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7.4. DISCUSSIO

7.4... VARIABILITAT GENETICA ISOENZIMATICA

Els tres grups de tixons que hem escollit per estudiar la diversitat isoenzimatica
meawren caracteristiques ben diferenciades que influcixen en la seva variabilitat genética.
Recapitulant, D. montanum és una espécie perenne, tetraploide {2n=32), endémica, que habita
en ambients subalpins. . bolosii també és perenne i endém:ca, amb una mida prblacional
inferior a D. montanum, i presenta la particularitat de ser un dispicide amb 2n=18. Es localitza
<n ambients més montans, altitudinalment més baixos. El subgénere Delphinium esta format
per espécies anuals (excepte D. balansae), diplcides —amb una clara reduccié de la quantitat
de DNA respeciz les perennes (AL-KELIDAR & RICHARDS, 1981)—, amb una distribucio, en
general, molt més amplia 1 una ecologia arvense, subestépica 1 colonitzadora. Viuen a una
alttud notablemens inferior que els altres dos taxons, sovint orop del nivell del mar.

a‘ El nombre mitja (’al.lels per locus (A) é3 molt alt en D. montanum (2,5-2.8) i
sensiblement més baix en D. bolosii (1,7-1.8). En la primera espécie, els valors wan alts es
poden atribuir al sev cardcier poliploide, atés que I'éxit dels poliploides c¢:.ta basat,
principalment. en el manteniment de la hibnditat, és a dir. I'efecte mantenidor de 1"heréncia
tetrasOmica incrementa automaticament el nombre d’al lels presents a un locus determinat
(StesBINS, 1080). Tot i aixd. només hem detectat duplicacions en els enzims 6-PGD 1 PGM.
Es remarcable que. tot i gaucir del doble de cromoscmes, aquest fet no es reflecteixi en els
pations de bandes ¢zls altres enzims estudiats. De fet, com ja hem indicat anteriorment. altres
dades com ia mida del gra de pol.len, la densitat d’estomes {(BLANCHE. 1991) o el nombre
d’estams, tampec denoten aquest increment del material hereditari. De fet, les duplic-cions
detectades son de dificil explicacié. en termes evolutius.

Primerament, caldria remuntar-se a la discussié sobre l'origen autopoliploide 1
al.lopoliploide del 2n=32. Les evidéncies raorfologiquas dei canotip (c/. BLANCHE, 1951)
assenyalen |'abséncia de quartets de cromosomes. cosa gue suggereix, 1) una diploiditzacio
molt avancada d'un autotetraploide molt antic, o bé, 2) un origen ai lotetraploide. a partr
d’espécies originalment [lunyanes.

Les dades del nomore d'isoenzims no afavoreixen pas tampoc la hipotesi
autotetrapioide, atés que de les duplicacions esperables en la majoria de sistemes, inicament
han estat identificades en ¢l 6-PGD 1 en ei PGM. Tampoc les evidéncies del comportament
meidtic (BLANCHE, loc. cir.), on només s'han detectat bivalents, poden suggeri; un origen
autetetraplioide, atés que la preséncia de multivalents és esperable, almenys en un determinat
percentatgc.

Pero. de fet, la duplicacié er aquests dos sistemes (PGivi 1 6-PGD} apareix també en
D. bolosii {2n=18), cosa que en principi ens va fer penszr =n una duplicacid ocorreguda en
un determinat parell de cromosomes duplicat respecte a les dotacions eupicides 2n=16. Per
tant, podiem estar davant d'un mateix tipus de duphcacié6 —en un cromosoma— que
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I'observada en el tetraploide D montamum. Es remarcsble, perd, que la duplicacié tarmbé
apareix en les anuals del subgénere Delphinit.m. Aquest fet obliga a plantejar-nos que en D.
bolosii. tot i el seu caricter disploide, els dos cromosomes de més no aporten cap duplicacié
suplementaria, com a minim a partir dels enzims apalitzats. Aquest fet déna suport a la
hipdtesi que eis dos cromosomes de més s’han format per fragmentacié i posterior
reorganitzacié del matenizl hereditari (possible translocacié robertsoniana, cf. capitol 6) i no
per duplicacié cromosdmica.

