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DIFRACCIO DE RAIGS X
DE COMPLEX0S CROMATINICS

per FERRAN AZORIN i JOAN SUBIRANA

Departament de Quimica Macromolecular del C.S.I.C., Escola Técnica Superior
d’Enginyers Industrials de Barcelona. Universitat Politécnica de Barcelona

Han estat analitzades per difraccié de raigs X mostres de complexos
cromatinics de diverses procedéncies. Els diagrames de difraccié obtinguts
revelen:

1) Les fibres sotmeses a estudi estan compostes per dos tipus de
components que coexisteixen en una mateixa mostra: per una banda
el component globular responsable de la série de maxims de difraccié
11 nm, 5,5 nm, 3,7 nm i 2,7 nm; i d’altra banda el component fibrés
responsable del maxim de difraccié equatorial, la posici6 del qual
varia amb la concentracio.

2) El component globular és degut a la distribucié repetitiva de
sub-unitats espaiades 11 nm al llarg de les molécules de DNA. Es de-
mostra la preséncia in vivo d’aquest tipus d’estructura.

3) El component fibrés esta constituit per molécules de DNA pa-
raHeles entre elles. La importancia relativa d’aquest component en
relacié amb el globular varia segons la mostra, en tot cas, la preséncia
in vivo d’aquesta estructura no és concloent.

4) El maxim de difraccié de 2,1 nm, no pertany al mateix sistema
de difraccié dels altres maxims, i esta relacionat amb el primer layer-
line de la forma B del DNA.

5) A concentracions en pes del 609, els diagrames canvien de
sobte, es perd l'ordre i apareixen dos maxims a 8 nm i 3,7 nm, aixi
com un de central.

De la preséncia dels maxims de 8 nm i 3,7 nm, en mostres sub-
mergides en glicerol es dedueix I'existéncia d’'una diferenciacio espacial
entre regions riques en DNA i regions riques en proteina.

2



FERRAN AZORIN i JOAN SUBIRANA

De l'estudi del maxim central es dedueix que el component fi-
brés estd organitzat en cilindres formats per diverses molécules de
DNA, d’una longitud superior a 15 nm. A concentracions superiors
al 609, en pes aquests cilindres es trenquen i es redueix la seva
longitud.



ESTUDI SOBRE L’ORGANITZACIO DE LA CROMATINA
I ANALISI DEL COMPLEMENT PROTEIC NUCLEAR
DURANT LA DIFERENCIACIO CEL-LULAR

per E. ROCHA, L. MENGOD i LL. CORNUDELLA

Departament de Quimica Macromolecular del C.S.I.C.
Universitat Politécnica de Barcelona

INTRODUCCIO

Les c¢Hules eucariotes contenen ADN, una gran part del qual es troba
localitzat en el nucli ceHular protegit per membranes que el diferencien
de la resta de fraccions i cossos ceHulars. El nucli conté, a més, una gran
quantitat de proteines que es troben involucrades amb grau distint de
participaci6 en els mecanismes de sintesi, procés i elaboracié de molecules
d’ARN. La molécula diplex d’ADN resulta directament associada amb
un sol grup especific de proteines nuclears —les histones— constituint
complexos de naturalesa nucleoproteica. El conjunt d’aquests complexos
configura el material genétic propiament dit, el qual esdevé empaquetat
en l'interior del nucli i rep el nom de cromatina tot definint els caracters
de la ctHula i constituint el genoma distintiu ceHular. Una caracteristica
especifica dels organismes superiors és que solament una petita part del
genoma expressa el seu potencial genétic, mentre que la resta es manté
inactiu al llarg del cicle vital de la céHula. Aquest darrer fet és clarament
indicatiu de I'elevat nivell de complexitat en l'organitzacié estructural de
la cromatina, els components de la qual es disposen de manera que donen
lloc a una estructura repetitiva, regularment espaiada que s’anomena nu-
cleosoma (LEwIN, 1975) l'existéncia del qual ha estat evidenciada al mi-
croscopi electronic (OLiNs i OLINS, 1974) i reconeguda bioquimicament
per mitjd de I'accié de diversos enzims nucleolitics que el fragmenten
d’'una forma regular (HEwisH i BURGOYNE, 1974; CLARK i FELSENFELD,
1974).

Donada l'estreta vinculacié entre l'organitzacié estructural i l'activi-
tat genética i el tenir en compte que aquesta darrera adquireix singular
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12 E. ROCHA, L. MENGOD i LL. CORNUDELLA

intensitat durant el fenomen de la diferenciacié celular, l'estudi bioqui-
mic d’aquesta interdependéncia al llarg del desenvolupament ceHular es-
devé de cabdal importancia. L’objecte, doncs, del nostre treball ha consistit
en l'estudi de l'organitzacié de la cromatina de c¢Hules eucariotes en
procés de diferenciacié i ensems llur intima relacié amb el control de
l'activitat i 'expressié genétiques. Com a sistema biologic s’han emprat
c¢Hules germinals, principalment d’equinoderms, durant el procés dife-
renciatiu (espermatogenesi).

CONSIDERACIONS METODOLC)GIQUES I RESULTATS

L’objectiu que acabem d’esmentar ha predeterminat el segiient plan-
tejament experimental: (a) examen de l'accié6 de nucleases i llur cinética
en cromatina nadiua de c¢Hules espermatogéniques en diferents fases del
cicle reproductiu; (b) aillament i caracteritzacié de les sub-unitats nucleo-
proteiques resultants de la digesti6 enzimatica; (c) aillament i analisi dels
components de les particules unitaries (ADN i complement proteic).

Per assolir aquestes fites, espécies mascles de Holothuria tubulosa van
ésser recollides en etapes diverses al llarg del seu desenvolupament (Cor-
NUDELLA, 1977). Un cop extirpat el teixit espermatogenic es procedi al
fraccionament ceHular i a la preparacié de cromatina que es digeria amb
nucleasa micrococal, separant-ne els productes de la digestié6 per centri-
fugacié en gradients de sacarosa (RocHA i CORNUDELLA, 1976). ParaHela-
ment, una aliquota de la cromatina nadiua era tractada en medi acid
per a extreure-li el complement proteic d’histones, que posteriorment eren
caracteritzades electroforéticament en gels de poliacrilamida.

D’antuvi cal assenyalar la peculiar resisténcia mecanica del nucli cel-
lular a la penetracié enzimatica, i és indispensable la preparacié de
suspensions de cromatina nuclear per tal que l'enzim pogués iniciar
la solubilitzaci6 de 'ADN per bé que amb una lentitud molt mar-
cada.

D’altra banda, els diagrames de sedimentacié dels digerits (fig. 1) ob-
tinguts de gonades immadures palesen la preséncia d’unitats monomeéri-
ques o nucleosomes juntament amb agrupacions d’embalum superior. El
més notable, pero, és l'aparicié d'un material que sedimenta lentament,
una mena de subnucleosomes, la proporcié del qual depén de la concentra-
ci6 d’enzim. Aquest pic de material lleuger decreix de manera progressiva
a mesura que el cicle espermatogénic avanga fins a desapareéixer totalment
de la cromatina pertanyent a esperma madur (fig. 2). Es poc plausible
que aquest material procedeixi de la degradacié del nucleosoma donat
que en condicions més enérgiques de digestié les espécies multimeériques
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Fic. 1. — Anilisi en
gradients de sacarosa de
cromatina nadiua de
gonada immadura di-
gerida amb o min.
concentracions creixents
de nucleasa micrococal.
Diagrames superiors: 10,
25 i 100 unitats opti-
ques d’enzim. Diagra-
mes inferiors: Material
soluble recuperat al
rentar els sediments de
cromatina  no-digerida
després del tractament
amb les concentracions
enzimatiques esmenta-
des
Absorbiancia a 254 nm
Fracci6 n.o

donen lloc a monomers sense que s’aprecii cap variacié quantitativa del
pic de sedimentaci6 lenta en els gradients de sacarosa.

La conversié de formes multimériques en nucleosomes és coherent amb
la relacié precusor-producte postulada. Ara bé, I'accessibilitat variable de-
tectada de la nucleasa a la cromatina concomitant amb el procés de ma-
duracié germinal, aixi com la preséncia inicialment de subnucleosomes i
llur posterior abséncia en les darreres fases de la espermatogénesi sén de-
mostratives de la generacié de canvis importants en l'organitzaci6é estruc-
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FiG. 2. — Analisi de sedimentacié de
cromatina digerida en etapes finals de
la maduraci6. Després del tractament
de preparacions de cromatina nadiua
(diagrames superiors), el material in-
soluble es re-digeri amb el mateix
enzim (diagrames inferiors). Les condi-
cions d’hidrolisi enzimitica es corres-
ponen amb les indicades en la figura 1
Absorbancia a 254 mm
Fracci6 n.°

tural de la cromatina durant el desenvolupament a ben segur reflectint
estats funcionals desiguals. En addici6, 1'analisi electroforética de la do-
tacié proteica nuclear (fig. 3) mostra com a tret que més ressalta 'apari-
cié sobtada d’una petita proteina, anomenada ¢, (RocHA i CORNUDELLA,
1976), en les etapes mitjanes del cicle, la proporcié de la qual augmenta

molt sensiblement en I'espermatozoide.

Es indubtable que existeix una estreta correlacié entre la generacié
d’aquesta proteina i els canvis descrits del grau d’accessibilitat de I’enzim,
en particular amb la desaparicié de material subnucleosomic a les darre-

ries del procés germinatiu.
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Fic. 3. — Analisi electroforetica en gels
d’acrilamida d’histones totals extretes de
gonades masculines en diversos periodes
de desenvolupament germinal. Els electro-
ferogrames corresponen d’'esquerra a dreta
als estats de: Activacio de la gonada; crei-
xement, maduracié. Cal notar l’abséncia
del component de rapida movilitat (pro-
teina @,) en els estadis inicials de desen-
volupament i la seva preséncia al llarg de
I'espermiogenesi
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DISCUSSIO

El nucli ceHular que deuria ésser normalment molt permeable a l'en-
zim, en 'organisme estudiat ofereix una resisténcia inusitada a la penetra-
cié enzimatica. Aquest comportament decididament anomal del nucli en-
front de la nucleasa micrococal implica una singular compacitat en l'or-
ganitzacié de la membrana nuclear que redueixi la seva permeabilitat
i entorpeixi l'accés de I’enzim. Aquesta conducta suggereix, a més, que el
complex de nuclihistona, en les céHules germinals posseeix un grau de
cohesié que es tradueix en una accentuada ocultacié de ’ADN.

La variacié de I'accés enzimatic a la cromatina evidenciada per l'ana-
lisi de sedimentacié al llarg del desenvolupament, com també la desapa-
ricié gradual dels components de sedimentacié lenta, particularment pa-
lesa en aquelles etapes de diferenciacié caracteritzades per un grau uni-
forme en la condensacié de la cromatina, sén consistents amb unes modi-
ficacions o reordenaments estructurals que impliquin l'alteracié de les re-
gions de cromatina d’on inicialment soriginaven aquells darrers, de ma-
nera que esdevinguin en un moment donat aquestes regions inaccessibles
per I'enzim.

Amb tota probabilitat, la preséncia de la proteina ¢, detectada en
les ultimes fases espermatogéniques i especialment en l’esperma madura,
deu ésser essencial en la induccié del procés de bloqueig esmentat. El pe-
tit volum molecular d’aquesta proteina esdevé molt adient per a introduir-
se en els llocs d’ancoratge de la nucleasa i dificultar aixi I'accié de I’enzim.
L’observacid, doncs, del fet que els nucleosomes i llurs agrupacions mul-
timeériques siguin els productes exclusius de la digestié per nucleasa mi-
crococal al termini de l'espermatogénesi en la Holothuria, afavoreix
la idea que el model proposat d’organitzacié de 'ADN cromosomic, basat
en la distribuci6 periddica d'una sub-estructura repetitiva fonamental:
el nucleosoma, es trobi restringit a formes cromatiniques genéticament
inactives.
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CARACTER DE LES DIFERENCIES ENTRE
EL PLANCTON VEGETAL MAR{ I EL D’AIGUA DOLCA

per RAMON MARGALEF

Cap del Departament d’Ecologia. Facultat de Biologia.
Universitat de Barcelona

El fitoplancton mari i el d’aigua dol¢a tenen un aspecte diferent. No
es tracta solament de diferéncies en la importancia relativa dels diversos
grups taxonomics, siné també de diferéncies en la representacié dels
diversos grups biologics (Lebensformen, life forms); aquesta darrera di-
ferenciacié podria semblar més important a l'ecdleg que es fixa sempre
més en la fisonomia de la vegetacié que en la composicié d'una flora. El
fitoplancton mari és dominat per diatomees, dinoflagelats, crisoficies i
en menor quantitat, criptomonadals; en el plancton de les aigiies conti-
nentals, aquests grups hi sén ben representats, i hi ha, a més, forca pro-
porcié de cloroficies, de cianoficies i d’euglenals. En termes de grups
biologics d’adaptacid, I'aigua dolca es caracteriza per la preséncia d’una
forta proporcié d’organismes de divisié ceHular miltiple i abundant pro-
ducci6 de mucilags, la qual cosa porta sovint a la formacié de colonies
o cenobis flotants.

Un examen critic de les diferéncies basat en l'experiéncia acumulada
en els dos ambits, el mari i el continental, fa pensar que la major riquesa
de grups o tipus biologics d’adaptacié en el domini de I'aigua dol¢a o con-
tinental és una conseqiiéncia senzilla de I'ambit més gran de variacié dels
parametres ecologics significants dintre les aigiies no marines que en les
aigiies oceaniques, les quals, tot i sent incomparablement més extenses,
ofereixen unes condicions de vida notablement menys variades.

Si considerem els tipus biologics d’organismes planctonics, i llur encar-
naci6 en els diversos grups taxonomics, damunt d'un espai ecologic ideal,
definit —per simplificar la representaci6— solament per dos parametres
que ens semblen d’importancia indiscutible, la concentracié de nutrients
essencials i limitants, i la turbuléncia de l'aigua, veurem que I'ambit
mar{ és més petit que I'dAmbit representat per les aigiies continentals. En
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Esquema dels principals tipus biologics del fitoplancton, i la seva expressié
taxonomica concreta, portat sobre un espai de variacié dels dos factors més im-
portants per la biologia del plancton (a més de la llum): nutrients (de baix a
dalt) i turbuléncia (d’esquerra a dreta). El text es pot seguir sobre aquest es-
quema, on s’assenyalen o suggereixen moltes de les relacions o aspectes comen-
tats. A més, la sageta que porta «successié» assenyala la direccié preferent de
canvi en les curses successions planctdniques que acompanyen 1'is dels nutrients
i l'estratificaci6 de 1'aigua. Damunt d’ella, la indicaci6 K—r, posa de manifest
la relacié entre els canvis successionals i les estratégies basiques reconegudes en
ecologia
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I’espai on els dos es superposen, poden haver-hi diferéncies de composi-
ci6 taxondmica, perd no hi ha diferéncies essencials en les sindromes
d’adaptacié dels organismes a la vida planctonica, sigui al mar, sigui a
I'aigua dolga. En aquest espai de turbuléncia moderada a forta, i de ca-
pacitat nutritiva de baixa a moderada, les comunitats s'estenen entre les
dues possibilitats freqlientment realitzades: 1) aigiies fertils i turbulentes,
en les quals s6n seleccionats organismes de forta taxa de multiplicacié, i
passius, com les diatomees; 2) aigiies pobres i estratificades, en les quals
acaben dominant poblacions molt disperses d’organismes nedadors, de
baixa taxa de multiplicaci6, sovint aplanats i amb adaptacions que faci-
liten la difusié a 'entorn de la céHula, no rarament ben defensats contra
potencials depredadors, els representants més tipics dels quals son els ele-
gants dinoflageHats de les arees oceaniques centrals, de morfologia quali-
ficable de barroca. La combinaci¢ d’una forta turbuléncia amb una quan-
titat molt limitada de nutrients no és colonitzable, puix les poblacions
es dispersen sense temps de multiplicar-se. L’altra combinacié de turbulén-
cia feble amb gran fertilitat potencial, condueix al desenvolupament mas-
siu de dinoflageHats de les «aigiies roges»; tenen una forma més globosa
que els dinoflageHats ja esmentats i sén més rics en clorofila, com corres-
pon a llur taxa de multiplicacié més elevada. De vegades tanmateix massa
elevada, puix porta a situacions catastrofiques per a la mateixa pobla-
cié6 de dinoflageHats i per a les poblacions acompanyants d’altres orga-
nismes. Existeix una seleccié natural en aquest nivell, si en situacions
d’alta fertilitat de les aigiies, tenen valor algunes caracteristiques que fre-
nen la multiplicaci6? Hom es sentiria temptat de creure-ho, si es refle-
xiona sobre la base dels fets segiients. Les algues excreten en forma solu-
ble una fracci6 de la matéria organica formada com a resultat final de la
fotosintesi. Es una fraccié considerable que sovint es mou entre el 5 i el
30 9% de l'assimilat. Es variable fins i tot dintre una espécie, i depén de
factors diversos. La concentracié de ions amoni en l’aigua n’és un; com
més amoni, major fraccié excretada. Els animals, que contribueixen a la
concentraci6 d’amoni, i per tant poden regular la produccié de les algues
amb les que sovint estan associats, de vegades molt intimament. Com és
obvi, 'abundant producci6 de matéria orginica extraceHular requereix
una elevada concentracié de nutrients. Les cobertes visibles de mucilag
no sén més que una forma particular, feta de moHecules filiformes parti-
cularment llargues, d’aquella matéria organica excretada. S’ha debatut el
sentit bioldgic de la preséncia de cobertes de mucilag en les algues del
plancton, en relacié6 amb un millorament de la flotabilitat o com a de-
fensa enfront d’animals. La cosa no és clara. Solament val a dir que men-
tre les cobertes de mucilag sén molt freqiients en el plancton d’aigua
dolga, s6n rarissimes en el plancton mari i en el medi oceinic solament
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20 RAMON MARGALEF

se'n troben en algunes aigiies d’'una fertilitat excepcionalment alta, on
viuen, per exemple, Thalassiosira partheneia i Phaeocystis poucheti. El
que és cert, és que una coberta de mucilag redueix la turbuléncia entorn
la céHula i fa nosa per una difusié rapida dels nutrients. Podriem dir que,
amb la coberta de mucilag, una c¢Hula suspesa en una solucié6 molt nu-
tritiva, frena d’alguna manera la propia multiplicacié. Es en aquest sentit
que he comengat aquest paragraf com ho he fet, pensant que la produc-
ci6 de mucilag porta d’alguna manera a una major estabilitzacié de les
poblacions planctdniques, i aquesta estabilitzacié s’ha d’entendre, obvia-
ment, no solament en relacié amb la propia espécie, .siné també en rela-
ci6 amb els animals. Existeix informacié convincent que porta a acceptar
que les algues embolcallades per una coberta de mucilag tenen una pro-
babilitat major de passar vives a través del tub digestiu dels crustacis
filtradors del plancton.

Com a resum es pot dir que el plancton vegetal mari representa la
realitzacié6 d’'un ambit menor de possibilitats que les que es troben rea-
litzades en el plancton de les aigiies continentals. L’ampliacié del que
podem anomenar «espai ecologic» en aquestes depén del fet que les aigiies
dolces s6n sovint molt més fertils del que poden ser-ho les marines. Una
conseqii¢ncia de la fertilitat és la secrecié de part de l'assimilat. Es natu-
ral que les secrecions visibles, en forma de mucilag, caracteritzin un tipus
biologic que enriqueix el fitoplancton d’aigua dolca i és gairebé absent
en ¢l medi mari.



PRESENCIA DE COMPSOPOGON MONTAGNE
(RHODOPHYCOPHYTA, BANGIOPHYCEAE)
AL DELTA DE L’EBRE

per XAVIER FERRER * i FRANCISCO A. COMIN

Departament d’Ecologia. Facultat de Biologia. Universitat de Barcelona

ABSTRACT

Compsopogon MONTAGNE 1846 is cited for the first time in the Ibe-
rian Peninsula. It was identified as Compsopogon aeruginosus (J. Ag.)
KUTZING with the key of Krisnamurthy (1962). But some differences in
the measurements (specimens from the Ebro delta are two or three times
wider than the references), spine-like branches, etc., cast doubt on this
determination.

It was found on the muddy bottom of a coastal lagoon, a channel and
a little pond in the Ebro delta. The characteristics of the medium were:
stagnant or very slow running waters; shallowness (0.2-1 m); oligohaline
(o.1-5 gr Cl. r); pH: 7.5-8.7; alkalinity: 1.5-4.9 meq. I—!; temperature:
8.5-26 °C. Salinity appears to exert a great influence on the presence of
Compsopogon. This species was abundant the months of October, Novem-
ber and December, while the cover of macrophytes was down.

INTRODUCCIO

El desembre de 1975 es trobd a l'estany de I’Encanyissada (delta de
I’Ebre), la rodoficia Compsopogon Montagne. Aquest génere té una dis-
tribucié mundial comuna a les regions tropicals i subtropicals i ocasional
a les arees temperades, i ocupa aigiies dolces o salabroses (KRISHNAMUR-
THY, 1962). A Europa es troben dues especies: C. coeruleus i C. corinal-
dii restringides a unes poques localitats d’Anglaterra, de Franca, d’Italia
i d’Alemanya (LusiNa, G., 1943; KRISHNAMURTHY, 1962; BOURRELLY, P.,
1970). Referent a la Peninsula Ibérica, devers els anys cinquanta, MARGA-
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LEF determind una mostra d’aquest génere procedent d’un estany dels
voltants de Barcelona, recollida per un alemany (MARGALEF, com. pers.).

Els exemplars collectats al delta de I’Ebre han estat determinats em-
prant la clau dicotdmica de KRISHNAMURTHY (1962), que ens condui a
lespécie C. aeruginosus Kiitzing 1849. La citacié és forca interessant puix
segons la magra bibliografia relativa a Compsopogon de que¢ disposem,
seria la primera observacié d’aquesta espécie a Europa. La seva distribu-

Espines de l'axis princi-

pal de Compsopogon del

punt 1— Gola Nord del
riet Zaida

Spine-like branches of the

main axis in Compsopogon

from 1— Gola Nord del riet
Zaida

ci6 mundial s’extén sobre les regions tropicals i subtropicals del Nou Mén,
Filipines, Java i Israel. Tanmateix cal remarcar la diferéncia considera-
ble d’alguns trets entre els nostres exemplars i els de KRISHNAMURTHY
(1962). Els més palesos sén referits a les dimensions (molt més grans els
del Delta de I'Ebre) i a la preséncia d’espines compostes a I'axis principal.
Tot aixd fa que malgrat considerar els exemplars com pertanyents a l'es-
pécie C. aeruginosus posem en qiiestié aquesta determinaci6 fins que no
quedi clar si els individus del Delta de I'Ebre sén una altra espécie nova
o una forma local més gran.

