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Resum:

Nepenthes x ventrata és una planta insectivora, hibrida i formadora de pitxers, endémica de les
Filipines. Avui en dia, es coneix poc sobre la fisiologia de les plantes carnivores i de com responen a
condicions ambientals i experimentals. L’objectiu d’aquest estudi és analitzar diferéncies en el
creixement i en la fotosintesi de Nepenthes x ventrata sota diferents dietes organiques i inorganiques.
Per fer aix0, es sotmeteren plantes d’aquesta espécie a un periode d’estrés nutricional, després del qual,
les plantes s’assignaren als segiients grups: un grup segui les condicions d’estrés nutricional (tractament
C, control), un grup es sotmeté a tractament de nutricié inorganica aplicada al sol (tractament I,
inorganic) i quatre grups de plantes a tractaments organics als que es van aplicar dosis de vespes
(Polistes fuscatus, tractament W), de formigues (Crematogaster scutellaris, tractament A), d’escarabats
(Phyllognathus silenus, tractament B) i de mosques (Musca domestica, tractament F). A I’inici i al final
dels tractaments, es realitzaren mesures de intercanvi de gasos i fluorescéncia de la clorofil-la per a
determinar parametres fotosintétics clau, mesures de creixement i assignacié de biomassa i parametres
descriptius de caracteristiques foliars. S’obtingueren millores tant en fotosintesi com en creixement en
els tractaments organics i inorganic, on els valors més grans s’obtingueren per el tractament I i els
menors pel tractament C. La distribuci6 de biomassa entre les diferents fraccions de la planta va ser
diferent, el tractament | forma més part verda i el tractament C dedica més recursos a formar pitxers.
Aquests resultats confirmaren que la millora de 1’estat nutricional provoca increments en el creixement
i fotosintesis, i que aquesta millora pot modular el creixement de les diverses fraccions de la planta. A
més no s’observa una especificitat fisiologica per a un determinat tax6 d’insecte i es confirma la
capacitat d’absorci6 radicular d’aquesta planta. Com a conclusio, tant la carnivoria com la nutricio

inorganica augmenten el creixement i la fotosintesi en Nepenthes x ventrata.
Introduccio:

Les plantes carnivores o insectivores han fascinat els cientifics des de que Charles Darwin fes
els primers estudis amb elles. Aquesta fascinacio es deu a la capacitat que tenen aquestes plantes
d’extreure nutrients minerals de les preses que atrapen, fet estrany dins el regne vegetal. Encara que les
plantes carnivores solen tenir una distribucié mundial, queden restringides en habitats particulars on hi

ha humitat i insolaci6 elevada, i sobretot sols pobres en nutrients minerals (Lambers et al. 2008).

La carnivoria sorgeix de la necessitat de sobreviure en ambients molt pobres en nutrients, on
tenir la capacitat d’obtenir elements minerals extres és un avantatge enfront als altres especies
competidores (Zamora et al. 1997). Encara que les adaptacions a la captura i digestio de les preses siguin
molt variades, la capacitat d’extreure nutrients d’insectes ha sorgit en diferents grups filogenétics,

resultat d’una convergéncia evolutiva (Pavlovic et al. 2014).

Segons el model de costs-beneficis de la canivoria proposat per a Givnish et al. (1984), les

plantes carnivores sols poden ser competitives a la natura quan els beneficis de la carnovoria son
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superiors al cost que aquesta demanda. Els desavantatges de ser carnivora son per una banda la necessitat
de dedicar recursos a construir trampes, atreure i digerir insectes i per I’altra, 1’increment de la respiracio
i la baixa taxa fotosintética deguda a la doble funcionalitat de les fulles, ja que aquestes han de funcionar
com a trampes i com a organ fotosintétic. A més, han de tenir mecanismes per a regular 1’absorcié de
nutrients per les arrels i la que proveé de la digestio de les preses (Pavlovi¢ et al. 2009; Moran & Clarke
2010). Aquets costos fan que aquestes plantes perdin competitivitat en habits on els recursos minerals
no son un factor limitant (Lambers et al. 2008).

La captura de preses, en la majoria de plantes carnivores, s’ha demostrat que indueix una millora
en la seva fisiologia, ja que millora la taxa de fotosintesi, incrementa la biomassa, el creixement i la
producci6 de llavors (Farnsworth & Ellison 2007; Pavlovi¢ et al. 2009; Lambers et al. 2008). Malgrat
aquestes tendencies generals, hi ha certa controvérsia en la literatura, ja que en certes espécies com
Pinguicula vulgaris no es reporten canvis significatius en la taxa de fotosintesi durant la captura de
preses, pero si en la capacitat de reproduccié (Méndez & Karlsson 1999). Resoldre aquesta aparent
controversia requereix de més estudis que proporcionin una informacié més detallada de com la captura
de preses i la diversitat d’aquestes afecta la capacitat d’assimilacio de CO; i, com a conseqliéncia, la

capacitat de creixement.

Els canvis reportats derivats de la captura de preses es deuen principalment a la major
disponibilitat de nitrogen (N), element principal que les plantes carnivores extreuen de les preses arribant
a un 50% del N total de I’insecte, si bé es cert que aquest percentatge pot variar entre especies (Lambers
et al. 2008). Malgrat que altres nutrients com el fosfor i el potassi son importants en la millora de I’estat
nutricional de la planta, aquesta es deu principalment al N (Pavlovi¢ et al. 2009). Segons Farnsworth &
Ellison (2007) aquesta millora de 1’estat nutricional de la planta augmenta els nivells de clorofil-la i
Rubisco de les fulles. Quant al carboni, els insectes no pareixen esser una font important d’aquest
element en la majoria de les plantes carnivores, encara que certs autors defensen I’existéncia d’aquesta

capacitat en algunes espécies (Pavlovic et al. 2009).