Aixd deixa totalment oberta la interpretacié correcta de les duplicacions observades.
MACHON et al. (1995) analitzen 8 loci en Ulmus minor aggr., dels quals només 4 sén
duplicats (PGM, MDH, PRXA-1 i PRXA-2). Les seves piantes tenen 2n=28 cromosomes i
atribueixen I’increment del nombre d’isoenzims a al.lopicidia ssgmental o bé 2 la completa
d’'un autotetraploide ancestral, fet que és molt més clar en les plantes de nombres
crorosdmics més alt com ara Olea europaea (2n46), cn OUAZZAN ei al (1993) detecten
duplicacions residuals en I'enzim PGI. Fin: i tot, LUMARET (1986) reporta duplicacions en
Dactylis tetraploides que també es troben en els seus diploides ancestrals i que, per tant, han
de significar una traga d'origen moit antic. La mateixa diversitat d'interpretacions dels
diversos sistemes duplicats (PGl. 6-PGD i1 PGM) detectats en Clarkia (vegeu la discussié de
CRAWFORD, 1989), fa evident que no hi ha cap possible explicacié Gnica. El que si sembla
clar és que la duplicacio de gens és una caracieristica ubiqua en !'evclucié del genoma i
historicament ha estat considerada com el mecanisme predominant per a I'evolucié cap a
noves fincicns genétiques {HALDANE, 1922 OHNu, 197C). Darrerament. WALSH (1995) ha
estudiat ¢l fenomen de l2 dupiiraciy des d'un punt de vista tedric i conclov que a les
pobiacions suficientinent grams, lz2 majoria de duplicacions que s’esdevenen poden <ignificar
realment noves funcions en lloc de pseudogens (o al.lels nuls) que anteriorment es creia el
més probable. En el génere Delphinium, la duplicacid ha de tractar-se d'una caracteristica
forga antiga. estesa ampliament pels taxons analitzats que pertanyen a tres subgéneres diferent,
cosa que pot indicar que ens trobemn davant d’'un grup monofilétic.

Les diferéncies marcades de vanabilitat entre les dues espécies perennes poden ser
atribuides també a les diferents mides de les poblacions. com va demostrar formalment EWENS
(1972). considerablement més petites en D. bolosii. Perd seria agosarat 1 massa simplificat
atribuir la menor diversitat només a la mida poblacional. Aquests valors ¢s podrien també
atribuir a colls d’ampolla o efectes fundadors (BARRET & KOHN. 1991). D bolosii dona uns
valors que es troben dins {interval de variacio dels de D. viridescens (RICHTER et al.. 1994),
un endemisme perennc de les muntanyes Wetnachee dels Estats Units, —de fet, 1'inica
referéncia en qué disposem actualment d aquests tipus de dades dins la tribu— mentre que D
montanum difereix notablement, probablement per aquesta tetrapioidia.

b) La proporcié o percentatge de loci polimorfics (P) entre les dues espécies perennss
també va en el mateix sentit que el valor A, cosa que referma que D. montanum gaudeix
d’una variabilitat marcadament més gran que D. bolosii. Amb tot, cal tenir present que en D.
montanum podria haver-hi un petit esbiaix de les dades perqueé s han interpreiat menys enzims
(algunz enzims no interpretats com I'ACO o I'MDH semblaven fixats, cosa que faria davallar
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vn xic aquests valors). En ambdues espécies eis valors son superiors als obtinguts en D.
viridescens (RICHTER ef ai., 1994). Les llavors de D. montanum presenten dorméancia (cf
capitol 3), la qual sovint s’interpreta com un mecanisme de dispersié de variabilitat en el
temps que pot arribar a retardar o esmorteir i'efecte d’una possible seleccié, permeten
manteair alts nivells de variabili‘at.

c) Eq el subgénere Delphi-ium, els valors més alts del nombre mitja d’al.lels per locus
els enregistren D. favargeri, D. verdunense i ) peregrinum arab 2.2-2.5. En I'altre extrem
hi ha D. davisii, espécie endémica d’area restiingida i1 D. macropetalum, poblacié molt reduida
amb una ecologia de dunes, en els dos casos amb 1.6 (en aguesta darrera espécie els valors
baixos també poden ser ocasionats per !a petita mida de la mostraj. Tot i aixi, la majoria de
taxons presenten valors superiors a 2. Pel que fa al percent=tge de loci polimérfics, els valors
més alts correspondricn també a D. favargeri, espécie molt ampliament estesa pel *farroc, i
dues espécies turques D. peregrinum i D. virgatum (63-72 %), mentre que els valors inferiors
els enregistren L. davisii i algunes poblacions de D. gracile i D. verdurense amb un 36 %.
En general. les espécies peninsulars presenten una menor vanabilitat que les nord-africanes
1 les turques.

Aquesta disminucié de la vanabilitat genética pot ser indicadora d'una possible erosio
genética que sofreixen les espécies europees com D. verdunense. SOn taxons amb una ecologia
en |’actualitat predominantment arvense. que sovint han estat perseguits amb herbicides o se
situen en 1:renys que es llauren rapidament després de la collita per reduir I'efecte de les
males hert 2s. En canvi, les espécies nord-africanes mostren un caracter encara expansiu com
ara D. favargeri. Aquestes tendéncies que observem amb el nostrc matenal justificarien la
inclusié de D. verdunense entre les espécies amenacades a Franga (OLIVIER er al., 1995).

