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BIOLOGIA IX LA REMIOOUCOO RN DßStmtf« A I_A MEDTTEMIANIA OCX.OCNTAL

7.4. DISCUSSIÓ

7.4,1. VAMABILITAT GENÈTICA ISOENZIMÀTÏCA

Els tres grups de taxons que hem escollit per estudiar la diversitat isoenzimàtica-
mciiren caractcìistiques ben diferenciades que influeixen en la seva variabilitat genètica.
Recapitulant. D, mamama* és una espècie perenne, tetraploide (2n=32 ). endèmica, que habita
en ambients subalpins. D bolosn timbé és perenne i endèmica, amb una nuda poblacional
inferior a D. mont aman, i presenta la particularitat de ser un displr.idc amb 2n-18 Es localitza
en ambients més montans, altitudinalment més baixos. El subgènere Delphinium està format
per espècies anuals (excepte D balansae). diplcides —amb una clara reducció de ta quantitat
de DNA respecte les perennes (AL-KELIDAR & RICHARDS, 1981)—, amb una distribució, en
general, molt més àmplia i una ecologia arvense, subestèpica i colonitzadora. Viuen a una
altitud notablement inferior que els altres dos taxons, sovint prop del nivell del mar.

a^ El nombre mitjà c'al.leis per locus (A) és molt alt en D montanum (2,5-2,8) i
sensiblement més baix en D bolosii (1,7-1,8). hn la primera espècie, els valors tan alts es
poden atribuir ai seu caràcter poliploide. atès que l'èxi! dels poliploidcs c ta basà,
pnncipalment. en ei ¡nantenimrnt de la hibriditai. és a dir. l'efecte mantenidor de l'herència
tctrasòmica incrementa automàticament el nombre d'al Icls presents a un locvs déterminât
(STEasws. 19SO). Tot i això, només hem detectat duplicacions en els enzims 6-PGD i PGM.
És itmareable que. tot i gaudir del doble de cromosomes, aquest fet no es reflecteixi en els
paL o:is de bandes ¿els altres enzims estudiats. De fet, com ja hem indicat anteriormmt. altres
dades com ía mida del gra de pol.leo, la densitat d'cstornes {BLANCHE. Î99Î) o el nombre
d'estams, tampoc denoten aquest increment del material hereditari. De fet, les duplicacions
detectades »a de difícil explicació, en terme«, evolutius.

Primerament, caldria rem untai-se a la discussió sobre l'origen autcpoìiploide i
al iopoliploidc del 2nas32. Les evidències Morfològiques »lei cariotip (cf. BLANCHE, 1991)
assenyalen l'absència de quartets de cromosomes, cosa q«e suggereix, 1 ) una diploïditzacié
molt avançada d'un autotctrapioide molt antic, o bé, 2) un origen ai.iotetraplosde, a partir
d'espècies originalment llunyanes.

Les dades del nombre d'isoenzims no afavoreixen pas tampoc la hipòtesi
autotetrapioide. atès que de les duplicacions esperables en la majoria de sistemes, únicament
han estat identificades en cl 6-PGD i en ei PGM. Tampoc les evidències del comportament
meièt'c (BLANCHE, ¡oc ci/.), on només s'han detectat bivtlents, poden suggerir un origen
autotetraploide, atès que la presència de multivalents és esperable, almenys en un determinat
percentatge.

Però, de fet, la duplicació en aquests dos sistemes (PCM i 6-PGD) apareix també en
£>. bolosii (2jr=18), cosa que en principi ens va fer pensar sn una duplicació ocorreguda en
un determinat parell de cromosomes duplicat respecte a les dotacions eupicides 2n=16 Per
tant. podíem estar davant d'un mateix tipus de duplicació —en un cromosomi»— que
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!' observada m el tetraploide D mont aman. ES remarcal.le. pao, que la duplicació també
apareix en les anuals del subgènere Delphinium. Aquest fiel obliga a plantejar nos que en D
bolosii, tot i el seu caràcter dispioide, els dot cromosomes de més to aponen cap duplicació
suplementària, com a mínim a partir dels enzims analitzats. Aquest fet dóna suport a la
hipòtesi que els dos cromosomes et més s'han format per fragmenució i posterior
^organització del maferi&I hereditari (possible translocació robertsoniana, cf. capítol 6) i no
per duplicació cromosòmica.

