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Una vegada conclosa la redaccio de la memona. etapa comparable a I'ambada al am
després d'una dura ascens:+ nomeés em resta expressar el meu profund agraiment a un seguit
de persones que, bé amb -l seu ajut directe en les tasques de recerca. be amb el seu interés
i encoratjament. han fet possible la reahtzacié d’aquesta tesi.

Primerament. als meus directors per haver diposutat en mi liur confianga. Al Dr. Cesar
Blanché vull agrair-It stncerament tot [ entusiasme. | spumisme. la gran disponibilita: en la
seva carregada agenda (com ho és la d'un vice-dega adjunt 1 secretan d'un congrés) i el
suport que m ha demostrat en tot moment. Voldra 1econéixer també. la seva valuz com 2
mestre. les discussions ennquideres 1 1a polidesa en moltes qiiestions de cont'rgut 1 foninals,
que voldna que es vegessin reflectides en aquest treball. Al Dr Joan Simon. per tot 'ajut
informatic. bibhografic. de redaccio 1 de disseny. entre d altres. aixi com peis seus constants
consells logistics i de planinicacio. A part Ce la tasca de director. sempre hz estat un bon amic
1 m ha ajudat a tirar endavant en els moments més durs. D'ambdos. em sera dificil oblidar
els inicis de la posta a punt de la tecnica delectroforest d'isoenzims i1 les sortides de camp.
Conservo un record molt especial de la campanya del Marroc. en la qual tamb¢ van participar
el Dr Juna Molero 1 la Dra. Anna M. Rovira. és a dir que h1 havia tot I'equip de recerca
sobre Deiphineae Al Dr. Molero. catedratic de la Unitat de Botanica 1 investigador principal
del projecte en el qual s’emmarca aquesta tesi. haig d agrair-li cordialment haver-me acceptat
2 formar part del seu equip de treball, tots els mitjans que he posat al meu abast 1 el seu
mestratge cientific. A la Dra Rovira. vuli expressar-hi el meu agraiment per la seva
col laboracic¢ en ["ardua feina de camp d’aquesta campanya i pels seus anims.

Al Dr. Jordi Bosch 1 a en Narcis Vicens. companys entomolegs del Laboraton de
Zoologia d'Invertcbrats de fa Faculiat de Biologia de la UB. em plau agrair-los la seva
amab:litat en la Jeterminacio de part dels insectes capturats 2n les diverses campanyes. 1 tota
la bibilografia que han posat al meu abast sobre aquest tema. També. juntament amb la Dra.
Marina Blas, 1'esforg de posar-se en contacte amb altres especialistes. que ens han Geterminat
2ls grups d'insectes més confhcuus: el Dr. Leopolde Castro. que ha respost sempre amb gran
rapidesa 1 extraordinaria amabilitat en la determinacio de les espécies del génere Bombus. i
mha facilitat, a més. referéncies bibliografiques molt interessants. la Dra. M* Angeles Marcos.
en Jordi Dantart. la Dra. Marta Geula i el Dr. Xavier Vazquez.
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A en Jesus Marquez, company de penes i neguits en aquests darrers dies ¢ . ies nostres
respectives tesis, que en el seu moment, molt gentilment, va identificar les carregues de
poti.len dels po..linitzadors. Al Dr. Albert Sala, per les indicacions sobre refractometres. A cils
) 2 la Dia. Maruxa Sudrez, que m’ha animat constantmem. vull regraciar els consells sobre
diverses giestions poi.liniques.

Al Dr. Juh Caujapé per enseryar-mc pactentment la tecnica de 1electroforesi
d’130enzims aixi com els seus anims, consells 1 suggeniments. les traduccions del rus i la seva
amistat. Al Dr. Joan Pedrois. per posar z la nustra dispesicid el laboratori de |'Estacio
Internacional de Biologia Mediterrama (Blanes) per a aprendre aquesta tecnica. Al Dr. Pere
Arus { Director del Departament de Genética de I'IRTA de Cabnils). impulsor d aquesta técnica
al nostre pais. 1 la Dra. Montserrat Aguadé (Catedratica del Departament de Genética de Ia
Facuhai de Biolcgia de la UB). per ajudar-me en la interpretacio dels z2mogrames.

Al Dr. Joan Pedrol. de la Universitat de Lleida. per indicar-me atentament la poblacio
de Delpkinium bolosii de 1» Noguera. A en Jerom Creli Jaquotot. al desaparegur Sr. Jeroni
Oreil Casasnovas 1 la seva familia per ia calorosa aco'lida durant el treball de camp a
Mallorca 1 la localitzaci6 de les poblacions. Al Museu Balear de Ciencies Naturals de Suller
per eaviar-me granes de D pictum. Al Dr. Gonzalo Mateo 1 a en Jaume Soler. de la
Universita: de Valéncia. per haver-rie acompanyat amablcment a la poblacio de D
staphisagria d”Alacant 1 cnivies -me'n granes. A en Méstor Torres per la seva gentilesa en
haver-me acompanyat a les localitats de D staphisayria 4" Eivissa. A l2 Dra. Empar Carrtiio.
que em va indicar algunes poblacions 4 acenits. Al Dr. Amcts Dafni. de la Universitat de
Haifa {Israel). peis consells 1 suggenments en la interpretacio dels resuitats de pol hnitzacio.
A la Dra. Begoria Garcia de 'lnstituto Pirenaico d2 Ecologia (CSIC) de Jaca. per haver-me
enviat la seva test gue ha estat un estimul constant. Ais wmembres de I'lnstitut Boianic de
Rarcelona. per haver-me permés consultar ia biblioteca i al Dr. Angel Romo per haver recollit
granes de D sigphisagrie del Marroe A 'Empar Ardanuy. del Jardi Botanic Manmutra
(Bianes). peis consells metodologics sobre algunes qu. stions d hivernacie. Al Dr. Resit
P'arslan. de la Upiversitat d"Ankara. per haver-me facilitat granes d’algunes especies de
velphinium de " urqua. Al Dr. Ramon Fortarnau i la resta de l'equip del Server de
Microscopia Elec.ronica de la Universitat de Barcelona. per les atencions 1 consells que m han
dispensat. A 1" Albert Maso. pels consells fotografics. A en Jordi Garcia Petit. director del Parc
Natural Jel Cadi-Moixero. per haver-me atorgat ei permis corresponent @ donar-me faciliiats
per a poder realitzar les tasques de camp en aguest Paic. Al Piefecie deds Finneus Gientals,
pel permis necessari per a poder trebellar a la Vall d'Eina. A la Marta Juncadella i la Rut
Vidal. del Servei de Llengua Catalana de la Umiversitat de Barcelona. per l'atencio.
I"amabilnat 1 la gran rapidesa en la revisié dei text d aquesta meinonia.

No voldria deixar de fer mencidé d'un seguit de persones que. de manera totaiment
desinteressada, han aportat la seva mimpatia i el seu granet de sorra, en ocasions treballant
gairebé com “esclaus”. alleugerint-me en moltes tasques: la Diana Lagarda. ia Maria Cosp.
la Marta Estrada i la Montse Torrell. a les quals desitjio molis anims en inici de les seves
respectives tesines 1 tesi. A la Montse vull agrair-li, especialment. el seu caracter alegre. la
seva bona disposicid 1 tot I'ajut que m’'ha ofert en aquests darrers dies.
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A la Marta Margeli per ajudar-me en mil petites coses. pel seu suport moral i per
cov vidar-me sovint a dormir al seu pis de Barcelona i a unes delicioses amanides. Al Dr. Pep
Vicens, sempre ben disposat a donar un cop de ma. per orientar-me en nombroses ocasions
1, sobretot, per haver tingut la paciéncia de llegir 1 revisar el manuscrit.

També voldria manifestar el mea agraiment a la resta de components de la Unitat de
Botanica (0 que n’havien format part). pel bon tracte que sempre n’he rebut. El contacte i les
vivéncies didries els ha convertit per a mi en una segona famiha: el Dr. Joan Vallés i el Dr.
Carles Benedi. dues persones amb un grar nigor cientific que m han aclarit moltes precisions
lingiistiques, bibliografiques o nomenclaturais: la Dra. M. Antomia Ribera. la Dra. Amélia
Gomez 1 ia Dra. M. Carme Barcel6. que sempre han tingut una paraula d’anim: la Dra.
Mariona Hernandez. pel seu caracteristic bon humor: el Dr. Juan Antonio Seoane 1 el Dr. Joan
Martin. pel seu interés en el meu treball: en Jordi Ruli. per animar-me en ser dels darrers a
mar».ar del laboratori: ia M. Angeis Bonet. la inseparable companya dels cursos de doctorat:
I'Elisabet Ballester. sempre be:. disposada a resoldre tots els malsdecap burocratics; 1'Ester
Clavero. »er tenir sempre a punt un somriure; en David Porta. sovint preocupat pel meu estat
animic. la Pilar Fernandes, pels seus amims 1. junt amb " Antonio Cardenas 1 la Rosa Aparicio.
per haver col.laborat en diverses tasques; |"Ester Ferrer. la Crnistina Casas, la Mana Bigorda.
la Maria Farreras. la Reinilda Nuré, la Mar Giménez. I'Emma Dobon, la Manan Cliva, :a
Merche Sanchez, ia Dolors Raja. en Joan Muntané. | Antonmi Agelet en Vidal Merino. 1a Trini
Sanchez. Ia Modesta Gil. I Angel Molina i en Marius Mumbru.

Diverses persones. a part dels companys del laboratori. m ha acompanvat al camp: la
Mire:a Pages 1 ¢n Josep Lluis Roman. {"Anna Salvadé. la Conxita Montova. en Francesc
Montova. la Rosa Royas 1 1a petita Gisela. A tots ells. em plau agrair-los les bones estenes que
em van fer passar. També voldria fer esment d alguns amics 1 familiars (assumint el risc que
em pugui oblidar algu) que han mostrat interés per ia meva feina : m han donat suport durant
aquest temps: Mar Grasa. Pep Martin. Eva Castellanos. Anna Sala. Rosa Man Sanchez. Pilar
Daniel. Montse Sellés. Marnia Gisbert. Consol Bozzo. Crnistina Lario. Jordi Gibert. Marina i
Ennc Caujapé. Rorer Castells. Béla Jozan, Quim Suer. Ester Gelabarté i Begona Milo.

Als meus germans 1 en especial en Lluis. ¢n Quim i I’ Anna. per fer-me companyia en
diverses sortides de camp junt amb la meva mare. qui probablement ha patit més de prop
I"acabament d’aquesta tesi. A ella. vull agrair-li la seva comprensid. suport. ajut 1 el fet de
tenir-me sempre a punt un plat calent quan arribava tard de Barcelona.

Tot 1 que no és molt habitual. veldna dedicar les darreres linies a fer un petit record
a persones entranyables que malauradament van desaparéixer durant el periode de temps que
ha durat la realitzacid d’aquesta memoria: els meus avis. Josep i Anita. que van saber
transmetre ' m. entre moltas altres coses. la seva estimacié per les plantes: 1 en Patxi. una
persona dificil d’oblidar.

La realitzacio d’aquest treball ha estat possible gracies a la concessié d’una Beca del
Pla de Formacio d’'Investigadors de la Generalitat de Catalunya. que formava part del projecte
de recerca "Estudios biosistematicos en Delphineae (Ranunculaceae) de la region Mediterranea
Occidental” (DGICYT PB-91/268).
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La tribu Delphineae Warming. que pertany a la familia Ranunculaceae Juss.. esta
integrada pels géneres Aconitum L.. Delphinium L .. Consolidec ‘DC.) Gray 1 Acoritella Spach.
que engloben. segons els nostres calculs, un total de 830 espécies distribuides. basicament. per
les zones temperades 1 fredes de {"hemisferi boreal (MAIRE. 1964; GREUTER er al.. 1989:
Jaras & SuoMiNEN. 1989; TamuURA. 1995). Sovint. els géneres Consolide 1 Aconitella
s'havien inclos dins de Defphinium (CANDOLLE. 1817, PRANTL, 1894; HUTH. 1895), pero
presenten diferénctes prou manifestes com per considerar-ne la segregacio com a géncres
independents plenament acceptada en | actualitat (GRaY. 1821; WANG. 1962: Davis, 1965,
MUNZ. 1967a. 1967b; S0JAK. 1969; KEENER, 1976: SIMON, 1986: TRIFONOVA, 199G: CHATER.
1993).

El geénere Accnitum, mesOfit perenne —amb l'Gnica excepcid del subgénere
monoespecific Gymnaconitum (Stapf) Rapaics— que es distribueix per Asia. Europa i
América, és el que presenta caracters més primitius. A partir d aquest. a traves d unes formes
intermeédies desconegudes. hauria denivat el génere Delphinium, de distribucié també forga
amplia, gairebé per tot I 'hemisferi nord. que conté taxons perennes 1 anuals. D’ aquests ultims.
probablement en derivarien Consolida i conitelia. completament anuals. amb la maxima
representativitat a la Mediterrania onental (TRIFONOV A, 1990).

s tracta d un grup de plantes amb un gran interés apiicat en diversos camps:

- La fitoquimica. ja que presenten alcaloides norditerpénics d’estructura forga complexa
(WANG, 1981; BENN & JACYNO, 1983; PELLETIER & PAGE. 1986; FUENTE & REINA, 1990,
entre d’aitres), originats en rutes biosintétiques molt originals, de distribucié sistematica molt
restringida.

- La toxicologia. atés que els alcaloides diverpénics que contenen causen neurotoxiciiat
en mamifers superiors a nivell dels canals de sodi. produint un periode de decaiment agut Jue
acaba amb paralisi respiratoria i mort per asfixia si la dosi és suficient (BENN & JACYNO,
1983: FELDKAMP er al.. 1991; CHAN, 1994). Aquesta toxicitat ha provocat importants
probiemes de caire econdmic a la ramaderia, sobretot als Estats Units (OLSEN, 1978; CRONIN
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& NIELSEN, 1978: NIELSEN & RALPHS, 1988; PFISTER er al.. 1988a. 1988b; OLSEN er al.. 1990,
OLSEX & SISSON. 1991). i SInON er al. (1995) han reportat possibles causes d’intoxicacié en
animals salvatges al Prepirineu. De fet. 4 napelius L. és la planta més toxica de la nostra
flora. només superat a nivell mundial per un altre aconit. I'4 ferox Wall. de |'Himaiaia. Es
tanta la toxicitai que. fins i tot. s’han detectat intoxicacions produides pel pol.len contingut
en la mel (SAITO er al . 1980). Antigament s havia usat com a veri (FONT QUER. 1979).

- La farmacologia. ia que sdn agents citotoxics amb activitat antimitdtica. Alguns
aconits s utilitzen actuaiment en preparats homeopatics antineuralgics @ anticongestius
(BENZAGER-BEAUQUESNE er af, 1986). D'alires geéneres presenten usos medicinals
tradicionals. com per exemple les granes de D szaphisagria L.. usades com a purgants.
emétiques. per eliminar polls o antineuralgiques (FoxT QUER. 1979) 1 al nord d"Africa. fins
1 tot. com a afrodisiaques (Bouros. 1983). o D pictum Willd.. emprat com a antiparasitan
(BALLERO & FRESU, 1692); també s'han utilitzat en alguns preparats homeopatics (KHOLER.
1995). Les Consolida. el nom de les quals deriva d= la creenca popular que podien soldar o
conschidar ferides. s’han emprat com a2 sedants casolans 1 per a 'obtencio de tints (RIVERA
& OBON. 1991). especialment ['espécie (' regalis Gray.

- L horticultura ornamental (BaiLey. 1939, PriLtps, 1949 Epw arps, 1981 Hotcous
& Beatnie. 1990). de gran tradicié en paisos com Anglaterra, sobretot en ¢l génere
Deliphinium que. fins i toi. ha generat ua orgamsme. '2 Deiphin:um Sociery amb publicacio
propia. per gestionar aspectes molt diversos com programes d encreuaments 1 hibndacions.
intercanvi de granes. lhistats de cultivars, tecniques per & la scva cura i manteniment, entre
d’arres (BASSET. 1990). També s'han emprat alguns aconits com a plantes ornamentals
(MUNZ, 1945, MarTiIN, 1981), aixi com C ajacis (1L ) Schur.. com a flor seca 1 grana de ilor
de temporada. Actuaimen: I'IRTA de Cabnls (Generalitat de Catalunva) t¢ en marxa un
programa de seleccié 1 millora d'espécies auioctones dinterés en horticultura que inclou
especies de Delpriniurm (CABOT. com. pers ).

- La conservacio. atés que algunes especies d"arees molt restringides com D monianum
DC. in Lam. & DC. 0 D bhoiosii C. Blanché & Molero. poden estar en penli d extincio o
estan amenagades segons les categories de la UICN. Diverses espécies estan legalment
pretegides. com per exemple D montanrum a Catalunys [PEIN. Generalitat de Catalun' 1.
DOGC 1.3.1993, art 21]. o oficialment reconegudes com & amenagades: D bolosii a Espanya
(GOMEZ-CampG, 1987} 1 D verdunense Balb. v staphisegria. D picium Wiild. subsp.
pictum 1 D picium subsp. requieni (DC ) C. Blanché & Molero a Franga (OLIVIER e al.
1995). entre d altres. Aquesta darrera subespécie pertany a la lhsta de 1'annex [ del patrimoni
nacional frances (OLIVIER ef al., loc cit ).

A la Mediterrania occidental —prenent com a limits orientals eis Alps 1 Tunisia—, on
s’emmarca aquesia memoria, trobem representades una trentena d’espécies (¢f MAIRE. 1964;
GREUTER et al , 1989; TUTIN ef ai.. 1993) corresponents als géneres 4conitum, Delphinium
i Consolida. Cal remarcar que aproximadament el 70 % d’aquests taxons son endémics
d’aquesta area. Si es considera la serralada de I'Himalaia com a possible centre primari de
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diversitat de la tribu (BLANCHE, 1990, 1991), agquestes espécies ocupen la posicié occidental
més extrems en els continents eurasiatic i africa. Aquests dos fets. I'elevat nombre
d’endemismes d’una banda, i el possible efecte d'extrem drea de I'altra. ens condueixen 2
pensar que aquests tixons poden haver sofert processes de diferenciacié i volucid particular,
en els quals. llurs mecanismes de reproduccié poder: haver jugat un paper forga important o
havent-se vist afectats de manera especifica per la mateixa evolucié.

