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RESUMEN

Palabras clave: Anchitherium; Mioceno; Portugal; Espafia; Francia.

Se estudian los restos fosiles de Anchitherium de varias localidades portuguesas situadas en los niveles IVb y Vb del area
de Lisboa, y se comparan con los restos procedentes de las localidades francesas y las espafiolas de la cuenca de Madrid. Se iden-
tifican como Anchitherium cf. A. ezquerrae, debido a la escasez de los restos, los ejemplares procedentes del nivel Vb.

ABSTRACT

Key words: Anchitherium; Miocene; Portugal; Spain; France.

The Anchitherium remains from several Portuguese localities placed on IVb and Vb (Lisbon area) levels are studied. They
are compared with the French and Spanish remains, and particularly with those from the Madrid basin. They are identified as
Anchitherium cf. A. ezquerrae from the Vb level remains, because the remains are very scarce.

INTRODUCCION

La subfamilia Anchitheriinae tiene su origen
en Norte América desde donde migré a Eurasia en
el Mioceno inferior. Los primeros restos de Europa
fueron asignados por Cuvier (1825) a Palaeothe-
rium aurelianense, material descubierto por Defay
en Montabuzard (Francia). Meyer (1834) describi6
en detalle el material de Georgensmiind (Alemania)
y mas tarde, en 1844, propone la separacion de
Anchitherium de Palgeotherium como nuevo
nombre genérico. Kowalevsky (1873) describe en
detalle la anatomia de Anchitherium aurelianense a
partir de los restos del esqueleto de Sansan. Mas
tarde, varios estudios sobre este género procedentes
de diferentes localidades fueron publicados (por
ejemplo, Wehrli, 1938; Villalta & Crusafont, 1945;
Thenius, 1950; Sondaar;{1971; Alberdi ez al., 1985;
Forsten, 1990, 1991; (iiigo, 1997, 1998; Alberdi
& Rodriguez, en prenéal; q tre g};tyos). Los estudios
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monograficos mas recientes se limitan a la denti-
cion de los anquitérios eurasiaticos como es el caso
de Abusch (1983), o bien los restos de Espafia por
Sanchez et al. (1998).

Anchitherium es un équido tridactilo con
denticién braquiodonta, distribuido por toda Europa
durante el Aragoniense, Orleaniense y Astaraciense
(MN3-MNS8), pudiendo encontrarse en algunos
niveles del Vallesiense inferior (MN9) donde
hay citas de su coexistencia con Hipparion (por
ejemplo, Nombrevilla, Villalta & Crusafont, 1945;
Shansi, Zhai, 1962, 1963). En general, se considera
un animal conservador que ha evolucionado poco
durante este periodo de tiempo en la morfologia de
su denticién y algo mas en el esqueleto apendicular.
Por el contrario, Sanchez et al. (1998) consideran
que no es asi y describen una gran diversidad de
formas entre los anquitérios espailoles, creando seis
especies nuevas. Mas recientemente, Ifiigo (1998)
describe una nueva especie para los restos de Para-
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cuellos-V, Anchitherium jaramense, que previa-
mente fue nominada por Sanchez et al. (1998)
como Anchitherium procerum.

Por contra, Alberdi & Rodriguez (en prensa)
creen que no hay argumentos suficientemente soli-
dos para la creacién de tantas nuevas especies.
Estos autores, resaltan el hecho de que es precisa-
mente en la subfamilia Anchitheriinae donde tienen
lugar una serie de transformaciones, principalmente
en el tarso y en el carpo, que facilitan el cambio en
la parte distal de las extremidades para conseguir un
sistema de desplazamiento mas adecuado a espa-
cios mas abiertos y suelos mas secos. Debido a
ello, dentro de esta subfamilia, los huesos del tarso
y carpo de las formas mas antiguas son muy versa-
tiles en sus movimientos entre ellos, mientras que
los mas evolucionados se hacen mas selectivos y
mas rigidos dominando los movimientos hacia
delante y hacia atrés. Ello puede dar lugar a una
gran variabilidad de las distintas facetas de contacto
entre los huesos del tarso y del carpo y de estos con
los metapodos en la mayor parte de las especies de
esta subfamilia, que no tiene por que significar una
especiacion. Y es precisamente esto lo que queda
reflejado en el anquitério de Sansan, donde los
restos de los distintos huesos son abundantes y
muestran facetas en general de forma y tamafio
variable, e incluso su presencia y/o ausencia es
aleatoria. También hay que sefialar en este grupo la
acusada reduccion de la ulna, ésta se suelda al
radio en su parte mas central, quedando la parte
distal todavia separada de la extremidad del radio
(en Hipparion esta soldada aunque se observan ain
las suturas). En el caso de la fibula ocurre practi-
camente lo mismo, aunque su unién a la tibia es
mayor. De todas las poblaciones estudiadas por
nosotros no hemos encontrado ninguna poblacién
donde la ulna y la fibula se encuentren totalmente
soldadas al radio y la tibia, respectivamente, como
ocurre en Hipparion. Y de los anquitérios pro-
cedentes de poblaciones estratigraficamente mas
recientes, como son Nombrevilla y Shansi, no se
conocen restos del esqueleto apendicular.

Los yacimientos de Portugal aunque son
numerosos contienen pocos restos de Anchitherium.
La situacién geografica detallada de las localidades
(corresponden solamente a dos niveles) se repre-
senta en la figura 1. Estos niveles, IVb y Vb, esta-
rian emplazados respectivamente en las secuencias
deposicionales B1 y L1 de Antunes et al. (1999 a;
ver figura 2). La unidad estratigrafica IVb, es la
mas antigua con Gomphotherium + Brachyodus,
en la unidad estratigrafica Va que también tiene
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Prodeinotherium y carece de Brachyodus no se han
encontrado restos de Anchitherium; y en la unidad
estratigrafica Vb estan presentes Hispanotherium,
Phillotillon o Moropus, entre otros. El contexto
geologico y estratigrafico de estas localidades se
representa en el esquema de la figura 2, correspon-
den al Orleaniense (niveles IVb y Vb de Lisboa).
Estas localidades estan bien datadas en cotrelacion
con niveles marinos, con organismos planctonicos y
con dataciones de Sr. Las localidades con mamife-
ros se agrupan en los niveles 4 y 7 de la figura 2 de
Antunes et al. (1999 ab), y podrian correlacionarse
sensu lato con las zonas MN4 y MN5 de Mein,
1990.