DESCRIPCIO DELS EXEMPLARS

A Compsopogon existeix una palesa diferenciacié entre els filaments
joves i els vells. Els joves s6n uniseriats i sense cortex. Els vells, multiseriats,
desenvolupen un cortex d’1-2 capes de c¢Hules poligonals (KRISHNNAMUR-
THY, 1962). El tret especific de C. aeruginosus és la preséncia d’espines a
les porcions velles (KRISHNAMURTHY, 1g62).



Filament jove sense cortex i filament vell amb cortex de ceHules poli-
gonals i marcat anellament. Estacié de mostreig: g— I’Encanyissada

Young filament without cortex and old filament with a cortical investment
of polygonal cells and marked septation. Sampling station : 3— I’Encanyis-
sada

Filaments joves uniseriats. 3

I’Encanyissada

Uniseriate young filaments. 3— I’Encanyissada






Filament vell amb cortex i espines. 3—1'Encanyissada

Old filament with cortex and spine-like branches. 3— I’Encanyissada
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En el cas del Delta de I'Ebre, els exemplars s’ajusten a la descripcié
d’aquest autor (llevat que no vam mirar €l nombre de capes del cortex)
perd les dimensions sén entre 2 i g cops més grans. Compararem ara
algunes mesures extretes d’exemplars de I’Encanyissada i de la Gola Nord
del riet Zaida. E1 nombre de mesures per parametre ha estat de 10.

KRISHNAMURTHY
1962 DELTA EBRE
Diametre de l'axis pral. 0,5 mm 1-1,5 mIn
Diametre filam. uniser. fins a 28 ym fins a 25 pm
Cel. uniseriades: h 6-16 pm 30-40 pm
Cél. uniseriades: a 19-28 pm 110-140 pm
Cel. uniseriades: forma Discoidals Discoidals-Rectang.

Es pot apreciar que les dimensions dels exemplars del delta de I’Ebre
sén considerablement més grans. Altres caracteristiques sén un color blau
molt intens i un anellat molt conspicu.

Referent a la longitud de I’axis principal, del qual Krishnamurthy déna
la xifra de 20 cm, nosaltres no n’hem mesurat cap, perd tenim mesures
d’altres filaments que oscilaven entre 20-45 cm amb una mitjana de 28 cm.
Cal indicar també que les espines eren molt més grans i a l’axis principal
moltes estaven ramificades tal com mostra el dibuix. Tal possibilitat d’es-
pines compostes no ¢s indicada per Krishnamurthy (1962).

ESTACIONS DE PRESA DE MOSTRES

Tal com mostra el mapa, Compsopogon es troba en tres estacions, les
caracteristiques de les quals pasem a descriure ara:

1. Gola Nord del riet Zaida — Antic canal, actualment és una bassa
d’aigua salabroso-salada. Mostra agafada del fons, a uns 50 m del
mar, el 8.1076. (pH = 7,3. — Prof = 40 cm.)

2. Ullals del Prat del Notari — Basses d’aigua dol¢a que arriba per
filtraci6 subterrania. Corrent quasi nul. Mostra agafada del fons,
tapissat totalment per aquesta rodoficia el 8.11.46. (pH = 7,2 —
Prof = 60 cm.)

3. L’Encanyissada — Bassa de aigua salabrosa en contacte amb la mar.
Mostres fixades sobre el fons fangés-sorrenc. Present de desembre
de 1975 a febrer de 1976. Reapareixent de setembre de 1976
fins febrer de 1977. Durant 1946, €l pH oscila entre 4,5 i 8,7 amb
la mitjana durant els mesos de preséncia de Compsopogon de 8,1.
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La temperatura varia entre 8,5 i 26 °C. Entre octubre i gener la
mitjana es situa a 11,1 °C. (Prof: 0,20 —1 m. Aigiies molt tampo-
nades amb una alcalinitat de 2,5 — 4,7 meq/1.)

EcoLocia

La referirem a la tercera estacié de presa de mostres: I’Encanyissada.
De desembre de 1975 a maig de 1977, els autors han estudiat la limnologia
d’aquesta bassa amb una periodicitat d’'un mostreig mensual i de dos du-
rant maig i juny.
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Mapa del Delta. — Estacions de mostreig: 1— Gola Nord del riet Zaida;

2— Ullals del Prat del Notari; 3— I’Encanyissada. Quadricula UTM

Sampling stations: 1— Gola N del riet Zaida. 2— Ullals del Prat del Notari. 3— I’En-
canyissada. UTM system

L’estany té dos moments molt diferents. Entre maig i desembre, els
canals de regadiu resten oberts i els conreus de 'arros queden enaiguats.
L’aigua és abocada després a l'estany, el qual esdevé quasi dolg; tenia
163-2146 mg Cl—/1. Dos mesos després de la collita de l'arrds (pels volts
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de desembre) tanquen els canals i els conreus queden eixuts. El nivell
de l'aigua a l'estany baixa entre 20-50 cm i la bassa esdevé progressiva-
ment salada, entre 1849-16 914 mg Cl/1. Referent als nutrients, els fos-
fats es troben en forca quantitat; de setembre a febrer, una mitjana de
0,62 pgr at/l. i no arriba a ser factor limitant per a les poblacions. Altra-
ment passa amb els nitrats que, durant els mesos d’agost, setembre i
octubre, s’esgoten i actuen de limitants per certes espécies. A partir de
novembre comengaren a pujar i atenyeren el maxim durant desembre-
gener-febrer.

La preseéncia de Compsopogon a I'Estany de I’Encanyissada no és uni-
forme, ja que presenta preferéncia per una area (els abismes) especial-
ment soma (40 cm de fondaria mitjana) i també per les sortides dels canals
que aboquen l'aigua a I'’Encanyissada. Els Abismes presenten una vege-
tacié de Cardfits i de Najas marina estacional de finals de juny a I'octubre,
i desapareixen després totalment.

Els mesos de maxima cobertura de Compsopogon sén octubre, no-
vembre i desembre. Es troben també en petita quantitat, relegat a les
boques dels canals, durant setembre, gener i febrer. Vistes les caracteristi-
ques limnologiques i la fenologia de l'espécie, veiem en primer lloc que
la salinitat és un factor limitant per l'espécie, que ateny la maxima ex-
tensié quan les aigiies sén molt poc salabroses, la temperatura encara és
calida i no falten nutrients. La possibilitat de la competéncia és 1"altim
aspecte, ja que les susdites condicions es donen també durant maig i juny
i no apareix Compsopogon (si més no, no 'hem trobat, encara que pot
restar en el fons d’alguns canals). Es simptomatic la seva colonitzacié del
Abismes en un moment (octubre) on s’havien eliminat altres poblacions
estivals d’algunes filamentoses (Cladophora sp.) i els altres macrofits do-
minants (Najas marina, Nitellopsis obtusa i Chara sp.) es descomponien
rapidament fins a desapareixer a finals de novembre.
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COMPOSICIO I VARIACIO EN EL TERME DE DOS ANYS
D’UNA COMUNITAT BENTONICA DEL RIU TER
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INTRODUCCIO

Hem estudiat una comunitat que es desenvolupa en les pedres del Ter
en una zona de fort corrent. Durant dos anys hem observat I’evoluci6
dels seus components, principalment la variacié dels percentatges. Esta
situada aquesta zona del riu a uns 200 m. d’al¢aria sobre el nivell del mar
prop de La Cellera de Ter (La Selva). Hem estudiat principalment la
fauna macrobentonica, la que restava filtrant la mostra per una malla de
250 p i dintre d’ella especialment els insectes aquatics. Degut a les dife-
réncies que presentaven varem separar la fauna superior de la inferior
a cada pedra.

REGIM HIDRIC DE LA ZONA ESTUDIADA

La quantitat d’aigua que baixa pel riu ve regulada per 'embassament
de Susqueda, de manera que segons sigui 1'¢poca o la pluviositat de I'any
el cabdal és variable. Els dos anys de mostreig varen ésser molt variables,
mentre 1974 va ésser un any sec i practicament només va baixar el cabdal
minim, I'any 1975 va ésser molt plujés i en certes ¢poques baixava molta
aigua; principalment per juny-juliol i a la tardor. Si tenim en compte
que l'aigua venia del hipolimnion de I'embassament i es va produir una
baixa de 6 °C en la temperatura de I'aigua podrem comprendre facilment
els efectes sobre la fauna que veurem a continuacié.
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CoMPOSICIO DE LA COMUNITAT

Tal com hem dit varem diferenciar la part superior i la inferior de
les pedres. La part superior és més homogeénia que la inferior. Tot i aixé
no varem poder evitar en moltes ocasions mostrejar les parts laterals per
la qual cosa algunes espécies es presenten a ambdds cantons.

La part superior presenta un aspecte de color verd degut a les algues
que creixen sobre les cases que fabrica el tricopter Psychomyia pusilla
aquestes cases recobreixen tota la pedra donantse densitats larvaries de
fins 300 larves per 100 cm/2. Aquesta gran densitat es déna degut a la
gran riquesa de nutrients que porta l'aigua i a la gran quantitat de mate-
rials en suspensi6, materials, dels quals s’alimenta la larva tot filtrant-los.
També hi viuen una gran quantitat de Quironomids, Dipters, que es po-
sen entre les cases a l'estiu, quan les pupes del tricopter les abandonen.
També un altre Tricopter, Hydyoptila, es freqiient en aquesta part sobre-
tot quan hi ha Cladophora desenvolupant-se, la qual cosa ens fa creure en
una certa relaci6 de l'alga i de l'insecte. Altres components sén sempre
forca infreqiients (Taula I).

La part inferior és més variada quant a nombre d’espécies i la seva
localitzacié. Referint-nos a aquesta part hem de dir que es pot distingir
de manera general (segons la inclinaci6 i la localitzacié de la pedra aixd
varia) una zona lateral o marginal a on es produeix un cert barreig d’espe-
cies. En aquesta zona (i a la part més superior) predominen tricopters els
quals fan la casa amb petits grans de sorra o de pedres com Hydropsy-
chae i Cheumatopsychae, aixi com les larves errants de Rhyacophila que
en el moment de la nimfosi construeixen una bossa posada dintre d’una
d’aquestes cases fetes amb pedres, sempre molt més regulars que les de
les dues espécies abans esmentades. En la composicié de les cases poden
formar-hi part closques de cargols, trossos de vidre, fils, trossos de plumes
i materials més diversificats. En la part més central de la pedra es situen
tricopters que realitzen galeries sedoses per capturar el seu aliment, com
Polycentropus, també hi ha uns efemerdpters amb les branquies doblades
cap a la part dorsal (Ephemerella). Entre els quironomids cal destacar la
preséncia dels tubs de Tanytarsus, no presents a la part superior.

VARIACIO DE LA COMUNITAT EN EL TEMPS

Normalment la vida de les espécies observa d’aprop la variacié de la
temperatura, quan aquesta puja és quan els insectes augmenten el seu
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ritme i les larves passen a pupes i després a adult. Segons l'aliment i la
densitat de la poblaci6 es poden donar una o diverses generacions anuals.
En el nostre cas, amb una bona alimentacié i una gran densitat de po-
blacié es donen fins a tres generacions en alguns quironomids i dues (en-
cara que parcial la segona) al tricopter Psychomyia, com veurem més tard.
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FIG. 1. — Variacié dels percentatges de les espécies principals de

la fauna superior de les pedres

A les Taules I i II es presenta la variaci6é dels tants per cent de les
espécies al llarg dels dos anys de mostreig segons sigui la part superior
o inferior de les pedres. Es poden veure quines soén les espécies o grups
dominants i com a la part inferior la fauna és més variada.

A la fig. 1 hem representat la variacié dels percentatges de la fauna
de la part superior de les pedres, es veu una certa regularitat emmascara-
da el segon any per refredament de l'aigua que retorna la comunitat a
una situacié primitiva. En els primers moments els percentatges estan
igualats, I'augment inicial del tant per cent de Psychomyia coincideix
amb I'emergéncia (sortida d’adults) dels Quirondmids. Després en comen-
¢ar a I’abril les emergencies del tricopter, els tants per cents es van invertint
i a I’agost sén totalment oposats. En aquest moment s’ha acabat I’emergén-
cia de la primera generacié de Psychomyia i les larves de Quironomid de
la segona generaci6 sén ja adultes emergint, i pel contrari es desenvo-
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Taura I. — Variacié del percentatge de les espécies de les pedres del riu T

MOSTRE 1 2 3 4 5 6 7 8 9
DATA 4.1 9.2 9.3 194 7.y %0.7 308 30.9 go0.10
EFEMEROPTERS
Baetis sp. 19 8 3 — o'1p 064 1’29 016
Ephemerella sp. — 4 —_ 1’5 + 1'o3 — — —
Caenis sp. — 2 1 —_— — — — o'11 016
TRICOPTERS
Rhyacophila (larva) 1 o’y — + — o177  — — 0’8
Hydroptila (L+N) 8 6 19 — 7 2’97 3’33 2 5'16
Hydropsychae L 8 8 12 + —_ 0’86 o041 o047 —
Tinodes waeneri L — —_ + + — 2’75 — — —
Psychomyia pusilla L. 59 34 44 49 11 4’70 4727 32’5 53’06 35’
N - —_ —_ 16 11 o's4 518 768 —
DIPTERS
Chironomidae L 2 39 17 31 70 83’4 4028 4113 37'25 54’
N — — — — — 2’24 01 2'83 145 1’
Simulidae 2 — + 2 — — 0’1 — — 2’
Tipulidae — 1 — — o'17 o'z o'1r 1’45 0
Empididae — — - — 0’1 0’1 —_ 0'48
MoLuscs
Ancylastrum fluviatile 1 2 2 + + 1’20 064 o011 — o’
Taura II. — Variacié del percentatge de les especies de les pedres del riu Ter (p
veure
MOSTRE 1 2 3 4 5 6 7 8 9 1¢
EFEMEROPTERS
Ephemerella sp. — — — 8 38 1 1’91 1'o2  o'p5 —
Caenis sp. — 4 4 + + 1’53 — o'g4 o'y O
Baetis sp. 1’7 2 2 — — — 0’76 1’02 1’11 g’
TRICOPTERS |
Rhyacophila L — 0’5 2 + + — 0's8 — o’27 2’
N — — — — — — o6 1’02 — 1’
Hydroptila (L+N) — 2 + + 1’53 0’38 — o'27 1
Hydropsychae L 67 51 24 36 19 30'6  20'3 176 31’84 27’
N — — 11 1 3 — 1’y 1’36 — —-‘
Cheumatopsychae L 12 6 15 22 4 — 24’8 3583 0’72 16’
. N - — — — 5 — — 0’34 — @ —
Tinodes waeneri L — — — — — 4'61 0’38 — — —
Psychomyia pusilla — — + 8 + — 1’14 544 7'26 ’
Polycentropus L — 9 4 — 1 — 11'49 102 418 o
N — — — — — — 3 — —
DIPTERS
Chironomidae L 12’3 28 13 14 25 30'6 206 26’27 18’43 33"
N — - - = - 114 170 o555
Simulidae — — — — — — — - — v
Tipulidae — — —_ — — — — — —
Empididae — — - — — — — —
COLEOPTERS (Ollimnius) — — — — — — 0’68 —
MoLuscs
Ancylastrum fluviatile 3 2 6 2 2 153 3’8 — ' g
Pisidium 4 0’5 17 1 2 1’53 4’98 4’43 0’535 ¢«
OSTRACODA — — — -- — — — — — -
HIDRACARINA — — —_ — 1 3’04 2'38 223 —
HIRUDINEA - - = - - go7  — - - =




t superior). + indica percentatge menor al 0’1 %,. L vol dir larva i N pupa

12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23
25.3 5.4  20.4 8.5 18.5 1.6 28.6 11.7 28 9.8 12.10  $0.11

3 — — — - — 0’59 0733 — 1’08 204 0’56 1’44
— 0’4 0’66 064 — — — — — 0'6g — —
— — — — 0’22 020 033 — — — — —
o's5 0’23 0’33 o032 044 878 167 547 1’08 — 1’42 5’79
s eoBi 6ox  aBbx awmx OB TS T T

> 6549 7798 56’81 66’5 38'65 23’75 34’11 39’72 5014 52’71 4273 4782
1’06 3'g8 664 68 4’04 4’19 802 — 4’08 9’86 — —

5 8131 1779 34’53 =25'4 53'25 5788 45715 5063 36'50 34’35 5498 42702
1’06 — o'g9g — o'22 079 668 1’36 o054 — — 2'17
o'l - — — — — — — - — 0'2 —

6 o1y — — — — — — — — 0’34 — —
— — — o'g2 — — 0’3y — — — — 0'72
- - - o's2  — - 0’33  — - - - -

rior). + indica percentatge menor a 0’1 %,. L vol dir larva i N pupa per les dates

al

12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23
3 6’41 11’3 4 — 1’31 1 1’69 495 6’14 5’10 2°66

5 06 1'o1 318 — — o8y — o's6 — — o’g 0’88
o’g 0’33 1’81 1’6 0’56 — — — 3'49 1’11 2’70 0’59
— —_ —_ 0’8 2'8 263 10 2'83 1’42 — 0’9 0’29
— 0’66 o’g 1’6 3’4 1052 — 2’25 204 0’55 — 0’29

3 — — — —_ o6 1'31  — 0’38 08 — 0’ —

3 12’56 15'87 5 10’4 846 8777 2 17°46 . 11'14 21’78 24’92 34’90

3 o's0 2'36 272 — 3's8 1’31 — 3'94 — 1’11 09 —

1 1261 15°53 7’72 168 10’15 9’21 — 225 7’57 6’14 3’03 3'84
— — — 0’8 0’56 3’94 — — — — — —
19’66 12”1 g9'og 16’8 5’64 1008 6 3’38 466 279 4’20 177

3 o073 18y 045 — —  — 2] 1299 —  — 270 4'43

3 — 1’35 045 — — — 6 — — — 1’20 0’29

7 3663 3006 36'31 36'8 46722 2731 9 22’57 46735 5586 3750 3814

5 420 06 615 506 507 25 3 847 2’33 167 363 3’73
- 0’33 o9 — . o5 — - - 174 — - -

3 o3 — o4 — —  — — 056 145 0356 — -

5 — 0’6y — — — — — — — — — 0’29

3 o135 — 227 08 1’69 7’01 — 1’12 — 0’56 0’3 —

3 73 202 227 g2 —  — g 0’56 204 — 393 4’73
0’15 2’02 1’81 — 0’56 526 3 8's8 058 — — —
0’s — 2’27 — 507 B 21 847 116 — 180 177

: o3 304 409 08 41 175 7 6's7 587 — 2’10 0’29
- - - - - - = - — - s 0’29
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lupen les larves de la segona generacié de tricopters per la qual cosa els
percentatges es tornen a invertir. A partir d’aqui hi ha un cert equilibri
amb unes osciHacions que podrien ser causa de I’emergeéncia d’alguns qui-
rondmids de la tercera generacié de larves (octubre-novembre) i d’algunes
Psychomyia de la segona generacié. Al gener del 1975 els percentatges tor-
nen a estar equilibrats, i comenca de nou el cicle €l mes de mar¢ amb el
mateix signe; aquest mes també comencen les emergeéncies de Quironomids
i a I'abril-maig les de Psychomyia, perd a mitjans de juny es produeix I'alli-
berament d’aigua freda per I’embassament, i aixd fa que la situacié no
arribi a I'extrem de I'any anterior i al juliol i a I'agost trobem uns per-
centatges molt diferents amb una situaci6 de tipus més primaveral. Els
augments sén deguts a que des de finals de juliol a mitjans d’agost 'aigua
que baixava ho feia amb temperatura més elevada per la qual cosa es va
poder desenvolupar una quantitat de larves de la segona generaci6 que
potser abans de les altres crescudes de setembre varen donar lloc a una
segona generacié d’adults més minsa que I'any abans. Noves inundacions
al setembre no van permetre que es desenvolupés massa la comunitat i al
mostrejar de nou a 'octubre ja no hi ha havia pupes tornant els tants per
cents a una situacié equilibrada.

Veiem doncs com la regulacié per I'embassament del cabdal del riu
produeix uns efectes variables segons els anys. El coneixer la variacié dels
estats larvaris d'una de les espécies més comuns varem creure que ens acla-
riria els dubtes sobre el seu cicle encara que ens faltessin algunes mostres
intermitges.

VARIACIO DELS ESTATS LARVARIS DE LA POBLACIO DE Psychomyia pusilla

A la fig. 2 s'expressa la variacié en %, de classes d’edat de les larves
de Psychomyia pusilla i les pupes (N), determinats per la medicié de I'am-
plada del cap. Es separen clarament p estadis larvaris a més de les pupes.
En alguns casos es pot endevinar al 5® estadi dos grups de larves que po-
drien correspondre a mascles i a femelles.

Amb correlacié amb els tants per cents observem que el primer any
per juliol hi ha poques larves, €l 50 9, de la poblaci6 s6n pupes, la mostra
segiient és encara la finiquitacié de la primera generaci6. A les mostres de
setembre, d’octubre i de novembre dominen en canvi els estadis joves.
Potser algunes de les primeres larves de la segona generacié nascudes
a finals d’agost podrien per setembre o per octubre passar ja a ser
adultes.

Al segon any observem com la poblacié varia molt lentament en tenir
mostres cada quinze dies. Poc a poc es va desplagant I'equilibri cap a
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les classes d’edat més grans fins que per juny ja gairebé totes estan
a l'ultim estadi, és aqui quan lalgua baixa de temperatura, per aixo aques-
ta acumulacié fa que el canvi de pupa a adult sigui més lent. Al mig de
les mostres de juliol i d’agost es va comprovar que no hi havia pupes,
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Fic. 2 — Variacié en els dos anys de mos-

treig de les diferents classes d’estadis larva-

ris de Psychomyia pusilla en la part superior
de les pedres del riu Ter

i va sortir després una segona generacié de pupes potser provinents en-
cara de la primera generacié larvaria. Cal observar també com els tants
percents més grans corresponen a formes joves de la segona generacié.
Potser algunes d’aquestes arribin a adultes, encara que ens sembla que no
és probable, a I'octubre i a finals de novembre la situaci6 és ja com l'any
abans, sense pupes.
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CONCLUSIONS

—La fauna aquatica d’aquesta zona del Ter assoleix una gran densitat
(fins a 1000 ind, per pedra: per 200/cm/2 aprox.) com a resultat de la
gran quantitat d’elements nutritius que porta el riu, la qual cosa genera
una gran producci6 primaria per una part i sobretot un aport de mate-
ries en suspensio.

—El poblament petricola es diferéncia clarament en dos comunitats,
la superior i la inferior amb diferents espécies. Tanmateix hi ha un cert
barreig a la zona lateral. La comunitat inferior estd més estructurada i
diversificada per la major proteccié al corrent que té.