La varietat de mecanismes i formes que han adquirit les plantes carnivores per a la captura i
digesti6 dels insectes son varies i es podrien incloure en dos grups segons Gorb et al. (2004). El primer
grup estaria format per trampes actives, que com el seu nom indica sén trampes on la planta realitza
activament una accid. En son exemples la Dionaea muscipula coneguda com a Venus atrapa mosques
on la fulla s’ha transformat en una trampa formada per dos I0buls amb tres tricomes que actuen com a
detonadors. Quan aquests s’accionen la trampa es tanca en una fraccio de segon (Andrej Pavlovi¢ et al.
2010). El segon grup serien trampes passives on les plantes no realitzen una accio, sind que atrapen els
insectes indirectament. En soén exemples les trampes adhesives de Byblis spp i Roridula spp o les trampes

de caiguda de les Sarracenia spp o les Nepenthes spp (Gorb et al. 2004).
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El génere Nepenthes és I’unic de la familia Nepenthaceae i inclou plantes carnivores formadores
de pitxers distribuides per el sud-est d’Asia, principalment a les illes de Sumatra, Borneo i Filipines aixi
com també a la Peninsula de Malaisia. També es troben poblacions a la India, Sri Lanka, Australia,
Nova Caledonia, Madagascar i les illes Seychelles (Pavlovi¢ et al. 2009). EI nombre d’espécies del
génere Nepenthes que avui en dia és més acceptat és sobre 140, encara que no es descarta que aquest
nombre vagui incrementant degut a nous descobriments (Cheek & Jebb 2014). Els caracters que
s’utilitzen per a la determinaci6 de les espécies son la forma del pitxer, especialment en les morfologies
de les tapes i peristomes, el tipus de la vellositat que presenten i la forma de les fulles i la tija (Cheek &
Jebb 2014).

La capacitat de Nepenthes spp. d’atreure i atrapar insectes es deu a la formaci6 de pitxers,
trampes passives on I’insecte hi cau per gravetat. Aquestes trampes son modificacions de la fulla i es
formen al I’apex de la nervadura principal d’aquestes (Moran & Clarke 2010). Els pitxers presenten una
tapa i un peristoma que envolta la seva obertura. Aquestes dues estructures, tenen colors i formes
vistoses i a més tenen la capacitat de segregar néctar per a atreure a ’insecte. El cos del pitxer presenta
dues part, una part serosa i una digestiva. La part serosa és I’encarregada de que I’insecte perdi traccid
i caigui al fons del pitxer on es troba amb un liquid secretat per les glandules de la part digestiva que a

més de ofegar I’insecte, conté enzims capagos de digerir-lo (Moran & Clarke 2010).

Les plantes analitzades del genere Nepenthes, segons Ellison & Gotelli (2009) presenten més
captures de mosques, i especialment de formigues, respecte a altres taxons d’insecte. Sui & Charles
(2015) troben resultats similars on les captures més abundants s6n de formigues (familia Formicidae),
si bé, tal com s’indica als mateixos estudis, els resultats poden estar esbiaixats per la diferéncia
d’abundancia entre els diferents taxons d’insecte. Encara que s’ha demostrat una especificitat per a
termites (Moran 2001) a espécies com Nepenthes albomarginata, es necessiten més estudis que
demostrin una especificitat de tot el génere Nepenthes a un taxé d’insectes en particular. Segons Sui &
Charles (2015) els hibrids de Nepenthes perden les caracteristiques morfologiques dels pitxers que en
les especies parental ajuden a la captura especifica de certes preses. En general, aquesta manca
d’informaci6 sobre I’especificitat de preses de Nepenthes demanda estudis fisiologics que comparin els

efectes fisiologics resultants de la nutricio a partir de diverses fonts d’insectes.

En el present estudi s’estudiara Nepenthes x ventrata, un hibrid natural entre Nepenthes alata i
Nepenthes ventricosa que es troba als bocs del nord de Filipines (Gorb et al. 2004). Se sap que aquestes
dues especies i 1’hibrid solen viure a sols pobres en N, pero també manca informacio sobre la seva
ecologia (Cheek & Jebb 2013; He & Zain 2012). Tant I’hibrid com les espécies d’on prové, son
endémiques de les Filipines, illes amb una gran diversitat de Nepenthes, que es troben confinades a
boscs de peu de muntanya, o bé es troben en grups individuals a zones de més altura o en illes. Encara

que algunes espécies es veuen afavorides per la pertorbaci6 moderada dels boscs, la majoria de
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Nepenthes requereixen d’habitat primari i la pérdua d’aquest és la seva gran amenaga (Cheek & Jebb
2014).

En aquest treball es comparara 1’efecte de dietes organiques a partir de diferents insectes i
inorganica sobre aspectes determinants de la fisiologia i el creixement de Nepenthes x ventrata. En
concret, I’estudi profunditza especialment en parametres com 1’increment de biomassa, la distribucio
d’aquesta en les diferents parts de la planta, els canvis en I’assimilacié de COz1 parametres d’anatomia
foliar. La finalitat d’aquest estudi és donar a conéixer aspectes de la fisiologia de les Nepenthes per a
I’ajuda de la seva conservacio i cultiu. Aquetes plantes tenen un gran valor com a plantes ornamentals i

de cada dia més empreses dedicades a la jardineria es dediquen a cultivar-la (He & Zain 2012).
Metodologia
Material vegetal, animal i condicions de creixement

S’obtengueren 28 plantes de Nepenthes x ventrata ja crescudes de I’empresa distribuidora
FleuraMetz. Després de I’arribada, les plantes es mantingueren en un sol de turba rossa i perlita, i sota
condicions ambientals controlades dins d’un fitotrd, a una PAR (Photosynthetically active radiation) de
200 umol m?2 s, fotoperiode de 12 h Ilum/12 h fosca, temperatura ambiental d’entre 26 °C dia/18°C nit
i humitat ambiental de 50% dia/70% nit.

Durant un periode de 4 mesos, les plantes es sotmeteren a un estrés nutricional on es regaren
per sobre amb aigua destil-lada dos dies per setmana amb la finalitat de rentar el substrat. Els pitxers,
gue varen arribar sense insecte, es taparen amb cotd humitejat per evitar captures no desitjades (Pavlovi¢
et al. 2009). Durant aquest periode, les plantes van anar expressant paulatinament simptomes clars
d’estrés nutricional, com disminucio en la taxa d’aparici6 de noves fulles o engroguiment (aparicio de

clorosi) a les fulles.