La descripcion exhaustiva de los escasos
restos de cada localidad nos va a permitir identi-
ficar su situacion taxondémica en relaciéon con su
estratigrafia. El primer objetivo de este trabajo es
realizar un estudio detallado de los restos de Anchi-
therium de Portugal. Se trata de describirlos e iden-
tificarlos, en la medida de lo posible, asi como de
establecer, en su caso, sus posibles relaciones con
los anquitérios de Espafia y Francia.

MATERIAL Y METODO

El material de Anchitherium portugués (colec-
cion M. T. Antunes) esta depositado en el Centro de
Estudos Geologicos, Universidade Nova de Lisboa,
y en el Museu del Instituto Geoldgico e Mineiro
(ex-Servigos Geoldgicos de Portugal). La proce-
dencia geografica y estratigrafica del material, asi
como los restos existentes corresponde a:

Nivel Vb:

Charneca do Lumiar (afloramientos de
Areeiro do José da Graca (GRA): 1 CAL izq.,
1 1FIII; Olival da Susana (OLS): 2 ASd. e i,
1 CAL izq., | fragmento articulacion proximal
MHIII izq., dientes superiores 1M1-2 izq., 1
M1-2 (M3?) der., 1 M3 der., dientes inferiores
1 M1-2 der., 1 M3 der., y 1 11?; Quinta Grande
(QGR): 2 AS, 1 P3-4inf. izq.; Casal das Chitas
(CCH): 1 CAL der., 1 fragmento articulacion
distal Mclll; Quinta da Musgueira, Lumiar
(QMU): 1 2FIII; Courelas do Covio (COU):
1 M3 inf. der.

Norte de Chelas: Quinta da Farinheira
(QFA); Quinta das Flamengas (QFL). Este
ultimo con 1 AS izq., dientes superiores 2 P3-4
der., 1 M3 izq.; el primero con: 4 AS3 der.,
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Figura . — Situacion geografica de las localidades con Anchitherium de Portugal, situadas en el area de Lisboa (Antu-
nes, 1999a). 1, Quinta da Carrapata (QCA); - 2, Quinta do Narigdo (QNA); - 3, Areeiro do José da Graga
(GRA) [= Quinta da Silvéria]; - 4, Olival da Susana (OLS) + Courelas do Covao (COU); - 5, Quinta
Grande (QGR); - 6, Casal das Chitas (CCH); - 7, Quinta da Musgueira (QMU); - 8, Quinta das Flamen-
gas (QFL); - 9, Quinta da Farinheira (QFA).
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Figura 2. — Esquema general de correlacion estratigrafica y situacion de los niveles (IVb y Vb) con Anchitherium en
la cuenca de Tajo, area de Lisboa segiin Antunes et al. (1999b).
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1 izq., 1 CAL der., 1 1° falange lateral, dientes
superiores 1 P3-4 der., 1 M3 der., dientes infe-
riores 1 P3-4 der., 1 M1-2 der.

Nivel IVb:

Quinta do Narigéo (QNA), con 1 AS der.,
y Quinta da Carrapata (QCA) con 1 AS izq.

Estos restos han sido comparados, en su con-
junto, con otras localidades de Espafia y Francia
(Alberdi & Rodriguez, en prensa). Los restos iden-
tificados en cada uno de los afloramientos especi-
ficados mas arriba indican que solamente en algu-
nos afloramientos hay mas de un individuo
representado: Olival da Susana (2 individuos),
Quinta Grande (2 individuos) y Quinta da Fari-
nheira (3 individuos).

El analisis comparativo se ha realizado combi-
nando caracteres morfologicos y métricos. Entre los
caracteres morfologicos, se especifica la presencia
o ausencia de “crochet” o pliegue prefoseta sobre
los dientes superiores, y el cingulo sobre los dientes
superiores e inferiores. De los caracteres utilizados
por Sanchez et al. (1998: 53) sobre los anquitérios
espafioles practicamente no podemos utilizar
ninguno debido a que como ya indicaron Alberdi
& Rodriguez (en prensa), en el estudio del anquité-
rio de Sansan, donde el material fosil es abundante,
se constata que estos caracteres son muy variables.

En relacion con el tamafio de los dientes
hemos realizado diagramas de dispersion de sus
variables oclusales, longitud y anchura (Tablas 1 y
2; Figuras 3 y 4; Lamina 1), representando las
poblaciones mas numerosas por elipses que repre-
sentan el 95 % de la poblacion o bien los rangos de
las mismas. Con los restos del esqueleto apendi-
cular, también escasos, hemos realizado diagramas
de dispersion para su comparacion. Concretamente,
en los metacarpianos comparamos los parametros
MC10/MC11 y MC11/MC12; en los metatarsianos
MTS5/MT6; en los calcaneos CA1/CA2, CA4/CAS
y CA6/CA7; en los astragalos AS1/AS4 vy
AS5/AS6; en las primeras falanges centrales

1Ph1/1Ph3 y 1Ph4/1Ph5; y en las segundas
2Ph1/2Ph3 y 2Ph4/2Ph5 (Tablas 3 a 6; Figuras 5
a 10; Lamina 1).

Se han realizado analisis de componentes prin-
cipales (PCA) para variables de la extremidad distal
de MCIII, la extremidad proximal de MTIII, los
astragalos, los calcaneos, y las primeras y segundas
falanges (Figuras 11 a 16; Tabla 6) incluyendo algu-
nas localidades espatfiolas y francesas para compa-
racion (ver Alberdi & Rodriguez, en prensa).

Desde el punto de vista de la nomenclatura
hemos seguido las recomendaciones de la “Hippa-
rion Conference 1981” (Eisenmann et al., 1988)

P3/41 | P3/4a | M1/21 | M1/2a| M3l M3a
QFL | 23,40 | 27,00 , , ,
QFL , , 18,20 | 22,40
QFL | 22,70 | 27,00 s , 23,00
QFA , , S, , 19,70 ,
OLS R , 19,60 | 23,80 , 24,00
OLS s , , R 20,40 | 24,90
OLS , , , , 21,30

Tabla 1. — Medidas de los dientes superiores de Anchi-
therium de diferentes localidades de Portugal.
Abreviaturas como en Figura 3.