d) HAMRICK & GODT (1989) efectuaren un recull de la diversitat isoenzimatica
publicaca —que, fins al moment actual, és el més ampli de qué es disposa— i classifiquen
els 1axons en base a 8 caracteristiques: 1) ¢l gran grup taxonomic, 2) la forma vital. 3} i"abast
geografic, 4) la distribucié regional. 5) el sistema reproductiu, 9) el mecanisme de dispersid
de les granes, 7) el mode de reproduccid (sexual o asexual) 1 8) la fenologia. Van analitzar
les dades a 3 nivells diferents: i’ especific, I'interpoblacionai i I’ intrapoblacional. Aquest darrer
és el nivell en qué esem fent les comparacions. Segons aquests autors, les espécies de vida
liarga, ampliament distribuides, que habiten en regions boreals temperades, ai.logames,
anemofil.les amb temps de fecunditat més llargs. que es dispersen pel vent i amb
caracteristiques de comunitat més complexes. presenten els nivells de vanabilitat
intrapoblacional més grans.

A nivell intrapoblacional, HAMRICK & GODT (loc. cir.) no van trobar diferéncies de
diversitat isoenzimatica entre anuals i perennes, que manifesten uns valors de I’ordre de 1.4
per A i un 30 % per ¥. tot i que si detecten un increment marcat en les espécies perennes
llenyoses de ~:da ilarga (1,7 i 50 %, respectivament). En tots els nostres taxons, els valors
obtinguts han estat notablement superiors. fins i tot. alguns més que les espécies llenyoses.
Tampoc hem detectat una determinada tendéncia e la variabilitat pel que fa al seu cicle vital.
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Entre anuais i perennes s=ria espe.able que les primeres fossin més variables perqué gaudeixen
d’un cicle vital més curt i i~corporen els canvis gendmics més ripidament que les perennes,
que, a més, poden produir descendéncia per via vegetativa, que fixa eis genotips. Perd també
contribucix a conservar la variabilitat, ja que tamb¢ els genotips heterozigots es fixen. Si les
espicies anuals presenten nivells de reproduccié encveuada alts, s’espera que produeixin
homozigots. A uest fenomen és molt més dramatic si s autofecunden, doncs només la meitat
de la descendéncia d heterozigot serd heterozigota (sempre que no hi hagi seleccié contra els
honsozigots). D’altre banda, les anuals viuen en ambients més heterogenis i varial les (moltes
sén espacies colonitzadores) i els efectes de la seleccid poden scr més acusats.

D’altra banda, les espécies d’arees restringides presenten menor variacié que les
d’amplia distribucié (BARRET & KOHN, 1991). Els valors mitjanc reportats en les espécies
endémiaues son A = 1.4t P = 26,3 %. mentre que |’altre extrem, les de distribucié ampliz
son A = 1,71 P = 43 % (Hamuick & GoDT, :985). Els nostres valors son més alts, tot i que
en aquest cas si que té lloc certa relacié entre la mida de la poblacié i el grau de variabilitat.

Pel que 1a a la distribucié regional, les dades reportades (HAMRICK & GODT, loc. cit.)
semblen indicar I'existéncia d’una gradaci de la diversitat, sent major en les espécies boreals
temperades 1 menor en les tropicals. En aquest cas, ¢] taxon d’alta muntanya (D. montanum)
mostra una major diversitat isoernzimitica respecte de les altres espécies. de distribucié
fonamentalment mediterrania, que ja aniria en aquest mateix sentit.

Comparativamcnt, doncs, els nostres resultats superen els valors de variabilitat genética
recollida per aquests autors per plantes amb les mateixes caracteristiques biologiques. Respecte
a d’altres géneres de distribucio mediterrania estudiats. aquests parametres son d ordre similar
en Androcymbium (CAUIAPE. 1995) 0 LcSularia (BORGEN, 1995), mentre que en Cheirolophus
s han obtingut valors mo't més baixos (A = 1,4 1 P = 12%) (GARNATIE. 1995).

¢) Sense desmeréixer el valor indicatiu dels parametres A i P, I'heterozigosi esperada
(He) tal vegada és el parametre m¢s fiable per quantificar els nivells de vaniabilitat zenética
isoenzimatica de les poblacions naturals. ja que no depén de |'arbitrarietat del corn<epte de
polimorfisme i és una mesura probabdilistica que pot ser ciarament definida en termes de
fregiiéncia gémca.

