DIVERSIDAD Y EVOLUCION DE LA TEXTURA DE LA PARED
EN GUEMBELITRIDOS (FORAMINIFEROS PLANCTONICOS)
DEL TRANSITO CRETACICO-PALEOGENO

Ignacio ARENILLAS', José Antonio ARZ' y Caro-
lina NANEZ’

! Departamento de Ciencias de la Tierra (Paleontologia) e Instituto Universita-
rio de investigacion en Ciencias Ambientales (IUCA) de Aragén, Universidad
de Zaragoza, E-50009 Zaragoza, Espaiia. ias@unizar.es

2 Servicio Geologico Minero Argentino y CONICET, Benjamin Lavaisse 1194,
C1107BJD Buenos Aires, Argentina.

Arenillas, 1., Arz, J. A. & Nafiez, C. 2010. Diversidad y evolucion de la textura de la pared en guembleitridos
(foraminiferos planctonicos) del transito Cretacico-Paledgeno. [Diversity and evolution of wall textures in gu-
embelitriids (planktic foraminifera) across the Cretaceous-Paleogene transition.] Revista Espariola de Paleonto-
logia, 25 (2), 89-105. ISSN 0213-6937.

ABSTRACT

A detailed analysis of the guembelitriids (Guembelitria, Palaeoglobigerina, Parvularugoglobigerina, Chiloguem-
belitria?, Woodringina, Postrugoglobigerina? and Globoconusa) across the Cretaceous-Paleogene (K-Pg) tran-
sition reveals a high variability and diversity of their wall textures, which may have significant taxonomic and
phylogenetic implications. Twelve wall texture types have been recognized, four of them in the uppermost Maas-
trichtian and ten, at least, in the basal Danian. The pore-mounded wall texture which predominated during the
latest Maastrichtian disappeared progressively after the K/Pg boundary, whereas a diversification in the earliest
Danian gave origin to the smooth, rugose and finally pustulate wall textures.

Keywords: Planktic foraminifera, guembelitriids, wall texture, phylogeny, Maastrichtian, Danian.

RESUMEN

Un analisis detallado de los guembelitridos (Guembelitria, Palaeoglobigerina, Parvularugoglobigerina, Chilogu-
embelitria?, Woodringina, Postrugoglobigerina? y Globoconusa) del transito Cretacico-Paledgeno (K-Pg) indica
una alta variabilidad y diversidad en sus texturas de pared, lo que puede tener importantes implicaciones taxo-
némicas y filogenéticas. Se han reconocido doce texturas de pared, cuatro de ellas en el Maastrichtiense termi-
nal y al menos diez en el Daniense basal. La textura de pared con poros en timulo, que predominé durante el
Maastrichtiense terminal, desaparecié progresivamente tras el limite K/Pg, mientras que una diversificacion en
el Daniense basal dio origen a texturas de pared lisas, rugosas y finalmente pustuladas.

Palabras clave: Foraminiferos planctonicos, guembelitridos, textura de pared, filogenia, Maastrichtiense,
Daniense.

INTRODUCCION

El género Guembelitria Cushman, 1933 tiene un gran
significado en la historia evolutiva de los foraminiferos
planctonicos, ya que fue uno de los pocos supervivientes del
evento de extincion del limite Cretacico-Paledgeno (K-Pg)
y podria ser el ancestro de todos los foraminiferos plancto-
nicos del Cenozoico (Smit, 1982; Olsson et al., 1992; Are-
nillas et al., 2007). Pertenece a la Familia Guembelitriidae
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Montanaro-Gallitelli, 1957 que, segin Loeblich & Tappan
(1987), incluye ademas a los géneros danienses Parvula-
rugoglobigerina Hofker, 1978, Woodringina Loeblich &
Tappan, 1957, y Globoconusa Khalilov, 1956. Habria que
afiadir en esta familia, los géneros danienses Palaeoglobi-
gerina Arenillas, Arz & Nanez, 2007, Chiloguembelitria
Hofker, 1978 y Postrugoglobigerina Salaj, 1986, aunque
la validez taxondmica de estos dos ultimos esta todavia
por determinar (Arenillas et al., 2007; Arz et al., 2010).
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En la revision sistematica de los guembelitridos del
transito K-Pg (Arenillas et al., 2007; Arz et al., 2010) lla-
mo la atencion la alta variabilidad y diversidad de la tex-
tura de la pared, particularmente en el Daniense. El obje-
tivo de este trabajo es mostrar la variabilidad textural de
los guembelitridos en el transito K-Pg, con la finalidad
de reconocer formas y texturas intermedias entre el gé-
nero Guembelitria (Maastrichtiense-Daniense) y los otros
guembelitridos danienses, y de ayudar a identificar espe-
cies cripticas y/o pseudocripticas. Esta variabilidad textu-
ral podria tener importantes implicaciones en el analisis
taxondmico y filogenético de los foraminiferos planctoni-
cos, ya que los guembelitridos son clave en el origen de
los foraminiferos planctonicos del Cenozoico.

MATERIAL Y METODOLOGIA

Para el estudio de la textura de la pared de los guem-
belitridos del transito K-Pg, se eligieron ejemplares prove-
nientes de secciones donde la conservacion de los forami-
niferos planctonicos es buena o muy buena. Estas secciones
son: El Kef y Ain Settara (Tunez), Ben Gurion (Israel),
Bajada del Jagiiel y Opaso (Argentina), Nye Klov (Dina-
marca) y DSDP Site 305 (Shatsky Rise, Pacifico Norte).
El estudio se complementd con material de secciones de
diferentes regiones y latitudes del mundo, tales como Cara-
vaca, Agost y Zumaya (Espaiia), Bidart (Francia), Gubbio y
Cesselli (Italia), o Bochil, Guayal, El Mulato y El Mimbral
(México). Las muestras fueron previamente preparadas con
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Figura 1. Rangos bioestratigraficos de especies de guembelitridos (y géneros relacionados) en el transito K-Pg, y comparacion de
las zonaciones de Arenillas et al. (2004) y Berggren & Pearson (2005); lineas discontinuas indican incertidumbre taxono-

mica y/o bioestratigrafica.

Biostratigraphical ranges of lowermost Danian guembelitriids species (and related genera) across the K-Pg transition,
and comparison of the zonations by Arenillas et al. (2004) and Berggren & Pearson (2005); dotted lines indicate taxono-

mic and/or biostratigraphic uncertainties.
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el clasico método del levigado (con H,0,) y estudiadas en
la fraccion superior de 63 micras. Se realizaron microfoto-
grafias de detalle de la superficie de la pared de guembe-
litridos, utilizando Microscopios Electronicos de Barrido
(MEB) JEOL JSM 6400 y Phillips 515 con EDAX Genesis.