P3/41 | P3/4a | M1/21 | M1/2a| M31 | M3a

QFA | 20,20 | 17,40 | , , ,

QFA , , 21,60 | 14,00 , ,

QGR | 22,70 | 18,50 , , > >

OLS , , 21,30 | 14,40 , ,

cou , , R R 23,50 | 12,10

Tabla 2. — Medidas de los dientes inferiores de Anchithe-
rium de diferentes localidades de Portugal.
Abreviaturas como en Figura 3.

MC3 MC4 MC5 MC6 MC7

MC8 MC9 | MC10 | MC11 | MC12 | MC13

CCH 22,5 16,2 - - -

- 29,8 26,8 21,2 17,9 18,5

MT3 MT4 MT5 MTé6 MT7

MT8 MT9 MTi10 | MT11 | MT12 | MTI3

OLS 20,1 18,3 26,9 22,1 24,8

5,00 4,20 - - - -

Tabla 3. — Medidas de los McIll y MtIII de Anchitherium de diferentes localidades de Portugal. Abreviaturas como

en Figura 3.
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CAL1|CAL2|CAL3|CAL4| CALS5|CAL6|CAL7
69,00 |43,60 | 11,60 (17,30 {29,40,29,90 |31,00
78,90 49,70 | 13,30 20,20 | 30,90 32,20 |33,30
AST1 |AST2 | AST3 |AST4 | ASTS5 | AST6 {AST7
35,40 133,20 116,50 33,20 |27,10|21,50 27,00
37,70 |135,40 | 20,00 |34,00 |25,20|21,10 (28,40
35,00 (34,40 | 16,60 30,60 [24,40120,80 27,50
35,90 (33,40 17,10 (31,10 | 24,30|21,80 |27,50
38,60 (37,20 | 21,40 37,80 |29,50|25,20 |32,80
37,90 134,50 119,20 136,10 | 30,50 23,30 |28,20
37,60 35,40 121,60 |34,50 | 28,50]23,20 {28,90
35,40 132,20 | 18,70 32,20 | 26,50 22,50 {26,40
QGR |41,80 40,00 |22,00 |40,00 |31,40|24,50 |32,70
QNA (36,50 |37,50 19,20 35,90 | 28,00|25,20 {32,20
QGA (40,20 (39,80 (21,30 (35,20 |29,50|24,20 |32,00

QFA
OLS

OLS
OLS
QFA
QFA
QFA
QFA
QFL
QGR

Tabla 4. — Medidas de los calcaneos y astragalos de
Anchitherium de diferentes localidades de Por-
tugal. Abreviaturas como en Figura 3. Los
calcaneos de QNA y QCA proceden del
nivel IVb.

1 Fal | Fall | Fal2 | Fal3 | Fal4 | Fal5 | Fal7 | Fal8 | Fal9

GRA |37,70|33,00({21,10(28,10{19,70|23,00/13,80,12,30

2 Fal | Fall | Fal2 | Fal3 | Fal4 | Fal5 | Fal6

QMU |25,40(19,00/25,80(28,90/15,80|25,60

Tabla 5. — Medidas de las 1PhIIl y 2PhlIIl de Anchithe-
rium de diferentes localidades de Portugal.
Abreviaturas como en Figura 3.

para seleccionar los parametros, las dimensiones y
los caracteres mas importantes con vista a su estu-
dio comparativo. Todas las dimensiones estan en
milimetros tanto en el texto como en las tablas.

ANALISIS COMPARATIVO

La morfologia de los dientes, escasamente
representados, indica una semejanza muy grande
entre los restos existentes, tanto superiores como
inferiores. En los dientes superiores s6lo encontra-
mos un ejemplar con “crochet” o pliegue prefoseta,
M3 de Olival da Susana. El hipostilo estd muy
desarrollado en todos, quedando practicamente
unido al metalofo en los desgastes muy avanzados.
El cingulo esta desarrollado mesial y distalmente, y
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es inexistente en su parte lingual, excepto en el M3
de Olival da Susana (Lamina 1: fig. 20). El proto-
cono y el protoconulo estdn bien diferenciados,
excepto en desgaste avanzados. Los dientes inferio-
res presentan, en general, el cingulo desarrollado
mesio-linguo-distalmente, excepto el M; inferior de
Courelas do Covio, donde solo tiene un pequeiio
rudimento de cingulo en la parte bucal del entoco-
nido (Lamina 1: figs. 8 y 9). En el P;, de Quinta
Grande se observan un estilo en el valle distal, ast
como un reborde o estilo distal en el entocénido
(Lamina 1: fig. 14).

Los diagramas de dispersion de las dimensio-
nes de los dientes de Anchitherium de la Peninsula,
en general, manifiestan una amplia dispersion, si
bien hay que tener en cuenta que no se diferencia-
ron P3 de P4y 131 de M2, tanto en superiores como
en inferiores. Su denticion es muy similar a los de
las localidades espafiolas (Figuras 3 y 4).

Las dimensiones oclusales de los dientes supe-
riores se sitlan en las distribuciones medias de
las formas espaiiolas (Figura 3). Concretamente, el
P34 de Quinta das Flamengas se sitia en la distri-
bucion Puente de Vallecas y proximo los restos
de San Isidro y Acacias, ligeramente mayor que
Corcoles, y mayor que los de Baigneaux (Figura 3a;
Lamina 1: fig. 16). Los M3 del Olival da Susana y
de Quinta das Flamengas se sitlian entre los mas
pequefios, proximos a las formas francesas de
Sansan, Baigneaux y Pontlevoy, v en los minimos
de Paracuellos-V y mds pequefios que las formas
espafiolas (Figura 3b; Lamina 1: figs. 17 y 20).
El M3 de Olival da Susana y el de Quinta da Fari-
nheira se sitdan dentro de las elipses que repre-
sentan el 95 % de las poblaciones de Corcoles,
Cristo del Otero y La Retama y de manera especi-
fica en el rango de los restos del Puente de Vallecas
(Figura 3c). En su mayoria los dientes superiores se
sitlan entre los restos de las formas espafiolas, a
excepcion del M3 de Quinta das Flamengas y Olival
da Susana, que son mas pequefios y que, como
veremos mas adelante, ocurre con algin astragalo y
calcaneo de estas localidades.