—El cicle anual de les espécies d’insectes ve, donat que no manca ali-
ment, regulat per la temperatura i aquesta estd directament influenciada
pel cabdal regulat per I’embassament de Susqueda, d’aqui la importancia
de la regulacié d’aquest sobre el riu. El refredament de 1'aigua pot pro-
vocar que una part de la biomasa dels insectes no emergeixi.

—L’estudi dels éstats larvaris de Psychomyia ens ha permés d’esbrinar-
hi el nombre i també d’observar la influéncia de la regulaci6é del riu per
I’embassament.

—No cal oblidar que la sortida dels insectes del riu en suposa una
pérdua de la biomasa, la qual cosa és un sistema d’autodepuracié del riu
del qual se n’aprofiten altres depredadors com ocells i rat-penats que viuen
prop del riu.

AGRAIMENTS. — Voldria agrair al Dr. Margalef, cap del Departament d'Ecologia
de la Universitat Central de Barcelona, les facilitats i I’ajuda per la realitzaci6 d’aquest
treball i al meu germa Josep 1'ajuda per a l'obtencié d’algunes mostres.



LA DESNATURALITZACIO PARCIAL DEL DNA
EN N,N°'DIMETILFORMAMIDA

per JORDI CORTADAS i JOAN A. SUBIRANA

Departament de Quimica Macromolecular del C.S.I.C.
Universitat Politécnica de Barcelona

La desnaturalitzaci6 del DNA per dissolvents organics (alcohols alifa-
tics, urea, formamida, N,N’dimetilformamida...) ha estat amplament es-
tudiada per diferents autors. Se sap que aquest procés es influenciat per
una série de factors: naturalesa del dissolvent, forga ionica, temperatura
i composicié mitjana en bases de 1a mostra de DNA. Hi ha, perd, una série
de fets que no han estat aclarits. En el cas de la formamida s’ha vist que,
en preséncia d’una determinada quantitat de sal, el procés de desnatura-
litzaci6 no és complert. Els mecanismes implicats en aquest fenomen no
han estat estudiats.

El present treball ha consistit en I’estudi de l’estabilitat de DNAs de
diferents fonts, enfront de la N,N’dimetilfformamida, en funcié de la
for¢a idnica. Hem tractat un DNA viric (bacteridfag ¢ 29), un bacterii
(Micrococcus lisodeikticus) i un d’un organisme superior (llet6 de vedella).
Els resultats obtinguts demostren que no tots posseeixen la mateixa es-
tabilitat. El control dels diferents factors que intervenen en el procés ens
ha permeés poder donar, en una primera aproximacié, una interpre-
taci6 d’aquests resultats. Hem conclos que el comportament dels DNAs
tractats pot ser explicat a partir de la diferent solubilitat de cada un,
i que depén de la composicié6 en bases i del grau d’heterogeneitat
del DNA.






TRENCAMENT DE PROTAMINES AMB PEPSINA.
SEPARACIO I CARACTERITZACIO DE LLURS PEPTIDS

per AGNES JORDAN i JOAN A. SUBIRANA

Departament de Quimica Macromolecular del C.S.I.C. Escola Técnica Superior
d’Enginyers Industrials de Barcelona. Universitat Politécnica de Barcelona

Atesa la importancia que té el coneixement de l'estructura primaria
de les proteines nuclears, s’ha projectat establir la seqiiéncia de la prota-
mina del caragol i del component go de 'esperma d’holoturia.

En aquesta comunicacié es descriura el treball preliminar realitzat, en
el qual s’han estudiat els segiients aspectes: a) aplicaci6 del métode de
G. Bretzel per digerir enzimaticament protamines amb pepsina, a la pro-
tamina del caragol i al component go, b) separacié per cromatografia de
tamis molecular dels peéptids obtinguts en la digestié del component g,
¢) caracteritzacié6 d’aquests darrers péptids per mlt]é de lurs analisis
d’aminoacids ensems amb la determinacié de llurs C i N terminals.

El treball realitzat ens ha dut a l'obtenci6 de 5 peptids en la diges-
ti6 de la protamina del caragol i de 4 en la del component go. Poste-
riorment, s’ha aconseguit separar dos dels quatre péptids obtinguts en la
digestié del component go, per mitja de Biogel P-10. S’ha determinat la
seva composicié d’aminoacids aixi com les seves N terminals pel métode
del DNS-Cl i C terminals per mitja de digestions amb carboxipeptidases
i finalment s’ha proposat un esquema de la coHocaci6 d’aquests péptids en
el component go.
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Els dies 21 i 22 d’abril de 1977 tingué lloc
la Reunid Cientifica Anual Plenaria de la
SocieTAT CATALANA DE BioLoGIA, que fou
dedicada a “Matematica i Biologia”. Les
sessions foren celebrades al Departament
d’Ecologia de la Facultat de Biologia de la
Universitat de Barcelona.

La pagina segiient conté un index dels te-
mes presentats. La trobada tingué un caire
de reunid de treball on va jugar un paper
important la discussié informal dels pro-
blemes plantejats. Aquest volum recull els
originals que foren lliurats per a ésser pu-
blicats. Les discussions que els seguiren
no pretenen reproduir paraula per paraula
tot el que es va dir; intenten ser només una
exposicio concisa de les idees comentades.






RELACIONS ENTRE MITJANES I VARIANCIES
DE MESURES DE BIOMASSA FITOPLANCTONICA

per MARTA ESTRADA i MIYARES

Institut d’Investigacions Pesqueres, Barcelona

ABSTRACT

Mean-variance relationships of planktonic biomass measurements

Mean values (m) and variances (s?) of series of phytoplankton and
particle counts, taken in the NW Africa upwelling region, followed the
classical relationship:

log (m) = B log (s*) + 4

The same occurred when biomass measurements in terms of chlorophyll
concentration or fluorescence were used. A simpled model shows that
biomass distributions due to turbulent diffusion from a high density
patch may originate such relationships between means and variances.

INTRODUCCIO

Les distribucions de freqiiéncies i les relacions entre mitjana (castella
«media») i variancies de séries de comptatges d’organismes plantegen molts
problemes interessants. L'estudi empiric de la correlacié entre mitjana
i varidncia per a dades d’aquest tipus indica que, la major part de les
vegades, €l nivol de punts s’ajusta a la relacié:

log(s?) = A + B log(m), (1)
on s? és la variancia, m la mitjana i 4 i B sén constants (TAYLOR, 1961).
Es demostra (FRONTIER, 1973) que la transformaci6 que estabilitza la

variancia és de la forma:

g(x) = Cf=tBi2dt, (2) on C és una constant.
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D’aci es deriva, prescindint de constants aditives i factors multiplica-
tius, quer per a B# 2, g(x) = xB/2 Per tant, si B =1 es té g(x) = 4/X
(distribuci6 de Poisson). Si B = 2, g(x) = f*dt/t = In(x), (distribucié log-
normal). A partir d’aquests resultats s’han proposat diverses explicacions
teoriques de la relaci6 (1).

En aquest treball es comenten les relacions entre mitjana i varian-
cies de seqii¢ncies de comptatges i altres mesures de biomassa del fito-
plancton emprades en oceanografia. La generalitat amb la qual s’obtenen
relacions empiriques del tipus (1) fa pensar que es pot recérrer a meca-
nismes senzills per a interpretar, almenys parcialment, aquests resultats.
Una possible hipotesi es relaciona amb les distribucions a qué déna lloc Ia
difusié turbulenta d'una substancia (o poblacié d’organismes planctonics)
continguda en un volum d’aigua. Per a simular aquest fenomen s’intro-
dueix un simple model matematic i es comparen les relacions mitjana-
variancia obtingudes amb les trobades en condicions naturals.

MATERIALS 1 METODES
Dades de camp

Les dades considerades en aquest treball foren obtingudes a la cam-
panya ATLOR II del vaixell Cornide de Saavedra, portada a terme el
marg del 1973 a la zona d’aflorament del NO d’Africa.

Durant els transectes entre les estacions hidrografiques, aigua de § m
de fondaria es bombejava al laboratori de forma continua. A cada minut
s’enregistrava automaticament la temperatura de l'aigua, les concentra-
cions de nitrit i nitrat i la fluorescéncia. Cada mitja hora es prenien mos-
tres per a 'analisi del fitoplancton, determinaci6é de clorofia i recompte
de particules de sis grups de mida amb un Coulter Counter. Si es consi-
dera una velocitat de creuer del vaixell de 8 nusos, l'interval de mostratge
resulta aproximadament de 7,2 km.

Per a les mostres de fitoplancton es fixaven, amb solucié de Lugol,
120 ml de l'aigua bombejada. Un cop al laboratori, es deixaven sedimentar
100 ml de mostra en una cubeta de fons mobil. Per comptar les espécies
més nombroses s'observava, a gran augment (400 x ), un transecte del fons
de la cubeta equivalent a uns g3 ml de mostra. Després s’examinava a petit
augment (100 x ) tot el fons de la cubeta per a anotar els individus d’es-
pécies menys abundants i de mida suficientment gran per a ser vistos.
Per a fer els calculs, les dades es varen expressar en céHules per 100 ml.
Aquesta estandaritzacié fa que les variancies de les espécies comptades en
3 ml quedin multiplicades pel factor (100/3)?, mentre que les mitjanes
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ho sén només per (100/3). Teodricament, aixd no afecta la pendent de la
recta de regressié entre els logaritmes de les mitjanes i els de les variancies,
perd sf la posicié d’aquesta recta, o sigui, el terme independent. Es veu
facilment que si, en general:

log (s?) = p log(m) + q, on m és la mitjana, s* la variancia, i p i g sén
constants, 1 tenim

ms = (100/3)m,; s%: = (100/3)%s?; i
log(s%) = p log(m,) + q, es compleix
log(s%:) = p log(ma:) + (2-p) log(100/3) + q. (3) on

my, i 52, son la mitjana i la variancia dels comptatges fets a partir de § ml
de mostra i ms i s la mitjana i la varidncia després d’estandaritzar les da-
des a 100 ml. Resulta, pero, que p és en general molt proxima a 2 i el
terme de (3) multiplicat per (2-p) esdevé proxim a zero. Per aixo, en aquest
treball preliminar s’han considerat espécies i sumes d’espécies estimades
a partir de 3 o de 100 ml de volum sedimentat. Tampoc no s’han es-
tudiat a part les espécies colonials. Més detalls sobre els me¢todes de mos-
tratge i d’analisi poden trobarse a ESTRADA (1974, 1976) i MARGALEF

(1974)-

El model

Per a les simulacions amb ordenador es va emprar un model que,
essencialment, reproduida la sembra a l'atzar, en una area determinada,
d’una série de pertorbacions consistents en centres a partir dels quals di-
fonia una variable (que podia representar, per exemple, una substancia
contaminant o una poblacié de plancton). Es tracta d’'un model intenciona-
dament simple, que intenta només iHustrar els efectes de processos que
poden actuar a la realitat, com és, en aquest cas, la difusié turbulenta.
Cal pero aclarir la interpretacié d’algunes assumpcions fetes.

D’una banda, les simulacions suposen l’exist¢éncia d’unes zones favora-
bles on es desenvolupen de forma relativament rapida altes densitats de
poblaci6 o taques de plancton que actuen com a centres de difusi6. En
condicions naturals, hi ha molts mecanismes que poden donar lloc a I'apa-
ricié d’aquestes taques; per exemple, la ruptura d’ones internes o els fe-
nomens d’aflorament, és a dir, la pujada a la superficie de volums d’aigua
fonda rica en nutrients. Com a primera aproximaci6, en el model s’ha
considerat que els centres eren puntuals en relacié6 amb l'interval de mos-
tratge i que es distribuien a l'atzar en un espai de dues dimensions.

D’altra banda, a les simulacions s’ha suposat que un cop formades
les taques, els canvis de la poblacié per reproduccié o mortalitat eren

5
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despreciables en front dels deguts a difusié. Una situacié6 com aquesta és
plausible si considerem que, inicialment, el creixement del fitoplancton
en un volum d’aigua fertilitzat és de caracter exponencial, perd ben aviat
es veu frenat per I'esgotament dels nutrients o la manca de llum. L’estudi
de les dades utilitzades en aquest treball (ESTRADA, 1976) suggeria aques-
tes assumpcions, perd cal remarcar que la seva validesa depén de les es-
cales espacials i temporals que es considerin.

En un primer grup de simulacions s’utilitzd una equacié de difusi6 de
forma exponencial negativa; la intensitat de la pertorbaci6 S en el punt j
s’expressava per:

n
$= ¥ Cexp(—r/W), (4

1=1

71 és la distancia des del centre i al punt de mostratge j, n és el nombre
de centres i C i W’ sén constants.
En un segon grup de simulacions es va emprar I'equacio:

n
C
Si(t) = ¥ 5 exp(—rn?/W?r’), (5)
i:l w22

Aquesta expressi6 va ésser deduida (OkuBo, 1962) per OkuBO i PRiIT-
CHARD, i és una de moltes equacions semblants proposades per a represen-
tar la concentracié tedrica (S;) en el temps ¢ i el punt j, d’'una substancia
que difon a partir d’'un punt d’aportament instantani d’'una quantitat C
d’aquesta substancia, per unitat de profunditat, r; és la distancia del punt
d’aportament i al punt j, t és el temps i W representa una velocitat de
difusio.

En varen calcular les distribucions resultants de 1’establiment de 1, §
i g centres de difusié; per a preparar les figures s’utilitzaren les mitjanes
i variancies corresponents a tres ordenades fixes de 1’area considerada en
la simulacié.

RESULTATS

A la figura 1 es representa el niivol de punts corresponent a les mitjanes
i varidncies de séries de 15, 30 i 60 mostres consecutives de transectes fets
els dies 17, 18 i 21 de marg. Resultats semblants s’obtingueren amb regis-
tres d’altres dies, que no s’inclouen per no complicar les grafiques. Com
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€s pot veure, existeix una correlacié positiva entre el logaritme de la mitja-
na (log m) i el de la variancia (log s?); és interessant també assenyalar que
Ia pendent d’una recta de regressié ajustada visualment al nivol de punts
és més gran que 2, valor que correspondria a una distribucié log-normal
de freqiiéncies de les dades originals.

In(sd

T
0 1 2 3 4 0 1 2 3 4 0 1 2 3 4 In{m)

Fic. 1. — Mitjana (m) i variancies (s2) de grups de 15, 30 i 60 observacions

(N) successives de fluorescéncia preses a intervals d’un minut en transectes

fets els dies 17, 18 i 21 de marg. Les linies inclinades, de pendent, s’han
posat com a referéncia

La figura 2 mostra la posicié dels punts corresponents a les abundancies
individuals d’una série d’espécies i als totals de diversos grups, per a les
213 mostres disponibles. S’han assenyalat també els valors obtinguts per
als sis canals de particules. Com es pot veure, a partir de m = 10, el
nuvol de punts s’ajusta bastant bé a una relacié de la forma:

log(s?)=5/g log(m)+ K, amb K =constant.

Per a valors de m inferiors a 10, la pendent de la linia de regressio
s’aproxima a 1. Aquest efecte de pas d’'una pendent proxima a 2 (distri-
bucié log-normal) a una altra proxima a 1 (PoissoN) per a valors baixos
d’abundancia ha estat notat per FRONTIER (1973).

Amb la finalitat d’estudiar la influéncia de l'extensié de l'espai mos-
tral en les relacions mitjana-variancia, es varen repetir els calculs després
de dividir la seqiiéncia de 213 mostres en grups de diverses mides. Les figu-
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FiG. 2. — Punts (mitjana, variancia)
per a les abundancies de diverses es-
pecies i grups de fitoplancton i per
als comptatges de particules corres-
ponents a les 213 mostres preses
durant la campanya. Les linies in-
clinades, de pendent 5/3 la superior
i 1 la inferior, s’han posat com a
referéncia. Espécies: 1. — Blepha-
rocysta splendormaris; 2. — Bra-
chydinium capitatum; 3. — Cera-
tium furca; 4. — C. fusus; 5. —
C. kofoidii; 6. — C. tripos; 7. —
Diplopsalis cf. assymmetrica; 8. —
Exuviaella sp.; 9. — Gonyaulax
fragilis; 10. — Gymnodinium sp.;
11. — Peridinium brochii; 12. —
P. diabolus; 13. — Peridinium pl.
sp.; 14. — Prorocentrum rostra-
tum; 15. — Dinoflagelats petits no
identificats; 16. — Flagelats; 17. —
3 Coccolithus huxleyi, (+) afegint les
ctHules que correspondrien als co-
o oxt colits, (—) sense afegir-les; 18. —
o6 Helicosphaera pl. sp.; 19. — Syra-
on cosphaera sp.; 20. — Syracosphaera
, . . . . cf. pulchra; 21. — Amphora hyali-
00 10’ 102 0’ 10° (cet100mI) na; 22. — Asteromphalus heptactis;
(Partices100IM) o __ Chagetoceros affinis; 24. —
Ch. didymus; 25. — Ch. peruvia-
nu; 26. — Planktoniella sol; 27. — Rhizosolenia alata; 28. — R. fragilissima; 29. —
R. imbricata; 30. — R. stolterfothii; 31. — Thalassiosira cf. parthencia; 32. — Coscino-
discus alborani.
Diat.: nombre total de diatomes; Dino.: id. de dinoflagelats; Coco.: id. de cocolitofo-
rals; Fito.: fitoplancton total. X,: nombre de particules corresponent al canal 1 de
treball del Coulter Counter (més grans de 34,6 um); X,: id. canal 2 (21,8 wm) menys
canal 1; X;: id. canal g (13,7 um) menys canal 2; X,: id. canal 4 (8,6 um) menys
canal g; X;: id. canal 5 (6,8 um) menys canal 4; X,: id. canal 6 (5,4 um) menys canal 5.
Espécies I’abundancia de les quals s’ha estimat en examinar tota la mostra sedimentada
(100 ml)).
® Id. examinant una part equivalent a § ml del total sedimentat.

Id. examinant en general g3 ml i alguna vegada 100 ml de mostra, o bé sumes d’abun-
dancies de diferents espécies.

084

174

res 3 i 4 mostren la distribucié d’'una série de punts corresponents a una
part de les variables, preses com a exemple: La concentracié de particules
al canal g (X,), clorofila, nombre de diutomees per miHilitre, nombre total
de céHules per miHilitre i nombre de Ceratium furca per 100 miHilitres.
Per a les altres variables analitzades, els resultats foren semblants. S’obte-
nen nuvols de punts bastant lineals, de pendent practicament igual a 2
en el cas de les c¢Hules i més gran en el de clorofila i particules.
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FiG. 3. — Punts (mitjana, variancia) per % 3
a seqiiéncies de diversa longitud (n= 1
nombre d’observacions incloses en cada 1
cas) de valors de concentracié de clorofil- o
la (clor. @, mg m3) i de concentracié de
particules corresponents al canal 5 (X,, b
particules/o,01 ml). La linia inclinada 1
té pendent 2 i s’ha posat per a refe- 1
réncia
10 { T T
m 100 1o 102
Diat.
Fito Cfusus
=
Fic. 4. — Punts (mitjana, va-
ridncia) per a seqiiéncies de
diversa longitud (n=nombre
d’observacions incloses en cada
cas) de valors de concentracié
del fitoplancton total c¢Hules/
::2%20 ml), diatomes (c¢Hules/ml) i
Fitoplancton foal @ @ neers Ceratium  fusus (céHules/100
An=10-20 ml). La linia inclinada, de
Diat )
omees. (celfoam) An=>70, pendent 2, s’ha posat per a
referéncia. A ordenades, l'es- -
Coratiom  fusus or=0 cala de la dreta es refereix a
T calli00mi) len=4-5 Ceratium fusus, la de l'esquer-
ra a la concentracié total de
fitoplancton i a la de diato-
— . mees
3
1o L P
0° 05 Fito.
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£ 4] F1G. 5. — Mitjanes i variancies de tran-
sectes presos sobre simulacions d’un pro-
6 cés de sembra a l'atzar de pertorbacions
amb distribucié exponencial negativa a
] partir del seu punt d’origen (equacié 3).
- W, indica la intensitat de difusié; C,
I'amplitud de la pertorbaci6; m, la mit-
101 . ja i §% la variancia. La linia inclinada
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Fic. 6. — Mitjanes i variancies de % 8
transectes presos sobre simulacions fe- £
tes a I'emprar 1'equacié (4). S’ha su- -101
posat t (temps)=1. W, indica la
intensitat del procés de difusié, C, 2
I'amplitud de la pertorbacié; m, la
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Com es pot veure a les figures 5 i 6, el model de simulacié proporciona
també relacions lineals entre el logaritme de la mitjana i de la varian-
cia. La pendent dels nivols de punts és proxima a 2 en tots els casos, pero
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la posicié de les rectes de regressié varia per a diferents valors de W o W7,
parametres que indiquen la intensitat del procés de difusié; en augmen-
tar aquesta intensitat, disminueix la variidncia per a un mateix valor de la
mitjana.

DISCUSSIO

Una de les teories proposades per a explicar relaciones del tipus (1)
es basa en considerar la taxa de variacié de biomassa en resposta a una
pertorbaci6 ambiental com a proporcional, en primera aproximaci6 a la
biomassa existent. Una distribucié6 normal de la intensitat d’aquests esti-
muls donaria lloc a una distribucié log-normal de les biomasses (CassiE,
1962, MARGALEF, 1963). CAsSIE exposd la hipotesi d’una llei de probabilitat
PoissoN + log-normal; el nombre d’organismes per mostra seguiria una
llei de PoissoN, el parametre de la qual es distribuiria log-normalment en
un domini d’espai o temps més ampli. FRONTIER (19%73) aplica aquesta hi-
potesi a dades de concentracié de zooplancton perd no va obtenir una
coincidéncia acceptable amb les prediccions tedriques derivades de la idea
de CassiE i va arribar a la conclusi6 que la justificaci6 de les lleis estadis-
tiques observades havia de ser molt més complexa.

El pas progressiu de la llei de PoissoN a una log-normal o a altres lleis
com ho demostra el cas de valors de la pendent més grans que 2) tra-
dueix unicament, segons FRONTIER, 'efecte del mostratge; en augmentar
I’heterogeneitat de 'espai mostral, la pendent (B) tendiria a 2.