Els tractament organics varen consistir en un tractament en dipters, concretament Musca
domestica (mosca comu), un tractament amb Phyllognathus silenus (coledpter) i dos tractaments amb
hemipters, Polistes fuscatus (vespa) i Crematogaster scutellaris (formiga de cap vermell). Els insectes
es varen capturar d’ambients naturals, les vespes i mosques de la granja de vaques de Son Suau
(Manacor, llles Balears), les formigues de Son Macia (Manacor, llles Balears) i els escarabats a Cala

Morlanda (Manacor, llles Balears). Un cop capturats es congelaren rapidament a -20°C.
Disseny experimental i tractaments

Després de 4 mesos d’induccid d’estrés nutritiu, els 28 individus es dividiren aleatoriament en
7 grups de 4 plantes, segons s’especifica a la Taula 1. El tractament CO s’analitza en finalitzar els 4
mesos d’estres nutricional, mentre que en els altres 6 grups es realitzaren els tractaments. En els quatre

tractaments organics, les plantes es varen alimentar amb 0.3 g d’insecte fresc cada setmana al pitxer més
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jove totalment desenvolupat durant 9 setmanes, seguint les indicacions d’altres autors (Pavlovic et al.

2009). Aquests quatre tractaments es continuaren regant amb aigua destil-lada dos dies per setmana.

Al tractament | se li administrar una soluci6 inorganica ajustada a la quantitat de N, P i K que
poden aportar de mitjana els insectes. Es va fer una mitjana dels valors trobats a la bibliografia del
contingut de N, P i K de mosques, formigues i vespes (Taula 2) i s’assumi que el pes sec era un 50% del
pes fresc de I’insecte i que la planta podria extreure un 50% dels minerals d’aquest. Aixi es calcularen

les concentracions de cada compost.

La soluci6 nutritiva final s’ajusta a 1.20 mM KNOs, 18.026 mM Ca(NO3), -4H,0, 2.20 mM
NaH2PO4 i 0.26 mM MgSO4-7H20. Els micronutrients s’ajustaren d’acord als de la solucié Hoagland
(Shi et al. 2016), ja que en la bibliografia no es troba la quantitat d’aquests que pot aportar I’insecte a la
planta. L’administracio de la solucio es va fer un pic per setmana durant 9 setmanes coincidint amb
I’administraci6 de les dietes organiques. Cada setmana es proporcionava 3.125ml de la soluci6 a la base
de la tija de cada planta i es regaven per sota amb aigua destil-lada cada dos dies.

Respecte al tractament C, no se li va administrar ni solucié inorganica ni dieta organica, sols es
regava cada dos dies amb aigua destil-lada. Tots els tractaments varen continuar amb les mateixes
condicions de substrat, llum, temperatura, humitat i fotoperiode especificats anteriorment, durant les 9
setmanes del tractament, sempre evitant la captura d’insectes tapant 1’obertura dels pitxers amb cotd

humitejat.
Mesures de [lum

Tres setmanes després de 1’acabament del tractament, es realitzaren mesures instantanies de la
conductancia estomatica (gs) i d’assimilacio neta de CO; de la fulla (An) de cada planta, amb la camera
foliar de ’'IRGA Li-6400-40 (Li-Cor Inc., Lincoln, NE, USA). Aquests parametres es mesuraren a llum
saturant (PAR) de 1700 umol fotons m2 s, temperatura de la fulla ajustada a 25 °C, concentraci6 de
CO.dins la camera de mesura de 400 pmol mol™? d’aire i un flux d’aire de 150 pmol s. Les mesures es
feren a les fulles més joves totalment desenvolupades durant les 9 setmanes de tractament. La
concentracié de CO; a la camera subestomatica foliar (Ci) va ser estimada d’acord amb Galmés et al.
(2007). A partir d’aquestes mesures es calcula la ratio Ay/Ci que segons Galmés et al. (2007) és un

parametre per a estimar 1’ eficiencia de la fotosintesi en la carboxilacio.
Mesures de respiracio fosca i fluorescéncia

La respiracio nocturna (Rgark) €S mesura abans d’encendre les llums del fitotré de 7:00 am a 8:00
am usant Li-6400-40 a concentracié de CO, de 400 pmol mol* d’aire, temperatura de la fulla ajustada
a25°C i un flux d’aire de 150 umol d’aire s, a les mateixes fulles utilitzades per a les mesures de llum.
Per a determinar el senyal de florescéncia de fons (Fo), s’aplica llum a 0.5 pmol fotons m? s? a

freqiiéncia de 600 Hz abans de I’encesa de llums. Seguidament, per obtenir el punt de maxima
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fluorescéncia (Fm), s’aplicaren polsos de llum saturant a 8500 pmol fotons m?2s™ durant 0.8 s. Amb
aquests valors es calcula la maxima eficiéncia quantica (eficiéncia intrinseca) del fotosistema PSII
(Fv/Fm) = (Fm - Fo)/Fm. Durant les mesures de llum, les senyals de fluorescéncia base en estat estable
(Fs) i la fluorescéncia maxima en estat estable (F’m) a una PAR de 1700 umol fotons m? sX. Amb
aquestes dues mesures obtenim la proporci6 de llum absorbida per les clorofil-les associada amb el PSII
que es dedica a reaccions fotoquimiques, I’anomenada eficiéncia quantica del PSII en condicions de
llum (®PSII) = (F’m-Fs)/F’m (Galmés et al. 2007; Maxwell & Johnson 2000).

Mesures de morfologia i estat hidric de les fulles

El RWC (Relative Water Content, contingut hidric foliar) i el LMA (Leaf Mass Area, pes
especific foliar) i el es calcularen a partir de les fulles més joves totalment desenvolupades durant les 9
setmanes de tractament. De cada planta, es mostrejaren 6 discs de 0.78 cm?cada un i s’ anota el pes fresc.
Seguidament, es guardaren en aigua destil-lada 24 h a 4 °C i les fosques per a obtenir el pes turgent.
Finalment s’assecaren a I’estufa amb ventilacié (model Dry-Big, JP SELECTA S.A, Espanya) a 70 °C
durant 72 h. EI LMA es calcula amb la ratio pes sec 6 discs/area 6 discs. EI RWC es determina com a
RWC = (Pes fresc — Pes sec)/(Pes turgent — Pes sec) x 100.

El LF (Leaf thickness, gruixa foliar) es mesura a la mateixa fulla on es feren les mesures
d’intercanvi de gasos, concretament a la part més ample del limbe a una distancia mitjana entre el marge
i el nervi foliar. Es mesura amb un peu de rei digital i amb la ratio LMAJ/LT es va obtenir el LD (Leaf
Density, desitat foliar).