La distribucion de los dientes inferiores de
Portugal se comporta de manera similar en su
comparacion con las formas espaiiolas y francesas
(Figura 4), M, , y M, especificamente en los rangos
de Puente de Vallecas. El P,, de Quinta da Fari-
nheira se sitia en la distribucion de los de La Re-
tama, entre los mas pequefios de las formas esparfio-
las (Lamina 1: fig. 15). El P; , de Quinta Grande se
sitlia proximo a los dientes de las formas espafiolas,
en especial Acacias y Alhambra, y algo mayor que



los de Corcoles y dentro de la distribucion de los de
La Retama (Lamina 1: fig. 14). Los dos M, de
Quinta da Farinheira y del Olival da Susana, respec-
tivamente, se sithan muy préximos entre si y en la
distribucion de los del Puente de Vallecas y en los
minimos de Paracuellos-V. Sensu lato se sitian en
los puntos medios de las elipses que representan el
95 % de las poblaciones de las localidades espafio-
las de Acacias, La Retama y Alhambra; y algo mas
grandes que las formas francesas de Baigneaux y
Pontlevoy (Figura 4b). El M; de Courelas do

Covio, se sitia en la distribucion del Puente de
Vallecas, y dentro de la distribucién de Corcoles y
en los maximos de Sansan. Resumiendo, los dientes
inferiores de las localidades portuguesas se sitiian
en la distribucion de las formas espafiolas, y de
manera mas especifica en el rango de los restos del
Puente de Vallecas (Figura 4a,b,c).

Los restos 6seos de Anchitherium de Portugal
en su mayoria son cercanos o similares a las formas
de la cuenca de Madrid y Corcoles excepto algunas
piezas del esqueleto. De los metapodos sélo dispo-

Alilltlci);e:lll(;rses Cargas de las variables
Comp. Total % var. % acum. Comp. 1 Comp. 2
1 5,838 83,399 83,399 AS1 0,929 -0,245
2 0,389 5,552 88,951 AS2 0,914 -0,294
3 0,297 4,236 93,187 AS3 0,870 -0,06848
Astragalo 4 0,166 2,374 95,561 AS4 0,935 0,06873
5 0,139 1,993 97,554 ASS5 0,928 0,110
6 0,102 1,460 99,014 AS6 0,859 0,469
7 0,06901 0,986 100,000 AS7 0,955 -0,01357
1 5,573 79,612 79,612 CALl 0,906 -0,115
2 0,483 6,900 86,511 CAL2 0,824 0,476
Calcaneo 3 0,348 4,975 91,486 CAL3 0,828 0,313
4 0,196 2,798 94,284 CAL4 0,926 -0,209
5 0,184 2,624 96,908 CALS 0,910 -0,258
6 0,125 1,785 98,693 CAL6 0,920 -0,179
7 0,09149 1,307 100,000 CAL7 0,925 0,04874
1 4,191 59,878 59,878 MC4 0,422 0,576
2 1,475 21,065 80,143 MCI10 0,715 -0,624
Metacarpo 3 0,693 9,896 90,039 MCl11 0,823 -0,276
4 0,358 5,119 95,158 MCi2 0,918 0,225
5 0,175 4,034 100,000 MC13 0,810 0,439
1 2,563 64,068 64,068 MTS 0,965 -0,115
Metatarso 2 1,027 25,686 89,754 MT6 0,843 0,163
3 0,379 9,466 99,221 MT7 0,950 -0,167
4 0,03118 0,779 100,000 MT8 0,136 0,980
1 3,986 66,440 66,440 PHALI 0,766 0,615
2 1,247 20,786 87,227 PHAL2 0,769 0,603
Falange 1 3 0,417 6,958 94,185 PHAL3 0,901 -0,210
4 0,176 2,936 97,121 PHAL4 0,936 -0,177
5 0,117 1,955 99,076 PHALS 0,799 -0,176
6 0,05543 0,924 100,000 PHAL7 0,695 -0,632
1 3,889 64,815 64,815 PHAI 0,758 0,563
2 1,336 22,270 87,085 PHA2 0,770 0,553
Falange 2 3 0,269 4,486 91,571 PHA3 0,800 -0,512
4 0,216 3,599 95,170 PHA4 0,886 -0,228
5 0,156 2,608 97,778 PHAS 0,869 0,223
6 0,133 2,222 100,000 PHAG6 0,735 -0,591

Tabla 6. — Analisis de Componentes Principales para variables de los McIIl, Mtlll, calcaneos, astragalos, 1FIII, y
2F1II de Anchitherium de las diferentes localidades de Portugal, Espafia y Francia. Abreviaturas como en
la Figura 1. %var: porcentaje de la varianza explicado por cada componente, %acum: porcentaje de la vari-

anza acumulado.
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Lamina 1

Anchitherium cf. A. ezquerrae v. Meyer, procedente de distintas localidades del nivel Vb
con Hispanotherium del area de Lisboa (Portugal).

1 - Extremidad proximal de MtIII izquierdo de Olival da Susana, vista anterior.
2 - Extremidad distal de McIII de Casal das Chitas, vista anterior.
3 - Extremidad distal de McIII de Casal das Chitas, vista posterior.
4 - Calcaneo derecho de Quinta da Farinheira, vista lateral.
5 - Astragalo derecho de Quinta da Farinheira, vista dorsal.
6 - Astragalo derecho de Quinta da Farinheira, vista dorsal.
7 - Astragalo izquierdo de Quinta da Farinheira, vista dorsal.
8 - M3 inferior derecho de Courelas do Covao, vista oclusal.
9 - M3 inferior derecho de Courelas do Covio, vista bucal.
10 - Calcaneo izquierdo de Olival da Susana, vista lateral.
11 - Astragalo izquierdo de Quinta Grande, vista dorsal.
12 - Astragalo derecho de Quinta da Farinheira, vista dorsal.
13 - Astragalo derecho del Olival da Susana, vista dorsal.
14 - P3-4 inferior izquierdo de Quinta Grande, vista oclusal.
15 - P3-4 inferior derecho de Quinta da Farinheira, vista oclusal.
16 - P3-4 superior derecho de Quinta das Flamengas, vista oclusal.
17 - M3 superior izquierdo de Quinta das Flamengas, vista oclusal.
18 - M1-2 superior derecho de Olival da Susana, vista oclusal.
19 - M1-2 superior izquierdo de Olival da Susana, vista oclusal.
20 - M3 superior derecho de Olival da Susana, vista oclusal.