El fet que mitjanes i variancies d’espécies molt diferents i adhuc varia-
bles amb un elevat component no-vivent (com la concentracié de particu-
les mesurada amb el Coulter Counter) s'ajustin a distribucions similars
indica que, en les condicions de presa de mostres d’aquest estudi, les ex-
plicacions s’han de trobar en fenomens molt generals. D’altra banda, en el
cas de les mostres recollides en seqiiencia, el mateix tipus de relaci6 em-
pirica s’'obté amb nombres d’observacions molt diferents. En el cas dels
models, I'equacié de difusié emprada no afecta les relacions trobades entre
mitjana i variancia, com ho mostra la comparaci6 de les figures 5 i 6. El que
és important, és que hi figurin termes de tipus exponencial respecte a la
distancia al centre de difusié. Aquestes consideracions suggereixen que en
el cas de dades seqiiencials de biomassa fitoplanctonica, 1’actuacié de pro-
cessos de difusié turbulenta sobre nuclis d’alta densitat de poblacié pot
jugar un paper important en la generacié de distribucions amb relacions
empiriques senzilles entre mitjanes i variancies.
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EXPRESSIO SENZILLA DE LA REGULACIO
EN SISTEMES DINAMICS

per RAMON MARGALEF

Departament d’Ecologia. Facultat de Ciéncies.
Universitat de Barcelona

En tractar d’explicar els processos de regulaci6 en sistemes ecologics he
trobat sempre molt efectiva una representacié grafica, amb les existéncies,
material emmagatzemat o biomassa en abscisses, i les entrades i sortides en
ordenades. Entrades i sortides estan representades per ratlles qual tra-
jectoria mostra si sén o no funci6 del material existent o de la biomassa.
Les entrades i sortides es creuen en el punt estable d’acumulacié de bio-
massa 0 de material en general.

El model s’introdueix amb diverses possibilitats senzilles, no restringi-
des a sistemes vivents. Regulaci6é de Ia temperatura de la terra (model B
de la figura), regulacié de la quantitat de fullaraca en un bosc (model A),
o bé, de consuetud, a poblacions, que és I'aplicacié que m’interessa desen-
volupar.

Es facil veure que una situacié estacionaria es déna quan les sortides
son funcions de la biomassa o poblacié existent d’'un grau més elevat que
no pas les entrades. Altrament la regulacié no es possible i no ho és si
natalitat i mortalitat es fan funcié linear simple de la densitat de pobla-
cié. El mateix passa amb la migraci6; si immigracié i emigracié sén fun-
cions semblants de la poblacié6 no hi ha regulaci6. Perd és facil que
I’emigraci6 és més funcié de la poblacié que la immigracié, i que les morts
sén més funcié de la poblaci6 que els naixements. A la llarga, aquest és
el principi basic de regulacié en sistemes naturals.

Aquesta discussi6 facilita el comprendre que les poténcies en qué entra
la poblaci6 o la biomassa en els models matematics estil Volterra i Lotka,
no tenen per qué ser o, 1 0 2, i és molt més versemblant que siguin fraccio-
naris. De fet, amb dades experimentals, la regressié de log naixements,
o log morts, contra log poblacié, mostra pendents diverses. Els valors
diversos de la pendent de la recta de regressié son, en part, «vers», i, en
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Fic. 1. — Quatre exem-
-7 @ ples de regulaci6 d’exis-
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s . ta del punt d’encreua-
s ! ment i de la seva variabi-
@ litat, en relacié amb les

estratégies cvolutives

part, una conseqiiéncia estadistica d’'un menor grau de correlacié en les
entrades que en les sortides, el que és cert i té el mateix efecte. Es a dir,
P'esséncia de la regulacié és una major predictabilitat en les sortides que
en les entrades. Aquestes nocions no solament s'imposen a l'estudiant, sin6
també al professor, que sovint ha llegit nocions molt diverses en llibres
d’is corrent i interminables polémiques que no tenen massa sentit.

Es possible donar un pas més vers ’abstraccio, si es té present que, en
la poblacié d’un animal presa per exemple, les entrades (naixements) sén
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funcié de la poblacié de la mateixa presa, perd les sortides sén funcié
de la poblacié de la presa ensems que de la poblacié del depredador.
Perd la poblacié del depredador és, al seu torn, funcié de la poblacié de
la presa, de manera que podem escriure

dN/dt = funcié (N) — funcié(funcié N), o dN/dt =£(N) — £(E(E(N)))

Expressions que potser sén massa abstractes per ésser d'is inmediat, pero
introdueixen la nocié de recurréncia i el fet que les sortides tendeixen a
dependre de l'estructura de la funcid, més que dels valors de les varia-
bles implicades.

S’obre una altra perspectiva molt ampla en I'ds possible de funcions
periddiques, o de sumes de funcions periddiques tant en les entrades com
en les sortides, visualitzant possibles fluctuacions de la poblacié com re-
sultat de l'interferéncia d’aquells.

Es possible portar a terme una analisi més detallada de la regi6 d’inter-
seccié de les dues linies, sigui considerant les diverses derivades en aquesta
regio, sigui la incertesa o la variabilitat de cada una de les corbes. D’una
o altra manera es delimiten regions on «poden passar coses». Vull dir en
termes d’evolucié i d’estratégia de la evolucié. En aquest sentit el grafic
que comento pot servir també per discutir un tema d’actualitat, el de
les diverses estratégies evolutives al llarg de l'eix r—K. El quocient entre
les ordenades i les abscisses, en cada punt, representa la relativa impor-
tancia de les dues estratégies, de la r (entrades i sortides) i de la K (maxi-
ma poblacié mantinguda).

DISCUSSIO
FLOGs

El problema és fer les equacions i seguir-les numeéricament pas a

pas. També caldria introduir el temps; I'estat del sistema pot canviar i
donar lloc a respostes diferents.

MARGALEF

Quan varia 'activitat metabolica, per exemple, les linies que repre-
senten les entrades i les sortides es mouen d’alguna forma. Es poden estu-
diar amb detall les lleis de canvi. Els calculs numérics poden complicar-se
molt, matematicament.






ASPECTES DE LA PROBLEMATICA
DE LA DISTANCIA TAXONOMICA

per JORDI OCANA i REBULL

Unitat Docent de Bioestadistica. Facultat de Biologia.
Universitat de Barcelona

INTRODUCCIO

A la figura 2 hi ha un esquema, necessariament simplificat que tracta
de reflectir les relacions existents entre els meétodes matematics utilitzables
per un investigador que vulgui estudiar les semblances (o diferéncies) en-
tre unitats taxonomiques organiques (OTUs) i establir classificacions. La
problematica de la distancia taxonomica es pot situar en els esglaons
(@ i (b) + (b). ‘

Generalment es parteix d’'una taula de dades (figura 1) on cada unitat
taxondmica queda caracterizada com un element d’un espai de n dimen-

1% *n
0 o [*n [f12f - *m
T
o | P ) IRV e
o (*m Pm2l - - - - *mn
Fic. 1. — Exemple de taula de dades
sions, de coordenades (xu, ... ,xi), i cada caricter per un element d’un
espai m-dimensional, amb coordenades (xi, ... ,Xm)). Perd amb la matriu

de dades no n’hi ha prou, cal considerar també quina és l'estructura
d’aquests espais. Aixd depén del tipus d’estudi realitzat, podriem dir de
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i 1
[Retacions fikdtiques? | L ceaus? |

Fic. 2.

Esquema simplificat (basat en Bovce, 196g) de les relacions existents entre els métodes
matematics utilitzables per a establir classificacions d’unitats taxondmiques orginiques
(OTUs)
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quin ¢és el tipus de model inicial considerat més adient (si es poden con-
siderar els caracters independents, si es tracta de variables aleatories amb
distribuci6 normal, etc.) i de la mateixa natura dels caracters emprats (nor-
malment es poden considerar variables aleatories, perd el seu «nivell
de mesura» pot ésser ben diferent: mesures continues, comptatges, indi-
cadors de preséncia-abséncia, etc...).

X2
oK 7] iniiieiiei i : 0TUy
]
i
7] . 10TUs ;
-, s
e s
T . '
X X2 x3) X
Fic. 3. — Esquema de la posici6 de tres

OTUs en un espai de dues dimensions

Quan s’ha fixat la natura de l'espai de representacié es pot intentar
definir o escollir amb una certa precisié la distancia taxonomica més
adequada.

La segiient classificacié dels indexs de semblan¢a pot servir com un
punt de referéncia en la discussié que a continuaci6é detallem:

—Coeficients angulars
—Coeficients de distincia

*Al marge de l'estructura de l'espai
°No métriques
°Meétriques
*Indexs que tenen en compte (0 ho proven) l'estructura de I'es-
ai (normalment tenen propietats de métrica).
P prop

COEFICIENTS ANGULARS

Un exemple caracteristic n’és la distancia de CavaLLI-SForza i Eb-
wARDS (196%7) i EpDwARDS (1971). També ho sén les expressions semblants
als coeficients de correlacid, quan s'utilitzen per relacionar OTUs. Els
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darrers corresponen al cosinus de l'angle format pels dos OTUs, un cop
representats en un cert espai. El primer correspon a la corda de I’arc asso-
ciat a les dues unitats taxondmiques representades en un espai trans-
format.

Aquests indexs reflexen les diferéncies degudes a I'orientacié dels
OTUs, no les degudes a la seva dimensi6. Com es pot apreciar a la
figura g la distancia angular (angle, cosinus) entre OTU, i OTU, és la
mateixa que entre OTU, i OTU,. Hom podria considerar que la «punta»
d’OTU, estd més allunyada d’'OTU; que d’'OTU,, ja que OTU, és més
«llarg» i per tant esperar que la distancia d’OTU, a OTU, fos més gran.

COEFICIENTS DE DISTANCIA

Es podria considerar com a tals aquells que pretenen expressar les
dues components (angular, dimensional), junt amb una llarga llista d’in-
dexs d’interpretacié geométrica dificil o impossible, ja que normalment
no es tracta de meétriques, malgrat que puguin ésser utils en algun cas
determinat. Els darrers inclourien indexs basats en la probabilitat de tro-
bar valors iguals d’'un caracter, en observacions independents, a cada
OTU: SNEATH (SOKAL i SNEATH, 1963), HEDRICK (1971); indexs basats en
la Teoria de la Informaci6: KuLLBAck (1968), OrLoCI (1969); indexs d’as-
sociacié: JAccARD (SNEATH i SOKAL, 1973), GOWER (1971); distancia de
NEI (1970-71).

Dins de la classe dels indexs amb propietats de métrica cal distingir
clarament entre aquells que no tenen en compte l'estructura de 'espai
(malgrat que la seva definici6 ja pressuposa una interpretacié geométrica
dels OTUs, es suposa que aquests son punts d'un espai euclidi, expres-
sats segons una base de vectors ortonormals, com si consideréssim els ca-
racters incorrelacionats i cadascii amb el mateix pes) i aquells que tracten
de posar-la de manifest.

Les métriques de Minkovski, de férmula general

1/r
n r
D: = Y | xu—xa
j=1

donen lloc, quan r = 1, a la «distancia segons les illes de cases a una ciu-
tat» (per anar de 'OTU, a I'OTU,, es va «trencant» de dimensi6 en di-
mensiod, figures 4a i 4b)
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i quan r = 2, a la distancia euclidia usual (figura 4a)

n 2\ 1/2

D, = Y (xi—x)
j=1

La distancia D,, dividida per el nombre de caracters, correspon a la
distancia M.C.D. (mean character diference, CAIN i HARRISON, 1957). Una
expressio semblant va ésser proposada per PREVOSTI (1974), com a distancia
genetica entre poblacions, caracteritzades per les freqiiéncies dels aHels
de n caracters (s; alels pel caracter j, j=1,...,n)

S; '

n
A =1/2n 2 2 Prik — Pzik
j=1 K=1

Com mostren les figures 4a i 4b, aquestes distancies sén independents de
I’angle (correlacions) entre els vectors (variables aleatories) que formen
el sistema de referéncia, la qual cosa no passa amb D, o amb 1/nD,
(M.S.D. mean square diference) o amb la distancia genética de ROGERs
(1972), que només tindria sentit en un sistema de referéncia com el de la
figura 4a.

Certs indexs, com ara el coeficient de Pearson C.R.L. (coefficient of
racial likeness) i la distdncia ji-quadrat de BENzECRI (1973), malgrat que
no tinguin en compte les relacions entre caracters, si que ponderen d’al-
guna manera el «pes» de cada un d’ells. La distancia ji-quadrat, utilitzada
per comparar distribucions finites, s’expressa com

n

X2= ¥ 1/ps (pv—pu)
j=1

essent p.s la probabilitat de que es presenti I'estat j (per exemple, I'allel j)
a la reunié de totes les poblacions estudiades. Aquesta distancia té la pro-
pietat, realment interessant (BENZECRI, 1973), d’ésser practicament equi-
valent a la informacié mutua (informacié processada per un canal) entre
les distribucions associades a les unitats taxonomiques 1 i 2.

6



62 JORDI OCANA i REBULL

Es interessant que les distancies tinguin en compte les relacions entre
caricters, ja que si aquests sén dependents, la informacié continguda en
un d’ells estara en part ja expressada en els altres. Quan les unitats ta-
xondmiques han estat caracteritzades mitjancant variables aleatories amb

X

X12

X22

Fics. 4a-4b. — Esquema de la posicié6 de dos OTUs en un espai de
dos dimensions. a: eixos perpendiculars. b: eixos correlacionats

distribucié conjunta normal multivariant, i quan la matriu de variancies

covariancies és la mateixa a tots els OTUs, es pot utilitzar la distancia de
Mahalanobis.

A* = (m, —m,) X! (m1 —m,)

essent

els vectors de mitjanes dels n caracters, a les poblacions 1 i 2, i la matriu
de variancies covariancies comunes.

Aquesta distancia té certes propietats que la fan optima. Aixo es pot
deduir de raonaments basats en la raé de versemblan¢a (MAHALANOBIS,
1936) o en raonaments basats en conceptes d’ilgebra lineal (per exemple,
DEMPSTER, 1969). Es pot demostrar que té cura de les correlacions entre
caracters. Com en el cas de distribucié multinormal, incorrelacié implica
independéncia estocastica, el problema queda ben resolt.

Perd quan les variables estan lligades per relacions no lineals (sovint
les dades es poden considerar situades en hipersuperficies, esfériques per
exemple) ja no té sentit considerar una distribucié multinormal. Evident-
ment, tampoc en té quan es tracta de variables no continues. En aquests
casos s’ha fet servir la distancia de Mahalanobis o distancies formalment
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anilogues, adaptades a d’altres tipus de variables aleatories (BALAKRISHNAN
i Sangnvi, 1968; KURKZONSKI, 1970; OcaNA, ALoNso i PREvosTi, 1976).
La validesa d’aquestes distancies és dubtosa, car només tenen en compte
les relacions lineals entre caracters, aixd vol dir que la seva eficiéncia sera
més gran quan el coeficient de correlacié sigui més proper a la ra6 de
correlacié. En realitat també és dubtds que reflecteixin les relacions lineals
ja que com la mitjana i la variancia no es poden considerar independents,
I'estimacié de la matriu de varianciescovariancies comuns, és for¢a pro-
blematica.

Probablement caldria definir una distancia basada en una teoria ma-
tematica més general que 1’algebra lineal, potser basada en la ra6 de corre-
laci6. Es tractaria de trobar una transformacié que permetés passar d'un
conjunt de variables dependents a un conjunt de variables independents.
Potser la Teoria de la Informacié tingui quelcom a dir al respecte.
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DISCUSSIO

CUADRAS

M. G. KenpALL introdui una geometria estocastica que considerava
distancies geodésiques. Utilitza métodes molt complicats de geometria di-
ferencial i exigeix recursos molt dificils d’analisi matematica. El problema
de certes distancies no euclidies és que es relacionen amb matrius de «co-
variancies» que tenen valors propis negatius. Les coordenades euclidies
per a representar poblacions, tenen, aleshores, unes coordenades reals i
unes altres imaginaries, és a dir, la «distancia» és negativa per alguns de-
terminats eixos. Existeix, altrament un métode de formacié molt diferent,
perd amb més aplicacié que la geometria estocastica, que permet trobar
una representacié euclidia raonable de distancies no euclidies. Es 'andlisi
de proximitats de Torgerson, Shepard, Kruskal, Caroll i altres.

ALONSO

En aquest camp, caldria més comunicacié entre biolegs i matematics.
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INTRODUCCIO

L’analisi de perfils és un procediment molt interessant quan es tracta
de comparar els tipus de grafics dels quals parlarem a continuacié. Mol-
tes vegades s’ha de decidir si dos o més grafics se’ls pot considerar coinci-
dents o no i sovint aquesta decisi6 es pren arbitrariament; aleshores hom
diu que hi ha equivaléncia o coincidéncia si ambdés grafics presenten
lleus diferéncies i, en canvi, no hi haura coincidéncia si les diferéncies s6n
fortes. Ara bé, el limit entre fort i lleu és totalment arbitrari i la qiiestié
de si una diferéncia forta o una diferéncia lleu es poden prendre com a
significatives, es deixa totalment de banda.

Els naturalistes empren freqiientment grafics i els comparen, i de la
comparaci6 surten conseqii¢ncies —d’ordre bioldgic o geoldgic— que po-
den ser incorrectes si les decisions es prenen arbitrariament. Només els
procediments estadistics ens poden guiar a una eleccié correcta quan se’ns
presenten problemes de la naturalesa que acabem d’esmentar.

Els tipus de grafics a comparar, mitjancant I'analisi de perfils, és el
segiient: tenim h poblacions, i a cada una definim una variable aleato-
ria Xi (p x 1) multinormal N(y, X) amb i =1, 2, ..., h. De cadascuna
obtenim una mostra d’extensié N; i estimem la p; corresponent mitjan-
cant el vector de mitjanes aritmetiques Xi. Si aleshores posem sobre uns
eixos de coordenades les components de X; com a abscisses igualment
espaiades, i les mitges aritmétiques com a ordenades, a cada component
li correspondrd una mitjana i obtindrem un punt; si unim tots aquests
punts amb una linia trencada tindrem el perfil de les mitjanes de la pobla-
cié i-ésima. Aixd ens ho mostra la figura 1 i és ara quan estem en con-
dicions de comparar els perfils corresponents de les 2 poblacions.
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D’acord amb MoRrisoN (196%), el primer problema sera el de saber si
els perfils sén paraHels o no. Si no ho sén, podem concloure que

- - —
P F g & e F o

Si hi ha paraHelisme, 2) pot ser que els perfils coincideixin o no. Do-
nat el paraHelisme, provar que la suma d’esperances desconegudes de les
components del perfil de cada poblaci6 és igual per a totes les poblacions.
Si coincideixen, la conseqii¢ncia és

- — -
1 =g = ... =pa

i la no-coincidéncia s’interpretaria com una transformaci6 proporcional
d’un vector en un altre

— —

m=k
Per ultim, g) si hi ha paralelisme podem plantejar encara la hipotesi
d’igualtat de components dins de cada perfil.

POBLACIONALS

(]
w
T
E
b3
U T T 1
X, X, X3 X4
Fic. 1. — Exemple de perfils corresponents a quatre po-
blacions

Com es pot veure, es requereix provar primer la igualtat de matrius
de covarianga a partir de les estimacions mostrals. Les tres proves d’hipd-
tesis referides a I'analisi de perfils propiament dita, sén casos particulars
d’analisi multivariable de la varianca i es troben descrits a MORRISON
(1967) o a Rao (1973). Per a la prova d’aquestes hipotesis, Cuabras ha
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fet 0s dels programes CANG i CANP (CANON modificat) per ell desen-
volupats (Cuabras, CaMPA i MONTORIOL, 1g72).

Comparar dos perfils, en definitiva, és visualitzar dos 0 més punts
(cada punt un perfil) d'un espai p-dimensional. Aleshores, I'analisi de per-
fils pot tractar-se pels procediments de I'analisi candnica; en el nostre cas

f“"

RS

FiG. 2. — Esquema de les mesures preses en els Nummulites.
Fic. 3. — Perfils de quatre poblacions de Nummulites de la
Plana de Vic

MEGALOSFERA

concret, les tres hipotesis a provar poden tenir una representacié canonica
adequada. En particular, la prova 2) de coincidéncia o superposicié equi-
valdra a una analisi canonica de poblacions amb la representacié corres-
ponent. Les altres proves 1) i ) requereixen la formacié de noves varia-
bles aleatories, combinacions lineals de les primitives, les quals seran tam-
bé multinormals i susceptibles de noves representacions canoniques (Cua-
DRAS, 1973).

APLICACIO DE L’ANALISI DE PERFILS A L'’ESTUDI SISTEMATIC
pELS Nummulites bpE LA PLANA DE Vic

Un metode classic introduit per ScHAUB per a la sistematica i per a la
filogénia dels Nummulites és I'estudi quantitatiu de l'ontogeénia dels ca-
racters interns. Els Nummaulites sén animals que posseeixen una conquilla
que creix sota un patr6 espiral i hom pren convencionalment cada volta
com un estat de creixement. ScHAUB fa us dels Spirendiagram, perd RE-
GUANT i CrAvELL (in litt.) fan una modificacié i utilitzen una mesura
d’alcada de cambra (Hi) a cada volta d’espira, junt amb una mesura del
corresponent gruix de la corda marginal (e), tal com representem a la
figura 2.
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Aquests autors fan correspondre a cada volta H; i Hi + &, i cada po-
blaci6 queda representada per un doble perfil de les mitjanes d’ambdues
magnituds per volta d’espira. Dos de nosaltres (DE RENzI i SERRA) hem
introduit una petita modificacié6 en aquest sistema: En abcisses posem,
consecutivament, H,, €,, H,, e,, etc. Aixi obtenim grafiques de perfils com
la representada a la figura 3 i objecte de la nostra aplicacié. A la figura 3
comparem, per analisi de perfils, quatre poblacions que es superposen en
el temps amb evidéncia estratigrafica; les quatre procedeixen de la Plana
de Vic i han estat atribuides a quatre unitats taxondmiques diferents
(REGUANT i CLAVELL, 1967%) i sén

(YSA) Nummulites crusafonti REGUANT et CLAVELL

(YNP) — puigsecensis REGUANT et CLAVELL
(Y 64-5) — biedai ScHAuUB
Y 64-18 —_ biedai complanatus REGUANT et CLAVELL
(Y 64 p

Es tractava de comparar els perfils corresponents a les cinc primeres
voltes d’espira, el que comporta 1"is de 10 variables, com hom pot veure
a la figura 3. Les mitganes vénen representades pels vértex de les trenca-
des dels perfils. La matriu de co-variances comunes estimada —prévia prova
d’homogeneitat— és

( H; € H, € H, € H, e, H; es )

41.231 0.34191  8.0414 -0.50389 -0.63302  -1.5269 0.40190 2.6257 8.2602  -0.26300
4.5629 -2.0423 1.6095 -0.67240  ©.096762 0.70494 0.054557 ©.13839 0.87900
31.948  0.57943  4.2030 2.4014 1.0239  2.I470 0.54872 1.6820

6.0012  0.0058927 1.3870  -0.45853 0.70070 -I.0765  0.96383

104X 27.345 2.0465 3.5788  0.30740 2.1386  -1.4159
8.8896 0.46174 1.3789 -0.24141  1.4823

29.886  -1.3773  4.3075 -3.8836
6.2935 0.68978  2.0128

41.276 -4.6820

[ 12.720

La hipotesi de paraHelisme s’acompleix per a les dues primeres pobla-
cions (YSA i YNP), per separat de les altres dues (Y 64-5 i Y 64-18), perod
ambdds grups no sén paraHels entre ells. D’aquesta manera separem, per
caracters interns, dos grups de poblacions.

