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RESUMEN

Las Secuencias Deposicionales y la evolucién de los ecosistemas presentan un desarrollo semejante. Los episo-
dios iniciales se caracterizan por una entrada brusca de energia externa; posteriormente, la energia acumulada se
degrada en un proceso lento. Las modificaciones de los ecosistemas quedan reflejados en diferentes comporta-
mientos evolutivos de los organismos.

El estudio de las relaciones entre el desarrollo de una Secuencia Deposicional, los cambios de los ecosisternas
y el comportamiento evolutivo de dos taxa diferentes (Nummulites del Eoceno y cardfitas del Cretdcico) ha permi-
tido establecer en que momento del desarrollo de una Secuencia Deposicional se sittian los procesos de especia-
cion, extincién, transformacién anagenética y stasis. :

Los intervalos transgresivos que implicaron una ampliacién del habitat, favorecieron en ambos casos los pro-
cesos de especiacion. Los procesos.de extincion en Nummulites estuvieron relacionados con cambios en la circula-
cion de aguas marinas durante el desarrollo de prismas progradantes. En las card6fitas estos procesos tuvieron lugar
por inundacién de los ambientes lacustres-palustres carbonatados y cuando estos ambientes fueron sustituidos por
marismas siliciclasticas con las primeras angiospermas acudticas. Las transformaciones anagenéticas y las etapas
de stasis reflejan momentos de estabilidad ambiental (estabilizacién de altos o bajos niveles del mar en el caso
de las carofitas).

Palabras claves: Secuencias Deposicionales, Evolucion Bioldgica, Nummulites, Eoceno, Cardfitas, Cretécico. ,

ABSTRACT

Speciation, extinction, anagenetic transformation and stasis of both Eocene Nummulites of the South-Pyrenean
Basin and Cretaceous Charophyta from the Mesogea ocurred at particular moments during the developement of
a Depositional Sequence, as it has been observed in a comparison between the evolution of this taxa, the changes
in their respective ecosystems and the development of the related Depositional Sequences.

Larger foraminifera and charophyte speciation took place during sea level rises that widened and diversified
the habitats of these organisms.

Species extinctions occurred in different paleoenvironmental settings. Nevertheless, all these situations result
from physical or ecological changes, that made the development of large foraminifera or charophytes difficult.
Thus, the extinction of Nummulites is often associated with reductions in the surface of the carbonatic platforms.
At the end of Bartonian, the extinction of large Nummulites can be correlated with a change in the form of the
basin margin, that passed from being homoclinal to present an accentuated slope. This slope was created by a
progradating highstand system tract that probably produced important changes in the submarine currents. The
new basin margin form favoured the development of submarine convective currents and the eutrofisation of wa-
ters, which determined the substitution of Nummulites by other, more competitive organisms like corals. In an
other example we conclude that Assi/ina became prematurely extinct in the Upper Lutetian of the South-Pyrenean
Basin as a result of the substitution of the carbonatic sedimentation in the plataform by a siliciclastic, muddy,
prodeltaic sedimentation. In that case, the last cause of the extinction was a tectonic reactivation of the detritic
supplies.

In the Mesogean Charophyta, the extintion of species is related to the flooding of the oligotrophic, stable
and wide carbonatic swamps (‘‘Purbeck-Weald”’ facies) in the Aptian. These environments were substituted by
paralic siliciclastic swamps, inadequate for the development of charophytes. At the same time, subaquatic angios-
perms became dominant in the marshy environments and displaced charophytes.

The anagenetic transformation of species has only been studied in the Clavatoraceae, a charophyte family
with a large number of gradually changing species.
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The acceleration of anagenetic processes was always related to the stabilisation of regional wide carbonatic
swamps. This setting was extremly favourable to the development of charophytes. It took place during the Berria-
sian and the Lower Barremian and coincided with a stabilisation of a high sea level.

Stasis occurred in Clavatoraceae during the Valanginian and the Hauterivian. It coincided with a progressive
reduction in the extension of the carbonatic swamps, which was produced in part by a stable low sea level and

in part by slow subsidence velocity.

Key words: Depositional Sequence, Biological Evolution, Nummulites, Eocene, Charophyta, Cretaceous.
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1. INTRODUCCION

La evolucidn bioldgica estd influida por la evolu-
cidn de los ecosistemas. En este sentido, Margalef (1986)
ha considerado los ecosistemas como maquinas que im-
pulsan la evolucién de los organismos. Los cambios en
los ecosistemas presentan, seglin el mismo autor, una
marcada asimetria. Los cambios rapidos se asocian a
entradas de energia externa, imprevisibles por el eco-
sistema (impactos energéticos), que determinan una
simplificacién del mismo o el inicio de unas nuevas con-
diciones ambientales. Los cambios lentos reflejan una
degradacion progresiva de la energia inicial y correspon-
den a procesos de autoorganizacion del ecosistema. Los
diferentes impactos energéticos delimitan, de hecho, dis-
continuidades en la evolucién de los ecosistemas.

Las Secuencias Deposicionales, en el sentido de
Hagq et al. (1987), presentan un desarrollo energético
discontinuo similar al de los ecosistemas. En ellas, las
entradas de energia externa se originan como conse-
cuencia de los cambios relativos del nivel del mar. Des-
de el punto de vista hidrodindmico, una subida o un
descenso del nivel del mar representa una variacién en
la energia potencial de la masa de agua. Esta variacién
de energia potencial se traduce en una variacién de ener-
gia cinética, que el mar invierte sobre el sistema sedi-
mentario en parte en forma de trabajo. El trabajo apor-
tado por la subida del nivel del mar permite la cons-
truccién del prisma agradante (intervalo transgresivo)
mientras que su descenso determina la erosidn corres-
pondiente a la superficie de limite de secuencia y la se-
dimentacién del cono submarino. En los momentos de
inflexién de la curva de oscilacién del nivel del mar la
variacién de energia es minima y en consecuencia el tra-
bajo realizado por el mar sobre el sistema sedimenta-
rio también es reducido. En estos momentos el sistema
sedimentario puede desarrollar su propio potencial
energético en la construccion de prismas progradantes
(HST, LST, SMW,).

En consecuencia con lo expuesto anteriormente, el
desarrollo de los ecosistemas y de una Secuencia De-
posicional son anadlogos desde el punto de vista de los
cambios energéticos. Ambos presentan una entrada ra-
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pida de energia externa y un desarrollo lento de la ener-
gia acumulada.

En este trabajo estudiamos la respuesta de los or-
ganismos a los cambios energéticos de su marco fisico,
durante el desarrollo de una Secuencia Deposicional.
El estudio se ha realizado a partir de dos ejemplos muy
distintos tanto desde el punto de vista bioldgico (ma-
croforaminiferos y cardfitas), como paleogeografico
(plataforma marina en un marco tecténico compresi-
vo, marismas carbonatadas en un marco tectonico dis-
tensivo), como cronoestratigrafico (Eoceno y Cretdci-
co). Sin embargo, ambos ejemplos se situan en ambien-
tes sedimentarios donde los intercambios energéticos en-
tre el mar y el continente son muy manifiestos. Por ello,
constituyen una buena base para el analisis propuesto.

