿*1 de

mitjana. Dins la sèrie Fissa, D bolosii secreta un major volum de néctar (12,0-14,8 p i ) que

D fissum. fet esperable perquè les flors de D bolosii són lleugerament majors (cf. taula 2.2.).

Els individus de D. ßsnim de l'oest peninsular —subsp. sordidum— semblen més nectarífers

(9,4 fil de mitjana) que els dels Alps Marítims —subsp. ftsrum— (6,3 ¿il).
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Si comparem la producció de néctar amb la mida dels nectaris d'aquests taxons (c/
taula 2,1.), no hi ha una correlació clara entre els dos paràmetres. Per exemple, les dues
espècies amb produccions »xtremes dins les perennes, és a dir, la que produeix més volum de
néctar i la que menys (D. syhoïicmn i D emarginatimi) mostren una longitud de l'esperó
nectarifer semblant. Aquest fet s*accentua si comparem aquests dos paràmetres entre anuals
i perennes. Mentte que les diferències de volum són molt acusades, les longituds dels nectaris
no varien en la mateixa proporció. EI que sí cal reconèixer és que Ses flors de les anuals són,
generalment, més petites.

Dins les espècies anuals, el volum de néctar no difereix significativament entre tots els
taxons estudiats. L'ordre de producció és de 1,0 a 3.7 ¿il (cf. figura 2.10.). El subgènere
Staphisagria, tot i tenir els esperons més curts, secreten més néctar (3.4-3.7 ¿ti) que les anuals
del subgènere Delphinium (1-2 fil), però, tot i així, aquestes diferències no són significatives.
Les Consolida produeixen un volum de nectar d'ordre similar a les anuals del subgènere
Delphinium, excepte C maurifantca amb 3,7 fú. que s'assemblaria més al subgènere
Staphisagria. En aquest cas, les notables diferències entre les Hargades dels nectaris sí que es
reflecteixen proporcionalment amb el volum de nectar secretai, tot i que segueixen sense ser
diferències significatives, segons el test de Scheffé.

La concentració de néctar de tcts els taxons assajats a l'hivernacle es mou dins d'un
marge de 40-60 %, que és el mateix que hem obtingut de les mesures de carpp. Malgrat que
s'observen petites diferències, aquestes no són clarament significatives. Tampoc semblen
existir diferències significatives entre anuals i perennes. E! que si observem és que els taxons
amb major volum de néctar el presenten més diluït (cf. figura 2.10.), com ara D holosii i D
sylvaticum, i a l'inrevés (és el cas de D emarginatum subsp. emarginatum}. Cal remarcar que
el nectar d'algunes Consolida és significativament més diluii. La quantitat de sucre reflecteix
les mateixes tendències que hem descrit per al volum.

Els gràfics de la figura 2.11. mostren la relació entre el volum de nèctar secretai per
flor i dia i el pes de sucre corresponent dels taxons assajais al camp. La figura 2.12. mostra
la mateixa relació, però en aquesta ocasió es tracta de la producció de nèctar al final de la
floració en condicions d'hivernacle. En ambdós casos, cada punt de cada grafie représenta la
mesura d'una flor individual. En cada població del mostratge s'indica l'equació de les rectes
de regressió ajustades (sent x = volum de nèctar i y = pes de sucre). En tots els casos hi ha
una clara dependència lineal (r > 0.7) í significativa (p « 0,05) entre aquests dos paràmetres.
El grau d'inclinació de la recta reflecteix la concentració. Com que l'interval de
concentracions és força estret, entre 40-60 %. la funció que relaciona aquestes dues variables
és relativament semblant entre tots els taxons, encara que els punts puguin estar més o menys
dispersos. En aquest sentit, destacaria el nèctar més diluït (un 41 %) produït en condicions
d'hivernacle de C ajacis i C mauritanica que mostren una recta més plana que la resta.
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A partir d'aquestes dades poten afirmar que les espècies de ia tribu Delphineae són
molí nectariferes. e^eci»taent les espècies p-rennes. De fet han ttansformat peces florals en
estructures especialitzades —els nectaris— específicament per a aquesta funció. Encara que
no hem mesurat la biomassa floral, intuïm que el volum de nectar secretai hi està relacionat,
és a dir, que flore més grans presente« més recompensa que les petites, com s'ha descrit ja
en nombroses espècies mediterrànies (HERRERA, 1985b) o, per exemple, en el gènere
Petrocoplis (GARCÍA, 1993). Com a mínim, aquesta relació es manté clarament entre els
taxons perennes i anuals, sent aquests darrers els que presenten flors més petites i amb una
menor recompensa, fet observai tant en condicions naturals com experimentals. En les anuals,
ia producció de pol.Ien també és notablement inferior i. per tant. té lloc una reducció
d'ambdós tipus de recompensa. Aquesta disminució del volum de néctar en les estirps anuals
també podria ser provocada per l'augment en la producció de flors (c/ taula 2.4.), ja que la
planta haurà de diversificar més eís recursos. No obstant això, en algunes plantes, com per
exemple Melilíis L. jGumAN a al,, 1995), s'ha demostrat que la producció de sucre total per
planta augmenta com més flors té l'individu. Les ne!pkm°ae anuals obligaran els
poUínitzadors a visitar més flors per aconseguir la mateixa recompensa, afavorim d'alguna
manera la geitonogàmia o la reproduccic» encreuada, amb el riic q-je eis vectors v«sitin altres
plantes amb majors recompenses que puguin competir-h: Ln de'ecció d'una menor activitat
d'insectes en les espècies anuals respecte a les perennes (cf. capite! 4) confirma aquesta
hipòtesi

