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abstract

The Cretaceous/Paleogene (K/Pg) boundary marks one of the largest mass extinctions in the Fanerozoic, affec-
ting both marine and terrestrial communities. Most scientists accept that the K/Pg boundary extinction was cau-
sed, at least in part, by a meteorite impact north of Yucatan peninsula. Such an impact would trigger a series 
of anomalous deposits, with different characteristics depending on the distance from the impact site; moreover, 
it triggered a series of dramatic biological, oceanic and climatic changes. Although the impact hypothesis has 
been broadly accepted, it has originated an intense debate as to the direct or indirect mechanisms that caused the 
extinctions. Whereas planktic foraminifera and calcareous nannoplancton suffered important mass extinctions, 
benthic foraminifera do not show any mass extinction across the K/Pg boundary, but temporal changes in the 
composition of their assemblages. A synthesis of the evolution of benthic foraminiferal assemblages across the 
K/Pg boundary in sections and cores from the Gulf of Mexico and North Atlantic, as well as from more distal 
areas such as Northern Pacific, South Atlantic and Tethys, is here presented. 

Changes in benthic foraminiferal assemblages across the K/Pg boundary have been interpreted as the result 
of the collapse of the pelagic food web and the scarcity of food supply to the benthos, resulting from the mass 
extinction of calcareous plankton. However, changes in the composition of benthic assemblages after the K/Pg 
boundary were geographically variable, and there is no agreement as to the detailed paleoenvironmental inter-
pretation of the assemblages (anoxic or eutrophic conditions in Spanish sections, oligotrophic conditions in Tu-
nisian sections, high and unstable organic flux in N Pacific, etc). 

There is evidence that productivity and food transfer to the sea floor recovered much faster than assumed: 
assemblages from the lower Danian contain short quantitative peaks of opportunistic species that indicate envi-
ronmental instability, which could be related to the occurrence of blooms of certain primary producers as soon 
as the light conditions recovered after the impact. This could account for the lack of mass extinctions of benthic 
foraminifera. Paleoenvironmental changes in the deep sea thus varied geographically, with important differences 
in the degree and duration of the primary productivity collapse expressed in terms of biomass rather than in ter-
ms of diversity. Paleoenvironmental conditions did not recover in the studied sections and cores until, at least, 
∼300 ky after the K/Pg boundary.

Keywords: benthic foraminifera, cretaceous, paleogene, paleoenvironmental changes, impact hypothe-
sis.

rEsumEn

El límite Cretácico/Paleógeno (K/Pg) marca una de las mayores extinciones en masa del Fanerozoico, tanto en 
medios marinos como en medios continentales. La mayoría de los científicos acepta que la extinción del lími-
te K/Pg fue al menos en parte originada por el impacto de un meteorito al Norte de la península de Yucatán. El 
impacto originaría una serie de depósitos anómalos, cuyas características varían en función de la distancia al lu-
gar de impacto; asimismo, provocó una serie de drásticos cambios biológicos, oceánicos y climáticos. Aunque 
la hipótesis impactista ha sido ampliamente aceptada, se ha generado un intenso debate sobre los mecanismos 
directos o indirectos mediante los cuales el impacto habría causado las extinciones. Mientras los foraminíferos 
planctónicos y el nanoplancton calcáreo sufrieron importantes extinciones en masa, los foraminíferos bentónicos 
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no experimentaron extinciones masivas en el límite K/Pg, pero sí muestran cambios temporales en la composición 
de sus asociaciones. En este trabajo se muestra una síntesis de la evolución de las asociaciones de foraminíferos 
bentónicos halladas en materiales del tránsito K/Pg procedentes de varios cortes y sondeos del área del Golfo de 
México y Atlántico Noroeste, así como de áreas más distales como el Pacífico Norte, Atlántico Sur y Tethys.

Los cambios experimentados por los foraminíferos bentónicos en el límite K/Pg han sido interpretados como 
resultantes del colapso de la cadena alimenticia pelágica y de la escasez de aporte alimenticio al medio bentóni-
co, como consecuencia de la extinción en masa del plancton calcáreo. No obstante, los cambios en la composi-
ción de las asociaciones bentónicas tras el límite K/Pg fueron geográficamente variables, y no existe un consen-
so en cuanto a la interpretación paleoambiental detallada de las asociaciones (condiciones anóxicas o eutróficas 
en secciones españolas, oligotrofia en perfiles tunecinos, un flujo de nutrientes muy alto e inestable en el Pací-
fico Norte, etc). 

Existen evidencias de que la productividad y la transferencia de alimento al fondo marino se recuperaron 
más rápido de lo que se asume: las asociaciones del Daniense basal contienen cortos picos cuantitativos de es-
pecies oportunistas que indican inestabilidad ambiental, y que podrían estar relacionadas con la proliferación de 
determinados productores primarios en cuanto se recuperaran las condiciones de luz tras el impacto. Todo ello 
podría explicar la ausencia de extinción de foraminíferos bentónicos. Así, los cambios paleoambientales en me-
dios profundos variaron geográficamente, con importantes diferencias en el grado y duración del colapso en la 
productividad primaria expresada en términos de biomasa más que en términos de diversidad. Las condiciones 
paleoambientales no se recuperaron en los cortes y sondeos estudiados hasta, por lo menos, unos 300 ka tras el 
límite K/Pg.

palabras clave: foraminíferos bentónicos, cretácico, paleógeno, cambios paleoambientales, hipótesis im-
pactistas.