Això deixa totalment oberta la interpretació correcta de les duplicacions observades.
MACHON er cd, (1995) analitzen i ¡oci en llmus minor aggr., dels quals només 4 sen
duplicats (PGM, MDH, PRXA-1 i P1XA-2). Les seves plantes leñen 2n=28 cromosomes i
atribueixen l'increment del nombre d'isoenzims a al.lopioïdia semental o bé a la completa
d'un autotctraploidc ancestral, fet que és moll més cl» en les planter de nombres
cronosòmics més ah com ara Olta twopoca (2n«46), 0n GUAZZASI eí a! (1993) delecten
duplicacions residuals en l'enzim PG1. Finí i tot, LUMARET (1986) reporta duplicacions en
Dacrylis tetraploides que també es »oben en els seus diploides ancestrals i que, per tant, han
de significar una traça d'origen molt antic La mateixa diversitat d interpretacions dels
diversos »sternes duplicats (PGI. 6-PGD i PGM) detectats en Clarkia (vegeu b discussió de
CRAWFORD, 1989), fa evident que no hi ha cap possible explicació única. El que si sembla
clar és que la duplicació de fens és una característica ubiqua en ¡'evolució del genoma i
històricament ha estat considerada com eí mecanisme predominant per a l'evolució cap a
noves funcions genètiques (H AL DANE, 19?? OHNO, 1970) Darrerament. WALSH (1995) ha
estudiat el fenomen de ¡a dupiracio oes d'un punt de vista teónc i conclou que a les
pobiar ;c>ns sttfictentaiatt gians. li majona de duplicacions que s' esdevenen poden significar
realment noves funcions en lloc de pseudogens (o al lels nuls) que anteriorment es creia el
més probable. En ei gènere Delphinium, la duplicació ha de tractar-se d'una característica
força antiga, ¿stesa àmpliament pels taxons analitzats que pertanyen a tres subgèneres diferent,
cosa que pot indicar que ens trobem davant d'un grup monofilètic

Les diferències marcades de variabilitat entre les dues espècies perennes poden ser
atribuïdes també a les diferents mides de les poblacions, com va demostrar formalment E v* ENS
(1972). considerablement més petites en D bolosii. Però seria agosarat i masa simplificat
atribuir la menor diversitat només a la mida poblacional Aquests valors es podrien també
atribuir a colls d'ampolla o efectes fundadors (BARRET & KOHN. 1991 ). D bolosiï dóna uns
valors que es troben dins l'interval de variació dels de D virideseem (RiCHTER et al.. 1994),
un endemisme perenne de les muntanyes Wetnachee dels Estats Units, — de fet, l'única
referència en què disposem actualment d'aquests tipus de dades dins la tribu — mentre que D
montanum difereix notablement, probablement per aquesta tetrapioïdia.

b) La proporció o percentatge de ¡oci polimòrfics (P) entre les dues espècies perennss
també va en el mateix semn que el valor A, cosa que referma que D montanum gaudeix
d'una variabilitat marcadament més gran que D bolosu. Amb tol, cal tenir present que en D
motuanum podria haver-hi un petit esbiaix de les dades perquè s'han interpretat menys enzims
(alguns enzims no interpretats com l'ACO o l' MDH semblaven fixats, cosa que faria davallar
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un xic aquesto vaJors). En ambdues espècies eis valors són superiors ais obtinguts en D
viridcscens (RICHTER t( al., 1994). Les llavors et D. mantornan presenten dormància (cf
capítol 3), la qual sovint s'interpreta com un mecanisme de dispersió de varâbilitat en el
temps que pot arribar a retardar o esmorteir l'efecte d'una possible selecció, permeten
mantenir alts nivells de variabili'Jit.

c) En ei subgènere Delphinium, els valors més alts de! nombre mitjà d'al.lels per locus
els enregistren D. Jere&gcri, D. ver&mtnse i £> pengrinum àrab 2,2-2,5. En l'altre extrem
hi ha D davisii, espècie endèmica d'iré« restringida i D. macroptíalum, població molt reduí da
amb una ecologia de dunes, en els dos casos amb 1,6 (en aquesta darrera espècie els valors
baixos també poden ser ocasionats per !a petita mida de la mostra). Tot i així, la majoria de
taxons presenten valors superiors a 2. Pel que fa al percentatge de loci polimòrfics, els valors
més alts correspondrien també a D. f avar gerì, espècie molt àmpliament estesa pel Marroc, i
dues espècies turques D. peregriman i D. virgatvm (63-72 %), mentre que els valors inferiors
els enregistren D davisii i algunes poblacions de D gracile i D. verdunenst amb un 36 %.
En general, les espècies peninsulars presenten una menor variabilitat que les nord-africancs
i les turques.

Aquesta disminució de la variabilitat genètica pot ser indicadora d'una possible erosió
genètica que sofreixen les espècies europees com D. verdumme. Són taxons amb una ecologia
en l'actualitat predominantment arvense. que sovint han estat perseguits amb herbicides o se
situen en t-rrenys que es llauren ràpidament després de la collittk per reduir T efecte de les
males hert es. En canvi, les espècies nord-afncanes mostren un caràcter encara expansiu com
ara ü favargerí Aquestes tendències que observem amb el nostre material justificarien la
inclusió de D verdumme entre Ics espècies amenaçades a França (OuviER el al., 1995).

d) HAMRJCK & GODI (19S9) efectuaren un recull de la diversitat isoenzimàtica
publicada —que, fins al moment actual, és el més ampli de què es disposa— i classifiquen
els taxons en base a 8 característiques: 1 ) el gran grup taxonòmic, 2) la forma vital. 3) l'abast
geogràfic, 4) la distribució regional. 5) el sistema reproductiu, ò) el mecanisme de dispersió
de les granes, 7) el mode de reproducció (sexual o asexual) i 8) la fenologia. Van analitzar
les dades a 3 nivells diferents: ¡'específic, l'interpoblacionai i i'mtrapoblacionai. Aquest darrer
és el nivell en què estem fent les comparacions. Segons aquests autors, les espècies de vida
Harga, àmpliament distribuïdes, que habiten en regions boreals temperades, ai.lògames,
anemòfil.les amb temps de fecunditat més llargs, que es dispersen pel vent i amb
característiques de comunitat més complexes, presenten els nivells de variabilitat
intrapoblacional més grans.

