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Resumen

HerNanpEz BerMEjo, J. E. & M. Cremente Musoz (1985). El analisis de informacién en
taxonomia numérica: aplicacion al estudio de la tribu Brassiceae (Cruciferae). Anales
Jard. Bot. Madrid 41(2):313-331.

Se aplica el analisis de la informacion a los resultados obtenidos en trabajos previos
sobre taxonomia numérica de la tribu Brassiceae en base a caracteres procedentes de las
piezas estériles de la flor. Se desarrollan las aplicaciones de ]a funcién de Shannon en:
aj el andlisis de la variabilidad intragenérica y comparacion del grado de evolucion y
diversificacion de los géneros; 4) la eleccion de caracteres con mayor capacidad de
diagnostico tanto para la diferenciacion de los géneros como para la distincién de las
especies de cada uno de ellos; ¢) andlisis de la interdependencia entre caracteres
estudiados, consideraciones y método para determinar el grado de redundancia
marginal de la informacién aportada por cada caracter respecto a los demas.

Con la aplicacién de estos métodos a los caracteres y tribu estudiados resulta posible
reivindicar caracteres como «nectarios medianos», «color de pétalos» y «posicion de
sépalos respecto al eje floral» para la diferenciacion intergenérica, o de «simetria de la
corola», «pilosidad de sépalos» y «presencia de sépalos cuculados» para la intragenéri-
ca. Se extraen asimismo conclusiones sobre la interdependencia entre caracteres, la
capacidad de diagnéstico de cada uno de ellos dentro de cada género estudiado, el
nivel de heterogeneidad interna de algunos de ellos, y sobre el grado de definicién y
constancia de caracteres florales en géneros como Crambe, Hutera y Moricandia.

Abstract

Hervinoez Bermgjo, J. E. & M. Cremente Musoz (1985). Information analysis in
numerical taxonomy: application to the study of the tribe Brassiceae (Cruciferae).
Anales Jard. Bot. Madrid 41(2):313-331 (In Spanish).

In this paper, information analysis is applied to a series of results obtained in previous
papers on numerical taxonomy of the tribe Brassiceae based on characters derived from
the sterile floral parts. Shannon’s function is applied to: @) the analysis of the
intrageneric variability and the comparison of the degree of evolution and diversifica-
tion of the genera; b) the selection of the characters with a greater diagnostic value
both for the differentiation of the genera and for the discrimination of each one of their
species and ¢) the analysis of the interrelationship between the characters studied,
considerations and method for the determination of the degree of marginal redun-
dancy of the information furnished by each character with respect to the others.

(*) Cétedra de Botanica Agricola. E.T.S. Ingenieros Agronomos. Cérdoba.
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By applying these methods 10 the characters and tribe studied, it is possible to
revalidate characters such as the «median nectaries», «colour of the petals» and
«position of the petals with respect to the floral axis» for intergeneric differentiation or
«symmetry of the corolla», «hairiness of the sepals» and «presence of hooded sepals»
for intrageneric differentiation.

Conclusions are also obtained on the interrelationship between the characters, their
diagnostic value within each genus studied, the level of internal heterogeneity of some
of these characters and the degree of definition and constancy of the floral characters
in genera such as Crambe, Hutera and Moricandia.

INTRODUCCION

La teoria de la informacién y especialmente las aplicaciones de la funcién
de Shannon (SHANNON, 1948) han sido objeto de numerosos trabajos en el
campo de la investigacién bioldgica. Sus relaciones con la estadistica fueron
exploradas por Kurisack (1959) y a partir de ellas, utilizadas en el analisis
numérico de diversos problemas biolégicos. Margalef desarroll6 las aplicacio-
nes de la teoria de la informacion al estudio de la heterogeneidad espacial de
comunidades {(MARGALEF, 1957) y a la medida de la diversidad ecolégica
(MARGALEF, 1958). 'También se utilizé el calculo de la informacion para el
estudio de la interdependencia existente entre dos o mas especies, asi como
entre aquéllas y los factores ecologicos que condicionan su distribucion
(GobroNn, 1968). Un resumen de las aplicaciones de la Teoria de la
Informacién en el campo de la Ecologia puede encontrarse en LEGENDRE &
LEGENDRE (1979). Casos concretos de aplicacion a problemas de ecologia
terrestre en la Peninsula hay publicados también, por ejemplo, en GoNzALEZ
BERNALDEZ & al. (1968) que utilizan un estadistico desarrollado por LANCE &
WILLIAMS (1966) inspirado en la expresion de Shannon para el estudio nu-
mérico de comunidades de pastizal del occidente ibérico, o en HERNANDEZ
BERMEJO & SaiNz OLLERO (1978) que aplican el calculo de la «informacion
mutua» desarrollado por GODRON (1968) para analizar las relaciones entre
Fagus sylvatica L.. y algunos factores ecologicos que condicionan su distribucién
en el extremo meridional de su area.