La prova de super-posicié dels grups parcials no té tanta poténcia
com quan tots els grups sén paralels; aleshores, un de nosaltres (Cua-
pras) ha fet una prova simultania i s’ha pogut veure que a les dues
primeres poblacions (YSA i YNP) era més segur diferenciar llurs perfils
paraHels que a les dues darreres (Y 64-5 i Y 64-18). Per tant, provisional-
ment creiem que les dues primeres sén diferenciables per 1'ontogénia dels
caracters interns (mancaria analitzar mostres més extenses) mentre que
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les altres dues no ho s6n. No obstant aixod, les quatre poblacions serien
diferenciables estadfsticament per altres caracters, la qual cosa no expo-
sem aqui perqué no ve al cas.

De tot aixd en podem treure algunes conclusions provisionals: la
diferenciacié estadistica de tres de les quatre entitats taxonomiques (YSA,
YNP i Y 64-5) pels seus perfils, perd no de les dues darreres (Y 64-5 i
Y 64-18).

També hom podria pensar que mentre les poblacions no estan gaire
separades en el temps, les magnituds internes es modifiquen totes pro-
porcionalment, de manera que els perfils resulten separats i també paral-
lels (YSA junt amb YNP), perd que si estan massa properes en el temps
(el cas de Y 64-5 i Y 64-18) primer es produeix un augment total de la
grandaria externa i de la megalosfera, perd el perfil roman immodificat.

Si les poblacions estan molt separades en el temps, el cas concret
estudiat sembla mostrar una modificacié dels perfils, que perden paraHe-
lisme, aixi com també sembla haver-hi una tendéncia evolutiva a I'aug-
ment de les magnituds utilitzades per a la construccié del perfil.
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DISCUSSIO

J- WAGENSBERG

Es podria comparar la importancia relativa del creixement i de la di-
ferenciaci6.

RENZI

Aix0 es podria aplicar a la ontogénia.
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MARGALEF

L’estudi biometric dels copépodes s'inicid de manera semblant, per
Kozminski, en la década dels anys 20. Feia moltes mesures a cada pobla-
ci6 i comparava els conjunts de mesures, o perfils. Com que les mesures
estan correlacionades, en ’augmentar el nombre de variables es reforca la
diferéncia. Aquest meétode en certs casos resultava en atribuir diferéncies
significants a generacions successives. Es millor acceptar d’entrada la corre-
lacié entre diferents mesures dintre el marc de 'alometria i acceptar pro-
visionalment com significatius solament els canvis en coeficients d’alome-
tria o en conjunts de coeficients d’alometria. Aquest és el problema amb
que s’ha encarat Tecla Riera. Penso que seria interessant aplicar aquesta
experiéncia al cas presentat pels foraminifers. En particular, el paralelisme
dels perfils podria ser millorat usant una transformacié adient que tin-
gués compte de 'aHometria (per exemple, la transformacié logaritmica de
les dades inicials). Pregunto si es té idea de la velocitat de creixement, per
si els canvis estacionals de temperatura o d’altres factors es poguessin re-
flectir en variacions, aparentment irregulars, de I’amplada de les espires.
També si aquests foraminifers sén perforats i si s’ha pensat d’utilitzar la
densitat de perforacions com estima independent de factors ambientals, tal
com s’ha fet en espécies actuals.

RENZzI

En el cas que hem estudiat, les H i les e no estan correlacionades i les H
de les diferents voltes tenen correlacions molt baixes.
MARGALEF

¢Quant temps triguen a fer una volta els equivalents actuals dels
Nummulites?
RENzI

No se sap gaire.

FLG6s

Es podrien aplicar a cada parametre els métodes d’analisi de séries
temporals i comparar els espectres.
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Cuabras
En aquest cas, la variacié depén del temps, perd a I’anilisi considerem

els perfils de cada poblaci6 que es comparen sense tenir en compte el
temps.

MARGALEF

Poden comptar-se els foradets de la conquilla per unitat de superficie?

RENzI

Es dificil; moltes vegades estan obliterats.

MARGALEF

Valdria la pena d’estudiar-ho.
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ABSTRACT

Systems which are closed to matter transfer are specially interesting in
population studies. A deterministic model for the time evolution of
growth and extinction is oullined in this note and is tested with bacterial
experimental data.

RESUM

Els sistemes que son proxims a la transferéncia de matéria son espe-
cialment interessants en els estudis de poblacions. Es formula un model
deterministic per a U'evolucid en el temps de creixement i d’extincid, que
es demostra amb dades experimentals de bacteris. ’

Deterministic model

Let us represent the population function by n(t); it is the number

of viable individuals of the specie under consideration. We represent its
sourroundings —the nutrients— by the magnitude M(t). The working
hypothesis will be that the evolution of n(t) results only from the inter-
action between each individual and its environment. Interactions between
individuals will not be taken into account; we start in a certain sense

from the idea of a «ideal gas population».
The first law for population growth was given by T. R. MaLTHUS
(1798) under conditions of unlimited sources:

-k
n
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where k is the growth rate «constant». According to (1) the population
function will grow exponentially,

n(t) = n(o) exp (kt) (2)

In a closed system solution (2) is in accord with the observation only
after a short period of adaptation and until a certain critical point
M(t;) = M, of the evolution has been reached. After this point the am-
bient environment intervenes to inhibit growth. This situation can be
expressed by means of a system of two differential equations:

—=k | (32)

k = f(n) with fn)=o0 for t >t (3b)
where (3b) should express the environment-population interaction through

the function f(n) = g(M(n)) for t > t,. To etablish a model means to sug-
gest a concret form for f(n). If we consider the qualitative evolution of

4

Fic. 1. — Qualitative evolution of the Mtm Mo
growth rate with the nutrient concentra-
tion

(o]

Evolucié qualitativa de la taxa de creixement
amb la concentracié6 de nutrients

the growth rate k(t) as a function of the nutrients M(t) as shown in fig. 1,
we can develop k(t) around the inflection point M(tm) = Mm:

k(t) ~— a + b M(t) with a,b>o 4

where the point fw is the maximum population state (n(tm)= Nm,
k(tm) = o). This aproximation which becomes exact in the limit ¢ —> tm,
is sufficient for our purposes. On the other hand, the instantaneous value
M(t) of the nutrients (in which toxic effects are conceptually included)
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is a direct function of the history of the population until time ¢. We will
assume that this dependence has the linear form:

lt .
M(t) = M(t)) —c J n(t) dt with c>o0 (5)
to

Equations (4) and (5) allow us to rewrite system {g) in the form:

—= k (6a)

k=—pn=> for t> to (6b)

where the interaction constant p = bc is a positive number. This is a set
of two differential equations of first order; it is equivalent to a second
order differential equation for the population function:

2

n n )
——()+pn=o

from which we derive the population function by direct integration:

2 1— g €X t—to 2
n(t) = - 1—( 2 xp b )) )
2p 1+ g exp p (t—to)
using the following initial conditions at t = t,: a) n(t;) = no
b) k(t;) = ks, the parametres . and o are given by:
w'=k%+ 2 pne (©)
[ 2pn, ] 1/2
l —_—
1 — 2
®
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Equation (6a) then yields the function k(t):

(11)

K@) = p[ 1—q €xp p. (t—to)]

1+ g €Xp (t—to)

We can now obtain the dependence of the interaction with the initial con-
ditions of the sourroundings and the population. From (5) we have:

Q0

M) = o : M) = ¢ j n() dt (12)
to

where the constant ¢ is the nutrient that one individual needs in order

. . . . . . . l
to live one unit of time. If we write the nutrients in «c» units m(t) =—
c

M(t), we derive from equations (8), (9), (10) and (12):

(kwi ko :fm
m, =
[ )+ — ] - (13)

and therefore, for a given environment (m,), the interaction depends on
the quantity (n,) and the quality (ko) of the initial biomass in the linear
form:

2 No
p= [ +h] (14)

Experimental test and concluding remarks

To make an experimental test of the model we need a more accessible
form of eq. (8). We use the maximum population -state (k(tm) = 0,
n(tm) = Nm) in order to supress ko and to adjust the constant p. We rewrite
then:

1—q exp p (t—to) )2 ()

1+ o €xp p (t—t)

n(t) =nm | 1 — (
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with

p:

2 lm

i

(16)

(17)

7

Figure 2 shows a test of eq. (15) applied to a bacterial culture of Ci-
trobacter intermedium C, (Clotet et al. 1968), inoculated in a hermeti-
cally closed vessel of 10 ml with 6.7 ml of liquid medium (Torra et al.
1976). The experimental points (dark circles) represent the number of

Fic. 2. — Equation (2)
(..) and (15) (=) ap-
plied to a bacterial cul-
ture of Citrobacter in-
termedium. The arrow
indicates the critical
point t,
Equacions (2) (...) i (15)
(—) aplicades a un cultiu
bacterid de Citrobacter in-

termedium. La sageta in-
dica el punt critic t,

viable bacteria in the vessel, determined by plate count from a serie of
evolutions prepared identically at constant temperature (20 °C) (Torra
et al. 1976). The evolution follows the Malthus’ law after a latency phase

of two hours until the critical instant to = 18 h:

n(t) = 0.15 x 10° exp (0.26 t) cells for 2 <t <18

~r

(18)
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For ¢ > 18h equation (15) is applied with the following values of the ini-
tial and maximum population states:

n, = 1.4 x 10° cells at to =18 h
nm = 2.1 x 10° cells at tm =34 h

We conclude that population function in a closed system has a different
behavior before and after the critical point t.. Before the critical point,
the behavior is given by the Malthus’ law (2). After the critical point the
behavior follows solution (15). There is a discontinuity at ¢, and this is in
contrast with the behavior predicted from the so-called S-shaped curve for
open systems (models of EIGEN, VERHULST'S, GOMPERTZ) (EIGEN, 1971)
(GoEL, 1974, p. 74). This discontinuity has an important biological
meaning. A minimum value of the nutrient concentration is needed in
order that the population may grow freely following Malthus’ law; on
the other hand below this minimum nutrient concentration the inter-
action becomes important and it drives the population to total extinction,
after reaching a single characteristic maximum.
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DISCUSSIO

MARGALEF

Aquest procés, que depén d’un impuls inicial i unes constants, podria
aplicar-se al consum de petroli en estudis com els del Club de Roma.
J. WAGENSBERG

Potser si, perd aquest model estd pensat per a experiments de labora-
tori. El model no inclou el parametre, decisié inteHigent, malgrat que,
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també és veritat, en el cas del petroli potser sigui irrelevant con-
siderar-lo.

D. Lurig

Fins a quin punt és lineal el model?

J. WAGENSBERG
L’expressio: k(t) = — a + b M(t), és certa en el punt d’inflexid; si
s'en allunya va deixant de ser valida. Si es vol augmentar la validesa del

sistema cal prendre més termes en el desenvolupament de k(t). L’ideal
seria cobrir el sistema del comencament al final.

VALLESPINGS

¢I el cas dels bacteris marins que has estudiat amb el microcalorimetre,
on després d’una aparent extinci6 reapareixen processos metabolics?
J- WAGENSBERG

Per al model, aix6 foéra un miracle. Hauria de canviar qualitativament
el sistema. En el cas dels bacteris marins I'he ajustat fins a la primera
extincié.

MARGALEF

Després d’un impuls inicial, arriba un moment en que es redueix el
canvi d’energia i poden introduir-se noves possibilitats.






UNA MANERA DISCRETA D’0OBSERVAR UN SISTEMA
DEPREDADOR-PRESA

per BERNARD P. ZEIGLER i RAMON GUARDANS
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Departament Ecologia. Universitat de Barcelona.

INTRODUCCIO

I. Considerant la familia de models que descriuen la cinética d’'una
poblaci6 derivats de les equacions diferencials de Volterra-Lotka, és evi-
dent, i s’ha dit moltes vegades, que un dels problemes que plantegen és el
fet de no considerar I'espai.

Quan hom intenta incloure l'espai en aquesta manera de descriure
les poblacions, en principi es poden seguir dos camins, que si bé en
ultim terme poden resultar bastant similars, parteixen de punts diferents.

Podem considerar la descripcié de la morfologia espacial d’un sis-
tema (comunitat, poblacié) com una funcié continua («superposada» a un
espectre continu d’organitzaci6). Si describim apropiadament les caracte-
ristiques de les relacions entre les diferents unitats considerades a un de-
terminat «nivell», podrem derivar les descripcions dels nivells «superiors»
o «inferiors» (en alguna jerarquia d’escales) expandint, amb metodes es-
trictament matematics, aquella descripcié.

Draltra banda podem considerar l'esfor¢ per imaginar una descripcié
de manera discontinua, és a dir, fixant uns nivells d’organitzacié, unes
escales sobre les quals elaborarem un determinat model.

Aquesta estrategia ¢és la que hem seguit. Es dificil tractar de compa-
rar-la respecte a la primera en termes de eficiéncia o precisi6. Més que per
referéncia als resultats, té interés perqué¢ ens permet de formalitzar el
procés d’aproximacié al problema.

Es tracta, doncs, de considerar el sistema d’'una manera global. D’'una
banda tenim les dades experimentals i una série de formalismes matema-
tics, els models. D’altra banda uns recursos técnics per instrumentar les
possibles relacions (en aquest cas I'ordinador). Finalment, organitzant tot
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aixo, hi ha la pregunta, I'interés per descriure o modelar d’alguna manera
la morfologia espacial del sistema que considerem.

De cara a exposar les coses de la manera més clara possible, mirarem
de resseguir la «historian del model amb el qual estem treballant ara.

II. El problema que considerem en aquest cas és la classica observa-
cié que un sistema de dos espécies, predador i presa, és en unes determina-
des condicions inestable, és a dir d’'una durada molt restringida en el
temps, i en altres condicions, en canvi, por arribar a ser estable, és a dir
a tenir una vida virtualment infinita. En el primer cas, el sistema no és
capag d’'internalitzar les osciHacions, en el segon, si.

Evidentment, es pot formular la pregunta. ¢Quines s6n les diferéncies
entre el dos sistemes?

Moltes dades fan pensar que un element important és la morfologia
espacial del sistema, en una imatge lineal, podriem dir el seu grau d’or-
ganitzaci6 de l'espai.

Restringint encara molt més el context experimental, per fixar-nos
més aviat en l’elaboracié del model, considerarem els experiments fets
per HUFFAKER (1958-63) amb taronges i dues espécies d’acars (apéndix).

Com a recursos tedrics de descripcié utilizarem la formalitzacié del
procés de modelacié proposada per ZEIGLER (1976) i les idees de MAYNARD
SMITH (19%74) sobre la importancia dels processos discrets.

Considerarem, tal com hem dit, diversos nivells d’aproximacié amb
una certa autonomia formal i tedrica.

Un punt de vista, consisteix a considerar tot I'univers experimental
com un conjunt de taques («patches»), i que poden trobar-se en diferents
estadis.

Es descriu també, una forma de migracié entre les taques.

Finalment, es considera tot I'univers, tot el conjunt de taques entrelli-
gades per la migraci6, com un sistema tancat.

En el nostre cas, les taques responen a les taronges dels experiments
de HUFFAKER.

En considerar el conjunt de taques hem d’imaginar una manera de
descriure les relacions en l'espai i el temps. Les relacions en el temps
pendran la forma d’un cicle que inclou els diferents estadis possibles per
a la taca. Les relacions en I'espai vindran donades per la migracié, com veu-
rem més endavant.

Els estadis que considerem per a les taques sén els segiients:

I Inocupable, quan la céHula és buida, sense aliment.

O  Ocupable, quan la ctHula no és colonitzada, perd té aliment.

P Ocupada per preses perd lluny encara de la capacitat de su-
port de la taca, és a dir, amb aliment.
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P’  Ocupada per preses, pero després de l'exhauriment de 1’ali-
ment.

p  Predadors i preses presents, les preses estan en l'estadi P.

p  Predadors i preses presents, les preses estan en l'estadi P’

Aquests estadis es poden relacionar graficament tal com veiem a la
figura 1. De les transicions entre uns i altres en parlarem amb més detall
en tractar de les migracions.

Fins aquf tenim el que podriem anomenar model qualitatiu del com-
portament de les céHules o taques.

Ara ens interessa de poder trobar una manera de descriure el compor-
tament quantitatiu d’aquestes taques.

Per a fer aixd ens hem valgut de les equacions diferencials dc VOLTERRA
i LoTkaA.

Si anomenem x la poblacié de presa sobre una taca, y la poblacié
de predador i r a la quantitat d’aliment present (en el nostre cas mesu-
rada en fraccions de superficie de taronja), tindrem:

dx
STl (b pos(r) — d)x —cxy ... (1a)
dy dl 7. b
_— = c'x
m (dy + c’xy) (1b)
dr (
e — uxpos(r) ... (1€)
on
b natalitat de la presa

pos(r) és una funcié que pren el valor 1 s’hi ha aliment, i el valor
o si no n’hi ha

d mortalitat de la presa

c coeficient d’interaccié predador-presa
d mortalitat del predador

g coeficient d’interaccié presa-predador.
u utilitzacié de I'aliment

Utilitzant el llenguatge CSMP varem simular aquestes equacions a
I'ordenador per trobar els parametres més ajustats als valors obtinguts per
HUFFAKER sobre una sola taronja. Varem obtenir els segiients valors:
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b 0,550 0 0,420 (segons els experiments, ja que va utilitzar dos
tipus de taronja)

d o,300
c 0,050
d’ o,300
< 0,004

u 1,3 x 107° 01,06 x 10~° (corresponents a les dues b)

Pel que fa a les migracions entre les taques o c¢Hules considerem que,
les preses només migren a partir del moment que s’acaba 1'aliment (i que
simultaniament assoleixen la maxima densitat) i que els predadors comen-

I 0

Fic. 1. — Esquema dels estats possibles per a cada taca o c¢Hula

caran a emigrar en arribar a la seva maxima densitat, és a dir, quan les
preses comencin a minvar. La migracié és considerada a l'atzar («random
walk»), controlada per uns parimetres que veurem més endavant.

Ara bé, és evident que aquesta descripcié de les céHules que resulta
quantitativament bastant satisfactoria, si pretenem extendre-la directa-
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ment a tot l'univers experimental resulta d'una complexitat i d’'un volum
insostenible. I aqui és on fem una filigrana que crec que pot resultar in-
teressant tedricament i practica.

Es tracta de codificar la informacié que tenim, teoricament a les
equacions i el model de la figura 1, perd «traduintla» de forma que
pugui ser utilitzada de manera senzilla i clara a I’hora de considerar el
sistema globalment. Aixo es pot fer de dues maneres, analiticament i nu-
meérica; les dues es complementen per obtenir aquesta versié «condensa-
da» de la informacié que tenim.

Per exemple, considerem la c¢Hula o taca colonitzada només per pre-
ses, sense predadors (és a dir 12 i 1c amb y = o). Per un valor inicial de
r que anomenarem r (o) (r al temps o) positiu podem resoldre analitica-
ment les equacions i obtenir:

7(t) = r(0) — —:— (%(t) — x(0)) ...(2a)

(b-d) t
x(t) = x(0) e ... (2b)

on

r (t) 1 x (t) sén la quantitat d’aliment i de presa en un moment donat ¢.

El temps que triga I'aliment en exhaurir-se és a dir, en prendre el
valor o ve donat per l'eq. 2.

1 (b-d)r
t=—1In (——+1) ... (3)
2 ux(o)
i el valor de la poblaci6 de presa en aquell moment sera

(b-d) (o)

%(z) = ———— + x(0)

El model només ha de «recordar» els valors de r, x, y per a cada
c¢Hula. Si en algun moment ¢, una presa migra a una c¢Hula no ocupada
i amb una quantitat d’aliment r, I'eq. ga) amb x(0) =1, r(0) =1, ens
serveix per determinar quan ocorrera la migracié de la poblacié d’aque-
lla céHula, que serd el moment t + 1, (recordem que les preses migren
només en exhaurir-se 1’aliment). Quan arribi el moment de la migracid,
I’eq. gb) s’utilitzard per «posar al dia» la poblaci6 de presa i fer o el
valor de r. La desaparici6 d’aquella colonia de preses quedara fixada

1
pel moment t = — In x(1).
2
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A partir d’aqui, a cada migraci6é subsegiient es posa al dia l'estat de
la céHula. ’

Es pot fer veure que aquest algorisme reprodueix exactament el com-
portament del model anterior. Per afegir-hi el predador, en principi es
fa el mateix; ara bé, la «posta al dia» de les ceHules i la determinacié

predador A eq presa

(eq presa, ys)

(0.y,) / .
T aliment >0
T3
(eq predador, "2)
eq predador

(eq prgdador, x _,.) l/T;

(y.9) -
60 pres;
predador A eq presa
aliment=0
2
3 —\ FiG. 2. — Variacié de les poblacions
de depredador i presa segons les equa-
£ — cions (1)
(x,0) 60 presa

en el temps dels proxims esdeveniments no es poden calcular analiti-
cament.

Es poden, perd, obtenir acurades aproximacions a partir de les tra-
jectories generades per les eq. 1.

Per exemple, considerem el cas que les preses han colonitzat una
ctHula perd no s’han acabat I'aliment. Aleshores amb les eq. 12 i 1b po-
dem facilment obtenir les isoclines pels valors d’equilibri de presa i
predador, o més exactament, de les equacions:

dl

x* = presa en equil. = —
C

. c

y* = pred. en equil. = —
a

Aquestes isoclines divideixen el pla en regions com podem veure a la
figura 2. :
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Una trajectoria tipica, iniciada per una migracié d’un predador es
segmenta en una fase inicial de creixement de les dues poblacions (r,),
una fase de creixement de predador i decreixement de la presa (t,) i una
fase de decreixement de les dues poblacions (t,). Seguint les observacions
de HUFFAKER suposem que els predadors migren en assolir la seva po-
blacié maxima, és a dir, al final de la fase (r,). Al final de la fase (1)
quan s'arriba al minim de presa, es pot donar una desaparicié de la
colonia si els predadors sén prou nombrosos o s’assoleix la isoclina amb
el valor d’equilibri per a la presa. Les preses que queden a la cé¢Hula
prenen part subsegiientment a la interaccié normal d’aliment i presa.

La determinacié dels temps («scheduling») i les postes al dia dels
censos per cadascuna de les possibles trajectories (segons l'arribada de
1, 2, 3, 4 0 5 predadors) es fan amb el programa CSMP a partir de les
taules generades de la simulacié d’aquestes trajectories amb les eq. 1 i
els parametres obtinguts (fig. 3).