introducción

Durante las últimas décadas, se han estado investigando 
de forma intensiva cortes y sondeos del Cretácico Supe-
rior y Paleógeno inferior distribuidos por todo el mundo, 
debido a que en el límite Cretácico/Paleógeno (K/Pg) se 
produjo una de las mayores extinciones en masa de todo el 
Fanerozoico. Las hipótesis sobre la causa de las extinciones 
tanto en medios continentales como en medios marinos, 
sobre el origen de los depósitos característicos del K-Pg 
y sobre la evolución paleoambiental siguen siendo objeto 
de debate. La mayoría de los autores aceptan la hipótesis 
de un impacto meteorítico (Álvarez et al., 1980; Smit & 
Hertogen, 1980) en la península de Yucatán (Sureste de 
México) como la principal causa de las extinciones y de 
las concentraciones anómalas de iridio, cuarzos de choque 
y microesférulas en el límite K/Pg (Smit & Ten Kate, 1982; 
Hildebrand et al., 1991; Sharpton et al., 1992). Mientras 
en áreas lejanas al lugar de impacto se observa una capa 
centimétrica de arcillas con una concentración anómala de 
iridio, en áreas más próximas (Golfo de México, Caribe y 
Atlántico Noroeste) se depositó un complejo clástico que 
ha sido ampliamente aceptado como resultado del impacto, 
que desestabilizó los márgenes continentales (Bohor, 1996; 
Smit et al., 1996; Bralower et al., 1998; Soria et al., 2001; 
Arz et al., 2004). Sin embargo, un reducido grupo de in-
vestigadores no apoya la hipótesis impactista, y sugieren 
que las extinciones no fueron catastróficas sino escalona-
das, comenzando en el Maastrichtiense (Keller, 1989 a, 
b, 2003). Según estos autores, la unidad clástica del K/Pg 
se depositó como resultado de cambios relativos del nivel 

del mar o de la tectónica regional (Keller & Stinnesbeck, 
1996; Keller et al., 1997). No obstante, el patrón de ex-
tinción gradual y el depósito de los sedimentos del K/Pg a 
lo largo de un extenso periodo de tiempo resultan de una 
incorrecta interpretación del registro fósil, y son resultado 
de discontinuidades, bioturbación, y reelaboración de los 
fósiles (Signor & Lipps, 1982; Alegret et al., 2003).

El impacto de un cuerpo extraterrestre en coincidencia 
con el límite K/Pg generó una serie de drásticos cambios 
biológicos, oceánicos y climáticos (Hsü et al., 1982; Hsü 
& McKenzie, 1985; Smit & Romein, 1985; d’Hondt, 2005) 
que se han interpretado como causantes de las extinciones. 
Mientras los foraminíferos planctónicos y el nanoplanc-
ton calcáreo sufrieron importantes extinciones en masa 
(ej., Smit, 1990; Gardin & Monechi, 1998; Molina et al., 
1998; Hollis, 2003) y muestran baja diversidad y abundan-
cia a comienzos del Paleoceno, los foraminíferos bentó-
nicos muestran cambios temporales en la composición de 
sus asociaciones, extinción de sólo unas pocas especies, 
y son comunes tras el límite K/Pg (Culver, 2003; Alegret 
& Thomas, 2005). Los foraminíferos bentónicos, además 
de ser unos excelentes marcadores paleobatimétricos, son 
útiles como marcadores del aporte de nutrientes y de las 
condiciones de oxigenación en el fondo marino, constitu-
yendo por tanto una importante herramienta para inferir 
los cambios paleoambientales en el tránsito K/Pg. 

Los cambios temporales en la estructura de las asocia-
ciones de foraminíferos bentónicos de medios profundos 
han sido interpretados como resultantes del colapso de 
la cadena alimenticia pelágica y de la escasez de aporte 
alimenticio al medio bentónico (ej., Kuhnt & Kaminski, 
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1993; Thomas, 1990a, b; Alegret et al., 2001, 2003). No 
obstante, en algunos cortes el aporte alimenticio aparen-
temente aumentó tras el límite K/Pg (ej., cortes de Cara-
vaca, Coccioni et al., 1993; y de Agost, en España, Ale-
gret et al., 2003; sondeo DSDP Site 465 en el Pacífico, 
Alegret & Thomas, 2005). En algunas de estas localidades 
(Caravaca, Agost) los sedimentos depositados justo tras 
el límite K/Pg reflejan condiciones anóxicas (sedimentos 
laminados), como ocurre en zonas de alta productividad 
en los océanos actuales. Existen por tanto considerables 
diferencias regionales en los efectos del evento del K/Pg 
sobre el flujo alimenticio al fondo oceánico.

Resulta difícil comprender cómo los relativamente es-
casos y reversibles cambios en las asociaciones de fora-
miníferos bentónicos pudieron ser la respuesta a un colap-
so de la productividad oceánica, que supuestamente duró 
cientos de miles de años (Strangelove ocean; Hsü et al., 
1982; Hsü & Mackenzie, 1985), según se ha deducido de 
la desaparición del gradiente de los isótopos del carbono 
bentónico y planctónico (ej. Arthur et al., 1979). Posible-
mente, los foraminíferos bentónicos finicretácicos tenían 
una relación con el medio pelágico menos estrecha que en 
la actualidad (Thomas et al., 2000), pero deberían de haber 
sufrido cambios mucho más drásticos si el aporte alimen-

ticio hubiera permanecido extremadamente bajo durante 
cientos de miles de años. 