También en taxonomia numérica ha sido empleada la expresion de
Shannon y asi EsTaBroOK (1967) plantea un desarrollo tedrico de sus
aplicaciones en la medida de la informacion contenida por los caracteres
utilizados en un estudio taxonomico, en el calculo de la interdependencia
entre dichos caracteres y en la comparacion entre diferentes sistemas de
clasificacion a fin de conocer el mas valido o eficaz de ellos. Posteriormente
HawkswoRTH & al. (1968) aplican estos criterios en el analisis de caracteres y
sistemas de clasificacién de las especies del género Arceuthobium y Baum (1974)
lo hace revisando la taxonomia del género Avena. Mas recientemente DuNcaM
& EsTaBrOOK (1976) proponen nuevas aplicaciones metodologicas en la
evaluacién de sistemas de clasificacion.

Tomando como punto de partida los trabajos de taxonomia numérica en
Brassiwceae (Cruciferae) relativos a nectarios florales (CLEMENTE MuRoz &
HerNANDEZ BERMEJO, 1978a), corola (CLEMENTE MuRoz & HERNANDEZ
BERMEJO, 1978b) y ciliz (CLEMENTE Mufoz & HERNANDEZ BERMEJO, 1980a),
asi como la clasificacién jerarquica conseguida a partir de los citados
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caracteres florales (CLEMENTE MuRoz & HERNANDEZ BERMEJO, 1980b), sc
utilizan ahora los métodos desarrollados a partir de la teoria de la informacién
para: @) valorar la informacion (heterogeneidad) conseguida por cada uno de
los caracteres analizados, tanto sobre el conjunto de las especies estudiadas
como sobre las de cada uno de los géneros de la tribu, ) evaluar las
interrelaciones existentes entre dichos caracteres, ¢) posibilitar la elaboracion
de claves taxonomicas con criterios de maxima operatividad, al poder elegir el
caracter con mas contenido de informacién para diferenciar las especies de un
género, éstos entre si o de forma global las especies del conjunto de la tribu, y
d) comparar el nivel de diversificaciéon conseguido por cada uno de los
géneros estudiados, consiguiendo de esta forma nuevos elementos para
enjuiciar las pautas de evolucién de la tribu*.

La matriz de datos sobre la que se inicia el analisis es la misma que sirvié
de base a la clasificacion jerarquica ya publicada (CLEMENTE MuRoz &
HERNANDEZ BERMEJO, 1980b). Los doce caracteres estudiados producian sobre
los ciento cuarenta y cinco taxones de Brassiceae (cuarenta y un géneros) una
serie de agrupaciones ¢, ¢ ... ¢z con diferente numero de clases segun las
posibilidades particulares de cada caracter. El elemento a; de la matriz**
representaba la clase o grupo en que resultaba incluida la especie i de acuerdo
con la particion o agrupamiento correspondiente al caracter j. En los
resultados de las tablas, los caracteres estudiados se abrevian con las siguientes
siglas:

N.o de clases
Caracter Siglas que distingue
el caracter

Morfometriade pétalos . . . ........ . ... . o . mp 19
Morfometriade sépalos . . .. ....... ... .. ..o oo ms 17
Sépalos cuculados . . .. ... . cu 6
Pilosidad de sépalos. . .......... .. o P 5
Nerviacion de pétalos . . ......... ... . i, n 5
Nectarios medianos. . . ... ... i nm 9
Colordepétalos . .......... ..o iniiiiini .. cp 8
Simetriade lacorola. . ......... ... ... . . o i, sm 2
Posicién de los sépalos respecto al eje floral. . . ........... ef 5
Colordesépalos . ........ ..o, cs 7
Escotadurade pétalos . .. ......... ... . .. e 2
Alas en la zona de transicién limbo/uiia del pétalo . .. ... .. a )

(*) Un resumen y adelanto de este trabajo fue remitido por los autores al XI1l Congreso
Internacional de Botanica. celebrado en Sidnev.

{**) Se omite la inclusién de dicha matriz; puede consultarse en CrLemente Muroz &
Hernanpez Bermejo (1980b).
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Como se ha indicado, nos proponemos analizar el valor taxonémico de
dichos caracteres para el conjunto de la tribu y para cada uno de los géneros
politipicos considerados, estimando ademas en cada uno de ellos el grado de
diversificacién conseguido. Utilizaremos a este fin la expresién de Shannon
que expresa en bits (unidades de eleccién binaria) la informacion o dicho de
otro modo, la entropia provocada por un criterio de particién (aqui caracteres
taxondmicos) sobre un conjunto de elementos (en nuestro caso taxones, a los
niveles de especie y subespecie) agrupables en un cierto numero de clases (en
este caso, cada una de las posibles expresiones del caracter).

ME£ToDpo

Aunque parte del desarrollo teérico que fundamenta las aplicaciones de la
teoria de la informacién a la taxonomia pueden encontrarse en ESTABROOK
(1967), HawksworTH & al. (1968), DuncaN & ESTABROOK (1976) e incluso en
aplicaciones a otras disciplinas biologicas (GODRON, 1968; LEGENDRE &
LEGENDRE, 1979), resumiremos el método de calculo sefialando las variaciones
al mismo por nosotros sugeridas y utilizadas.

Se estudia un conjunto de S especies {especies mas subespecies) pertene-
cientes a 1,2, 3 ... i ... n géneros, cada uno de los cuales incluye s; especies.