Darrerament, la brologia de ia reproducci6 ha anat adquirint un paper cada vegada més
important dins dels estudis biosistemancs 1 evolutius (ORNDUFF, 1969t KEvan, (984 WEBR.
'G84) Ja per st mateixos. aquests estudis son molt interessants per diversos motivs. D una
banda, la relacio planta-insecte és un dels millors exemples Je coevolucio o, d altra. ies flors
1 2ls pos nitzadors donen les hases per a estudis de scleccid fenotipica 1 2wt reproductiu
Altres temes d'interés son |'estud del com:portament optim de recol leccid dels pol. Imnitzadors.
I"estudi de ! =structura genética de la poblacid. la seiecci6 sexual. la localizacio del sexe. el
fiux gémic. les giiestions de veinatge. |'ecologia de la comunitat. la conservacié 1 restauracio
de parsatges (molt important 2n el cas de ies 2species endemiques amenagades) o | agricultura
aiternativa. entre molts d altres

E! recull 1 ordenacio de tota la informacic prévia dins l2 tribu objecte d"estudi ens ha
permés observar una forts desigualtat entr= el grau de conerxement dels aspectes macro |
micromorfologics. taxondomics. citogenétics ¢ corologics (poden servir, 2 tall d exemple. els
treballs de LEWITSK Y. 1931 GREGORY. 194]1. Tamira, 1962, 1967 199~ MatviTin, 1973,
1987, AL-KELIDAR & RICHARDS. 1981 BiaxcuE & ROvo. 1990; BLANCHE, 1991, entre
daltres) 1 el referent als de la seva Sologia de l2 reproduccic Aquest grau de coneixement
també sembia iregular depenent de les zones. Aixi. a grans trets. s observa que els taxons
muilor estudiais des d”aquest punt de vista corresponen a alguns gue es treben a Nord-amernica,
mentre que a Europa i Asia els treballs son mes escassos o. fins i tot. nuls en algunes regions.
A més. en ocasions. aquests €s hmiten a aprofundir en la investigacié de poques espécies. com
¢és cl cas de D nelsonii Greene als Estats Units (Waser & Price. 1981, 1983, 1985a. 1985h.
1990, 1991, 1964 ZiMMERMAN, 1983b. CiBLLA & ZivvERM AN, 1984, KoHN & WasER,
1985 Waser & FUIGATE. 1986. Waser. 1987 1988 WaSer er i . 1987. Wasgr &
MITCHELL. 1990. INOUYE & MCGUIRE. 1990, 199] ), des d'una perspectiva que cerca més
estudiar la pianta com a modei que estudiar-la en el marc del conjunt d espécies emparentades
amb ella.

Aquesta memoria pretén dur a terme. doncs. una nrimera prospeccit de la reproduccié
de la tribu en un ambit geografic on aquest tipus d’estudis son escassos. procurant comprendre
la inaxima representativitat taxonomica 1 des d una dptica plundisciplinana. Bona part de les
investigacions correspon a treball de camp. com és 1z biclogia de a pol.hnitzacio, 1 una altra.
no menys important, té lloc en condicions experimentals d hivernacle 1 correspon a la
determinacio dels sistemes reproductius sobre la base dels encreuaments artificials promoguts.
Ei coneixement citogenétic de cadascuna de les poblacions estudiades (a partir d’estudis
anteriors o propis) ha permés cercar possibles interferéncies entre anomalies cromosomiques
i sistemes reproductius i alhora ens possibilitara correlacionar barreres reproductives amb
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aquest tipus de dades. L2 incorporacié de técniques isoenzimatiqu
reproductiva st cada dia més importants. Permet la possibilitar d"argumentar molts dels
resultats obtinguts amb els que ens aporta aquesta técnica scbre la base de la seva diversitat
genética, i creiem que donard més forga a les hipotesi: evolutives que al final de la memona
suggerim.

1 "analisi d"aquestes dades. juntamnent amb totes les reportades anteriorment en aquesta
mateixa area geograiiza (BLancHE & MoLERO, 1986, MOLERO & Branche. 1986; Sivon.
1986. PL1G. 1987, BLANCHE. 1990. 1991. entre d’altres), ens permetra postular hipotesis del
paper gue fan els caracters reproductius 1 les possibles estrategies adaptatives en 1'evolucié
dels géneres 1 de les espécies, 1 ens permetra també analitzar els patrons de diversitat genética
a escala inter 1 intrapoblacional. 1 possibilitara establir hipotesis que expressin les relacions
naturals entre eis diversos taxons.

Hem de dir. Ninalment. gue sent conscients gue aguesta memona tan sols representa
una petita contnbucio al coneixement de {2 bologia reproductiva de la inbu. aquesta pnmera
aproximaci® ens agradana que fos un bon puni de partida 1 obns noves perspectives
d’ imvestigaci6 de cara a futures recerques en aguest camp 1 en aquest grup de taxons tan ben
especialitzats, aparentment. guant als seus mecanismes reproduciors.

Aquesta memorta. que s cmmarca en ia lima de recerca de Brosistematica del
I ahorator: de Botanica de la Facultat de Farmacia de la Uninerantat de Barcelona. forma pan
d=i projecie “Estudios bosistematicos en Delphincae (Ranunculaceve) en la region
Mearerranea Occaidenial” (DGICYT PB-91 268). <ota la direccio 1 coordimacio del Dr. Juha
Molero. 1 ha estat subvencionadz amb una beca dei Pla de Formacié dInvestigadors de le
Generaivtat de Catalunva



1. INTRODUCCIO

1.1. ANTECEDENTS
111 BIOLOGIA DE L& REPRODUCCIO

Tot 1 gue els prnimers antecedents Jde la biolegia de la reproducco Jels weperais ¢
remunten al 1300 aC (ROBERTS, 1929). no &4 tins 3 epoca de GREW (16805 0 CanZRARILS
{1664} que es recone:s la sexuainat de 123 planizy jes funcions de cada organ 1 es comencen
a fer les primerzs expeniéncies de pol hiniizacyw narl von Linyg (1735}, pare de la taxonomia
botamicz actual. proposa un sistema de clessiicacd de les plantes hasat en | seva morfoiogia
floral. cowz 10 wmphica un profund concoxereni d aguestes estructures rey oductives Entre
els grans proners. podem consrderar KOLAFUTTR (1761} que realitza hibridacions a gran escala
amb propasits cientifics : estudia la pol rstracio 1 els diversos nipus (autog*nua. entomofilia
1 anemofilia) 1 SPRENGEE (1793 gque estudia citemancament les relacions plaata-insecte. en
prop de 308 especies

Dagwr (1836 18623 amb la sev2 teonia de la selecaid natural. va marcar una newa
fita. sobretot pel que fa al coneixemen: dels mecamismes d adaptacio 1 evolucio flor-antofil
En aquest sent:t. la seva influéncia va estimular la recerca de les relacions planta-animal A,
HiLDEBRAND (1867) 1 DeLpPiNO (1868) classifiquen les adaptacions florals: MULLER (1883).
ROBERTSON (1889, 1929) 1 KNUTH (1906-09) realitzen catalegs de les flors 1 els seus respectius
visitants 1 pol.limitzadors potencials.

A pnincipis de segle es produi un estancament d aquests tpus d estudis. ja que els
botanics es dedicaren més a la taxonomia. ia floristica o la corologia, que no ¢s van reprendre
fins als anys 60. Alguns autors (PuL. 1960, 1961. BAKER & HURD. 1968. PROCTOR. 1978.
FAEGR! & PuL. 1979) defineixen el concepte de sindrome. és a dir. tipus de flors segons els
pol linitzadors. Cal ressenyar. per la seva valuosa contribucid. els treballs de PROCTOR & YEO
(1973}, RiCRARDS (1978). EiCK WORT & GINSBERG (1980). THOMSON (1982), KEVAN & BAKER
(1983), REAL (1983), MEEUSE & MORRIS (1984), BARTH (1985). WiLLESTEIM (1987), FREE
(1993) 1 els de coevolucié de MACIOR (197!, 1974). Apareixen estudis sobre els atraients
florals com el color (KEvAN. 1978. 1979. 1983: ScoGin. 1983) o les olors (WiLLIAMS. 1983).
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I'evolucié de la morfologia floral i la inflorescéncia (LEPPIK, 1977, WyaTT, 1982;
WERERLING, 1989) o les recompenses: el pollen i néctar (FAHN, 1949, PERCIVAL. 1961;
Baker & Baker. 1975, 1983 BOLTEN ef al..1979; BENTLEY & ELIAS, 1983, SOUTHWICK,
1990).

Els estudis dels sistemes reproductius, iniciats en temps ¢e DARWIN {i8§76), foren
continuats per GRANT (1949), BATEMAN (1952). STeEBBINS (1957). FRYXELL {(1957). CROWE
(1964), SOIBRIG (1976). FRANKEL & GALUN (1977), Bawa & BeacH (1981) 1 RICHARDS
(1986). entre d’aitres. El desenvolupament de noves téeniques moleculars, com I’ electroforesi
d’isoenzims, ha proporcionat marcadors que donen evidéncies directes sobre el tipus de
reproduccid  Hluz consegtiencies genétiques (SoLTis & SOLTIS. 1989; BrOwN er ol . 1990}

Darrerament han aparegut tractats sobre ies diverses técniques que conformen aquesta
part de la biclogia (JoneS & LiTTLE, 1983 Dasvi, 1992 KEARNS & INOUYE. 1993), que n'han
permeés la difusid, esdevint un camp de creixent interés entre els botanics dels nostres dies

1 1.2 BIOLOGIA DE LA REPRODUCCIO A LA PENINSULA IBERICA

Pel que fa a la reproduccié d’espermatofits a I'estat espanvol. les linies de recerca en
aguest camp han ingut un desenvoiupament molt recent. Eis treballs son reiativament escassos
probablement perque la majoria de botanics s han dedicat més a les descnipcions floristiques
de comumtats. a |'expioracio de temtons poc coneguis © a ia resolucd de problemes
taxonomics 1. en part. perque els estudis sohre biologia reproductiva es troben en un terreny
interdisciphinari. a mig cami entre la botanica. la fisiologia. la genetica o I'ecologia. Nomeés
darrerament s han anat ocupant aquests buits amb recerques provinents de la botanica. tot i
que ja feia alguns anys que es feia amb investigacions de la zoologia (RICHARDS. 1986). Els
estudis de biologia de la reproduccio s’ iniciaren. fonamentalment. entorn de la Universitat de
Sevilla, tot | que després s"han estés a d altres centres S han fet diversos estudis sobre patrons
fenologics de floracié 1 fructificacié. disseminacio de granes. sistemes reproductius i
pol linitzaci6 de les plantes que constitueixen els matollars del sud de ia peninsula (J.
HERRERA. 1982, 1985a 1986, 1987, 1988. 1992. C. M. HERRERA. 1984; ARROYO. 1988a.
1988b. 1990. TALAVERA e af . 1988) 1 recerca d"aspectes relacionats amb el néctar (C. M.
HERRERA eral.. 1984. ). HERRERA, 1985b, 1989. GUITIAN ef al.. 1995). En algunes ocasions.
els estudis shan centrat en espécies concretes com algunes que pertanven als géneres
Lavandula L (DEVESA eral . 1985 MUNOZ & DevEsa. 1987 C. M. HERRERA. 1987b. 1987c.
J. HERRERA. 1987, 1991). Lonicera L. (JORDANO, 1990), Erysimum L. (NIETO. 199]).
Crataegus L. 1 Prunus L. (GUITIAN & FUENTES, 1992 GUITIAN er al.. 1992). Echium |
(GUITIAN et al . 1993). Scrophularia L. (ORTEGA & DEVESA. 1993a, 1993b) o Asphodelus ..
(Diaz LiFANTE. 1993; Diaz LIFANTE & VALDES. 1995). entre d’altres.

Darrerameut, a causa de |'increment de I'interes per les gilestions que cnvoliter els

problemes de conservacid del patrimoni natural. s'han promogut estudis reproductius
d’espécies endémiques o d’arees molt restringides com Arropa baetica Willk. (C.M. HERRERA.
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1987a). Viola cazorlensis Gandoger (C. M. HERRERA. 1988, 1989). Lonicera arborea Boiss.
i L splendida Boiss. (JORDANO, 1990). Abies pinsapo Boiss. (ARISTA ef al.. 1992; ARiSTA,
1994; ARISTA & TALAVERA, 1995), o alguns endemismes dels Pirineus: Pinguicula longifolia
Ramond ex DC.. Borderea pyremaica Miégeville o Petrocoptis A. Braun (GUITAN &
SANCHEZ. 1992; GARCIA ef al . 1992 NAVARRO et af.. 1993. GUITIAN ef al . 1994), amb un
creixent desenvolupament a [ Instituto Pirenaico de Ecologia (CSIC) de Jacu (GARCia. 1993).

Al nostre pais. 2 banda dels estudis realitzats des de I"optica palinoiogica al nostre
departamiem (SALA ef af . 1992: SUAREZ-CERVERA ef al . 1994, MARQUEZ ef al.. 1994;
KRUBINSTEIN ef o/ en premsa) i a la Universnat Autonoma de Barcelona. cal destacar els
treballs de BONET (1991) 1 J Boscw (1986). com a precedent unmediat. que combinen el
sistema botanic-zodleg per a |'estudi de Iz biologia floral d una brolla mediterrama  També
s'han du: a terme estudis de pol limitzacio en hivernacles @ d arbres fruiters. amb un camre més
entomologic (] BOSCH er af . 1992 J. BOSCH. 1992, 1994 ] Bosch & Bias. 1994) i estud's
de dispersio de granes en Euphorbia (BAIGES ef al . 1991. GOMEZ er al . 1994 GOMEZ &
EsPaDALER. 1995)

1 1.3 CONEIXEMENTS SOBRE BIOLOGIA DE LA REPRODUCCIO EN DELPHINEAE

Les primeres dades de qué disposem sobre 1a pol linitzaci6 en les Delphineae han estat
reportades en forma de catalegs d insectes pol linitzadors sobre alguna de les nostres espécies
duts a terme. pnincipalment. per MULLER (1883). KNUTH (1906-09) ROBERTSON (1889, 1929),
CLEMENTS & LONG (1923) t GRANT & GRANT (1968).

En ei génere 4conirum. cal esmentar els treballs d"Avivittivs (1887), KRONFELD
(1890). LIE-PETERSEN (1906). WERTH (1940). DELMAS (1976) o PEKKARINEN (1979, 1984).
LoxeN (1949, 1950. 1960) realitza un estudi for¢a exhaustiu dels abellots del nord d Europa
pol linttzadors d™ 4 septentrionale Koelle. continuat per PEXK s RINEN (1978) 1 MUELDE (1983).
Brink (1980) estudia la pol hinitzacio 1 variacio dels nectaris en 4 columbianum Nutt.

A partir dels anys 70. els estudis sobre reproduccié han sofert un important
desenvolupament als Estats Units. S ha aprefundit molt en el coneixement reproductiu d"unes
poques especies del genere Delphinium: D nudicaule Tore & Gray. D virescens Nutt., D
cerolinianum Walt.. D barbeyi Huth. D tricorne Mich. 1 D neisonit Greene. especialment
aquesta darrera, investigada per la seva abundor 1 proximitat per diversos equips de recerca
al Rocky Mountain Laboratory (Colorado).

Alguns treballs. com el de MACIOR (1975). tracten d'una primera aproximacio als
vectors pel.linitzadors. analitzant el comportament dels insectes. les carregues de pol.len, el
color de les flors, la correlacio entre la longitud de I'espero i la proboscide de I'antofil. etc.
En aquest sentit, PesSON & LOUVEAUX (1984) consideren els abellots del géncre Bombus com
els més eficients i potser els unics pol.linitzadors d’ Aconitum. Deiphinium 1 Aquilegia L. Fins
1 tot, assenyalen la coincidéncia que es produeix en |'area de distribucio mundial entre els
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geéneres Aconitum i Bombus. WARNOCK (1981) reporta un breu Ilistat deis pol linitzadors de
D carolinianum. D’altres autors analitzen |'eficiéncie i I'eficacia d’aquesta pol linitzacié
(Waser & PriCE, 1990). I'optim comportament recol lector (INOUYE. 1978, ZmMMERMAN.
1979, HooGEs & WoLF. 1981, HODGES, 1983a, 1985b; PLEASANTS, 1989b. LAVERTY. 1994),
I"efecte de la densitat de plantes en el comportament dels abellots (C1BULA & ZIMMERMAN,
1984). la influéncia de la mida de la inflorescéncia (PLEASANTS, 1989a: PLEASANTS &
ZIMMERMAN, 1990), el model de vol o el comportament dels insectes al llarg de Ia
inflorescéncia. relacionat amb aspectes energétics (EPLING & LEwIS, 1952 PYKE. 1978a.
1978b. 1979, 1980. 1982, ZinMERMAN, 1979; Waser. 1982). la importancia del color en la
pol.hinitzacié (MaLYUTIN, 1969, Waser & PRICE. 1981, 1983, WarNOCK. 198i. 1987). els
efectes de les guies de néctar (WASER & PRICE. 1985b). 1a relacio de la longitud de les
proboscides amb la losgitud de les corol les (INOUYS. 1980h). els fenomens de neoténia
(GUERRANT, 1982a, 1982b). les vanacions en la produccié de néctar mitjangant manipulacions
experimentals (ZiMMERMAN, 1983a. 1983b) o la distibucio deis recursos de neéctar i quin
efec*e produeix sobre els anofils (PLEASANTS & ZiMMERMAN, 1979. BRINK & WET. 1980:
MORSE, 198C; PYxE. 1981, PLEASANTS, 1981, Zivvermax, 1981, 1982, 1988; Brink, 1982
CIBULA & ZIMMERMAN, 1987 SOWING. 1989 Wassr & MiTcHELL. 1990

D altres estudis tracten sobre la relacio ontre la dispersic del pollen 1 els vectors
(SCHLISING & TURPIN, 1971 WaDDINGTON, 1981, 1983 Wasex. 1988. HARDER, 1989, 1990),
¢! flux genetic 1 la distancia dptima d'encreuament (PRICE & WASER. 1979 WasSER er al .
1987. Waser & PRICE. 1991b. 1993, 1994) o les adaptacicns ecologiques (W aSER & PRICE.
1985a). Altres treballs analitzen la competéncia entre espécies de piantes per als serveis dels
pol linitzadors (PLEASANTS, 1980, KOHN & WaSeER, 1985, PLEASANTS & WaSER. 1985:
WASER & FULGATE. 1986) o els efectes de la floracio seqiencial 1 llurs conseqiencies
(WASER. 1978, WaSER & REAL. 1979). També s'han dut a terme recergues de tipus fenologic.
com ara la influéncia del gruix de neu en el ntme 1 abundancia de la floracié (INOUYE &
MCGUIRE, 1990. 1991) o d altres vaniables mediambientals {(INOUYE. 1991) 1 la relacio entre
|"abundancia floral amb els censos de colibris (INOUYE er al . 1991a. 1991b). i s"ha demosirat
que aquests ocelis son també pol linitzadors de Delphinium (W AsSER & PRICE. 1990). L estudi
de la biologia de la reproduccié des d una optica conservacionista s'ha dut a terme en alguns
Delphinium endémics dels Estats Units (VARNEY. 1979)

Una altra grar lima de recerca ha estat centrada en el paper de la hibridaci0. sobretot
en Deiphinnum (WiLDE., 1931, RuYs. 1933 —amb ['obtencio dei prnimer Delphinium
vermell—. MEHLQUIST, 1953. GAGE. 1953: Samuerson, 1957, LEGRO. 1961, 1962).
vinculada. més aviat, a projectzs de millora en plantes ornamentals (STEICHEN, 1959: BasseT.
1990). Adhuc. s'han dut a terme estudis sobre hibrids naturals en Delphinium (LEWis &
EPLING, 1946, 1959; SANTANA, 1975. WARNOCK. 1983, 1989) 1 en Aconitum (KARTASHOVA
& MaLakHOVA, 1973, KRAZKOWA & SZWEYKOWSKI, 1976; ZIELINSKY, 1982a. 1Y82b). A part.
JANKUN (1973, 1974) investiga sobre el desenvolupament de I'endosperma hibrid en el grup
de D elatum L., aixi com I'evolucio de les granes procedents d’encreuameats entre espécies
de diferents nivells de ploidia. El mateix autor (JANKUN, 1975) va portar a terme estudis
citoembriologics en hibrids de Delphinium infectats amb virus.