Anchitherium sp. procedente de distintas localidades del nivel IVb, mas antiguo con
Gomphotherium + Brachyodus y sin Hispanotherium, del area de Lisboa (Portugal).

21 - Astragalo izquierdo de Quinta da Carrapata, vista dorsal.
22 - Astragalo derecho de Quinta do Narigdo, vista dorsal.
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nemos de fragmentos de las epifisis: una extremi-
dad distal de MclII, de Casal das Chitas y una extre-
midad proximal de MtII de Olival da Susana
(Lamina 1: figs. 1 a 3).

La extremidad distal de MclII de Casal das
Chitas, se sitlla entre los restos de Sansan y en la
distribucion de Corcoles y La Retama, en la rela-
cién de los parametros 10/11 y 11/12 (Figura 5). El
analisis del PCA indica que esta articulacion tiene
el tamaiio de las de los restos de La Retama, y se
sitia entre las tallas medias de Corcoles y de
Sansan (Figura 11).

La extremidad proximal de MtIII de Olival da
Susana (Figuras 6 y 12), se situia cercana a las distri-
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buciones de los restos del Puente de Vallecas, Esta-
cion Imperial, Acacias y Alhambra. Restos mas
pequefios a estos s6lo se observan en Munébrega y
El Terrero (Figura 6). El andlisis del PCA indica
que se sitia entre las formas mds pequeiias de la
cuenca de Madrid, y s6lo mas grandes que las de
Munébrega y El Terrero (Figura 12).

Los calcaneos de Portugal son muy variables.
Hay 4 ejemplares procedentes de Quinta da Fari-
nheira, Olival da Susana, Casal das Chitas y Areeiro
do José da Graga (Figuras 7 y 13). El de Olival da
Susana es el de mayor tamafio, incluso mayor que
el del Puente de Vallecas, y en la relacién de
los parametros 4/5 y 6/7 se situa en la distribucién
de Coércoles y del Puente de Vallecas (Figura 7;
Lamina 1: fig. 10). Mientras que los de Casal das
Chitas y Areeiro do José da Graca son los mas
pequefios en la relacion de los parametros 1/2, 4/5
y 6/7. Quinta da Farinheira es similar a estos {lti-
mos en la relacion 1/2 y préximo a los de la cuenca
de Madrid en las relaciones 4/5 y 6/7, donde su
longitud DT4 es menor que la de los de Corcoles
(Figura 7; Lamina 1: fig. 4). Las mayores diferen-
cias se observan en la relacion de los parametros 1
y 2, en parte debido a que la mayoria tienen el tuber
calcis algo rodado o alterado. El anélisis del PCA
(Figura 13) situa los restos portugueses en una rela-
cién similar con las formas espafiolas a la exhibida
en los diagramas de dispersion, Casal das Chitas y
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Figura 3. — Diagramas de dispersion bivariante, longitud (L) anchura (A), de los dientes superiores de Portugal,
Espafia y Francia. Abreviaturas: GRA = Areeiro do José da Graga; OLS = Olival da Susana; QGR =
Quinta Grande; CCH = Casal das Chitas; QMU = Quinta da Musgueira; COU = Courelas do Covio; QFA
= Quinta da Farinheira; QFL = Quinta das Flamengas; QNA = Quinta do Narigdo; QCA = Quinta da
Carrapata; BA = Baigneaux; BU = Bufiol; COR = Coércoles; EST = Estacion Imperial; FP = Les Faluns
de Pontlevoy; GSA = La Grive Saint-Alban; ISI = San Isidro; LRM = La Romieu; MUN = Munébrega 1;
NOM = Nombrevilla; OTE = Cristo del Otero; PAR = Paracuellos III; PAV = Paracuellos V; PV Puente
de Vallecas; SAN = Sansan; SML = Simorre. Figura 3a: P3-4; Figura 3b: M1-2; Figura 3c: M3.
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Areeiro do José da Graga son los mds pequefios,
Quinta da Farinheira es algo mas grande y se situa
proximo a los restos de Acacias y mas pequefio que
el de Olival da Susana, y este lltimo es similar a
uno de Acacias, y en los limites de los de Cdrcoles
(Figura 13).

El astragalo es la pieza mas abundante y
también la mas variable entre los restos de Anchi-
therium de Portugal (11 ejemplares, ver Tabla 4,
Figuras 8 y 14; Lamina 1: figs. 5a 7 y 11 a 13).
El astragalo de Quinta da Farinheira (2 ejemplares ,
el de Quinta Grande y el de Olival da Susana) son
los mas pequeilos de todos los restos analizados y
se sitian en la elipse del 95 % de los astragalos de
Munébrega (Figura 8). Los otros astragalos se
sitian en el entorno de la dis-tribucioén de los del
Puente de Vallecas y de otras formas procedentes de
localidades madrilefias como Acacias, Estacion
Imperial y Paracuellos-V. El de Quinta Grande, es
el de mayor tamafio, se sitlia entre las formas espa-
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fiolas (Figura 8). Los parametros relacionados han
sido 1/4 y 5/6 respectivamente, que los sitian en las
elipses de Corcoles y Paracuellos-V, y en los mini-
mos de Sansan, o por debajo de ellos (Figura 8). La
distribucién de los parametros 5/6 indica que el
astragalo de Quinta Grande se sitila en el medio
practicamente de todos. El de Quinta da Farinheira
entra de lleno en la distribucion de Corcoles y
proximo a los restos de las localidades madrilefias
de Acacias, Estacion Imperial y Paracuellos-V, y en
los minimos de Baigneaux, Sansan y Pontlevoy.
El PCA situa los astragalos portugueses entre los de
talla mas pequefia, distribuidos entre los de las
formas espafiolas de Puente de Valecas, Acacias,
Estacion Imperial y El Terrero, algunos entre los
restos de La Retama y Corcoles (Figura 14) y, como
los diagramas de dispersion, sitian los mas peque-
flos un poco mas grandes que los de Munébrega
(ver Alberdi & Rodriguez, en prensa: fig. 10).