Evidentemente: S=)s;
=1 . . -

Se consideran los caracteres taxonémicos 1, 2 ... j ... m que consiguen
otras tantas particiones sobre las S especies. El nimero de clases r utilizado
(o distinguido) por cada caracter j depende de la naturaleza de éste. Asi el
caracter j distinguira las clases ji, j2 ... j ... j¢*. Llamaremos s(jx) al nimero
de especies que son clasificadas como pertencientes a la clase jx y como s;(ji)
al de especies del género i que son clasificadas dentro de la citada clase.

it
También es evidente que s (j, )= Z $i (x )

HE
Definiremos ahora las dos siguientes probabilidades:
La probabilidad de que una especie elegida al azar pertenezca a la clase j,
tras estudiarla con arreglo al caracter j, es:

P=—g (1

La probabilidad de que una especie del género i pertenezca a la clase ji
sera:

i{Jk).

§

p= (2)

(*) Aunque obviamente r es funcién de j, escribiremos jr y n0 jrj) para no complicar atin mas
la notacidn.



J. E. HERNANDEZ & M. CLEMENTE: TAXONOMIA NUMERICA 317

Aplicando con (1) la funcién de Shannon calculamos la entropia que
consigue el caracter j sobre las S especies:

H;= ——El P log, px (3)

Los sucesivos valores Hy, Hy ... H; ... Hyn nos permiten comparar la
entropia producida por cada uno de los m caracteres sobre las S especies y
elegir los mas adecuados para la diferenciacién y descripcion de cada uno de
los taxones, asi como para la elaboracién de claves para su determinacion.

Aplicando con (2) la funcién de Shannon, analizamos el mismo efecto de
forma intragenérica:

Hji= "El PIIK log, pk

Asi calculamos la heterogeneidad producida por el caracter j sobre las s;
especies del género i. Los caracteres optimos para la diferenciacién intragené-
rica son de esta forma detectados.

A la hora de representar los valores I-IJl en funcién de la variable r y a fin
de conocer, por ¢)., cudles son los mejores caracteres para diferenciar las
especies del género i entre si, habra que tener en cuenta la existencia de unos
valores maximos que seran:

Hpix=log, r, cuando r<s; @)
Husx=log, s;, cuando s;<r %)

El valor (4) se deduce al considerar el caso en que todas las clases sean
igualmente probables. La expresion de Shannon alcanza entonces su maximo
valor correspondiente a una heterogeneidad o entropia maximas. Pero no
siempre hay tantas especies en un género como clases distinguidas por el
caracter j. En este caso el valor maximo de H es el de (5).

Proponemos a partir del calculo de los sucesivos valores H,, H, JH .
H, el calculo de la entropia media Hj conseguida por el cardgter j entre los
géneros estudiados. También hemos utilizado la relacién H;/H} para estimar
de alguna torma el valor discnnminante intergenérico del caracter j; ésta nos
compara la entropia total producida sobre las S especies con la que resulta
absorbida —en valor promediado— por la distincién de especies intragenéri-
camente.

Para el estudio de la interdependencia entre caracteres, ESTABROOK (1967)
utiliza como estimador de dicha interdependencia el valor de una distancia
entre dos caracteres j y I, definida como:

. HGMH+H)) "
d(, = H{U) 6) (*)

(*) Aunque otros autores prefieren escribir H(j, 1) y R(j, ) elegimos la notacién H(jU ) y H
(3N §) respectivamente.
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o el de la semejanza, transformacion de (6) como:
sem (j, [)=/1-d(j, 1’ (7)
Sil,2,...k... rson las clases distinguidas por el caracterjy 1,2 ... K’ ...

las utilizadas por el caracter I, las expresiones (6) y (7) se calculan en base a
que:

Hif= T H(fl) plh)

k=1
H(j/ly)= Z pGi/l) - 1ogz p(jv/li)
k=1

Pily)
ply)

pU/l)=

Cumpliéndose naturalmente que:

H ()—H (/l,=H ¢\—H ufj)=H (I

H jUH=H (i)+H (Ij)+H (§NI)

Parecidos algoritmos y razonamientos inspiraron a GODRON (1968)
algunas aplicaciones en el campo de la ecologia vegetal para el calculo de la
informacion mutua entre especies de una serie de inventarios o comunidades,
o entre aquellas v determinados factores ambientales.

Segun el coeficiente d propuesto por Estabrook, el valor maximo se
alcanza cuando los dos caracteres j y I son absolutamente disyuntivos, es decir
cuando H(j("\#)=0. El valor minimo d=0 implica por el contrario que
H(j/ {y=H({j)=0, es decir que j y  son el mismo caracter. Entre estos valores
d mide el grado de interdependencia, considerandose a j y I como caracteres
tanto mas correlacionados cuando mayor sea la informaciéon comun (o redun-
dancia) de ambos, esto es H(jNI) versus H(j/I) y H(1/j).