Para el analisis textural, se han tenido en cuenta los tra-
bajos taxondmicos mas significativos de la parte basal del
Daniense como los de Blow (1979), Salaj (1986), D’Hondt
(1991), Liu & Olsson (1992, 1994), Olsson et al. (1992,
1999), MacLeod (1993) y Berggren & Norris (1997). Las
diferentes texturas en Guembelitriidae son, ademas, com-
paradas con las de algunos géneros trocoespiralados tipicos
del Daniense y que estan relacionados filogenéticamente:
Globanomalina Haque, 1956, Praemurica Olsson, Hemle-
ben, Berggren & Liu, 1992, y Eoglobigerina Morozova,
1959 (cuya textura de pared es semejante a la de Subbo-
tina Brotzen & Pozaryska, 1962, y a la de Parasubbotina
Olsson, Hemleben, Berggren & Liu, 1992). Aunque en
este trabajo no se incluyen imagenes de detalle de la su-
perficie de la pared del género biseriado Chiloguembelina
Loeblich & Tappan, 1956, su textura de pared es parecida
a la de Woodringina Loeblich & Tappan, 1957, al menos
en las especies del Daniense.

La biozonacion utilizada para el transito K-Pg se basa en
las de Arz & Molina (2002), para el Maastrichtiense, y Are-
nillas et al. (2004), para el Daniense basal (Fig. 1). La corre-
lacion de esta tltima zonacién con la de Berggren & Pearson
(2005), que es la aplicada por la mayor parte de los bioes-
tratigrafos de foraminiferos plancténicos del Paleoceno, se
muestra en la figura 1. Los principales datos bioestratigrafi-
cos y su calibracion biocronologica son los siguientes (mo-
dificado de Arenillas et al., 2004): ultimo registro de Aba-
thomphalus mayaroensis (o limite K/Pg, datado en ~65,5
Ma), y primeros registros de Pv. longiapertura (~6.000 afos
después del limite K/Pg), de Pv. eugubina (~20.000 afios),
de E. simplicissima (~35.000 afios), de P. pseudobulloides
(~60.000 anos) y de S. triloculinoides (~270.000 afios).

APUNTES TAXONOMICOS

La taxonomia de foraminiferos planctonicos del Da-
niense basal adoptada en este trabajo se basa en las de
Luterbacher & Premoli Silva (1964), Arenillas (1996) y
Arenillas et al. (2007). Esta tltima tuvo en cuenta criterios
biométricos y biocronoldgicos, ademas de morfoldgicos
cualitativos y texturales, y fue completada por Arenillas
& Arz (2007) y Arz et al. (2010). Difiere de la taxonomia
de referencia de Olsson et al. (1999) tanto en el numero
de morfoespecies y géneros como en las potenciales rela-
ciones filogenéticas. La figura 2 muestra una sencilla clave
dicotomica para identificar las morfoespecies de guembe-
litridos consideradas por Arenillas et al. (2007) y su com-
paracion con las de Olsson et al. (1999); las figuras 3 y 4
incluyen imagenes de M.E.B. de las mismas.

Arenillas et al. (2007) estudiaron los siguientes géne-
ros de guembelitridos del Daniense basal: Guembelitria,
Palaeoglobigerina, Parvularugoglobigerina y Woodringi-
na. En Guembelitria se incluyeron morfoespecies con una
disposicion de las camaras triseriada y regular en toda su
ontogenia y con poros en timulo bien desarrollados: G.
cretacea Cushman, 1933 (Figs. 3a-3b), G. blowi Arz, Are-
nillas & Nafiez, 2010 (Figs. 3¢-3d; atribuida a G. trifolia
(Morozova, 1961) por MacLeod, 1993,y a G. cf. trifolia
por Arenillas et al., 2007), y G. dammula Voloshina, 1961
(Figs. 3e-3g; atribuida a G. danica por MacLeod, 1993, y
por Arenillas et al., 2007).

Otras morfoespecies incluidas provisionalmente en
Guembelitria, como G.? alabamensis Liu & Olsson, 1992
(Figs. 3h-31), G.? danica (Hofker, 1978) (Fig. 3j) y G.?
irregularis Morozova, 1961 (Fig. 3k), no se ajustan exac-
tamente a las caracteristicas del género. La primera, G.?
alabamensis, presenta una disposicion de las camaras mix-
ta triseriada-tetraseriada (con cuatro camaras en la ultima o
ultimas vueltas de espira) y pared rugosa, dada por poros
en tamulo que coalescen formando rugosidades elonga-
das. La segunda, G.? danica en el Daniense inferior, pre-
sentaria pared rugosa y una abertura semejante al linaje
biseriado Woodringina-Chiloguembelina (Hofker, 1978;
Loeblich & Tappan, 1987). D’Hondt (1991) y MacLeod
(1993) atribuyeron esta especie a Guembelitria, conside-
rando que tenia poros en timulo, y la identificaron tanto
en el Daniense como en el Maastrichtiense. Jenkins et al.
(1998) ilustraron topotipos de Chiloguembelitria danica
Hofker, 1978, y concluyeron que tienen poros en timulo,
sinonimizando Chiloguembelitria con Guembelitria. Sin
embargo, el neotipo designado por Jenkins et al. (1998)
para Ch. danica, tiene pobre preservacion, no se distinguen
poros en timulo, y podria tener papilas y rugosidades im-
perforadas. Ademas, tiene una altura de espira mediana,
que no refleja la morfologia alargada del ejemplar ilustra-
do originalmente por Hofker, y que ha sido el criterio con
el que se ha identificado tradicionalmente la especie. Are-
nillas et al. (2007) advirtieron que probablemente en esta
morfoespecie (triseriada con concha alargada) se estaban
incluyendo dos especies diferentes (especies cripticas),
una con poros en tumulo (preferentemente en el Maastri-
chtiense) y otra con pared rugosa (exclusiva del Daniense
basal), por lo que Arz et al. (2010) incluyeron las formas
maastrichtienses en G. dammula. Finalmente, G.? irregu-
laris es una morfoespecie aiin mas problematica. Aunque
su holotipo no tiene una buena conservacion y no se apre-
cia su textura de pared, generalmente se incluyen en G.?
irregularis ejemplares danienses triseriados con disposi-
cion irregular (y tendencia biseriada), pared rugosa y con
una abertura semejante al linaje biseriado Woodringina-
Chiloguembelina (Loeblich & Tappan, 1987; D’Hondt,
1991). No obstante, este taxon ha sido utilizado como un
taxon “cajon de sastre” en el que se han incluido formas
teratologicas del Maastrichtiense y Daniense, con dispo-
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sicion de las camaras irregular o multiseriada y pared lisa
o papilada con poros en tamulo.