L’heterozigosi esperada en les dues poblacions de D. montanum és mol* elevada
(0,307-0,389). el doble aproximadament que D. bolosii (0.157-0,183). que s’assembla als
valors obtinguts en D. viridescens (0,048-0,161) (RICHTER et al., 1994). De fet, les poblacions
petites i aillades sovint presenien una heterozigosi més baixa que les grans i referma el
possible estat de poblacions depauperades (BARRETT & KOHN, 1991) de BOL1 i BOL2.
D’altra bandz, Jes espécies tetraploides solen presentar valors més alts que eis respectius
diploides (SOLTIS & RIESENBERG, 1986; MACHON er al., 1995). En les nostres espécies
perennes, | heterozigosi observada sempre ha estat més petita que I’ esperada, perd mentre que
en les dues poblacions de D. bolosii les diferéncies sou petites, en D. montanum sén més
marcades. Per tant, tot i que la poliploidia de D. monianum faci pensar en una fixacio de
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V'beterozigositat per ['efecte conservador de les combinacions al.ldliques additives en
nombrosos gens (CRAWFORD, 1989), el nombre d"horrozigots observats en aquesta espécie és
molt superior als esperats. La desviacio de la lici de Hardy-Weinberg suggereix una
sinlotditzacid ;

I.'interval de variacié d= I’heterozigosi esperada en el sub1énere Delphinium oscil la
entre 0,098 i 0,292. En la majorie de :dxons, |'heterozigesi obse .vad: : I'esperada sén forga
diferents. A diferéncia de les perennes, algunes espécies anuals com D. gracile, D. davis:i, D.
virgatum, D. balansae | D. macrupetalum 1" heterozigosi observada és més gran que 1'esperada,
per tant, s’observen més heterozigots dels esperats.

Comparant els resultats obtinguts amb els valors d’hetetozigosi esperada recollits per
HAMRICK & GODT (1989), els nostres valors en general son més elevats, especialment els de
D montamim. 1. heterozigosi es comporta similarment als patametres A i P, en les diverses
categories analitzades.

7.4.2. IMPLICACIONS REPRODUCTIVES

Respecte al mecanisme de pol.linitzacié, les nostres dades de vanabilitat genetica
s’apropen més als valors reportats per a les espécies anemofiles que son les que presenten una
major diversitat, mentre que en les entomofiles (el tipus de pol.linitzacié de les Delphineae)
soén més baixos (HAMRICK & GODT, 1989) En el mode de reproduccio sexual i asexusl
aquests autors no troben diferéncies significatives quant a vanabiiitat intrapoblacional, tot i
que cal tenir present que ia reproduccid asexual manté els genotips. D’altra banda. el
mecanisme de dispersio de les granes pel vent sembia produir major vanacié isoenzymatica,
les expansions i crnamentacio de les granes dels nostres tixons sembla indicar que aquest
sistemna és forga habitual en la tribu (¢f. apartat 3.6.).

En els taxons anuals, la majoria dels valors de I'index de fixacié de Wright (F) per
poblacié (cf. taula 7.10.) estan propers a 0. cosa que indica un equilibri entre homezigots 1
heterozigots, excepte en D. peregrimum (0.255). D favargeri (0.261-0.286) —son les
poblacions en qué hem detectat una major varabilitat isoenz.matica— i especialment la
poblacié VER3 (0,303), en les quals té lloc un excés d’homozigots. El valor del coeficient 1,
calculat a partir de F dona. en la majoria de casos, valors propers a 1 que indiguen que els
aparellaments son a 1'atzar 1, per tant, les taxes d'al.logamia han de ser molt altes. Aquests
resultats es corresponen amb les taxes d'al logamia obtingudes en els encreuaments controlats,
Gue son de I'ordre del 70-80 % de ia produccié de granes (cf. capitol 5). Per tant, a partir
d’aquestes dades podem inferir que aquestes espécies tenen un comporiament basicament
al.iogam. Scgons BROWN (1990) son predominantment al.logames perqué s < 0,01.

Les desviacions d"aquest patr6 general ens poden ajudar a comprendre fenomens que
tenen importincia a escala poblacional. Per exempie, els clevats valors del coeficient
d’autogamia s trobats en la poblaci6 VER3, ens fa pensar en un possible efecte fundador
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(MAYR, 1963), és a dir, I'establiment d’una nova poblacié que porta una petita fraccié de la
variacié genética de la poblacié parental. La poblacié VER3 creix al marge de la carretera,
en una zona de terra remoguda i és molt possible que s’hagi originat a partir d'un o pocs
individus, que posteriorment s’han anat escampant. La liei de BAXER (1955, 1967) postula
que, atés que la probabilitat de dos 0 més propiguls fundin una mateixa localitat és molt
minsa, la majoria d’efectes fundadors a illes han estat ocasionats per un sol individu. Aquest
ha de tenir capacitat d’awtofecundacié per reeixir a fundar la nova poblacié. Aquest tipus de
fendmens reproductius (refor¢ de I'autogdmia en poblacions sistemiticament agredides)
podrien desembocar, a la llarga, en una drastica disminuci6 de la diversitat genética, fenomen
conegut com a inbreeding depression —també detectat en algunes poblacions de D. nelsonii
(WASER & PRICE, 1994)—, que explicaria baixes taxes de diversitat genética detectades en
poblacions curopees de D. verdunense i que, per tant, estarien a la base de llur consideracié
com a amenacades (OLIVIER ef al , 1995).