Cuando el nimero de clases de los dos caracteres comparados es muy
similar (r=r’) no existe ninguna limitacién para la aplicaciéon de los
coeficientes d o sem de Estabrook, alcanzandose el valor d=0 cuando V (k,
k’) se cumple que p(j/},)=1y entonces log,p(j, /[,)=0, lo que significa que
todas las especies incluidas en la clase j,, pertenecen también a la clase I,
para todo par de clases (k, k’). (8)

Sin embargo, hemos detectado en la aplicacion de estos coeficientes, que
cuando r+r’ (esto es frecuente y a veces de forma muy sefialada; véanse por
ejemplo en nuestro caso los caracteres «morfologia de pétalos» y «simetria de
la corola», con r=19 y r’=2, respectivamente), surgen importantes limi-
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taciones al no cumplirse el razonamiento anterior (8). Se imposibilita, en
consecuencia, el valor minimo d=0 y se distorsionan los valores de d y sem
enmascarandose incluso en ocasiones la posible dependencia de los caracteres
con reducido numero de clases.

Por esta razén hemos calculado y preferimos los coeficientes:

_H(GNI)
,_ HGN)
H(l) x 100 (10)

inspirados en el célculo de coeficientes de semejanza referidas a totales
marginales, que ya fueron utilizados con éxito, ante parecidas dificultades, por
HERNANDEZ BERMEJO & SaiNz OLLERO (1984) en ciertas aplicaciones del
analisis de semejanza a la fitogeografia.

Estos coeficientes permiten la comparacion de caracteres con marcadas
diferencias en contemdo de informacién y la detecciéon de cual de los dos
caracteres resulta mas superfluo al manifestarse la redundancia H (j(I) en
tcrmmm relativos a la informacion conseguida por cada caracter H (j) y

H ()

Una aportacién metodologica, también aqui sugerida, consiste en el calculo
de los Hj valores a fin de analizar el grado de diversificacién conseguido por
cada género i a través de sus especies. Para ello calculamos el valor medio H,
e, decir el que resulta en cada género al promedlar los m caracteres:
H* (Hi+1 H2+ Hi+ ... H,,)/m. La representacién en coordenadas cartesia-
nas de Hj versus s permite interpretar el nivel de heterogeneidad o
dwersxﬁcacnon alcanzado por cada género en funcion de los caracteres
analizados en el estudio y del nimero de especies que lo integran.

RESULTADOS

Aplicando el método descrito al conjunto de géneros analizados, se
obtienen en primer lugar los valores de la matriz H} (cuadro 1). Estos
corresponden a la informacion que cada caracter j produce sobre cada género
i. La fila H; incluye los contenidos de informacion de cada caracter
considerando globalmente todas las especies estudiadas sin atender a su
agrupacion en géneros. Por el contrario, Hj es el valor medio de los valores
Hj, H} ...H"® La columna ¥ recoge la heterogeneidad media de cada
genero en funcion de los doce caracteres. Los mayores valores corresponden a
Brassica, Diplotaxis y Erucastrum. .

En la figura 1 se representan los valores medios Hj de informacion
contenida en cada género (en base a los j caracteres) versus el nimero de
especies de cada uno de ellos. La curva de regresion representada
(H‘—O 0563 +0,9572 log si) se ajusta a los valores observados con r=0,9666.

. ella se aprecia como a pesar de corresponder los géneros con mavor
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numero de especies a los de mayor contenido de informacion, hay otros que se
sitian por encima de los valores esperados por la curva, lo que aumenta el

valor diagnéstico de la figura.
El cuadro 2 recoge los coeficientes de distancia y semejanza d y sem

estimadores —segun EsTABROOK (1967)— de la interdependencia entre
caracteres. Los valores de la redundancia relativa a los valores marginales q y
q’ aparecen en el cuadro 3. En el cuadro 4 se calculan los valores medios de
los cuatro coeficientes anteriores, para cada uno de los caracteres taxonémicos

considerados.
CUADRO 2

mp ms cu p n nm cp sm e ¢ e a
mp — 598 .378 330 .527 .546 528 241 550 440 224 379
ms 802 — 396 385 386 542 546 .182 555 454 239 .285
cu 92 918 — 212 225 .388 .360 .102 216 .267 .224 .153
p 944 923 977 — 231 288 405 .139 214 .303 .178 244
n 850 923 974 973 — 472 497 117 261 302 .156 .192
nm 837 840 922 958 881 — 593 .175 482 382 223 244
cp 849 838 933 914 868 805 — .189 579 483 239 .348
sm 971 983 995 990 993 985 982 — 214 .249 012 .207
ef 835 832 976 977 965 876 815 977 — 423 290 .389
cs 898 891 964 953 953 924 876 968 906 — .246 342
e 975 971 975 984 988 975 966 999 957 969 — 164
a 925 958 988 970 981 970 937 978 921 940 986 —