Por otro lado, muchos de los cortes situados en áreas 
próximas al cráter de impacto están incompletos debido 
a los procesos de desprendimiento de masas, slumps y 
deslizamientos submarinos relacionados con la desesta-
bilización de los márgenes continentales ocasionada por 
el impacto en Chicxulub (Bralower et al., 1998; Klaus et 
al., 2000; Soria et al., 2001). La comparación de las aso-
ciaciones de foraminíferos bentónicos de estos cortes con 
otros situados en áreas más distales al cráter de impacto 
proporcionará un registro más completo de la evolución 
faunística y paleoambiental en el tránsito K/Pg. 

matErialEs Y mÉtodos

Se han estudiado las asociaciones de foraminíferos 
bentónicos halladas en materiales del tránsito K/Pg pro-
cedentes de varios cortes y sondeos del área del Golfo 
de México y Atlántico Noroeste, así como de áreas más 
distales como el Pacífico Norte, Atlántico Noreste y Su-
reste, y el Tethys (Fig. 1). Los cortes y sondeos analiza-
dos, la síntesis estratigráfica de los sedimentos del tránsito                 

figura 1.  Distribución paleogeográfica de las masas continentales y de las cuencas oceánicas en el límite K/Pg (modificada de Den-
ham & Scotese, 1987). Se muestra la posición de la estructura de Chicxulub (península de Yucatán, México) y de los cor-
tes y sondeos estudiados.

	 Paleogeographical	distribution	of	continental	masses	and	oceanic	basins	at	the	K/Pg	boundary	(modified	from	Denham	&	Sco-
tese, 1987). the location of the Chicxulub structure (Yucatán peninsula, México) and the studied sections and cores are shown.
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tabla i.  Síntesis estratigráfica de los sedimentos del tránsito K/Pg, paleobatimetrías correspondientes (basadas en el análisis de los 
foraminíferos bentónicos), y variación en el porcentaje de morfogrupos de foraminíferos bentónicos infaunales en los cor-
tes y sondeos analizados.

 Stratigraphic synthesis of K/Pg boundary sediments, paleobathymetry (based on benthic foraminiferal analyses), and chan-
ges in the percentages of infaunal benthic foraminiferal morphogroups in the studied sections and cores. 
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K/Pg, y sus paleobatimetrías correspondientes (basadas 
en el análisis de los foraminíferos bentónicos) se detallan 
en la Tabla I. 

Mientras en áreas lejanas al lugar de impacto, incluido 
el corte estratotípico de El Kef (Túnez), se observa una 
capa centimétrica de arcillas con una concentración anó-
mala de iridio (Fig. 2), en áreas más próximas (Golfo de 
México, Caribe y Atlántico Noroeste) se depositó un com-
plejo clástico cuyo origen se ha relacionado con la des-
estabilización de los márgenes continentales ocasionada 
por el impacto meteorítico en Chicxulub (Bralower et al., 
1998; Soria et al., 2001). La energía del impacto provo-
caría enormes olas-tsunami, afectando principalmente a 
las áreas costeras adyacentes (Golfo de México, Caribe y 
Atlántico Noroeste; Bourgeois et al., 1988). El resultado 
sería el depósito de un complejo clástico muy caracterís-
tico con evidencias de impacto, fundamentalmente micro-
tectitas (Smit et al., 1996). 

Como consecuencia de los procesos de desprendimiento 
de masas, slumps y deslizamientos submarinos relaciona-
dos con la desestabilización de los márgenes continentales, 
muchos de los cortes situados en áreas próximas al cráter 
de impacto están incompletos (Soria et al., 2001; Alegret 
& Thomas, 2005). Por este motivo es interesante estudiar 
cortes y sondeos más alejados del área de impacto, don-

de la serie estratigráfica se encuentra más completa; ade-
más, en algunas regiones localizadas (ej. Agost y Carava-
ca en España) se observan arcillas laminadas oscuras con 
evidencias de anoxia justo en la base del Daniense (Ale-
gret et al., 2003). La comparación de cortes próximos al 
cráter de impacto con cortes y sondeos situados en áreas 
más lejanas permitirá obtener un registro más completo 
de la evolución de los foraminíferos bentónicos y de las 
condiciones paleoambientales a través del tránsito K/Pg. 
Para ello, en el presente trabajo se realiza una síntesis de 
la evolución de los foraminíferos bentónicos y de las in-
ferencias paleoambientales obtenidas en diversos cortes 
y sondeos del Golfo de México y Atlántico Noroeste, así 
como de áreas más distales como el Pacífico Norte, At-
lántico Noreste y Sureste, y el Tethys (Fig. 1). Además, se 
aportan datos inéditos sobre las asociaciones de forami-
níferos bentónicos del corte estratotípico del límite K/Pg, 
situado en El Kef (Túnez). 

En todos los casos se ha tratado de realizar muestreos de alta 
resolución. Las muestras fueron disgregadas en agua con H2O2 
y lavadas a través de un tamiz de 63 µm para la obtención de 
los microfósiles. Para realizar los estudios cuantitativos de las 
asociaciones se separaron unos 300 ejemplares de foraminíferos 
bentónicos de cada muestra, en la fracción mayor de 63 µm. To-
dos los ejemplares fueron montados en celdillas para su conser-
vación e identificación. La clasificación de los foraminíferos a 

figura 2.  Distribución y abundancia relativa de las especies de foraminíferos bentónicos más características del tránsito K/Pg en el 
corte estratotípico de El Kef (Túnez). P.= Plummerita; g. cre.= güembelitria cretacea; Pv.= Parvularugoglobigerina; 
Ps.= Parasubbotina. Bioestratigrafía de Molina et al. (2006).