Aquestes taules son forca interessants; que sapiguem és el primer
estudi tan global de la dinimica del model VOLTERRA LOTKA.

La base teodrica per a la representacié en esdeveniments discrets es pot
trobar a ZEIGLER (1977).

Per fer els calculs s’ha utilitzat el llenguatge SIMSCRIPT 115 i un
ordenador IBM 37o0.

El procediment de treball és el segiient: Les c¢Hules vénen definides
per tres coordenades.

Hi ha tres matrius que «recorden» a cada moment els valors de x,
y i r per a cadascuna de les céHules. A més es disposa d'una llista d’esde-
veniments ordenada cronologicament.

Queden encara, en la descripcié del model dos punts importants per
considerar. Un és el renovament de I'aliment i I'altre el control de les
migracions.

La renovacié de l'aliment es fa seguint les instruccions del que va
fer HUFFAKER en el seu experiment, que consisteix a crear una série de
grups amb igual nombre de céHules (taronges) distribuides a I'atzar en
I’espai, i cada grup es renovava al cap de 11 dies. Si una taronja al mo-
ment que havia de ser renovada tenia una poblacié d’acars considerable
(< 100) no es renovava i s’afegia al grup segiient. Si n’hi havia menys, els
individus es retornaven a l'univers perd es canviava la taronja.

Finalment descriurem breument com hem tractat el problema de la
migracié.

Considerem, basant-nos en les observacions de HUFFAKER, que les preses
migren només quan s'acaba l'aliment (r = o). Aleshores es procedeix de
la manera segiient:
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eq presa

a arribar al Ti4

maxim de 5
presa

X2
maxim
presa

Y= nombre de predadors invasors

| Fic. 3. — Trajectories obtin-
0 60 300 gudes amb el model de les
» X cquacions (1), utilitzant para-
metres ajustats a les dades de
Xy (presa al temps d'invasid Huffaker
pel predador)

Quan s’exhaureix V'aliment de la poblacié present la taronja es
deixa alli una fracci6 d’aquesta poblacié (pyremain) que queda
subjecta a la cinetica descrita per eq. 1.

De les preses que emigren ((1-pyremain) vegades la poblacid) es
considera que una fracci6 (pysurvive) aconsegueix d’arribar a una
altra c¢Hula. La resta es perd a efectes del sistema.

A cada individu emigrat li correspon un temps de recerca (T's) pres
a l'atzar d’'una distribucié exponencial que té per valor mitja un
tercer parametre.

La céHula d’«arribada» designada per aquell individu es calcula
a partir d’'una distribucié normal (independentment per a cada
dimensié), que té per mitjana una coordenada de la ceéHula d’ori-
gen i per varidncia Ts. pydif, i Ts. pydif, per 'horitzontal i la
vertical respectivament; dif, i dif, sén els valors de difusié cor-
responents.
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5. Un cop transcorregut el temps T, s'afegeix l'individu a la pobla-
ci6 de la c¢Hula designada, si a aquella c¢Hula hi ha aliment, es
queda alli, si no, amb probabilitat pysurvive se’l torna a enviar al
pas 2 per a una segona migracid, i amb probabilitat (1-pysurvive)
mor.

La migracié dels predadors es porta a terme de la mateixa manera amb
diferents parametres i les uniques difer¢ncies son:

1” La migracié de predadors comenga en assolir-se un maxim en la

seva densitat.

5" Un cop ha transcorregut el temps Ts+retard s’afegeix l'individu
a la poblaci6 assignada a no ser que la poblacié de presa estigui
per sota del valor d’equilibri de la presa, moment en qué es consi-
dera que a efectes del predador la c¢Hula és buida.

X 1 2 3 4 5 6

Y

1 13 22 21 23 10 3
2 10 36 73 35 14 6
3 21 VK] 242 86 15 4
4 22 48 62 39 17 7
5 14 18 13 8 4
6 11 Vi i 2 o

F16. 4. — Excmple dc distribucié espacial de 1000 individus
emigrats d’una dc les ceHules

El retard es va introduir com a hipotesi a partir de les dades experi-
mentals. Es logic pensar que hi hagi un retard entre la arribada del pre-
dador i el moment que comenca a produir efectes sobre la poblacié de
presa i a reproduir-se.

A la figura 4 podem veure un exemple del tipus de distribucié que
aquest procediment genera en l'espai.

Tot aquest model es tradueix a un programa d’ordenador amb el qual
hem simulat de manera francament satisfactoria els resultats obtinguts
per HUFFAKER, tant en sentit qualitatiu com quantitatiu.

En aquest moment, estem buscant els parametres de migracié més es-
caients per als universos més complexos i hem obtingut, pel que fa a per-
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F1G. 5. — Mitja taronja a §/4 parts

dels llocs. Els altres s’ocupen amb

boles de goma. Es comen¢a amb 20

femelles en una sola taronja. En

aquest cas no hi ha predador. Total
40 ceHules (taronges)

sisténcia i oscilacions de les poblacions, valors bastant proxims als donats

per l'autor.

Més endavant tenim intencié de publicar els resultats de manera or-
denada. Compararem també els «patterns» espacials obtinguts amb els tro-

bats experimentalment.

II1.

Per acabar voldriem insistir en alguns punts d’ordre general.

Tal com dé¢iem al comencament, creiem que el major interés de tota
aquesta feina consisteix no tan en els «valors» o resultats obtinguts a par-

Fic. 6. — 1/20 de superficie de ta-

ronja a cada lloc. Hi ha barreres

de vaselina. Es comenca amb 10 fe-

melles en 2 taronges, i 11 dies més

tard 2 femelles de predador a una

d’aquestes taronges. Total 120 cel-
lules
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tir del model, sin6 en el que hi ha darrera de tot aixd que hem presentat
com un exemple concret, és a dir, el procediment de dividir I’aproximacié
a la descripci6 d’un sistema biologic. Aquesta divisi6 i la relativa autono-
mia formal i teorica de les diferents parts o punts de vista poden resultar
molt eficients.

En el nostre cas, les «céHules», individualment, es tracten de manera
determinista, pero en canvi la migraci6 és probabilistica. Les restriccions
a la cinetica de les c¢Hules i de les migracions sén en aquest cas eminent-
ment matematiques, per la sencilla ra6 que la formacié i informacié dels
que hem construit aquest model era matematica i biologica o ecologica,
pero se’'n poden introduir també d’ordre o forma fisica termodinamica
o més estrictament biologica.

Es pot pensar que tot aixo ¢s «massa matematic» i poc biologic o
ecologic. Hi estem bastant d’acord per a aquest exemple concret, perd hom
pensa que una equaci6 diferencial tampoc no és gaire «matematican,
i que si ha arribat a tenir un valor ecologic com a eina no és pas per-
dent la seva «matematicitat» siné posant-hi més biologia.

Hi ha diverses perspectives des de les quals aquesta eina pot resultar
util, d’'una banda, tal com dé¢iem, la possibilitat d’introduir a diferents
«nivells» diferents tipus de restriccions o descripcions segons la infor-
maci6 i el bagatge teodric de qué disposem. D’altra banda, aquesta ma-
teixa «agilitat» i independéncia de les diferents «parts» pot suposar un
avantatge a I’hora d’aprofitar de manera eficient les dades.

Per exemple un cas en el qual es podria utilitzar aquesta eina amb
algun profit seria el de la idea de successi6. Sembla clar que diferents
sistemes entrelligats per la successié es podrien descriure en un tipus de
imatge com la que hem vist a la figura 1. Les restriccions i relacions
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FiG. 7. — 1/20 de superficie de taronja a cada lloc. Es comen¢a amb una fe-
mella a cadascuna de 63 taronges triades a 1’atxar; 28 dies després es posa una
femella de predador sobre 21 de les 63 taronges. Total 252 céHules
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entre els diversos estats, en l'espai i el temps, es podrien elaborar de ma-
nera semblant. Evidentment, aixd queda lluny, peré no creiem que sigui
impensable.

Finalment, creiem que tornant al problema original de la descripcié
de la morfologia espacial dels sistemes, es podria pensar a utilitzar
aquesta manera de fer les coses per cercar una possible formalitzacié que
consideraria la morfologia en l'espai i el temps, no referida a una orga-
nitzacié unica, sin6 a les organitzacions relatives a cada unitat. Caldria
considerar no la morfologia (vista des de «fora»), sin6 el que podriem
anomenar transparéncia del sistema, l'organitzacié condicionant per a
cada element, unitat o nivell.

APENDIX

A fi que es pugui veure més clarament la relaci6 entre les dades ex-
perimentals i el model construit, afegim un breu resum dels dos articles
de HUFFAKER sobre els quals ens hem basat.

Aixo - pot servir per veure més clarament el tipus d’aproximacio
que hem seguit i el context en el d'aquestes dades es poden considerar.

Tal com hem dit, 'estructura basica dels experiments consisteix en
una série de distribucions espacials de taronges que es colonitzen amb
acars.

Les taronges poden tenir diferents valors nutritius, més exactament
la superficie de les taronges que es deixa a I'abast de les preses és con-
trolable. Aquest control s’exerceix senzillament tapant amb paper o pa-
rafina tota una part de la taronja i deixant descoberta només la que
interessi.

Les preses i els predadors es coHoquen inicialment sobre les taronges
en quantitats i distribucions que varien segons els experiments.

El nombre i distribucié en l'espai de les taronges també varia amb els
experiments; en alguns casos es coHoquen barreres entre les taronges que
dificulten selectivament el pas de predadors o preses. No sempre totes
les posicions sén ocupades per taronges, de vegades s’inclouen boles de
goma.

Les figures 5, 6, ¥ donen una idea d’alguns dels experiments més
caracteristics.



ogn o

~7

OBSERVAR UN SISTEMA DEPREDADOR-PRESA 93

BIBLIOGRAFIA

HUFFAKER, C. B.: (1958). Experimental studies in predation: Dispersion factors and
predator-prey oscillations. Hilgardia 27(14): 143-383.

HUFFAKER, C. B.; SHEA, E. P. & HerMAN, S. G.: (1973). Experimental studies on
predation: Complex dispersion and level of food in an acarine predator-prey
interaction. Hilgardia 54(9): 305-329.

LeviN, S. A.: (1976). Spatial patterning and the structure of ecological comunities,
some mathematical questions in Biology VII. 4.M.S.

MAYNARD-SMITH, J.: (1974). Models in Ecology. Cambridge Univ. Press.

ZEIGLER, B. P.: (1976). Theory of modelling and simulation. Wiley, New York.

ZEIGLER, B. P. (1977a). Structuring the organization of partial system. Int. J. Cen.
Sys.

Zl-:lczm, B. P. (1977b). Persistence and patchiness of predator-prey systems induced
by discrete event population exchange mechanisms. J. Theor. Biol.

ZEIGLER, B. P. & BarTO, A. G.: (1977). Alternative formalisms for bio and cco-
system modelling. Simulation.






METODES DE REPRESENTACIO DE DADES
I LA SEVA APLICACIO A LA BIOLOGIA
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Universitat de Barcelona

ABSTRACT

Methods of data representation and their application in Biology

Several multivariate methods of data representation widely used in
Biology are presented and compared. Their utilization in the analysis of
biological data is discussed and several examples of application are given.

INTRODUCCIO

En aquest treball es comenten les técniques per a representar dades,
d’aplicaci6 més corrent a Biologia. Aquestes técniques multivariades
formen un important capitol de l'anomenada «Geometria de I'Estadis-
tican, el qual té per finalitat analitzar i interpretar el material estadistic
mitjangant representacions grafiques.

La informacié d’entrada en una analisi de dades és una matriu de
dades X

Variables
X1 XZ... Xn
Individus
1 Xn X1... Xi1n
2 | xa xe Xz x = (xu)
R Xk1 Xk2... Xkn

on xij és el valor observat de la variable X; sobre l'individu i.
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Normalment, (Xi) sén mesures biomeétriques assimilades a variables alea-
tories i els individus sén %k representants d’una espécie, k races geogra-
fiques o k& especies (etc.)). Perd de vegades la distincié entre espeécies i
variables no és prou clara. Els individus poden ésser espécies de zoo-
plancton i les «variables» els llocs geografics on han estat trobades, essent
aleshores xi I'abundancia (freqii¢ncia) de 'espécie i en la localitat j.

La informacié de sortida en una analisi de dades és una representacié
euclidia dels individus en d = 2 dimensions que descriu les analogies
i diferéncies entre ells. Les representacions en d=3 dimensions sén menys
freqiients.

En taxonomia numeérica, la informacié de sortida és una representa-
ci6 grafica anomenada dendrograma que permet establir una classificacio
jerarquica entre els individus.

DISTANCIES ESTADISTIQUES

Donada la matriu de dades X, cada individu i el podem representar
com un punt Pi de I'espai euclidia R®?, de coordenades

Py @ (xu, X2, ..., Xin)

Les distancies entre aquests punts Pi,.,Px informen sobre les esmen-
tades analogies i diferéncies entre els individus. Cal doncs introduir una.
distancia entre els individus. Hi ha moltes maneres de fer-ho. La més
corrent és definir la distancia® euclidia.

n
& (i) = & (B P = X (x—xu)

Pero aquesta distancia té alguns inconvenients: pressuposa que les
variables s6n independents i queda alterada per canvis d’escala en les
variables. Aixo no s'esdevé, en canvi, per a la distancia de Mahalanobis,

D* (i,j) = Pi—P;) ’- C1- (Pi—Py)

on C! és la inversa de la matriu C de covaridncies entre les variables.
D? té en compte les correlacions entre les variables i és independent de
I'escala de mesura (metres, centimetres, etc.) de cada variable. Quan
existeixen relacions lineals entre les variables, es pot prendre la distancia:

D* (i, j) = (Pi—P;) *-C- (Pi—Py)
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on G ¢s una g- inversa de C (la inversa de C no existeix), que té les ma-
teixes propietats i no depén de la g- inversa calculada.

Tant d com D sén distancies que provenen d'un producte intern
entre les variables.

En efecte,

n
d® (i, ) = sii + sy—2 sij essent sij = X Xih Xin
h=1

D* (ij) =P"CPi + P/-CPj— 2 PGP,

és a dir, sén distancies associades a productes interns de matrius I
(identitat) i C- respectivament, entre les variables Xi,...,Xa.

Aquestes dues distancies sén les que posen menys problemes de re-
presentaci6 en dimensié reduida. La distancia D formulada de diferents
maneres, ha estat emprada en genética. Veure PREvosTI (1974), OcaNa

(1975)-

De vegades té interes utilitzar distancies del tipus
_ n
d@ip)= X lXih—thl

=1

que no provenen d'un producte intern. Aleshores, la representaci6é eucli-
dia de les dades es fa seguint un cami diferent.

ANALISI DE COMPONENTS PRINCIPALS

Adoptem ara la distancia euclidia d. Si T és una matriu ortogonal
d’ordre n x n, la transformacié

Y=XT

déna una nova matriu de dades Y, que defineix una configuracié de
punts

Qi : (yn,...ym)
tal que d* (P, Pj) = d® (Qi, Q).
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Els & individus estan aleshores també representats pels punts Q.. La
distancia entre dos individus en relaci6 a les d primeres dimensions és

n
& (Q, Q)= X (ym—ym)

h=1

Doncs bé, I'analisi de components principals obté la matriu T que
fa que aquestes d dimensions siguin les més rellevants possibles. Es de-
mostra que si T conté els n vectors propis de la matriu de covariancies C

C=TDT D = diag (Ay....An)
ordenats de forma creixent pels valors propis de C, aleshores
n
Y d? (Qi Q)¢ = maxima
ij=1

és a dir, la dispersié, mesurada per la suma de distancies entre els punts,
és maxima en dimensié d.

La dispersié global és proporcional a (M+..+2as) = Traga (C). Si
(M+ ...+ 24) absorbeix una part important (el 75 9%, per exemple) la re-
presentacié en dimensié d ¢és adequada.

La matriu de dades Y =X T

Components
Y: Ye. Ya
Individus Sh Ve
yzl y22... Y2n

........

k yxt ke yeo

és tal que la variabilitat de les columnes decreix d’esquerra a dreta. Si
prenem d=2 agafarem les 2 primeres columnes, o sigui, les coordenades

(yw, y=), (y2, ya), o (Y1, yi2)

i farem la representacié respecte a dos eixos ortogonals (Fig. 1).
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A més a més, les noves variables
Yi=ti Xi+...+ tin Xo j=1, ..., n

anomenades components principals, verifiquen: 1) estan incorrelacionades
dues a dues, 2) tenen variancies respectivament maximes

Var (Yl)=)\l > Var (Y2)=)\2 > ... > Var (Yn):)\n

De vegades les components tenen interessants interpretacions biologi-
ques.

Aquest tipus d’analisi es pot fer també diagonalitzant la matriu de
correlacions R. Els resultats son diferents. Cal utilitzar C quan les va-
riables s6n raonablement comparables (exemple: talles biométriques
mesurades en centimetres). En cas contrari (variables de naturalesa di-
ferent) cal utilitzar R, que significa treballar amb variables sense dimen-
sié fisica.

L’analisi de components principals va ésser introduit per HOTELLING
(1933). Rao (1964) va escriure un esclaridor treball sobre la seva utilitza-
ci6 i aplicacié. S’han fet moltes aplicacions a la Biologia. Vegeu, per exem-
ple, el treball de CHARDY, GLEMAREC i LAUREC (19%76) aplicat a 'ordenacié
de comunitats bentoniques. Els autors comparen els resultats que déna
I'analisi de components amb les analisis de coordenades principals i de
correspondéncies.

Exemple: En un treball realitzat per RoMERO (1978) es pretén tipificar
diverses comunitats vegetals del massis de Collcerola (Barcelona). Es te-
nen n=14 formes biologiques, que fan el paper de variables (1=macro-
fanerofits laurifolis, 2 =macrofanerofits esclerdfils, ..., g=caméfits sucu-
lents, ..., 13=geodfits, 14=hidrofits), i k=343 inventaris d’espécies, amb
les caracteristiques generals segiients: comunitats ruderals (24,25), prats
secs (3,8,9,21,32,33), alzinars (1,2,6,12,17,19,29), matolls (15,30,31), diverses
comunitats de caducifolis, relacionats amb la preséncia de microclimas hu-
mits (14,18,5,10,26), i carritxars (a la vora d’un estany, 16,1%).

El valor xu que cada variable (forma biologica) fa correspondre a cada
individu (inventari) és €l nombre d’espécies de la forma bioldgica troba-
des a l'inventari que es feia sobre superficies de 10 x 10 m2 Per exemple,
a l'inventari 6 (efectuat en un alzinar) varem trobar 10 espécies de la
forma g, és a dir, Xe=10.

La fig. 1 és la representacié per analisi de components principals amb
dimensi6 d=2. Els 2 primers eixos expliquen el 66,8 9, de la variancia
total. Les conclusions que es treuen sén:
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Y2
BOSCOS 'T
CADUCIFOLIS
1855 i
v 3 3.. 28 5 g PRATS SECS
2 141 27 * 8 % o32
o7 * e33
o 16. 2] .3
13° 17° . S
*29
6 20 o4 Y1
® .30 23
22| 31
®le
ois || MATOLLS

Fic. 1. — Representacié per anilisi de components principals de 33 inventaris
d’espécies vegetals del massis de Collcerola (Barcelona)

1) La fisonomia dels inventaris ben definits queda ben reflectida;
2) Les comunitats intermédies queden ben identificades. Aquests hibrids
apareixen també en lloc intermedi de la grafica; 3) Observant els alzi-
nars, es veu que 1 i 2 tenen forta influéncia de caducifolis, mentre que
29 i 6 sén alzinars degradats, amb un estrat arburtiu cada cop més im-
portant, en detriment de I'estrat arbori.

La interpretacié dels eixos s’obté buscant les correlacions entre les
variables inicials i les components principals. La correlaci6 entre la varia-
ble Xi i la compent Y;j és

ti’ —_—
e (Xl, Yj):———«/ A
ol

essent ¢ la desviaci6 tipica de Xi. Aixi, destaca la correlacié 0,841 entre
la primera component i la forma 12 (terdfits: plantes de cicle vital no
superior a un any i que travessen l'estacié desfavorable en forma de lla-
vor). El primer eix s'interpreta com una dimensi6 que representa la ri-
quesa de la comunitat en plantes anuals. La segona component correla-
ciona amb les formes 5 i 6 (nanofanerofits planifolis i aciculifolis) i el
segon eix sembla expressar la importancia de l'estrat arbustiu.
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ANALISI DE COORDENADES PRINCIPALS

La técnica per trobar les components principals és particularment ade-
quada quan les variables sén continues.

Suposem ara que les variables Xi s6n dicotdbmiques, basades en absén-
cia (—) o en preséncia (+) de caracters qualitatius. Un individu queda
aleshores caracteritzat per les preséncies o les abséncies del n carac-
ters.

X Xe Xz ... Xa

La informacié6 1til és aleshores el nombre de caracters presents sobre
els n caracters estudiats. Per representar els & individus, amb aquests tipus
de dades, és molt util 'analisi de coordenades principals introduida per
GOWER (1966).

L’associaci6é entre els individus ¢, j, s'obté de la taula de freqiiencies

+ —_—
+ a b
j n=a+b+c+d
- C d )

quc conté el nombre de caricters comuns a, el nombre de caracters no co-
muns, d, etc. L’associacié es mesura mitjan¢ant un coeficient de similari-
tat sy que verifica, en general, les propietats

0=Ssij=1
si=0 si c+b=n (discrepancia total)

si=1 si a+b=n (concordancia total)
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La similaritat sy déna el grau de semblanga entre i, j, en relaci6 als n
caracters. Exemples de coeficients de similaritat sén

) a+d
SokAL i MICHENER:
n
. a
SOKAL i SNEATH: S —
a+z2 (b+¢)
a
JAccarbp: _—
a+b+c
. a
RusskeLL i Rao: —
: n

Un cop el bidleg ha escollit el coeficient que millor expressa la similaritat
entre els & individus, es forma la matriu d’associacions.

Definim ara la distancia® entre i, j
diy=d® (i, j)=su +suy —2su
Quan sy és una similaritat del tipus descrit, és
duy=2 (1—su)
Aquesta distancia és adequada ja que

du=o i=i, ceey k
dis=0 si sy=1 (similaritat total entre i, j)
dii=2 (maxima distincia) si sy=0 (similaritat nula).

