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Han sido estudiados un total de 379 ejemplares de Anathyris alejensis Comte 1938 en su
mayor parte recogidos en su localidad tipo, Aleje (Manto del Esla, NO Espafia). Dicha
coleccion permitié la determinacién del modelo de crecimiento y variacién intraespecifica
mediante métodos estadisticos.

379 specimens of Anathyris alejensis Comte 1938 were studied, mainly from Aleje (Esla
Nappe, NW Spain) the type locallity. This large collection permitted the determination of

growth patterns and intraspecific variation in the species by statistical methods.

Fernando Alvarez, Dpto. de Paleontologia, Universidad de Oviedo, Espania. Manuscrito

recibido el 15 de abril de 1982.

El presente estudio forma parte de una revi-
sién de los atiridos devonicos de la Cordillera
Cantdbrica. Esta revision abarca no sélo su es-
tatuto taxondmico (Alvarez 1976; Garcia-Alcal-
de y Alvarez 1976, 1977; Alvarez y otros 1980)
y distribucién geogrdfica y estratigrdfica sino
también el estudio de los 6rganos esqueléticos
internos (Alvarez 1976), microestructura de la
concha, estudio de las poblaciones y su ecologia
(Alvarez y Brime 1982) etc.

En los estudios paleontolégicos es tan impor-
tante registrar los cambios ontogenéticos y la
variaciéon dentro de una especie como lo es
describir la morfologia de los especimenes en
un estadio de crecimiento determinado. Si el
modelo de crecimiento de un organismo se des-
cribe cuantitativamente, este dato resulta muy
util a la hora de comparar la especie con otras
préximas estratigrafica y evolutivamente.

La presencia de una abundante fauna de
Anathyris alejensis Comte 1938 en su localidad
tipo (Fig. 1) y en otras localidades proximas
siempre dentro de la misma unidad (Aléctono
del Manto del Esla) permitié la determinacién
de su modelo de crecimiento asi como de su
variabilidad intraespecifica en dichas capas.

Se han investigado los aspectos cuantitativos
de las poblaciones: Primero considerando la va-
riabilidad de pardmetros especificos dentro de
cada poblacién; segundo examinando los cam-
bios ontogenéticos dentro de las poblaciones; y
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Fig. 1.-Area de afloramiento de la Formacién Santa Lucia en
el Aléctono del Manto del Esla (Rupke 1965) y situacion de
las localidades (A, B y C) de las que procede el material
fosilifero estudiado.

tercero comparando estadisticamente las mues-
tras recogidas en tres localidades diferentes.

MATERIAL

Los estudios taxonémicos previos de Anathy-
ris alejensis se han basado casi por completo en
el estudio de ejemplares aislados o de coleccio-
nes muy pequenas.

Durante el transcurso de una campaiia de re-
cogida de material en la Cordillera Cantdbrica el
autor descubrid la fauna aqui estudiada en cali-
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zas margosas oscuras unos 80 a 30 metros por
debajo del techo de la Formacién Santa Lucia
(Emsiense superior o Eifeliense inferior) que
afloran al NE del pueblo de Aleje, localidad tipo
de la especie, (A, Fig. 1). También se recogie-
ron algunos especimenes en la localidad B, si-
tuada aproximadamente 1 Km. hacia el norte y
en la localidad C, al sur del pueblo de Argovejo.

Estas colecciones son consideradas contem-
pordneas y contienen un nimero de individuos
bien preservados suficiente como para permitir-
nos el estudio de la estructura de las poblacio-
nes de Anathyris alejensis.

Se han estudiado un total de 379 especime-
nes, de los cuales 206 son de la localidad tipo,
A; 16 de la localidad B y 149 de la localidad C,
todos ellos depositados en el Departamento de
Paleontologia, Universidad de Oviedo. En adi-
cién se estudiaron 8 especimenes de la Colec-
cién Verneuil (1 lectotipo y 7 paralectotipos)
depositados en la Facultad de Ciencias de Or-
say (Francia).