A nivell intrapoblacional, HAMRICK & GODT (¡oc. cit. ) no van trobar diferències de
diversitat isoenzimàtica entre anuals i perennes, que manifesten uns vaJors de Tordre de 1,4
per A i un 30 % per P, tot i que si detecten un increment marcat en les espècies perennes
llenyoses de »-ida Harp (1,7 i 50 %, respectivament). En tots els nostres taxons, els valors
obtinguts han estat notablement superiors, fins i tot, alguns més que les espècies llenyoses.
Tampoc hem detectat una determinada tendència de la variabilitat pel que fa al seu cicle vital.
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Enfe anuals i perennes tail optate <pe te primeres fossin més variables perquè gaudeixen
d'un cicle vitti més cuit i rxrorporen els OBVIS poteries més ràpidament que tes perennes,
que. a més, poden produir descendència per via vegetativa, que fixa e¡s genotips. Però també
conüibueix a conservar la variabilitat, ja que també els genotips hcterozigots es fixen. Si les
espècies anuals presenten nivells de reproducció encreuada alts, s'espera que produeixin
homozigots. Ac jest fenomen és molt més dramàtic si s'autofecunden, doncs només la meitat
de la descendència d'heïerozigot serà heterozigota (sempre que no hi hagi ¿elecció contra els
boniozigots). D'altra banda, les anuals viuen en ambients més heterogenis i variat les (moltes
són espècies colonitzadores) i els efectes de la selecció poden ser més acusats.

D'altra banda, les espècies d'àrees restringides presenten menor variació que les
d'àmplia distribució (BARRET & K.OHN. 1991). Els valors mitjan: reportats en les espècies
endèmiques són A * 1,4 i P - 26,3 %, mentre que l'altre exttem, tes de distribució àmplia
són A - 1,7 i P » 43 % (HAIÄICK & GODT, Ï9SÇ). Els nostres valors són més alts, tot i que
en aquest cas sí que té lloc certa relació entre la mida de la població i el grau de variabilitat.

Pel que la a la distribució regional, les dades reportades (HAMRICK & GODT, /oc. cit.)
semblen indicar l'existència d*IBM gradació de la diversitat, sent major en les espècies boreals
temperades i menor en les tropicals. En aquest cas, cl tàxon d'alta muntanya (D moníanum}
mostra una major diversitat isoenzimàtica respecte de les altres espècies, de distribució
fonamentalment mediterrània, que ja aniria en aquest mateix sentit.

Comparativament, doncs, els nostres resultats superen els valors de variabilitat genètica
recollida per aquests autors per plantes amb les mateixes característiques biològiques. Respecte
a d'altres gèneres ée distribució mediterrània estudiats, aquests paràmetres són d'ordre similar
cnAiidr0cymbittm(CA\}iAPt. 1995)o£c5n/arifl(BüRGEK 1995), mentre que en O*irolophus
s'han obtingut valors mo*t més baixos (A * 1,4 i P = 12%) (GARMATJE. 1995).

e) Sense desmerèixer el valor indicatiu dels paràmetres A i P, l'heteroiigosi esperada
(He) tal vegada és el paràmetre més fiable per quantificar els nivells de variabilitat genètica
isoenzimacca de les poblacions naturals, ja que no depèn de l'arbitrarietat del concepte de
polimorfisme i és una mesura probabilistica que pot ser clarament definida en termes de
freqüència gènica.

L'heierozigosi esperada en les dues poblacions de D moníanum és mol* elevada
(0,307-0,389), el doble aproximadament que D boiosn (0.157-0,183), que s'assembla als
valors obtinguts en D viridescens (0,041-0,161 ) (RICHTER ei al., 1994). De fet, les poblacions
petites i aïllades sovint preseníer. una heterozigosi més baixa que les grans i referma el
possible estat de poblacions depauperades (BARRETT & KOMM, 1991) de BOLI s BOL2.
D'altra bande, les espècies tetraploides solen presentar valors més alts que els respectius
diploides (SOLTis & RIESENBERG, 1986; MACHON et d., 1995). En les nostres espècies
perennes, l'heterozigosi observada sempre Ita estat més petita que l'esperada, però mentre que
en les dues poblacions ée D. baiasti les diferències séti petites, en D moníanum són més
marcades Per tant, tot i que la poliploïdia de D. moníanum faci pensar en una fixació de
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l'heterozigositat pò- í'efecte conservador de les combinacions aJ.lèliqucs additives en
nombrosos gens (CRAWFORD, 1989). el nombre d'honozigots observats en aquesta especie és
molt superior als esperats. La desviació de ta llei (te Hardy-Wcinberg suggereix una
diploidització avançada.