Woodringina agrupa morfoespecies con enrollamiento
mixto triseriado-biseriado y pared papilada o pustulada
(Fig. 2), como W. claytonensis Loeblich & Tappan, 1957
(Fig. 31) y W. hornerstownensis Olsson, 1960 (Fig. 3m).
Esta estrechamente relacionado con el género Chiloguem-
belina, considerado como su descendiente directo (Smit,
1982; D’Hondt, 1991; Liu & Olsson, 1992; Olsson et al.,
1992; Arenillas & Arz, 1996). Aunque s6lo se diferencia
de Woodringina por tener un enrollamiento biseriado en
toda su ontogenia (y en morfoespecies mas modernas por
variantes texturales), Chiloguembelina ha sido incluido
en una familia diferente, Chiloguembelinidae Reiss, por
Arenillas (1996) y Olsson et al. (1999). Segun Arenillas
et al. (2007), Chiloguembelina incluye en la parte basal
del Daniense a Ch. taurica Morozova, 1961 (Fig. 3n) y
Ch. midwayensis (Cushman, 1940) (Fig. 30).

Arenillas et al. (2007) agruparon en el género Palaeo-
globigerina morfoespecies trocoespiraladas con 3,5 a 4 ca-
maras en la primera vuelta de espira (estadio nednico), 3
a 4 camaras en la ultima vuelta de espira (estadio adulto),
y pared lisa con poros cilindricos diminutos (Fig. 2). Este
género incluye, segun Arenillas et al. (2007) y Arenillas
& Arz (2007): Pg. alticonusa (Li, McGowran & Boersma,
1995) (Figs. 4a-4b), Pg. fodina (Blow, 1979) (Fig. 4c), Pg.
luterbacheri (Arenillas & Arz, 2007) (Fig. 4d), Pg. minu-
tula (Luterbacher & Premoli Silva, 1964) (Fig. 4e) y Pg.
extensa (Blow, 1979) (Fig. 4f). Segun Arenillas & Arz
(1996), Palaeoglobigerina seria el ancestro de Eoglobige-
rina, y €ste a su vez el ancestro comun de Parasubbotina
y Subbotina (todos ellos incluidos en la Familia Eoglobi-
gerinidae Blow, 1979, por Arenillas, 1996).

Las especies de Palaeoglobigerina han sido incluidas
tradicionalmente en el género Parvularugoglobigerina (ver
Olsson et al., 1999). Sin embargo, Arenillas et al. (2007)
restringieron el concepto del género Parvularugoglobige-
rina a morfoespecies trocoespiraladas con 4 a 4,5 cama-
ras en la primera vuelta de espira (estadio nednico), 4 a 9
camaras en la Gltima vuelta de espira (estadio adulto), y
pared lisa con poros cilindricos diminutos (Fig. 2). Par-
vularugoglobigerina incluye las siguientes morfoespecies:
Pv. longiapertura (Blow, 1979) (Fig. 4g), Pv. eugubina
(Luterbacher & Premoli Silva, 1964) (Fig. 4h), Pv. sabina
(Luterbacher & Premoli Silva, 1964) (Fig. 41), Pv. perexi-
gua Li, McGowran & Boersma, 1995 (Fig. 4j), Pv. umbri-
ca (Luterbacher & Premoli Silva, 1964) (Fig. 4k) y Pv. cf.
hemisphaerica (Morozova, 1978, sensu Blow, 1979) (Fig.

41). Segun Arenillas & Arz (1996), Parvularugoglobige-
rina seria el ancestro de Globanomalina (incluida en la
Familia Globanomalinidae Loeblich & Tappan, 1984 por
Arenillas, 1996), y éste a su vez el ancestro de Praemuri-
ca (incluida en la Familia Truncorotaloididae Loeblich &
Tappan, 1961, por Arenillas, 1996, y Olsson et al., 1999).

Finalmente, el género Globoconusa agrupa, segiin Are-
nillas er al. (2007), a morfoespecies trocoespiraladas y
pared pustulada, con pustulas conicas y puntiagudas (ej.
Olsson et al., 1999). Las morfoespecies del Daniense in-
ferior pertenecientes a este género son Gc. daubjergensis
(Bronnimann, 1953) (Fig. 4q) y Ge. conusa Khalilov, 1956
(Fig. 4r), atribuida a Globastica kozlowskii (Brotzen & Po-
zaryska, 1961) por Arenillas (1996). Las especies de Pa-
laeoglobigerina fueron agrupadas en alguna ocasion dentro
de este género (Brinkhuis & Zachariasse, 1988; Arenillas,
1996; Arenillas & Arz, 1996, 2000), pero aunque ambos
géneros son guembelitridos difieren en el tamafio, en la
textura de pared y en la edad. La taxonomia de Arenillas
et al. (2007), que se muestra en la figura 2, no incluyd
este género debido a que los autores no lo identificaron en
medios pelagicos oceanicos del Daniense basal. Su primer
registro se sitlia probablemente en la parte inferior de la
Zona de P. pseudobulloides, y sus especies son frecuen-
tes en medios neriticos del Daniense inferior y medio.

TEXTURAS DE PARED

La textura de la pared es un elemento de reconocida
importancia tanto para la taxonomia como para el ana-
lisis filogenético de los foraminiferos planctonicos del
Paleoceno (ej., Liu & Olsson, 1992, 1994; Olsson et al.
1992, 1999). En particular, la variabilidad textural de los
guembelitridos del Maastrichtiense y Daniense basal es
considerablemente alta (Arenillas et al., 2007; Arz et al.,
2010). Dado que los guembelitridos conforman un grupo
clave en la radiacion de los planctonicos cenozoicos, se
estimo6 conveniente analizar detalladamente su textura de
pared antes de proponer hipotesis filogenéticas y propues-
tas taxonomicas mas precisas.

Las texturas de pared identificados en los guembeli-
tridos del transito K-Pg (Figs. 5 y 6) son los siguientes:

(1) Papilada con poros en timulo (Fig. 5a): es tipica
del género Guembelitria en el Maastrichtiense, y también
ha sido encontrada en el Daniense (aunque en general con
los poros en timulo mas dispersos); esta pared estad por
tanto presente en G. cretacea, G. blowi y G. dammula.

Figura 2. Clave dicotomica de las morfoespecies tratadas en la taxonomia de Arenillas et al. (2007), posteriormente modificada por
Arenillas & Arz (2007) y Arz et al. (2010), y comparacion con la taxonomia de Olsson et al. (1999). *No se incluyen la
mayor parte de los tipos de pared descritos en el presente trabajo.

Identification key of the guembelitriid morphospecies according to taxonomy of Arenillas et al. (2007), modified by Areni-
llas & Arz (2007) and Arz et al. (2010), compared with that of Olsson et al. (1999).* Most of the wall textures described

in this paper have not been included.
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(2) Granular con poros cilindricos (Fig. 5b): ha sido
identificada en Guembelitria del Maastrichtiense de Ta-
nez (El Kef), en concreto en ejemplares atribuidos a G.
cretacea 'y a G. blowi.

(3) Papilada con papilas imperforadas (Fig. 5c¢): ha
sido identificada en Guembelitria del Maastrichtiense de
Argentina (Bajada del Jagiiel), en concreto en ejemplares
incluidos en G. dammula.

(4) Granular con poros en tumulo, y pequefios cris-
talitos (Fig. 5d): identificada en Guembelitria del Ma-
astrichtiense de Dinamarca (Nye Klov), en concreto en
ejemplares atribuidos a G. cretacea y, sobre todo, a G.
dammula.