Interrelacion entre pares de caracteres. Valores de la semejanza (sem.) ~—valores por

encima de la diagonal— vy distancia (d) —valores por debajo de la diagonal—.
H GA)+H (fi) |

d (g, )= ; sem (§, I)=+/ 1-d2 (j, !
6:0= =507 G: )= VI-E G0
CUADRO 3

mp ms cu p n nm cp sm e ¢ e a
mp — 34,1 11,3 86 169 30,1 225 3,7 223 146 28 80
ms 283 — 121 11,3 11,2 245 234 2,1 222 15,1 32 46
cu 178 203 — 44 49 170 134 08 44 67 30 15
P 140 196 45 — 52 97 171 14 44 86 19 37
n 248 20,1 52 54 — 26,1 257 10 66 88 15 23
nm 353 352 126 70 181 — 299 20 184 118 29 35
cp 314 347 119 147 213 357 — 25 28,1 199 40 72
sm 125 76 1,7 30 21 59 62 — 66 90 00 3.2
ef 389 411 49 47 68 274 351 34 — 172 51 93
cs 255 28,1 74 93 91 175 249 46 172 — 37 72
e 19,7 23,7 134 82 62 17,1 198 02 20,5 149 — 28
a 514 310 59 145 87 190 32,7 61 340 265 26 —

Valores de los coeficientes q=100xH (jN1) / H (j) —por debajo de la diagonal— y
q'=100xH (jN{) / H ({) —por encima de la diagonal—.
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Podemos utilizar la diferencia o el coeficiente entre H; y H} es decir entre
la entropia que cada caracter j produce sobre el conjunto de las S especies y la
entropia media absorbida intragenéricamente, para dar una idea de la
entropia debida o producida por la diferenciacion intergenérica. Asi, la figura
2, podra mostrarnos cémo los caracteres cp (color de pétalos), nm (nectarios

INFORMACION —

1 L) 10 15 [—

Fig. 2.=Representacion de los valores Hiy Hj versus r, bajo la curva de Hpyax. Las diferencias
H; — Hj pueden dar idea de la capacidacj de diagnéstico intergenérico de cada caracter j.
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medianos), o ef (posicion de sépalos respecto al eje floral) son mejores
caracteres respecto a la distincion entre géneros que cs (color de sépalos), n
(nerviacion) o a (alas limbojufia del pétalo).

CUADRO 4

mp ms cu p n nm cp sm e ¢ e a

a3 892 898 959 960 941 907 889 984 912 931 977 959
& (5, 1) 431 415 266 266 306 304 435 166 379 353 201 268
Valor medio
q—=£H(J(_r?)’)Vj 276 263 96 95 119 21,0 244 48 213 268 133211

i

H(ini
a’:—ﬁoﬂ—))w 159 149 72 69 100 160 176 29 131 11,1 2648

Valores medios de la interdependencia de cada caracter con los restantes, expresados
segun cocficientes de distancia d (J, [), de semejanza sem (j, [) y de redundancia
relativa a los valores marginales segin ¢y ¢’.

CUADRO 5
g
8 g €8
§ 8 § 3 E 8E
1,858 ;§‘§‘§§§§§§§§§3§§
gL s 833888 SS&E IS8
S38533388ES8558 88858
Sépaloscuculados....3 1 2 1 1 01 200212121121
Pilosidad sépalos ....2 1 0 1 3 2 1 2 2 0022131001
Simetria corola. . . . . .2002222202020222020
Nerviacionpetalos ...2 06 2 2 1 01 100002112121
Color sépalos . . . .... 1022112100210110001
Morfometriasépalos. .1 1 2 1 2 1 2 1 2 22 2 2 1102 21
Morfometriapétalos. .1 1 0 1 1 0 2 1 2 01122221201
Nectarios medianos. .. 1 1 01 1 0 0 1 00010112222
Posicinsépalosgjeflor 1 1 0 0 0 1 1 1 0 2 1 1 01 0020 2
Color pétalos . . ... .. 1020100100000001003
Escotadura pétalos ... 1 0 0 0 0 2 0 0 0 0 2 2 000 O0O0O0O
Alas en la transicién
limbofufia del pé-
talo........... 10001010001 00000000

Interpretacion de la figura 2. Se valora la capacidad de diagnéstico de los caracteres
dentro del conjunto de especies de cada género (3: elevada; 2: aceptable; 1: escasa; 0:
nula).
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Una vez conseguida la diferenciacion intergenérica, puede plantearse el
que suele ser mas serio problema taxonémico: la diferenciacion de especies de
un mismo género. La figura 3 analiza el valor de diagndstico, es decir la
informacién o heterogeneidad producida por los doce caracteres dentro de
cada uno de los géneros politipicos estudiados, siempre en funcion del nimero
de clases utilizado por cada caracter, pues a igualdad de informacion
conseguida serd preferible el que menos clases distinga, es decir el de mas
sencilla observacion. Los valores de la informacién maxima posible (Hmax ¥

’max ayudan también a la eleccion de los caracteres con mayor capacidad de
diagndstico. Un resumen de la interpretacion de la figura 3 se presenta en el
cuadro 5 con el que ya se puede proceder de forma inmediata a la eleccion
ordenada de los mejores caracteres, tanto para las especies de cada género,
como para la elaboracion de claves de determinacion.

D1SCUSION Y CONGLUSIONES

El conjunto de aplicaciones de la teoria de la informacién a la taxonomia
numérica resulta muy util tanto en los aspectos ya ensayados por otros autores
(estudio de la interdependencia entre caracteres, comparacion entre sistemas
de clasificacién) como en los aqui propuestos (analisis de la variabilidad
intragenérica, calculo de la informacién redundante marginal entre caracte-
res). En el caso de la tribu Brassiceae y manejando caracteres taxonémicos
procedentes en exclusiva de las piezas estériles de la flor, estos métodos han
permitido ademas elegir los caracteres mas eficaces, tanto para la diferencia-
cion de taxones entre las especies de un mismo género, como incluso
intergenéricamente. La elaboracion de claves resulta asi rapida, y de maxima
operatividad.