El meétode de GOWER consisteix a trobar una matriu de dades

1 yu ys ... Yy«
ya yz2 .. yx

Individu : | ... Y=(y)

B eee N
~«
[
~
"
L3
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que defineixi una configuracié de punts en R¥, de manera que la seva dis-
tancia euclidia coincideixi amb dy

k
di = X (yin—yin)

h=1

Agafant aleshores les dues primeres coordenades, tindrem una repre-
sentaci6 dels individus en dimensié d =z2. Per obtenir aquestes coordenades
es forma la matriu T = (ty) essent

tij = Sij—S_i—-gl_ + Sij

on si és la mitjana de la i ¢sima fila de S, s; és la mitjana de la f ¢sima
columna, s és la mitjana de tots els elements de S. T verifica

rang (T) = rang (S) — 1

i per tant té almenys, un valor propi nul. Les columnes de la matriu Y
son els vectors propis de T, calculats de manera que

k
T vhi=NM A valor propi de T
h=1

és a dir, que la seva norma sigui el valor propi corresponent. Si els vec-
tors propis s’ordenen segons l'ordre decreixent dels valors propis, la
dispersié de les d primeres columnes és maxima, en el sentit de la seccié
anterior.

Exemple: CANTON i SANCHO (1976) apliquen aquesta técnica per a classi-
ficar 5% soques del génere Pseudomonas en relacié a g9 proves (glucosa,
manitol..., produccié de fluoresceina), utilitzant el coeficient de similaritat
de Jaccard.

En aquest cas, k=57, n=39. La representacié en dimensio d=g es
troba a la Fig. 2. Els autors formen % grups de soques, que identifiquen
totalment o parcialment, amb diverses espécies (aeruginosa, mendocina,
putrida, etc.).
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FIG. 2. — Representaci6 tridimensional
\\/ de 59 soques del geénere Pseudomonas
per analisi de coordenades principals

ANALISI DE CORRESPONDENCIES

Suposem, tot seguit, que les nostres dades responen a dos criteris de
classificaci6, els quals convencionalment podem anomenar de caracters i
poblacions, i que tenim una taula de contingéncia de freqiiencies

Caracters
At A: ... Au
1 fu fiz ... fu fa.
2 fr fo ... fo fo. fi. =3 fin
Poblacions h
ol fi. = Y fn
k fkl fk‘." fkﬂ fk. h
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on fi és la freqii¢ncia de la poblacié i, caracter Ai. Les diferéncies entre
dues poblacions queden reflectades per les diferéncies entre les distribu-
cions de freqiiéncia dels seus caracters. Assignem, aleshores, a les poblacions
les coordenades

fu fi2 fin
Poblacié i: ( X ey ) i=1, ..., k
fi. fi. fi.

que donen la distribucié de probabilitats dels caracters dins cada pobla-
cid i.
Per comparar dues poblacions, es defineix la distancia xi-quadrat

d n 1 fin fin \2
YA = X —
( h =1 f.n < {l fj. >

Aquesta distancia ¢s també¢ igual a

fin fin >2
1 < fi. vEn fi. VEn

i per tant, si formem la nova taula de dades X

a @ j) =
h

I =1

A1 A: An
fu fi2 fin
1 f vEi £ VEz .. fi Vil
fi1 fiz fxn
k
fi. vE1 . vVf2 f. vEa

veiem que la distancia Xi-quadrat es una distancia euclidia ordinaria en-
tre k£ punts de R", representats per la taula X.

La distancia xi-quadrat reflecteix la diferéncia de les proporcions re-
latives dels caracters a través de cada poblacié. El divisor f.n pondera la
preséncia de petites desviacions dels caracters de petita freqiiéncia, i per-
met augmentar la seva importancia.
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L’analisi factorial de correspondeéncies consisteix a aplicar una ana-
lisi de components principals a la matriu de dades X, tal com expliquem
a la seccié 3. La nova matriu de dades Y=XT defineix les coordenades
de les k poblacions. Agafant les d primeres, tindrem una representacié que
tindra maxima dispersi6 en dimensié d.

Fins aqui, aquest tipus d’anilisi no és més que aplicar una analisi de
components principals per a representar les poblacions, pero agafant la
distancia xi-quadrat en lloc de la distancia euclidia. L’interés d’aquest
meétode resideix en el fet que també podem representar els caracters amb
referéncia a les seves diferéncies de distribucié respecte a les poblacions.
En efecte, es defineix la distancia xi-quadrat entre els caracters Ai, Aj

k 1 fui fns \ 2
d® (A, A))= X —
h=1

fn. f.i £

que reflecteix la diferéncia de les proporcions relatives de les poblacions
a través de cada caracter. De manera analoga, doncs, per anilisi de com-
ponents principals trobarem una matriu de dades Z que ens donara les
coordenades dels n caracters. Agafant les d primeres, tindrem una repre-
sentacié que tindra maxima dispersié en dimensié d.

Un altre avantatge és la possibilitat de representar simultaniament
caracters i poblacions, amb referéncia a uns mateixos eixos de coordena-
des. En efecte, si les coordenades en dimensié d sén

Poblacié i : (yn, yu, ..., yid)
Caracter Ai : (Zn, Ze, ..., Zia)

es demostra la segiient relacié entre la k -¢sima coordenada de la pobla-
cio i, i les h-eésimes coordenades dels n caracters

1 fﬂ fln
yin = — Zm + ... + Zoh | 1 =1, ..., k
vV fi. fi.

on » és el valor propi nimero 2. Amb altres paraules, el punt que repre-
senta la poblacié i és un terme mitja dels punts que representen els carac-
ters, ponderat per les probabilitats de preséncia en la poblaci6 i. La pro-
ximitat, en la representaci6 .simultinia, d’'una poblacié a un determinat
grup de caracters, indica que predominen en aquesta poblacié.

La representacié simultania de caracters i poblacions havia estat es-
mentada per KEnpALL i estudiada per Coomss, BENNETT i Hays, entre els
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anys 1950 i 1960. Perd no arribaria a ésser popular fins que BENZECRI va
introduir I'analisi de correspondéncies I’any 1963.

Exemple: ALonso (1975) fa un ampli estudi de la distribucié geografica
del polimorfisme cromosomic de Drosophila subobscura utilitzant analisi
factorial de correspondéncies. Sobre la taula de freqiiéncies de 66 pobla-
cions i 8+3+%+23+11 ordenacions dels 5 cromosomes A, J, E, Ui O
respectivament, fa una analisi de correspondéncies global, i diverses ana-
lisis parcials. Utilitzarem com iHustracié una de les analisis parcials, con-
cretament la que agafa 13 poblacions i § inversions del cromosoma A.
Les dades es donen en forma de percentatge a la taula 1.

TauLa 1. — Percentatges de freqiiéncia de tres inversions
del cromosoma A per a 13 poblacions de Drosophila

subobscura
Inversions
Poblacions AST A1 A
HeLsingr . . . . . g6.0 4.0 0.0
DroBACK . . . . . n8.4 16,2 5.4
Herior . . . . . 1000 0.0 0.0
DAlkerTr @ . . . . 1000 0.0 0.0
GRONINGEN e 80.0 16.0 4.0
FONTAINEBLEAU e 88.5 i 3.8
VIENA . . . . . . 56.9 35.8 n.4
ZuRICH e 67.8 24.4 7.8
Fruska-Gora (Yuc.) . . 36.1 55.6 8.3
LAGRASSE . . . . . 72.5 17.5 10.0
MONTPELLIER . . . . 60.2 24.3 15.5
Carasco . . . . . 50.0 31.8 18.2

L’analisi s’ha de fer, naturalment, sobre les freqii¢ncies originals. El re-
sultat és la fig. 3.

Observem que Heriot i Dalkeith queden representades en un mateix
punt, donada la seva distribucié idéntica. També queda reflectida la si-
milaritat entre Drobak i Fontainebleau. La poblacié Frusca-Gora és la
que queda més al marge, degut a la influéncia de 'ordenaci6 A-1, menys
freqiient a les altres poblacions. Les proporcions de les g ordenacions
queden molt ben reflectides a la grafica; es veu que les poblacions que-
den més proximes de les ordenacions que s’hi presenten més.
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Comparacions entre les andlisis de components principals, coordenades
principals i correspondéncies.

En aquesta seccié es comenta, prenent com exemple situacions con-
cretes, quin és el meétode més adequat per a representar unes dades de-
terminades.

El punt fonamental que cal tenir ben present és que la representacié
grafica dels objectes (individus, espécies, etc.) no és més que una imatge

Y2
FRUSKA-GORA
®
VIENA ® At
HERIOT HE.LS'NK' GRONINGEN .. -
DALKEITH® oroa o 2URICH
@ A-ST
FONTAINEBLEAU  |LAGRASSE Y1
MONTPELLIER
® o
CARASCO
DA-2

Fic. 3. — Andlisi de correspondéncies sobre 13 poblacions europees de Droso-
phila subobscura, en relacié a tres inversions del cromosoma A. Les inversions hi
sén també representades; reflecteixen la incidéncia que tenen a cada poblacié

de la distancia que definim entre objectes. Distancies diferents donaran
lloc a imatges diferents.

Suposem que volem comparar diverses races humanes amb referéncia
a la distribucié dels grups sanguinis. Si les freqii¢ncies per dues races sén

(0] A B AB

Raga i 58 56 11 5
Raga j 68 64 12 6
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la distancia euclidica és 15,3, mentre que la distancia xi-quadrat
val O. Aleshores, si apliquem I'analisi de components principals, les dues
races sortiran més o menys diferenciades. Perd, en canvi, obtindrem un
mateix punt utilitzant ’analisi de correspondéncies. La diferéncia consis-
teix que en el primer cas es t¢ en compte el nombre d’individus (130 i
150), és a dir, la grandaria de la mostra influencia la discriminacié. En el
segon cas es compara la distribucié de percentatges dels grups sanguinis,
que ¢és idéntica per a cada raga. En general, quan les dades s’assimilen a
una taula de contingéncia o classificaci6 doble de dos classes de ca-
racteristiques, és més apropiat l'analisi de correspondéncies. L’exemple
donat a la seccié anterior (poblacions X ordenacions cromosdmiques)
és una correcta iHustracié d’aixo. L’analisi de components seria en can-
vi menys adequada perqueé reflectiria el nombre de mosques de les po-
blacions, que és arbitrari ja que depén en general del material expe-
rimental que aporten els diferents investigadors que han estudiat cada
poblacié.

Cal utilitzar I’analisi de components quan es volen comparar individus
o espécies amb referéncia a caracters biométrics quantitatius (llargada
de cos, extremitats, pes, etc.). També és aconsellable aquesta analisi quan
es volen comparar espécies respecte al nombre d’individus trobats en
quadrats o zones de la mateixa extensi6, obtinguts, de les mostres preses
d’'una gran extensi6. Per exemple: nombre d’individus de cada una de
k espécies de fitoplancton trobats en n quadrats en el transcurs d’una
campanya oceanografica. Si 1'abundancia de cada espécie és una dada
important, I'analisi de components seraA més adequat que el de corres-
pondéncies. La primera component reflectira, en general, la grandaria o
abundancia de les espécies. Per poder donar aquesta interpretacié cal
que la primera component correlacioni positivament amb tots els qua-
drats (que fan el paper de variables). La forma de les poblacions es re-
presenta prenent la segona i tercera components.

L’exemple de representacié d’'inventaris de la secci6é g ¢és una aplicacié
correcta d’analisi de components. Pero en aquest cas la primera compo-
nent no es podra interpretar com un factor de grandaria, ja que correla-
ciona negativament amb algunes formes. (Tinguem en compte que en
I’exemple es representen els inventaris i no les formes.)

Es important observar, també, que I’analisi de correspondéncies, donat
el pes que es déna a cada caracter (o a cada quantitat), tendeix a desta-
car les poblacions que tenen una preséncia més singular.

Hi ha una altra manera de representar poblacions, fent una inter-
pretacio factorial de I'analisi de components principals. Suposem, per
exemple, que tenim n espécies Ei, ..., En i prenem com a dades el nom-

9
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bre d’individus per espécie trobats en N mostres. Sigui R la matriu de
correlacions entre les espécies i sigui

R=T D T'=A - A’ A= D2
(T =matriu ortogonal amb els vectors propis, D=matriu diagonal amb

els valors propis) una descomposicié factorial de R. La matriu factorial
A =(ay)

Cl Cs .ee Cn
Ex au an am
Es an an am
En anl  Qans ann

doéna les saturacions entre les espécies (Ei) i les components principals
(Ci). La saturacié ai; coincideix amb la correlacié entre Ei i Ci. Aleshores
es representen les poblacions agafant, com a coordenades de cada espécie,
les fileres de A

Ei: (an, as, ..., ain) i=1, .., n
Estudiem ara la distancia’ entre espécies:
n n n
& (E,E)= X (aa—anf= X am+ X a'm—2 I amap
h=1 h=1 j=1 h=1

segons el teorema de THURSTONE, la correlacié entre Ei, E; és

n
yy= X an an
h=1
i per tant,
d* (E, E) = 2 (1 — yu)

que coincideix amb la distincia de GOwER construida a partir d'un coe-
ficient d’associaci6. Podem afirmar: l'anilisi de components principals
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que representan les espécies que utilitzen la matriu factorial, déna les ma-
teixes distancies que 1’analisi de coordenades principals.

Perd, si bé les representacions amb totes les dimensions coincideixen
en els dos métodes, les representacions amb dimensié reduida no donen
el mateix resultat. Per exemple, sigui la matriu de correlacions

1 0.9 0
R = 0.9 1 o
o o 1

Els resultats, aplicant components principals i coordenades principals
sén, respectivament,

0,975 o 0,22 1,18 0,31
A = | o975 o — o022 Y = 1,18 — 0,31
o 1 o — 2,36 o
22 Component

F1G. 4. — Representacié de tres espécies per ana-
lisi de components sobre la matriu de correlacions — 18 Component
2

Y2

ol F1G. 5. — Representacié de les mateixes
3 espécies per andlisis de coordenades prin-
cipals

e2

Les figures 4 i 5 sén les corresponents representacions en dimensié 2.
De la Fig. 4 podem concloure que les espécies 1 i 2 estan molt 1li-
gades a la primera component i, per tant, molt relacionades entre si;
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P’espécie g defineix integrament la segona component. De la Fig. 5 po-
dem concloure que les espécies 1 i 2 sén molt proximes entre si, perd
allunyades de l'espécie 3. La Fig. 6 relaciona aquestes dues representa-
cions.

32 Component

12 Component

F1c. 6. — Relacié entre I’anilisis de compo-
nents (Fig. 4) i I'andlisi de coordenades
22 Component (Fig. 5). La representacié en el pla dibuixat
es correspon amb la fig. 5

L’analisi de components tendira a agrupar en direccié a un eix les
variables fortament correlacionades amb una component, i en direccié
oposada les variables amb correlacié negativa. Unes variables poc corre-
lacionades amb unes altres (3 respecte a 1 i 2, per exemple) quedaran
representades ortogonalment. Com que la distancia esta basada en la cor-
relacié, no influeix la grandaria (nombre d’individus) de l'espécie. Aques-
ta representacié s’ha de interpretar segons els criteris de I'analisi factorial,
que agrupen les variables (espécies) segons la seva relacié amb uns deter-
minats factors (per exemple: conjunts d’aigua definits per llur salinitat,
temperatura, etc., en el cas de fitoplancton), de la mateixa manera que
les manifestacions de la personalitat es relacionen amb factors (neuroti-
cisme, estabilitat, introversid, extroversié), fent un simil amb la Psicologia.

Encara que la distancia global és la mateixa, I’analisi de coordenades
representa distancies amb maxima resolucié en dimensié reduida, en
comptes de representar direccions. Les distancies oscilaran entre O (cor-
relacié 1) 2 (correlacié O), 4 (correlaci6 -1). Si el criteri d’aquesta analisi
¢s maximitzar la suma de quadrats de les distancies, el criteri de 1’ana-
lisi de components és maximitzar la varidncia explicada per cada com-
ponent. Les representacions en dimensié reduida seran, en general, sem-
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blants. De fet, I'analisi de coordenades principals ens aporta novetat
metodoldgica quan la comparaci6 entre espécies la fem sobre una matriu
de similaritats calculada sobre variables dicotdmiques, ja que una analisi
de components sobre aquesta matriu (que no és de correlacions) seria
poc adequada.

Com a aplicacié d’aquesta versi6 de l'analisi de components, vegeu
EsTrADA (1975).

Estudiem ara la representacié de dades de preséncia i d’abséncia de
caricters. Com hem vist a la seccié 4, I’andlisi de coordenades principals
ens permet representar objectes en referéncia a una distancia deduida
d’'un coeficient de similaritat. Si codifiquem les dades en o (abséncia),
en 1 (preséncia), la distancia? euclidia és

dy =b + ¢

Si escollim el coeficient de similaritat de SokAL i MICHENER, la dis-
tancia’ deduida d’aquest coeficient és

a+d 2
dii=2 (1 ———)=—— (b+ 0
n n

Tenim, en conseqiiéncia, que 'analisi de components principals amb
variables dicotdmiques és equivalent a una anilisi de coordenades prin-
cipals utilitzant el coeficient de SokaL i MICHENER, llevat de la constant
2/n, que no l'afecta, perque tota representacié de distiancies és relativa.

L’analisi de correspondéncies déna també el mateix resultat si cada
caracter es presenta el mateix nombre ¢t de vegades, perque és facil veure
que la distancia xi-quadrat és

& G j) = —— (b+ 0

tn?

Quan el nombre de preséncies del caracter és variable, hi ha un fac-
tor de ponderacié6 que, com ja hem esmentat, tendeix a destacar els
objectes que tenen unes caracteristiques que la majoria no tenen. Ales-
hores surten en llocs extrems de la grafica.

Per concloure aquesta seccié, tornem a repetir que el resultat de la
representacié grafica depén de la distancia que definim, si bé és possi-
ble, en alguns casos, obtenir resultats semblants o adhuc idéntics. Vegeu
amb profit ’esmentat treball metodologic de CHARDY, GLEMAREC i LAUREC
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(1976) per ampliar aquesta comparaci6é dels tres meétodes de representacié
de dades en Biologia.

TAXONOMIA NUMERICA

Donar una classificacié ordenada dels fendmens naturals és una de
les tasques fonamentals de la ciéncia. Només fent una bona classificacié
és possible establir relacions entre la gran varietat de resultats de 1'ob-
servacié cientifica.

Tots els bidlegs coneixen molt bé el sistema de classificacié sistema-
tica de C. LINNEUs. En aquest sistema cada ser vivent té assignat un nom
llati amb el génere i 'espécie.

El sistema taxonomic de Linneus es pot descriure com una jerarquia
organitzada a nivells, on les classes disjuntes a cada nivell constitueixen
les anomenades taxes. A un nivell donat, les taxes constitueixen les ca-
tegories. Aixi es parla de les categories «espécies», «géneres», «families»,
«ordres», «classes», etc. La categoria génere, per exemple, té diverses ta-
xes: els géneres corresponents a una famflia donada.

La taxonomia numérica és un intent de construir classificacions na-
turals sobre la base de la semblanca fenotipica entre els individus. Aques-
ta semblanga fenotipica es mesura agafant un conjunt de caricters signi-
ficatius i calculant una matriu de similaritats S, per algun dels procedi-
ments explicats a la seccié anterior. Perd en taxonomia numeérica és
preferible treballar amb dissimilaritats. Una dissimilaritat és una distin-
cia que en general no verifica la propietat triangular. S’obté una dis-
similaritat només posant

dy=1—sy

Perd hi ha també altres maneres de definir dissimilaritats.

La dissimilaritat mesura les diferéncies fenotipiques entre dos indi-
vidus o dues classes. Doncs bé, conegudes les dissimilaritats entre %k in-
dividus, el resultat final d’'una taxonomia numérica és una jerarquia
indexada o dendrograma, que ¢s una representacié grafica de la classifi-
cacié.

Els termes familia, génere, espécie, etc.,, tenen aleshores un significat
més precis, ja que es parla de d-taxes o classes amb distancia fenética. Per
exemple, la similitud entre les espécies 2 i 3§ (d=o0,3) és més gran que
entre les espécies 4 i 5 (d=o0,5). A partir de d=0,6 es parla de géneres
i a partir de d=0,8 es parla de families. Hi ha dues families (1,2,3)+ (4.5)
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i tres géneres (1)+ (2,3)+ (45). La distancia fenética entre el genere (1)
i el gtnere (2,3) és 0,8, etc. La distincia fenética d és I'index de la jerar-
quia, com ara explicarem.

-1

-09

08  Families

~05  Géneres

-0

1 2 3 4 5 Especies

F1c. 7. — Exemple hipotétic de dendrograma; d=distincia fenética

Passem ara a donar els conceptes generals. Sigui E = (1, 2, ..., k) un
conjunt d'objectes (individus, espécies, etc.). Es diu que H, conjunt de
parts de E, és una jerarquia, si:

1) Pertoth, "c Hobé hCh,oh"Choha h=9
2) Tot h és reuni6 dels h’ inclosos en h
g3) {iteHpertotie¢E; Ec H

Els elements de H s’anomenen classes.
Per exemple:

H = { {1t {2}, {3t 14}, {5t {23} {45t {123}, {1,2.3.45} }

és una jerarquia sobre E = {1,2,3,4,5}, representada en la fig. 7.
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Una jerarquia H es diu que és indexada si existeix una aplicacié d:
H — R+ verificant

d({it) =o per toti ¢ E
h Ch’ implica d (h) < d (h’)

essent la inclusié estricta.

Per exemple d (12,31) = 0,3, d ({45}) = 0,5, d ({11,2,3,}) = 08, etc,
és un index sobre H que coincideix amb l'’esmentada distancia fenética.

La representaci6 d’una jerarquia indexada és el dendrograma, que
permet establir una classificaci6 jerarquica entre els objectes de E.

Per trobar una tal jerarquia cal construir sobre E un tipus especial
de dissimilaritat anomenada ultramétrica. Una ultrameétrica verifica el
segiient axioma

u (i,j)=sup {u (i,t), u (Gt)t per tot i,j,t ¢ E

Es demostra ficilment que aquest axioma és equivalent al fet que tot
triangle (conjunt format per tres objectes) és isosceles, i la base és el
costat més petit.

Doncs, bé, coneguda una ultramétrica u, es pot construir una jerar-
quia indexada i reciprocament. La jerarquia H donat u, s’obté per un
algorisme que va ajuntant els objectes més proxims per la dissimilaritat
u. Reciprocament, es construeix u a partir d’'una jerarquia indexada
posant

u (i, ) = d

si h és la classe més petita que conté i,j. Per exemple, de la fig. 3 tin-
driem: u (2,3) = 0.3, u (1,3) = 0.8, u (1.2) = 0,8. Fixem-nos que {1,2,3}
és un triangle isdsceles amb base {2,3}.