ESTUDIO BIOMETRICO

El primer y mds importante paso en cualquier
estudio biométrico consiste en la seleccion de
los caracteres que van a ser analizados, te-
niendo dos objetivos presentes: Utilizar medi-
das facilmente obtenibles y realizar el andlisis
basdndose en el menor nimero de medidas po-
sible reduciendo asi la manipulacién estadistica.
El estudio cuidadoso de los especimenes dispo-
nibles y su comparacién nos indicaron que 8
pardmetros se encuentran entre las caracteristi-
cas mas significativas. Algunos de ellos, longi-
tud (L), anchura (A), grosor (G) y dngulo apical
(9) se miden directamente en el especimen (Fig.
2) mientras los otros, indice de grosor IG (IG =
G/L), indice de anchura 1A (IA = A/L), «plan
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Fig. 2.-Medidas realizadas en los ejemplares de Anathyris
alejensis A=anchura; I=longitud; G=grosor;l()=a'ngulo apical.
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circularity index» PCI (PCI= L x 100/L + A)
y «side circularity index» SCI (SCI = G
x 100/ + G) son obtenidos a partir de ellos.
Estos dos 1iltimos nos miden la forma en con-
junto de la concha y han sido introducidos por
Jones (1974).

El tratamiento estadistico de las medidas li-
neares realizadas en A. alejensis se complica de
alguna manera debido al hecho de que éstas
cambian durante la ontogenia y de que carece-
mos de criterios vdlidos para identificar la fase
de crecimiento de cada especimen. En general,
desde luego, podemos suponer que los especi-
menes mds pequefos seran mds jovenes que los
de mayor tamafio pero esta suposicidén no nos
permite obtener conclusiones con validez taxo-
némica basandonos en la simple comparacién de
medidas realizadas en muestras distintas. Esta
dificultad puede evitarse en gran parte conside-
rando el crecimiento relativo de pares de carac-
teres. En el presente estudio hemos conside-
rado la variacién de las siguientes relaciones:
anchura / grosor, anchura / longitud y grosor /
longitud.

Caracterizacion monovariante

Los datos de cada conjunto fueron analizados
utilizando el método descrito por Imbrie (1956),
calculando los estadisticos siguientes a partir de
los datos originales (Tabla 1): N = naimero de
medidas; X = media de x; ¥ = media de y; S, =
desviacion tipica de x; S, = desviacion tipica
de y; r = coeficiente de correlacion; OR, =
rango de x observado; OR, = rango de y ob-
servado; a = pendiente de la linea de creci-
miento; 6, = error tipico de la pendiente; b =
indice de crecimiento inicial; Dy = coeficiente
de dispersion relativa respecto al «eje mayor
reducido»; V, = coeficiente de variacidon para
x; Vy = coeficiente de variacion para y;  xx =
error tipico de la media del valor x; 5 3y =
error tipico de la media del valor y.

Los pardmetros de la concha se muestran en
forma de diagramas de barra o diagramas Dice
(Fig. 3) descritos por Hubbs y Perlmutter
(1942), Hubbs y Hubbs (1953) y Sokal (1965).
Estos diagramas muestran para cada pardmetro:
el rango observado, la desviacion tipica, la me-
dia y el error tipico de la media. Estos pardme-
tros son de gran utilidad para determinar dife-
rencias o semejanzas entre poblaciones y espe-
cies procedentes de localidades distintas.
Cuando se comparan los valores obtenidos para
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TABLA I.-Estadisticos de las tres poblaciones de Anathyris alejensis. Todas las medidas en mm.