Desde el punto de vista paleontoldgico queremos
destacar que el concepto de especie utilizado en el tra-
bajo es el de especie evolutiva, definido por Wiley
(1981). Las lineas filéticas con sucesion de especies gra-
dualistas de la sistematica tradicional se han conside-
rado especies evolutivas que modifican gradualmente
sus caracteristicas iniciales sin experimentar procesos
de especiacion. Estos cambios graduales se han deno-
minado transformacion anagenética de una especie evo-
lutiva. Los procesos de especiacidn corresponden a los
procesos de escision definidos por Wiley (1981) y Ax
(1984).

En el caso de los Nummulites aunque se ha utili-
zado el concepto de especie evolutiva, se mantienen las
denominaciones tradicionales para cada intervalo cro-
noestratigrafico, mientras que las especies de carofitas
se han designado de acuerdo con la revision sistemati-
ca propuesta por Martin-Closas (tesis doctoral, en
elaboracién).

2. Nummulites DEL EOCENO PIRENAICO Y
SU RELACION CON LAS SECUENCIAS
DEPOSICIONALES.

2.1. Generalidades sobre los Nummulites

La evolucién de los Nummulites estuvo fuertemen-
te condicionada por su distribucion ambiental. Esta dis-
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tribucion estd determinada sobretodo por la existencia
de una relacion simbidtica con algas.

La actividad simbidtica entre foraminiferos y al-
gas (cianoficeas, rodoficeas, diatomeas, cloroficeas o
dinoflagelados) es fundamental para el desarrollo de
los macroforaminiferos (Hallock, 1978; Leutenegger,
1977a, b; Lipps, 1983). En dicha relacion el alga sim-
bionte facilita la eliminacién de CO: (Hansen y Dal-
berg, 1979),incrementa la tasa de calcificacién del es-
queleto del foraminifero (Cowen, 1983; Erez, 1978; Ha-
llock y Hansen, 1978; Lee, 1980), y aporta energia su-
plementaria (nutrientes elaborados en la fotosintesis)
utilizable por el foraminifero (Leutenegger, 1984; We-
fer et al., 1981). En condiciones de laboratorio extre-
madamente oligotréficas el foraminifero favorece el de-
sarrollo de los simbiontes “‘cultivindolos’’ como par-
ticulas alimenticias para su sustento (Hallock, 1982;
Lipps, 1983). Asi, por un lado, la presencia de simbion-
tes contribuye al éxito de la colonizacion del medio por
parte de los macroforaminiferos (Bé y Hutson, 1977;
Cowen, 1983), pero por otro lado ejerce un control so-
bre la distribucién batimétrica de los mismos al condi-
cionar la intensidad de la luz necesaria (Hallock, 1979,
1981; Hallock y Hansen, 1978).

Desde un punto de vista paleoecoldgico los ma-
croforaminiferos se desarrollan preferentemente en los
siguientes medios: a) Plataformas que no sobrepasen
el limite eufético. Los simbiontes con cloroficeas se si-
tuan en aguas someras, los que poseen cianoficeas se
desarrollan entre 0-70 m y los que tienen diatomeas
entre 0-130 m. (Hottinger, 1982; Leutenegger, 1984). b)
Aguas sin turbulencias (Cowen, 1983) c) Medios de ca-
racter oligotrdfico, pobres en fitoplancton (Hallock,
1982, 1985).

En consecuencia, los medios adecuados para el de-
sarrollo de los macroforaminiferos con simbiontes, son
los que presentan condiciones oligotroficas y euféticas,
correspondientes a plataformas someras y mares epi-
continentales, con un minimo ‘‘upwelling’’ y minimo
aporte fluvial (conveccion ocednica reducida y creacién
de fondos ocednicos euxinicos) y uniformidad climati-
ca sin cambios fuertes estacionales de luz y temperatu-
ra (zonas tropicales y subtropicales).

Estos medios se desarrollaron ampliamente en mo-
mentos transgresivos a lo largo de la historia geoldgi-
ca. Estuvieron asociados a grandes secuencias deposi-
cionales carbonaticas y coincidieron con momentos de
radiacién de macroforaminiferos. En concreto podemos
mencionar la radiacién de los fusulinidos durante el
Pensylvaniense-Pérmico, de los orbitolinidos y orbitoi-
didos durante el Cretacico, de los alveolinidos, num-
mulitidos, discociclinidos, etc... durante el Eoceno y de
los miogipsinidos y lepidociclinidos durante el Oligo-
ceno superior-Mioceno inferior (Hallock, 1982, 1985;
Tappan y Loeblich, 1988).

Un descenso del nivel del mar produce una deses-
tabilizacion del medio, y puede ir acompafiada de un
aumento del aporte detritico, la creacién de un sistema
de corrientes ocednicas importantes, y de gradientes de
temperatura verticales y latitudinales fuertes. En estas

condiciones las especies oportunistas con estrategia de
vida r (elevada tasa de reproduccién y crecimiento ra-
pido) tienen su maxima expansién, mientras que los
macroforaminiferos con estrategia de vida K (reproduc-
cién anual y crecimiento lento), son menos competen-
tes (Cowen, 1983; Hallock, 1985). Localmente la eutro-
fizacién que se produce en los arrecifes coralinos y el
enriquecimiento de nutrientes por corrientes de upwe-
lling en la plataforma, son factores limitantes para el
desarrollo de foraminiferos con simbiontes (Cowen,
1983).

2.2. Evolucién y ciclos eustdticos

La relacion entre evolucidén y ciclos eustaticos se
ha sintetizado en la figura 1. El nimero de especies por
biozona se ha obtenido a partir de los datos de Schaub
(1981), Serra-Kiel (1984) y Tosquella (1988). Las prime-
ras especies se encuentran en la base del Ilerdiense in-
ferior y su aparicion es una de las caracteristicas que
definen el limite inferior de este piso.

Observemos que desde el Ilerdiense inferior al Cui-
siense inferior se produce un incremento progresivo del
numero de especies, a la vez que la envolvente de los
diferentes ciclos eustdticos va aumentando su caracter
transgresivo. Durante el Cuisiense medio y superior se
reduce el nimero de especies, al mismo tiempo que la
envolvente de los ciclos eustaticos indica un descenso
del nivel del mar. Este descenso es muy marcado en el
Cuisiense superior.

En la base del Luteciense inferior (Biozona N. ga-
llensis) se inicid otro incremento del nimero de espe-
cies hasta el Luteciense medio. Destaquemos que el Lu-
teciense inferior y medio coinciden con méximos trans-
gresivos. Al contrario, el descenso del nivel del mar du-
rante el Luteciense superior quedé marcado por una
brusca disminucién del nimero de especies. La trans-
gresién Bartoniense se sefiala con otro incremento del
niimero de especies. Por ultimo el cardcter regresivo del
Priaboniense y base del Oligoceno determiné una dis-
minucién progresiva del niimero de especies.

En resumen, los incrementos progresivos o rapi-
dos del nimero de especies coinciden con envolventes
que indican un incremento progresivo de la intensidad
de los intervalos transgresivos 0 méaximos transgresivos
muy desarrollados. La reduccién del niimero de espe-
cies se puede relacionar con descensos progresivos o
bruscos del nivel del mar.

De estas observaciones y de los datos bioldgicos
que se han expuesto anteriormente, se concluye que los
intervalos transgresivos, acompafiados del desarrollo de
extensas plataformas y una mayor diversificacién de los
medios, son momentos con un numero mayor de espe-
cies y por tanto con una mayor tasa de especiacién. Al
contrario, durante las bajadas del nivel del mar se pro-
duce una reduccién del numero de especies; es decir,
un aumento de la tasa de extincion.