Pel que fa a les Delphinece anuals. de moment només disposem de dues referéncies.
D’una banda, el treball. essencialment citogenétic de HONG DE-YUAN (1986}, que estudia
aslguns aspectes de Is biclogia de la reproduccié de 5 espécies de Consolida. algunes de les
quals en realitat s’haurion d’adscriure al génere Aconitella. De I"altrs, el trebail de SvENssOn
& WRIGEN (1986). que versa sobre diferents aspectes reproductivs de C. regalis Gray.

Com es pot comprovar. es disposa d”un coneixement exhaustiu sobre els processos de
biologia reproductiva en unes poques espécics de Delphineae. al costat d un bust immens »
que fa a la gran majona de les més de 800 espécies que la componen La Mediterrania
occidental és una zona més d aquest gran buit. no es tenia cap referéncia de les seves espeécies
a i'hora d"iniciar aquest trebail. Els resultats de! primer any d'investigacié. en 3 especies de
Delphinium. es van presentar en forma de tesi de lhicenciatura (M BoOSCH. 1993).

1.2. PLA DE TREBALL
1.2.1 OBJECTIUS | METODOLOGIA

Una vegada acabada la part de revisio taxonomica de les especies de les Deiphineae
en el nostre ambit geografic (MOLERO & BLANCHE. 1986, BLANCHE & MOLERC, 1986, SimoN,
1986. PUIG. 1987. BLANCHE, 1990, 1991 entre d altres). malgrat que mai es pugui cons.derar
conclosa del tot. ens hem proposat aprofundir en | estud: d"aquest grup de plantes des del punt
de vista de la seva histona natural. Donat el buit de coneixements sobre biclogia de la
reproduccio d aquests taxons a la zona estudiada. ens ha semblat més interessant 1 ennquidor
donar una vi1s10 de compunt de la tnbu. encara que alguns aspecies puguin semblar poc
aprofundits. que centrar-se en alguns taxons Majoritariament. pero. la tendéncia observada
en | enfocament de recerques d aquest tipus és limitar-se a estudiar exhaustivament un nombre
de taxons reduit. en ocasions. emprats umicamernt coin a models expenimentals (trebails
amencans). L altre extrem el temim quan es fan estidis comparatius entre taxons molt
diversos. En aquest cas. la vanable que roman constant es el llce o la formacio vegetal 1.
conseqiientment. | ecologia, la fauna. les concicions mediambientals. etc. seran molt stmulars.
per exemple. |'estudi d una brolla mediterrama (BONET, 1991) o dels matollars sudpeminsulars
(HERRERA. 1985a; ARROYO. 1988b).

En el nostre estudi. ia vanabie constant és la tribu. per tant. el nexe d unio d aquestes
especies és el fet d estar emparentades filogeneticament. Aquest aspecte possihilita, al nostic
entendre. comparacions entre entitats amb cert grau de parentiu que permeten una visio
sintetica 1 global dels mecanismes reproductius en I'ambit bioldgic de la tnbu Delphineae Tot
1 que hem acotat el marc d’estudi a la Mediterrania occidental. atés que el nembre de taxons
que integren la tribu és molt clevat, aquestes espécies ocupen indrets 1 habitats forga diferents.
amb uns requeriments 1 unes condicions que varien molt. En alguna ocasio. pero. alguns
generes 1 espécies poden viure simpatricament (per exemple, a la vali d'Eina. a's Pirineus
onentals. on en conviuen 4). Aquest fet també ens sembla destacable perque permetra
comparar espécies més allunyades filogenéticament perd dins d’un mateix habitat. 1ot intentant
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quantificar la importancia dels aspectes mediambientals ¢~. el seu comportament reproductor
1. obtencid d’aquests resultats prelinsinars permetran detectar aspectes d'interés. amb vista a
futures investigactons.

Els plantejaments metodologics han gaudit. inicialment. d'una atencio especial. ja que
aquesta me mona ha suposat | inici d"un nou camp de recerca al nostre Laboratori. emmarcat
dins la linia de la Biosistematica. Aquest fet sempre implica un esforg addicional a !'hora
d aprendre o posar a punt técniques (com. per exempie. i electrofores: d isoenzims) o cercar
biblzografia Cal destacar. adhuc. la dificuliat del reball amb planta viva Precisament perque
és un material més dinamic que els classics plecs d'nerban. no podem oblidar les petites
dificultats a I"hora de mamipular-lo. de temir-ne cura 1 aconseguir que floreixi 1 fructifiqus. Es
tracta d'un matenal sovint dehicat que no sempre s’adapta amb facilitat a les condicions
mediambientals dels nostres camps expenimentals a l1a ciutat de Barcelona. fenomen que
s’accentua quan es tracta Jde plantes d"alta muntanva D’ altra banda. el fet de dependre del seu
cxcle brologsc ens empeny cap a una acurada organitzaco de la ferna zjustant | experimentacid
als ntmes de floracio.

S'ha trebailat paral lelament en 3 ambats diferents:
- al camp. en les pobiacions naturals
- a 'livernacie. per controlar 1 estandarditzar les condicions
- al laboraton, fonamentalment per a les tecmigues d electrofores: 1 de ctogenetica

Un primer pas a 'hora 4 imciar la investipacio és { obtencio del matenal, &s a dir,
cercar les poblacions de mortratge @ aconseguir granes (fonamental en els taxons anuals) o
individus irasplantats a testos {en perennes). per dur a terme les tasques d hivernccle 1 de
laboraton Quan s estudia un grup natural. la distribucio sovint ¢s heierogema ; les poblacions
poden estar mok allunvades unes de les altres A |'hora de tnar-les. hem procurat Gue fossin
el més properes possihie al centre de recerca 1| gue. a la vegada. es donés la maxima
represeniativitat taxonomica Cal tenir present en aguest tpus de dades que ies condicions
meteorologiques son molt diverses. impossibles de controlar o esiandarditzar. 1 que poden
influir en [activitat deis pol linitzadors. la produccio de nectar. etc . causant fluctuacions dels
resultats diferents de les propies d'un hipotétic comporiament “patrd” de les especies.

Aixt doncs. 'objectiu principz! d'aquesta memona ha estat fer una primera
aproximacio a la reproduccrd de la tnbu Deiphineae a la Mediterrama occidental. d'una
manera plundisciplinana. tot analitzant els aspectes que descrivim breument a cortinuacio |
que corresponen a cadascun dels capitols en queé s’estructura aques: treball:

MORFOLOGIA FLORAL
- Anilisi de la morfologia floral. des d'un punt de vista comparatiu entre els
diversos taxons, tot intentant estabiir possibles adaptacions de les
peces a la pol linitzacio entomofila 1 les tendencies evolutines a nivell
de flor 1 d"inflorescencia (produccio de flors 1 ramificacions)
- Recompenses florals: produccio de pol.len | néctar.
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CICLES BIOLOGICS
- Estudi de les taxes de germinaci6 i desenvolupament. descripcio del cicle
biologic, fenologia. reproduccid vegetativa i dispersi® de granes.

BIOLOGIA DE LA POL LINITZACIO
- féeatificacid dels visikants florals, freqgiiéncizc de visites (censos),
comportament sobre la flor. models de vol. relacié llargada nectaris-
proboscides. analisi del contingut pol.linic (indicadors qualitatius de
Uespecificitat dels vectors).

SISTEMES REPRODUCTIUS

- Calcul de la relacid P/O (possible mdicador dels sistemes reproductius).

- Sistemes de reproduccio en condicions controlades per mitja d encreuaments
artificials: valors de partenogénesi. d autogamia (espontama | 55t a),
de geitonogamia 1 d'al logamia (mtra- i interpoblacional) a partir de
la produccié de granes i, en alguns casos. mitjwngant proves de
germinacic.

- Embossaments al camp (en les plantes d’ ambient muntanyenc). per valorar
'autogamia passiva o capacitat reproductiva en abséncia de vectors.

- Exit reproductiu al camp mitjancant la produccio de granes en condicions
naturals (patrons comparatius dels resultats obtinguts a |'livernacle).

- Estudi dels mecanismes d aillament (hibnidacions).

Altres indicadors usats com a controls.

- ESTUDIS CiTOGENETICS. com a comrol de les poblacions i per a
detectar possibles anomales cromosomigues per a la interpretacio dels
encreuaments :nterespecifics

- ELECTROFORES! D'ISOENZIMS. per a obtenir dades de diversitat
genetica 1 les pastibles consegiéncies reproductives

1.2.2. DESCRIPCIO DEL MATERIAL ESTUDIAT

Abans d'imiciar la descripeid dels taxons gue conformen aquest treball. cal fer notar
que, dels estudis duts a terme en aquesta memona. se'n poden extreure o desprendre algunes
conclusicns sobre la proximitat biologica d'algunes espécies. Es refermaran o posaran en
dubte alguns problemes taxonomics que encara estan plantejats. 10t | que sabem que sovint
els limits entre els taxons son dificils d’establir d'una manera objectiva.

Aquest estudi. I'hem acotat 3 algunes espécies de la tribu Delphineae que posseeixern
tota ¢ part de llur area de distnibucié a 1a Mediterrania occidental, en un sentit lleugerament
més ampli de la Flora occidentalis que postulava Font i Quer (FONT CiviT. 1988). prenent
com a liruts orientals eis Alps. Corsega-Sicilia i Tunisia, ¢ incloent-hi la regio Macaronesica.
A continuacié presentem una descripcio de la situaci6 taxonomica de les espécies de la tribu
distribuides et la zona on 5’emmarca la nostra memania. Per destriar quines hi pertanyien, ens
hem basat en el MedCheck-List (GREUTER ef al.. 1989). en la 2* edicio de Flora Europaea
(TUTiN ef al.. 1993) i en la Flora del nord d'Africa (MAIRE. 1964).
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El criteri seguit a 'hora d'anomcnar les diverses espécies és el de Floro [berica
(Aconitum : Consolida. MOLERO & BLANCHE, 1986; Delphiniwm: BLANCHE & MOLERO. 1986).
per a les espécies presents a la peninsula Ibérica i el de GREUTER ef al. (1989) per a la resta
de tixons, amb les modificacions que la re-erca taxondmica del nostre grup de treball ha anat
introduint. Per fer la referéncia ccrrecta dels noms dels autors i les seves corresponents
abreviatures. s'ha consultat 'obra de BRUMITT & PowELL (1992).

Per a la classificacié supraespecitica del génere Aconitum, s'han seouit els treballs de
SEITZ (1969) per al grup dels acomits de flor blava 1 TAMURA & LAUENER (1979) per als de
flor groga.

Per a la determinacié deis grans subgéneres 1 seccions del génere Delphinium. hem
seguit el darrer esquema proposat per MALYUTIN {19871, gue és 'acceptat per la majoria
d’especialistes. Per assignar el nom correcte de les especies s ha pres. fonamentaiment, el
model de Flora Iberica. tot i que, en el cas de les anuals. s'ha seguit BLANCHE er ./ (1990,
1995) 1 BLANCHE (1991) amb pet.-es modificacions

Pel que fa a |'esquema infrageneric de Consolida. genere inclés durant molt de temps
dins de Delphinium, s’ha seguit el criter1 de BLANCHE e al. (1987) 3y TRIFONOVA (1990). Cal
remarcar que aquesta estructuracio infragenénica és. a hores d'ara. encara forca incipient,
basada en ia classiiicacid de HUTH (1895) 1 discutida per TRiIFONOVA (Joc cit ). perd encara,
en |'actualitat. s'ha d acabar d"aclanr. E~ '1 Mediterrania occidenial no hi ha cap representant
del genere Aconitella.

En I'esquema taxonsmic. hem consignat amb negreta tots aquells waxons dels quals
s ha tractat algun aspecte de la seva biclogia de la reproduccié en aquesta memoria.

La ma de les especies i les poblacions que conformen aguest trebail s'ha basat
principalment, en cntens geogra‘ics de proximitat. tot cercant a la vegada. la maxima
representativitat a nivell taxonomic. La idea inicial era escollir poques especies 1 estudiar a
fons 1 per igual. tots els diferents aspectes que s han tractat en aquesta memoria. A mesura
que avangava la investigacié, pero. van sorgir noves idees, que ens van conduir a considerar
mes convenient i potser. fins i tot. més enriquidor. incrementar el nombre d’especies per
portar a terme una pinzellada més global de la tnbu. malgrat que els resultats no fossin tan
uniformes. Per exemple. les plantes d'alta muntanya (el génere Aconitum o D. montanum)
amb uns requeriments ciimatics més estrictes malvivien en les condicions experimentals de
Barcelona i. per aixo. no es van poder estudiar els sistemies de reproduccio en condicions
controlades. Altrament. en les poblacions molt allunyades geograficament. en algunes ocasious
no es va poder dur a terme treball de camp c. per raons econdmiques. es va haver de redurr
notablement, perd si que es va poder dur a terme treball d hivernacle ¢ de laboratori.



Cal destacar I'clevat percentatge d’endemicitat d'aquestes esrécies. Dins la familia
Ramunculaceae, que conté 55 géneres i unes 2.200 espécies, prop ¢e 20 géneres (el 36.4 %)
i 1.200 espécies {54 %) son endémuques de les regions floristiques i provincies descrites per
TAKHTAIAN (1978) (Zimaii & KEENER, 1989). Les espécies Jue pertanyen al marc geogrific
en qué bem acolal aquesta memoria presenten B giau d endemicitat respecte a aquesta area
foiga a’,, que s’ewima en un 70 %. Algunes d'aquestes se situen en arees fora restringides
i, en alguns cascs, es tracta de poblacions molt rediSdes que poden presentar sericsos
problemes de conservacié. Es el cas. per exemple. de D montamum. que viu a una petita area
dels Pirineus orientals. de D wvolosii. endémic de Catalunya. o de D picrum present
unicament a Mallorca. Sardenya : Corsega Altres endemismes son: D fissumr subsp.
sordidum, endémic de punts aillats de 1'oest de la peniusula Ibérica, D ~murginatum subsp.
nevadense. exclusiu de Sierra Nevada. D cossonianum, restringit al Marroc, o D maderense.
endemsc de les Agores. No obstant aixo. altres tixons presenten una area de distribucio molt
amplia que s’ estén per tot Europa. com per exemple 4 napellus. A anthora. A iycoctonum
o C ajacis. o per «ota la Mediterrania. com és ei cas de /) staphisagria (JALAS & SUOMINEN.,
1989, TuTin et al. 1993) Agquesta elevada endemicitat podna ser explicada per tn efecte
d’extrem d’area. si es cons:dera que ¢; ~»atre d’especiacio priman de 12 tnbu és a la serralada
de I'Himalaia (més concretament. la regio est ¢ aquest siscema munianyos 1 oest de la Xinay.
Ja que és on es concentra el major percentatge d cspécics amb un grau d’antiguitat més b
(BLAM'CHE. 1990) De fet. la majoria d"espicies perernes viuen a Asia i América del Nord.
mentre que les anuals s concentren a la regi¢ Mediterrania

A la taula 11 es recullen totes les espécies amb les corresponents localitats en gué
s han recollst mostres per a aquesta memoria. indicant =n cada cas. el codi gue els hem atorgat
per identificar-'es en el text. la localitat. les coordenad=s UTM. I"altitud. ["habitat, ei plec
testimoni, la data 1 ©l nom dels recol lectors. Les limes hontzontals més gruixudes separen els
generes i les més pnimes, els diferents subgeneres. £r les poblacions en qué s ha dut a terme
I'estudi de la biologia de la pol linitzacié (of capiiol 43, hem afegit una descnipcid més
detallada de la seva ecologia 1 altres dades que ens ha semblat relievant de destacar (¢f apanat
421 La siuacio geografica d’aquests taxons es mostia en el mapa de la figres 1
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ESQUEMA TAXONOMIC DE LES ESPECIES DE LA TRiBU DELPHINESE A LA MEDITERRANIA
OCCIDENTAL [en negretz, espécies essudiades en aguesta memvria)

Génere Aconitum 1.
Subgénere Paraconmitum Rapaics
Seccié Lycoctonum DC.
Série Lvcoctonia Tamura & Lauener
A. lycoctomam |

Subgénere Aconitum

Seccio Anthora DC.
A. anthors |..

Seccié Aconitum

Subseccid Aconitum

A. napellus 1.
A burnatii Gayer
A variegatum |

Genere Delphinium |
Subgeénere Dciphinastrum (DC ) Peterm.
Seccrd Delphinastrum DC.
Subseccio Elaioidea Pawl.
Séne Elara Pawl.
D elatum |
Seénie Montana Pawl.
D. montanum DC. in Lam. & DC.
0 dubium (Rouy & Foucaud) Pawl.

Subgénere Nigophyilon Dimitrova
Seccio Oligophyvlion
Subseccio Squamata Pawl.
Série Fissa Pawl.
D. fissum Waldst. & Kit.
subsp. fissum
subsp. sordidum (Cuatrec ) Amich. E. Rico & J. Sanchez
D. bolosii C.Blanché & Molero
Série Pentagyna Pawl
D pentagynum Lam.
D. emarginatum C. Presl.
subsp. emarginatum
subsp. nevadense (Kunze) C. Blanché & Molero
D. sylvaticum Pomel
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Subgénere Siaphisagria (DC.) Peterm.
Ceccié Staphisagri
Subseccié Stuphisagri
D. staphisagris |
D. pictam Willd.
subsp. pictum

subsp. requreni (DC .} C. Blanché & Molero

Subgénere Delphinium
Seccié Delphinium
Subseccid Delphinium
Sene Delphinium
D peregriznum 1.
Sene Halterata Pawl

D haltergrum Sm. in Sibth,. & Sm.

D. verdunense Balb.
D. gracile "C

Série Cossomano C. Blanché., Molero & Simon P (%)

D. cossomianum Batt
) moaderense . Blanché

Seérie Balansae C. Blanché. Molero & Simon P

D. dalansae Boiss & Reut

Seéne Macroperaia C. Blanché, Molero & Simon P

D. macropetalum DC
D. obcordatum D( .

D. favargeri C. Bianché. Molevo & Simon P (**)

Genere Consolida (DC ) Gray
Subgenere Consolida
Seccio Consolida
Senie Consolida
C regalis (L) Gray

Série Pubescentes C. Blanché. Molero & Simon P

C. mauritanica (Coss.) Munz

C. pubescens (DC.) Soo
Seccio Macrocarpae (Huth ex N.Busch) Kem.-Nath.

C. ajacis (1) Scnur.

C orientalis Schrod.