 distribution and relative abundance of the most characteristic benthic foraminiferal species across the K/Pg transition at 
the stratotype section of el Kef (tunisia). P.= Plummerita; G. cre.= Güembelitria cretacea; Pv.= Parvularugoglobigerina; 
Ps.= Parasubbotina. Biostratigraphy by Molina et al. (2006).
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nivel genérico sigue los criterios de Loeblich & Tappan (1987). 
Cuando fue posible, los foraminíferos bentónicos se identifica-
ron a nivel de especie. En la figura 2 se muestra la abundancia 
relativa de las especies de foraminíferos bentónicos más carac-
terísticas identificadas en el corte de El Kef; en el apéndice I se 
ha incluido una lista taxonómica con las referencias originales 
de las especies representadas en la figura 2. Además, se calculó 
la abundancia relativa de las especies, el índice de diversidad 
Fisher-α y el de heterogeneidad H(S) Shannon-Weaver (Murray, 
1991). En la figura 3 se muestran las variaciones de estos índi-
ces en el corte estratotípico del límite K/Pg (El Kef), y en las 
figuras 4 y 5 se muestran fotografías de los taxones más repre-
sentativos en dicho corte.

Los foraminíferos bentónicos son buenos indicadores 
en reconstrucciones paleobatimétricas. La comparación 
entre asociaciones fósiles y actuales, la presencia y abun-
dancia de especies relacionadas con la profundidad, y sus 
límites superiores (ej., Van Morkhoven et al., 1986; Ale-
gret et al., 2003) han permitido inferir la paleobatimetría. 
Todos los ejemplares de foraminíferos bentónicos han sido 
asignados a morfogrupos siguiendo los criterios de Cor-
liss (1985), Jones & Charnock (1985) y Corliss & Chen 
(1988). La comparación de asociaciones fósiles y actuales, 
y el análisis morfotípico, permiten inferir los microhábitats 
y los parámetros ambientales como el aporte de nutrientes 
al fondo marino o la oxigenación en las aguas del fondo 
(ej., Bernhard, 1986; Jorissen et al., 1995, 2007; Fonta-
nier et al., 2002). No obstante, hay que tener cierta cautela 
con la interpretación de estas comparaciones, porque no 
sabemos hasta qué punto las asociaciones del Cretácico y 
Paleógeno inferior eran análogas a las actuales (ej., Tho-
mas et al., 2000), e incluso en las actuales no se conoce 
con certeza el microhábitat de muchas especies de medios 
profundos (ej., Buzas et al., 1993).

rEsultados Y discusión

Las asociaciones de foraminíferos bentónicos del Maas-
trichtiense superior son diversas en todos los cortes y son-
deos estudiados, incluyendo el corte estratotípico (Fig. 3), 
están dominadas por morfogrupos infaunales (o infaunales 
y epifaunales), e indican condiciones ambientales estables 
y mesotróficas. La abundancia relativa de los morfogrupos 
infaunales se incrementa hacia el Maastrichtiense terminal 
en los perfiles mexicanos, sugiriendo un mayor flujo en el 
aporte de nutrientes al fondo marino a finales del Cretáci-
co. Sin embargo, la abundancia de bulimínidos en Blake 
Nose (50%) y Hess Rise (hasta 40%) indica que la pro-
ductividad en el Atlántico Noroeste y Pacífico Norte fue 
mayor que en el Golfo de México. Los bulimínidos toleran 
bajas concentraciones de oxígeno, aunque su abundancia 
está relacionada fundamentalmente con un abundante flujo 
alimenticio y con fluctuaciones anuales o estacionales en 
el aporte al fondo marino (ej., Fontanier et al., 2002; Jo-
rissen et al., 2007). El alto porcentaje de bulimínidos y de 

morfogrupos infaunales en Blake Nose, y la escasez de es-
pecies típicas de medios batiales oligotróficos, como Sten-
sioeina beccariiformis (White, 1928), Cibicidoides hypha-
lus (Fisher, 1969), Nuttallides truempyi (Nuttall, 1930) y 
gyroidinoides globosus (Hagenow, 1842), sugieren que 
este sondeo se situaba en un área de corrientes de surgen-
cia (Alegret & Thomas, 2004). El porcentaje de taxones 
aglutinados es mayor en los cortes mexicanos (30-62%) 
que en el resto de cortes y sondeos, e indica un importante 
flujo de detritos hacia la cuenca en esta zona. 

Los foraminíferos hallados en la capa de esférulas en 
Blake Nose, y en las unidades clásticas de los perfiles 
mexicanos y cubanos varían mucho en el tipo de conserva-
ción, y las asociaciones consisten en una mezcla de espe-

figura 3.  Índices de diversidad, heterogeneidad y riqueza gené-
rica de foraminíferos bentónicos en el corte estrato-
típico de El Kef (Túnez). P.= Plummerita; g. cre.= 
güembelitria cretacea; Pv.= Parvularugoglobigeri-
na; Ps.= Parasubbotina.  Bioestratigrafía de Molina 
et al. (2006).

 diversity, heterogenety and genus richness indices of 
benthic foraminifera at the stratotype section of el 
Kef (tunisia). P.= Plummerita; G. cre.= Güembelitria 
cretacea; Pv.= Parvularugoglobigerina; Ps.= Para-
subbotina. Biostratigraphy by Molina et al. (2006).
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cies típicas de medios neríticos y otras de medios batiales 
(Alegret et al., 2001, 2005). Estas asociaciones debieron 
ser el resultado del arrastre de sedimentos desde la pla-
taforma y su transporte a lo largo del talud, como conse-
cuencia del impacto del límite K/Pg. La presencia de com-
ponentes neríticos, alóctonos, apoya la hipótesis de que el 
depósito de estas unidades en la parte media e inferior del 
talud fue originado por un evento único y geológicamente 
instantáneo relacionado con extensos desprendimientos de 
masas y slumps (Alegret et al., 2001, 2005; Soria et al., 
2001; Arenillas et al., 2002). 