Una aplicacion perfecta de estos métodos requeriria haber considerado la
totalidad de los taxones integrantes del conjunto estudiado. Esto, obviamente,
no siempre es posible, en especial cuando se manejan familias, tribus o géneros
muy numerosos, geografica y ecologicamente dispersos. En nuestro caso los
ciento cuarenta y cinco taxones estudiados significan un porcentaje muy
elevado y representativo de la tribu (formada por unas doscientas treinta
especies). De los cincuenta y dos géneros que la constituyen, sélo ocho no han
podido ser considerados. La mayor parte de los géneros monotipicos estan
incluidos. De los politipicos el %, de especies estudiadas estin en muchos casos
entre el 75 y 1009, (por ¢j. en Diplotaxs, Sinapis, Eruca, Erucastrum, Moricandia,
Raphanus y Trachystoma). Tan solo en cuatro géneros el porcentaje es inferior al
50%, (Enarthrocarpus, Conringia, Pseudoerucaria y Sinapidendron). En definitiva,
los resultados pueden ser interpretados como muy representativos con sélo
escasas restricciones.

La figura 1 nos permite observar la tendencia general de los géneros de la
tribu respecto a su grado de variabilidad. Los pares de valores (H, s;) se
ajustan muy aceptablemente a la curva de la figura. Como era de esperar, esa
variabilidad (estimada en base a la heterogeneidad o informacion media
producida por los doce caracteres florales estudiados) tiende a estabilizarse al
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Fig. 3.-—Capacidad de diagndstico de los caracteres en funcién del nimero de clases por ellos
distinguidos. Representaciones separadas para cada uno de los géneros politipicos estudiados.
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aumentar el numero de especies constitutivas del género. El techo podria estar
muy proximo al que alcanza Brassica (1,48 bits respecto a 28 especies), puesto
que la informacién media de los caracteres para el total de la tribu se sitia en
torno a los 2,02 bits (realmente estas cifras corresponden a bits/especie).
Algunos géneros con muchas menos especies que Brassica, como Sinapis o
Hutera (sensu GOMEz-CaMpo, 1977) presentan sélo un 40% menos de
variabilidad, con cuatro veces menor nimero de especies. El orden de
colocacion de los géneros habla en cualquier caso de un aumento progresivo
de la variabilidad parejo (pero progresivamente menor) al del numero de
especies. Sorprenden, no obstante, algunas distorsiones a esta norma. Asi
Crambe y en menor medida Moricandia manifiestan una heterogeneidad mucho
menor que la esperada a partir de la tendencia general. Esto puede significar
un menor grado de diversificacion real que podria sugerirnos una especiacion
mas reciente; o lo contrario, la adopcién de una via evolutiva de estatigénesis,
es decir, de envejecimiento del phylum y constancia de caracteres por mayor
compromiso evolutivo, lo que en nuestro caso implicaria una solucion floral
muy definitiva y la adopcion de estrategias relativamente estables en cuanto
al sistema, momento y vector de polinizacion. Nos inclinamos por esta
interpretaciéon que confirmaria anteriores resultados al respecto (CLEMENTE
MuRroz & HERNANDEZ BERMEJO, 1980b) en los que Crambe y Moricandia eran ya
interpretados como dos de los géneros de la tribu con flor mas constante y
definida.

Conviene matizar, no obstante, que la mayor o menor variabilidad
registrada en un género puede también ser funcién de la mayor o menor
minuciosidad de los autores del mismo y de sus especies, o de un grado de
conocimiento y definicion aun imperfecto del citado taxon. Este puede ser el
caso de Sinapidendron, en el que tal vez cabria replantearse su consistencia y
limites.

La eleccién de los caracteres que producen mayor heterogeneidad y por lo
tanto mayor capacidad de diagnéstico es otra de las aplicaciones citadas y
aqui comprobadas del analisis de informacién. Una primera cuestion puede
ser la busqueda de caracteres con mejor diagnosis intergenérica. En este
sentido, la interpretacién de la figura 2 resulta de utilidad. La diferencia de
valores H;—Hj nos informa en cierta medida de esta cualidad. A igualdad de
este valor entre dos 0 mas caracteres es evidente que sera preferible el que
utilice un menor- numero de clases. Con estos criterios se deduce que el
caracter «color de pétalos» es el mejor para el reconocimiento de los géneros
de la tribu, siguiéndole en interés «posicion de sépalos respecto al eje floral» y
«nectarios medianos». En contraste con esta conclusién resulta notable el poco
uso que las claves dicotémicas publicadas hacen de los mencionados caracte-
res. Flora Europaca (TUTIN & al., 1964) por ejemplo, utiliza el color de los
pétalos de forma muy limitada en la diferenciacién de los géneros de Brassiceae
y para nada los otros dos caracteres citados. Sin embargo hay que recordar
que ScHuLZ (1936) si empled el caracter «nectarios medianos», justamente
para la distincion de las subtribus de Brassiceae.