(%) serie 1 (**) espécic nova (BLANCHe of o, 199%)
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2. MORFOL+;:IA FLORAL

2.1. LA FLOR
211 GENERALITATS

Dins les Ramuncuioceae b ha una gran vanetat d estructures florals De fet. segons
LepPix ( 1964) aquesta és la famiha que conté una mayor diversitat de mortologies florals dins
les diconledomes Sembia plenament aceeptat que en aguesta famiha cada génerc ha
evolucionat de manera Aivergent pel que fa a l'eficacia dels mecanismes de pol limtzacio
Amxi. la vistositat de les flors esta assegurada pels petals en Ranunculus | . pels sepals en
Cailtha 1. . Trolitus | . Helleborus 1. Nigella L 1 Adoms L . per ambdos en 4quilegia 1 en
Delphineae. peis tépais en Clemaris 1. 1+ 4nemone | | 1 pels estams en Thalicrrum | | 4ctaea
L o Cimctfugg Wermsch (Muuier. 1883 Tamira, 1995 Aguests gran vanetat
d'especialitzacions és un assaig biwlogic per tal d assobr ¢l mecamisme reproductiu mes
perfeccionat {Taviira, 1964) En aquest sertit. LEPPIK Joc 1) 1 PELIVYR (1984) opinen
gue les flors han evolucionat paral lelament amb els pol himitzadors 1 que 1'estud: de la
pol hinstzacio ajudara a entendre les possibles vies evolutives d'aquestes angrospermes
pertanyern:s a3 les pnimitives magnolides

Les ranunculacies han sofert una forta adaptacio a les condicions ambientals.
desenvolupant noves estructures 1 diversificant-se. fet que li ha permes conquenr diferents
territons 1 un gran nombre d habitats (Tavipa. 1992) La tnbu Delphineae presenta flors
ngomorfes. caracter considerat evolutivament avangat dins la famihia (LepPik. 1964), encara
que conserva la disposicio aciclica dels estams 1 els carpels que denoten encara un cert grau
d’antiguitat. LEPPIK (loc cir ). que va dur a terme una ampl:a revisio de la morfologia florai
i les tendéncies evolutives dins les Rarunculaceae. va classificar les flors d'aquesta famiha
en diversos tipus. actinomorfes (flors amb simetria radial). pleomorfes (flors amb simetna
radial amb reduccio del nombre de peces). estereomorfes (flors amb simetnia radial provistes
{'apeéndix) i zigomorfes (flors amb un sol pla de simetria). Segons aquest autor. nomes

onitum pertany al darrer grup, mentre que Delphinium 1 Consolida serien flors
estereomorfes, com Aquilegia




BIOLOGIA DE LA REPRODUCCIO BN DELPHISEAE A LA MEDITERRANIA OCCIDENTAL

El periant de la tribu Delpriineae esta format per dos verticils molt similars en
consisténcia i en color que adopten una morfologia petaloide. Sovint s’han atribuit diversos
nums per anomenar les mateixes peces, cosa que ha provocat algunes confusions. Tanmateix,
per facilitar-ne la comprensi6. hem mantingut la terminologia de corol la, formada per pétals
/o sépals petaloides (TAMURA, 1995): § sépals en Aconitum, 5 sépals i 4 pétals ¢n Delphinium
i § sépals 1 2 pétals en Consolida. Per anomenar les diverses peces florals de cada verticil,
hem adoptat els termes proposats per BLANCHE (1991). basats en |"aproximaci6 ontogér..ca
de BEXZING (1970) 1 en les monografies de PAwWLOWSKE (1963) 1 Davis (1963).

Hem observat en alguns individus de D Ivaticum que el nombre de peces florals
(sépals i petals) es podia duphicar o triplicar de manera naturai. tant en condicions de camp
com expenimentals. En les espécies ornamentals. aquest fenomen ¢s forga freqtient i en molts
casos pot ser atribuible al caracter poliploide de moltes d aquestes espécres. En ocasions,
aguest augment s'ha induit Je manera artificial per tal d’ augmentar ia vistositat de les flors.
Aquesta plasticitat en incrementar el nombre de peces denota la seva proximitat amb les altres
magnolides. en les quals ¢! nombre d’elements florals és molt elevat.

Figura 2.1 Corol.les de les espécies de la tribu Delphineae estudiades:
a) 4 hcoctonum, by A anthora. ¢) A napellus. d) D montanum. ¢) D bolosii. ) D. emarginatum
subsp. emargnatum. g) D sy Ivaticum, hy D staphisagria. i) D pictum. j) D. verdunense. k) D
gracile, 1) D. balansae, m) D obcordatum, n) D. favargeri. o) C. mauritanica, p) C. pubescens,
q) D emarginatun. subsp. nevadense. r) D. cossonianum. s) C. ajacis.
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2.1.2. ESTRUCTURA I MORFOLOGIA FLORAL
Génere Aconitum

El génere Aconitum presenta S sépals: 2 d’inferiors relativament estrets, 2 de laterals
s 1siblement més amples i1 un en forma de casc, jue és curt en 4. napellus i 4. anthora, i més
alla; 2at en A. lycoctonum (cf. figures 2.1.a,2.1.b. 1 2.1.c.). Les mesures de cadascuna de les
peces estan recollides a lz taula 2.2. L'entrada a 'interior de la flor és més ampla en els
aconits de casc curt i marcadament més estreta en 4. lycocronum, tret que resuliara
transcendent en les visites dels pol.linitzadors (cf. capitol 4), puix que en aquesta darrera,
I"accés d’aquests sera restringit. Les tres espécies mostren tofes de péls en la cara interna dels
sépals laterals, més abundants en A. !ycoctonum. Aquesta pilositat podria tenir una funcié
indicadora de i’entrada cap als nectaris en |'espécie en qué, precisament, |’accés és més limitat
1 dificil. Aquesta himitacié es produeix per reduccié de! diametre virtual de |'entrada de la
flor. com també té lioc en algunes pocynaceae. com ara Nerivm L. ¢ en algunes
Boraginaceae. També podrien tenir cert paper protector dels organs sexuals o retenir i facilitar
el transvasament de pol.len de l'antera al vector.

Cada flor presenta un parell de nectans pedicei.lats. mal leiformes (en forma de
martell). amagats dins del casc 1 morfologicament diferents en les 3 espécies. La longitud dels
nectaris és a la taula 2.1. La part superior del nectant correspon al limbe. La part posterior
pren forma de bossa o esperd 1 és on t¢ lloc la secrecié 1 acumulacié dei néctar. La part
anterior s'obre sota d'uns llavis. on els pol.linitzadors introduiran la proboscide per 1al
d"assolir el néctar (¢f. figura 2.2.}. En la cara intenior del pedicel hi ha una petita ranura o solc
que fa una funcid de guia cap al néctar. En A columbianur s han detectat unes linies més
fosques que es diferencien de la resta del casc. en ser 1].luminades amo llum del sol (BRINK.
1980). En les nostres espécies. els nectaris prenen ia mateixa coloracié que la resta de les
peces penantiques. No obstant aixd, 4. anthora pot presentar taques riegres en la pari de
I'espero que podnia funcionar com a reclam per als pol linitzadors. ja que sovint es veuen per
transparéncia, per sota la pal.lida coloracio dels sepals.

La morfologia dels nectaris és un dels caracters diagnostics més usats en la sistematica
d’aquest genere (TaMURA, 1993). La tendéncia evolutiva proposada per LEPPIK (1964) que
es fonamenta en 1’1, .rement del grau de curvatura de ["esperé nectarifer és, dins les nostres
espécies: A napelius — A anthora — 4. lvcoctonum KOSUGE & TaMURA (1988) van estabiir
una classificacio dels nectaris d Aconitum en sis tipus segens la preséncia o abséncia de la part
tubular a la base del limbe. la presencia d apéndixs en la superficie interior del limbe 1 ia
forma 1 posicié d aquests apéndixs. Sezons aquests autors, el sertit evolutiu sena ben diferent:
A. Ilycoctonum (tipus 1) — A. anthora (tipus V) — 4 napellus (tipus V). En la figura 2.2.
hem representat els nectaris de les tres espécies presents a la Mediterrania occidental.
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4 ESPERO
LLAVIS P
I an < PEDICEL

A. hycoctonum A. anthora A. napellus

Figura 2.2. Morfologis dels nectaris en Aconitum.

Génere Delphinium

Les flors de Delphinium estan constituides p=r un penant petaloide amt 5 sépals —2
laterals. 2 infeniors 1 el darrer que s'allarga formant un esper>— 1 4 petals. Generalment. els
sepais laterals 1 inferiors mostren una amplada 1 longitud relativament semblant. 1ot 1 que els
sepals inferiors solen ser més aguts 1 estrets, 1 els laterals tendeixen a tenir els apexs obtusos.
El contorn dels sépals és el lipic 0 obovat. Les mesures de les peces florals s indiquen a la
taula 2.2. Cal destacar que el subgenere Staphisagria. mostra una flor meés regular 1 els sépals
son marcadament més amples.

Pel que fa als peétals. és i'uric génere de la nbu que presenta 2 petals laterals. els
quals s han utilitzat com a bons indicadors taxonomics (BLANCHE, 1991 PawLowsKl, 1993)
entre especies a causa d= la seva gran diversitat de formes 1 disposicions. La figura 2.3. és una
tepresentacié de la variabilitat de formes 1 mides dels taxons estudiats en aquesta memaria.
Cal destacar com a tret remarcable 1'abséncia de cilis de les especies anuals respecte de les
perennes.

Els 2 petals supeniors. representats a la nigura 2.4.. estan inclosos dins |'espero 1 son
conics en l'extrem distal. per on secreten abundant néctar (¢f. apartat 2.3.2.). E' punt de
secrecio o nectari propiament dit. perd. no se situa a |'extrem final sind en una regié més
proximal, molt vascularitzada, dins I'extrem conic que actuara com a reservori (cf. figura
2.5.). Quan la produccié de néctar és elevada, pot vessar del petal superior 1 ocupar | espai
comprés entre 1'extrem conic 1 'entrada de la flor.
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D. montanum

=

\ D, emarginanum subsy emarginatum D, emarginatum subsp. nevadense

Wi @
05 am (S

D. macropetalum D. obcorda tum

D. pictum

D. balonsae

Figura 2.3. Pétals laterals en el génere Delphinium.
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Sovint aguests petals son més curts que la longitud de I’esperé (cf tauia 2.1.). La pant
proximai del pétal superior sobresurt cap al rosire de la flor, formant un 1bul superior i un
16bul lateral per a cada peca {(cf. figura 2.5.). En el l0bul superior d'algunes espécies, hi ha
marques o linies de colors que son, presumibiement, guies de nectar: per exemple, linies en
L. bolosii 0 en D. cossonianum (cf. figura 2.1.r.), 0 taques més blaves er. D. emarginarum
sebsp. emarginatum (cf. figura 2.1.f) o a I'inrevés. més violades en I'altra subespécie (cf.
figura 2.1.q.). Els lobuls laterals estan ben desenvolupats i eixamplats en el subgénere
Delphinium mentre que 2 la resta del génere practicament no es manifesten. Els dibuixos de
la figura 2.4. representen els pétals superiors dels tixons estudiats.

L esperé fa una funcio de proteccié dels nectanis. probablement de la pluja, perqué no
s aigualetxi el néctar. o de la sequera, per evitar una evaporacio excessiva. A part. també pot
tenir un paper important en 1 atraccid dels insectes. especiaiment en visio laterai (DAFNI, com.
pers.). Hem detectat la preséncia d’esperons bifids en D. pictum (cf. figura 2.1.i.) com ja van
reportar ABOUCAYA (1983) 1 BLANCHE (1991). perd aquest tre? no es pot usar com a caracter
taxondmic perqueé és un caracter forga inconstant. Reproductivament. tampoc hem observat
que tinguin cap significacié especial.

D. montanum D fissum
subsp. sordiudum
# .
!
D. emarginatum D. emarginatum D. syfvancum 1 an
subsp emarginatum subsp. nevaderse T

Figura 2.4. Pétals su;: ciors en Delphinium perennes.
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D. stapkisagria D. pictum
D. verdunense D. gracile D. cossontanum D. balansae

D. macropetalum D. obcorda tum D. favargeri

Figura 2.4. (cont.) Pétais superiors en Delphinium anuals.

. . Petal supenor
Espers (1obul superior)

Punt de secrecio

Petal superior
Cavitat nectarifera (1obul lateral)

Figura 2.5. Detall del pétel superior de D. verdunense (BLANCHE, 1991).
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Génere Consolida

El periant de les Consolida és molt similar al dels Delphinium —probablement per
aquest motiu durant molt temps es va considerar que pertanyien al mateix génere—, perd
manifesta diferéncies prou remarcables. D’una banda, li manquen els pétals laterals 1, de
I"altra, els dos pétals superiors estan soldats formant una scla peca, inserida #n part dins
I’esperd. Secundar:ament. també s’observa un increment de la superficie dels 16buls laterals
d’aquests pétals, que possibiement facin la funcid dels pétals laterals de Delphinium. Aquest
notable increment dels 10buls laterals, que es pot apreciar en la figura 2.6.. junt amb la pérdua
dels pétals laterals. ens fa pensar en la possitilitat que el subgénere Delphinium sigui el nexe
d’un’$ entre les Consolida 1 la resta de Delphinium, ;a que manifesta caracters morfalogics,
estructurals i funcionals intermedis.

C. mauritanica C pubescens C. gjacis

Figura 2.6. Pétals superiors nectarifers en les espécies de Consolida estudiades.

2.1.3. VARIABILITAT FLORAL

Lataula 2.1. recull les mesures de la longitud dels nectaris d"4conirum i de la llargada
de 1'esperé extern i dei pétal neciarifer intern de Delphiniunt 1 Consolida. A partir de les
dades obtingudes, cal destacar ei gran escur¢ament que i€ lloc en el subgénere Sraphisagria.
D’altra banda. també obserz.n que per aguest caracter no s observa dicotomia entre les
espécies perennes i les anuals. Aquestes darreres presenten fiors més petites. per6 els esperons
proporcionalment son més llargs. Aquestes mesures permetran estudiar la possible relacié
entre la llargada dels nectaris i les probdscides dels pol.linitzadors (¢f. capitol 4).
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I.a taula 2.2. reflecteix les dimensions de les peces florals per a totes les espécies
estudiades. S’han mesurat la longirud total de la flor (considerada des de la punta de I’esperd
o casc fins & 'extrem del stpal inferior), la longitud dels sépals laterals i inferiors, la longitud
de I'entrada a la flor. és a dir, I'alcada del lobul del nital superior i el lobu! lateral d’aquest
pétal. En Delphinium, a més, s’han pres mesures de la longituc total. parcial i I'amplada del
pétal lateral: també s’indica la preséncia de pilositat, la forma i |'angle que formen aquestes
peces entre si.

Tauia 2.1. LONGITUD DELS NECTARIS D' 4CONITUM, DELS PETALS SUPERIORS
I ESPERONS DE DELPHINIUM Y CONSOLIDA.

TAXON Esperd extern Espers intm[ TAXON Espero extern Esperd intern
m =z ES m =z ES mzES m=xES
(interval) (interval) (inteival) (interval)
A heoctonum® 188 = 020 ¥ D siaphisagria 4.6C = 011 S87 =014
(7 -2 {4 -6) (5-7
A anthora* 1522 = 611§D prctum 977 = 020 637 =0.13
(14 - 16} (5-9 (5-7)
A rapetlus® 1590 = 0.20 § i verdunense 16.10 = 018 1833 = 042
(i4 - 18} (1S - 18y (14 -1
D maomczun 1842 = 0.18 1639 = 021 B D gracile 1727 2040 1593 £ 020
(17-21 (15 - 19 (15 -2 (i%-20)
D bolosu 1957 £ 034 {500 =013 8D cossomanum 1530 = G.11 1448 = 011
{14 - 24y (14 - 16) (14 - 16) {13 - 16)
D fissum 1607 = 021 1555 « 0,16 R D halunsae 14332013 1403 =012
subsp fissum (14 - :8) (14 - 17 (i3 - 16} (13-1%
D fissum 16.7% = ¢.14 1305 « 011 §D ohcordaium 1877 =2 0.2 1548 2 023
subsp. sordidun {14 - 19 (14 - 16} (14 - 18) {14 - 18
O emarginotum 1503 = 031 1433 2 82V R U marropetalum 1127 =012 1095 = 012
subsp. emargiarum - 20 (11 - 16) (10 - 13y {10 -1y
D emcrginatum 17272029 1573 2 017 § O favargen: 1903 £ 043 1740 = 0.23
subsp. mevadense {15 - 20 (15 - 18 (1£-23) (15 -20)
D svivencum 1765 20,19 1487 + 018 | C mourdamea 1898 = 023 1695=0.12
(13- 17 {13 - 1%) (16 - 21) (i6-18)
C pubescens 12502025 1153021
{10 - 15 (10 -1y
C gacts 1567« 0,17 15322017
(14 -7 (13-17)

Les mesures s’expressen en mm. Lz quantitat de 13 mostra ha estzt de 30 flors per taxon.
* En el cas d Aconitum, només hem mesurai la mida del neciari.
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BIOLOGIA I' LA REPRODUCCIO EN DELPHINEAE A LA MEDITERRANIA OCCIDENTAL

2.1.4 EL COLCR

El color, considerat un atraient secundari (FASGRI & PuL, 1979), possiblement té un
paper fonamental ¢n ['atraccid dels insectes en aquesta tribu, en la qual cis sépals har
esdevingut petalcides, 1 aixi han augmentat 2 vistositat de les flors. Son colors generalment
brillants, vius, que ressalten forga respecte el color verd dc les estructures vegetatives. De fet,
la longitud d’ona del verd és invisible per als pol.linitzadors (FAEGRI & PuL, loc. cit). El
color predominant de les Delphineae son les gammes de blaus, violats, porpres i rosats, menys
freqientment, grocs 1 blancs i. excepcionaiment, color bru com D viridescens (RICHTER et
al., 1994) o els pétals laterals de la s2ccid Eiara. En les espéciss omamentals s han aconseguit
hibrids amb unz gran varietat de colors 1 tonalitats i. fins i tot. alguns exemplars vermelis
(RUYS, 1933; SAMUELSON, 1960; BASSET, 1990). A la bibliografia hem trobat referéncies de
dos Delphin:um silvestres vermells: D. cardinale Hooker 1 D. nudicaule 1 alguns de coior groc
com ary D zalil Aich. & Hemsl., D. ochioleucum Stev. ex DC.. D garganicum Reich.. D
biternarum Huth i algunes subespécies de D fissum (LEGRO, 1961: NEVSKI, 1974; TAMURA,
1995). que sén colors molt poc habituals dins el génere. També hi ha algunes espécies de!
génere Consolide grogues.