Mientras los foraminíferos planctónicos y el nanoplanc-
ton calcáreo fueron afectados por una extinción en masa 
catastrófica en el límite K/Pg (ej. Arz et al., 2001; Are-
nillas et al., 2002), las tasas de extinción de los forami-
níferos bentónicos no superan el 10% en ninguno de los 
cortes estudiados. Más que una extinción en masa, los fo-
raminíferos bentónicos muestran una reorganización de la 
estructura de sus comunidades, incluyendo la desaparición 
temporal de taxones Lázaro y un drástico descenso en la 
diversidad, heterogeneidad y riqueza de géneros (Figs. 2 y 
3). En coincidencia con el límite K/Pg se registra un drás-
tico descenso en el porcentaje de los morfogrupos infau-
nales (25-45%) en los cortes mexicanos y españoles, así 
como en el sondeo de Blake Nose (Atlántico Noroeste). 
Este descenso, y el descenso en el porcentaje de bulimí-
nidos, sugiere una drástica disminución en el aporte ali-
menticio al fondo marino, relacionado con la extinción del 
plancton calcáreo en el límite K/Pg (d’Hondt et al., 1998; 
Alegret et al., 2001). Una situación similar se observa en 
los perfiles tunecinos; en el corte de El Kef, el porcentaje 
de los morfogrupos infaunales descendió un 30% en co-
incidencia con el límite K/Pg (Fig. 3). No obstante, esta 
disminución en el aporte alimenticio fue menos drástica en 
Blake Nose (Atlántico Noroeste) y en Hess Rise (Pacífico 
Norte), donde las asociaciones no reflejan condiciones oli-
gotróficas severas, sino un descenso moderado en el aporte 
alimenticio seguido de una rápida recuperación.

Al contrario de lo que ocurre en la mayoría de los cor-
tes (incluyendo el corte estratotípico de El Kef, Fig. 3) y 
sondeos, no se observan cambios en la composición de 
los morfogrupos en el límite K/Pg en el sondeo 1262 de 
Walvis Ridge (Atlántico Sureste), donde el aumento de 
los morfotipos infaunales “redondeados planispiralados” 
y “esféricos” como Pullenia Parker & Jones, 1862, glo-
bulina d’Orbigny, 1839 o Quadrimorphina Finlay, 1939 
compensa la pérdida de morfotipos infaunales “alargados 
y cilíndricos” (Alegret & Thomas, 2007). En este sondeo, 
el drástico descenso en la tasa de acumulación de forami-
níferos bentónicos en el límite K/Pg, y el descenso en el 
porcentaje de bulimínidos, sugieren una disminución en 
el aporte alimenticio, pero esto se contradice con la au-
sencia de cambios en el porcentaje de los morfogrupos 
infaunales. La abundancia de taxones oportunistas, y las 
fluctuaciones en la diversidad, heterogeneidad y en la tasa 

de acumulación de foraminíferos bentónicos, sugieren que 
tras el límite K/Pg hubo un periodo de fuertes fluctuacio-
nes en el aporte alimenticio. 

Aunque algunos autores (Kyte et al., 1980; Kajiwara & 
Kaiho, 1992) han sugerido que el fondo del océano pudo 
ser anóxico tras el límite K/Pg, únicamente existen eviden-
cias de anoxia local o regional (ej., en la Fish Clay de Di-
namarca, Coccioni & Galeotti, 1998; o en varias localida-
des del Tethys, Martínez-Ruiz et al., 1992; Coccioni et al., 
1993; Kaiho et al., 1999). No obstante, la anoxia o disoxia 
no se extendió a lo largo de todo el Tethys (Peryt et al., 
2002). No se han hallado evidencias de baja oxigenación 
en los cortes tunecinos (incluyendo el corte estratotípico 
de El Kef), donde la abundancia de especies con gran-
des poros en sus conchas como Cibicidoides pseudoacu-
tus (Nakkady, 1950) (Fig. 4d-e) es típica de medios bien 
oxigenados. Tampoco se observan condiciones de escasa 
oxigenación en los perfiles mexicanos ni en Blake Nose, 
aunque un corto episodio de anoxia podría haber desapa-
recido de su registro sedimentario como resultado de los 
desprendimientos de masas registrados en esta zona (ej., 
Klaus et al., 2000; Alegret & Thomas, 2005). 

La anoxia ha sido relacionada por algunos autores con 
un exceso de biomasa, resultante de los organismos que 
murieron en las extinciones (Kyte et al., 1980; Coccioni et 
al., 1993; Coccioni & Galeotti, 1998), pero Alegret et al. 
(2003) discutieron que esta hipótesis es cuantitativamente 
improbable, dado que la biomasa oceánica en la actualidad 
supone sólo una pequeña fracción de la biomasa total, y 
la oxidación de incluso toda la biomasa oceánica no lle-
garía a consumir suficiente oxígeno como para mantener 
los oceános anóxicos durante miles de años. Una expli-
cación para la anoxia podría ser la oxidación del metano 
de los gases hidratados liberados por la desestabilización 
de los márgenes continentales tras el impacto del K/Pg 
(Alegret et al., 2003). 