En la Cuenca Eocena del Pirineo, los mdximos en
la distribucion temporal del nimero de especies coin-
ciden con el desarrollo de plataformas carbonatadas.

Rev. Soc. Geol. Espana, 2, (3-4) (1989)
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Este es el caso del incremento de especies en el
Ilerdiense-Cuisiense inferior relacionado con las For-
maciones Calizas de Alveolinas y Calizas de Boltafia,
en el Luteciense basal con la Formacion Penya, el Lu-
teciense inferior y medio con las Formaciones Calizas
de Tavertet y Calizas de Guara, y en el Bartoniense con
las Formaciones de Collbas, Areniscas de Sabifidnigo,
Margas de Arguis, etc...

El desfase entre los limites de los ciclos eustaticos
globales y los limites de las columnas correspondientes
a la variacién del nimero de especies en la figura 1 se
debe al hecho que el desarrollo de una biozona (utili-
zada como unidad de tiempo para el diagrama de va-
riacion de especies) puede integrar varios ciclos eusta-
ticos. Un conocimiento estratigrafico y paleontolégico
mads detallado permitira en el futuro precisar la rela-
cidn entre las diferentes especiaciones y sus correspon-
dientes intervalos transgresivos.

2.3. La influencia de los factores tectonicos.

Los datos disponibles actualmente, indican que los
intervalos transgresivos que regulan las pautas evoluti-
vas de los Nummulites, se deben a ciclos eustaticos glo-
bales. Sin embargo, las modificaciones sedimentarias
que se producen en una cuenca tecténicamente activa,
también pueden influir en los cambios bioldgicos. Asi,
en la Cuenca Eocena del Pirineo, la formacién de bio-

provincias y las extinciones locales responden a modi- -

ficaciones de los ecosistemas, provocadas por la evolu-
cién tectosedimentaria de la cuenca.

Via (1959), en su estudio de la fauna carcinica del
Eoceno pirenaico, observd que las especies del Lutecien-
se del sector oriental de la cuenca, entre el rio Segre y
el Mediterraneo, comprendian numerosos endemismos.
Por el contrario, las especies del sector occidental eran
las mas cosmopolitas. Por este motivo, el autor citado
definié dos bioprovincias separadas por un umbral, que
actuaria como frontera biolégica. Posteriormente Serra-
Kiel (1984) reconocid igualmente las dos bioprovincias
lutecienses a partir de la distribucidon paleogeografica
de las especies de Nummulites. Segun este autor la di-
ferenciacién faunistica de la provincia oriental estaria
determinada por una modificacién de las condiciones
ecoldgicas de este sector de la Cuenca Eocena del Piri-
neo (zona comprendida entre Mediano-Boltafia y el Me-
diterraneo). Los cambios ecoldgicos se podrian atribuir
al desplazamiento progresivo del Manto del Cotiella-
Montsec, desde el Ilerdiense superior al Luteciense in-
ferior (Soler-Sampere y Garrido, 1970).

En lo que se refiere a los Nummulites las dos bio-
provincias lutecienses presentan las siguientes
caracteristicas:

a) N.crusafonti, N. tavertetensis , N.puigsecensis
(todas del gr. N. perforatus) del Luteciense medio y su-
perior son exclusivos del sector oriental de la cuenca,
donde se desarrollaron con extraordinaria abundancia.
En el sector occidental (comprendido entre Mediano-
Boltafia y el Atlantico) el gr. N. perforatus esta repre-
sentado por otras especies (N. crassus, N. deshayesi, N.

aturicus...) mds cosmopolitas.

b) Ausencia en el sector oriental de la especie evo-
lutiva que incluye N. millecaput, muy abundante en el
sector occidental.

c) Ausencia en el sector oriental de otros géneros
de macroforaminiferos como Operculina, Discocyclina
y presencia limitada de Assilina, en contraste con el res-
to de la cuenca.

Pensamos que la diferenciacién de las dos biopro-
vincias se puede atribuir a la existencia de una ecocli-
na (cambio brusco en las condiciones ecoldgicas). El
aislamiento paleogeogrifico completo entre los dos sec-
tores de la cuenca nos parece muy improbable, como
se deduce de los datos actuales sobre su geometria.

A continuacién exponemos los argumentos que
nos llevan a relacionar esta ecoclina con la formacién
de una zona de aguas estratificadas con fondos andxi-
cos en el margen oeste del sector oriental.

Los argumentos paleontoldgicos se refieren a la dis-
tribucién paleoambiental de los macroforaminiferos. La
figura 2 elaborada a partir de Molina ef al, (1981) y
Teixell y Serra-Kiel (1988), indica la distribucién hori-
zontal de estos organismos durante el Eoceno medio
(Luteciense y Bartoniense). Todos estos macroforami-
niferos requieren aguas euxinicas para su desarrollo. En
la plataforma luteciense oriental sélo se encuentran las
formas de Nummulites y macroforaminiferos més pro-
ximales a la linea de costa (A/veolina, Orbitolites...), en
la zona de transito del near-shore con la plataforma,
y faltan las formas caracteristicas de la plataforma,
especialmente Operculina, Discocyclina y Nummulites
de facies mds profundas (gr. N. millecaput), también
es destacable la practica ausencia de Assilina.

Desde el punto de vista sedimentoldgico, la com-
paracion entre las facies de cuenca de ambos sectores

- de la Cuenca Eocena del Pirineo, aporta m4s argumen-

tos en favor de esta hipdtesis. Concretamente, en el sec-
tor occidental, las facies de cuenca estdn representadas
por secuencias turbiditicas con ichnoespecies y bioclas-
tos que indican fondos euxinicos y plataformas ricas
en organismos. En el sector oriental, las facies mas dis-
tales son margas con sulfatos, pobres en fauna, de fon-
dos anodxicos. Estas margas estan relacionadas con la
progradacion de un aparato deltaico situado en el bor-
de nororiental de la cuenca. La paleogeografia que he-
mos descrito, con la diferenciacion de las dos biopro-
vincias pirenaicas durante el Luteciense, se ha represen-
tado en la fig. 3.

El conjunto de estos argumentos, indicaria que du-
rante el Luteciense, se desarrolld en el sector oriental
de la cuenca una plataforma de aguas estratificadas
con fondos andxicos; la columna de agua anéxica de-
bié comprender una gran parte de la columna total ya
que la zona euxinica solo permiti6 la vida a las espe-
cies de aguas menos profundas.

El proceso de formacion de una zona andxica, es-
t4 relacionado con el desplazamiento del Manto del
Cotiella-Montsec, que progresivamente habria creado
unas condiciones mas restringidas en el sector orien-
tal. A partir del Luteciense basal las corrientes de con-
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veccion quedaron anuladas y se generd un sistema de
aguas estratificadas en aquel sector. Por otro lado, la
reduccién extrema de la zona euxinica en la columna
de agua determind que no pudieran prosperar las es-
poras de los macroforaminiferos y las larvas de otros
organismos que llegaban al sector oriental desde el sec-
tor occidental. Por tanto, los procesos de especiacion
que se produjeron durante los intervalos transgresivos
del Luteciense, se tradujeron en el sector oriental en la
formacioén de endemismos. Posteriormente la transgre-
sion bartoniense, relacionada con un maximo eustdti-
co, homogeneizé la fauna de la cuenca.