El que no sembla estar correlacionat en els taxons dei mostratge és la llargada de
l'esperó í el volum secretai (per als taxons mesurats en condicions d'hivernacle, la possible
correlació entre aquests dos paràmetres és r= 0. p = 0,443: n = 20). tot i que si hi ha
correlació dins d'algun grup més reduït, com ara dins J. gènere Consolida. Això pot tenir a
veure amb el fet que l'esperó no només és ei contenidor de !a producció de nectar, sinó que
també presenta aítres funcions, ja detallades en l'apartat 2.1

Tots aquests taxons presenten una concentració de sucres elevada (40-6C %). dins les
angiospermes (BAKER, 1975) coincidint amb l'interval àz valors reportats en d'aitres
Delphineae (cf. taula 2.6.) Aquesta característica ens condueix a pensar que els visitants
florals i pol.linitzadors potencials són himenèpters, i especialment abellots, que requereixen
concentracions més grans que altres grups d'insectes (PAEGRi & PUL. 1979; KEVAN, 1984).
iot i això. en alguns taxons hem detectat una gran diversitat de visitants florals (cf. capítol 4).
Cal tenir en compte, però. que concentracions molt elevades provoquen un augment de la
viscositat, que pot reduir notablement la proporció d'ingestió de nectar per part dels vectors
(HARDER, 1916). Segons aquest tutor, Ja concentració de sucre maximitza el guany d'energia
neta per part de les abelles quan està per sota 50-65 %, i depèn, en gran parí. de les
condicions específiques del volum de néctar, d<* la mida de la inflorescència i del temps de
vol entre inflorescències.

El néctar té dues funcions bàsiques: atreure c!s po! linitzadors i allargar la duració de
les visites, que indirectament governen la donació i recepció del pol.Ien (HARDER & CRUZAN.
1990). L'eficàcia del néctar com a recompensa dependrà de la seva producció intrínseca, de
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les condicions ambientals i de la freqüència de visites (PLEASANTS, 1981). Un altre factor que
taube influeix és la llargada dels nectaris. que afecta el cost energètic, ja que els
pol linítzadors sàn més lents en el maneig ¿e corolles profundes, cnai séti les flors de
Delphineae (HARDER, 19S3, I9S6), De fet. els abellots prefereixen flors de mides similars a
la longitud de les seves probóscides (HARDER, 1915).