Mesures de biomassa, recompte i area foliar

En acabar la presa de mostres es realitza la poda de les plantes. Per a mesurar I’area foliar es
prengueren fotografies de totes les fulles de cada planta i amb el programa ImageJ 1.47v (ImageJ, Wayne
Rasband National Institutes of Heath, USA) es mesura I’area. L ’increment d’area foliar es mesura com
a la diferéncia entre 1’area final de cada planta i I’area mitjana del tractament CO. Els valors negatius no

es consideraren com increments i se’ls dona el valor 0.

Es va fer un recompte del nombre de fulles totals i nombre de fulles desenvolupades durant el
tractament. També es va comptar el nombre de pitxers totals, el nombre de pitxers en formacio, on es
consideraren aquells pitxers on la tapa no s’ha obert i nombre de pitxers necrotics, aquells en els que la
necrosi havia afectat tot el peristoma. D’aqui es calcula el percentatge de necrosi dels pitxers com a
nombre pitxers necrotics/nombre total de pitxers x 100, i el percentatge de pitxers en formacié com a

nombre de pitxers en formacié/nombre total de pitxers x 100.

Per al calcul de I’increment de biomassa seca es separara la planta en quatre parts: pitxers, fulles,
tija i arrel. Cada fraccid s’asseca per separat a una estufa amb ventilacié (model Dry-Big, JP SELECTA

S.A, Espanya) a 70 °C durant 72 h i s’obtingué el pes sec amb la balanca de precisio (Balanca analitica
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AUW, COBOS PRECISION S.L, Espanya). L’increment de biomassa de cada fraccio es calcula a com
a la diferencia entre la biomassa final respecte a la biomassa del tractament CO. Els increments negatius
no es consideraren com creixement propiament dit i se’ls dona el valor 0. L’increment de biomassa total
es calcula amb la suma dels increments de cada una de les fraccions. Per a obtenir les proporcions de
I’increment de biomassa seca que corresponen a cada una de les parts de la planta es va fer servir aquesta

formula:

Increment biomassa seca part X 100

% Increment biomassa seca part (X) = Increment de biomassa seca Total '

Estadistica

Per a determinar la normalitat de les dades es va fer servir el test de Anderson-Darling i per la
homogeneitat de variancies el test de Bartlett. Les diferéncies entre mitjanes es calcularen mitjancant
una analisi de les variancies (ANOVA) d’una via amb 6 nivells. Les diferéncies entre mitjanes es feren
mitjangant el test poc-hoc d’Holm. Els coeficients de correlacio i la significanca de la correlacio es
calcula seguint el metode de Pearson. Els nivell de significacié de cada test s’establiren a partir d’un P
< 0.05.

Es realitza un analisi de components principals (ACP) on es representen els parametres que
determinaren en major grau la variabilitat entre els tractaments. Aquests foren la taxa d’assimilacio neta
de CO: (An), eficiencia quantica del PSII en condicions de llum (®PSII), eficiencia en la carboxilacié
(AW/Ci), ’increment de biomassa seca total, I’increment d’area foliar, nombre total de fulles, percentatge
de pitxers amb necrosi, el percentatge de pitxers en formacio i la proporci6 de I’increment de biomassa
seca dedicada a la formacié de fulles i la pitxers. Els analisis es varen calcular amb el programa RStudio
(RStudio Version 0.99.879 — © 2009-2016, Inc) i graficats amb SigmaPlot software package (SPSS)
10.0 (SPSS, Chicago, IL, USA).

Resultats:
Efecte sobre la morfologia foliar i ’estat hidric

Pel que fa als resultats obtinguts en morfologia foliar, no es trobaren diferéncies significatives
en els parametres de pes especific foliar (LMA), gruixa foliar (LT) o densitat foliar (LD) (Taula 3).

L’estat hidric foliar, representat pel RWC fou similar entre els diferents tractament (Taula 3).
Efecte sobre els parametres fotosintetics

Respecte dels parametres fotosintetics, es trobaren diferéncies significatives en la taxa
d’assimilacio neta de CO2 (An) entre els tractament W, F i | amb valors majors que els tractaments
control (C i CO). Aquesta mateixa tendéncia s’observa en la conductancia estomatica (gs); en canvi, no

es trobaren diferéncies significatives en la concentraci6 de CO; a la cambra subestomatica (C;) (Taula


https://www.google.es/url?sa=i&rct=j&q=&esrc=s&source=images&cd=&cad=rja&uact=8&ved=0ahUKEwisi5XoycPLAhVJAxoKHYTMBmYQjRwIBw&url=http://www.uib.cat/&bvm=bv.116636494,d.d2s&psig=AFQjCNG61w7IOp1u6ndqRVuDzOBV2Mk5mw&ust=1458161706498297

Universitat

de les Illes Balears
4). Pel que fa a les eficiencies de carboxilacio (A./C;), els tractaments W, F, | i A varen ser
significativament majors que les dels tractaments control. Aquestes diferéncies es feren més evidents en
I’eficiéncia quantica del PSII en condicions de llum (®PSII), on s’observa que el tractament C presenta
valors significativament menors que la resta dels tractaments (Taula 4). Cal notar els valors baixos
obtinguts per ®PSII en tots els tractaments, probablement causats per un excés de irradiancia en la

cambra de mesura del Li-Cor.

Pel que fa a la taxa de respiracié nocturna (Rqark), Sols es troba que el tractament CO era menor
que en el tractament A. Els valors d’eficiéncia maxima del PSIl (Fv/Fm) els tractaments I, F, Ai B

presentaren valors majors respecte el tractament CO (Taula 4).

Es trobaren correlacions positives significatives entre An i gs i entre A, i ®PSIIL. També es troba
una correlacié significativa entre increment de biomassa total i A, (Fig. 2). No es troba correlacié entre

Raark I increment de biomassa (P > 0.05, dades no presentades).
Efecte sobre el creixement

Els valors de nombre de fulles total varen ser més alts al tractament | que en els tractaments C,
A i B. Respecte al nombre de pitxers totals, el tractament | també presenta valors més alts que els
tractaments C i B (Taula 5). Pel que fa a I’increment d’area, els tractament | presentaren un increment
més alt que els tractaments C, B i A (Taula 5). En I’increment de biomassa, el tractament C presenta

valors més baixos que el tractament | (Taula 5).