Otro ejemplo sobre la influencia de los cambios
tectosedimentarios sobre la fauna, es la extincidn local
del género Assilina en el Luteciense superior en la Cuen-
ca Eocena del Pirineo. Este género presenta un rango
cronoestratigrafico que abarca desde el Thanetiense su-
perior al Bartoniense en facies de plataforma carbona-
tada. En la cuenca pirenaica, la gran progradacion pro-
vocada por la fase tecténica de cabalgamientos fuera
de secuencia imposibilité la formacién de una plata-
forma carbonatada y determind la extincién local pre-
matura de Assilina. En la figura 4, elaborada a partir
de Puigdefabregas ef al. (1986) se resume la relacion
entre los acontecimientos tecténicos, los ciclos sedimen-
tarios y las pautas evolutivas de los nummulitidos para
el sector oriental de la cuenca. En una primera fase de
calma tectdnica relativa y desplazamiento submarino
de los mantos se observa una fauna homogénea para
toda la cuenca. La formacidn del apilamiento antifor-
mal coincidiria con el fin del desplazamiento del Man-
to del Cotiella-Montsec en la zona central y seria la cau-
sa del origen de los endemismos y de las bioprovincias,
como ya se ha expuesto anteriormente. Por tltimo el
cabalgamiento fuera de secuencia impediria el desarro-
llo de plataformas carbonatadas y determinaria la ex-
tincién de Assilina.

2.4. La extincion de los grandes Nummulites.

Durante el Luteciense superior y Bartoniense, se
desarrollaron en la Mesogea especies de Nummulites
de grandes dimensiones, que alcanzaron hasta 11 cm.
de didmetro (N. maximus). Estas especies se caracteri-
zan por formar niveles monoespecificos de gran con-
tinuidad lateral (escala kilométrica) y se encuentran aso-
ciados a intervalos transgresivos.

En la Cuenca Eocena del Pirineo, los niveles de
estas caracteristicas estan formados por especies del gru-
po del N. perforatus tales como N. tavertetensis, N. per-
Sforatus y N. biedai , y son especialmente abundantes
en las plataformas del Eoceno medio.

Arni (1963), Arni y Lanterno (1972, 1976), Serra-
Kiel y Reguant (1984), han utilizado el término de ‘‘ban-
cos’’ al definir estos niveles. Estos autores reconocen
una zonacion faunistica entre las facies posteriores y
frontales al nivel, asi como cambios de potencia en sen-
tido longitudinal, que indican un relieve positivo laxo.
Teixell y Serra-Kiel (1988) al estudiar la plataforma si-
licicldstica transgresiva con pendiente homoclinal del

Bartoniense en la region de Igualada (sector oriental
de la Cuenca del Ebro), describen un nivel monoespe-
cifico de N. perforatus con potencias que oscilan entre
5y 8 metros, en el transito nearshore a plataforma. Es-
te nivel se situa longitudinalmente respecto a la linea
de costa y paralelamente a las facies de complejo de
isla barrera y finaliza cuando las facies transicionales
estdn representadas por marismas con carbones para-
licos. Esta situacién permite concluir que el desarrollo
del banco de grandes Nummulites esté relacionado con
un contexto en el cual predominaron las corrientes de
deriva litoral.

Por otra parte Serra-Kiel y Malagrida (1982), de-
mostraron que existe una seriacion en la morfologia de
los especimenes que forman los niveles monoespecifi-
cos. Segun Hallock (1981) y Hallock y Hansen (1978),
en los macroforaminiferos, esta seriacién es caracteris-
tica de una intensa actividad simbidtica con algas, asi
como de cierta energia del fondo marino.

En consecuencia con los datos expuestos y los que
proceden de las generalidades, los ‘““bancos’’ de Num-
mulites se desarrollaron preferentemente en los siguien-
tes medios:

a) Zonas de trénsito near-shore a plataforma aso-
ciados a intervalos transgresivos.

b) Zonas con predominio de corrientes de deriva
litoral.

¢) Aguas oligotrdficas pobres en nutrientes.

d) Plataformas con pendiente homoclinal y mini-
ma accién de corrientes de fondo.

Durante el Bartoniense (Biozona de T. rohri), en
la Cuenca Eocena del Pirineo, se pasa bruscamente de
medios correspondientes a un intervalo transgresivo a
un sistema progradacional de nivel del mar alto (Bar-
nolas ef al., 1988), en el sentido de Haq et al. (1987).
El sistema progradacional estd formado por la sucesién
alternante de depdsitos progradacionales siliciclasticos
(deltas) y depdsitos retrogradacionales (transgresivos).
Tanto en las zonas de frente deltaico externo, como en
los 16bulos deltaicos inactivos se desarrollaron cintu-
rones arrecifales coralinos (Barnolas ef al., 1981; Taber-
ner, 1983). En los depdsitos retrogradacionales, los arre-
cifes coralinos sustituyen a los ‘‘bancos’’ de grandes
Nummulites, y estos solo se encuentran en los niveles
iniciales o en zonas de plataforma protegida, hasta su
total extincion.

El sistema progradacional generalizado tanto en el
borde norte como en el sur de la cuenca, conllevd un
cambio del contexto transgresivo basal del Bartonien-
se a uno regresivo. Ello provoco importantes modifica-
ciones de las corrientes marinas y de la geometria de
la superficie deposicional. En conjunto se pasé de un
predominio de las corrientes de deriva litoral con un
minimo de corrientes de fondo y pendiente homocli-
nal (aguas oligotroficas), a un predominio de corrien-
tes de fondo ricas en nutrientes (aguas eutréficas). Es-
te cambio fue debido al incremento progresivo de la rup-
tura de pendiente que provocaron los sucesivos depdsi-
tos deltaicos, y determind el relevo de los bancos de
grandes Nummulites por las construcciones arrecifales
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de corales. La figura 5 sintetiza la relacion entre los cam-
bios sedimentarios y faunisticos.

3. LA EVOLUCION DE LAS CAROFITAS ME-
SOZOICAS Y SU RELACION CON LOS
CAMBIOS DEL NIVEL DEL MAR.

3.1. Generalidades sobre las cardfitas.

Las carofitas constituyen un grupo de macréfitos
subacuaticos de aguas continentales. Su estructura ve-
getativa simple, organizada en nudos y entrenudos, las
relaciona con el resto de las algas; sin embargo su re-
produccion sexual, con un cigoto protegido en una 0os-
pora o girogonito, las separa como un grupo con ca-
racteristicas propias.

Actualmente las cardfitas viven completamente
submergidas en todo tipo de medios acuaticos conti-
nentales y incluso algunas especies estan adaptadas a
las aguas salobres del Mar Baltico y de deltas o estua-
rios en otros mares. No obstante, los ambientes ideales
para su desarrollo son los lagos de alcalinidad elevada
(Chara-lakes) con elevada concentracion de HCOs-,
donde pueden competir con el fitoplancton y con las
angiospermas acudticas. Se trata de ambientes muy car-
bonatados y oligotréficos, con baja concentracion de
materia orgédnica disuelta (Hutchinson, 1975; Wetzel,
1981).