Pel que fa a les dues espécies de perennes, els valors d' F son d’ordre relativament
similar i es troben dins ¢l marge de vanacié de D. viridescens (RICHTER erf al.. 1994). Amb
tot, D. bolosii manifesta un index de fixacié lleugerament més petit. que es tradueix amb una
1 més gran i, per tant, comparativament a partir d’aquestes dades, son menys autdgams Gue
D momanum. Aquests valors no es corresponen amb els resultats obtinguts préviament (cf.
capiiol 5). ja que empiricament hem trobat que D montanum es comporta com a al.logama
estricta mentre que D bolosii, en canvi, presenta centa autogamia espontania (de |'ordre d'un
20 % de produccio de granes. tant en condicions experimentals com de camp).

En D bolosii hem detectat una freqiéncia molt clevada de robadors de nectar. pero
en general no pol linitzen perque visiten les flors externament. Per tant. en principi no
influiran en la variabilitat genética d’aquestes plantes. ['altra banda, en la poblacio de la
Noguera (BOL1) vam detectar molts esfingids del genere Macroglossum stellatarum (cf.
capitol 4) que podrien afavorir les taxes d'autogamia i geitonogamia perqué les visites son
menys sistematiques que les dels atellots. Aquesta podria ser una possible explicacio de
perqué el valor de s (coeficient d’artogamia) ¢s més alt en ia poblacio BOLi. Aquest tipus
de pol.limitzadors tenen un gran paralelisme amb els colibris que visiten les especies
americanes de Delphinium (PYxz. 1978a; WASER, 1978. PRICE & WASER, 1979; RICHTER ef
al.. 1994).

Les mesurvs isoenzimatiques son el results: observable de la interaccié de miluples
variables que impliquen diferents factors biologics : la histona evolutiva del taxon. Per
discernir la influéncia d’aquestes interaccions sobre la variabilitat genética és important
determinar 'efecte dels components intrapoblacionals, interpoblacionals i totals. La seve
quartificacio es pot obtenir a partir de I'estadistica de |'index de fixacié de Wright (f g, Fer
1 F;). Enlataula 7.1!. hi ha representats aquests parametres per als taxons en qué teniem més
d’una poblacio.

D. favargeri i D. verdunense mostren un patrd similar, en qué el component de
variabilitat intrapoblacicnal (0.443 1 0.451) influeix més que I'interpoblacional (0.051 1 0.073).
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L’elevat valor de F\; (0.466 i 0.471) denota que aquestes espécies tampoc estar en equilibri,
per excés d’homozigots. En D. gracile, el component interpoblacional és més al: (0.073) que
I'intrapoblacional (0,039), tot i que els valors son molt petits i propers. El componert total
(0,109) és notablement menor que en les dues espécics anteriors, cosa que indica un major

Les dues espécies perennes mostren comportaments ben diferents. D. montanum
seguiria una tendéncia semblant a D. favargeri i D. verdunense, perd el component
interpoblacional és proporcionalment més alt. En D. bolosii, ¢! component interpoblacional
té més pes. perd el total és proper a 0 i, per want, estan en equilibri.

Tot i aix0, remarquem que cal considerar totes aquestes dades com una primera
estimacio, ja que la mida de la wostra, aixi com ¢l nombre de enzims estudiats son
relativament baixos.

7.4.3. CONSIDERACIONS PER GRUPS

D. montanum

D. montanum. tot i ser una espécic endémica, gaudeix d’una ‘mportart vanabilitat
genética que denotz un estat de la bona salut de les poblacions, tot i que es coneixen poques
localitats d’aquesta espécie (SIMON ef al., 1995). D’ altra banda, és remarcable que la pressio
dels isards al Cadi (MON2) no sembia que afecti la variabilitat genética, j2 que de moment
no es detecten diferéncies imporiants entre ambdues poblacions. ni un excés d’heterozigots
que denoti un increment de ia reproduccio vegetativa.

D. bolosii

L.a menor vanabilitat genéuca detectada en D. bolosii respecte a | altra espécie perennc
pot ser atnibuible, com hem indicat, a una menor mida de la poblacié que produeix un efecte
important d’erosio genética. En aquest sentit, és remarcable que la poblacié d’Ulldemolins
(BOL2), que només té un centenar d’individus, mostra vsiors inferiors a [’altra pobiacio
(BOL 1), que conté un miler d’individus. Aquests resultats també s’ intuien en els encreuaments
interpoblacionals, ja que BOL.2 s’encreuava millor amb BOL1 que intrapoblacicrnaiment (cf.
capitol 5). Aquesta menor vanabilitat és un aspecte a tenir en compte «n la seva conservacio,
ja que la supervivéncia d’espécies a llarg termini depén dei manteniment d’una variabilitat
gengtica suficient entre poblacions per adapiar-se a noves pressions de sel>ccid portades pels
canvis mediambientals (SCHONFEWALD-COX. 1983).