Respecte al percentatge de pitxers amb necrosi, els valors més alts es trobaren al tractament C,
gue es diferencia significativament de la resta de tractaments. El percentatge de pitxers sense
desenvolupar va ser major al tractament | i es diferencia significativament dels tractaments C i A (Taula
5)

Efecte sobre la distribuci6 de biomassa a les diferents fraccions de la planta

S’observa que la proporcié d’increment de biomassa de pitxers va ser la més gran a tots els
tractaments, on els tractaments C i B varen presentar els valors més elevats. Els tractaments C, A, B i
W presentaren proporcions d’increment de biomassa de pitxers superiors que el tractament 1. En
contraposicio, el tractament | presenta valors de proporcié d’increment de biomassa foliar majors que
els tractaments C, B i A. En la proporcio d’increment de biomassa de tija, s’obtingueren valors majors
al tractament I que en el tractament B. Pel que fa a la proporcié d’increment de biomassa dedicada a
arrels, no es trobaren diferencies significatives entre els diversos tractaments (Fig. 1). A més, s’observa
una correlacié negativa entre la proporcié d’increment de biomassa dedicada a la produccio6 de pitxers i

la proporci6 de I’increment de biomassa dedicada a fulles (Fig. 2).
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Analisis de components principals

La primera component principal representada a 1’eix x, explica un 61.2% de la variancia total
de les dades. Respecte a aquest eix, els parametres A,, Aq/Ci, percentatge de pitxers en formacié, ®PSII
proporcid d’increment de biomassa dedicada a fulles, increment de biomassa total, increment d’area i
nombre total de fulles incrementaren en sentit oposat al percentatge de pitxers amb necrosi i la proporcié
d’increment de biomassa dedicada a pitxers. Pel que fa a la segona component principal, es representa
a I’eix y i explica un 14.1% de la variancia total de les dades. Respecte a aquesta, els parametres A,
A./Ci, percentatge de pitxers en formacio, ®PSII i proporcié d’increment de biomassa dedicada a pitxers
incrementaren en sentit oposat a la proporcié d’increment de biomassa dedicada a fulles, increment de
biomassa total, increment d’area i nombre total de fulles i percentatge de pitxers amb necrosi (Fig. 3).

Entre les dues components s’explica un 75.3% de la variabilitat total de les dades.

En aquest analisi s’observen els tractaments ordenats segons els valors dels parametres abans
esmentats. L’ordre d’esquerre a dreta va ser C, B, A, F, Wi L. El clGster del tractament C es diferencia
dels clusters dels tractaments F, W i I, mentre que els cluster dels tractaments A i B es trobaren a una
posicio intermedia.

Discussid:
La capacitat d’adquisicio de nutrients minerals limita les capacitats fotosintétiques

Les plantes carnivores estan restringides a habitats on la falta de nutrient és un dels principals
factors limitants, per aquest motiu han desenvolupat certes caracteristiques fisicoquimiques per adaptar-
se a aquests ambients (Osunkoya et al. 2008). Una d’aquestes caracteristiques és la baixa taxa
fotosintética comparada amb les dades de la xarxa GLOBNET per a plantes no carnivores (Pavlovi¢ et
al. 2007).

Una disminucié en la capacitat d’adquirir nutrients minerals, especialment de nitrogen, s’ha
demostrat que provoca una disminucié en la capacitat fotosintética, ja que entre un 50-80% del nitrogen
foliar és incorporat en forma de proteines fotosintétiques (Pavlovi¢ et al. 2009). Especialment, la falta
de nitrogen afecte a la Rubisco, que és el primer enzim que es degrada del cicle de Calvin quan les

plantes es veuen sotmeses a falta de N (Huang et al. 2004).

El parametre variant en els tractaments d’aquest estudi, va ser la disponibilitat de nutrients
minerals per part de Nepenthes x ventrata. Es demostra que la capacitat fotosintética va incrementa tant
en els tractaments organics A, W i F com el tractament | respecte els tractaments C i CO, ja que
parametres com la taxa d’assimilacio de CO; (An) i I’eficiéncia en la carboxilacio (An/Ci) varen
incrementar significativament (Taula 4). Aquests augments es varen donar gracies a la millora en la

disponibilitat de nutrients minerals per part de la planta, i per tant en augments dels nivells de Rubisco.
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L’augment de la A, es correlacionaren positivament amb increments de la conductancia
estomatica (gs). Les diferéncies en la gs no estaven provocades per diferéncies en 1’estat hidric de les
plantes, ja que el RWC fou constant en tots els tractaments i les plantes no estaven sotmeses a estres
hidric (Taula 3). La variacio de la gs sol estar relacionada amb la regulacié estomatica per a mantenir
valors constant de Ci amb una minima pérdua d’aigua, d’aqui que no es trobessin diferéncies en aquest
parametre. (Taula 4) Per tant, en les plantes on la capacitat de carboxilacié va augmentar a causa d’un
increment de Rubisco, es necessitava una obertura més gran de 1’estoma per a mantenir constant C;

davant els increments de A, i Ai/Ci. Per aquest motiu els valors de A, es correlacionen amb els de gs.

A més, es coneix que el déficit de Rubisco fa que la cadena transportadora d’electrons es saturi
degut a la inhibicio del cicle de Calvin. En aquesta situacio es formen especies reactives d’oxigen que
poden malmetre la maquinaria fotosintética de la planta i provocar fotoinhibicié (Pavlovi¢ et al. 2009).
Com a mecanisme de defensa, la planta disminueix 1’absorci6 de llum i per tant es produeix un descens
de ®PSII. Ho fa mitjangant el desacoblament dels pigments antena associats al PSII i inactivacié dels
seus centres de reaccio evitant aixi la fotoinhibicié (Maxwell & Johnson 2000; Golding & Johnson
2003).

L’augment de la A, es correlaciona positivament amb ®PSII (Fig. 2). Amb aquesta interaccio
es demostra que els tractaments amb aport de nutrients minerals, i consequentment amb augments en
els nivells de Rubisco, experimentaren millores del ®PSII respecte als tractaments control. Aquests
resultats coincideixen amb els de Pavlovi¢ et al. (2009) on amb Nepenthes tailangensis es troben valors

de ®PSII menors en el tractaments control que en el tractament alimentat amb larva d’escarabat.