L'interval de vanació de l'heterorigosi esperada ea el sah gènere Delphinium oscilla
entre 0,098 i 0.292. En la majori« de '.axons, rhcterozigosi obst vad; : l'esperada són força
diferents. A diferència de les perennai, algunes espècies anuals com D gracile. D. dovuti, D.
virgafum. D. balansae i D, macrvpctaiwn rheterozigosi observada és més gran que l'esperada,
per tant, s'observen més hcterozigots dels espejáis.

Comparant els resultats obtinguts amb els valors d'hctetozigosi esverada recollits per
HAMRICK & (}ODT (1989), els nostres valors en general son més elevats, especialment els de
D monianum. l'heterozigosi es comporta similarment als paiàmetres A i P. en les diverses
categories analitzades.

7.4.2. IMPLICACIONS REPRODUCTIVES

Respecte al mecanisme de pol.linització, les nostres dades de variabilitat genètica
s'apropen més als valors reportats per a les espècies anemóíilcs que son les que presenten una
major diversitat, mentre que en les entomòfiles (el tipus de poi.linització de les Delpkineae)
són més baixos (HAMRioc & GODT, 1989) En el mode de reproducció sexual i asexual
aquests autors no troben diferències significatives quant a variabilitat mtrapoblaciorul, tot i
que cal unir present que la reproducció asexual manté els genotipi. D'altra banda, el
mecanisme de dispersió de les granes pel vent sembla produir major variació isoennmàtka,
tes expansions i ornamentació de les granes dels nostres taxons sembla indicar que aquest
sistema és força habitual en la tribu (cf. apartat 3.6.).

En els taxons anuals, la majoria dels valors de l'índex de fixació de Wright (F) per
població (cf. taula 7JO.) estan propers a O, cosa que indica un equilibri entre homozigots i
heterongots» excepte en D peregrimun (0.255), D fwergeri (0.261-0,286) —són les
poblacions en què hem detectat una major variabilitat uoetuurtafka— i especialment la
població VER3 (0303), en les quals té lloc un excés d'homoagots El valor del coeficient r,
calculat a partir de F dóna, en la majoria de casos, valors prcpers a 1 que mdiqt-n que els
aparellaments son a l'atzar i. per tant, les taxes d'al.logàmia han de ser molt altes. Aquests
resultats es corresponen amb les taxes d'al logàmia obtingudes en els encreuaments controlats,
que són de Tordre del 70*80 % de ¡a producció de granes (cf. capítol 5). Per tant, a partir
d'aquestes dades podem inferir que aquestes espècies »enen un comportament bàsicament
tUòpm. Segons BROWN (1990) sen predominantment aDògames perquè s < 0.01.

Les desviacions d'aquest patró general ens poden ajudar a comprendre fenòmens que
tenen importància a escala poblacional. Per exemple, els elevats valors del coeficient
d'autngàmia v trobats en la població VER3. ens fa pensar en un possible efecte fundador
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(MAYR. !%3), és a dir. restabliment d'una nova població que porta una petita fracció de la
variació genètica de I« població parental. La població VER3 creix al marge de la carretea,
ea una zona de temi remoguda i Is molt possible que s'hagi originat a partir d'un o pocs
individus, que posteriorment s'han anat escampant. La IM de BAKER (1955. 1%7) postula
que. atès que la probabilitat de dos o met propaguis fiad» una mateixa localitat és moh
minsa, h majoria d'efectes fundadors a illes tel estat ocasionats per un sol individu. Aquest
ha de iaia capacitat d'autofecundació per reeixir a fundar la nova població. Aquest tipus de
fenòmens reproductius (reforç et l'autogàmia en poblacions sistemàticament agredides)
podrien desembocar, a la llarga, en una dràstica disminució de la diversitat genètica, fenomen
conegut com a inbreeding depression —també detectat en algunes poblacions de 0 nelsonii
(WASER &. PRICE, 1994)—, que explicaria baixes tetes de diversitat genètica detectades en
poblacions europees de D ver Júnense i que, per tant, estarien a la base de llur consideració
com a amenaçades (OLIVIER el ai. 1995).

Pel que fa a les dues espècies de perennes, els vaiors d'F són d'ordre relativament
similar i es troben dins el marge de variació de D \iridescens (RICHTER er al., 1994), Amb
tot, D Mosti manifesta un index de fixació lleugerament més petit, que es tradueix amb una
t més gran i, per taüt, comparativament a partir d'aquestes dades, són menys autògams que
0 monianum. Aquests valors no es corresponen amb els resultats obtinguts prèviament (c/
capítol 5), ja que empíricament hem trobat que D montunas es comporta com a al.logama
estricta mentre que D baiasti, en canvi, presenta certa autogàrrua espontània (de l'ordre d'un
20 % de producció de granes, tant en condicions experimentáis com de camp)

En D bolosn hem detectat una freqüència molt elevada vie robadors de néctar, però
en general no pol linitzen perquè visten les flors externament Per tant. en principi no
influiran en la variabilitat genètica d'aquestes plantes. D'altra banda, en la població Je là
Noguera (BOLI) varo detectar molts esftefjds del gènere Macroghsmm stellaîarum (cf.
capitol 4) que podrien afavorir les taxes d'autogàmia i geitonogàmia perquè ies visites són
menys sistemàtiques que les dels abellots. Aquesta podria ser una possible explicació de
perquè el valor de s (coeficient d'ai-togàmia) ¿s més alt en ía població BOL i. Aquest tipus
de pol Imitzadors tenen un gran p-iralclismc amb els colibrís que visiten les espècies
americanes de Delphinium (PYKE, 1978a; WASER, 1978; PRICE & WASER, 1979; RICHTER et
al.. 1994).