Les dues uniques poblacions conegudes d’aquesta espécie, mostren patrons de bandes

que son molt semblants i que comparteixen la majoria dels al.lels. En la poblacié de !a
Noguera hem detectat una petita diferéncia a escala de subpoblacions en el PGl. Aquesta
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poblacié esti situada en dues terrasses sobre ¢l Segre, eis individus de la terrassa superior
mcstren una banda tenyida a la pert inferior del gel que no apareix en els altres.

Sabgénere Delphinium

L’andlisi de les dades obtingudes en el subgénere Delphinium semblen indicar que hi
ha alts nivells de similaritat entre les poblacions. Per verificar zquestes hipotesis s’han calculat
la identitat gendtica dec NEI (1978), que mesura la semblanca de les fregtiéncies al léliques
entre parells de poblacions i es mou en un interval de 0 a ! (¢/ taula 7.12.). Els valors
obtingu.s son relativament alts, amb una mitjana de 0,814 i ur: interva! de variacié que oscil la
de 0,522 a 0,998, que confirmen aquesta gran semblanca, ue també s’ha detectat a nivell
citogenétic (cf. capitol 6). L.a manca de baireres genétiques &’encreuament (¢f. capitol 5)
també donen suport a aquesta idea. Hem detectat, en general, una major variabilitat genética
que en les espécies perennes, que pot ser deguda al seu cicle més cur: i a |’adaptacid 2 nous
ambients.

Totes aquestes dades (citogenétiques, electroforétiqss i reproductives) denoten que és
un grup monofilétic, estable i de diferenciacid forga recent.

A partir del test de MANTEL (1967), que determina si els elemenis de dues matrius
simétriGues presenten correlacid, s’ha trobat que la variacié genética (identitat genética) no
estava correlacionada significativament amb ;. distribucié geogrifica (v = 0,233), ni amb els
caracters morfologics (r = 0,181), tot i que a grans trets si que s’intuien aquestes tendéncies
(BLANCHE ef al., 1995). En ambdods casos, perd, si esta correlacionadz en el sentit que r #
0. Aquests resultats poden ser deguts a que la mida del mostratge é< petita o perqué realment
no és significatiu.

A partir dels valors d’identitat genética s’ha elaborat un ciuster (<f. figura 7.9.) que
expressa la relacié entre els taxons estudiats basat en aquest parametre.
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Taula 7.12. MATRIU DE DISTANCIES GEOGRAFIQUES (PER SOBRE LA DIAGONAL) 1
D’IDENTITAT GENETICA (PER SOTA) DE N1 (1978) EN EL SUBGENERE DELPHINIUM.
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Figura 7.9. Anilisi cluster de la ideatitat genética en el subgénere Delphinium.
Percentatge de desviacid esténdard = 9.307
Correlacié cofenética = 0.774
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8. CONCLUSIONS

S’ha dut 2 terme una prospeccié de la brolegia reproductiva de la tnbu Delphinear a
la Mediterrania occidental. S'han analitzat 21 taxons, que pertanven als géneres 4conifum,
Delphinium i Cc:wsolida

1.- La morfologia floral de les Deiphineae esta adaptada a la pol.linitzacio per insectes:

a) El peniant és petaloide 1 zigomorf.

b) Mostren colors brillants, vius. basicament gammes de blaus o violats i. menys
fregiientment, grocs. blancs o rosats, que fan le: corol les més visibles.

¢} Presenten dicogamia (proterandrica) ! hercogam:a.

Existeixen dos models diferenciats 4’ inflorescéncies:

a) Fn les espécies perennes. la inflorescéncia té una estructura de raim poc o gens
ramificat | compacte gue comprta una floracié restringida a un periode de
temps limitat.

b) En les espécies anuals. {a inflorescéncia és pamiculiforme 1 molt més oberta. amb
possibilitat d' emissié de noves flors de manera continua.

2.- Les flors de les espécies estudiades presenten ¢l néctar amagat 1 sovint mostren
guies de néctas. Son plantes ncit nectariferes. amb una produccié maxima de 6-17 ul en les
especies perennes i de 1-3 ul en les anuals, 1 una concentracio de sucres alta del 40-60 % La
produccié de néctar no esid directament relactonada amb la longitud de |'esperd. siné més
aviat amd la biomassa floral

La © nbucié del néctar produit dins de les inflorescéncies t¢ implicacions importants
en ¢’ > e de voi d=ts pol linitzadors. Les flors funcionalment femenines (situades 2 la base
dels r® ns) mostren una produccié de néctar més elevada que no pas ies flors funcionalment
masculines (situades en posicions més distals apicalment). Aixo afzvcieix 1'elecci6 d una flor
mmmahmﬁmﬁwxawm&hmmﬂmqm atesa |'existéncia de
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A més del néctar, que pot ser considerat com la recompensa principal, la gran
produccié pol linica pot ser utiliz>ada com 2 recompunsa pels pol.linitzadors menys especifics.