En fases d’estrés llarg, el dany en la maquinaria fotosintética deguda espécies reactives d’oxigen
augmenta, i s’ha relacionat la seva apariciéo amb una disminucié de la maxima eficiéncia intrinseca del
PSII (Fv/Fm) (Huang et al. 2004). Entre els tractaments C, B, A, W, F i |, no es trobaren diferéncies de
Fv/Fm fet que fa pensar en algun tipus de mecanisme de proteccié front a especies oxidatives en
Nepenthes x ventrata, ja que si s’ha observat una disminucié en Fv/Fm a plantes d’espécies no carnivores
com I’arrds sotmeses a limitacié de N (Huang et al. 2004). Per altra banda, cal fer notar que algunes
especies carnivores sotmeses a manca de N, com Nepenthes tailangensis, també pateixen disminucions
en Fv/Fm (Pavlovi¢ et al. 2009), el que podria suggerir que els canvis en Fv/Fm podrien estar més

relacionats amb la durada de la fase d’estrés que amb 1’existéncia d’un mecanisme de proteccio eficag.

La capacitat fotosintética es correlaciona positivament amb 1I’increment de biomassa total (Fig.
2), perd no amb la respiracié fosca. Es sap que la respiraci6é fosca és principalment el resultat de la
respiracio dedicada al manteniment de les estructures i d’aquella dedicada al creixement (Ryan &
Waring 1992). En no trobar diferéncies de respiracié fosca entre els tractaments, es pot afirmar que la

respiracid que s’observa principalment era de manteniment i no la de creixement.
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De entre tots els tractaments, es diferencia un grup format per I, W i F, on es demostra un
augment en la seva capacitat fotosintética, ja que els parametres An, gs, ®PSII, AJ/Ci i Fv/IFm
augmentaren significativament respecte a les condicions inicials (CO) (Taula 4). Els tractament C, on no
se li ha administrat cap font de nutrients minerals, és el que presenta una eficiencia fotosintética menor,
jaque la falta de N li causa problemes de fotoinhibicio, inactivacio del PSII i falta de Rubisco. Pel que
fa els tractaments B i A, es trobaren en una situacio intermeédia entre el tractament control i els
tractaments més eficients. Cal remarcar que tots aquests parametres, incus els valors meés alts, sén
clarament inferiors als que s’esperarien per a plantes no carnivores, demostrant aixi la singularitat de les

plantes carnivores com Nepenthes x ventrata.
La disponibilitat de nutrients minerals modula el creixement total i de les diverses fraccions de la planta.

Les plantes carnivores no responen per igual a administracions de soluci6é inorganica. En
Drosera rotundifolia, dosis baixes de solucié inorganica (4 g N m) provoquen augments de LT, nombre
de fulles i del pes sec d’aquestes, ara bé, si la concentracid de solucid inorganica és elevada (170 g N mr
2) es produeix una disminucié de la biomassa total, fet també demostrat en Sarracenia alata (Pavlovi¢
et al. 2010). En el present estudi, s’ha demostrat que tant I’aportacio de nutrients minerals organics com
inorganics son capacos d’augmentar la biomassa total, I’area foliar total i nombre total de fulles de

Nepenthes x ventrata. No obstant, no s’han observat diferéncies en els parametres com LT, LMA i LD.

La creaci6 de noves estructures també es pot veure afectada per a la disponibilitat de nutrients
minerals inorganics de sol. Segons Ellison & Gotelli (2002), fertilitzacions de nitrogen a Sarracenia
purpurea provoquen una disminucid de la producci6 de pitxers, en front a una major producci6 de
fil-loides, fulles sense activitat carnivora amb major capacitat fotosintetica. En el genére Nepenthes, es
demostra que la fertilitzacié augmenta les capacitats fotosintétiques i la capacitat de produir biomassa,

pero disminueix la produccio de pitxers (He & Zain 2012; A Pavlovic et al. 2010).

En els tractaments realitzats es trobaren resultats similars, ja que en el tractament | I’increment
de biomassa de pitxers respecte de a I’increment total de biomassa va ser significativament inferior
respecte a la resta de tractaments, mentre que I’increment de biomassa verda (tija i fulles) va ser superior
respecte els tractaments C, A i B (Fig.1). Per aquest motiu s’observa una correlaciéo negativa entre
I’increment de biomassa foliar i I’increment de pitxers (Fig. 2). A més, el tractament | també presenta
els valors més alts de percentatge de pitxers sense desenvolupar (Taula 5). Per tant, aquest estudi
confirma la plasticitat fenotipica dels organs en funci6 carnivora, ja que la seva produccié es veu
inhibida quan la planta pot adquirir suficient nutrients minerals per les arrels. Aquest fet reforca el model
de cost-benefici reportat per Givnish et al. (1984) on proposa que la carnivoria sols es viable en habitats

on els nutrients minerals son limitants.

A més, igual que Pavlovi¢ et al. (2010), es demostra la capacitat de Nepenthes per abstreure

nutrients de les arrels, ja que el tractament | és el qui presenta valors mes alts de capacitat fotosintética
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i de creixement. Aquest fet indica que no existeix una compensacié o trade-off entre la capacitat de
obtenir nutrients per les arrels enfront a obtenir-los per els pitxers. Ara bé, no es trobaren diferéncies en
I’increment de biomassa de les arrels respecte a I’increment de biomassa total de la planta, en contra si
que es trobaren en I’increment de biomassa de pitxers (Fig.1.). Per tant, encara que la planta tenia la
capacitat per abstreure nutrients per a les arrels, davant situacions d’estrés nutricional, dedica més

esforcos a la produccid de pitxers que a arrels.

Per altra banda, en condicions d’estrés nutricional, s’ha demostrat que el deficit de nitrogen
accelera la necrosi foliar (Huang et al. 2004). La necrosi de pitxers, que son estructures d’origen foliar,
s’ha demostrat que en Sarracenia purpurea és un mecanisme de reciclatge de N efica¢ que permet la
formacio de noves estructures en condicions estressants (Butler & Ellison 2007). En aquest estudi també
s’observa un major percentatge de pitxers amb necrosi en el tractament C respecte als altres. Per tant, es
pot afirmar que la necrosi i reciclatge dels pitxers és una adaptacié important de les plantes carnivores,

ja que actua com a font de nitrogen per crear noves estructures durant 1’estrés nutricional.