POBLACION A

POBLACION B POBLACION C

x=longitud  x=longitud x=anchura  x=longitud x—longitud x=anchura x=longitud x=Ilongitud x=anchura
y=anchura y=grosor y=grosor y=anchura y=grosor Y=grosor y=anchura y=grosor y=grosor
N 206 206 206 16 16 16 148 148 148
X 20,22 20,22 27,42 23,59 23.59 30,49 22,49 22,49 22,66
¥y 27,42 12,53 12,53 30,49 14,96 14,96 22,66 12,84 12,84
S, 5,83 5,83 7,73 5,27 5,27 5,82 5,64 5,64 6,97
Sy 7,73 4,37 4,37 5,82 4,89 4,89 6,97 4,38 4,38
T, 0,99 0,88 0,88 0,84 0,71 0,48 0,90 0,86 0,85
OR, 6,5-34,0  6,5-34,0 7,3-41,8 11-31 11-31 15-38 9,2-329 9,2-32,9 12-45
OR, 7,3-41,.8  3,7-23,.4  3,7-23,4 15-38 6,2-27,4 62-27,4 12-45 4,2-225  4,2-22.5
a 1,32 0,75 0,56 1,10 0,93 0,84 1,23 0,78 0,63
s, 0,041 0,025 0,019 0,149 0,164 0,184 0,043 0,029 0,028
b 0,73 -2,61 -2,96 4,45 -6,98 -0,65 0,097 -4,70 -1,43
D4 12,96 14,40 14,61 11,52 20,76 22,85 12,30 14,43 19,27
V., 28,83 28,83 28,19 22,34 22,34 19,09 25,08 25,08 24,32
vy 28,19 34,88 34,88 19,09 32,69 32,69 24,32 34,11 34,11
3 20 0,41 0,41 0,54 1,32 1,32 1,45 0,46 0,46 0,57
L 0,54 0,30 0,30 1,45 1,22 1,22 0,57 0,36 0,36
un mismo pardmetro en dos poblaciones, la di-
ferencia puede considerarse significativa si no
A B c A B C  hay solapamiento en los limites de confianza del
%0 ol 95 % (aproximadamente igual al doble del error
2 B» os| tipico de la media).
bl G o En nuestro estudio el alto grado de solapa-
. } & miento observable en los diagramas de barra
: (Fig. 3) muestra que las diferencias que existen
[ entre las poblaciones no son significativas.
;s La distribucién unimodal, casi normal, de los
sof : pardmetros representados en histogramas ‘de
A T frecuencia de tamafios, sugiere claramente que
25 i cada poblacion incluye s6lo una especie (Fig.
0 't 4).
[ ]l % La comparacion de longitud, anchura y espe-
S5l N sor entre las poblaciones de A. alejensis (Tabla
E 1 y Fig. 5) muestra que la anchura es mucho
G sr mds variable que lo son la longitud y el grosor.
4 E st El cdlculo de la matriz de correlacion de los
sci 5 3. H' caracteres nos permitié distinguir los cambios
“ asociados al crecimiento de aquellos componen-
190 25t tes de la variabilidad relativamente indepen-
o™ dientes del tamafio. La correlacién positiva de
e s dos de los pardmetros medidos (A y G) con la
Z pcl 5 } E‘ ag longitud (Tabla 2a, b y ¢) indica que crecian en
2 magnitud durante la ontogenia (Jones 1974,

Fig. 3.—Comparacion de los pardmetros seleccionados en las
tres poblaciones de Anathyris alejensis mediante «diagramas
de barra».

1978; Hoffman 1978). El coeficiente de correla-
cioén (r) sigue el mismo esquema en las pobla-
ciones A y C pero difiere ligeramente en la
poblacién B, quizds como resultado del menor
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Fig. 4.-Histograma de distribucion de frecuencias de los pardmetros seleccionados en las poblaciones A y C.

nimero de especimenes de dicha poblacion

(Tabla I).

L.os coeficientes de variacion, que oscilan en-
tre 19 y 34 % entran dentro del campo de varia-
cion considerado como normal por Prentice

(1956).

Caracterizacion bivariante

Si el coeficiente de correlacion entre dos pa-
rdmetros era significativamente diferente de
cero, se establecieron las lineas de crecimiento
relativo (Huxley y Teissier 1936) (Fig. S, a-i).
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Fig. 5.-Diagramas de dispersién y «ejes mayores reducidos» de Anathyris alejensis representados en mm. de las poblaciones A

(Fig. 5a,byc),B(Fig. 5d,eyf)y C (Fig. 5g,hei).

Para describir el modelo de crecimiento relacio-
nando dos medidas, x e y, basta con determinar
los valores de a y b, relacion de crecimiento e
indice de crecimiento inicial, respectivamente
(Huxley y Teissier 1936).