3.- Aconitum i els subgéneres Deiphinastrum i Oligophyllon ie Delphinitm sén plantes
e cicle perenne que ¢s comporten com a gedfits. Els subgéneres Staphisagria 1 Delphizium
i ¢l génere Consolida son piantes de cicle anua! o terdfits. Les espécies del subgénere
Staphisagria, considerat tradicionalment com a biennai, sempre s’han comportat com a anuals
estrictes.

Les espécies perenncs presenten unes taxes de germinacid molt més baixes (0-70 %)
que les anua' (25-8U %), un ritme de desenvolupament molt m4s lent i no sempre floreixen
el primer any. En tots els taxons, el periode de germinacid és forga llarg, d'uns 30 dies,
aproximadament. A la memona s sporten dades sobre el desenvolupament, la fenologia tiosal,
¢i. mecanismes de dispersié i la maduracié de les granes d’aquests tixons.

Les espécies perennes poden reproduir-se vegetauvament per fragmentacio dels érgans
subterranis (arrels 1 rizomes).

4 .- La biologia de la pol linitzacid s’ha estudiat a partir de 217 hores de censos en el
segwment de 22 poblacions. Podem concloure que eis himenopters son els visitanis florals
més freqiients i contenen els pol.limtzadors més efectius, principalment abellots del génere
Bombus 1.a major divers:tat d'espécies de Bombus és a les zones d’alta muntanya, en
Aconitum 1 D. montanum. 1 disminueix marcadament a les poblacions de zones zliitudinalment
més baixes. En els taxons anuals. pren més importancia el génere Amegilla, de manera molt
notabie en les poblacions nord-africanes. Els lepiuopters observats només cerquen néctar i
I'efectivitat com a pol linitzadors és baixa L espécie Macroglossum stellatarum |"hem censat
com a pol.linitzador en la majoria de poblacions de Delphinium. Els lepidopters no visiten de
manera legal les flors d aconits per limitactons morfologiques, ja que no poden corbar les
llargues espintrompes. La resta d’ordres 4’insectes (dipters, coledpters i heterdpters) poden
comportar-s¢ com a pol.linitzadors de manera accidentai.

Les diferéncies d’espectres de visitants florals i pol.linitzadors semblen més degudes
2 ia fauna disponible que a di‘eréncics morfologiques, ja que la gran diversitat de morfologies
florals nc repercuwerx substancialmet en el comportament dels vectors.

S'han detectat fenomens de robatori de néctar en potlacions d'4. lycocronum, D
montanum, D. bolosii. D. gracile 1 C. ajacis, a causa, en la majona de casos, de limitacions
de la merfologia floral. Tot i aixi. Do hem trobat una correlacio entre l2 llargada dels nectaris
i les proboscides dels vectors. L'anilisi de les carregues pol.liniques dels insectes capturats
demostra que aquests vectors son predominantment oligoléctics, ja que el poiien de
Delphineae és el majoriiari.
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5.- Per a I'estudi dels sistemes reproductius s’han dut a terme més de 4.200
encreuaments, els quals ens han permés concloure que es tracta de plantes fonamentalment
al.lIogames, parcialment autocompatibles. Es poden diferenciar diversos models reproductius:

a) Plantes estrictment al.légames (4. napellus, A. anthora, D. montanum).

b) Plantes amb taxes d’autogamia clarament inferior a les d’al.logamia (4. lycocronum,
série Fissa, série Pentagyna, subgénere Delphinium, Consolida).

c) Plantes amb taxes d’autogamia molt elevades properes o superiors a les
d’al.logamia (subgénere Sraphisagria).

Totes les plantes sén autocompatibles. L’augment de les taxes d"autogamia és causat
perqué I’bercogamia no és completa (es produeixen contactes estam-estigma), mentre que la
proterandria és marcada en totes les estirps. No s'han detectat fenémens de partenogénesi.

Els valors de la relaci6 P/O obtinguts indiquen que tots els taxons de Delphineae
estudiats son al.logams facultatius excepte D. staphisagria, que s’allunya molt dels valors
proposats per CRUDEN (1977) 1 que seria al.logam obligat. A grans trets, els valors de P/O
donen suport al tipus de sistema reproductiu en base als encreuaments assajats.

€.- Del programa d’encreuaments interespecifics duts a terme es conclou que:

a) Les hibridacions entre espécies filogenéticament properes de Delphinium han
produit granes viables en un percentatge elevat (34-78 %). Aixd suggereix la
feblesa de barreres genétiques, tant entre les espécies anuals com erue les
espécies perennes assajades.

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

c) Les hibridacions entre les espécies de Consolida assajades han donat percentatges
de granes també baixos (4-34 %). Aquest fet és demostratiu d’'un model de
civersificacié 1 aillament interespecific notablement diferent al de les espécies
anuals de Delphinium amb les quals han estat relacionades segons models
taxonodmics obsvlets.

