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La variabilidad morfolégica y el cambio temporal de dos especies de anatiridos devénicos
fue estudiada a partir de mas de 2.400 ejemplares recogidos en las capas superiores del
Grupo La Vid (Emsiense) en la localidad de Colle (Ledn). Este estudio muestra la
existencia de un cambio progresivo en la forma de la concha desde formas mas elongadas
en las capas inferiores a formas mas transversas en las superiores.

The morphological variability and temporal change of two devonian species of the genus
Anathyris was studied on the basis of more than 2.400 individuals collected from six
succesive levels in the upper beds of La Vid Group (Emsian) near the village of Colle
(Leén). The morphological variability shows an unidirectional trend toward increasing
width.

Fernando Alvarez, Departamento de Paleontologia, Facultad de Geologia, Universidad
de Oviedo. Manuscrito recibido el 25 de enero de 1984.

El género Anathyris se presenta diversificado
y abundante en el Emsiense de la Cordillera
Cantabrica, pero desde la nota de Verneuil y
Archiac en 18435, en la que creaban, entre otras,
las especies Terebratula ferronesensis, T. ez-
querra y dos variedades de T. hispanica, sélo el
trabajo de Comte 1938 y mis propios trabajos
(Alvarez 1976, 1982, 1983; Garcia-Alcalde y Al-
varez 1976, 1977) han tratado, como se intenta
con la presente nota, de clarificar este grupo tan
polimérfico.

En la proximidades del pueblo de Colle (Fig.
1), la calidad del afloramiento del miembro su-
perior del Grupo La Vid y la abundancia de
ejemplares fosiles nos proporciond una exce-
lente oportunidad para estudiar las posibles
tendencias evolutivas y/o adaptaciones ecoldgi-
cas en poblaciones sucesivas del género. Este
yacimiento fosilifero de Colle es bien conocido
desde el siglo pasado (Prado 1850; Veneuil
1850) aunque Verneuil siempre se referia al ma-
terial de esta localidad como procedente de Sa-
bero, no sélo en dicha publicacién sino también
en las referencias que acompafiaban al material
por él donado a diferentes instituciones euro-
peas.

La asociacién macrofaunistica de las capas
margocalcareas de la parte superior del Grupo
La Vid en Colle estd compuesta en mas de un
80 % por braquiopodos siendo los atiridos el
grupo dominante.

El afloramiento situado al norte de la Iglesia
de Colle, fue dividido en seis areas sucesivas
separadas por pequefias diferencias litolégicas.
Estas areas fueron posteriormente muestreadas
de forma sistematica obteniéndose de este
modo seis asociaciones consecutivas de bra-
quiépodos.

Aunque se encontraron algunos ejemplares de
Anathyris phalaena (Phillips), principalmente
en las capas rojizas formadas por caliza detri-
tica con un alto contenido en restos de crinoi-
deos, las formas mas abudantes corresponden al
grupo «A. ferronesensis - A. ezquerrai» del cual
se recogieron mas de 2.400 ejemplares bien
conservados junto con un gran niimero de frag-
mentos.

Los intentos iniciales de identificar dichos
ejemplares con las especies descritas por Ver-
neuil y Archiac en 1845 mostraron que ademas
de una intergradacién entre las especies habia
también un cambio sistematico en la abundancia
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Fig. 1.-Mapa de situacion (Rupke 1965) del yacimiento de Colle (Ledn).

de los diferentes morfotipos a lo largo de la
columna estratigrafica (Fig. 2). Por este motivo,
ademas del estudio de su variabilidad geografica
y ontogenética, se ha tratado de establecer si las
especies A. ferronesensis y A. ezquerrai eran
realmente diferentes, buscando un criterio vi-
lido para la discriminacién de las mismas, mejor
que el de recolectar sélo las formas extremas
(una transversa o «ezquerrai» y otra elongada o
«ferronesensis») olvidando por completo las
problematicas formas intermedias (1).

METODOS

En los ejemplares de las seis poblaciones se
han realizado las medidas habituales de longitud

(L), anchura (A), grosor (G) y édngulo apical
(AA). Asi mismo las relaciones grosor/longitud
(IG) y anchura/longitud (IA) junto con el «Plan
Circularity Index» (PCI) y «Side Circularity In-
dex» (SCI) (Jones 1974) fueron calculadas para
cada individuo (Alvarez y Brime 1983) (Fig. 3).

En el presente trabajo se ha realizado el ana-
lisis estadistico monovariante y bivariante de
las poblaciones con el objeto de estudiar la va-
riacién de los distintos caracteres dentro de las
mismas y de comparar las muestras entre si,
siendo la media (Mx), la desviacion tipica (Sx) y
el coeficiente de variacién (Vx) los estadisticos
calculados. En el analisis bivariante el ajuste de
los puntos a una linea recta se realizé utilizando
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Fig. 2.-Columna estratigrafica del Grupo La Vid en Colle (Garcia-Alcalde y Alvarez 1976). Variacién del porcentaje de
cada morfotipo (e PCI"™> 45; O PCI < 45) y del valor del PCI en cada una de las poblaciones recogidas.
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Fig. 3.—Parametros utilizados en el presente trabajo.

el método del «eje mayor reducido» de Ker-
mack y Haldane 1950.