(5) Granular en mosaico, con poros cilindricos enmas-
carados por cristalitos serrados muy apifiados (Fig. Se):
identificada en Guembelitria del Daniense basal de Ttunez
(principalmente en Ain Settara), en concreto en ejemplares
clasificados como G. dammula.

(6) Lisa papilada, con poros en timulo de menor de-
sarrollo y poros generalmente descentrados o periféricos
dentro de la papila (Figs. 5f-5g): identificada en guem-
belitridos triseriados (en ejemplares atribuidos a G. cre-
tacea 'y G. blowi), tetraseriados (aqui considerados como
G. cf. alabamensis) y multiseriados del Daniense basal
de Tunez.

(7) Granular dentada, con poros cilindricos enmasca-
rados por cristalitos aplanados muy apifiados (Fig. 5h):
identificada en Palacoglobigerina y Parvularugoglobi-
gerina del Daniense basal de Tunez; esta pared estd por
tanto presente en Pg. alticonusa, Pg. fodina, Pg. minutu-
la, Pg. luterbacheri, Pg. extensa, Pv. longiapertura, Pv.

perexigua, Pv. umbrica, Pv. sabina, Pv. eugubina y Pv.
cf. hemisphaerica.

(8) Lisa, con poros cilindricos (pore-murals) (Fig. 6a):
tipica de Palaeoglobigerina y Parvularugoglobigerina y
sus especies en el Daniense basal de Tunez.

(9) Rugosa, con rugosidades perforadas y papilas con
poros descentrados o periféricos (Fig. 6b): identificada en
G.? alabamensis, G.? irregularis, y G.? danica del Danien-
se basal de Tunez; identificada también en los primeros
representantes de Woodringina.

(10) Rugosa, con rugosidades y papilas imperforadas
(Fig. 6¢): identificada en G.? alabamensis, G.? irregularis,
y G.? danica del Daniense basal de Tinez; podria ser tam-
bién la textura de pared del holotipo de Eoglobigerina? ex-
tensa, y no el atribuido por Arenillas (1996), Olsson et al.
(1999) y Arenillas et al. (2007) para esta especie; identifica-
da también en los primeros representantes de Woodringina.

(11) Pustulada, con alta densidad de pustulas, redon-
deadas (Fig. 6d): tipica de Woodringina y Chiloguembeli-
na del Paleoceno; en la parte inferior del Daniense se ha
podido identificar en W. claytonensis, W. hornerstownen-
sis, Ch. taurica 'y Ch. midwayensis.

(12) Pustulada, con baja densidad de pustulas, tipica-
mente puntiagudas (Fig. 6e): tipica de Globoconusa del
Daniense; en la parte basal del Daniense se ha podido
identificar en Ge. daubjergensis y Ge. conusa.

La figura 6 también incluye los tipos de pared tipicos
de algunos de los géneros relacionados con los guembeli-
tridos y que predominan en el Daniense inferior y medio:

(13) Lisa punteada, con poros en copa (pore-pits) (Fig.
6f): tipica de Globanomalina del Paleoceno.

Figura 3. Imagenes de MEB de morfoespecies de guembelitridos triseriados, tetraseriados y biseriados, de Chiloguembelina 'y He-
terohelix (barra de escala = 100 micras; va.= vista axial/frontal, ve.= vista espiral/apical; vl.= vista lateral).
SEM images of species of triserial, tetraserial and biserial guembelitriids, Chiloguembelina and Heterohelix (scale bar =
100 microns; va.= axial/frontal view, ve.= spiral/apical view; vl.= lateral view).
a.1-a.2, Guembelitria cretacea Cushman, 1933, va. y ve., Subzona de Pv. longiapertura (Zona de G. cretacea), Danien-
se basal, El Kef, Tanez; b, Guembelitria cretacea Cushman, 1933, va., Zona de P. pseudobulloides, Daniense inferior,
Bajada del Jagiiel, Argentina; c.1-¢c.2, Guembelitria blowi Arz, Arenillas & Nafiez, 2010, holotipo, va. y ve., Subzona de
P. hantkeninoides (Zona de A. mayaroensis), Maastrichtiense superior, El Kef, Tunez; d.1-d.2, Guembelitria blowi Arz,
Arenillas & Nafez, 2010, hipotipo, va. y ve., equivalente a la Zona de 4. mayaroensis, Bajada del Jagiiel, Argentina; e.1-
e.2, Guembelitria dammula Voloshina, 1961, va. y ve., Subzona de P. hantkeninoides (Zona de A. mayaroensis), El Kef,
Tanez; f.1-£.2, Guembelitria dammula Voloshina, 1961, va. y ve., Subzona de Pv. longiapertura (Zona de G. cretacea),
Daniense basal, Ain Settara, Tunez; g.1-g.2, Guembelitria dammula Voloshina, 1961, va. y ve., Zona de A. mayaroensis?,
Maastrichtiense superior, Nye Klov, Dinamarca; h.1-h.2, Guembelitria? cf. alabamensis Liu & Olsson, 1992, va. y ve.,
Subzona de Pv. longiapertura (Zona de G. cretacea), Daniense basal, El Kef, Tunez; i.1-i.2, Guembelitria? alabamensis
Liu & Olsson, 1992, va. y ve., Subzona de E. simplicissima (Zona de Pv. eugubina), Daniense inferior, Ain Settara, Ta-
nez; j.1-j.2, Guembelitria? danica Hofker, 1978, va. y ve., Subzona de E. trivialis (Zona de P. pseudobulloides), Danien-
se inferior, El Kef, Tunez; k.1-k.2, Guembelitria? irregularis Morozova, 1961, va. y ve., Subzona de E. trivialis (Zona de
P. pseudobulloides), Daniense inferior, El Kef, Tanez; 1.1-1.2, Woodringina claytonensis Loeblich & Tappan, 1957, va. y
ve., Subzona de E. trivialis (Zona de P. pseudobulloides), Daniense inferior, El Kef, Tinez; m.1-m.3, Woodringina hor-
nerstownensis Olsson, 1960, vl., va. y ve., Subzona de S. triloculinoides (Zona de P. pseudobulloides), Daniense inferior,
Elles, Tunez; n.1-n.2, Chiloguembelina taurica Morozova, 1961, va., vl. y ve., Daniense inferior, Site 305, Shatsky Rise,
Pacifico Norte; 0.1-0.3, Chiloguembelina midwayensis (Cushman, 1940), va., vl. y ve., Daniense inferior, from Site 305,
Shatsky Rise, Pacifico Norte; p.1-p.3, Heterohelix globulosa (Ehrenberg, 1840), vl., va. y ve., Subzona de P. hantkeninoi-
des (Zona de A. mayaroensis), Maastrichtiense superior, Elles, Tunez.
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(14) Reticulada espinosa (visible por las inserciones
de las espinas), con poros en copa (Fig. 6g): tipica de Fo-
globigerina, Subbotina y Parasubbotina del Paleoceno.