7.- A partir del control citogenétic de 18 poblacions no s’han detectat anomalies ni
aberracions cromosomiques, ni alteracions del cariotip que poguessin comprometre 1'éxit 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. bolosii 1 D. staphisagria. En |’area
d’estudi, la poliploidia nom#s s’ha detectt en les espécies d’Aconitum i D. montanum. Pel
que fa al canotip, es diferencien 3 grups:

a) Cariotips que presenten el model tipus de la tribu, amb dues parelies de

cromosomes llargs (2n=16).

b) Cariotips amb una parella de cromoson.. s llargs (2n=16).

c) Cariotips amb una parella de cromosomes .largs (2n=18).
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En relacié als encreuaments interespecifics, no sembla que les diferéncies de nombres
cromosdmics (2n=16 i 2n=18) entre tiaxons molt propers a nivell de subgénere, sigui una
barrera genética important en la formacié d’hibrids.

8.- L’estudi electroforéctic ha permeés resoldre 13 sistemes isoenzimatics. S’ha analitzat
la diversitat genética per mitja de I’estudi dels parametres P (percentatge de loci polimorfics),
A (nombre mitja d’allels per locus), Ho 1 He (heterozigosi observada 1 esperada,
respectivament). Els grups supervisats han estat:

a) D. montanum, que mostra una gran variabilitat genética intra- 1 interpoblacional. Els
valors d’4 (2,5-2,8) notablement clevats es corresponen amb la superior
diversitat genética esperable en un tetraploide.

b) D. bolosii, que mostra una escassa diversitat (valors d’4 entre 1,7 i 1,8),
probablement a causa de fenomens d’autofecundacié i de la petita mida de les
poblacions. L erosié genética observada reclama una atencié especial sobre
I’estat de conservacié d’aquesta espécie.

c) Subgénere Delphinium, que permet detectar certa correiacio entre la diversitat
genética obtinguda i les distancies geografiques entre poblacions estudiades. Els
valors d’A4 oscii.len entre 1,6 1 2,5. La gran similit.d i1soenzimatica que
concorda amb les similituds morfologiques, citogenétiques 1 la practica
abs#ncia de barreres reproductives, ens suggereix que es tracta d’un grup
monofilétic, de diferenciacio recent 1 amb una escassa divergéncia genética.

S’ha calculat també els indexs de fixaci6 de Wright (F) i les taxes d autogamia a partir
del coeficient s. Aquesta estimacié dels sistemes reproductius per mitja de I'electroforesi
d’isoenzims és coincident, a grans trets, amb els resultats dels encreuaments assajats.

9.- Dels estudis realitzats en aquesta memoria se’n desprenen algunes conclusi~ns de
tipus taxondmic:

9.1.- Totes les espécies i poblacions estudiades del subgeénere Staphisagria sempre
s’han comportat com a anuals estrictes. Per tant, el caracter taxonomic anual-
biennal no pot ser utilitzat com proposen alguns autors.

9.2.- El taxon descrit com a D. fissum subsp. fontqueri ha resultat ser un sinonim de
D. bolosii a partir de les coincidéncies amb el nombre cromosomic, els trets
morfologics basics i els patrons de bandes iscenzimatiques molt similars.

9.3.- A partir els encreuaments interespecifics en Delphinium 1 Consolida es referma
la proximitat de les espécies que pertanyen al mateix subgénere 1 la poca
afinitat entre les espécies de subgéncres i seccions diferents. Aixo referma que
les entitats taxonomiques supraespecifiques estan fundades a partir ¢’afinitats
filogenetiques.
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10.- El model de diversitat de les Delphinece existent a la Mediterrania occidental
presenta unes caracteristiques propies i un percentatge d’endemismes molt elevat (el 70 % de
les espécies estan restringides). Eis fendmens reproductius han jugat un paper cabdal en aquest
procés de diferenciacié. Podem indicar, com a tendéncies principals:

10.1.- Tendéncia a la simplificacié de la morfologia floral de les espécies anuals
mediterranies, amb una reduccié del nombre d’estams, de la produccié de
pol.len per antera i del nombre de primordis; els pétals laterals de Delphinium
perden els cilis i aquestes peces desapareixen en Consolida. D’altra banda, té
lloc un increment de la produccié de flors i de ramificacions, adoptant una
inflorescéncia més paniculiforme i oberta que les perennes, que permet una
eclosi6 més gradual de les flors. També s’observa un augment de les taxes
d’autogamia.

10.2.- El subgeénere Siaphisagria mostra un conjunt d’estratégies reproductives molt
divergents 1 onginals dins les Delphineae mediterranies que comporta una
reduccio de la llargada de I’ esper6, una reduccié drastica del nombre de granes,
un increment significatiu de la mida de la grana i un increment notable de les
taxes d’autogamia.

10.3.- Els pnincipals mecanismes d'aillament reproductiu de les Delphineae sén

geografics, fenoldgics i en algun cas, ecologics. Laillament genétic observat
és molt feble.
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