RESULTADOS

La Tabla I resume los valores obtenidos a
partir de las medidas realizadas en los ejempla-
res de cada poblacién. La poblacion mas re-
ciente (6) se caracteriza por poseer ejemplares
relativamente mas anchos que las otras, obser-
vandose también que el tamafno medio de los
mismos €S menor.

Los valores medios de longitud, anchura y
grosor no son particularmente indicativos, ya
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que los ejemplares representan presumible-
mente todo un espectro de edades y gran parte
de la variacién en tamafio dentro de las pobla-
ciones, puede ser simplemente el resultado de
una conservacion diferencial de los ejemplares.
Esta tendencia hacia un tamafio menor en los
ejemplares de las poblaciones mas recientes
viene acomparfiada por un incremento en la den-
sidad de las mismas, lo que puede implicar una
competencia mas fuerte por la comida y el es-
pacio que haria mas dificil el crecimiento de los
individuos (Ager 1963; Boucot 1981; Dodd vy
Stanton 1981; Thayer 1981). Por otra parte no
ha sido observado ningin hecho sedimentolo-
gico que nos haga pensar en un progresivo au-
mento de la velocidad de sedimentacion en el
area objeto de estudio que hubiese podido pro-
vocar una muerte prematura de las poblaciones
mas recientes.

Los histogramas de frecuencia muestran una
distribucién normal de los diferentes parame-
tros considerados y su caracter unimodal. Sélo
aquellos del PCI e IA son claramente bimodales
(Fig. 4). Aquellos ejemplares situados en la
parte izquierda del histograma son de la forma
transversa y aquellos situados a la derecha son

TABLA [.—Estadisticos de las poblaciones

L A G AA PC1 SC1 A/L G/L

¢ Mx 10,95 15,63 535 110,80 41,80 32,163 1,50 0,47

N = 1487 Sx 3,51 6,25 2,10 16,50 7,52 3,76 0,62 0,08
Vx 32,07 40,01 39,35 14,89 18,00 11,70 4131 17,02

5 Mx 11,99 16,23 567 106,10 4289 32,19 1,41 0,48

N = 575 Sx 432 6,35 2,08 15,8 7,48 3,81 0,63 0,09
= Vx 35,99 39,12 36,75 14,90 17,45 11,82 44,84 18,26

. Mx 12,67 16,26 6,01 113,80 44,15 32,10 1,33 0,48

N = 39 Sx 3,82 5,54 1,96 16,10 7,26 3,26 0,41 0,07
Vx 30,10 3406 32,63 1406 16,45 10,16 30,64 14,78

; Mx 14,87 17,99 711 110,81 4560 32,60 1,25 0,49

N 7 Sx 4,52 6,08 2,07 15,95 7,02 4,79 0,37 0,11
= Vx 30,38 33,80 29,06 1439 15,40 14,71 2978 22,46
Mx 17,10 19,60 798 10450 46,80 31,92 1,16 0,47

2 Sx 4,76 5,73 222 12,50 5,56 3,76 0,27 0,08

N = 59 Vx 27,84 2922 27,91 11,97 11,89 11,79 22,98 16,87
Mx 16,93 19,57 727 101,60 47,50 31,20 1,13 0,47

1 Sx 5,48 6,10 2,53 12,10 5,60 3,55 0,24 0,08

N = 104 Vx 32,37 31,17 34,80 11,80 11,79 11,38 21,24 17,02

Todas las medidas en milimetros.
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Fig. 6.-Separacién de las dos especies de acuerdo con el 4rea de dispersion de los valores dimensionales de los ejemplares
seleccionados para las series ontogenéticas simuladas de las figuras 9 y 10. Los histogramas corresponden a las
relaciones G/L y A/L.
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Fig. 7.-Diagramas de variacién morfolégica de las poblaciones estudiadas.

mas elongados. Representando graficamente el
valor medio del PCI para cada poblacion frente
a su posicion estratigrafica (Fig. 2) es posible
seguir facilmente la constancia de una tendencia
progresiva hacia un menor valor de este indice.
El PCI, cuyo valor oscila entre 30 y 63, tiene
siempre un valor medio inferior a 50 indicando
el dominio del morfotipo mas ancho en el con-
junto de la poblacién.

La distribucién bimodal de los histogramas
del PCI (Fig. 4) hace posible la separacion de
los ejemplares basandose en este parametro. Un

primer grupo incluirfa todas aquellas formas con
un PCI mayor de 45 y un segundo grupo todas
aquellas con un PCI menor de 45 (Fig. 5). En
estos dos conjuntos existe un mayor ajuste a
una distribucién unimodal en los histogramas
del PCI y la variabilidad dentro de las poblacio-
nes es mucho mas pequeia (Fig. 6).