En els taxons en què hem tingut en compte la posició de la fior respecte a la producció
de nectar, és a dir, en els que hem realitza! les mesures de camp, s'entreveu una tendència a
ia reducció de la recompensa de baix a dalt de la inflorescència (cf. figures 2.13. i 2.14.).
Aquesta disminució té lloc fonameatalmení pel volum (directament relacionat amb la quantitat
total de sucre) i, en canvi, no observem aquesta reducció en la concentració i. per aquest
motiu, ja no l'hem representat. Aquest patró de secreció ja ha estat descrit en A. coíumbianvm
( BRINK & WET, 1980). Si incrementéssim el nombre de flors del mestratge probablement
aquesta tendència es veuria més clara. Com que les flors maduren en sentit ascendent, podem
extrapolar els resultats i dir que hi ha una correlació entre ia recompensa i F edat de la flor,
ja postulada per PYKE (1978), BRINK & WET (1980) o WADDINGTON ( 19g l ) en Delphineae,
i FAHN (1949) i GRUDEN (1976) en altres espècies. Aquest tipus de correlació, però. no
sempre es dóna en totes les plantes (PLEASANTS, 1983: GUJTIAN ei al.. 1995). El patró de
secreció de nèctar pot tenir importància en el model de vol dels pol.iiniïzadors (cf. apartat
4.4.3.), especialment en les inflorescències en raïm vertical. Si íes flors maduren en sentit
ascendent i els abellots també les visiten en aquest senti», convé que les flors inferiors
continguin més quantitat de nèctar perquè e! vector segueixi visitant aquella inflorescència o
triï la flor en estadi femení (ZIMMERMAN, i983a). En aquest sentit, HODGES & WOLF (1981)
observen en D nelsonii que els abellots esgoten la recompensa quan n'hi ha poca, però en
deixen quan és elevada. Donada la tendència de molts pol.iinilzadors a visitar la meitat
superior de la inflorescència (ÈWASA ei a/. 1995), la planta haurà de realitzar una inversió
neta d'energia en les flors inferiors per tal d'assegurar les visites.

El voium de nèctar que ofereixen les flors pot repercutir clarament en les poblacions
de pol.linítzadors A nivel! de comunitat, per exemple, la quantitat de recompensa pot influir
en cl grau de competència entre els poUinitzadors, així tom determinar quina espècie visita
una determinada planta. A nivell individual, el volum de nèctar pot influir en la distància de
vol dels vectors o el nombre de visites (ZIMMERMAN. 1983b) Els abellots, principals
poi.hnitzadors d'aquesta tribu (cf. capítol 4) són oportunistes i usen estratègies que maximitzin
el guany d'energia neta (I NOU Y E. 1978; PYKE, 1978a, 197Sb; HARDER, 1986) Recol·lectaran
constantment en Delphineae només si aquestes flors són una font relativament lucrativa
respecte de les altres plantes (BRINK & WET, 1980). No obstant això, l'òptima producció de
nèctar no ha de ser necessàriament la màxima. D'una banda, l'energia que inverteix la planta
en la producció de nèctar no pot ser usada per a altres funcions. D'altra banda, si sembla que
hi hagi una distància òptima d'encreuament en alguna d'aquestes espècies, com D nelsonii
(PRICE &. WASER, 1979; WASER & PRICE, 1991b. 1994), i ei volum de recompensa afecta la
distància de vol dels vectors —com més nèctar, els vols són més curts—. aquesta recompensa
haurà de tenir uns valets concret» que possibilitin aquesta distància d'encreuament.
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En algunes publiions hem notat diferències notables de producció de nectar d'una
planta a ui» altra. L'evidenciï de mosaics en !a distribució del nèctar, és a dir, zones o taques
de plantes ftedes (amb molt poca recompensa) i calentes (amb molta recompensa), que s'ha
descrit en algunes espècies americanes (PLEASANTS & ZIMMERMAN, 1979; ZIMMERMAN, 198 í,
19S2; BRINK, 1982), és »és aviat deguda al comportament dek abellots que a les mateixes
plantes. Aquests visiten assíduament les laques més riques en nèctar. Aquest fet provoca la
erario de veïnatges més o menys isolats genèticament entre ells, ja que els vectors reduiran
el flux de pollen i, conseqüentment, el flux genie a unes zones determinades Aquesta hipòtesi
pot comprovir-se mitjançant tècniques moleculars, com ara i'clectroforesi d'isoenzims (r/.
capítol 7).

Com a conclusió final d'aquest apartat hem de remarcar que en les Delphineae,
P especialització en la producció de nèctar. l'elevada quantitat ¡ el disseny fiora! encaminat al
fet que els vectors cerquin aquesta recompensa fa pensar que és la principal Tot i així, la
produccíé de pol.len és considerable i també actua com a recompensa, encara que pot afavorir
els poi.linitzadors menys específics (cf. capítol 4).
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