La unica primera falange procede de la locali-
dad de Areeiro do José da Graca (Figuras 9 y 15).
Esta se sitfia, en la relacion de los parametros 1/3,
dentro del campo de las elipses del 95 % de los
restos de Corcoles, y en el entorno de los restos de
Acacias, Alhambra, Estacion Imperial y Puente de
Vallecas, y entre los mas pequefios de Paracue-
llos-V. De la misma manera el comportamiento de
estos restos en la relacion de los pardmetros 4/5 se
sitlia en el entorno de las mismas localidades que la
relacién 1/3. El PCA indica que este resto se sitia
en la distribucién de Alhambra y entre los restos de
Estacion Imperial, Acacias, Puente de Vallecas y los
mas pequefios de Paracuellos-V (Figura 15).
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Figura 4. — Diagramas de dispersion bivariante, longitud (L) anchura (A), de los dientes inferiores de Portugal,
Espafia y Francia. Abreviaturas como en figura 3. Figura 4a: P3-4 Figura 4b: M1-2 ; Figura 4c: M3.
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La segunda falange procede de Quinta da
Musgueira (Figuras 10 y 16). Con respecto a los
parametros 1/3 se sitQa entre las elipses que repre-
sentan el 95 % de las poblaciones de Cércoles y
Paracuellos-V y proxima a la mayoria de los restos
de Acacias, Alhambra y Builol (Figura 10). En la
relacion 4/5 también se sitda entre las falanges de
Acacias, Alhambra y Estacion Imperial (Figura 10).
El PCA sitha esta falange, de talla pequefia pero no
tanto como Munébrega, entre los restos espafioles
de Acacias, Alhambra y Corcoles, y proxima a las
de Buiiol y Estacion Imperial (Figura 16).

DISCUSION

Los restos de Anchitherium de Portugal, como
hemos visto, son muy escasos y procedentes de
distintos afloramientos; pero la mayoria son con-
temporaneos entre ellos: escasos restos del nivel
IVb (el mas antiguo, situado entre las localidades
con mamiferos del nivel 4 de la Figura 2), todos los
demas del Vb que pueden ser considerados como
un sélo conjunto y se sitilan entre las localidades
de mamiferos del nivel 7 de la Figura 2. Por tanto
son dificiles de nominar taxondémicamente. No

obstante, y a la vista de los anali-
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Figura 5. — Diagramas de dispersion bivariante de las articulaciones dista-
les de MclIll, parametros MC10/MC11 y MC11/MC12, de
Anchitherium de las diferentes localidades de Portugal,
Espafia y Francia. Abreviaturas como en Figura 3.
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los rinocerontes son muy escasos.
Incluso en la localidad de Coérco-
les, con una gran diversidad de
mamiferos, Ifiigo (1997) indica
que hay una gran abundancia de
restos de anquitério en el nivel



inferior, mientras que en el nivel superior son mas
abundantes los restos de Hispanotherium.

En los diagramas de distribucion, los escasos
dientes de los que disponemos, se sitian practica-
mente todos entre las formas espafiolas, en especial
entre los restos de las localidades madrilefias, y
de manera mas especifica entre los del Puente de
Vallecas (Figuras 3 y 4). En la localidad de Quinta
das Flamengas observamos dientes grandes y
esqueleto pequefio, que es una caracteristica de la
mayor parte de las formas de Anchitherium de la
cuenca de Madrid. Desgraciadamente, en estas
localidades los restos son tan escasos que no permi-
ten conocer exactamente el conjunto de los caracte-
res de estos équidos.

No obstante, en los analisis que hemos reali-
zado comparando los restos del esqueleto apendicu-
lar con las formas espafiolas y francesas, se deduce
que las formas portuguesas son bastante similares a
las espafiolas. Concretamente, que son algo mayo-
res que los restos de Munébrega y El Terrero.
Munébrega, como indican Alberdi & Rodriguez (en
prensa), es la forma que tiene el esqueleto mas
pequefio en talla de todos los Anchitherium espafio-
les, y El Terrero es algo més pequefia en la articula-
cion del metatarso y en la 1FIII (Figuras 5, 6, 8§, 9,
12, 14, 15 y 16). Sin embargo, comparando con la
mayor parte de las localidades espafiolas, principal-
mente las de la cuenca de Madrid, observamos que
practicamente todos los restos portugueses se sitllan
entre estas Gltimas, y que las formas francesas en
general son mas grandes en talla

Anchitherium en Espafia. Sin llegar a tanto, Ifigo
(1997) crea una nueva especie para la localidad de
Corcoles (Anchitherium corcolense) y este mismo
autor en 1998, crea otra nueva especie para los
restos de la localidad de Paracuellos-V (Anchithe-
rium jaramense), que previamente habia sido nomi-
nada por Sanchez et al. (1998) como Anchitherium
procerum. En nuestra opinion, las variaciones de
los caracteres morfologicos entre las diferentes
poblaciones de anquitérios, en general interpretadas
como adaptaciones al medio, no deben indicar
exactamente diferencias taxonémicas. Esto podria
explicarse como un conjunto de variaciones en
mosaico de la evolucion de diferentes caracteres
(Lopez, 1997), o bien una representaciéon en
mosaico de los diferentes caracteres que no pueden
justificar, por otra parte, una determinacién seria a
escala especifica (Eisenmann, 1998).

Después del estudio detallado de los restos
franceses de Alberdi & Rodriguez (en prensa), cree-
mos que realmente Anchitherium es un género con-
servador y que las diferencias observadas en su
esqueleto apendicular estin mas ligadas a los
cambios que ocurren en el tarso y carpo de este
animal en relacién con el cambio en su manera de
desplazarse, ligado en cierta medida a los cambios
ambientales (Simpson, 1951; Thomason, 1986;
Alberdi & Rodriguez, en prensa). En este ultimo
trabajo, los autores consideran que las formas de la
cuenca de Madrid son mas proximas a 4. ezquerrae

(ver Figuras 5 a 16). Por otra 2
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Figura 6. — Diagramas de dispersion bivariante de las articulaciones proxi-
males de MtIII, parametros MCt5/Mt6, de Anchitherium de las
diferentes localidades de Portugal, Espafia y Francia. Abreviatu-
ras como en Figura 3.
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como plantea Abusch (1983) que a la nueva especie
creada por Sanchez et al. (1998), A. matritense,
para las localidades madrilefias. Estos autores
consideran que los restos de San Isidro pueden
quedar asignados a 4. ezquerrae debido a la escasez
de los mismos. Abusch (1983) asigna a 4. ezquer-
rae los restos procedentes de las localidades espa-
fiolas de La Hidroeléctrica, San Isidro y Puente
de Vallecas. También, Ifligo (1997) incluye en
A. ezquerrae los restos de Puente de Vallecas, San
Isidro y Puente de Toledo. Alberdi & Rodriguez
(en prensa) consideran, después de estudiar los
materiales de Sansan y observar su variabilidad,
que no esta suficientemente justificada la creacién
de la especie A. matritense para los restos de
las poblaciones madrilefias (Sanchez et al., 1998).