(15) Reticulada no espinosa, con poros en copa (Fig.
6h): tipica de Praemurica del Paleoceno.

DISCUSION

HIPOTESIS FILOGENETICAS

La filogenia morfologica de los guembelitridos, es de-
cir, la basada en los caracteres morfologicos externos de
la concha, parece sugerir que, a partir de Guembelitria
(triseriada), surgieron en el Daniense basal dos grandes
lineas evolutivas (Fig. 7): la de los trocoespiralados (Pa-
laeoglobigerina-Parvularugoglobigerina y Globoconusa) y
la de los biseriados (Woodringina-Chiloguembelina). Este
origen monofilético de los foraminiferos planctonicos del
Cenozoico desde Guembelitria, sugerido por Smit (1982),
no ha sido la unica hipotesis filogenética. Arenillas & Arz
(1996), basandose en criterios fundamentalmente morfo-
logicos y biocronologicos, propusieron que Parvularugo-
globigerina fue descendiente de Hedbergella holmdelen-
sis Olsson, 1964, uno de los supervivientes al evento del
limite K-Pg. Olsson et al. (1992, 1999) y Liu & Olsson
(1994) sugirieron, por el contrario, que Hedbergella Bron-

nimann & Brown, 1958 era el ancestro de los géneros mas
modernos Globanomalina y Praemurica, mientras que
Parvularugoglobigerina era un linaje extinto sin descen-
dientes. Otras hipotesis han considerado que el ancestro de
Chiloguembelina debe ser buscado en especies del género
Heterohelix Ehrenberg, 1843, como H. globulosa (Ehren-
berg, 1840) (Fig. 3p), otro de los probables supervivien-
tes al evento del limite K-Pg (ej., Apellaniz et al., 2002).
Estudios bioestratigraficos de alta resolucion (Arenillas et
al., 2000a,b), y andlisis morfologicos y biométricos mas
detallados (Arenillas et al., 2007) no parecen confirmar
ninguna de estas tres hipdtesis filogenéticas.

Los primeros representantes de la linea trocoespiralada
fueron Palaeoglobigerina 'y Parvularugoglobigerina, cuyo
primer registro ocurre en la parte superior de la Zona de
G. cretacea (transito entre las Subzonas de H. holmdelen-
sis'y Pv. longiapertura, aproximadamente 5.000 6 6.000
afios después del limite K/Pg). Segtin Liu & Olsson (1992,
1994), Arenillas & Arz (1996), Olsson et al. (1999) y Are-
nillas et al. (2007), G.? alabamensis (mixta triseriada-te-
traseriada) seria la forma intermedia entre Guembelitria
y el linaje trocoespiralado (Fig. 7). El otro guembelitrido
trocoespiralado, Globoconusa, parece haber surgido de
G.? alabamensis de una forma independiente en el tran-
sito entre las Zonas de Pv. eugubina 'y P. pseudobulloides
(probablemente 50.000 6 60.000 afios después del limite

Figura 4. Imagenes de MEB de especies de Palacoglobigerina, Parvularugoglobigerina, Postrugoglobigerina y Globoconusa (ba-
rra de escala = 100 micras; va.= vista axial/frontal, vu.= vista umbilical/oral, ve.= vista espiral/apical; vl.= vista lateral).
SEM images of species of Palaeoglobigerina, Parvularugoglobigerina, Postrugoglobigerina and Globoconusa (scale bar =
100 microns, va.= axial/frontal view, vu.= umbilical/oral view, ve.= spiral/apical view; vl.= lateral view).
a.1-a.2, Palaeoglobigerina alticonusa (Li, McGowran & Boersma, 1995), va. y ve., Subzona de E. simplicissima (Zona de
Pv. eugubina), Daniense basal, El Kef, Ttnez; b.1-b.2, Palaeoglobigerina alticonusa (Li, McGowran & Boersma, 1995),
va. y ve., Subzona de E. simplicissima (Zona de Pv. eugubina), Daniense basal, El Kef, Tunez; ¢.1-¢.2, Palacoglobigeri-
na fodina (Blow, 1979), va. y vu., Subzona de H. holmdelensis (Zona de G. cretacea), Daniense basal, Elles, Tunez; d.1-
d.3, Palaeoglobigerina luterbacheri Arenillas & Arz, 2007, holotipo, ve., va. y vu., Subzona de Pv. sabina (Zona de Pv.
eugubina), Daniense basal, El Kef, Tinez; e.1-e.2, Palaeoglobigerina minutula (Luterbacher & Premoli Silva, 1964), vu.
y ve., Subzona de Pv. sabina (Zona de Pv. eugubina), Daniense basal, Ain Settara, Tunisia; f, Palaecoglobigerina? exten-
sa (Blow, 1979), holotipo, vu., Zona de P. pseudobulloides (P1 de Blow, 1979), Daniense inferior, DSDP Leg 6, Pacifico
Sur; g.1-g.3, Parvularugoglobigerina longiapertura (Blow, 1979), vu., va. y ve., Subzona de Pv. longiapertura (Zona de
G. cretacea), Daniense basal, El Kef, Tinez; h.1-h.3, Parvularugoglobigerina eugubina (Luterbacher & Premoli Silva,
1964), vu., va. y ve., Subzona de Pv. sabina (Zona de Pv. eugubina), Daniense basal, Ain Settara, Tunisia; i.1-i.3, Parvu-
larugoglobigerina sabina (Luterbacher & Premoli Silva, 1964), vu., va. y ve., Subzona de Pv. sabina (Zona de Pv. eugu-
bina), Daniense basal, Elles, Tunez; j.1-j.3, Parvularugoglobigerina perexigua Li, McGowran & Boersma, 1995, ve.,
va. y vu., Subzona de Pv. sabina (Zona de Pv. eugubina), Daniense basal, Elles, Tunez; k.1-k.2, Parvularugoglobigerina
umbrica (Luterbacher & Premoli Silva, 1964), va. y vu., Subzona de Pv. sabina (Zona de Pv. eugubina), Daniense basal,
Agost, Espafa; 1, Parvularugoglobigerina cf. hemisphaerica (Morozova, 1978), va., Subzona de E. trivialis (Zona de P.
pseudobulloides), Daniense basal, Ain Settara, Tunez; m, Postrugoglobigerina praedaubjergensis Salaj, 1986, holotipo,
va., Zona de G. cretacea (= Zona de Pt. praedaubjergensis de Salaj, 1986), Daniense basal, El Kef, Tunisia; n, Guembe-
litria? alabamensis Liu & Olsson, 1992, va., Subzona de E. trivialis (Zona de P. pseudobulloides) (= Pla de Berggren &
Pearson, 2005), Daniense inferior, Millers Ferry, Alabama; o, Postrugoglobigerina hariana Salaj, holotipo, va.?, Zona de
G. cretacea (= Zona de Pt. praedaubjergensis de Salaj, 1986), Daniense basal, El Kef, Tunisia; p, Parvularugoglobigeri-
na cf. eugubina (Luterbacher & Premoli Silva, 1964), Liu & Olsson (1992), vu., Zona de Pv. eugubina (= Pa de Berggren
& Pearson, 2005), Daniense inferior, Millers Ferry, Alabama; q.1-q.2, Globoconusa daubjergensis (Bronnimann, 1953),
va. y ve., Subzona de S. triloculinoides (Zona de P. pseudobulloides), Daniense inferior, Ben Gurion, Israel. r.1-r.2, Glo-
boconusa conusa Khalilov, 1956, va. y ve., Subzona de S. triloculinoides (Zona de P. pseudobulloides), Daniense inferior,
Ben Gurion, Israel.
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K/Pg). Por esta razon, se sugiere que las pustulas de Glo-
boconusa provienen filogenéticamente de poros en timulo
degradados a papilas imperforadas, siendo la textura inter-
media la pared rugosa de G.? alabamensis.