Les mesures isoenzjtnàtiques són el results; observable de la interacció de múltiples
variables que impliquen diferents factors biologies i la història evolutiva del tàxon. Per
discernir la influència d'aquestes interaccions sobre la variabilitat genètica és important
determinar l'efecte dels components intrapoblacicnals. interpoblaciorals i totals. La sevr
quamificacio es pot obtenir a partir de l'estadística de l'índex de fixació de Wright < FIV FÏT

1 Fn ). En la taula 7.1 !. hi ha representats aquests paràmetres per âls taxons en què teníem més
d'una població

0. fw-frgeri i 0, verdumme mostren un patró similar, en què el component de
variabilitat intrapoblacicnal (0,443 i 0,4$ 1 ) influeix mes que l'intcrpoblacional (0,051 i 0,073).
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L'elevat valor de Fff (0.466 i 0.471) denota que aquestes espècies tampoc estar en equilibn.
per excés <f homozigots. Ea DL gracile, d component interpoblacional és més all (0.073) {¡ne
rintiapoblacional (0,039)» tot i que els valors són molt petits i propos. El component total
(0,109) és notablement menor que en tes dues espècies anteriors, cosa que indica un major
equilibri.

Les Aies espècies perennes mostren comportaments ben diferents. D monianwn
seguiria una tendència semblant a D. fovargcri í D. verdunense, però el component
interpoblacionai és profjorcionalment més alt. En D bolosii, el component interpoblacional
té més pes. però ei mal és proper a O i. per tant, estan en equilibri

Tot i això, remarquem que cal considerar iotes aquestes dades com una primera
estimació, ja que la mida de la rrostra, així com el nombre de enzims estudiats són
relativament baixos.

7.4,3. CONSIDERACIONS FER GRUPS

D.

D montanum. tot i ser una espècie endèmica, gaudeix d'una 'mportai.t variabilitat
genètica que denote un estat de la bona salut de Ics poblacions, tot i que es coneixen poques
localitats d'aquesta espècie (SIMÓN et al.. 1995), D'altra banda, és remarcable que k pressió
dels isards al Cadí (MON?) no sembla que afecti la variabilitat genètica, ja que de moment
r,o es detecten diferències importants entre ambdues poblacions, ni un excés d'hcterozigots
que denotí un increment de la reproducció vegetativa.

D.boloMÍ

La menor variabilitat genètics detectada en D. bolosn respecte a r al tra espècie perenne
pot set atribuïble, com hem indicat, a una menor mida de la població que produeix ur» efecte
important d "erosió genètica En aquest sentit, és remarcable que la població d'Ulldemolins
(BOL2). que nome« té un centenar d'individus, mostra valors inferiors a l'altra població
(BOL 1 ), que conté un miler d'individus Aquests resultats també s*mtuien en els encreuaments
mtcrpoblacionals. ja que BOL2 s'encreuava millor amb BOLI que mtrapoblac naiment (cf
capítol S). Aquesta menor v arabi li tai és un aspecte a tenir en compte en la seva conservació,
ja que la supervivència d'espècies a llarg termini depèn del manteniment d'una variabilitat
genètica suficient entre poblacions per adaptar-se a noves pressons de selecció portades pels
canvis mediambiemals (ScHONF.WALD-Cox, 1983).

Les does úniques poblacions conegudes d'aquesta espècie, mostren patrons de bandes
que són molt semblants i que comparteixen la majoria dels al Icls En la població de !a
Noguera hem detectat una petita diferència & escala de subooblacions en el PGI. Aquesta
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població està situada en dues terrasses sobre el Segre, eis individus de la terrassa superior
mostren una banda tenyida a ia part inferior de! gel que no apareix e« els altres.

L'anàlisi de fes dato obtingudes en el subgènere Delphinium semblen indicar que hi
ha ate »veis de similaritaí eau« tes poblacions. Per verificar aquestes hipòtesis s*ban calculat
la identitat genètica de NB (1978), que mesura la semblança de les freqüències al lèliques
entre parells de poblacions Í es mou en un interval de O a 2 (cf. taula 7.11). Els valors
obtingut són relativament ait§% amb una mitjana de 0.814 i un interval de variació que oscilla
de 0,522 a 0,998, que confirmen aquesta gran semblança, c,uc també s'ha detectat a nivell
citogenètk (c/ capítol 6). la manca de barrerei genètiques d'encreuament (cf. capítol 5)
també donen suport a aquesta idea. Han detectat, en general, una major vanabi iitat genètica
que em les espècies perennes, que pot ser deguda al seu ekle més curt i a l'adaptació & nous
ambients.