Desde un punto de vista paleoecoldgico, los
anquitérios de Portugal con dientes mas bien gran-
des, sin llegar al tamafio de los de Paracuellos-V y
Nombrevilla, y braquiodontos deberian habitar en
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medios boscosos y asociados a climas mas secos
(Forsten, 1991; Iiiigo, 1997. Este tipo de dientes
también se puede relacionar con el esqueleto de

" tamafio pequefio que presentan los escasos espe-

cimenes portugueses de Anchitherium. En la Figura
17, se han situado las distintas localidades portu-
guesas, asi como otras localidades de Francia,
Espafia e incluso Alemania y China con relacioén a
la escala de edades de mamiferos y las zonas MN
de Mein (1990) por una parte, y por otra con las
tendencias climaticas a lo largo del Mioceno medio
y las variaciones del nivel del mar. En ella, se
observa que las localidades portuguesas se sitiian
estratigraficamente con anterioridad al inicio del
frio situado en torno a 14 Ma y a la tendencia ligera
que parece observarse a un inicio de descenso
del nivel del mar. Los datos paleontologicos, en
especial de la fauna marina ictiologica y los datos
paleobotanicos sincronicos con los restos de Anchi-
therium, indican también que estos vivirian en un
momento mas calido (Antunes et al., 1999b).

Desde el punto de vista ecoldgico, Iiiigo
(1997) indica que los anquitérios de Cércoles provi-
enen de dos niveles diferentes, uno donde dominan
los restos del anquitério que corresponde al nivel
inferior y en el cual el ambiente es mas boscoso; y
otro nivel superior, mas abierto, donde dominan los
restos del rinoceronte H. matritense. Creemos que
es en este Ultimo nivel, nivel 7 de la Figura 2, donde
deben estar situadas las localidades portuguesas con
Anchitherium, anteriores al inicio del frio global
datado en torno a 14.8 Ma (Wright & Miller, 1992;
Wolfe, 1994; Flower & Kennett, 1994; Simon-
Coingonet al., 1997; Schwarz, 1997).
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Figura 7. — Diagramas de dispersiéon bivariante de los calcineos, parametros CALI/CAL2 - CAL4/CALS5
-CAL6/CAL7, de Anchitherium de las diferentes localidades de Portugal, Espafia y Francia. Abreviaturas
como en Figura 3.
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Aunque Ifigo (1997) sitia la localidad de
Coreoles en el Aragoniense inferior, MN4a, noso-
tros creemos que deberia situarse, al menos el nivel
con Hispanotherium, en el Ara-goniense medio o
en la parte mas superior de MN4b, debido precisa-
mente a la presencia de este rinoceronte. Se debe
tener en cuenta, que son numerosas las localidades
con Hispanotherium en Portugal que estan datadas
con precision, amén de las multiples
indicaciones que establecen una
correlacion clara entre las cuencas de

linea filética de A. aurelianense, de donde. debid
separarse, en torno a la base del Mioceno medio,
una rama diferente dominante en los ambientes de
la Peninsula Ibérica, A. ezquerrae. Segin nuestros
datos, esta especie dominé en las cuencas de
Madrid y de Lisboa (exactamente nivel Vb de la
cuenca de Lisboa). Los escasisimos restos del nivel
IVb deberian identificarse como Anchitherium sp.
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lato con el inicio de un descenso del 24 * aFA
nivel del mar que comenzé en torno a " py
13.5 Ma. Estos cambios debieron 221 * OTE
haber tenido una influencia sobre la % OLS
vegetacion, favoreciendo el reempla- 207 > LRM
zamiento de las faunas tipicamente < FP
boscosas por las asociadas a una 181 v EST
medio de bosque mas abierto (Fors- o BA
ten, 1991). ' 161 O AcA
Desde el punto de vista filogené-
tico y de acuerdo con Abusch (1983), < Mt————L~ —

el origen de los anquitérios eurasiati-
cos es dificil de definir sin un estudio
detallado de los anquitérios de
América del Norte. No obstante, los
anquitérios de Portugal, desde nuestro
punto de vista, deben situarse en la

AS5

20 22 24 26 28 30 32 34 36 38 40 42 44 46 48 50

Figura 8. — Diagramas de dispersioén bivariante de los astragalos, para-
metros AS1/AS4 - AS5/AS6, de Anchitherium de las dife-
rentes localidades de Portugal, Espafia y Francia. Abrevia-
turas como en Figura 3.
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CONCLUSIONES

La mayoria de los caracteres morfologicos
aplicados por Ifiigo (1997) y Sanchez et al. (1998),
en nuestra opinion, son bastante variables debido en
parte a los cambios anatémicos que tienen lugar en
el carpo y tarso de los anquitérios, es decir los
cambios que traen consigo las transformaciones en
sus extremidades para pasar de una
considerable movilidad intertarsal y

— Las variaciones morfologicas entre las dife-
rentes poblaciones de anquitérios, en general inter-
pretadas como adaptaciones, no deben considerarse
diferencias taxonémicas a nivel especifico, sino
simplemente diferencias de tipo ecoldgico que
podrian reflejarse a nivel subespecifico.

intercarpal a una articulacién mas 32
rigida que les permita prepararse
para un desplazamiento mas rapido,
mas especializado para la carrera.
Esto indica distintos niveles evoluti-
vos dentro del grupo de los anquité-
rios y relacionados con su adapta-
cion a medios mas abiertos. Las
formas portuguesas, asi como las
formas de la cuenca de Madrid,
representan un momento evolutivo
anterior a estos cambios en el
ambiente y en su estructura y por
tanto con una variabilidad mayor en
los caracteres morfologicos de sus
restos.