E.i linies generals, les coloracions blaves. violades 1 rosades son degudes als antocians.
mentre que les coloracions grogues o vermelles son causades per flavones 1 carotenoides
(FAEGRI & PuL. 1979) o glicosids de querceuna (WaRNOCK. 1981). El color porpra de les
flors de Delphinium és degut a la delfinidina. per hidroxilacié de la cianidina. pigment que
déna les coioracions magenies (RODRIGUEZ, 1989). La preséncia de copigments com les
flavones i flavoroides formen complexos amb les antocianidines que transformen les
coloracions cap 2 tonalitats biaves més pures. En Consolida sembla que predomina més les
coloracions més resades o vinoses. C. gjacts presenta flors blaves, roses 1 vanegades. DawsoNn
(1955, 1959) reporia I'existéncia d'un gen inestable. que facilment muta cap 2 gens més
estables. que dona flors roses 1 blaves.

En algunes espécies estudiades bem detectat fenomens d albimisme: en D monmtanum
de! Cadi. en D holosit d"Ulldemolins, en D verdunense a " Alt Penedés. en C mauritanica
al Marroc 1 er nombroses localitats de C ajacis, perd amb una freqiénciz moit baixa.
Genéticament és del to! previsible, si tenim en compte que |'albinisme és degut 2 un gen
recessiu 1, conseqiientment, les freqiiencies esperables a partir de les proporcions mendelianes
son baixes; la seleccid. 2 més. sol anar en contra dels albins (WAaSER & PRICE, 1981). Pero
a part d aquesta consideracié. també podna influir el comportament dels poi.limtzadors. Les
formes albines de D nelsonii també sén rares. perd, tot * aixi. els principals ectors (abellots
1 colibris) d aquesta estirp de les Muntanyes Rocalloses son capagos de discriminar ambdues
fonines 1 demostren una clara preferéncia per les flors normals, si més no, en condicions
experimentals (WASER & PRICE. 1981, 1983, 1983b). La raresa dels albins també pot ser
explicada. doncs, per un menor nombre de visitus que provocaran una important davallada de
la producci6 de granes (RODRIGUEZ, 1989).

Hem intentat descriure les coloracions de les peces florals dels taxons objecte d’estudi.
La subjectivitat de 1'observador a I'hora d’apreciar tonalitats 1 intensitats de colors pot ser
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minimitzada si ho comparem amb uns patrons establerts i definits. Tampoc dicposum d’una
amplia terminclogia per discriminar els matisos corresponents a les gammes cromatiques. Aixi
doncs, la manera més objectiva és indicar el color d’accrd amb un sistema estandarditzat i un
nombre de codi que serveixi de referéncia. A tal efecte hem usat el criteri de Methuen
Handbook of Colour (KORNERUP & WANSCHER, 1978). El cedi, que correspon a un color
detsrminat, esta format per 3 camps que indiquen tres magnituds: el hue o color en sentit
col.loguial (1a lamina), ei to (1a filera) i la intensitat (ia columna). Aquest sistsma conté taules
de conversid a d’altres sistemes de colors. Les cbservacior:s s’han dut a terme sempre en
material fresc i s'indiquen a la taula 2.3.

Taula 2.3. COLOR DE LES PECES PERIANTIQUES EN LA TRIBU DELPHINEAE
(codi segors KORNERUP & WANSCHER. 1978).

e
ESPECIE coD! COLOR

A. lycoctorum ! A4 Groz pal lid

A anthora 1 A7 Groc verdos

A napellus 18 C8 Violat blavés

2i A(4-5) ;: ' m

D bolosii 18 D4 Violat gnsés

D. fissum subso. fissum 18 D{¢-7) */1olat nlaves

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

O. emarginatum subsp. emarg.narum 18 (B-C)8 Violat blavés

D emarginatum subsp. nevadense 21 (A-Bn7-8) Blas viu

D sylvaricum 17 (D-EW8 Violat fosc

D sraphisagriz 16 C6: 19 E7 Violat somort: blau fosc

D pictum 16 A(1-3) Violat pal hid. blanquinés

D verdunense 18 (8-CX6-7), 19 B7 Violat blavés, blau violat

D graciie 19 B(5-7). 20 2(5-7; Blav viclat. violat grisos: blau grisos

D cossemanum 17 B8 Viola:

D balansae 18 A2: 3 AS Blanc violat, groc pai.hid

D. obcordatum 16 (C-D-E)8 Violat fosc

D. fevargeri 19 A(3-4};, 3 A3 Violat pal lid; groc pai.lid

 ” = L P R IS SN Po i e

C. pubescens 16 (D-EX7-8) Violat fosc, violat sornor

C. ajacis 14 (A-B)X3-4); 19 (A-B)8 Rosa; bla: vi~lai
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Aquesta caracteristica morfologica ha estat poc emprada taxonémicament. No obstant
aixd, la constancia d’aquest caricter ha permes separar D emurginatum subsp. nevadense de
D. pentagynum (BLANCHE, 1991).

Hem detectat petites diferéncies entre els colors dei camp i de I’hivernacle en algunes
espécies (en D. staphisagria, D. pictum, C. muauritarica i C. pubescens), que esdevenien més
rosades i pal.lides en condicions experimentals, perd no ha tingut lioc en altres taxons.

La ccloracio de les peces florals no és uniforme dins ¢'una poblacid. L espécie en: qué
hem detectat majors vanacions ha estat D. bolosi:, tret que pot estar lligat al seu caracter
disploide, que insinua una major inestabilitat genética (<f capitol 6). En aquest sentit.
WaRNOCK (1981. 1987) també va trobar una gran variacié de tonalitats dels sépals i una
major constincia dels pétals en diverses poblacions del complex de D. carolinianum Walt.,
que no es correlacionava amb d’altres caracters morfologics. Aquestes variacions es produien
d’un any per | altre 1 aquest autor ho va relacionar amb caracteristiques mediambientals com
el tpus de sol. el régim de pluges, ia humitat o les radiacions solars. Les analisis
cromatografiques var demostrar que totes les flors tenien els mateixos pigments, perd en
diferents proporcions, cosa que ocasionava la variacié. Els colors més blaus eren deguts a un
increment dels antecians.

Dins d= !"area d’estudi, hem trobat un cert patrd de variacié nord-sud, en el sentit d'un
predomini dels colors més clars en les localitats més insolades 1 més mendionals. Per
exenuple, les poblacions de D. gracile de la depressio de I'Ebre 1 confluéncia amb el Duero
presenten una coloracié més blava que les localitats d" Andalusia. que son molt més clares. E!
mateix té lloc en D. favargeri. C. mauritanica i C pubescens. on I'extrem sud és representit
per una forma d’esperons molt llargs d’un blanc rosat molt clar. descrit com a vanetat
distilliflorum Cosson que s’estén fins al predesert de Tunisia. De fet. en les angiospermes
mediterranies. els colors blaus 1 violats son poc abundants. de i"ordre d'un 3-5 % (ARROYO.
1988b; Darni & O'TOOLE, 1994). er, canvi sn més frequents en les espécies d habitat alpi
1 subalpi. on presurmblement es va originar la tribu. En aquest sertit. 2] fet que les tonalitats
d"algunes espécies esdevinguin més pal.lides (D favargeri o D. balonsae). especialment les
marroquines, podria estar :elacionat amb una ecologia de caracter molt més mediterran:.

D’altra banda. tampoc ni ha uniformitat de color dins d'una mateixa flor. Els pétals
supeniors de Deiphinium 1 Consolida mostren una ccloracio més clara respecte de les altres
peces, que probablement actuen com a guies. Mac.OR (1975). que va sstuaiar el ccior del
periant de D tricorne Mich. mitjangant espectrofctometria de reflectancia 1 foiografiz
ultraviolada, va detectar i existéncia de diferénci:s evidents en la repartici6 de pigments entie
els pétals laterals i la resta de peces florals, que podrien ser una irdicacié del cami que har
de seguir els insectes per trobar el néctar. Una altra evidéncia de la funcionaliic! a aquestes
guies és que les espécies albines, on practicament no hi ha contrast entre el centre de la flor
i les peces dcl voltant per indi -ar el cami cap al néctar, els veciors tarden inés temps 2 visitar
la flor (WASER & PRICE, 1981, 1983, 1985b). Possiblement per aquest mioliu son menys
visitades i. com déiem abans, han aprés a diferenciwr-les de ies flors normals.
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S°ha descrit que els diversos grups de nel.linitzadors se senten atrets per uns colors
determinats (PROCTOR & YEO. 1973; KEVAN, 1978; FAEGRI & PuL, 1979: RODRIGUEZ. 1989).
Aixod és degut al fer que cada grup d’insectes posseeix un espectre Je visid diferent i que el
grau de sensibilitat també és variable. Per ais colors blaus i violats, predominants en aquesta
uibu, segens els autors citats, =in les abelles 1 abeliots. ocells i1 papallones, que ja es
corresponen amb 1'espectre de visitants florals detectats en aquestes espécies (cf. capitol 4).
En les nostres observacions de camy, els abellots visitaven indistintamen: l2¢ fiors grogues 1
vlaves dels acdnits en les poblacions en qué conviuen simpatricaiment aquestes espécies.

A part del paper d’atraicnt, MALYUTIN (1969) atribueix al color altres funcions. Soste
la teona que els pigments florals serveixen per assimilar i'energia t*rmica del sl 1
contribueixen a madurar els estams. Segons aquest autor. els tnsectes visiten les flors atrets
més aviat per | olor del néciar.

2.1.5 FUNCIONALITAT FLORAL

A partir de {'observacio de les flors : de |'analis: de ies seves peces podem assegurar
que totes les corciles de les Deiphinege son clarament zigomorfes. amb un sol pla de
simetna. : desmentir 'opinid de LEPPIK (1964). que classifica les corol.les de Deiphinium 1
Consolida com a estereomorfes. com les aquiiégies. Potser D staphisagria (cf. tigura 2.1 h))
manifesta una flor un xic més regular. pero la preséncia de |"espero sezueix definint un unic
pla de simetna.

Bona part de les ranunculacies presenien les recompenses —pol.ien 1 néctar— (c¢f.
apartat 2.3.) facilment accessibles en flors simples 1 regulars. cosa que suposa un 2vantatge.
perque assegura | abundor de visites. No obstant aixo. aquests vecters amb liurs moviments
poden afavonr !'autogamia o no ambar a pellinitzar. La zigomorfic de les flors de les
Delphineae. junt amb el fei que i néctar hi esta més amagat. provocara que no tots els
insectes h: inguin accés (nomes el que unguin una proboscide prou llarga). 1 es reduiran les
possibilitats de visites. Aquest increment de ['especificitat pot potenciar la pol.Linitzacié
encrevada 1 augmentar |'efectivitat pol linitzadora (¢f. capitol 4).

En els taxons estudiats, les corol les son rejativament obertes. perd eis drgans sexuals
nc sempre son visibles 1 les recompenses tarnbé resten amagades. Els esperons o nectans
majoritariament es disposen de manera ascendent. en alguns casos. hontzontals (subgénere
Staphisagric) i, més rarament. oricntats cap a baix (D monranum o D sylvaticum). cosa que
pot tenir implicacions en el mode de pol.limizacié (¢f. capitol 4), encara que la disposicio
depén en part de la curvatura formada pel - >ceptacle. En algunes espécies americanes de
Delphinium, com ara D nudicaule, s’han descrit fendmens de neoténia (GUERRANT. 1982a.
1982b). és a dir, les flors aduites tenen aparenga de joves. moit poc obertes. Aquest fet pot
indicar una millor adaptacié a la pol linitzacid per colibris. En els taxons considerats en aquest
treball no hem detectat aquest tipus de fenomens. tot i que lguna espécie mostrava fiors un
xic més tancades ~om ara D. fissum.
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Les guies florals van ser descoberies per SPRENGEL (1793} : poden ser clfactives.
estructurals ¢ visuals. La seva funcid és orientar ¢l vector a I'hora de buscas Ja recompensa.
Les més freqiients son les de néctar (MANNING, 1956) i son tipiques de ies flors que presenien
les recompenses amagades com les Delphineae. El cas més espectacular de guics de néctar
en els nostres taxons és en C. ajucis, que manifesta unes ratiics de color fosc en el lobul
superior del nectari. formant unes figures que recorden les 'letres gregues AIAI (¢f figura
2.1.s.). Aquesies linies van inspirar Linné per batcjar-la arab ['epitet cspecitic "gjecis”.
Aquestes marques també s’obscsven en: C. mauritanica, perd 4 una mida més recuida, mentre
que en C pubescens no hi sOn presents. A part de linies o margques. alguns tixons mostrer
diferéncies de color d"aquest 1obul respecte de les aitres peces. En 4conitum son cls mateixos
nectaris els que realitzen aquesta funcid de guia per als vectors. ja que aquests poden inserir
la seva llengua en el solc 1 fer-la Iliscar fins a la part superior del nectart (KRONFELD, 1890).

Els pétals laterals de Delphinium. que probablement tenen una funcié de superficie
d aterratge per als vectors. també son indicadors de |'entrada de la flor cap al néctar. En
alguns taxons com D. staphisagria. per exemple, s’observen unes linies mol marcades ¢. en
d"elrres, una abundant pilositat. Aqusstes peces han evsluctonat cap a una reducciG @ pérdua
de vistositat en les Delphineue de la Mediterrania occidental. 1.2 vanacio oscil la de discolors
en relacio a s altres peces en D mantanum a concolors en la resta d espécies. També té iloc
una pérdua de pilositat de ‘es anuals respecte de ies perennes. Els petals laterals adqutreixen
diferents formes, mides i angles d’insercid. 1 aquesta diversificacio culminz en les consolides
amb una total abséncia. Aquesta evolucid dels pétais laterals 1 I increment progressiu del 1obul
del peétal superior es pot apreciar en les fiyures Z.1.q.. 2.1 r. 1 2.1.5. Aquest {2{ sembla indicar
una simplificacio de I"estructura floral amb la conseqiient major inespecificitat quant a la seva
funcio en els mecanismes reproductius. Poden tenir altres funcions. com ara. l2 proteccié dels
Organs sexuals

En el cas de D mortarum (cf. figura 2.1.d.). les tonalitats brunes dels petals laterais
junt amb la preséncia d'una pilositat blanquinosa 2} marge t més grogosa a la superficic a
causa de péls glandulars. recorden la sindrome d’atractivitat de 1a bee-flower (DaFNL com.
pers.). és a dir. {1 - 4ue adopten morfolegies que simulen I'insecte, en aquest cas apids
{abelles o abellots). Salvant les distancies. seria un cas semblani al de les conegudes abeiiere,
(Uphrys L.}. Aquest caracter. adoplat com a diagnostic de la subseccié Elaroidea. no es
retroba en cap altre grup de Delphinium.
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2.2. LA INFLORESCENCIA
2.2.1. PRODUCCIO DE FLORS I DE RAMIFICACIONS

Mentre que ja majoria de ranunculicies presenten un eix determinat o definit
(TAMURA, 1964, 1995), er: les Deiphireae —i també en 12 tribu Cimicifugeae Torr. et Gray—
el modci d'inflorescéncia 4s indetermi - .(, és a dir, el nombre de flors no és fix (TrRoOLL. 1964,
TakHTAJAN, 1991). Aquests tipus d’inflorescéncies. maiontariament en raim o en panicula,
han esiat contiderades filogenéticament més evolucionades (STEBBINS. 1974, WEBERLING,
1989} 1 reporten certs avantatges adaptatius:

a} Possibilita la sintesi d’una inenor quantitat de matenial reproduciu per unitat de
terps. cosa que pot afavonr la colonitzaci6 d’indrets xérics amb recursos constants
perd limitats 0 amb una predictibilitat de les precipitacions baixa.

b) En espécies entomofiles. permet una segiiéncia lenta d'eclosié de les flors. de
mancra que b hagi poques flors obertes al maieix moment en un individu, 1 aixi
redueix les possibiiitats d'autofecundaci6.

c) Permet allargar el periode de floracio. 1 aixi augmenten les probabiiitats
d’encreuaments entre individus diferents.

d) Permet una reguiacid del nombre de flors segens la longitud de estactd favorable
1 dels recursos.

RESULTATS

En la tauia 2.4. es detallen els valors de produccié de flors 1 ramificacions dels taxons
estudiats en aquesta memona. Els parametres mesurats han estat: la produccié total de flors
per individu, el nombre de flors de la tja principal. ¢l nombre de flors per ramificacid
primaria (sense tenir en compte les flors de la tiia pnncipal). el nombre de flors per
ramificacio d'altim grau, 'Glum grau de ramificac:d. el nombre de raims simples. e! nombre
de raims primaris i la procedéncia dei matenal.

Els exemplars emprats per quantificar la produccid de tlors 1 ramificacions s ha
procurat, sempre que ha estat possible. que provingués del camp. En aigunes pebiacions més
allunyades geograficament, en que o ha estai possible fer-ho en condicions neturals. s ha usat
matenal conreat a I'hivernacie. Sovint hem comprovat que les diferéncies entre els dos tipus
de material eren petites. [.es mostres sempre s han pres aleatoriament. S ha rebutjat mesurar
parametres d’aquest tipus en material d herbari. ja que cal tenir present que les dades solen
estar esbiaixades, atés que pot haver-hi certa tendéncia a recol.lectar exemplars de la mida
aproximada del plec d’herbari.
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R

Discussio

A T'hora de precisar la produccié floral total cal tenir en compte I’existéncia de dos
tipus d'inflorescéncies: les limitades, amb un raim principal marcat, que son la majoria dels
taxons perennes i algunes anuals, i les il.limitades, la resta d’anuals. En aquestes darreres, la
ramificacio és simpodica i de creixement continy, amb freqlients emissionz de noves flors Fn
ocasions, poden fer segones fioiidces fora del periode habitual, depenent de les condicions
climatiques. Per aquest motiu. resulta moit més dificil quantificar la produccié de flors total.
Cal tenir present, dones. quc aquestes mesuses s han obtingut en un moment determinat i que
ia produccio floral final podriz incrementar-se en aquest segon tipus d’inflc escéncies.

A primer cop d’ul!. observem una diferéncia important entre les espécies perennes i
les anuals, incrementant-se notoriament el grau de ramificacié en les darreres, fet que pot tenir
una important repercussio en la biologia de la reproduccid, especialment en el compertament
dels pol linitzadors (cf. apartat 4.4.3.). A grans trets. es passa d'una inflorescéncia racemosa
amb un eix principal molt marcat, amb poques, o cap, ramificacions laterals en la majoria
d’espécies perennes. 2 un altre tipus d’inflorescéncia paniculada molt més ramificada, on perd
importancia !'eix principal | augmenta el nombre de ramificacions laterals 1 d= flors {<f. figura
2.7.). WyatTT (1982) i TaKHTAJAN (199]) suggereixen que !'aparicio de raims axil.lars és un
caracter filogenéticament més evolucionat. En algunes estirps anuals es produeix un
allargament del periode de floracid, en funcié rambé, de les condicions chmaiiques i
ecologiques. aixi com de la disponibilitat de recursos. Aquest allargament és degut, d'una
banda, a i'estructura més complexa i un major nombre de raims simples que eclosionaran
successivament de manera més lenta 1. de l'altra. a la possibilitat. que abans apuntavem,
d’emetre noves flors en tiges que ja havien flornit.