Toies aquestes dades (citogenètiques. electróforètiqi!es i reproductives) denoten que és
un grup monofilètic. estable i de diferenciació força recent

A partir del test de MANTEL (1967). que determina sí els elernenis de dues matrius
ssmètriques presenten correlació, s'ha trobat que la variació genètica (identitat genètica) no
estava correlacionada significativament amb '•• distnbucsó geogràfica (r = 0.233). ni amb els
caràcters morfològics (r * C. 181), tot i que a grans trets si que s'intuïen aquestes tendències
(BLANCHE el a/., 1995) En ambdós casos, però, s està correlacionada en el sentit que r X
0. Aquests resultats poden ser deguts a que la mida de! mosír?'ge és petita o perquè realment
no és significatiu

A partir dels valors d'identitat genètica s'ha elaborat un cluster {cf. f gura 7.9.) que
expressa la relació entre els taxons estudiats basat en aquest paràmetre
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Taula 7.12. MATRIX DE DïSTÀKCffiS GEOGRÀFIQt'FS (PER SOBKE LA DIAGONAL) I
D'IDEN^ITAT GENÉTICA (PER SOTA) DC NEI (1978) EN EL DELPHIMIM.

TiMB FAVI FAV2 FAV3 OBC! MACI COSI BALI VEKI VtR3 (MAI GSA2 GRA3 DAVI pul VIRI

FAVI »***» 30 130 540 220 423 MS 1460 1490 OSO 1100 1100 3?» 4510 MIO

FAV2 0,990 ***** 125 560 200 460 400 1490 1510 1310 1130 1130 * JW 4530 3640

F.AV3 0,991 0.99C *«**" 5» 190 415 453 1530 1550 1420 11 TO UTO 3960 4600 3740

CACI 0,7« 0.7W 0.114 »«*»* 750 175 265 940 <»50 120 610 610 3390 4160 3290

MACI OJ21 0,145 WTi 0,f2 J ****" 650 580 1700 1120 1590 1340 1340 3ft3 4750 3S30

COS! 0,751 0.7W 0,104 0,fff 3.900 ***** 95 1010 ,040 910 750 750 3370 4140 3260

BALI 0.777 0,103 OJ35 0,995 0,931» 0.9W **»** HOC I1M 1010 650 650 3410 4150 3290

VER! O.W2 0,115 O.Ì26 0,̂ 0 0,̂  0,132 0,170 ***** 120 160 m 365 25«» 3350 2250

VER3 0,115 O.S29 0,133 OJ73 0.165 0,127 O.S51 0,993 ***** 140 420 415 2610 3400 24»

ORAI O.W7 OJI9 0,102 CJ12 0,755 0,664 0,702 O.iW 0,174 ***** 315 310 2660 3500 2710

G»A2 OJÖ6 0,322 O.ÌW O.WI 0,?62 0,641 0.éS2 O.S75 O.S6S 0,991 ***** 5 2760 3530 2730

GRA3 0,7t2 0,791 0.711 0,646 0,775 0,60? 0,636 0,14! 0,141 0.972 0,915 **»* 2760 3530 2730

DAVI 0,665 0.671 OJOI 0,901 O.S01 O.S91 O.S92 0.759 0.75S 0,514 0.565 0.522 **** 830 520

PEK1 0,749 0.7W 0,779 0,903 O.S75 0.933 O.IS7 0,177 OJ96 C.752 C.739 0.739 0,830 ***** 190

VIRI 0,746 0,733 0,741 O.Ì56 0,113 0,797 O.S19 0.925 0,939 0,769 0.755 0,724 0,152 U.S5I ****"

Les» diswncici s'expressen a km
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Figura ? J. Anàlisi dmttr d« hi identitat m cl subgènere Delphinium.
Percentatge de desviació * 930?
Correlarle cofenetíei - 0.774
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S- CONCLUSIONS

S ha dut a terme una prospecció 4e ta reproducm a de la Dclpturtfot a
la Mediterrani* occidental S'han analitzat 21 taxons, que pertanyen ais gèneres Aconttum.
Dflphtnium i C(tsohJa

i.- La de ks De^ptàneae adaptada a la poi.limtzició per
a) £1 penant es petaloide i
b) Mostren brillants, vius. bàsicament gammes de o violats i, menys

grocs. o TOSAS, fi« fan Ic- corol·les visibles.
c) Presenten i hercogam:a

Existeixen dos models diferenciats d'inflorescències
a) Fn Íes especie? perennes, ka té una estructura de poc o

ramificat i compacte cut «n floració a ta periode de
temp* limitât

I»i En les especies anua!5. la és i oberta, amb
possibilitat d emissió de de

2 - Les ée fes ei nectar í »vint
de netta- Sé« nectanferes. anà producció de 6- ' 7 Ml en les

perennes i de 14 pi ea h» anuals, i una de «eres «lla de] 40-60 %. La
àe nectar no eüà directament relacionada amb la de l'esperó, sino oes
ta (loral

LA ' ribvKió del néctar produït diris de les inflorescències te implicaciofu importants
en e* • >Jei de voi érfs pol Imitzadors. Lei (situades s la
dels ra> BI) una producció de nec^r e!e%ada que no p« ks

(situades ta mes apicalmcni) Això afsvoreix l'elecció d'una tlor
situada hasaiment a la per part dels que. alea l'existència de
dicogamia-hercogàmia. potència l'ul.logàrnia
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A més éel néctar, que pot ser considerat con la recompensa principal, la gran
producció pol linict pot ser utilitzada com a recompensa pels pol.iinitzadors menys específics.

j.-AconitumiehsubgéntTttDelphinasTnimi Oligopbyilon k Delphinium són plantes
¿c cick perenne que es comporten com a geòfils Els subgèneres Staphisagria i Delphinium
i d gènere Consolida son piantes de cicle anual o teròfits. Les espècies dei subgènere
Siaphisagria, considerat tradicionalment con a biennaí. sempre s'han comportat com a anuals
estrictes.