Resumiendo, las conclusiones

FAL3
a
>»

v RET

¢ PAV
= PAR
® MUN
* GSA
* GRA
+ FP

> EST

v CIs

¢ ALH

O ACA

mas importantes de este trabajo se 28 30

relacionan a continuacion: FAL1

32 34 36 38 40 42 44 46 48 50

— Los andlisis previos, inclui-
da la revision del material de Sansan
(Alberdi & Rodriguez, en prensa),
indican que Anchitherium es un
género conservador.

— En los anquitérios se obser-
va un aumento de la talla en relacién
con los tiempos geoldgicos, mas
acentuado en los dientes que en el
esqueleto, si bien de manera puntual
puede haber excepciones.

— Las formas portuguesas son
bastante similares a las espafiolas,
concretamente a las de las localida-
des de la cuenca de Madrid como

» TER
v RET
s PV

* PAV
= PAR
® MUN
* GSA
x GRA
+ FP

> EST
v cis

¢ ALH
O ACA

son las de San Isidro, Puente de
Toledo, Estacién Imperial y Puente
de Vallecas.

FAL4

~ — Las formas portuguesas
tienen los dientes mas grandes en
talla y las extremidades mas peque-
fias, que las formas francesas.
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Figura 9. — Diagramas de dispersioén bivariante de las 1FhIII, pardmetros
FAL1/FAL3 y FAL4/FALS, de Anchitherium de las diferen-
tes localidades de Portugal, Espafia y Francia. Abreviaturas
como en Figura 3.



— Las localidades portuguesas provenientes
del nivel Vb, se sitian estratigraficamente con ante-
rioridad al frio global datado en torno a 14 Ma. Este
seria un momento mas calido como indican gran
cantidad de datos paleontoldgicos en la cuenca de
Lisboa, y los ambientes mas boscosos y arbolados.

— Consideramos que el nivel superior de
Corcoles con Hispanotherium deberia considerarse
al menos tan reciente como
MN4b, debido a las evidencias

entre estos dos grupos de perisodéctilos: anquitérios
y rinocerontes.

— Los anquitérios de Portugal filogenética-
mente se sitan en la linea filética de 4. aurelia-
nense de la que se diferenciod, en torno a la base
del Mioceno medio, A. ezquerrae, de acuerdo con
Abusch (1983).

de esta edad que se conocen en %

la cuenca de Lisboa en los aflo-

ramientos donde estd presente 307

este género, donde el ambiente

seria mas abierto. 281 4o
A Rer

— Los restos de Anchithe- * aw
rium portugueses procedentes de 261 .
las localidades situadas en el o
nivel Vb, nivel 7 de la Figura 2, 241 ¥
tanto por los caracteres de su *oo
esqueleto apendicular como por 4. P e
los de su dentici6n, se asignan a Vo
Anchitherium cf. A. ezquerrae v. e
MEYER (1844). 207 « ©

P o ACA

— Los restos de Anchithe- 2 45 . . . _ . .
rium procedentes de las locali- 20 22 24 26 28 30 32 34
dades situadas en el nivel IVb,
nivel 4 de la Figura 2, escasisi- A
mos en numero, se identifican "
como Anchitherium sp., sin
asignacion especifica.

— Los niveles IVb y Vb, <
niveles 4 y 7 respectivamente de .
la figura 2, se correlacionan .
respectivamente en las secuen- ,
cias deposicionales Bl y L1 de "
Antunes et al. (1999a). X

X s

— Todos los afloramientos + om
portugueses con Anchitherium L
proceden del Orleaniense (Mio- v w
ceno medio), estan bien datados s w
y correlacionados con los nive- "
les marinos. Estos se podrian o O
correlacionar sensu lato con las £ 12 . . . . . . .
zonas MN4 y MNS5 de Mein. 24 26 28 30 32 34 36 38 40

— El nivel Va del area de FAL4

Lisboa, sin Anchitherium, donde
abundan los rinocerontes, podria
explicarse por la existencia de
un cierto grado de competencias

Figura 10. — Diagramas de dispersion bivariante de las 2FhIIII, parametros
FAL1/FAL3 y FAL4/FALS, de Anchitherium de las diferentes
localidades de Portugal, Espafia y Francia. Abreviaturas como
en Figura 3.
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Figura 11. — Anélisis de componentes

3 L .
principales de las articula-
ciones distales de McllI de

2 v Anchitherium de diferentes
A localidades de Portugal,
Espafia y Francia. Abrevia-
11 COR turas como en Figura 3.
A
A A
0
+ zan
9 4 ReT
SAN

-1 v FP

< + < cecH

g

|53

e 2 v ; , ) Y ALH

-3 -2 -1 0 1 2
Factor 1
5
a ® Figura 12. — Analisis de componentes
principales de las articula-
3 ‘ ciones proximales de MtIII
A ZAN de Anchitherium de dife-
. ¢ TER rentes localidades de Por-
® RET tugal, Espafia y Francia.
N * PAV Abreviaturas como en
Y X OLS Figura 3.
04— + MUN
> FP
A v < EST
v v COR
21 SAN A cis

3]

g

[%]

e -3 . . .

-3 2 -1 0 1 2
Factor 1
3

2i
14 COR * ReT Figura 13. — Analisis de componentes
8 X oFa prmmpals:s de los calcan'eos
. de Anchitherium de dife-
SAN PV rentes localidades de Por-
oT= tugal, Espafia y Franci
\/ > oLs ugal, Espafia y Francia.
* Abreviaturas como en
4 Y GRA .
o] o Figura 3.
19V x A ceH .
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Figura 14. — Analisis de componentes
i principales de los astraga-
los de Amnchitherium de
diferentes localidades de
Portugal, Espafia y Fran-
cia. Abreviaturas como
en Figura 3.

Figura 15. — Analisis de componentes
principales de las 1PhIII
de Anchitherium de dife-
rentes localidades de Por-
tugal, Espafia y Francia.
Abreviaturas como en
Figura 3.

Figura 16. — Analisis de componentes
principales de las 2PhlIl
de Anchitherium de dife-
rentes localidades de Por-
tugal, Espafia y Francia.
Abreviaturas como en
Figura 3.
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