Las cardfitas suelen actuar como organismos opor-
tunistas en la colonizacién de los medios acuaticos con-
tinentales recién inundados. En los lagos perennes, con
un cinturén de angiospermas acuaticas bien desarro-
llado, las carofitas han sido desplazadas a las zonas maés
profundas, mal oxigenadas y mal iluminadas; o bien
han adaptado su ciclo bioldgico a las estaciones de me-
nor actividad bioldgica de las angiospermas (Corillion,
1972).

El fruto de las cardfitas constituye un eficaz vehi-
culo de dispersion de las especies gracias a su elevada
resistencia fisico-quimica. Actualmente existen nume-
rosas especies cosmopolitas y otras se extienden en am-
plias regiones de escala continental (Proctor, 1980). Este

cosmopolitismo se reconoce también en el registro f6-
sil y es especialmente marcado durante el Cretécico. Los
frutos, gracias a la calcificacion que sufren después de
la fecundacién, son practicamente la unica parte de la
planta que se conserva en el registro fosil. El fruto o
girogonito ancestral para todas las especies postpaleo-
zoicas estaba constituido por cinco células espirales que
se desarrollan helicoidalmente alrededor de la célula
huevo (Grambast, 1974). .

La region apical del fruto ha jugado un papel fun-
damental en la evolucién de las caréfitas. En el fruto
ancestral esta region presentaba una abertura o poro
apical, pero numerosos taxa han tendido a cerrar esta
abertura a lo largo de la historia evolutiva del grupo.
La importancia de la regidn apical radica en su funcio-
nalidad, que se manifiesta en el periodo que media en-
tre la fecundacion de la célula sexual femenina y la ger-
minacion del cigoto. En concreto, a través de la region
apical se efectua la entrada de gametas masculinos du-
rante el proceso de fecundacion y por la misma region
del fruto surge la yema germinal. La presencia de un
poro apical facilita la fecundacion y la germinacidn, pe-
ro constituye al mismo tiempo una abertura letal para
el cigoto en caso de desecacion del medio o de exposi-
cion subaérea del fruto. Por el contrario, una regién api-
cal cerrada refuerza el aislamiento del cigoto y facilita
su dispersion subaérea. Como consecuencia del cierre
del fruto, estas caréfitas han desarrollado una serie de
adaptaciones para permitir la entrada de los gametas
y para facilitar a la plantula la eclosiéon del fruto. Por
todo lo expuesto, pensamos que las caréfitas con poro
apical estaban adaptadas a medios estables y geografi-
camente continuos mientras que las cardfitas con fru-
to cerrado podian colonizar ambientes mds efimeros y
aislados.

3.2. La evolucion de las cardéfitas, su relacién con los
cambios del nivel del mar y el marco tecténico.

La evolucién de las caréfitas durante el Malm y
el Cretécico estuvo condicionada por numerosos facto-
res mituamente relacionados. Entre ellos podemos des-
tacar las variaciones en la extensién y en las caracteris-
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Fig. 5.- Esquema de la relacion cambios sedimentarios y la sustitucién de Nummulites de grandes dimensiones por arrecifes coralinos en

el Bartoniense.

Fig. S- The extinction of larger Nummulites and the subsequent development of coralline reefs related to the Bartonian sedimentary changes.
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ticas ecologicas de su hdbitat, principalmente contro-
ladas por los cambios eustdticos y por la tectdnica, las
limitaciones adaptativas de la propia estructura de la
planta y finalmente la competencia ejercida por las an-
giospermas acudticas. La relacion entre evolucion, se-
dimentologia de los ambientes lacustres-palustres, cam-
bios eustdticos, tectonica y factores bioldgicos se ha es-
tudiado en dos ejemplos de escala diferente:

a) La evolucién de la familia Clavatoraceae duran-
te el intervalo Oxfordiense-Albiense en la Mesogea,
principalmente condicionada por las variaciones eus-
taticas a largo plazo (en el sentido de Haq ef a/.. 1987)
y la subsidencia de las cuencas mesogeas.

b) La evolucidn del conjunto de las cardfitas du-
rante el intervalo Tithdnico-Maastrichtiense en el he-
misferio norte, principalmente controlada por el maxi-
mo eustatico del Turoniense inferior.

3.2.1. Cambios eustiticos a largo piazo y subsiden-
cia como factores determinantes en Ia evolucién de Cla-
vatoraceae durante el Malm y el Cretdcico inferior.

En el marco de la Mesogea, durante el Malm y el
Cretacico inferior, las cardfitas habitaron en extensos
cinturones de marismas carbonatadas que bordeaban
la cuenca y que se adentraban en cubetas interiores ad-
yacentes. La paleogeografia de estas zonas estuvo con-
trolada por las variaciones del nivel del mar y por la
compartimentacion de los margenes de la Mesogea en
cubetas de subsidencia diferencial dentro de un marco
tectdnico distensivo generalizado. Un ejemplo de esta
compartimentacion se ha descrito en el margen orien-
tal de la Placa Ibérica (Salas, 1987). En esta region se
localiza una cubeta muy subsidente (cubeta del Maes-
trat) rodeada por cubetas menos subsidentes (Cadenas
costero-catalanas, cubeta de Oliete, cubeta de Aliaga
Penyagolosa). La comunicacién entre cubetas se efec-
tud a través de umbrales que actuaron como altos pa-
leogeograficos en momentos de nivel del mar bajo. Es-
tos umbrales resultaron de la delimitacion de las cube-
tas por fallas de tipo listrico y actuaron como tales du-
rante todo el Malm y gran parte del Cretdcico inferior.

Estas condiciones paleogeograficas y un clima cé-
lido y humedo (Hallam, 1984) favorecieron la existen-
cia de un nivel fredtico muy alto y el consiguiente de-
sarrollo de las facies palustres y lacustres carbonatadas.
Por otra parte, la ausencia de relieves importantes y de
discontinuidades estructurales diferentes de las que de-
limitaban las cubetas, determiné que las fluctuaciones
del nivel freatico continental correspondieran a las fluc-
tuaciones del nivel del mar. La tinica condicion para
que esta correspondencia tuviera lugar era que la cufia
de agua marina no sobrepasara los umbrales de sepa-
racion entre las cubetas; en cuyo caso se producia la
inundacidn de las marismas carbonatadas interiores.

~ Enla fig. 6 se han resumido graficamente los acon-
tecimientos evolutivos (especiacion, extincién y trans-
formacion anagenética) de las especies de Clavatora-
ceae, en comparacion con las variaciones en el desa-
rrollo horizontal de las facies lacustres y palustres car-
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bonatadas, las variaciones del nivel del mar y las varia-
ciones de la subsidencia durante el intervalo conside-
rado. En el analisis de estos datos podemos diferenciar
cuatro etapas:

a) Oxfordiense-Valanginiense inferior. Entre el Ox-
fordiense y el Tithdnico se observa un incremento cons-
tante en la especiacion. En el Berriasiense finalizé esta
tendencia y hasta el Valanginiense inferior se produjo
un aumento de la transformacion anagenética de las es-
pecies ya existentes. En todo el intervalo unicamente se
ha localizado la extincion de una especie.