Al igual que en el corte estratotípico de El Kef, en 
otros cortes y sondeos del Tethys (ej. Caravaca, Agost, Aïn 
Settara), del Atlántico Sureste (Walvis Ridge), del Pacífico 
Norte (Hess Rise), Atlántico Noroeste (Blake Nose) y At-
lántico Noreste (Bidart, Bahía de Loya), las asociaciones 
del Daniense basal contienen cortos picos cuantitativos 
(<Zona Pα) de especies oportunistas que indican inesta-
bilidad ambiental, concretamente en el aporte alimenticio 
(Alegret & Thomas, 2005, 2007; Alegret, 2007). Aun así, 
queda abierta la pregunta de qué cambios paleoambien-
tales provocaron la aparición de estos picos de especies 
oportunistas a nivel global. En numerosas localidades, el 
aporte alimenticio al medio bentónico (según los índices de 
foraminíferos bentónicos) disminuyó durante varios miles 
de años tras el límite K/Pg, pero en Hess Rise el aporte 
alimenticio parece haber aumentado; en algunos cortes del 
Tethys (ej., Caravaca, Agost) el desarrollo de condiciones 
de baja oxigenación refleja un incremento aún mayor en el 
flujo de carbono orgánico. La ausencia de extinciones de 
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foraminíferos bentónicos en medios profundos indica que 
no hubo anoxia global tras el límite K/Pg, y que no sólo 
el aporte alimenticio se recuperó más rápido de lo sugeri-
do (modelo Strangelove ocean; Hsü & McKenzie, 1985), 
sino que también su transporte al fondo marino se recuperó 
más rápido que los resultados obtenidos en el modelo del 
“Océano vivo” propuesto por Coxall et al. (2006). 

La biomasa de los productores primarios en los océanos 
y el flujo de materia orgánica al fondo debieron de recupe-
rarse más rápido que la diversidad de la biota planctónica, 
a través de la proliferación masiva de taxones oportunistas 
restringidos a regiones determinadas, tal y como muestra 
la distribución geográficamente limitada de arcillas negras 
laminadas. Estos cortos picos de fitoplancton generaron un 
aporte de alimento al fondo oceánico muy variable en ca-
lidad y cantidad, provocando estrés medioambiental en las 
asociaciones bentónicas. Dicho estrés pudo deberse a un 
alto aporte alimenticio por parte de productores primarios 
que serían difíciles de digerir por los foraminíferos bentó-
nicos, como diversas especies de dinoflagelados (Alegret 
et al., 2003; Alegret & Thomas, 2004). Así, los cambios 
paleoambientales en medios profundos variaron geográfi-
camente, con importantes diferencias en el grado y dura-
ción del colapso en la productividad primaria expresada 
en términos de biomasa más que en términos de diversi-
dad. Las condiciones paleoambientales no se recuperaron 
en los cortes y sondeos estudiados hasta, por lo menos, la 
segunda mitad de la Biozona de Parasubbotina pseudobu-
lloides (unos 300.000 años tras el límite K/Pg).

El registro de los isótopos del carbono en conchas de 
foraminíferos bentónicos y en la fracción carbonatada fina 
reflejan un rápido colapso de los valores superficiales has-
ta igualar los valores de las aguas profundas en el límite 
K/Pg debido a un descenso en los valores del sedimento 
y un incremento en los valores bentónicos. Este registro 
concuerda con la señal esperada durante un corto colapso 
de la productividad primaria en el límite K/Pg. Sin em-
bargo, en algunos sondeos como el Sondeo 1262 de Wal-
vis Ridge (Atlántico Sureste), tras el colapso del límite 
K/Pg se observa un gradiente inverso, con valores muy 

negativos en los isótopos del sedimento, que muestran un 
pico unos 200.000 años tras el límite K/Pg (Thomas et 
al., 2007). Una posible explicación del gradiente inverso 
en los isótopos del carbono sería la presencia de corrien-
tes de surgencia locales o regionales, que en los océanos 
actuales confieren a los foraminíferos planctónicos valo-
res de los isótopos de carbono más negativos que los que 
presentan los foraminíferos bentónicos (Smart & Thomas, 
2006). En Walvis Ridge, la alta tasa de acumulación de 
foraminíferos bentónicos tras el límite K/Pg indica un ele-
vado aporte alimenticio al fondo oceánico. Sin embargo, 
en las mismas muestras se registran valores mínimos de 
δ13C en el sedimento y bajos íncides de diversidad, lo que 
sugiere que se trataba además de un medio de gran estrés 
y amplias fluctuaciones ambientales con alteraciones en 
la estratificación oceánica.

Si la productividad y la transferencia de alimento al fon-
do marino se recuperaron más rápido de lo asumido hasta 
el momento, se podría explicar la ausencia de una extin-
ción masiva en los foraminíferos bentónicos. En ese caso, 
no obstante, se ha de encontrar una explicación para la per-
sistente ausencia de los gradientes de los isótopos de car-
bono bentónicos-planctónicos. Son necesarios más análisis 
del δ13C en el bentos y en el plancton para explicar por qué 
estos valores confluyen, e incluso los valores superficiales 
se llegan a hacer más ligeros que los bentónicos (gradiente 
inverso) en numerosas localidades, lo que supone la adición 
de isótopos ligeros del carbono al sistema océano-atmósfera 
durante largos periodos de tiempo (105 años). Para concluir, 
no existe actualmente una explicación de los registros de 
los isótopos del carbono a través del límite K/Pg. Es nece-
sario realizar análisis de mayor resolución para documen-
tar si el gradiente negativo se produjo a nivel global (refle-
jando por tanto el ciclo de carbono global) o a nivel local 
o regional (reflejando la productividad o el transporte de 
materia orgánica), o si fue aleatorio (reflejando efectos de 
la diagénesis). El estudio detallado de las asociaciones de 
foraminíferos bentónicos puede aportar información sobre 
los cambios en los medios oceánicos y en el ciclo del car-
bono oceánico durante el límite K/Pg.