Les espècies perennes presenten unes taxes de germinació rruh més baixes (0-70 %)
que tes aní»'' (2S-8U %)» un rite» de desenvolupament molt mis tait • no sempre floreixen
el primer any En tots els taxons, ei pende de germinació és força llarg, d'uns 30 dies,
aproximadament A la memóna s'aporten dades sobte el desenvolupament, la fenologia í ¡oral,
ei, mecanismes de dispersió i hi maduració de les granes d'aquests taxons.

Les espècies perennes poden reproduir-se vegetali \ ameni per fragmentació dels òrgans
(mels i ruâmes).

4.- La biologia de ia pol hnstzaaó s'ha estudiat a partir de 21 ? hores de censos en el
de 22 poblacions Podem concloure que els himcnòpters son els visitants florals

mes freqüents i contenen els pol.'iniîzadors nés efectius, principalment abellots del gènere
Bambús La divemtaf d'espècies de Bomhus és a les zones d'alta muntanya, en
Aíonnum i D monianum. i disminueix marcadament a les poblacions de zones ahitudinalment

baixes En els taxons pren més importància el gènere Jmtgilla. de manera molt
notabie en fes poblacions nord-alricanes Els ícpiuòpters obsen ats nociés cerquen nectar i
l'efectivitat com a pol linitzadors és baixa L'espècie Macroghs^nm steUatarwn l'hem censat

a pol Imitzador en la majoria de poblacions de Delphinium. Els lepidòpters no visiten de
manera legal les d "aconits peí limitacions morfològiques, ja que no poden corbar les
1 l«rgues espmtrompev La resta d'ordres d'insectes (dipters. coïeòpters i heteròpters) poder,
comportar-se a pol hrutzadors de manen accidentai.

Les diferències d espectres de \ rsitants florals i pol iinitzadors semblen més degudes
à to ¿isponiblc que a diferències morfològiques, ja que la gran diversitat de morfologies

ne repercuteix substancialmc.it en ei comportament dels \ectors

S'han detectat fenòmens de robatori de nectar en poblacions d M lycocionum. D
montünvm. D. bolom. D gracile t C. ajacis, a causa, en la majoria de casos, de limitacions
de li morfologia floral. Tot i així. no nen trote una correlació entre h llargada dels ncc-aris
i les probóscides deis vectors. L'anàlisi de les càrregues pol Uniques dels insectes capturats
demostra que aquests vectors see predominantment o!«}?oièctics, ja que ei pol.ien de
Delphineüt és el majoritari.
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5.- Per a l'estudi dels sistemes reproductius s'han dut a terme més de 4.200
encreuaments, els quals ens han permès concloure que es tracta de plantes fonamentalment
al.lògames, parcialment autocompatibles. Es poden diferenciar diversos models reproductius:

a) Plantes esüict?jTicnt al.lògames (A. napellus^ A. anthora, D. montanum).
h) Plantes amb taxes d'autogàmia clarament inferior a les d'al.logàmia (A. fycoctonum,

sèrie Fissa, sèrie Pentagyna, subgènere Delphinium, Consolida).
c) Plantes amb taxes d'autogàmia molt elevades properes o superiors a les

d'al.logàmia (subgènere Staphisagria).

Totes les plantes són autocompatibles. L'augment de les taxes d'autogàmia és causat
perquè rbercogàmia no és completa (es produeixen contactes estam-estigma), mentre que la
proteràndria és marcada en totes les estirps. No s'han detectat fenòmens de partenogènesi.

Els valors de la relació P/O obtinguts indiquen que tots els taxons de Delphmeae
estudiats són al.lògams facultadas excepte D. Staphisagria, que s'allunya molt dels valors
proposats per CRUDEN (1977) i que seria al.lògam obligat. A grans trets, els valors de P/O
donen suport al tipus de sistema reproductiu en base als encreuaments assajats.

6.- Del programa d'encreuaments interespecífics duts a terme es conclou que:

a) Les hibridacions entre espècies filogenèticament properes de Delphinium han
produït granes viables en un percentatge elevat (34-78 %). Això suggereix 1?.
feblesa de barreres genètiques, tant entre les espècies anuals com entre les
espècies perennes assajades.

b) Els encreuaments entre espècies de Delphinium que pertanyen a subgèneres
diferents han donat percentatges de granes viables molt baixos o nuls (0-0,7%).

c) Les hibridacions entre les espècies de Consolida assajades han donat percentatges
de granes també baixos (4-34 %). Aquest fet és demostratiu d'un model de
diversificació i aïllament interespecífic notablement diferent al de les espècies
anuals de Delphinium amb les quals han estat relacionades segons models
taxonòmics obsolets.