La méxima especiacion de esta etapa coincide con
un gran desarrollo de los ambientes palustres y la-
custres carbonatados. Estos ambientes, que correspon-
den a la ‘facies Purbeck’, ocuparon gran parte de los
margenes de la Mesogea durante el Tithdnico-
Berriasiense, y el Valanginiense inferior, especialmente
en la Placa Ibérica (ver Rey y Ramalho, 1973 para el
Algarve (Portugal), Garcia-Hernandez, et al, (1982) y
Granier y Fourcade (1984) para la zona Prebética, Sa-
las (1987) para las cuencas Ibéricas orientales y Peyber-
nés (1976) para la cuenca pirenaica), en los margenes
meridionales de la Placa Europea (ver Donze, 1958 y
Cherchi y Schroeder, 1985, para los margenes proven-
zal y sardo respectivamente y Blondel ef al., 1986; para
el margen vocontiense). Las facies palustres carbona-
tadas también adquirieron un notable desarrollo en el
margen septentrional de la Placa Africana, especialmen-
te en el Atlas de Algeria (Pomerol, 1975).

En la fig. 6 se observa que el desarrollo de las fa-
cies lacustres y palustres carbonatadas corresponde con
un nivel del mar relativamente alto durante el Tithdni-
co y el Berriasiense; pero como ya se ha expuesto, este
factor por si solo no podria explicar la extension de di-
chas facies, si no se tiene en cuenta al mismo tiempo
la compartimentacién en cubetas de los margenes de
la Mesogea. En este sentido, varios autores (Brunet
1986; Arnaud, 1987; Salas, 1987) han destacado un
aumento significativo de la subsidencia en el
Oxfordiense-Kimmeridgiense inferior en varias cubetas
mesogeas (fig. 6). En el contexto geodindmico de la Me-
sogea, este aumento de la velocidad de subsidencia po-
dria evolucionar hacia un incremento en la comparti-
mentacion de las cubetas marginales de la Mesogea, tal
como se ha observado en el Maestrat durante el
Tithénico-Berriasiense (Salas, 1987). Esta comparti-
mentacién coincidiria con el inicio de la sedimentacion
lacustre-palustre carbonatada.

b) Valanginiense-Hauteriviense superior. A partir
del Valanginiense inferior y hasta el Hauteriviense su-
perior las Clavatoraceas presentan un comportamien-
to evolutivo que se suele designar con el nombre de stasis
o estabilidad evolutiva. La estabilidad evolutiva se tra-
duce en bajas tasas de especiacidn, extincién y trans-
formacidn anagenética (fig. 6) y tiene consecuencias im-
portantes en la biozonacién de las cardfitas, concreta-
mente en la dificultad para caracterizar y distinguir bios-
tratigraficamente el Valanginiense y el Hauteriviense,
como ha sido expuesto recientemente por Martin-Closas
y Salas (1988).
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Durante esta etapa se produjo una cierta reduccion
de la extension de facies palustres y lacustres carbona-
tadas del Tithonico, Berriasiense y base del Valanginien-
se en toda la Mesogea. Asi por ejemplo, en las cubetas
del margen oriental de Iberia que mantenian contacto
con la cuenca marina, el cinturén palustre fue inun-
dado y en las zonas marginales mas extremas estuvo so-
metido a procesos de karstificacidon y erosién. Sin em-
bargo, la sedimentacion en los ambientes favorables al
desarrollo de cardéfitas continué en cuencas lacustres in-
teriores (por ejemplo en la Cuenca de Cameros y en la
cubeta de Aliaga Penyagolosa, dentro de la Placa Ibé-
rica) y en un estrecho cinturdn palustre en los sectores
mas subsidentes de determinadas cubetas con conexion
marina (por ejemplo en el sector septentrional de la
Cuenca del Maestrat, en el margen oriental ibérico).

c) Hauteriviense terminal - Aptiense inferior. En
el Hauteriviense terminal - Barremiense inferior se ob-
serva una reactivacion en el nimero de especiaciones
y en la transformacion anagenética de las especies pree-
xistentes. También en este caso los cambios evolutivos
de Clavatoraceae tuvieron lugar paralelamente a una
nueva extension de las facies palustres y lacustres car-
bonatadas. Esta segunda etapa expansiva quedd limi-
tada a la zona occidental de la Mesogea, concretamen-
te a los margenes de la Placa Ibérica (en el Algarve se-
gun Rey y Ramalho, 1973; en todo el drea ocupada por
las cubetas ibéricas (Salas, 1987; Schudack, 1987; Vi-
las et al., 1982; en el sector oriental del margen pire-
naico) y al margen septentrional de la Placa Africana
(Andreu et al.,1988). En estas zonas, sin embargo, la
sedimentacién palustre-lacustre carbonatada alcanzé
una extension mayor que la que habia conseguido du-
rante el Tithonico-Berriasiense. Asi, por ejemplo, en nu-
merosos puntos de las cubetas internas de la Cordillera
Ibérica, el Barremiense continental se sediment6 sobre
un sustrato que habia quedado expuesto desde el Dog-
ger o el Malm.

En el Barremiense superior la tasa de evolucién de
las Clavatoraceae se acelerd y se observa un elevado nu-
mero de especiaciones al lado de un brusco incremen-
to de los procesos de extincidn, que se habian mante-
nido muy bajos desde el origen de la familia. La trans-
formacién anagenética disminuyo también de manera
brusca. Estos cambios evolutivos coinciden con un ra-
pido retroceso de la linea de costa. Los ambientes pa-
lustres fueron progresivamente inundados por el mar
desde las franjas palustres litorales hasta las cubetas mas
internas, donde el mar cubrid las dltimas marismas car-
bonatadas en el Aptiense inferior. En aquel momento
una gran parte de los margenes de la Mesogea presen-
taba una sedimentacion de plataforma marina muy so-
mera (‘‘facies Urgon’’).

Durante el intérvalo Hauteriviense terminal-
Aptiense inferior, los ambientes carbonatados de aguas
continentales sufrieron pues cambios importantes y muy
rapidos. Estos cambios se iniciaron con una subida en
el nivel del mar y continuaron con un nivel del mar re-
lativamente alto, hasta la base del Aptiense. Por lo que
se refiere a la subsidencia, debemos destacar una im-
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portante reactivacion de la misma en la base del Barre-
miense, que se mantiene practicamente hasta el Aptiense
basal en la cubeta del Maestrat (Salas, 1987), fendme-
no que de forma parecida también se registra en otras
cuencas de la Mesogea (Brunet, 1986; Arnaud, 1987).
En el contexto geodinamico de la Mesogea, el incremen-
to en la velocidad de la subsidencia sugiere que se pro-
dujo una compartimentacion de las cubetas mesogeas
ya en el techo del Hauteriviense. Esta compartimenta-
cion coincidié con un nivel eustdtico elevado que de-
termino una subida del nivel freatico de las aguas con-
tinentales respecto al nivel del Hauteriviense. En con-
secuencia, en el inicio del Barremiense tuvo lugar una
expansion del area ocupada por las marismas carbo-
natadas y una reactivacidon subsiguiente de los proce-
sos de especiacion de las Clavatoraceae.