figura 4. Fotografías de microscopio electrónico de barrido de los foraminíferos bentónicos más característicos hallados en el cor-
te estratotípico de El Kef (Túnez). a1-2, Alabamina wilcoxensis Toulmin, 1941 (muestra Kef 12,7). b1-2, Anomalinoides 
susanaensis (Browning in Mallory, 1959) (muestra Kef 21,95). c1-2, Anomalinoides rubiginosus (Cushman, 1926) (mues-
tra Kef 21,95). d1-2, Cibicidoides pseudoacutus (Nakkady, 1950) (muestra Kef 12,7). e1-2, Cibicidoides pseudoacutus 
(Nakkady, 1950) (muestra Kef 21,95). f, g1-2, Stensioeina beccariiformis (White, 1928) (muestra Kef 21,95). h1-2, Sli-
teria varsoviensis Gawor-Biedowa, 1992 (muestra Kef 3). i1-2, Anomalinoides ammonoides (Reuss, 1844) (muestra Kef 
21,95). j, oridorsalis plummerae (Cushman, 1948) (muestra Kef 21,95). Las escalas equivalen a 100 micras.

 Scanning electron-microscope photographs of the most characteristic benthic foraminifera from the stratotype section of 
el Kef (tunisia). a1-2, Alabamina wilcoxensis toulmin, 1941 (sample Kef 12,7). b1-2, Anomalinoides susanaensis (Brow-
ning in Mallory, 1959) (sample Kef 21,95). c1-2, Anomalinoides rubiginosus (Cushman, 1926) (sample Kef 21,95). d1-2, 
Cibicidoides pseudoacutus (Nakkady, 1950) (sample Kef 12,7). e1-2, Cibicidoides pseudoacutus (Nakkady, 1950) (sample 
Kef 21,95). f, g1-2, Stensioeina beccariiformis (White, 1928) (sample Kef 21,95). h1-2, Sliteria varsoviensis gawor-Bie-
dowa, 1992 (sample Kef 3). i1-2, Anomalinoides ammonoides (reuss, 1844) (sample Kef 21,95). j, Oridorsalis plummerae 
(Cushman, 1948) (sample Kef 21,95). Scale bars: 100 microns.
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conclusionEs

Mientras los foraminíferos planctónicos y el nanoplanc-
ton calcáreo sufrieron importantes extinciones en masa du-
rante el límite K/Pg, los foraminíferos bentónicos no ex-
perimentaron extinciones significativas, pero sí muestran 
cambios temporales en la composición de sus asociaciones. 
Los cambios experimentados por los foraminíferos bentó-
nicos en el límite K/Pg han sido interpretados como resul-
tantes del colapso de la cadena alimenticia pelágica y de 
la escasez de aporte alimenticio al medio bentónico, como 
consecuencia de la extinción en masa del plancton calcáreo. 
Sin embargo, los cambios en la composición de las asocia-
ciones bentónicas tras el límite K/Pg fueron geográficamente 
variables, y no existe un consenso en cuanto a la interpreta-
ción paleoambiental detallada de las asociaciones. 

Existen evidencias de que la productividad y la trans-
ferencia de alimento al fondo marino se recuperaron más 
rápido de lo que se asume, a través de la proliferación de 
determinadas especies de fitoplancton limitadas a regio-
nes determinadas, que generaron un aporte de alimento al 
fondo oceánico muy variable en calidad y cantidad, pro-
vocando estrés medioambiental en las asociaciones ben-
tónicas. Dicho estrés pudo deberse a un elevado aporte 
alimenticio por parte de productores primarios que serían 
difíciles de digerir por los foraminíferos bentónicos, como 
diversas especies de dinoflagelados. Como resultado, las 
asociaciones del Daniense basal contienen picos cuantita-
tivos de especies de foraminíferos bentónicos oportunistas 
que indican inestabilidad ambiental. 

El desarrollo de un gradiente inverso en los isótopos del 
carbono bentónicos-planctónicos en algunos sondeos, como 
en Walvis Ridge, podría deberse a la presencia de corrientes 
de surgencia locales o regionales. El gradiente inverso des-
apareció gradualmente, y las condiciones paleoambientales 
no se recuperaron en los cortes y sondeos estudiados hasta, 
por lo menos, la segunda mitad de la Biozona de Parasubbo-
tina pseudobulloides (∼300 ka tras el límite K/Pg).
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apéndice i. Lista taxonómica con las referencias originales de las especies de foraminíferos bentónicos representadas en la figura 2.
	 Taxonomic	list	including	the	original	references	of	the	benthic	foraminiferal	species	plotted	in	figure	2.	

Alabamina wilcoxensis Toulmin 
1941 Alabamina wilcoxensis Toulmin, p. 603, lám. 81, figs. 10-
14; textfig. 4A-C.

Anomalinoides acutus (Plummer) 
1926 Anomalina ammonoides (Reuss) var. acuta Plummer, p. 
149, lám. 10, figs. 2a-c.

Anomalinoides ammonoides (Reuss) 
1844 rotalina ammonoides Reuss, p. 214.

Anomalinoides rubiginosus (Cushman)
1926 Anomalina rubiginosa Cushman, p. 607, lám. 21, figs. 6a-c.