Durante el estudio de las poblaciones inclui-
das en el presente trabajo hemos podido obser-
var que los valores de las relaciones L/A, LIG y
A/G son bdsicamente lineales sin que pueda
apreciarse una alometria clara de modelo de
crecimiento en el rango de datos disponibies por
lo que hemos tratado la correlacion como lineal.
En todo caso la desviacidén ocasionada por este
motivo serfia pequefia no afectando a los resul-

<,

tados del estudio, tal como han puesto en evi-
dencia diversos autores (Parkinson 1952, 1960;
Imbrie 1956; Olson y Miller 1957; Grinnell y
Andrews 1964; Ghose 1970; Bretsky y Bretsky
1977; Corrucini 1978). Las lineas de crecimiento
relativo son por tanto de forma lineal y = ax +
b.

En estudios de crecimiento relativo interesa,
no el crecimiento de un Gnico especimen, sind
el de una muestra que incluya un cierto nadmero
de especimenes de diferentes tamaiios, y lo que
se quiere no es una linea para determinar el
valor mds probable de una variable para un
valor determinado de otra (linea de regresion
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TABLA II.-Matrices de correlacion de las poblaciones A (a), B (b) y C (¢) de Anathyris alejensis.

a) Longitud Anchura Grosor PCI SCI 1G 1A S
Longitud 1,00 0,90 0,88 0,23 0,15 0,15 0,21 0,45
Anchura 1,00 0,88 0,18 0,30 0,29 0,18 0,58

Grosor 1,00 0,04 0,56 0,59 0,00 0,49
PCI1 1,00 0,27 0,00 0,72 0,25
SCI 1,00 0,88 0,31 0,30

1G 1,00 0,31 0,19

1A 1,00 0,00

D) 1,00

b) Longitud Anchura Grosor PC1 SCI 1G 1A b
Longitud 1,00 0,84 0,71 0,52 0,10 0,13 0,54 0,09
Anchura 1,00 0,48 0,03 0,08 0,07 0,00 0,26
Grosor 1,00 0,61 0,76 0,77 0,60 0,15

PCI 1,00 0,39 0,42 0,96 0,18
SCI 1,00 0,99 0,36 0,20

1G 1,00 0,38 0,15

IA 1,00 0,17

9 1,00

c) Longitud Anchura Grosor PCI SCI 1G 1A S
Longitud 1,00 0,90 0,86 0,20 0,31 0,31 0,26 0,46
Anchura 1,00 0,85 0,11 0,46 0,43 0,14 0,54
Grosor 1,00 0,10 0,71 0,74 0,08 0,52

PCI 1,00 0,26 0,00 0,80 0,22
SCI 1,00 0,90 0,28 0,32

1G 1,00 0,27 0,20

IA 1,00 0,00

S 1,00

establecida por el método de minimos cuadra-
dos) sino una linea que represente satisfacto-
riamente la tendencia general de las observa-
ciones. El método mds satisfactorio para este
proposito implica el uso del eje mayor reducido
(«reduced mayor axis») de Kermack y Haldane
(1950). Las féormulas bdsicas para calcular la
relacién de crecimiento a y el indice de creci-
miento inicial » han sido descritas por Kermack
y Haldane (1950), Kermack (1954) e Imbrie
(1956).

A continuacidn es necesario determinar si las
diferencias observadas en los modelos de cre-
cimiento para las distintas poblaciones son lo
suficientemente grandes para ser consideradas
estadisticamente significativas. En andlisis biva-
riante la discriminacion se plantea a partir de la
hipétesis de que las dos muestras que se com-

paran pertenecian a la misma poblacién y tienen
por tanto modelos de crecimiento idénticos.

La comparacién de las pendientes y la inter-
seccion y del eje mayor reducido para los tres
grdaficos vibariantes se ha hecho utilizando el
estadistico z (Kermack 1954; Imbrie 1956) (Ta-
bla 3) y muestra que si bien los conjuntos tienen
bastantes similitudes en el crecimiento (zl
igual), difieren en las caracteristicas de conjunto
(z2 diferente). Esto podria indicar una cierta
influencia del medio.

La poblacién B tiene una longitud y anchura
media mayores que las poblaciones A y C (Fig.
6), de todas formas la comparacion estadistica
de los ejes mayores reducidos muestra que las
relaciones de crecimiento no son significativa-
mente distintas. Por tanto la mayor longitud y
anchura en la poblacion B probablemente re-
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TABLA III.-Comparacién de las tres poblaciones de Anathyris alejensis basada en el método del

«eje mayor reducido» (Imbrie 1956).