Les diferents dietes organiques difereixen en els efectes que provoguen sobre el creixement i la

fotosintesi

Segons 1’analisi de components principals, els parametres que explicaren millor les diferéncies
entre els tractaments varen ser parametres indicadors de creixement i fotosintesi. Les diferencies més
clares es trobaren entre el tractament 1 i el tractament C, mentre que els tractaments organics es trobaren
en transicié entre aquests dos (Fig. 3). Els tractaments F i W presentaren un perfil més similar al
tractament | mentre que el tractament B s’apropa més al tractament C. El tractament A queda difés entre
el tractament B i els tractaments F i W. Per tant els tractaments I, F i W foren els que presentaven un

increment major del creixement i capacitat fotosintética.

En aportar la mateixa quantitat d’insecte a cada pitxer, aquestes difereéncies es podien deure o
bé a la eficiéncia en la digestio d’aquests, o a la diferéncia de concentracions d’elements minerals en
cada un dels insectes. Segons la informacié reportada en publicacions anteriors, la concentracié dels
principals elements minerals entre formigues, vespes i mosques era practicament igual (Taula 2), per

tant les diferéncies en els tractaments A, W i F no eren a causa d’aquest factor.

Encara que no es reporta la concentracié mineral d’escarabats, el més raonable és que les
diferéncies que es s’observaren en els tractaments organics eren provocades per a la biodisponibilitat
d’aquests elements dins 1I’insecte. Aquesta biodisponibilitat podia estar ocasionada per a la proporcio
d’exosquelet de la presa, ja que segon Adamec (2002) els nutrients que es troben dins la quitina no és
poden absorbir degut a la falta de segregacio de 1’enzim N-acetil-glucosamina en les trampes. Aquest
fet podria ser la causa que els tractaments organics mes desfavorables fossin B i A, ja que els escarabats
tenen un exosquelet molt desenvolupat i les formigues, encara que aquest no tingui la voluptuositat de

I’escarabat, al ser de petita mida fa que el rati exosquelet/volum sigui molt elevat.
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Com s’ha esmentat a la introduccio, el génere Nephentes presenta una major frequéncia de
captures d’insectes de la familia Formicidae. En contraposicio, en aquest estudi es demostra que
formigues no induien uns augments majors de creixement ni de fotosintesi respecte als altres tractament
organics, incus eren inferiors als tractament F i W. Per tant, a nivell fisiologic, Nepenthes x ventrata no

presenta especificitat per a aquest taxd en concret.
Conclusio:

Els resultats d’aquest estudi demostren una millora dels parametres fisiologics i del creixement
de la planta carnivora Nepenthes x ventrata en 1’administracié tant de tractaments organics com
d’inorganic. Les diferéncies entre els dos recauen en que I’inorganic millora més eficagment els
parametres fotosintétics de la planta i provoca un increment major del creixement. Aquest fet demostra
que el procés adaptatiu d’obtencio de nutrients inorganics a partir d’insectes a Nepenthes x ventrata no
ha conduit a una pérdua en la seva capacitat d’obtencio i assimilacié de minerals per via radicular.
Respecte als tractaments organics, les diferéncies que s’hi observen es deuen a la digestio de les preses
i no a una especificitat per a un taxd en concret. Les dietes organiques poden servir d’adob natural,
ecologic i econdmic per a les empreses dedicades al cultiu de plantes carnivores, disminuint costos de
produccid i sense risc a una disminucié de 6rgans amb activitat carnivora, que és la caracteristica que fa

més atractiva aquestes espécies al mercat.
Agraiments:

L’autor agraeix a Marcel Font, a Mateu Fullana, a Marc Carriqui i a Cyril Douthe per a la seva
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Taules i figures:

Taulal: Tractaments realitzats a I’estudi amb la seva respectiva abreviatura.

Abreviatura Tractament

Co Control inicial
C Control negatiu
B
A

W
F

| Soluci6 inorganica, control positiu.

Dieta organica a partir de Phyllognathus silenus (escarabats)

Dieta organica a partir de Polistes fuscatus (vespes)

Dieta organica a partir de Musca domestica (mosca comu)

Dieta organica a partir de Crematogaster scutellaris (formigues de cap vermell)

Taula 2. Percentatges del pes sec dels insectes que correspon a N, P i K i la seva mitjana.

Insecte N (% pessec) P (% pessec) K (% pes sec)

Referéncia

Mosca 9.86 0.99
Vespa 10.70 1.75
Formiga 12.10 1.52
Mitjana 10.89 1.42

0.99
1.01
0.93
0.98

(Pavlovic et al. 2014)

(Farnsworth & Ellison 2007)
(Farnsworth & Ellison 2007)

Taula 3: Mesures de gruixa foliar (LT), pes especific foliar (LMA), densitat foliar (LD) i contingut
hidric foliar (RWC) per els diversos tractaments (CO = Control inicial, C = Control, B = Beetles
(escarabats), A = Ants (formigues), W = Wasps (vespes), F = Flies (mosques), | = Inorganic). Es
representen les mitjanes de cada tractament = SE. Els valors amb diferents lletres son significativament
diferents per la variable mesurada en qiiestio (P < 0.05, test d’Holm per a comparacions per parelles de

mitjanes, n=4).

Tractament LT (mm) LMA (g-cm?) LD (g-cm?) RWC (%)
Co 0.44 +0.02 a 783+x14a 0.178+0.005a 864*+19a

C 0.40+0.03a 72.7+36a 0.183+0.013a 80.2*x29a

B 0.38+0.02a 69.4+48a 0.183+0.012a 76.1*x20a

A 0.38+0.02a 758+3.3a 0.199+0.003a 79.0x20a

W 0.41+0.02a 81.0+48a 0.197+0.013a 80.0*x1.1a

F 0.43+£0.03a 70.3+8.2a 0.169+0.027a 8l.7*x24a

| 043+001la 866 £6.3a 0.202+0.018a 794*16a
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Taula 4: Valors de la taxa d’assimilacié neta de CO. (An), conductancia estomatica (gs), concentracio de CO- a la cambra subestomatica (C), eficiencia en la
carboxilacio (An/Ci), eficiéncia quantica del PSII en condicions de llum (®PSII), eficiéncia maxima del PSII (Fv/Fm) i taxa de respiracié nocturna (Rear) i) pels
diversos tractaments (C0O = Control inicial, C = Control, B = Beetles (escarabats), A = Ants (formigues), W = Wasps (vespes), F = Flies (mosques), | = Inorganic).
Es representen les mitjanes de cada tractament + SE. Els valors amb diferents lletres son significativament diferents per la variable mesurada en questio (P <
0.05, test d’Holm per a comparacions per parelles de mitjanes, n=4)