Los ejemplares mixtos triseriados-tetraseriados pre-
viamente atribuidos a G.? alabamensis (Figs. 5f-5g) de la
Zona de G. cretacea (Subzonas de H. holmdelensis y Pv.
longiapertura) parecen tener una textura de pared distinta a
las verdaderas G.? alabamensis (Figs. 6b-6¢) de las Zonas
de Pv. eugubina y P. pseudobulloides (y que podrian ser el
ancestro de Globoconusa). A diferencia de estas ultimas,
que tienen una pared rugosa mas o menos densa, las pri-
meras presentan una pared papilada, con poros en timulo
de escaso desarrollo, y tendente a hacerse lisa y con poros
cilindricos. Por esta razon, estas formas primitivas se han
reconsiderado en el presente trabajo como G.? cf. alaba-
mensis (Fig. 8). Una hipdtesis razonable es que este tltimo
morfotipo sea el ancestro de Palaeoglobigerina (y éste a
su vez de Parvularugoglobigerina). No obstante, todavia
no se han encontrado ejemplares claramente intermedios
entre ambos grupos, por lo que la relacion filogenética es
todavia incierta (Fig. 8).

El primer representante de la linea biseriada (Woodrin-
gina-Chiloguembelina) fue W. claytonensis (cuyo primer
registro ocurre cerca de la base de la Subzona de Pv. lon-
giapertura, aproximadamente 10.000 6 15.000 afios des-
pués del limite K/Pg). El género Woodringina, de enro-
llamiento mixto triseriado-biseriado, es considerado clara-
mente intermedio entre Guembelitria y Chiloguembelina.
Los primeros representantes de W. claytonensis presentan
una pared rugosa (Fig. 8), que difiere de la tipica pared
pustulosa de Woodringina y Chiloguembelina. Por tanto,
como en el caso de Globoconusa, las pustulas de estos
géneros parecen provenir filogenéticamente de poros en
tamulo degradados a papilas imperforadas.

La radiacion evolutiva de los guembelitridos y de sus
descendientes ocurrié en menos de 60.000 afos, atendiendo
a la biocronologia de Arenillas ef al. (2004). Sin embargo,
esta radiacion parece haber ocurrido en dos grandes pulsos,
uno de ellos acontecido en el transito entre las Subzonas
de H. holmdelensis y Pv. longiapertura (aproximadamente
entre 5.000 y 10.000 afios tras el limite K-Pg), y otro en
el transito entre las Zonas de Pv. eugubina 'y P. pseudobu-

lloides (aproximadamente entre 35.000 y 80.000 afios tras
el limite K-Pg). En el primer pulso (Daniense basal), los
guembelitridos se diversificaron surgiendo las lineas troco-
espiralada (Palaeoglobigerina y Parvularugoglobigerina)
y biseriada (Woodringina). En el segundo, aparecieron y se
diversificaron grupos mas modernos, como Globoconusa,
Chiloguembelina, Eoglobigerina-Subbotina, Parasubbo-
tina, Globanomalina y Praemurica, que dominaron pos-
teriormente durante el Daniense temprano y medio (Are-
nillas, 1996; Arenillas & Arz, 1996, 2000; Naiiez, 2007).

DIVERSIDAD TEXTURAL Y SUS IMPLICACIONES

La diversidad textural aqui ilustrada podria indicar una
historia filogenética para los guembelitridos del transito K/
Pg (Fig. 8) diferente a la que sugiere la diversidad mor-
fologica de las conchillas (Fig. 7). La evolucion de los
guembelitridos puede ser, por tanto, mas compleja y su
diversidad mucho mas rica. Arenillas et al. (2007) mos-
traron que tanto la variabilidad morfolégica como la tex-
tural permitia identificar nuevos géneros y especies en los
guembelitridos, y tal vez reconsiderar la validez de otros
géneros y especies que habian sido descartados o sinoni-
mizados en el Daniense basal (p.e., Chiloguembelitria y
Postrugoglobigerina). Por otra parte, incluso en el Maas-
trichtiense existe un cierto grado de variabilidad textural
en el género Guembelitria (Figs. 5a-5d), relacionado tal
vez con factores paleoambientales y paleobiogeograficos,
sugiriendo la existencia de especies cripticas o pseudo-
cripticas (Arz et al., 2010). Durante el Daniense inicial
aparecieron mas variedades texturales en el género Guem-
belitria, adquiriendo tipos de pared que en general son in-
termedios a los de sus descendientes tal como se muestra
en el presente trabajo (Figs. 5e-5f, 6b-6¢).

Estudios biomoleculares y genéticos en foraminiferos
plancténicos vivos indican que su diversidad es conside-
rablemente mas alta que la inferida en la mayoria de las
taxonomias morfoldgicas (de Vargas et al., 1999; Darling
et al., 2000), las cuales han sido generalmente muy agru-
pacionistas (lumper) y han considerado dicha diversidad
como parte de la variacion ecofenotipica. Se ha podido
demostrar que la variabilidad textural y morfologica de la
mayor parte de las morfoespecies actuales, como Orbulina
universa o Truncorotalia truncatulinoides, esta relacionada

Figura 5. Imagenes de MEB de los tipos de pared de guembelitridos en el transito K-Pg (barra de escala = 10 micras).