Poblacion A Poblacién B
Pardametros Valor Valor
grdficos numérico Conclusién numérico Conclusiéon
Longitud/ zl 1,51 Igual 0,81 Igual
Anchura z2 8,86 Diferente 0,09 Diferente
Longitud/ zt 0,81 Igual 0,90 Igual
Grosor z2 20,30 Diferente 1,70 Igual
Anchura/ z1 1,92 Tgual 1,13 Igual
Grosor 72 8,66 Diferente 2,60 Diferente

fleja una mayor edad de las conchas que en las
poblaciones A y C.

La determinacion estadistica de la cantidad
de solapamiento (identidad morfolégica) exis-
tente entre las poblaciones puede ser de gran
utilidad para la interpretacién adecuada de estos
datos morfoldgicos. La figura 6 representa el
rango de variacion morfolégica de las muestras
e indica la existencia de un grado de solapa-
miento considerable entre las poblaciones estu-
diadas.

ONTOGENIA

El crecimiento de los braquiépodos es cons-
tante a lo largo de su vida si bien su velocidad
es mds rdpida en los estadios juveniles (Parkin-
son 1960). El crecimiento de A. alejensis se
inscribe en el esquema general ya descrito por
varios autores (Rudwick 1959, 1964, 1968; Wi-

40 - 40 -

0

30

20 20+

lliams 1968) y no es sino el resultado del creci-
miento en las tres direcciones estudiadas: longi-
tud, anchura y grosor.

Los cambios que se producen en los ejempla-
res durante su crecimiento pueden seguirse te-
niendo en cuenta las diferencias en tamafio y
proporciones que le acompaiia. Esto puede vi-
sualizarse de una forma sencilla representando
los valores medios de dos relaciones para esta-
dios de crecimiento seleccionados arbitraria-
mente (Aitken y McKerrow 1948; Macurda
1966). Los graficos resultantes (Fig. 7) muestran
los cambios de forma que se producen durante
el crecimiento de los ejemplares en cada pobla-
cién, que son similares. Existe una tendencia
general a incrementar las relaciones, grosor /
longitud y anchura / grosor durante el creci-
miento mientras la relacién anchura / longitud
disminuye (Fig. 8). Ademds la Fig. 7 muestra
que el grosor aumenta mds rdpidamente que la
longitud y la anchura.

40
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20—

Fig. 6.—Diagramas de variacién morfolégica de las poblaciones A, B y C de Anathyris alejensis.
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Fig. 7.—Relacion entre las proporciones de la concha para ejemplares de longitud igual a 10, 15, 22 y 30 mm.

CONCLUSIONES

A. alejensis en su localidad y estrato tipos
muestra una amplia gama de variacién en ta-
maifio y forma externa. Los coeficientes de co-
rrelacion entre los pardmetros de la concha me-
didos indican que mientras algunos estdn estre-
chamente relacionados con la ontogenia (A, G)
otros son independientes (IA, 1G, §, PCI, SCI)
(Tabla 2). La especie puede ser caracterizada
en términos de un modelo de crecimiento distin-
tivo (Tabla 1 y Fig. 7) que permite su diferen-

ciacion de otras especies de Anathyris presentes
en el Devénico Cantdbrico que tienden a incre-
mentar las relaciones anchura / longitud y gro-
sor [ longitud mientras la relacidon anchura /
grosor disminuye durante el crecimiento (F. Al-
varez datos no publicados).

Las poblaciones estudiadas constituirian el
hipodigma (Simpson 1940, 1961) de Anathyris
alejensis, formado por los 379 ejemplares, lecto-
tipo y paralectotipos incluidos, empleados en el
estudio biométrico aqui descrito.
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Fig. 8.-Anathyris alejensis Comte 1938. Serie ontogenética. Todos los ejemplares reproducidos a tamafio natural. 1-5: Vistas
dorsal, lateral, ventral, posterior y anterior del ejemplar nimero 345 (DPO 111787); 6-10: Idem n.° 153 (DPO 111788);
11-15: ldem n.? 150 (DPO 111789); 16-20: Idem n.° 200 (DPO 111790); 21-25: Idem n.© 336 (DPO 111791); 26-30: 1dem
n.° 226 (DPO 111792) y 31-35: Idem n.° 213 (DPO 111793).
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