An Os Ci An/Ci Rdark
Tractament  (umol Cop m2s®  (mol HO m2s?  (umol CO;mol air®) (M e ©PSII FVIFM —imol CO, m?2 s9)
o 138:028a  005:0008a  2084%357a  0006:0002a 0046:000lb 073:00la 0260082
c 176+043a  0026+0003a  2828+196a  0007+0.002a 0031+0002a 078+002ab  -0.45+0.07 ab
B 257+051ab  0030£0007ab  2408+191a  0011+0002ab 0044%0004b 079+000b  -0.73%0.10ab
A 481+084bc  0069+0015bc  2732+89a  0018+0003b 0052+0003bcd 079+001b  -0.75+0.19b
W 546+027¢c  0.077+0.006 ¢ 2709+96a  0020£0001b 0.055+0002bce 0.76+001ab  -0.41+0.08 ab
F 543+055¢  0.090%0.013¢ 2821+11.5a  0.019+0002b 0.058+0.002cde 080+0.00b  -0.27 +0.06 ab
| 541+054c  0.088+0.007 ¢ 2864+53a  0019+0002b 0.068+0.002¢ 079+001b  -052+0.06 ab

Taula 5: Valors de diversos parametres de creixement per els diversos tractaments (C = Control, B = Beetles (escarabats), A = Ants (formigues), W = Wasps
(vespes), F = Flies (mosques), | = Inorganic). Es representen les mitjanes de cada tractament + SE. Els valors amb diferents lletres sén significativament diferents
per la variable mesurada en qiiestio (P < 0.05, test d’Holm per a comparacions per parelles de mitjanes, n=4)

Tractament C B A W F |
Nombre total de pitxers 153+05a 17.0+08a 173+0.3a 178+0.9ab 18.0+0.9ab 20.8+0.6 b
Nombre total de fulles 250+2.7a 285%0.7a 29.5+0.7ab 288+13ab 30.3+x14ab 355+0.7b
% Necrosi de pitxers 544+53a 243+4.1b 16.7£19D 179+£410D 305+35hb 23.6x25b
% Pitxers desenvolupats 214 +2.7a 21.8+2.0ab 30.2+48a 335+24ab 32.7+x4.7ab 345+3.1b
Increment area foliar (cm?) 0+£00a 211+146a 152+89a 1388+73.3ab 705%x346ab 290.0+849b
Increment biomassa total (g) 3.13+0.63a 4.40+059ab 4.00+0.44ab 8.30 +2.30 ab 5.88 +0.76 ab 851+1.76Db

16


https://www.google.es/url?sa=i&rct=j&q=&esrc=s&source=images&cd=&cad=rja&uact=8&ved=0ahUKEwisi5XoycPLAhVJAxoKHYTMBmYQjRwIBw&url=http://www.uib.cat/&bvm=bv.116636494,d.d2s&psig=AFQjCNG61w7IOp1u6ndqRVuDzOBV2Mk5mw&ust=1458161706498297

Universitat
de les Illes Balears

100 -
a ab
ab ab ab
80 -
T
g b
— 60
€
(5]
IS
el
2 40 A
X
20 1
0 4
C B A W F |
Tractaments s % Increment Pitxer

s % Increment Fulla
% Increment Tija
s % Increment A'rrel

Fig. 1. Proporcions d’increment de biomassa seca per a cada una de les fraccions de la planta (pitxer,
fulla, tija i arrel) en els diversos tractaments (C = Control, B = Beetles (escarabats), A = Ants (formigues),
W = Wasps (vespes), F = Flies (mosques), | = Inorganic). Es representen les mitjanes de cada tractament
per a cada parametre en questio. Diferents lletres indiquen diferéncia significativa per la variable
mesurada en qiiestié (P < 0.05, test d’Holm per a comparacions per parelles de mitjanes, n=4).
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Fig. 2. a Correlacio entre la taxa d’assimilacié neta de CO; (A) i la conductancia estomatica (gs) (recta
de regressio: y = 54.867 x + 0.654, n = 28). b Correlacio entre taxa d’assimilacié neta de CO; (Ay) i
I’eficiéncia quantica del PSII en condicions de llum (®PSII) (recta de regressio: y = 115.529 x - 1.887,
n = 28). ¢ Correlacio entre 1‘increment de biomassa seca total i la taxa d’assimilacio neta de CO2 (An)
(recta de regressio: y = 0.889 x + 1.932, n = 24). d Correlacio entre la proporcié de I’increment de
biomassa seca dedicada a fulles i la dedicada a pitxer (recta de regressio y = -0.807x + 73.335, n = 14).
Cada replica pren color d’acord amb el tractament al que correspon (CO = Control inicial, C = Control,
B = Beetles (escarabats), A = Ants (formigues), W = Wasps (vespes), F = Flies (mosques), | = Inorganic).
El simbol A s’utilitza per a tractaments control i el ® pels altres tractaments. Per a les Fig. 2.ciala
Fig. 2.d no existeixen valors de CO. En la Fig. 2.d sols es tingueren en compte les répliques amb
increments major que 0. Es mostren el quadrat del coeficient de correlacié de Pearson (R?) i el p-valor
(P) del test d’associacio de entre mostres aparellades utilitzant el métode de Pearson).
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Fig. 3. Grafic de I’analisi de components principals a partir del conjunt de dades format pels parametres
taxa d’assimilacio neta de CO; (An), eficiéncia en la carboxilacio (An/Ci), I’eficiéncia quantica del PSII
en condicions de llum (®PSII), I’increment de biomassa seca total, I’increment d’area foliar, nimero
total de fulles, percentatge de pitxers amb necrosi, el percentatge de pitxers en formacid i la proporcio
de I’increment de biomassa seca dedicada a la formacio de fulles i la pitxers. Els diversos tractaments
(C =Control, B = Beetles (escarabats), A = Ants (formigues), W = Wasps (vespes), F = Flies (mosques),
I = Inorganic) es representen amb un cluster que engloba els punts que representen cada una de les
plantes del tractament (n=4).
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