SEM images of the wall types of guembelitriids across the K-Pg transition (scale bar = 10 microns).

a, Guembelitria blowi Arz, Arenillas & Nafez, 2010, Subzona de P. hantkeninoides (Zona de A. mayaroensis), Maastri-
chtiense superior, El Kef, Tanez; b, Guembelitria cretacea Cushman, 1933, Subzona de P. hantkeninoides (Zona de A.
mayaroensis), Maastrichtiense superior, El Kef, Tunez; ¢, Guembelitria dammula Voloshina, 1961, equivalente a la Zona
de A. mayaroensis, Maastrichtiense superior, Bajada del Jagiiel; d, Guembelitria dammula Voloshina, 1961, Maastrichtien-
se superior, Nye Klov; e, Guembelitria dammula Voloshina, 1961, Subzona de Pv. longiapertura (Zona de G. cretacea),
Daniense basal, Ain Settara, Tunez; f, Guembelitria? cf. alabamensis Liu & Olsson, 1992, Subzona de Pv. longiapertura
(Zona de G. cretacea), Daniense basal, El Kef, Tunez; g, Guembelitria? cf. alabamensis Liu & Olsson, 1992, Subzona
de Pv. sabina (Zona de Pv. eugubina), Daniense basal, Ain Settara; h, Palaeoglobigerina alticonusa (Li, McGowran &
Boersma, 1995), Subzona de Pv. longiapertura (Zona de G. cretacea), Daniense basal, El Kef.
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con diferencias genéticas y que, por tanto, cada una de ellas
puede incluir varias bio-especies diferentes (Norris, 2000;
Darling & Wade, 2008). En la actualidad podria haber una
enorme diversidad oculta en los foraminiferos planctoni-
cos, con gran cantidad de especies cripticas (especies ge-
néticamente diferenciables pero con morfologias externas
indistinguibles) y/o pseudocripticas (especies cripticas que
han sido a posteriori distinguidas como morfoespecies
debido a pequenas diferencias morfoldgicas y texturales).
Por extrapolacion, también deberia haber muchas especies
cripticas y/o pseudocripticas de foraminiferos planctoni-
cos en el registro fosil que o bien no han sido descubier-
tas todavia o bien han sido consideradas como parte de la
variabilidad fenotipica de las morfoespecies.

Si, como ocurre en la actualidad, la variabilidad morfo-
logica y textural de los guembelitridos no es consecuencia
de una variacion ecofenotipica sino de diversidad criptica,
el nimero de especies podria ser mucho mas alto. Ade-
mas, los géneros Chiloguembelitria y Postrugoglobigeri-
na podrian ser reconsiderados debido a que presentarian
pared rugosa semejante a las de las figuras 6b-6¢. Si se
considera que su diferencia con respecto a Guembelitria
es por la textura de pared, Chiloguembelitria podria agru-
par al menos a G.? danica (Figs. 3j.1-3.2), G.? irregularis
(Figs. 3k.1-3k.2) y tal vez algunas otras formas triseriadas
ahora atribuidas a G. cretacea (consideradas como G.? cf.
cretacea en figura 8).

Si atendemos a la descripcion del género Postrugoglo-
bigerina realizada por Salaj (1986), para el que se sugiere
también una pared rugosa o papilada perforada (con pustu-
las perforadas segtn el autor), la especie G.? alabamensis
(Figs. 6b-6¢) podria incluirse en este género y, atendiendo
a la textura de pared del holotipo, tal vez también Eoglo-
bigerina? extensa Blow (Fig. 4f), atribuida a Palaeoglobi-
gerina por Arenillas et al. (2007). Los holotipos de las es-
pecies incluidas en Postrugoglobigerina por Salaj (1986),
es decir, Pt. hariana Salaj, 1986 (especie-tipo del género)
y Pt. praedaubjergensis Salaj, 1986, no estan bien ilustra-
dos y, probablemente, no tienen una buena conservacion
(Figs. 40 y 4m). Este hecho impide conocer con precision
su textura de pared y, aunque aparenta ser lisa, se pueden
apreciar papilas perforadas con poros descentrados o pe-

riféricos y coalescencia de algunas de ellas para formar
rugosidades. Si la pared de Postrugoglobigerina es rugo-
sa, la morfologia de sus especies (Pt. praedaubjergensis,
descrita con 4 camaras en la ultima vuelta de espira, y
Pt. hariana, descrita con 5 camaras en la tltima vuelta de
espira) podrian recordar a algunos ejemplares ilustrados
por Olsson et al. (1999) y asignados al género Parvula-
rugoglobigerina, en concreto a Pv. alabamensis (Fig. 4n)
y Pv. eugubina (Fig. 4p). Estos ejemplares provienen de
las Zonas de Pv. eugubina y P. pseudobulloides (Pa'y Pla
segun Olsson et al., 1999) de la seccion de Millers Ferry
(Alabama) y presentan, especialmente en Pv. alabamensis,
pared rugosa, con gran densidad de rugosidades y papilas
con poros descentrados y periféricos.

Por otro lado, el origen de las paredes granulares mos-
tradas en figuras 5b, 5d, 5e y 5h es incierto. Hofker (1978)
considerd que Parvularugoglobigerina, y por tanto, Pa-
laeoglobigerina presentaba una pared “rugosa” o “pus-
tulosa” como caracter diagnodstico (Fig. Sh). Este tipo de
textura fue posteriormente atribuido a la recristalizacion
fosildiagenética de las conchas (Smit, 1982; Loeblich &
Tappan, 1987; Liu & Olsson, 1992; Arenillas, 1996; Ols-
son et al., 1999; Arenillas et al., 2007) y se considerd que
la textura original de Parvularugoglobigerina y Palaeog-
lobigerina era lisa microperforada (Fig. 6a). Sin embargo,
el origen de estas costras granulares podria ser ontogené-
tico y no fosildiagenético.

En la parte basal del Daniense (transito entre las Zonas
de G. cretacea y Pv. eugubina), existen también ejempla-
res con textura granular clasificables, desde el punto de
vista morfologico, como Guembelitria dammula (Fig. Se).
Aparecen en los mismos niveles estratigraficos que otros
ejemplares de G. dammula con la tipica pared papilada y
poros en timulo. Las paredes granulares de Guembelitria
podrian ser también resultado de la recristalizacion fosil-
diagenética, pero la tltima o ultimas camaras de la mayor
parte de estos ejemplares presentan pared lisa con poros
en tumulo de poco desarrollo (Fig. 3f.1). Esta evidencia
sugiere que las paredes granulares en los guembelitridos
pueden tener un origen ontogenético, tal vez debido a la
calcificacion durante los tltimos momentos de la gameto-
génesis o durante la maduracion de la concha. La forma-

Figura 6. Imagenes de MEB de los tipos de pared de guembelitridos y taxones relacionados del Daniense basal e inferior (barra de

escala = 10 micras).

SEM images of the wall types of guembelitriids and related taxa across the basal and lower Danian (scale bar = 10 mi-

crons).

a, Palaeoglobigerina luterbacheri Arenillas & Arz, 2007, Subzona de Pv. sabina (Zona de Pv. eugubina), Daniense basal,
El Kef, Tanez; b, Guembelitria? alabamensis Liu & Olsson, 1992, Subzona de E. trivialis (Zona de P. pseudobulloides),
Daniense inferior, El Kef; ¢, Guembelitria? alabamensis Liu & Olsson, 1992, Subzona de E. simplicissima (Zona de Pv.
eugubina), Daniense inferior, Ain Settara, Tunez; d, Woodringina claytonensis Loeblich & Tappan, 1957, Subzona de E.
trivialis (Zona de P. pseudobulloides), Daniense inferior, from El Kef, Tunez; e, Globoconusa daubjergensis (Bronnimann,
1953), Zona de P. pseudobulloides, Daniense inferior, Opaso, Argentina; f, Globanomalina archeocompressa (Blow, 1979),
Subzona de S. triloculinoides (Zona de P. pseudobulloides), Daniense inferior, El Kef; g, Eoglobigerina simplicissima
(Blow, 1979), Subzona de S. triloculinoides (Zona de P. pseudobulloides), Daniense inferior, El Kef; h, Praemurica in-
constans (Subbotina, 1953), Subzona de S. triloculinoides (Zona de P. pseudobulloides), Daniense inferior, El Kef.