El método es todavia mas inmediato y contundente a la hora de buscar los
caracteres Optimos para la diferenciacién interespecifica dentro de cada uno
de los géneros politipicos estudiados. Los graficos de la figura 3, interpretados
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y resumidos en el cuadro 5 permiten elegir los caracteres mas adecuados en
cada género. Asi, si tuviéramos que definir las especies de Brassica, el mejor
caracter seria, con diferencia, el de «sépalos cuculados» que, junto con
«pilosidad de sépalos», «simetria de la corola» y «nerviacion de pétalos»,
permite diferenciar bastante bien las especies de este nutrido género. Ningun
caracter sobresale cspecxalmente para Cakile. Conringia puede diferenciarse por
«sépalos cuculados», «nerviacion de pétalos» y «color de pétalos y sépalos».
Crambe, por «simetria de la corola», «nerviacion de pétalos» y «color de
sépalos». Diplotaxis, fundamentalmente por «pilosidad de sépalos», asi como
también por «simetria de la corola», y «morfometria de sépalos». Eruca, por
«pilosidad de sépalos», «simetria de la corola», y «sépalos cuculados».
Erucaria, por «simetria de la corola», «color de scpalos» y «morfometria de
sépalos y pétalos». Erucastrum, por «sepalos cuculados», «pilosidad de sépalos»
y «simetria de la corola». Hirschfeldia, por «pilosidad de sépalos» y «morfome-
tria de pétalos y sépalos». Hutera, por «simetria de la corola», «morfometria de
pétalos y sépalos», y «posicion de sépalos respecto al eje floral». Moricandia,
fundamentalmente por «sépalos cuculados» y «morfometria y color de
sépalos». Raphanus, por «pilosidad de sépalos», «simetria de la corolan,
«morfometria de sépalos» y «escotadura de pétalos». Sinapis, especialmente
por la «pilosidad de sépalos», asi como por «simetria de la corola»,
«morfometria de pétalos» y «sépalos cuculados». Sinapidendron, por «simetria

- de la corola», «nerviacion de pétalos», «morfometria de pétalos» y «nectarios
medianos». 7rachystoma, por «morfometria de sépalos», «nectarios medianos»
y «posicion de sépalos respecto al eje floral». Y Vella, finalmente, por «sépalos
cuculados», «nectarios medianos», «simetria de la corola», «nerviacion de
pétalos» y «morfomettia de sépalos».

Un primer test de la capacidad de diagnosis global de los caracteres
contrastados podriamos obtenerlo con el sumatorio por filas del cuadro 3. Los
peores caracteres para el analisis interespecifico serian «color de pétalos»,
«nectarios medianos» y «posicién de sépalos respecto al eje floral», precisa-
mente los tres mejores para el diagnostico intergenérico. Lo contrario ocurre
con «simetria de la corola», «sépalos cuculados», «pilosidad de sépalos» y las
dos «morfometrias» de pétalos y sépalos, buenos diferenciadores a nivel
intragenérico.

Queda todavia por analizar la interdependencia entre caracteres. Los
coeficientes de distancia (d) y semejanza (sem) utilizados por EsTaBrROOK
(1968) resultaron siempre superiores a d=0,800 (sem ~. 0,600). La mayor
parte de los valores se situan incluso por encima de d>0,950 lo que indica
—a pesar de las dificultades que pueda haber para establecer unos niveles
objetivos de significacion— una generalizada independencia que habla a
favor de su correcta utilizacion en trabajos anteriores (CLEMENTE MURoz &
HERNANDEZ BERMEJO 1978a, 1978b, 1980a, 1980b). Los valores registrados
entre «color de pétalos» y «nectarios medianos» asi como entre el par
«morfometria de pétalos» y «morfometria de sépalos» son los que presentan
una distancia (d) menor, como resultado posiblemente de que ciertos géneros
presentan unos modelos de flor muy definidos respecto a ellos (Crambe,
Moricandia, Hutera, ...), por lo que sus especies han podido provocar cierto
grado de correlacion.
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La utilizacion de los coeficientes de redundancia q y q’ hace patente
algunos casos de interdependencia que los coeficientes d y sem de Estabrook
enmascaraban por causa de la marcada diferencia entre el numero de clases
de los dos caracteres comparados. Esto es particularmente notorio en el caso
del par «morfometria de pétalos» y «alas transicion limbo/ufia», cuya
distancia esd=0,925 pero que presenta sin embargo un valor q=>51,4%,, es
decir, que mas de la mitad de la informacion del segundo de los caracteres
citados estd contenida en el primero.