Pel que fa a aquest darrcr aspecte, hem detectat en condicions experimentals una gran
plasticitat en I'emissid de noves flors en D. favargeri i en C gjacis, for¢a relacionada amb
la dispon:bilitat de nutrients. En algunes flors emasculades 1 embossades (cf. capitol 5) que
no han produit granes, era molt freqlient que la pianta formés un nou boto flora! 1 destinés
els recursos a desenvolupar la nova fior. que probablement no hauria emés si la primera flor
hagués fructificat amb exit. D"altra banda. les pluges irregulars dz la regio Mediterrania pcden
afavorir aquestes fleracions extemporanies (GUITIAN & GUITIAN, 1990 SANCHIS er al., 1992).
$"han observat individus de D verdunense florits. que ja havien dispersat les primeres granes.
en ple mes d'octubre 0 novembre després de precipitacions terdorals abundams. O
obcordatum, que viu a les sorres de les plaiges de Malaga, pot florir en ple hivern si plou.

En la figura 2.7. hem representat la inflorescéncia tipus per a cada taxon del mostratge,
a partir dels valors obtinguts del calcul de produccié de flors 1 ramificacions (cf. taula 2.4}
Cal tenir present que a la natura hi ha una gran variabilitat i plasticitat pel que fa a aquest
caracter. molt relacionat amb els recursos i les condicions ecologiques. cosa Gue fa que la
representacid indiqui la mitjana. perd no la variabilitat. En els taxons aruals probablemen’
Lem esbiaixat els resultats a I"alga perqué molts individus provenien de I'hivernacle. oi solen
estar més irmgats (cosa que ens ha permés, perd. il lustrai miilor ¢l tipus de ramificac9).
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ANALISI PER TAXONS

Els aconits presenter. una inflorescércia amb una tila principal marc:da i algunes
~amificacions laterals que no sempre hi son presents. De les 3 espécies estudiades, 4.
Iycoctonum és, de llarg, el que té un major nombre de flors, que sovint se situer de manera
molt compacta. El segueix A. napellus i, finalinent 4. anthora, de port marcadament més petit,
que també es reflecteix en una menor produccid floral; tot i aixo, en la poblacié de Viella
(ANT2) vam detectar alguns individus molt més grans i ramificats. Els individus de les dues
primeres espécies tenen molta tendéncia a disposar-se agrupats —que hem anomenat com a
efecte taca—. mentre que els d’A. anthora <>len trobar-se més dispersos. Si. a més, hi afegim
que la inflorescéncia és més reduida, aquesta Gltima espécie pot passar més inadvertida en
ter.nes relatius per als pol.linitzadors (cf. capitol 4).

La inflorescéncia de D. montanum és també un raim simple. encara gue a vegades
mostra alguns raims axil lars. Sovint aquesta espécie incrementz la seva vistositat perqué les
tiges floriferes s"agrupen formant rodals ——en qué hem comptabilitzat fins a 40 branques
florides—, independents entre ells, que presumptament pertanyen ai inateix individu. En ser
aixi, cada branca és un ramer o una unitat fisiologica independeni. segous la terminologia de
RICHARDS (1986). encara que genéticamen? pertany! al mateix individu (gener).

La série Fissa presen’~ na sola ti)a principal en forma de raim, que pot arribar a ser
forga liarga —pot assolir facilment el metre 1 mig en D. bolosii—. amb cap o moit pocs raims
laterals. S6n eixos compactes, amb pedicel.les curts 1 nombroses flors. D bolosii presenta
inflorescéncies ileugerament més grans i amb una major produccid de flors, fet que
presumiblement podna atribuir-se al seu caracter dispicide (cf. capitcl 6). Les inflorescéncies
d’aquesta espécie son una mica més laxes que en D. fissum. encara que hem observat que la
densitat floral és un caracter forga variable entre individus ¢n aquest grup. Hem observat
tamb¢ que la subespécie tipus de D. fissum ié certa tendéncia a presentar menys flors 1 de
distribucio més laxa que 1a subespécie sordidum perd sovint aquestes diferéncies son petites
1 poc significatives.

Les inflorescéncies de la sene Pentagyna son d estructura racemiforme, més obertes,
pero freqilentment presenten nombresos raims axiliars inferiors que hi confereixen una
aparenga molt més paniculada que els altres taxons perennes. Segons BLANCHE (1991), aguest
fet denota un caracter més evolucionat d’aquest grup. en la mateixa lima que altres caracters
com ara la morfoiogia de les granes. D. sylvaticum es ramifica forga, pero manté clarament
la tija principal. Quan els recursos li son zbundants, pot arribar a incrementar molt les
ramificacions axil.lars (n"hem comptabilitzat fins a 29. ¢f taula 2.4.). D. emarginatum subsp.
emarginatum es ramifica molt. dc manera forga iaxa amb uns pedicel.les que sovint sén molt
llargs. D. emarginatum subsp. nevodense s’assembla més a I'estructura de D. sylvaticum.

El subgénere Staphisagria, tot i format per espécies anuals (¢f capitol 3j, manifesta
més afinitats amb les espécies perennes que amb el subgénere Delphinium pel que fa a aquest
aspecte. Mostra un raim principal amb cap o algunes branques laterals poc nombroses. D
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pictum gaudeix, en general. d"un nombre nwes eleva: de flors que D. sigphisagria, encara Gue
en la poblacié d’Eivissa (STA3) vam trobar alguns individus forga llargs i ramificats, er, clara
relacic a la disponibilitat de rutrients, ja que se situaven en indrets moli nitrificats, mesclats
entre Opuntia maxima Miller. En algunes formes cultivades d’alguns jardins botanics (per
exemple a Zurich) la inflorescéncia pot assolir els 2 m d'algada (BLANCHE. com. pers.).

En ¢l subgénere Deiphimum € iloc un umpoitant increment de la ramificacio. Ts tracta
d' inflorescéncies paaiculades molt obertes, ramificades sovint des de la base de la tija. La
majoria de brauques amb fulies son rematades per un raim terminal i aquests nombrosos raims
axil.iars, al seu torn, estan dividits en unitats menors. BLANCHE (1991) intueix una reduccid
de la mida total en els taxons sotmesos a condicions més extremes com D obcordatum o D
gracile. En le: obscrvacions de camp, les espécies ncrd-africanes que. en principi. viuen en
condic.uns més caloroses que les peninsulars, ham detectat alguns individus moit ramificats
i fructifers. Dels taxons estudiats, caldna destacar-ne la inflorescéncia de D cossonianum, que
recorda ['estructura de!s percnnes, puix que presenta un eix marcat amb nombroses flors,
dispesaces de mawiz molt compucta amb algun raim lateral ~scadusser (¢’ figura 2.7.}.

En les Cosswlida esiudiades. se seguer« nionter.:. aquest model meés obert de
ramificacié 1. fins 1 tot. es fa molt més complex. Se'n poden diferenciar dos grups. que
corresponen a les dues seccions taxondmigques. com ja va reportar SIMON (1986). La seccié
Macrocarpae mamfesta un eix principal ben definit. menire que, en la seccio Consolida,
aguest eix és poc diferenciable. L2 ramificacid és subdivaricada o dicotomica. 1 sovint
comenga 2 ia base de la tya. feut entramats que en ocasions poden armbar a ser forga
complexos. En el grup de C. axilliflora (DC.) Schrdd. 1 C. raveyi (Boiss.) Schrdd.. molt més
onentz!, i"estructura de la inflorescéncia és forga parti.ular, ja que han reduit el pedicel de
tai inanera que practicament sOn espigues. Aguest fet pot tenir implicacions reproductives.
com ara una disminuc:d de | atractivitat per als insectes.

MaLYLTiNV (1973) proposa un esquema cvolutiu dins de Delpkinium. abastant taxors
de tot I'ambit mundial de! génere. basant-se entre & zltres. en Iestructura de la inflorescencia.
L evolucié aninia ¢n el sentnt de

CIMES » C(IMES RACEMIFORMES P RAIMS PERFECTES

TAKHTAJAN (1991) va apuntar 1a mateixa tendéncia en Aconitum 1 Consolida. Per entendre
aquesta serie, cal reprendre el significat de cima (TROLL. 1964). Quan la inflorescéncia esdevé
un veritable raim té lloc la pérdua de la flor t*rminal. A vegades pot semblar que aparegui
una flor terminal en algnnes espécies amb verit: bles raims com C. orientalis. perd en realitat
es tractz d'una flor més alta, morfologicament iateral, ja que surt de 'axil.ia de !a bractea 1
normaiment 1é dues bractcoles (TAKHTAJAN, o cit) TROLL (loc. cit ) assenyala la preséncia
d’un rudiment o vestigt de !a flor terininal :n D. elatum. Segons aquesta série, seinbia que
I"estadi evolutiu final sigui el raim perfecte, model que es correspondria amb alguns tasons
perennes estudiats (D moniamum. D bolosir. D. fissum). que dins I'ambit d aquest treball so6n
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les espécies presumptament més antigues (BLaNCHE, 1991). Donada la situacié de la regié
estudiada, un sxtrem forga allunyat del centre d’especiacié de la tribu, no hem detectat tanta
diversitat d'estructures. A més, els taxons d'aquesta zona sOn preswnptament més
evolucionats, especialment els d’habit anual, cusa que tambe es reflecteix en el tipus de
ramificacié, com una estratégia per adaptar-se a unes noves condicions ecologiques i
mediambientals. més avangat que el que proposa MALYUTIN (1973).

Com 2 corclus ons uesiacades. cal esmentar que les espécies perennes presenten un
upus d’inflorescéncia que possibilita un creixement rapid. especialment adaptat a climes amb
periode de condicions favorables curt (STEBBINS, 1974), com pot ser el de 1'estaige alpi o
subalpi. La inflorescéncia de les anuals. per contr.. permetra incrementar el periode
d"exposicid de les flors als vectors. adaptada a climes més mediterranis. on l»s condicions no
son tan estrictes 1 el periode de creixement pot ser més llarg. Aquest tipus d’inflorescéncies
permetra augmentar la producci6 total de granes 1, aixi. assegurar la perpetuacié d aquestes
espécies, que no disposen d’altres mecanismes alternatius de reproduccic (com per exemple,
la propagacio vegetauva). Laugment de ia ramificacio de lz2 séne Pentagyna. 1ot 1 ser
perenne. podria cstar relacicnar amb la seve irea de distnbucio. moit més mediterrama 1. per
iant, de condicions ambientals més favorables.

La inflorescencia potencia Ieficacia dels atraients de les flors. fonamentalment color
1 olor. per als pol.limtzadors (KEVAN, 19841, En aquest sertii. l2 inflorescéncia tindra un paper
moit important en ia poiitnitzacid. ja que la seva disposicio 1 mida poden influir
significativament en el patro 4= comportament dels vectors. tant en el temps com en | espai
(¢/. capitol 4). S'ha demostrat que quan augmenta la mida de la 'nflorescencia dins d'una
especie. augmenta el nombre de visites per inflorescencia. «i nombre de flors visitades per
visita 1 el nombre de visites per fior (PLEASANTS & ZivnierrMan, 1990)

Hi ha dos efectes a tenir en compte. D'una banda. la visibilnat lateral de 'individu,
que augmenta notablement en la majona de tarons anuals 1. d altra. la visibilitat general de
la taca. que depén de la quantitat d'individus que creixin relativament plegats. En aquest
darrer cas. a part dels factors estocastics. son importants ¢ls mecanmismes de dispersio de les
grancs, quz permetran escampar amb major o menor grau els individus. En aquest sentt. la
disposicid en rodals de D monianum permet crear subunitats ben diferenciades dins la
poblacio gran.

Un altre aspecte que també té la seva importancia reproductiva €s el nombre de flors.
Una conseqiiéncia immediata del seu increment és ['augment de 1z vistosttat. Agnest parametre
manifesta una notable variabilitat dins de cada taxcen. que depér en gran mesura de les
condicions externes 1 de I'cconomia de la planta (EPLING & LEW!S. 1952). En general. dins
I"ambit d'estudi de la tnbu s’entreveu una tendéncia a la simplificacio floral. pero. d'aitra
banda. té lloc un augmeni de la produccid de flors, amb una gran plasticitat segons els
recursos disponibles, que nc té lloc en els taxors perennes. Aquesta capacitat de regulacid pot
tractar-se d'una estratégia d’aquestes espécies. moltes d’elles colonitzadores. per adaptar-se
a uns ambients cantiants, en qué les condicions poden ser molt variables.
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2.3. RECOMPENSES

La flor és un conjunt de fulles modificades que té com a funcié principal contenir i
protegir els oOrgans sexuals de la planta fins al moment de la fecundacié i posterior
desenvolupament del fruit. Perd, a més, possecix d’altres funcions, fonamentals en la biologia
de la pol.linitzacié. En les plantes entomofiles generalment adopta morfologies, cclors 1 olors
que actuen com a atraients (FAEGRI & PuL, 1979) amb la finalitat de captar 1'atencié dels
vectors pol.linitzadors, imprescindibles per al transport del pol.len des de I'antera fins a
I'estigma. A part d’aquests atraients, la flor també pot oferir recompenses nutricionals i
energétiques essencials per a I'alimentacié de molts insectes. que asseguren la continuitat de
les seves visites, que permeten una pol.linitzacié6 més efectiva. Aquestes recompenses son.,
principalment, el pol.len 1 el néctar, encara que n’hi ha d’altres com ara exsudats estigmatics,
teixits florals, olis. reines o gomes (SIMPSON & NEFF, 1981, 1983; DarnI, 1992). Algunes
d’aquestes substancies o estructures serveixen també als pol.linitzadors com a material per fer
el niu, com ara els iricomes, les reines o les ceres. entre d altres (SiMPSON & NEFF. 1981;
FAEGRI & Put, 1979).

2.3.1. EL POL.LEN
INTRODUCCIO

El pol.len, que té un paper fonamental en la reproduccid sexual de la planta com a
portador del gameta masculi, constitueix una font proteica i energética gracies al seu contingut
en mido 1 lipids (HARBONE, 1982). que és aprofitada per molts insectes. Es considera que és
de consum directe per dipters. coledpters 1 alguns lepidopters primitius (KEVAN & BAKER.,
1983). Els himenopters sovint el recol.lecten per alimentar les larves i ¢l transporten en unes
estructures en forma de masses a les potes. anomenades corbicules (¢f. apartat 4.2.). Fins 1 tot.
s'han trobat restes d'exines al contingut intestinal de ratpenats (FAEGRI & PiiL. 1979). Segons
VOGEL (1978) sembla que hi ha, en algunes espécies, anteres dedicades exclusivament a la
produccio de pol.len per al consum dels insectes 1 anteres per a la pol.linizzacid de la flor.
Paral.lelament, la quanttat de pol.len produida s ha considerat que pot estar relacionada amb
el sistema reproductiu, com s’argumenta en el capitol 5, mitjangant la relacié P/O.

El pol.len de les Delphineae és molt similar quant a formes i mides. Es tricolpat.
isopolar, de simetria radiada, amb un contorn triangular o arrodonit. segons el taxon, en seccié
equatorial i el.lipsoidal, en seccid meridiana. L’exina, amb la superficie perforada, és
equinulada i I'ornamentacié esta formada per nanoespicules. Les mides dels taxons objecte
d’estudi oscil.len entre 19-49 um per 'cix polar i 15-35 um per I'eix equatorial (MARTIN &
BLaticHE, 1982: SIMON. 1986: PuiG. 1987 BLANCHE. 1991).
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MATERIAL | METODES

La metodologia emprada per comptar el nombre d'estams i la produccié pol.linica per
antera i per flor s’ha descat en 'apartat 5.1.2., que s’na utilitzat per a I’estudi de la rela-i¢
P/O. La quantitat de la mostra emprada ha estat de 10 flors per a cada poblacié estudiada.

RESULTATS ! DISCUSSIO

Els valors del nombre d’estams 1 produccié pol.linica per antera 1 per flor obtinguts
estan recollits a la taula 2.5.

Nombre d’estams

El nombre d’estams ha estat un caracter taxondémic forga emprat tradicionalment en
moltes claus per a la determinacio d algunes plantes a nivell de familia. Les ranunculacies es
caracteritzen per presentar-ne un nombre molt elevat. per aquest motiu. probablement, no se
li ha atorgat gaire importancia (BLANCHE. 1991}). L’alt nombre 1 la disposicio aciclica
confereixen un important grau d antiguitat a la famihia. En la tnbu Delphineae, els estams es
disposen en grups o séries, que en el cas d 4conitum 1 Delphinium solen ser mulupies de 8
(BEXZING. 1970) 1 en Consolida 1 Aconitella, sovint multiples de 5 (KEENER. 1976). Els
valors trobats no sempre son els multiples exactes. ja que alguns estams no es desenvolupen.
tot 1 aixod. a 1'hora de comentar els resultats hem assignat els nombres mltiples exactes.

En les tres especies d Aconitum estudiades. el nombre d’estams és elevat 1 diferent
interespecificament. sent 4. [ycocfonum el que en presenta menys (24-32), seguit per 4
napellus (32-40) 1 4 anrhora (40-48). Aquests resultats van en el sentit de la ploidia. ja que
'espécie diploide —4  lycocronum— en 1¢ menys que les altres dues espécies. que son
tetraploides (¢f. capitol 6). BRINK (1980) va indicar 40 estams per 4. columbianum 1 HARDER
(1990) uns 25-40 estams per 4. delphinifolium DC. Dins vna mateixa poblacio també hem
detectat lieugeres variac:ons, probablement perqué alguns estams no s’arnben a desenvolupar.
En general, aquestes variacions son més accentuades com més gran és ¢l nombre d’estams.
Aquest alt nombre respecte dels aitres membres de la tribu examinats denota que 4conitum
¢és un genere més primitiu. St assumim com a tendéncia la reduccio del nombre d’estams.

Aquesta tendéncia ¢és forga evident dins el génere Delphinium. on s observa una clara
reduccié del nombre d’estams en les espécies anuals que pertanyen al subgenere Delphinium.
considerades filogenéticament més evolucionades, respecte als taxons perennes. Totes les
especies anuals estudiades del subgénere Delphinium presenten 16 estams 1 aquest és un
nombre que es manté for¢a constant. El subgénere Staphisagria. del qual altres dades ens
suggereixen que ha seguit un model evolutiu divergent, difereix forga de I'unterior subgenere,
ja que prescnta molts més estams. També hi ha una marcada desigualtat entre les dues
espeécies que el componen: D. staphisagria amb 40 i D. pictum amb 24-32.
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Taula 2.5. PRODUCCIO D’ESTAMS I POL.LINICA EN LES DELPHINEAE ESTUDIADES.