En el Barremiense superior, los ambientes
lacustres-palustres carbonatados continuaron desarro-
llandose en las cubetas mds internas gracias a la eleva-
da subsidencia del zocalo, pero la franja palustre lito-
ral comenzo a inundarse con celeridad. Esta dualidad
podria explicar la coexistencia en el mismo intervalo de
procesos de especiacion y de extincién y también el pro-
gresivo incremento de la extincidn en el Aptiense.

d) Aptiense-Albiense. Durante el Aptiense inferior,
las Clavatoraceae presentan de manera amortiguada un
comportamiento evolutivo similar al del Barremiense
superior. No obstante, a partir del Aptiense superior
ya no desarrollan ninguin proceso de especiacion y du-
rante el Albiense las tasas de extincién y transforma-
cidén anagenética se mantienen bajas. Esta etapa comen-
zb con una bajada relativa del nivel eustdtico pero a
partir del Albiense se observa una subida generalizada
del nivel del mar, que culminé con el maximo eustati-
co del Turoniense. Al mismo tiempo tuvo lugar un cam-
bio importante en el marco estructural de la Mesogea,
que paso de ser fundamentalmente distensivo a mani-
festar una serie de impulsos compresivos, englobados
tradicionalmente en la denominacidn de ‘‘fases austri-
cas’’. Este marco tectonico determind un cambio im-
portante en la sedimentologia de los medios palustres,
que pasaron a desarrollarse en llanuras deltaicas y pre-
sentaron en consecuencia un caracter mucho mas sili-
ciclastico. Este contexto dificulté el desarrollo de las
Clavatoraceae.

En este intervalo también se debe tener en cuenta
otro factor que contribuyo al aumento de los procesos
de extincidn en las cardfitas. Se trata del desarrollo y
diversificacion de las angiospermas acuadticas, que en
el Albiense ya presentaban numerosas adaptaciones a
los medios de aguas continentales; por ¢jemplo gran-
des hojas flotantes (Mai, 1985). Este hecho modifica-
ria extraordinariamente las condiciones ecoldgicas de
las cardfitas.

3.2.2. El maximo eustdtico del Turoniense inferior
y sus efectos sobre la evolucién de las caroéfitas.

La evolucidn de las caréfitas mesozoicas presenta
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Fig. 7.- Acontecimientos evolutivos de Charophyta durante el Malm y el Cretécico. La amplitud de las epiboles es proporcional al nimero
de especies evolutivas en Clavatoraceae, y al niimero de géneros de la sistematica tradicional en los demds taxa considerados.

Fig. 7.- Main events in the evolution of Charophyta during the Malm and the Cretaceous. The width of dendrograms is related to the
number of evolutive species from Clavatoraceae and to the number of genera for the other taxa.
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un marcado punto de inflexién entre el Cenomaniense
y el Campaniense, coincidiendo con el méximo eusta-
tico de la histdria geoldgica postpaleozoica. La crisis
se reconoce en todas las cuencas del hemisferio norte
(los datos del hemisferio sur son por ahora demasiado
puntuales para evaluar la crisis), tanto en las cuencas
marginales de la Tethys y del Atlantico como en las
cuencas intracratdnicas de Asia central (Mongolia y
China).

Las asociaciones de cardéfitas de los sedimentos la-
custres y palustres anteriores a la crisis estan constitui-
das principalmente por especies que presentan un po-
ro apical; es decir, un fruto abierto. Los dos grandes
grupos de caréfitas (diploides y haploides segtn la hi-
potesis planteada por Soulié-Mérsche, 1979) poseen en
este periodo representantes con fruto abierto, pero es
la familia Clavatoraceae, dentro del grupo de caréfitas
haploides, la que presentd el mayor desarrollo en las
asociaciones de las facies palustres carbonatadas. Las
caracteristicas evolutivas de este grupo han sido deta-
lladas en el capitulo anterior, pero destaquemos aqui
la existencia de largos periodos con stasis y con un pre-
dominio de la transformacién anagenética, un compor-
tamiento que refleja una gran estabilidad ambiental.

En el Aptiense superior-Albiense, los medios pa-
lustres del Malm y del Neocomiense entraron en crisis.
En el Cenomaniense se ha reconocido la ultima de las
asociaciones de carofitas (Feist, 1981) antes de un pro-
longado periodo sin registro fosil de estos vegetales en
todo el hemisferio norte. La falta de registro coincide
con el maximo eustético global del Turoniense inferior,
cuyos efectos se prolongaron hasta el final del Santo-
niense, al menos en lo que se refiere al desarrollo de
los ambientes palustres y lacustres. Esta ausencia de re-
gistro sugiere que en el maximo transgresivo, los am-
bientes palustres y lacustres quedaron relegados a pe-
quefios lagos aislados en las zonas mds internas de los
continentes del hemisferio norte.

Las asociaciones que se han descrito en el Santo-
niense tienen pocos puntos en comun con las conoci-
das antes de la crisis Turoniense. Los taxa con poro
abierto habian experimentado un brusco retroceso, (Fig.
7). Las especies ancestrales del grupo de cardfitas di-
ploides (“‘Porochara’’) parecen haberse extinguido du-
rante la crisis. Clavatoraceae, unicamente presenta dos
especies, Clgvator (Septorella) brachycera, confinada al
continente europeo y Atopochara trivovis var. ulanen-
sis, confinada en las cuencas intracratdnicas asiaticas.
Por el contrario, las caréfitas con fruto cerrado domi-
naron las asociaciones senonienses. Se trata sobretodo
de la familia Characeae que en el Senoniense experi-
mento una diversificacion extraordinaria y de una nueva
familia, con poro apical obturado por un opérculo
(Raskyellaceae), desarrollada a partir de una especie an-
cestral haploide con poro apical abierto (“Feistiella’).
En el Maastrichtiense, observamos también una tenden-
cia al cierre del poro apical en la familia Clavatoraceae,
con Clavator (Septorella) ultima , pero esta especie se
extinguiria sin descendencia en el limite Cretdcico-
Terciario.
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El méaximo eustdtico del Turoniense condiciond ex-
traordinariamente la evolucién de las cardéfitas meso-
zoicas. Unicamente las especies con un fruto cerrado,
preadaptado al transporte y a la desecacion subaérea
(Characeae), se desarrollaron después de la crisis y do-
minaron las asociaciones senonienses. Los grupos con
fruto abierto que subsistieron, cerraron el poro después
de la crisis pero no recuperaron el papel que habian te-
nido en las asociaciones neocomienses. En lo que se
refiere a los cambios en la composicién de las asocia-
ciones de carofitas, la crisis del Turoniense fue mucho
mas significativa para el grupo que los cambios del tran-
sito Cretacico-Terciario y de hecho fue aquella crisis la
que condiciono las caracteristicas de las asociaciones
Cenozoicas y actuales.

4. DISCUSION DE LOS RESULTADOS Y
CONCLUSIONES.

En los capitulos anteriores se puede constatar que
las pautas evolutivas de caréfitas y macroforaminife-
ros presentan numerosos puntos en comun, probable-
mente globalizables para otros grupos bioldgicos y en
otros contextos paleoambientales. En determinadas oca-
siones, los casos estudiados también presentan compor-
tamientos evolutivos particulares, pero estos se pueden
atribuir a las caracteristicas bioldgicas del grupo o a
su marco fisico concreto.

A) Especiaciones. Los procesos de especiaciéon de
los macroforaminiferos y de las caro6fitas coincidieron
con intervalos transgresivos que determinaron una am-
pliacion del hédbitat de estos organismos. Esta amplia-
cion permitiria la diversificacion del habitat inicial en
subhdbitats y crearia un marco favorable a la
especiacidn.