102 ARENILLAS, ARZ y NANEZ

cion de costras por calcificacion es frecuente en muchas
especies actuales de habitat superficial (ej., Globigerinoi-
des sacculifer (Brady, 1877), Truncorotalia truncatuli-
noides (d’Orbigny, 1839), o Neogloboquadrina dutertrei
(d’Orbigny, 1839) y se generan cuando descienden en
la columna de agua para reproducirse (Hemleben et al.,
1989). Este proceso ontogenético esta ligado a la mayor
densidad de las aguas mas profundas, ya que la tempera-
tura del agua desciende con la profundidad.

Aunque las costras granulares de la mayor parte de
los guembelitridos pueden tener, por tanto, un origen
ontogenético, la textura granular con poros en timulo y
pequefios cristalitos identificada en todos los ejemplares

atribuibles a G. dammula (Fig. 5d) del Maastrichtiense
de Nye Klov, Dinamarca (altas latitudes) podria estar re-
lacionado mas bien a diferencias genéticas y, por tanto,
pertenecer a una bio-especie diferente. Esta especie seria
criptica (o pseudocriptica) con respecto a las verdaderas
G. dammula maastrichtienses de los medios pelagicos
oceanicos subtropicales, como los del Tetis (Figs. 3e.1-
3e.2). Otra posible especie criptica de G. dammula po-
dria haber sido identificada en medios neriticos del Ma-
astrichtiense superior de Bajada del Jagiiel, Argentina, ya
que los ejemplares de esta morfoespecie, sobre todo entre
los mas alargados, presentan pared papilada con papilas
imperforadas (Fig. 5c).
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Figura 7. Hipotesis filogenética basada en los caracteres morfoldgicos considerados por Arenillas et al. (2007).
Phylogenetic hypothesis based on the morphological characters considered by Arenillas et al. (2007).
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Figura 8. Hipotesis filogenética basada en los tipos de textura de pared identificados en este trabajo; (a) distribucion bioestratigra-

fica probable de las dos posibles especies cripticas de la morfoespecie G.? alabamensis, siendo la mas antigua clasificada
provisionalmente como G.? cf. alabamensis (ver texto); los nimeros entre paréntesis corresponden a los tipos de textura
de pared descritos en el texto: (1) papilada con poros en timulo; (2) granular con poros cilindricos; (3) papilada con pa-
pilas imperforadas; (4) granular con poros en timulo; (5) granular en mosaico; (6) lisa papilada; (7) granular dentada; (8)
lisa con poros cilindricos; (9) rugosa, con rugosidades y papilas perforadas; (10) rugosa con rugosidades y papilas imper-
foradas; (11) pustulada con pustulas redondeadas; (12) pustulada con pustulas puntiagudas; (13) lisa punteada con poros
en copa; (14) reticulada espinosa.

Phylogenetic hypothesis based on the evolution of the wall types identified in this paper, (a) probable biostratigraphic
distribution of the possible two cryptic species of the morphospecies G.? alabamensis; the older one being provisionally
classified as G.? cf. alabamensis (see text); numbers in parentheses correspond to the types of wall texture described in
the text: (1) papillate with pore-mounds (pore-mounded); (2) granular with pore-murals, (3) papillate with imperforate-
papillas; (4) granular with pore-mounds; (5) mosaic-granular; (6) papillate smooth; (7) jagged-granular, (8) smooth with
pore-murals; (9) rugose with perforate rugosites and papillas; (10) rugosa with imperforate rugosites and papillas; (11)
pustulate with blunt pustules, (12) pustulate with sharp pustules; (13) pitted smooth, with pore-pits, (14) spinose cancellate.
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CONCLUSIONES

El anélisis de la superficie de la pared de guembelitridos
del transito Cretacico-Paledgeno (Guembelitria, Palaeog-
lobigerina, Parvularugoglobigerina, Chiloguembelitria?,
Woodringina, Postrugoglobigerina? y Globoconusa) mues-
tra que su variabilidad textural es mayor a lo previamen-
te considerado, sobre todo en el Daniense inferior. Se han
reconocido hasta 12 tipos diferentes de texturas de pared.
Dentro del género Guembelitria se han identificado 4 tipos
de texturas de pared en el Maastrichtiense superior (inclu-
yendo el mas tipico, es decir, pared papilada con poros en
tumulo) y, al menos, otros 4 o 5 tipos mas en el Daniense
basal (incluyendo los de pared rugosa, es decir, con rugosi-
dades y papilas perforadas o imperforadas). Ademas, en el
Daniense basal, hay que afiadir las texturas lisa y granular
dentada de Palaeoglobigerina y Parvularugoglobigerina,
y las texturas pustuladas de Woodringina (pustulas redon-
deadas) y Globoconusa (pustulas puntiagudas).

La variabilidad textural podria implicar una gran di-
versidad criptica, por lo que el nimero de especies seria
mucho mayor si lo comparamos con las taxonomias mor-
fologicas de referencia; no obstante, algunos tipos de tex-
tura también podrian tener un origen ontogenético, como
es el caso de las texturas granulares. La variabilidad tex-
tural observada sugiere que la textura papilada de poros
en timulo (pore-mounds), predominante en el Maastri-
chtiense terminal, tiende a desaparecer progresivamente
tras el limite K/Pg. Esta tendencia es acompafiada por una
diversificacion textural en el Daniense basal e inferior, en
el que comienzan a dominar las texturas lisas -con poros
cilindricos-, las rugosas -con papilas y rugosidades imper-
foradas o con poros periféricos-, y finalmente las papiladas
o pustuladas -con pustulas redondeadas o puntiagudas-.

Dado que la identificacion rutinaria de especies de fora-
miniferos planctonicos para los estudios bioestratigraficos
se realiza con estereomicroscopio 6ptico donde la textura
de la pared es, en la mayoria de las ocasiones, casi imper-
ceptible, la mayor parte de estas potenciales especies crip-
ticas y/o pseudocripticas han pasado y pasaran desaperci-
bidas. Por esta razon, el analisis textural mediante el uso
del microscopio electronico de barrido, ademas de ser una
herramienta fundamental para los estudios taxonomicos y
filogenéticos, podria llegar a ser imprescindible para los
analisis bioestratigraficos y paleoambientales en algunos
intervalos estratigraficos como los del transito K-Pg.
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