7.- A partir del control citogenétic de 18 poblacions no s'han detectat anomalies ni
aberracions cromosòmiques, ni alteracions del cariotip que poguessin comprometre l'èxit del
programa d'encreuaments. S'han observat dos nombres de hase: x=8 en la majoria de taxons
(és el nombre predominant de la tribu) i x=9 en D, holosii i D Staphisagria. En l'àrea
d'estudi, la poliploïdia només s'ha détectât en les espècies d'Aconitum i D montanum. Pel
que fa al cariotip, es diferencien 3 grups:

a) Cariotips que presenten el model tipus de la tribu, amb dues parelles de
cromosomes llargs (2n=16).

b) Cariotips amb una parella de cromoson« s llargs (2n=16).
c) Cariotips amb una parella de cromosomes »iargs (2n=18).
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En relació als encreuaments interespccifics, no sembla que les diferències de nombres
cromosòmics (2n=l6 i 2n=18) entre taxons molt propers a nivell de subgènere, sigui ima
barrera genètica important en la formació d'híbrids.

8.- L'estudi electroforèctic ha permès resoldre 13 sistemes isoenzimàtics. S'ha analitzat
la diversitat genérica per mitjà de l'estudi dels paràmetres P (percentatge de ¡oci poümòrfics),
A (nombre mitjà d'aLlels per locus). Ho i He (heterozigosi observada i esperada,
respectivament). Els grups supervisáis han estat:

a) D. moniaman, que mostra una gran variabilitat genètica intra- i interpoblacional. Els
valors d*A (2,5-2,8) notablement elevats es corresponen amb la superior
diversitat genètica esperable en un tetraploide.

b) D. bolostij que mostra una escassa diversitat (valors d'/4 entre 1,7 i 1,8),
probablement a causa de fenòmens d'auto fecundació i de la petita mida de les
poblacions. L'erosió genètica observada reclama una atenció especial sobre
Festat de conservació d'aquesta espècie.

c) Subgènere Delphinium, que permet detectar certa correlació entre la diversitat
genètica obtinguda i les distàncies geogràfiques entre poblacions estudiades. Els
valors d'A oscii.len entre 1,6 i 2,5. La gran similitud isoenamàtica que
concorda amb les similituds morfològiques, citogenètiques i la pràctica
absència de barreres reproductives, ens suggereix que es tracta d'un grup
monofilètic, de diferenciació recent i amb una escassa divergència genètica.

S'ha calculat també els índexs de fixació de Wright (F) i les taxes d'autogàmia a partir
del coeficient s. Aquesta estimació dels sistemes reproductius per mitjà de relectroforesi
d'isoenzims és coincident, a grans trets, amb els resultats dels encreuaments assajats.

9.- Dels estudis realitzats en aquesta memòria se'n desprenen algunes conclusions de
tipus taxonòmic:

9.1.- Totes les espècies i poblacions estudiades del subgènere Staphisagria sempre
s'han comportat com a anuals estrictes. Per tant, el caràcter taxonòmic anual-
biennal no pot ser utilitzat com proposen alguns autors.

9.2.- El ïàxon descrit com a D fission subsp. fontqueri ha resultat ser un sinònim de
ü. bolosü a partir de les coincidències amb el nombre cromosòmic, els trets
morfològics bàsics i els patrons de bandes isoenzimàtiques molt similars.

9.3.- A partir dels encreuaments interespecífics en Delphinium i Consolida es referma
la proximitat de les espècies que pertanyen al mateix subgènere i la poca
afinitat entre les espècies de subgèneres i seccions diferents. Això referma que
les taxonòmiques supraespecifiques estan fundades a partir d'afinitats
filogenetiques.
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10.- El model de diversitat de les Delphineae existent a k Mediterrània occidental
presenta unes caractéristiques pròpies i tn percentatge d'endemismes molt elevat (el 70 % de
les especies estan restringides). Ets fenòmens reproductius han jugat un paper cabdal en aquest
procés de diferenciació. Podem indicar, com a tendències principals:

10.].- Tendència a k simplificació de la morfologia floral de les espècies anuals
mediterrànies, amb una reducció del nombre d*estams, de la producció de
pollen per antera i del nombre de primordis; els pètals laterals de Delphinium
perden els cilis i aquestes peces desapareixen en Consolida. D'altra banda, té
lloc un increment de la producció de flors i de ramificacions, adoptant una
inflorescència més paniculiforme i oberta que les perennes, que permet una
eclosió més gradual de les flors. També s'observa un augment de les taxes
d'autogàmia.

10.2.- El subgènere Staphisagria mostra un conjunt d'estratègies reproductives molt
divergents i originals dins les Delphineae mediterrànies que comporta una
reducció de la llargada de l'esperó, una reducció dràstica del nombre de granes,
un increment significatiu de la mida de la grana i un increment notable de les
taxes d'autogàmia.

10.3.- Els principals mecanismes d'aïllament reproductiu de les Delphineae són
geogràfics, fenològica i en algun cas, ecològics. L'aïllament genètic observat
és molt feble.
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