En el cuadro 4 se calculan los valores medios de la interdependencia de
cada caracter con los restantes, segun valores d y sem. También, los valores
medios de q informan del grado de inclusién o redundancia media de los
restantes caracteres respecto al considerado y los de q’, del %, de informacién
del caracter que aparece incluido —en valor medio— dentro de los once
restantes. El caracter mas independiente y a la vez menos redundante parece
ser «simetria de la corola» pese a tratarse de un caracter con bajo contenido
de informacion. «Morfometria de pétalos», «morfometria de sépalos» y «color
de sépalos» son los caracteres que incluyen mayor contenido de informacién
redundante con otros caracteres (del 26 al 28%,). «Color de pétalos» presenta
el valor ¢’ mas alto, como consecuencia de la relativa redundancia que
mantiene con otros caracteres como «nectarios medianos», «nerviacién de
pétalos», «posicién de sépalos respecto al eje floral» y «alas transicion
limbojufia». Esto puede estar provocado por la existencia de modelos de flor
muy definidos como el ya citado de las especies de Moricandia, también
presente en otros géneros como Pseudoerucaria y Foleyola, consistente en la
asociacion de pigmentacion autocianica en los pétalos (color morado) con la
presencia simultanea y constante de nerviacién bronquidédroma, presencia
de alas en la base del limbo de pétalo y calices cerrados con cierto nivel de
concrescencia entre los sépalos. Este modelo de flor parece muy eficaz en
ambientes con cierto grado de xericidad y su valor adaptativo fue ya discutido
en anteriores trabajos (CLEMENTE MuRoz & HERNANDEZ BERMEJO, 1978a,
1978b, 1980a, 1980b).

REFERENCIAS BIBLIOGRAFICAS

Baum, B. R. (1974). Classification of the oat species (Avena, Poaceae) using various taximetric
methods and an information —theoretic model. Canad. 7. Bot. 52:2241-2262.

CiLemente Muroz, M. & J. E. Hernanpez-Bermzjo (1978a). El aparato nectarigeno de la tribu
Brassiceae (Cruciferae). Anales Inst. Bot. Cavanilles 35:279-296.

Cremente Musoz, M. & J. E. Hernanpez-Bermgjo (1978b). La corola en la tribu Brassiceae
(Cruciferae). Anales Inst. Bot. Cavaniiles 35:297-334.

Cremexte Muroz, M. & J. E. HernivpezBermgjo (1980a). El caliz de la tribu Brassiceae
(Cruciferae). Anales Inst. Bot. Cavanilles 36:77-96.

CLeMENTE Muroz, M. & J. K. Hernanpez-Bermego (1980b). Clasificacion jerarquica de las Brasiceas
segun caracteres de las piezas estériles de su flor. Anales Jard. Bot. Madnid 36:97-113.

Duncan, T. & G. F. Esrarook (1976). An operational method for evaluating classifications. Syst.
Bot. 1:373-382.

Esrasrook, G. F. (1967). An information theory model for character analysis. Taxon 16:86-97.

Gomez-Camro, C. (1977). Studies on Cruciferae: 11. New names for Rhynchosinapis species under
Hutera. Anales Inst. Bot. Cavanilles 34:147-149.



J. E. HERNANDEZ & M. CLEMENTE: TAXONOMIA NUMERICA 331

Gonzarez BernALDEZ, I, P. MonTsERRAT RECODER & A. GiL Criado (1968). Elaboracion automatica
de datos fitosociolégicos. Bol. Soc. Esp. Hist. Nat. 66:151-176.

Gobron, M. (1968). Quelques applications de la notion de fréquence en écologie végétale. Oecol.
Pl. 3:185-212.

HawkswortH, F. G., G. F. Estarook & D. J. Rocers (1968). Application of information theory
model for character analysis in the genus Arcentobium (Viscaceae). Taxon 17:605-619.

Hernsnpez-Bermejo, J. E. y M. Cremente Musoz (1981). Information analysis in numerical
taxonomy: an application in the study of the Brassiceae (Cruciferae) tribe. Abstracts XIII
International Botanical Congress. Sydney: 331.

Herninpez-BerMejo, J. E. & H. Savz Ovrero (1978). Ecologia de los hayedos meridionales ibéricos: ki
macizo de Ayllén. Serie Recursos Naturales. Ministerio de Agricultura, Madrid.

Herninpez-Bermyjo, J. E. & H. Sainz Orero (1984). El analisis de semejanza aplicado al estudio
de barreras y fronteras fitogeograficas: su aplicacién a la corologia y endemoflora ibéricas.
Anales Jard. Bot. Madrid 41: 421-432.

Kurisack, S. (1959). Information theory and statistics. Wiley, New York.

Lance, G. N. & W. T. WiLiams (1966). Computer programmes for hierarchical polythetic
classifications. Computer 7. 9: 60-64.

Lecenore, L. & P. Lecenore (1979). Ecologie numérique: 1. Le traitement multiple des données écologiques.
Masson, Paris.

Mareater, R. (1957). La teoria de la informacion en Ecologia. Mem. Real Acad. Ci. Barcelona
32:39-97.

Marcarer, R. (1958). Information theory in ecology. Genet. Syst. 3:36-71.

Scuuiz, O. E. (1936). Cruciferae. In: A. Engler & al. (2nd ed.), Die natiirlichen Pflanzenfamilien.
17b:227-658. Wilthelm Engelmann, Leipzig.

Snaxnon, C. E. (1948). A Matematical theory of communications. Bell System Tech. J. 27 379-423,
623-656.

Tury, T. G. & al. (Eds.) (1964). Flora Eurgpeae. Vol. 1. Lycopodiaceae to Platanaceae. Cambridge.

Aceptado para publicacion: 6-11-84