Anomalinoides susanaensis (Browning)
1959 Cibicides susanaensis Browning (en Mallory, 1959), p. 
271, lám. 32, figs. 11, 12.

Arenoturrispirillina tunisiana Peryt, Alegret & Molina.
2004 Arenoturrispirillina tunisiana Peryt, Alegret & Molina, p. 
402, lám. 1, figs. 5-7.

Bolivinoides delicatulus Cushman
1927 Bolivinoides decorata (Jones) var. delicatula Cushman, p. 
90, lám. 12, fig. 8.

Bolivinoides draco (Marsson)
1878 Bolivina draco Marsson, p. 157, lám. 3, fig. 25.

Bulimina strobila Marie 
1941 Bulimina strobila Marie, p. 265, lám. 32, fig. 302.

Cibicidoides abudurbensis (Nakkady) 
1950 Cibicides abudurbensis Nakkady, p. 691, lám. 90, figs. 
35-38.

Cibicidoides alleni (Plummer)
1926 truncatulina alleni Plummer, p. 144, lám. 10, fig. 4.

Cibicidoides ekblomi Brotzen
1948 Cibicidoides ekblomi Brotzen, p. 82, lám. 13, fig. 2.

Cibicidoides howelli (Toulmin)
1941 Cibicides howelli Toulmin, p. 609, lám. 82, figs. 16-18.

Cibicidoides hyphalus (Fisher)
1969 Anomalinoides hyphalus. Fisher, p. 198, fig. 3.

Cibicidoides proprius Brotzen
1948 Cibicidoides proprius Brotzen, p. 78, lám. 12, figs. 3, 4.

Cibicidoides pseudoacutus (Nakkady)
1950 Anomalina pseudoacuta Nakkady, p. 691, lám. 90, figs. 
29-32.

Coryphostoma decurrens (Ehrenberg)
1854 grammostomum? decurrens Ehrenberg, p. 22, lám. 30, fig. 
17 (fide Ellis & Messina, Cat. Foram.) 

Coryphostoma incrassata (Reuss)
1851 Bolivina incrassata Reuss, p. 45, lám. 4, fig. 13.

Coryphostoma incrassata gigantea (Wicher) 
1949 Bolivina incrassata Reuss, forma gigantea Wicher, p. 57, 
lám. 5, figs. 2-3.

Eouvigerina subsculptura McNeil & Caldwell 
1981 eouvigerina subsculptura (nomen novum) McNeil & Cald-
well, p. 21, lám. 18, figs. 20, 21. 

Gaudryina pyramidata Cushman 
1926 gaudryina laevigata Franke var. pyramidata Cushman, p. 
587, lám. 16, figs. 8a-b. 

Gyroidinoides beisseli (White) emend. Alegret & Thomas, 
2001
1928 gyroidina beisseli White, p. 291-292, lám. 39, figs. 7a-c.
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Gyroidinoides depressus (Alth)
1850 rotalina depressa Alth, p.266, lám. 13, fig. 21.

Gyroidinoides girardanus (Reuss) 
1851 rotalina girardana Reuss, p. 73, lám. 5, fig. 34.

Gyroidinoides globosus (Hagenow) emend Alegret & Thomas, 
2001
1842 Nonionina globosa Hagenow, p. 574.

Loxostomoides applinae (Plummer)
1926 Bolivina applini Plummer, p. 69, lám. 4, fig. 1.

Nuttallides truempyi (Nuttall) 
1930 eponides truempyi Nuttall, p. 287, lám. 24, figs. 9, 13, 14.

Oridorsalis plummerae (Cushman)
1948 eponides plummerae Cushman, p. 44, lám. 8, fig. 9.

Osangularia plummerae Brotzen
1940 osangularia plummerae Brotzen, p. 30, textfig. 8.

Paralabamina lunata (Brotzen)
1948 eponides lunata Brotzen, p. 77, lám. 10, figs. 17, 18.

Praeglobobulimina quadrata (Plummer) 
1926 Bulimina quadrata Plummer, p. 72, lám. 4, figs. 4, 5.

Pseudouvigerina plummerae Cushman
1927 Pseudouvigerina plummerae Cushman, p. 115, lám. 23, 
fig. 8.

Pulsiphonina prima (Plummer)
1926 Siphonina prima Plummer, p. 148, lám. 12, fig. 4.

Pyramidina prolixa (Cushman & Parker)
1935 Bulimina prolixa Cushman & Parker, p. 98, lám. 15, fig. 5.

Repmanina charoides (Jones & Parker)
1860 trochammina squamata Jones & Parker var. charoides Jo-
nes & Parker, p. 304.

Sitella cushmani (Sandidge)
1932 Buliminella cushmani Sandidge, p. 280, lám. 42, figs. 18-19.

Sitella fabilis (Cushman & Parker) 
1936 Buliminella fabilis Cushman & Parker, p. 7, lám. 2, fig. 5.

Sliteria varsoviensis Gawor-Biedowa 
1992 Sliteria varsoviensis Gawor-Biedowa, p. 156, lám. 33, 
figs. 9-13.

Spiroplectammina spectabilis (Grzybowski) 
1898 Spiroplecta spectabilis Grzybowski, p. 293, lám. 12, fig. 12.

Stensioeina beccariiformis (White)
1928 rotalia beccariiformis White, p. 287, lám. 39, figs. 2a-4c.

Tappanina selmensis (Cushman)
1933 Bolivinita selmensis Cushman, p. 58, lám. 7, figs. 3, 4.

Valvalabamina lenticula (Reuss) 
1845 rotalina lenticula Reuss, p. 35, lám. 12, fig. 17.