Aix{ doncs, podrem construir una classificacié jerarquica si tenim
una dissimilaritat ultrameétrica definida sobre E. Aquest seria l'ideal del
taxonomista. Perd, per desgriacia, només trindrem, en general, una ma-
triu de dissimilaritats A = (3u) on 3u (que moltes vegades es calcula a
partir d’una similaritat su) que no és pas una ultrameétrica. Un algorisme de
classificaci6é consisteix en obtenir una distancia ultramétrica partint d’'una
dissimilaritat 3y. Aleshores la distancia ultramétrica es representa mit-
jancant un dendrograma.
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g ... gk R un .. Uik
A= Algorisme U = <—> Dendrograma
.—————%
o1 ... Jkk Ukl ... Ukk
Matriu dissimilaritats Matriu ultrameétrica

Cal que la ultramérica no deformi gaire la dissimilaritat inicial. Ve-
gem alguns d’aquests algorismes.

Jounson (1967) proposa obtenir la més gran de totes les ultrameétri-
ques inferiors a

um (i,j) = suplu (i,j) / u (i,j) = ut

uiM és la ultrametrica inferior maxima. Equival a deformar tot triangle
(i,j,t) prenent com a base el costat més petit i com a longitud dels costats
iguals (tot triangle és isosceles) la del segiient costat més petit. La ultra-
métrica wiM és tnica i és sistematicament inferior a2 3. Com algorisme de
classificacié, havia estat introduit per Sneath I'any 1957.

JoHNsoN (1967) proposa també la més petita de totes les ultramétri-
ques superiors a 3 '

usm (Lj) = inf {u (i) / u @j) > sut

usm és una ultrameétrica superior minima i n’hi poden haver diverses.
Aquesta ultramétrica és sistematicament superior a 3. El corresponent
algorisme de classificaci6 havia estat introduit per SORENSEN I’any
1948.

Les dos ultramétriques de JoHNsoN son inferiors i superiors respectiva-
ment a la dissimilaritat inicial. Altres autors han proposat ultramétri-
ques que siguin un terme mitjd entre aquestes dues. Vegeu ROHLF
(1970)-

El UPGMA (Unweighted pair group method using method averages)
de SorAL i SNEATH (1963) ¢és un dels més utilitzats.

La taxonomia numerica es va desenvolupar a partir del 1957 amb la
publicacié de diversos articles, en defensa d’aquest métode, escrits pel
microbioleg britanic P. H. SNEATH i els entomolegs americans C. D. Mi-
cHENER i R. K. SokaL. Pero, sobretot, es va desenvolupar després de 1'o-
bra Principles of Numerical Taxonomy, publicada 'any 1963, escrita per
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SOKAL i SNEATH, on s’exposa l'estudi teoric de la classificacid, incloent les
seves bases, principis, procediments, i regles.

Exemple: Continuant I’exemple de la seccié 4, E. CANTON i J. SANCHO
(1976) realitzen també una taxonomia numérica de les 59 soques del génere
Pseudomonas. El coeficient de similaritat de Jaccard el transformen en dis-
similaritat posant

3 = 100 (1 — su)

Aquesta dissimilaritat oscila entre o (soques fenotfpicament ideénti-
ques) i 100 (soques completament oposades). El resultat d’aplicar el algo-
risme UPGMA a la matriu de dissimilaritats és el dendrograma de la
fig. 8. Els autors comenten aleshores, els diferents grups trobats. (En rea-
litat els autors treballen amb I'index 100.s4, que és complementari de 3u;
el resultat és idéntic en interpretacid.)

Per estudiar el grau de distorsi6 de la distancia ultramérica respecte
la dissimilaritat inicial, es correlacionen els k (k-1)/2 parells de distincies
(34, uy). El coeficient de correlacié obtingut s’anomena correlaci6 cofe-
netica. Els autors troben una correlacié cofenética de 0.96. E1 dendograma
interpreta molt bé les dissimilaritats inicials.

ANALISI DE PROXIMITATS

Donats % objectes (individus, espécies, estimuls) i coneguda una de-
terminada informaci6 A sobre les diferéncies entre els objectes, 1’analisi
de proximitats («multidimensional scaling» en anglés) és una técnica que
obté una configuracié euclidia, formada per £ punts Py, ..., Px, de ma-
nera que les seves distancies euclidies concordin amb la informacié A.

Aquesta informaci6 pot venir donada de diferents maneres: ordena-
ci6 entre les distancies dels objectes, matriu de dissimilaritats o distan-
cies no euclidies, distancies afectades d’errors aleatoris o d’aproximacié
numeérica, etc.

SHEPARD (1962 a,b) va formular la segiient conjectura: Coneguda no-
més I'ordenacié entre les distiancies dels objectes

d (@, i) =d(is ) = ... =d (i, im) (m = k (k1)/2)

existeix una configuracié euclidia tal que les seves distincies verifiquen
aproximadament aquesta ordenacié.

SHEPARD no va donar una prova rigorosa de la seva conjectura, perd
la va iHustrar amb nombrosos exemples i va formular un algorisme nu-
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meéric que trobava aquesta configuracié. Altres autors varen afirmar i
desenvolupar la idea de SHEPARD, proposant meétodes de construccié
(KruskAL, GUTTMAN, LINGOES, YOUNG, BENCECRI, CARROLL, etc.).

Vegem-ne tres exemples. Siguin quatre objectes A,B,C,D, tals que les
ordenacions entre les seves distancies desconegudes siguin (poden haver-hi
ranges iguals):

A B C D A B C D A B C D

A o 1 2 3 A o 1 1 1 A o 1 1 1

B o 2 B o 1 1 B o 1 1

C o 1 C o o C o 1

D o D o D o
() (2) (8)

Aleshores estarien representades per configuracions cuclidies en 1,
2 i g dimensions respectivament.

L’interés del métode de SHEPARD és trobar una configuracié en un es-
pai de dimensi6 reduida que reprodueixi aproximadament l’ordenaci6
inicial. Aleshores podrem representar els & objectes graficament, conser-
vant les relacions de proximitat.

El sol coneixement de I'ordenaci6 és el cas d’informacié més pobra.
Normalment es coneix una matriu de distancies no euclidies o dissimila-
ritats A = (3u). El resultat final d’'una anilisi de proximitats és una
matriu de dades Y,

12 d
1 yroye v
B R IR
]; )’kl ykz Ykd

que defineix k punts de R? tals que les seves distancies®

d
d (P, Py=di= X (y — yin)?

=1
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siguin semblants a les dissimilaritats Si;. La matriu Y es pot calcular tro-
bant primer la matriu S=(s) essent

1
sif = — —— (3%)
2

i diagonalitzant a continuacié la matriu T, pel procediment explicat en
I'analisi de coordenades principals (vegeu GOWER, 1966). Perd la matriu

D
A B ‘C
A B C D (2) A
3 B
¢

(1)

-
-+
-+

¥1G. 9. — Representacié metrica en 1, 2 i g dimensions de 4 objectes, coneguts
només els rangs (1), (2) i (3) entre les seves proximitats

T pot tenir valors propis negatius i obtenir, doncs, una configuracié poc
concordant amb A = (3u).

El metode de KRuskaL (1964) amplia el métode de SHEPARD i déna
solucions a aquest problema. Consisteix a construir una nova dissimi-
laritat, anomenada disparitat, que sigui una funcidé monotona creixent
de 3u, és a dir,

dis = f (3u) 3 = 3y, > diy = difY

Aquesta transformacié de 3i conserva l'ordenaci6 inicial. Utilitzant
di es troba una matriu de dades Y (pel procediment indicat) que déna
unes distancies euclidies diz. Com a mesura d’ajust entre di i du, Krus-
'kal defineix la quantitat

b (dii—dij )2 A

i<j

Z.d%

i<j
anomenada stress. Verifica 0 = S =< 1, perd es déna en forma de per-
centatge. KRuskaAL desenvolupa un meétode adient per trobar di, Y
i dy de manera que quedi minimitzat el stress. Considera que la repre-
sentacié és bona si no supera el 5'%,.
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Agafant les coordenades que conté Y, tindrem una representacié dels
objectes que conserva aproximadament les relacions de proximitat ini-
cials, malgrat que la distancia euclidia sigui una deformacié de la dis-
similaritat inicial.

El stress disminueix a mida que augmenta la dimensié d. Cal agafar
d que doni un stress acceptable. Cal també calcular el coeficient de cor-
relacié ordinal de KENpALL entre les distancies euclidies i les dissimilari-
tats originals, per mesurar el grau de concordancia entre I'ordenacié ini-
cial i l'ordenacié entre les distancies dels punts representats.

Exemple: PrREvOsTI (1974) proposa una distancia genética basada en les
diferéncies d’ordenacions cromosomiques. La distancia entre dues pobla-
cions és

T Sj

> z 2

i=1 h=1 ib

1

D (1,2) = - P,

2r

on r és el nombre de diferents cromosomes, s; és el nombre de diferents
ordenacions en el cromosoma j (ordenacions dels seus gens), pun i pam
son les freqii¢ncies de I'ordenacié h del cromosoma j en les poblacions
1 i 2 respectivament. Aquesta distancia verifica 0 <D (1,2) < 1. Els seus
avantatges com a distincia genética han estat discutits per I'autor.

Perd aquesta distancia no prové d’un producte escalar. Una configu-
raci6 euclidia entre poblacions, que reprodueixi les distancies originals,
es pot obtenir per analisi de proximitats.

Per a iHustrar-ho, farem servir part de les dades del treball de PRE-
vosTi, OcANA i ALONSO (1975), que aplica aquesta distancia per estudiar
el polimorfisme cromosdmic de Drosophila subobscura. Les distancies
genétiques entre k = 6 poblacions del nord i centre d’Europa sén:

1 2 3 4 5 5
Drobak  Dalkeith  Groningen Fontainebleau  Viena Ziirich
1 o 0,307 0,152 0,271 0,260 0,235
2 o 0,276 0,225 0,370 0,300
3 o 0,150 0,187 0,112
4 o 0,195 0,120
5 o 0,128
6 o
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Realitzant una analisi de proximitats amb dimensié d=2, per un algo-
risme iteratiu desenvolupat per CuADRAS (1979), s'obté que la funci6 mo-
nodtona creixent

f (3y) = du = 1.062 3 — 0.04 (5“’= D(i.j))

déna un stress del 4,4 9%. La fig. 10 és una representacié de la configu-
raci6é euclidia obtinguda.

0.3+
DROBAK
L]
FiG. 10. — Representacié en 77
dues dimensions de 6 pobla-

cions de Drosophila subobscu-
ra per anilisi de proximitats,

GRONINGEN
[ )

DALKEITH
amb un «stress» del 4,4 9,. Les 0.1 .

distincies representades es di- TR iENa

ferencien molt poc de la dis- FONTAINEBLEAU

tancia genética inicial. Com- L
pareu amb la fig. 3

i T 1 A
0.1 02 03 04 v

L’evolucié dels stress en diferents dimensions va ésser:

Dimensio: 1 2 3 4 5
Stress: 40,0 4,4 1,29 0,24 o

El coeficient de correlacié ordinal de KENDALL entre les distancies dels
punts de la fig. 2 i les distancies originals va donar 0,9929. Les ordena-
cions entre ambdds conjunts de distancies practicament coincideixen.

Cal observar que la matriu T calculada pels 6 punts no tenia cap
valor propi negatiu. Aixd vol dir que existeix una configuracié euclidia
que reprodueix exactament les distancies originals. Aquesta configuracié
que té dimensié 5, es pot obtenir per analisi de coordenades principals,
amb resultats similars als obtinguts. La utilitat de 1'analisi de proximitats
es fa patent quan agafem moltes poblacions. Aleshores es presenta una
influéncia notable dels valors propis negatius, i no existeix cap configu-
jacié euclidia, a menys que deformem monotonicament les distancies

jricials.
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ANALISI CANONICA DE POBLACIONS

Malgrat que la distancia D de Mahalanobis és la més perfecta per
a representar dades, encara no I'hem utilitzada. El problema que signifi-
ca utilitzar D resideix en el fet que, generalment, no es coneix la matriu de
covariancies C entre les variables. Si poguéssim con¢ixer C amb indepen-
déncia de la matriu de covariancies de la taula de dades X, podriem re-
presentar els k individus aplicant la distincia D, amb resultats més es-
caients que I'analisi de components principals, la qual utilitza la distancia
euclidia ordinaria.

En l'andlisi canonica de poblacions és possible fer-ho. Suposem que
cada espécie (o raga, o grup, etc.), esta representat per més d'un individu,
i que la taula de dades és (k poblacions i p variables)

Variables
X1 X2 Xp
Poblacié 1 Xm X2, Xi1p1
...... nl
Xl1in Xli2n - Xipn
1
Xk11 Xk ... Xkp1
Poblacié kx | - - - Nk
Xkin Xk2n ‘e Xkpn
k k k

on n: és el nombre d’individus de la poblacié t. Prenem com a represen-
tant de la poblacié t I'individu mitja de coordenades

Me: Xu, X, ..., Xw) t=1,2 ..,k

on xu és la mitjana de la variable ri dins de la poblaci6 t. Aleshores po-
dem estimar la matriu de covariincies calculant

1 k k

C = ——— I mS (N= 3 m
N—k t=1 t=1
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on S és la matriu de covariancies dins Ia poblacio t,

1 — —~
St = (su) essent sij = 3 (xuih— Xtt) (Xtih — Xtg)
ne

La distancia de Mahalanobis entre les poblacions i, j és
D? (1,j) = Mi—M;) * G (Mi— M)

El problema a resoldre és trobar una configuracié euclidia de & punts,
deduida d’una taula de dades Y,

Eixos canonics

1 .. m
Poblacié 1 y1 ... Ymm
Poblacié k | Yy ... Yem

de manera que la distancia euclidia coincideixi amb D

n
Z (ym—yw) = D* (i)

h=1

S’anomenen eixos canodnics els utilitzats per a representar les &k po-
blacions. La dimensi6 maxima és m=min (k-1, p).

Per trobar la taula de coordenades candniques Y, cal obtenir la ma-
triu B=(bu) essent

1

_k . (;En- —_ ;\) . (;11- —_ AM)

by =

g =

1

la «covariincia» entre les variables Xi, Xi, agafant només les k mitjanes.
Aleshores es busquen els m vectors propis de B respecte de C resolent 'e-
quacié matricial

BVi=xCW (s = valor propi de B respecte de C)

10
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Si V és la matriu dels vectors propis, aleshores
Y = MV

essent M la matriu que conté les k£ mitjanes per les p variables.
Finalment, prenent les d primeres coordenades, tindrem una represen-
tacié en maxima dispersié en dimensié d. Es verifica

k d
> Y (ym—ymf =2k 0+ ...+ M)
1

ii=1 h=

L’analisi canonica ha d’anar acompanyada d’un test multivariant de
comparacié de mitjanes i d’un test d’homogeneitat entre les & matrius
de covariancies de les poblacions. Perqué I'analisi tingui sentit, cal que el
primer test sigui significatiu i el segon, en canvi, no ho sigui. Vegeu
Cuabras (1979).

Com que les mitjanes de les poblacions tenen fluctuacions degudes al
mostratge, cal trobar una regié confidencial per la representacié cano-
nica de cada individu mitja Mi. La regié confidencial és un cercle (d=2)
o una esfera (d=3), de radi

Rqa (N—K)
essent R = Fg —————
v m (N-k-p+1)

Fa és el valor de la F de SNEvECcOR tal que P (F>Fq) = 4 amb p i
(N—k—p+1) graus de llibertat. Aleshores el coeficient de confianca és
1 — o. Generalment es pren 1 — z = 0,9, 0 sigui, ¢ = 0,1.

Exemple: PETITPIERRE i CUADRAs (1977) fan una classificaci6 sistematica
de g2 poblacions (trobades en localitats geografiques diferents) de co-
ledpters del génere Timarcha. Per diferenciar els individus mascles, es
prenen 5 mesures biometriques del pretdrax i dels elitres, i 3 mesures
del didmetre dels tarses de I, II i III parells de potes. Per les femelles es
prenen només les primeres mesures.

La fig. 11 és una representacié canodnica de g2 poblacions de mascles.
la fig. 12 és una representaci6 de 29 poblacions de femelles (no es dispo-
sava de femelles per a tres de les poblacions). Hi havia uns quaranta
exemplars per poblacié.

Les distancies representades en dimensié 2 s6n projeccié de les dis-
tancies de Mahalanobis amb dimensi6 m=8. Observant les dues grafi-
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ques, es pot veure que les poblacions 11, 20...32 es distingeixen com
espécies diferenciades. En canvi les poblacions 1, 2, 10, 15,... formen un

conglomerat que les fa interpretar com a races geografiques d’'una mateixa
espécie.
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L’analisi candnica, en representar les espécies (o races, inventaris, etc.),
amb referéncia a la distincia de Mahalanobis, invariable per canvis d’es-
cala i que té en compte les correlacions entre les variables, és la forma
més objectiva i correcta de representar dades. Perd, perqué¢ es pugui
aplicar, cal que tinguem una mostra d’individus representants de cada
espécie.

ANALISI CANONICA GENERALITZADA

Podem mirar l'analisi canonica de poblacions com una representacié
grafica dels nivells d’un disseny d'un sol factor. Quan les nostres dades
depenguin de dos o més factors, haurem de realitzar tantes analisis cano-
niques dels nivells d’'un factor determinat com nivells tenen els altres
factors. En I'exemple de la seccié anterior, hi ha dos factors: sexe i po-
blaci6, amb 2 i 29 nivells (ignorem ara les tres poblacions de mascles
on no hi ha les corresponents femelles). Aleshores hem fet dues repre-
sentacions canoniques: una per els mascles i I'altra per a les femelles. Pero
aixd ens condueix a algunes contradiccions. Per exemple, les poblacions
31 i 32 coincideixen en els mascles, perd queden diferenciades en les
femelles. Seria absurd distingir com a espécies diferents les femelles i com
especies iguals els mascles. Com es pot resoldre aixo?

Interpretem-ho com un problema d’analisi de la variancia. La varia-
bilitat total d’'un disseny es descomposa en la variabilitat deguda als
nivells de cada factor, la deguda a les interaccions i la variabilitat resi-
dual. Quan intervenen p>1 variables observades, aleshores hi ha una
matriu de covariancies total que es descomposa analogament amb suma
de diverses matrius de covariancies. Aleshores, si busquem els vectors
propis de la matriu de covariancies que déna la covariabilitat dels ni-
vells d'un factor, respecte a la matriu de covariancies residual (que és

Fi6. 13. — Representacié canonica
mM f\F de mascles i femelles. Es pot inter-
L L7 B B . N L B B pretar com una estimaci6 del grau

de dimorfisme sexual

la que dona una estimacié de la matriu de covariancies C entre les
variables), tindrem, per analogia amb I'anilisi canonica de poblacions,
una forma de representar els nivells d’'un factor, eliminant la variabi-
litat deguda als altres factors i les interaccions. Adhuc podrem repre-
sentar també els altres factors.
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FiG. 14. — Representacié canonica de 29 poblacions de co-

leopters del génere Timarcha. Es una representaci6 conjun-

ta de mascles i femelles que elimina la covariabilitat deguda

al dimorfisme sexual i a la interaccié i resumeix en una

sola les representacions fetes independentment per a mas-
cles (Fig. 11) i femelles (Fig. 12)

El desenvolupament matematic d’aquesta generalitzacié forma part
de la teoria multivariant de funcions paramétriques estimables, i és mas-
sa complicat per poder-ho resumir aqui. Vegeu CUADRAS (1974).

Com una aplicacié, vegem el resultat de representar les 2 x 29 po-
blacions de mascles i femelles del génere Timarcha. El primer factor,
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o factor sexe, t¢ 2 nivells. La fig. 13 és una representacié canonica (uni-
dimensional naturalment) dels mascles i de les femelles.

Aquesta figura es pot interpretar com una representacié grafica del
grau de dimorfisme sexual. Les femelles serien, en general, més grans
que els mascles, mentre que l’eix seria una dimensi6 de grandaria.

La fig. 14 és una representacié canonica dels 29 nivells dels segons
factors, o sigui, de les 29 poblacions, havent eliminat la variabilitat de-
guda al sexe i a la interacci6. Tenim aixi una representacié tunica i
objectiva de les 29 races geografiques o especies. Aixi, les poblacions g1
i g2 deuen ésser considerades definitivament diferents.

Cal dir, també, que les distancies representades sén projeccié6 d’una
distancia que és generalitzacié de la distancia de Mahalanobis. T¢, doncs,
les propietats esmentades d’invariabilitat per canvis d’escala en la mesura
de les variables biométriques, etc.

Altres aplicacions de l'anilisi canonica generalitzada a la Biologia,
i també a la Psicologia i a la Medicina, es poden veure a Cuapras, PE-
TITPIERRE i CoLL (1977%).
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DISCUSSIO

FLé6s

Moltes vegades, quan es mesurén unes variables, no es té encara cap
model fet. A4 posteriori se n'adopta un, perd existeix una interaccié con-
tinua que porta a replantejarlo sobre la marxa.

J- WAGENSBERG

El problema és abans de l'estadistica i després de la biologia. Consis-
teix en filtrar les dades en funcié del model que es busca. S’han d’eliminar
interaccions a fi que apareixin factors simples.

FLé6s

Aixd pot ser molt dificil a la realitat. Pensem, per exemple, en el fito-
plancton. Tenim el moviment de I'aigua, 'absorcié de nutrients, etc. Un
model es complica de seguida. Molts parametres fisioldgics no es coneixen
i cal fer suposicions.
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J. WAGENSBERG

Qualsevol fenomen té un grau de determinisme. Depén del nivell que
es consideri.
VALLESPINOS

No cal ser nihilista. Sovint, el que es busca es només un model que
doni resultats orientatius.

ALONSO

Dec fet, el model es tria quan es fa I'experiéncia. Per qué no plantejar
d’entrada el problema a un matematic?

MARGALEF

El nombre de dades no és mai prou important per a estimar les varia-
bles que entren en el model. El mostratge es pot simplificar, pero el sentit
biologic dels factors és sempre molt complicat. La tria dels parametres
que es volen mesurar es fa en general per intuicié.

EsTrRADA

D’altra banda, moltes vegades es mesuren parametres sense una ade-
quada dimensié temporal. Per exemple, una mesura de la concentracié de
nutrients associada a una densitat de poblaci6 de plancton en un moment
determinat, té poc valor per s{ mateixa. Es com un fossil al qual cal buscar
un context historic.

ESCARRE

Es bo que les dades siguin cada vegada de tipus diferent. Aixi s’esta-
bleix un dialeg que obliga el matematic a espabilar-se.
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CuADRAS

El matematic utilitza models que pugui elaborar. En FisHER, per exem-
ple, havia d’imaginar quadrats llatins.
J. WAGENSBERG

No es pot admetre un model diferent cada vegada.

MARGALEF

El bioleg tendeix a uniformitzar la variabilitat. On ¢és més alta pren
més mostres. En oceanografia, per exemple, els punts de mostratge sén més
proxims en sentit perpendicular a la costa. Falta una discussi6 critica de
com una teoria basada en la uniformitat pot servir de guia quan es ten-
deix a uniformitzar la variacid.
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