R I I TR ST S —
TAXOX N D'ESTAMS POL.LEN / ANTERA POL.LEN / FLOR
- ES m = ES mxES
timterval) (imterval) {imierval)
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2%-3n (133 - 830T) {14000 - 160 83Y;
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w T3 (1867 - S 167 (S4680 - 183087}
A anthore (ANT1) WA 8493 2 381 W1E1T 2 11337
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A anthore |ANT) 20205 $ 714 2 318 297931 2 17354
(49 . sy 433302027 (231240 . 320 080)
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130 - 44} (3813 -6947) {37200 . 245 387y
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(1T 1y 2647 . S 800} (53 493 - 127 600}
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(31 - 40 (23334833 (58667 - 177 600}
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(3. 1% 2213881 {77 867 . 150 300
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IO 9 31 124% . 48Ty (15008 RN ¥ ¢
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[ svfvatcwm (SYL 1 BERRELS €178 2 349 08167 1T XTT
RIS KRN ST 7 (13X 440 - 01820
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1Y - 16y (13- 8 09 (51 680 - 68997y
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(1% . 16} {3080 . 3987y (46285 .78 71
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) (35N E 3] (3 B80 - & 80Ty (02 080 - 107547
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Pel que fa a les perennes estudiades, el nombre d’estams és elevat i té lloc una variacié
interespecifica major. D. montanum és el que en presen:a menys (24) 1 en aquest cas, pero.
aquest fet no sembla lligat a la ploidia (aquesta espécie és un tetraploide). En aquest sentit,
altres caracters com ladensitat d’estomes o la mida deis grans de pol.len tampoc reflecteixen
aquest augment del nombre de cromosomes (BLANCHE, 1991). En la série Fissa no es
produeixen grans variacions interespecifiques (32-40). En la série Pentagyna, cal destacar D.
emarginatum subsp. emarginatum amb nombre clarament inferior de 24-32, enfront dels 40
de D. syfvaticum o de D. emarginatum subsp. nevadense. Enel génere Consolida, considerat
més evolucionat (TRIFONOVA, 1990), també s'observa aquestz tendéncia a la reduccié del
nombre d’estams 1especte dels altres géneres. sent C. gjacis la que en té menys (15), seguida
per C. pubescens (20) + C. mauritanica (25).

A partir d’aquests resultats sembla confirthar-se que la tendéncia evolutiva dins la tribu
—com a minim a la Mediterrania occidental— és la reduccid del nombre d’estams. Una
conseqiiéncia reproductiva immediata és que es recuiran les possibilitats d’encavalcament
estam-estigma, 1 disminutran les probabilitats d’autopol.linitzacié, perd també es reduira la
recompensa per flor que s’ ofereix als pol.linitzadors.

Produccié pol.linica

Atés ['elevat nombre d’estams 1 el relativament alt nombre dc grans de pol.len per
antera, la produccid pol.linica total per flor és molt alta en tots els taxons. Por tant, aquestes
espécies podran oferir forga recompensa als vectors pol.linitzad ors, cosa que ens fa pensar,
junt amb d’altres factors. que s’han pogut adaptar a una po! linitzac: entomodfila.

Pel que fa a la produccié de pol.len per anteru (¢f tauia 2.5.), en linies generals, els
aconits son els que en presenten més quantitat 1 les Consolida les que menys, mentre que el
geénere Delphinium se situaria en un tcame miia. Per tant, la tendéncia evolutiva en aquests
taxons sembla que és la reduccidé de 12 quantitat de poi.len per antera. que sol presentar un.
mida més petita. Com que la reduccié del nombre d’estams va en el mateix sentit que la
disminuci6 de la produccid per antera, aquestes diferéncies incrementen notoriament les
diferéncies entre la produccié pol.linica total d’ambdos géneres, Aconitum 1+ Consolida, que
representen els dos extrems de la tribu en aquesta area. En Delphinium, els valors de pol.len
per antera son relativament constants 1 no sembla que tinguin lloc grans diferéncies entre
anuals i perennes; aixi 1 tot, l2 produccié total si que varia, atés que el nombre d’estams és
diferent, sent generalment inferior en les espécies anuals.

Si ho analitzem amb més detall. la produccié pol.linica per flor de I'espécie diploide
A. lycoctonum amb uns 130.000 pol.lens és marcadament inferior a altres espécies congéneres
tetraploides, a causa del menor nombre d’estams i perqué presenta menys pol.len per antera.
Entre les altres dves espécies, la produccié per flor és major en A. anrhora (amb 290.000) que
en A. napellus (amb 200.000). Aquest resultat pot estar iligat amb el fet que 4. anthora
exhibeix 5 fol.licles 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 produccié per antera. Amb
101, les dimensions dels grans de pol.len no sembla que siguin determinan®s, ja que no hi ha
diferéncies substancials entre aquestes tres espécies (PUIG, 1987). En els taxoas perennes de
Delpkhinium, cal destacar que D. bolosii (amb 120.000-160.000 pdl.lens per flor) en presenta
notablement més quantitat que I’emparentat D. fissum (amb 110.000). fet que pot estar
relacionat amb el seu caracter disploide (¢f. capitol 6). També és ressenyable la diferéncia
entre D sylvaticum (208.000) respecte a ['especie D. emarginatum (99.000 en la subespécie
emarginarum t 138.000, en la subzspecie nevadense), encara que en aquest cas no b ha
diferénci2 en el nombre cromosdmic. Pel que fa als taxons anuals, cal remarcar la gran
diferéncia entre les dues espécies que integren el subgénere Sraphisagria (c/. taula 2.5.); tot
i que la mida de les anteres és semblant, el gra de pol.len de D. pictum és considerablement
més gran que en D. staphisagria (BLANCHE, 1991), cosa que explicaria que aquesta darrera
espécie produeixi més del dcble de pol.len per antera. També sobresuri I’elevada produccié
per antera de D. balansae, I'unica espécie perenne del subgénere Delphinium. En Consolida
cal ressaltar la diferéncia de lu produccié de pol.len per antera entre C. gjacis respecte a les
altres dues. que mostren produccions molt més baixes. tot 1 que ies mides del gra de pol.len
son molt semblants (SIMON, 1986): el que varia és la mida de ['antera 1 en general de la flor,
que en C. gjacis és sensiblement molt més gran (¢f. figura 2.1.s.). No obstant aixo, en aquest
cas. la produccié pol.linica total no difereix tant entre les tres espéctes de Consolida perqué
el nombre d’estams varna inversament a la quantitat de pol.len per antera.

Aquesta alta produccid pcl.linica és aprofitada. segons les nostres observacions de
camp (cf. capitol 4). d'una banda. pels abellots. que normalmeni col.lecten el pol.len i
I'acumulen a les potes per transportar-lo fins al niv. D altra banda. és consumit directament
per abelles solitanes. sirfids 1. menys freqlientment, per alguns heterdpters 1 celeoptiers
accidentals.
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2.3.2. EL NECTAR
INTRODUCCIS

El néctar és |’altra principal recompensa que ofereixen les flors als pol.linitzadors. Es
produeix ¢n unes glandules especials anomenades nectaris, per secrecid activa del floema, que
modifica la composicid original d’aquest fluid. Es. principalment, una solucié de sucres
—monosacarids (glucosa i fructosa) i disacarids (sacarosa) com a compoenents majoritaris—,
tot 1 que pot contenir també altres upus de sucres, aminoacids, lipids o enzims, sempre en
quantitats molt més petites (PERCIVAL, 1961; BAKER & BAKER, 1979, 1982; KEaRNS &
INOUYE, 1993). En alguna ocas:d, perd, aquests components minoritaris poden ser essenciais
per a I'alimentacid d'alguns lepiddpters molt determinats (MASO, com. pers.). La composicié
del néctar és la responsabie de les seves propietats organoléptiques com 1'olor o el gust, que
pot ser important a {"hora d’atreure especificament els diversos grups d insectes (SOUTHWICK.
1990). En aquest sentit, és pienament acceptat que el néctar té un paper important en les
interaccions planta-pol.linitzador i se sol reflectir en una coevolucio entre ambdds (BAKER &
BAKER. 1975, 1983. CRUDEN .! al.. 1983). Les caracteristiques del néctar tendeixen a ser
similars en plantes pol.linitzades pel mateix grup d'animals (PERCIVAL. 1965; PYKE & WASER,
1981 BAKER & BAKER. 1983). En linies generals, les flors pol.linitzades per abellots o abelles
solen ser tenir un néctar més concentrat que les espécies pol.linitzades per papallones o ocells,
que precisen flors amb un volum de néctar més elevat pero més diluit (BAKER, 1973; Bot TEN
& FEINSINGER, 1978: KEVAN, 1984; BOGGS. 1988).

Des d’un punt de vista taxondmic, I'existéncia de nectaris 1 la composicio del néctar
també s"han emprat com a dades comparatives per observar relacions entre plantes (STUESSY.
1990). Hi ha diferéncies qualitatives i quantitatives del conlingut en sucres del néctar entre
diverses families de les angiospermes (PERCIVAL. 1961). Recentment, s'ha trobat que els
aminodcids presents en el néctar també poden tenir significacio taxonomica (BAKEP. & BAKER.
1976. 1986. GOTTSBERGER er al., 1984) i la composicio de sucres pot estar subjecta a
convergencia amb d altres caracters de les angiospermes (FREEMAN er al.. 1984).

El nectar de les ranunculaciss posseeix una concentracid de sucres de les més altes dins
les angiospermes (BAKER, 1973) i és molt ric en sacarosa (KEvan, 1984). No obstant aixo,
hi ha ura gran variacid entre les diverses espécies de la familia en relacio al seu volum 1
concentracid (PELLMYR, 1995). En la tnbu Delphineae. aquest tipus de dades han estat
reportades majoritariament d’espécics americanes. Es trober en un interval de valors que
oscil.la de 0,5-3,0 ul pei que fa e! volum produit per dia i una concentraci6 del 40-65 % (cf.
taula 2.6.). Pel que fa a la composicid, contenen sacarosa, fructosa, glucosa 1 en alguns casos,
rafinosa 1 galactosa (PERCIVAL, 1961; WATT er a/.. 1974). També s han detectat la preséncia
d’amincacids en néctars d’alguns Delphinium (WATT et al.. loc. cir : BAKER & BAKER, 1977).
Paral.lelament. s’han dut a terme estudis sobre la distribucio dels recursos nectarifers dins
d’una poblacid, detectant-se zones “fredes” —amb poc néctar— 1 "calentes” —amb molt
néctar— {PLEASANTS & 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 el volum de néctar produit en A. columbianum

interpoblacionalment (BRINK & WET, 1980).

b) Entre la produccié de nécta- 1 'edat de !a flor en D. neisonii (PYKE, 1978) 1 D.
virescens (WADDINGTON, 1981), presentant una major recompensa les flors en estadi

femeni.

¢) Entre la disponibilitat o aportament d’aigua i el néctar produit en D. nelsonii i entre
la produccié de néctar i la produccid de granes (ZIMMERMAN, 1983b}.
d) Una autocorrelacio espacial entre els individus de D. nelsonii respecte de la

produccio de néctar (WASER & MITCHELL. 1990).

Taula 2.6. ANTECEDENTS DE PRODUCCIO DE NECTAR EN DELPHINEAE.

Taxon ul néctar en 24 h % de sucre Referéncia
A columbianum 0.7 40.7 WaATT et al (1974}
137 PYKE (1978)
0.04-2.87 45-64 BRINK & WET (1980}
40-60 BRINK (1980)
D barbervt 0.5 40.7 WATT et al (1874)
292 445 PYKE (1978)
46 PLEASANTS (1981)
393 PYKE & WASER (1981)
D nelsoni 20 537 WATT er al (1978)
474 PYke (1978}
63.3 WASER (1978)
0.13-0.44 ZIMMERMAN {1083b)
D mudicaule a4 BARER (1975}

Le producci6 de néctar és suscepuble de petites vanacions degudes tant a factors
externs com interns (FAHN, 1949; KEARNS & INOUYE. 1993). D'una banda. els factors externs
0 extrinsecs son mediambientals, com ara la temperatura. la radiacio solar. el vent, el regim
de pluges. la humitat ambiental o la freqiiéncia de buidat per les visites (DAFNL, 1992} D aitra
banda. els factors interns de la mateixa planta son la vanacio al Harg de la inflorescéncia.
I'edat de la flor o el seu estadi fenologic (£ o ). el ritme de secrecid i 'hora, que sovint
esta relacionat amb el tipus de pol.hnitzaci¢ —diurna o nocturna—. entre d'altres (PYKE,
1978a; BURQUEZ & CORBET. 1991). En algunes espécies s'ha descrit que poden tenir lloc
fenomens de reabsorcid del néctar (BURQUEZ & CORBET, Joc cit ). Ateses aquestes variacions,
hem mesurat la produccié de néctar tot procurant estandarditzar, dins del possible, les

condicions perqué els resultats fossin comparables.
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MATERIAL | METODES

Els parametres mcsurats han estat el volum 1 la concentracidé del néctar 1 a partir
d’aquests, podrem calcuiar la quantitat total de sucres que produeix una flor. Aquest valor
permet obtenir I'energia tedrica corresponent, ja que | mg de sacarosa equival a 4 cal 0 16.8
J (DaFNi, 1992).

Atés que hem treballat paral.lelament en dos ambuts diferents. les poblacions narturals
i I'hivernacle, hem pres dos tipus de mesures diferents:

- la produccié de néctar en 24 hores, al camp

- la producci6 de néctar al final de la floracid. en condicions d'hivernacle

Les mesures de produccié en 24 hores al camp es van realitzar, fonamentalment, per
a les espécies d'alta muntanya que malvivien en condicions d hivernacle (i en les quals no es
va poder valorar la produccié de néctar al final de la floracié). Tanmateix s’han assajat al
camp altres taxons en els quais també es va valorar la producci6é de néctar en condicions
d’hivernacle. per disposar d’alguna referéncia entre ambdds tipus de mesures. No obstant aixo,
cal tenir present que aquests dos tipus de dades no son comparables perqué les condicions i
els objectius son diferents.

Per tal d’evitar |'efecte dels pol.linitzadors en la mesura del néctar produit en 24 hores
al camp 1 estandarditzar-ho, hem embossat inflorescéncies senceres preses a |'atzar, amb
bosses de tul, que en permeten la transpiracio, iligades a la base de ies piantes, durant un dia
sencer. En aquest tipus de mesures s'ha tingut en compte la posicio de la fior en la
inflorescéncia 1 I'estadi fenologic. cosa que ens ha permés valorar. a més, la vanacié de la

roduccio de nectar al ilarg de la inflorescencia.

La produccid de néctar en condicions d hivernacle s'ha obtingut al final del
desenvolupament floral. quan els sépals 1 pétals estan a punt de desprendre’s, una vegada s ha
pol.linitzat el pisul. Totes les flors estan, per tant. en el mateix estadi fenologic. Durant tot
aquest periode. les flors. triades aleatoriament. han romas embossades per evitar |'efecte dels
insectes, encara que aquesta precaucio és addicional 1 potser innecessaria ja que la incidéncia
de visitants florals a I'hivernacle ha estat molt minsa. Aquest valor de produccio
suposadament maxima, atés gue la irrigacio ha estat tamb# elevada, podna esdevenir diferent
en les poblacions naturals perqué alla les flors son buida-es pels vectors i aquest fet de Sen
segur estimula la produccié de més néctar (GUITIAN er al., 1995).

El volum de néctar s"ha mesurat mitjangant micropipetes de 5 ul Blaubrand Iniramark.
que presenten 5 aforaments d'1 ul cadascun, cosa que permet afinar o precisar més ia lectura.
S’introdueixen dins els nectaris, procurant no tocar els estams ja que el pol.len pot obstruir
la micropipeta. El liquid ascendeix per capil.laritat fins al seu limit de volum, tot i que una
lleugera pressio sobre aquestes peces tlorals pot afavorir-ne 'ascens. Quan les quantitats de
néctar son molt petites, es pot emprar el métode de Ja "taca de paper” (BAKER, 1979,
ERHARDT. 1991; DAFNI, 1992). que nosaltres no hem usat. La concentracid de sucres s'ha
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mesurat mitjangant un refractometre de camp de marca Bellingham & Stanley LTD, que
cobreix i'interval 0-50 %, adaptat per a lectures de petites quantitats de néctar. Quan la
concentracié és més elevada, es procedeix a realitzar una dilucio. S’afegeix una quantitat
d’aigua destil.Jada coneguda (entre 1-5 ul) mesurada amb micropipeta i es mescla amb la gota
de néctar dipositada er el refractdometre. Posteriorment s’efectuaran els calculs corresponentis
per tai d’obtenir la concentracid. teaint en compte la dilucid realitzada.

Er la majona de refractometres. Eauaed 08 0 recta ,=—40.938+ 13,6650+ ¢
la lectura correspon al percentatge de | - .o,
sacarGsa o els equivalents de sacarosa en .%: 20t ‘ ._/,/j;
I'escala BRIX (= pes de sucre/pes de | < ! o |
solucié a una temperatura donada). La & m% v 3
majoria d'autors calculen la quantitatde | 3 | & §
sucre pre<snt en ef néctar multiplicant | 2 m: ,_,;:-" i
directament el volum extret de la flor | = m%» ) i
(en ul) pel percentatge mesurat (mg %‘ e f {
sucre/mg soluci6) llegit al refractometre. | = ¢/ - P - “;:
Aquest me.dde introdueix un petit error ' 3 5 B %
perqué confon volum 1 massa de nectar, % G 50C00SC (pes/pes)

erior que s'accentua quan els son alts

els percentatges (BOLTEN er al., 1979). Figura 2.8. Relacié % (pes/pes) de sucre legit al
Es pot corregir. com | fet en Eés refractometre i I'equivalent pes/volum (en g1), grafic

] constrult a partir de les taules de WEAST (1978).
nostres mesures. convertint els mg de

sucre/mg de solucid en mg de sucre/100

ml de néctar (BOLTEN er al.. loc cit.; CRUDEN & HERMANN, 1983), a partir d unes taules de
conversio, que donen els valors equivalents en g1 (WEAST. 1978; PRYS-JONES & CORBET.
1987. DarNI. 1992:; KEARNS & INOUYE. 1993). El grafic de la figura 2 8.. construit a parur
deis valors d aquestes teules de conversio. mostra que la relacié entre el percentatge de sucres
llegit al refractometre pes/pes (en abscisses) i ['equivalent pes’volum (en ordenades) no €s
lineal sind que es corba lleugerament.

RESULTATS 1 DISCUSSIO

Les figures 2.9 1 2.10. representen, en forma de test grafic de Simpson 1 Roe. el
volum. la concentracié de sucres pes‘pes (llegit al refractomeire) i la quantitat total de sucres
del néctar produit en 24 hores al camp 1 al final de la floracio en condicions d"hivernacle.
respectivament.

Per provar la similitud entre totes les mitjanes obtingudes per als tres parametres
(volum. percentatge de sucres i quantitat de sucre) en els dos tipus de mesures. hem realitzat
una analisi de la variancia (ANOVA). El resultat obtingut és que hi ha diferéncies
significatives entre els taxons per als tres parametres estudiats, tant en el cas de la produccié
diaria en condicions naturals. com per a la produccié total en hivernacle. Unicament en el cas
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del percentatge de sucre, aquests sén forca homogenis i la F queda al limit del ilindar de
significacid.