En el caso de las cardfitas es necesario precisar que
los intervalos transgresivos pueden provocar extincio-
nes si son suficientemente acentuados para inundar las
marismas continentales y provocar una reduccion del
habitat de estas plantas.

En el caso de los Nummulites del Luteciense del
sector de la Cuenca Eocena del Pirineo se ha observa-
do que un intervalo transgresivo asociado a un aisla-
miento paleogeografico y paleoecologico (en este ca-
so, de origen tectonico) determind la génesis de espe-
cies endémicas.

B) Extinciones. A diferencia de las especiaciones,
los procesos de extincidn se dieron bajo condiciones pa-
leoambientales muy variadas. Sin embargo, todas ellas
responden a cambios externos del marco fisico o eco-
légico contraproducentes para el desarrollo de los or-
ganismos considerados.

En el ejemplo de Nummulites las extinciones tu-
vieron lugar por regla general entre dos intervalos trans-
gresivos no necesariamente sucesivos; concretamente,
en momentos con una reduccion importante de la su-
perficie colonizable de la plataforma. En el caso de los
grandes Nummulites del Bartoniense, la extincidn se si-



RELACIONES ENTRE LOS CAMBIOS SECUENCIALES... 265

tud precisamente durante el desarrollo de un prisma
progradante (HST), que por su geometria determina-
ria el paso de un medio oligotréfico a un medio eutro-
fico, en el que los Nummulites fueron desplazados por
organismos mas competentes. Finalmente, también se
ha descrito la extincion local precoz de Assilina en la
Cuenca Eocena del Pirineo, relacionada con el enfan-
gamiento de la plataforma carbonatada por las mar-
gas de prodelta, durante la génesis de prismas
progradantes.

En el ejemplo referido a las cardfitas, la extincién
se produjo generalmente por reduccién de la superfi-
cie ocupada por los ambientes lacustres y palustres du-
rante intervalos transgresivos de elevada intensidad. Sin
embargo, también hemos descrito extinciones relacio-
nadas con la sustitucion de marismas carbonatadas oli-
gotréficas por ambientes paralicos con carbones, ina-
decuados para el desarrollo de las caréfitas. Finalmen-
te, la extincidn también pudo estar relacionada con la
llegada de organismos mas competentes desde el pun-
to de vista ecoldgico (desarrollo de las angiospermas
acuaticas).

C) Transformacion anagenética. Los procesos de
transformacidn anagenética solo se han estudiado en
el caso de las Clavatoraceae (Charophyta). En esta fa-
milia los incrementos en el niimero de las transforma-
ciones anagenéticas estuvieron asociados a momentos
de estabilidad de los ambientes palustres-lacustres en
condiciones 6ptimas para el desarrollo de estas plan-
tas. Estas condiciones se produjeron en etapas de esta-
bilizacidn de altos niveles del mar.

En los nummulitidos y también en Clavator ha-
rrisii en las cardfitas, es dificil distinguir los procesos
de transformacion anagenética de los procesos de es-
peciacion en el momento de escisidn de la especie evo-
lutiva ancestral. Esta dificultad se debe ala ausencia
de caracteres conservados en el registro fosil para iden-
tificar la escision cuando se produce; sin embargo, la
especie evolutiva es perfectamente caracterizable pos-
teriormente, durante su desarrollo anagenético. En to-
do caso, Nummulites globulus parece presentar un com-
portamiento parecido al descrito anteriormente para las
Clavatoraceae; es decir, un importante desarrollo de
morfotipos anagenéticos, después de su especiaciéon y
durante un momento de estabilizacidén de un nivel del
mar alto (techo de intervalo transgresivo-base de pris-
ma de alto nivel) en el Ilerdiense medio de la Cuenca
Eocena del Pirineo.

D) Stasis. Los procesos de estabilidad evolutiva de
las especies solo se han podido caracterizar en las Cla-
vatoraceae (Charophyta) durante el Valanginiense-
Hauteriviense, en un momento de estabilizacién de un
bajo nivel del mar. En estas condiciones observamos
una cierta reduccidn de la superficie de los ambientes
lacustres-palustres carbonatados, pero esta reduccion
no es suficientemente importante para que se produz-
can extinciones.

En los nummulitidos, N. striatus, presenta un
comportamiento evolutivo similar al descrito como sta-

sis, con un desarrollo limitado de morfotipos anagené-
ticos a lo largo de la duracién de las especies evoluti-
vas. Durante el Eoceno Medio este grupo habito en la
plataforma media/externa, un ambiente que se puede
considerar como marginal para los Nummulites. Pode-
mos proponer que N. striatus se encontraria despla-
zado en este medio y que por ello apenas desarrollaria
transformacion anagenética. De hecho, en el Eoceno
superior, cuando otras especies de Nummaulites se han
extinguido en las plataformas internas, N. striatus
extendid su nicho hasta estas zonas mds favorables pa-
ra su desarrollo. De acuerdo con estas observaciones,
la stasis tendria lugar en momentos de estabilizacion
ambiental en unas condiciones que permiten el desa-
rrollo de los organismos pero no lo favorecen.

El desarrollo de una Secuencia Deposicional, los
cambios en los ecosistemas y la evolucién de los orga-
nismos responden a mec2nismos similares desde el pun-
to de vista energético. En una primera etapa, una en-
trada brusca de energia externa pone en marcha el sis-
tema. En una segunda etapa, el sistema degrada pro-
gresivamente la energia acumulada.

Los cambios rapidos en los ecosistemas est4n aso-
ciados a especiaciones o a extinciones. En algunos ca-
$0s podremos equiparar los cambios bruscos de los eco-
sistemas con los cambios bruscos de las Secuencias De-
posicionales. Asi, una gran parte de los fendmenos de
especiacion descritos en los ejemplos de este trabajo co-
rresponden a momentos de diversificacion del hdbitat,
relacionados con intervalos transgresivos. Por el con-
trario, las extinciones, que siempre corresponden a cam-
bios bruscos de los ecosistemas, se producen en dife-
rentes etapas del desarrollo de una Secuencia
Deposicional.

Los cambios lentos en los ecosistemas se reflejan
en procesos de transformacion anagenética de las es-
pecies o en fendmenos de stasis. Estos comportamien-
tos evolutivos se manifiestan con mds intensidad en los
intervalos de estabilizacion del nivel del mar (al final
de intervalos transgresivos, durante el desarrollo de pris-
mas progradantes o al final de un descenso del nivel
del mar); sin embargo, las especies pueden presentar
transformaciones anagenéticas o stasis en cualquier mo-
mento del desarrollo de una Secuencia Deposicional,
siempre que su medio mantenga una cierta estabilidad.

Por dltimo, a partir de las observaciones realiza-
das sobre el comportamiento evolutivo de los organis-
mos en relacion con el desarrollo de una secuencia, po-
demos extraer conclusiones de orden bioestratigrafico.
En lo que se refiere a la biozonacién de Nummulites
es interesante sefialar que los limites de biozona corres-
ponden a intervalos transgresivos, pero que dos biozo-
nas sucesivas no datan necesariamente dos intervalos
transgresivos sucesivos. Respecto a la biozonacién de
carofitas destaquemos que la indefinicién bioestratigra-
fica del Valanginiense-Hauteriviense estd determinada,
en parte, por la stasis de las car6fitas durante este in-
tervalo de tiempo.
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