En la Fig. 7 se ha representado el rango de
variabilidad morfologica para cada poblacion
pudiendo observarse que la variabilidad dentro
de cada poblacion es mucho mayor cuando se
considera anchura frente a longitud. Se observa
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también que en las poblaciones sucesivas dicho
rango esta ligeramente desplazado hacia un va-
lor mayor de la relacion anchura/longitud. Este
no es el caso cuando se considera la relacién
grosor/longitud la cual presenta una menor va-
riabilidad en los seis conjuntos solapandose en
casi toda su extension.

DISCUSION

Tras el estudio morfologico y biométrico de
Anathyris ferronesensis - A. ezquerrai cabe de-
cir que:

— Ambas formas coexisten en las seis pobla-
ciones estudiadas aunque su abundancia rela-
tiva cambia de una poblacién a otra (Fig. 2).

— Ambas formas estan relacionadas por una
sucesion de formas intermedias de tal manera
que la variabilidad entre las dos especies parece
continua representando las mismas extremos de
esta variacion (Fig. 8).

s ”. ‘0_
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Fig. 8.-Diagrama triangular mostrando la dispersién de los
ejemplares en las seis poblaciones estudiadas.

Fig. 9.-Serie ontogenética simulada y parcial de Anathyris ferronesensis.



TRABAJOS DE GEOLOGIA 14 (1984)

v Py

Cambio temporal y variabilidad morfologica en Anathyris

127

Fig. 10.-Serie ontogenética simulada y parcial de Anathyris ezquerrai.

— Aunque existen formas intermedias entre
ambas especies, es posible encontrar en la
misma poblacion todos los pasos desde ejem-
plares muy jovenes a gerdnticos de ambas espe-
cies indicando que las diferencias son claras
desde los primeros estadios del crecimiento y
no estan producidas por un crecimiento diferen-
cial en los ultimos estadios del mismo (Figs. 9y
10).

— Las estructuras internas de ambas especies
son muy similares (Figs. 11 y 12), difiriendo
solo en el nimero de espiras para igual longitud
(L), lo que es normal considerando el volumen
interno disponible.

Todos estos hechos admiten diversas inter-
pretaciones:

a) Se trata de una Unica especie, muy poli-
morfica, en la que la abundancia relativa de los
distintos «morfotipos» puede estar relacionada

con algunos cambios en el nicho ecoldgico,
cambios que no han dejado huella en los sedi-
mentos (Ager 1963; Bretsky y Lorentz 1970;
Johnson 1973; Rothstein 1973; Boucot 1978).

b) Podria también tratarse de un grupo muy
polimérfico en el que ambos «morfotipos» ex-
tremos fuesen el resultado de un posible dimor-
fismo sexual semejante al postulado por diferen-
tes autores en otros grupos de braquidpodos
(Vandercammen 1959; Ager y Riggs 1964; De-
lance 1974) aunque el hecho de que sea posible
encontrar en una misma poblacion todos los
pasos intermedios desde ejemplares juveniles a
gerOnticos de ambas especies hacen bastante
improbable esta hipotesis (Figs. 9y 10).

¢) La coexistencia de ambos morfotipos
puede considerarse como un caso de hibridiza-
cion entre dos subespecies (ferronesensis - ez-
querrai) bajo determinadas condiciones locales
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Fig. 11.-Secciones seriadas seleccionadas de un ejemplar de Anathyris ferronesensis. Las mediadas se dan en milimetros e
y
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indican distancia a partir del umbo de la valva ventral.

Fig. 12.-Secciones seriadas transversales seleccionadas mostrando el desarrollo de las estructuras ifiternas de un ejemplar de
Anathyris ezquerrai. Las distancias se midieron a partir del extremo posterior de las conchas (en milimetros).
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(Hayami 1973; Delance 1974; Hayami y Ozawa
1975).

d) Por ultimo puede considerarse la hipéte-
sis, que por otro lado creemos mas probable, de
que se trate realmente de dos especies distintas
cuyo nivel de discriminacién se establece para
un valor de PCI = 45, encontrandonos entonces
ante un ejemplo muy préximo a lo que Elredge
y Gould llamaron gradualismo filético en el que
la especie A. ezquerrai evolucionaria gradual-
mente a partir de A. ferronesensis. Pero hasta

TRABAJOS DE GEOLOGIA 14 (1984)

que puedan realizarse estudios similares en
otras localidades, dentro del rango de distribu-
cidn geografica de estas especies, no podemos
presentar estos datos como un ejemplo inequi-
voco de gradualismo filético tal como dichos
autores lo definieron en 1972 (p. 89). Lo que si
parece suficientemente claro es que la evolu-
cion de los braquiépodos de este grupo se ca-
racterizé por un cambio progresivo bien dis-
tante de la idea de stasis desarrollada por El-
dredge y Gould.
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