Volum (24 h camp): F = 63,673 p<00~l gl=131739 (*) = 51
% sucre (24 h camp): F = 16,783 p <0,00001 gl =131739 (*)=27
mg sucre (24 h camp): F = 75,423 p < 0,001 gl =131739 (*) =52

Volum (hivernacle): F =69,322 p<000l gl=19162 (*) =78
% sucre (hivernacle): F = 10.486 p < 0.00001 gl =191612 (*) =18
mg sucre (hivernacle): F = 52,404 p<0.001 gl =19i612 (*y=72

i

]

Per analitzar arnb més detall cada valor (representats en les figures 2.9. i 2.10.). hem
utiliizat el test a postericri de SCHEFFE (1959), és a dir, les comparacions per parelles de totes
ies possidles combinacions de mitianes que segueix la distribucié mostral F. L hem aplicat a
les tres variables: volum de néctar, concentracid de sucre ilegit al refractometre i quantitat de
sucre. amb un totai de 273 contrastos per 2 les mesures de camp (91 parelles » 3 parametres)
1 570 per a les mesures d’hivernacle 1190 parelles » 3 parametres). Indiquem a dalt (*) el
nombre de paselles cus ha donat dife _ries significatives en cada cas. Entre les parelles de
taxons perennes van aparéixer un 10.6 % de difersncies significatives, entre les d'anuals un
2.0 % 1 entr= toics \es parelles possioles de taxors perenne-anual un 22,8 %. Aquests resultats
indiquen que la produccid de nécar en les anuals és molt similar. que és més diferent entre
les perenries 1 que existeix certa dicotomia entre aquests dos grans grups de taxons. Cal tenir
ea compie. perd, que el parameire quantitat de sucre és el producte del volum per la
concentraci¢ —a part del factor de correccié del refractdometre—. Per iant, com que les
concentracions varien poc {tant en condicions de camp com d hivernacle), el grafic de la
quantitat ¢ - sucre té ¢l mateix perfil que el volum, amb petites mod:ficacions, perqué aquest
¢s ei factor que pesa més en ambdos casos.

Produccid en 24 h al camp

A ia vista dels resultats obtinguts (cf. figura 2.9.), en les poblacions en qué hem
realitzat mesures ‘ant de camp com d’hivernacle (BOL1, BOL2, STAI, VERI i AJAl),
podem observar que el volum de néctar produit en 24 hores al camp és de dues a cinc vegadzs
infertor a {a produccid al final de la floracié a | hivernacle, confirmant ia nostra hipotes: de
partida. D una banda, } estat fenoldgic de les flors mesurades ai camp cs més variable, pero
sempr. s6n estacis més joves que les flors tardanes de I'hivernacle. D’altra banda, les
cond:cions fisioecologiques entre el camp i I'hivernacle son molt difcrents 1 'aportamen!
d’aigua no és e! mateix. Lrs plantes de i"hivernacle, en principi, estan moit més regades que
al camp {(disposen d’aigna ad l:b.ium) amb &) conseglient efecte sobre el pessibie incremont
de la produccio de néctar (ZIMMERMAN, 1983b).
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En ies plantes d’alta muntanya, que viuen en un ambien: forca similar, les tres espécies
d’ Aconitum estudiades produeixen més voium de néctar {de 2 a 4 ul) que D. montanum (que
no arriba a 1 ul), mentre que les diferéncies de concentracié entre aquests tres taxons no sén
significatives. Pel que fa al génere 4coniium, les dues poblacions d’A. anthora secreten un
volum estadisticament signif*~2tiu més gran —d’uns 4 pl—, seguit per 4. napzllus de la vall
d’Eina (NAP1) amb una secrecié didria d’uns 3 pl i finalment A lcoctonum amb 2 ui,
mentre que el volum de la poblacié del Caci d'A. napellus (NAP2) ha resultat menor, amb
1,6 ul de miyjana. D. bolcsii ha produit uns valors forga elevats (3,0-4,4 i), similars als de
les dues poblacions d’A. anthora. Cal tenir en compte, pero, que els dies del mostraige de D.
bolosii havia plogut 1 feia nvol, i I'activitat d'insectes 2ra menor de I’habitual, especiairient
en la poblacid de Rubié de Baix (BOLI). Aquestes condicions poder. haver incrementat
lleugerament els valors. respecte d’altres anys molt més secs. Tot 1 aixd. és destacable la
diferéncia obtinguda entre les dues espécies perennes D. montanum 1 D. bolosii, sent més gran
en aquesta darrera, malgrat que nv hi ha tanta diferéncia entre les llargades dels esperons (cf.
taula 2.1.). JORDANO (1990) va detectar en el génere Lonicera que les espécies de zones
aliitudinalment més baixes produien més néctar que les de muntanya. Aquesta pauta sembla
comuna 1 ha estat descrita en aitres géneres (CRUDEN et al . 1983). També observem un menor
volum de recompensa en els taxons anuals d ordre de 0.5-1 ul respecte als perennes. A guestes
diferéncies es confirmen pienament amb els resultats obtinguts a |'hivernacle.

Quant a la concentracié de sucres, també observem petites diferéncies, pero sense una
tendéncia determinada entre anuals 1 perennes. L interval de valors oscil.la ertre el 40-60 %.
Pel que fa a la quanutat de sucre total, segueix les mateixes variacions que el volum, donat
que les concentracior.s no sdn gaire diferents.

Produccid al final de la floracié a I’'hivernacle

Pel que fa al volum de néctar produit al finai de la floracio (¢f. figura 2.10.). a primer
cop d'ull observem una clara dicotomia entre els taxons anuals 1 perennes. sent aquests darrers
els que presenten major recompensa nectarifera. Tot 1 aquesta marcada diferencia, s'observen
uns intervals de variacié majors entre les espécies perennes que entre les anuals. No sembla
que ki hagi una relacié entre la quantitat de néctar 1 un determinat grup taxonomic. Un
exemple d’aix0 és la serie Pentagyna. que conté el taxon més nectarifer, D. sylvaticum (amb
17,7 ul de mitjana). i1 el menys nectarifer. D. emarginatum subsp. emurginatum (amb 5.6 ul)
de les espécies perennes estudiades. Fins i tot. a nivell de subespécie les diferéncies son
marcades, essent D. emarginatum subsp. nevadense molt més nectarifera, amb 14,1 ul de
mitjana. Dins la série Fissa, D. bolosii secreta un major volum de néctar (12,0-14.8 ul) que
D. fissum. fet esperable perque les flors de D. bolosii son ileugerament majors (cf taula 2.2.).
Els individus de D. fissum de |’ oest peninsular —subsp. so:didum— semblen més nectarifers
(9.4 ul de mitjana) que els dels Alps Maritims —subsp. fiscum— (6,3 ul).
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Figura 2.9. Test grafic de Simpson i Roe per a la produccio de nzctar per dia
en les poblacions naturals: a) volum, b) % de sucres, ) quantitat de sucre.
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Si comparem la producci$ de néctar amb ia mida dels nectaris d’aquests taxons (cf’
taula 2.1.), no hi ha una correlaci6 clara entre els dos parametres. Per exemple, les dues
espécies amb produccions ~xtremes dins les perennes, és a dir, la que produeix més volum de
néctar i la que menys (D. sylvoticum i D. emarginatum) mostren una longitud de 1’esperé
nectarifer semblant. Aquest {et s’accentua si comparem aquests dos parametres entre anuals
i perennes. Mentre gue les diferéncies de volum sén molt acusades, les longituds dels nectaris
no varien en la mateixa preporcié. El que si cal reconéixer és gue ies flors de les anuals sorn.,
generalment, més petites.

Dins les espécies anuals, el volum de néctar no difereix significaiivament entre tots els
taxons estudiats. L’ordre de produccio és de 1.0 a 3.7 ul {¢f figura 2.10.). El subgeénere
Staphisagria, tot i tenir els esperons més curts, secreten més néctar (3.4-3.7 ul) que les anuals
del subgénere Delphinium (1-2 ul). perd, tot i aixi, aquestes diferéncies no s6n significatives.
Les Consolida produeixen un volum de néctar d’ordre similar a les anuals del subgénere
Delphinium, excepte C. mauritanica amb 3.7 ul. que s’assemblaria més al subgénere
Staphisagria. En aquest cas, les notables diferéncies entre les ilargades dels nectaris si que es
reflecteixen proporcionalment amb el volum de néctar secretat, tot 1 que segueixen sense ser
diferéncies significatives, segons el test de Scheffé.

La concentracié de néctar de tcts els taxons assajats a | hivernacle es mou dins d’un
marge de 40-60 %, que és el mateix que hem obtingut de les mesures de camp. Malgrat que
s'observen petites diferéncies, aquestes no son clarament significatives. Tampoc seniblen
exisur diferéncies significatives entre anuais 1 perennes. E! gue si observem és que els taxons
amb major volum de néctar el presenten més diluit (¢f. figura 2.10.), com ara D. bolosii 1 D
sylvaticum. 1 a I'inrevés (és el cas de L. emarginarum subsp. emarginatum). Cal remarcar que
el néctar d"algunes Consolida és significativament més diluit. La quantitat de sucre reflecteix
les mateixes tendéncies que hem descrit per al volum.

Els grafics de Ia figura 2.11. mostren la relacié entre el volum de néctar secretat per
flor 1 dia i el pes de sucre corresponent dels taxons assajats al camp. La figura 2.12. mostra
la mateixa relaci6. pero en aquesta ocasid es tracta de la produccid de néctar al final de la
floraci6 en condicions d hivernacle. En ambdos casos. cada punt de cada grafic represeiita ia
mesura d'una flor individual. En cada poblacié del mostratge s'indica I'equacié de les rectes
de regressio ajustades (sent x = volum de néctar 1 y = pes de sucre). En tots els casos hi ha
una clara dependéncia lineal (r > 0.7) i significativa (p << 0,05) entre aquests dos parametres.
El grau d’inclinacio de la recta reflecteix la concentracio. Com que linterval de
concentracions és forga estret, entre 40-60 %. la funcioé 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 néctar més diluit (un 41 %) produit en condicions
d’hivernacle de C. gjacis 1 C. mauritanica que mostren una recta més plana que la resta.
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A partir d’aquestes dades podem afirmar que les espécies de la tribu Delphineae son
moli nectariferes. especialment les espécies ; _rennes. De fet lian transformat peces florals en
estructures especialitzades -—els nectaris— especificament per a aquesta funci6. Encara que
no hem mesurat la biomassa floral, intuim que el volum de néctar secretat hi esta relacionat,
és a dir, que flors més grans presenten més recorapensa que les petites, com s’ha descrit ja
en nombroses espécies mediterranies (HERRERA, 1985b) o, per exemple, en el génere
Petrocopris (GARCIA, 1993). Com a minim, aquesta relacié es manté clarament entre els
tdxons perennes i anuals, sent aquests darrers els que presenten flors més petites i amb una
menor recompensz, fet chservai tant ea condicions naturals com experimentals. En les anuals.
fa produccié de poi.len també és notablement inferior i, per tant. té lloc una reduccid
d’ambdos iipus de recompensa. Aquesta dismimici6 del volum de néct~r en les estirps anuals
també podria ser provocada per 'augmeni en la produccié de flots (¢f taula 2.4.), ja que la
planta haura de diversificar més els recursos. No obstant aix0. en algunes plantes, com per
exemple Meliitis L. (GUITIAN et al., 1695), s'ha demostrat que 1a producciG de sucre total per
planta augmenta com més flors 1€ I'individu Les Delphizeae anuals obligaran els
pol.linitzadors a visitar més flors per aconseguir la mateixa r-.compensa. afavorini d alguna
manera la geitonogamia o la reproduccid encreuada, amb el risc q.e els vectors visitin altres
plantes amb majors recompenses que puguin competir-h: L= detecci6 d una menor activitat
d’insectes en les espicies anuals respecte a les perennes fcf. capitc! 4) confirma aquesta
hipoiesi.

El que no semblia estar correlacionat ¢n els taxons dei mostratge és la llargada de
I'esperd i ef volum secretat (per als taxons mesurats en condicions d hivernacle, la possible
correlacid entre aquests dos parametres és = J..-. p = 0443 n = 20). tot 1 que si ht ha
correlacié dins d’algun grup més reduit, com ara dins .. génere Conasolida. Axd pot tenir a
veure amb el fet que I'esperd no només és ei coniemdor de !a produccid de néctar, siné que
també presenta aitres funcions. j2 detaliades en |'apartat 2.1

Tots aguests taxons presenien una concentracié de sucres eivvada («0-6C %), dins les
angiospermes (BakKER, 1973) comncidint amb linterval de valors reportats en daltres
Delphineae (cf. taula 2.6.). Aquesta caracteristica ens condueix a pensar que eis visitants
florals i pol.linitzadors potencials son himenoptess, i especialment abellots, que requereixen
concentracicns més grans que altres grups d’insectes (FAEGRi & PuL. 1979; KEvaN, 1984),
tot 1 aixd. en alguns taxors hem detectat una gran diversitat de visitants florals (cf capitol 4).
Cal tenir en compte, per¢. que concentracions molt elevades provoquen un augment de la
viscositat, que pot reduir notabiement la proporcié d'ingestid de néctar per part dels vectors
(HARDER, 1986). Segons aquest autor, Ja concentracid de sucre maximitza el guany d’energia
neta per part de les abelles quan esta per sota 50-65 %. i depén. en gran pari. de les
condicions especifiques de! volum de néctar, de la mida de la inflorescéncia ; del temps de
vol entre inflorescéncies.

El néctar 1é dues funcions basiques: atreure cls po!.limtzadors i allargar la duracié de

les visites. que indirectament governen la donacid i recepcié del pol.len (HARDER & CRUZAN,
1990). 1."eficacia del néctar com a recompensa dependra de la seva producci6 intrinseca, de
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les condicions ambientals i de la frequiéncia de visites (PLEASANTS, 1981). Un altre factor que
també influeix és la llargada dels nectaris, que afecta el cost energétic. ja que els
pol linitzadors son més lents en el maneig de coroiles profundes, com sén les flors de
Delphineae (HARDER. 1983, 1986). De fet. els abellots prefereixen flors de mides similars a
la longitud de les seves proboscides (HARDER, 1985).

En els taxons ea qué hem tingut en compte la posicié de la fior respecte a la produccio
de néctar, és a dir, en els que hem realitzat les mesures de camp, s’entreveu una tendéncia a
la reduccié¢ de la recompensa de baix a dalt de la inflorescéncia (¢f. figures 2.13. 1 2.14.).
Aquesta disminucid ¢ lioc fonamentalment pel volum (directament relacionat amb la quantitat
total de sucre) i, en canvi. no observem aquesta reduccié en la concentracié 1. per aquest
motiu, ja no ’hem representat. Aquest patré de secrecid ja ha estat descrit en 4. columbianum
(BRINK & WET, 1980). Si incrementéssim el nombre de flors del mostratge probablement
aquesta tendéncia es veuria més clara. Com que les flors maduren en sentit ascendent, podem
extrapolar els resultats 1 dir que hi ha una correlacié entre la recompensa : 1'edat de la flor,
ja postulada per PYKE (1978), BRINK & WET (1980) 0 WADDINGTON (1931) en Delphineae,
1 FAHN (1949) 1 CRUDEN (1976) en altres espécies. Aquest tipus de correlaci6. pero. no
sempre es dona en totes les plantes (PLEASANTS, 1983 GUITIAN er al.. 1995). El patrd de
secreci6 de néctar pot tenir importancia en el model de vol dels pol.linitzadors (¢/. apartat
4.4.3.). especialment en les inflorescéncies en raim vertical. Si jes flors maduren en sentit
ascendent i els abeliots també les visiten en aguest sentir. convé que les flors infenors
continguin més quantitat de néctar perqué el vector segueixi visitant aqueila inflorescéncia o
trii la flor en estadi femeni (ZIMMERMAN, 1983a). En aquest sentit, HODGES & WOLF (1981)
observen en D. nelsonii que els abellots esgoten |2 recompensa quan a'hi ha poca. per6 en
deixen quan és elevada. Donada la tendéncia de molts pol.linitzadors a visitar la meitat
superior de la inflorescéncia (Iwasa er a/. 1993), la planta haura de realitzar una inversié
neta d’encrgia en les flors inferiors per tal d assegurar les visites.

El voium de néctar que ofereixen les flors pot repercutir clarament en les poblacions
de pol.linitzadors. A nivell de comunitat. per exemple. la quantitat de recompensa pot influir
en ¢} grau de competéncia entre els pol.limtzadors. aixi com determinar quina espécie visita
una determniada planta. A mivell individual. el volum de néctar pot influir en la distancia de
voi dels vectors o el nombre de visites (ZIMMERMAN. 1983b). Els abellots. pnncipals
pol.hinitzadors d"aquesta tribu (¢f. capitol 4) sén oportunistes 1 usen estratégies que maxim:tzn
el guany d’energia neta (INOUYE. 1978: PYKE, 1978a. 1978b: HARDER. 1986). Recol.iectaran
constantment en Delphineae només si aquestes flors son una font relativament lucrativa
respecte de les altres plantes (BRiINk & WET, 1980). No obstant aixé, I'dptima produccié de
néctar no ha de ser necessariament la maxima. D’una banda. 1'energia que inverteix la planta
en la producci6 de néctar no pot ser usada per a altres funcions. D’altra banda. si sembla que
hi hagi una distancia optima d’encreuament en alguna d’aquestes espécies. com D. nelsonii
(PRICE & WASER, 1979; WASER & PRICE, 1991t. 1994), ; el volum de recompensa afecta la
distancia de vol dels vectors —com més neéctar, cls vols son més curts—, aquesta recompensa
haura de tenir uns valcrs concrets que possibilitin aquesta distancia d encreuament.
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En algunes poblacions hem notat diferéncies notables de produccid de néctar d’una
planta a una altra. L’evidéncia de mosaics en la distribuci¢ del néctar, és a dir, zones ¢ taques
de plantes fredes (amb molt poca recompensa) i calentes (amb molta recompensa), que s’ha
descrit en algunes espécies americanes (PLEASANTS & ZIMMERMAY, 1979, ZIMMERMAN, 1981,
1982: BRINK, 1932), és més aviat deguda al comportament dels abellots que 2 les mateixes
plantes. Aquests visiten assiduament les tagues més riques en néctar. Aquest fet provoca la
creacié de veinaiges més o menys isolats genéticament entre ells, ja que ¢ls vectors reduiran
el tlux de pol.len 1, conseqilentment, ¢l flux génic a unes zones determinades. Aquesta hipdtest
not cornprovar-s¢ mitjangant técniques moleculars, com ara i'electroforesi d’isoenzims (/.
capitol 7).

Com a conclusid final d’aquest apartat hem de remarcar que er les Delphineae,
I'especialiizacis en la produccid de néctar. I'elevada quantitat @ el disscny fioral encaminat al
fet que eis vectors cerquin aguesta recompensa fa pensar que ¢s la princigal Tot 1 aixi, Ia
produccié de pol.len és considerable 1 també actua com a recompensa, encara que pot afavorir
els pot.linitzadors menys especifics (¢f. capitol 4}.
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