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S u m m a r y. The outer shelf — upper bathyal section across the Cretaceous/Paleogene (K/P) boundary at AVn Settara (Central Tuni-
sia) has been studied for quantitative changes in benthic foraminiferal assemblages. The studied interval extends from 2.5 m below to
9.6 m above the Cretaceous/Paleogene (K/P) boundary and encompasses the uppermost Plummerita hantkeninoides, Guembelitria
cretacea, Parvularugoglobigerina eugubina and Parasubbotina pseudobulloides planktonic foraminiferal zones. In the uppermost
Maastrichtian benthic foraminiferal assemblages are highly diversified and composed of mixed epifaunal and infaunal morphogroups.
The dramatic change in the structure of benthic foraminiferal assemblages corresponds to the layer with the impact evidence, i.e., at
the base of the Guembelitria cretacea Zone where highly diversified, low-dominance Upper Maastrichtian assemblages with infaunal
and epifaunal morphogroups were suddenly replaced by taxonomically impoverished assemblages, strongly dominated by epifaunal
morphogroups. At this level several species with inferred infaunal mode of life disappeared. Some of them went extinct, whereas others
reappeared in the Lower Danian as Lazarus taxa. We interpret that a sudden breakdown of the food supply as a consequence of a col-
lapse in primary productivity and simultaneous changes in the phytoplankton composition (from calcareous nannoplankton to
dinoflagellates) resulted in extinction or temporary emigration of most infaunal morphogroups. The sudden collapse of primary pro-
ductivity probably resulted from the impact of the K/P asteroid.
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Z granic¹ kreda/paleogen (K/P) zwi¹zane jest jedno z
tzw. wielkiej pi¹tki masowych wymierañ w fanerozoiku
(Raup & Sepkoski, 1982). D³ugo te¿ uwa¿ano je za jedno z
najbardziej katastroficznych w przebiegu i skutkach dla
œwiata biotycznego. W miarê postêpu badañ okazywa³o
siê, ¿e tempo i stopieñ wymierania w ró¿nych grupach
organizmów morskich by³y ró¿ne i zmienia³y siê w
zale¿noœci od œrodowiska, w którym te organizmy
zamieszkiwa³y (np. Hansen i in., 1987). Otwornice plank-
toniczne s¹ jedn¹ z grup, która doœwiadczy³a katastroficz-
nego wymierania na granicy K/P (np. Luterbacher &
Premoli Silva, 1964; Smit, 1990; Kaiho & Lamolda, 1999;
Arenillas i in., 2000). Otwornice bentosowe, które s¹
dobrym narzêdziem do interpretacji paleog³êbokoœci,
oceanicznej produktywnoœci i stopnia natlenienia wód
morskich (np. Van der Zwaan i in., 1999), nie wykazuj¹
wymierania na tak wielk¹ skalê, jak otwornice plankto-
niczne. Ostanio Culver (2003) na podstawie analizy
przesz³o 30 publikacji wykaza³, ¿e w grupie otwornic
bentosowych wymieranie na granicy K/P by³o niewielkie
we wszystkich œrodowiskach morskich, w przeciwieñstwie
do wczeœniejszych opinii, ¿e w morzach p³ytkich stopieñ
wymierania by³ wiêkszy, ni¿ w morzach g³êbokich (np.
Kaiho, 1992; Keller, 1992). Tym niemniej, w zespo³ach
otwornic bentosowych obserwuje siê stosunkowo krótko-
trwa³e, lecz bardzo znacz¹ce zmiany, które w³aœnie wtedy
wyst¹pi³y (np. Coccioni i in., 1993; Kuhnt & Kaminski,
1993; Peryt i in., 1997; Alegret i in., 2001). Wœród badaczy
nie ma jak dotychczas zgody opinii co do przyczyny tego
wymierania lub zmian w strukturze zespo³ów na granicy
K/P, wiêkszoœæ jednak uwa¿a, ¿e poœrednio przyczyni³ siê
do tego impakt asteroidu na Ziemiê (np. Zachos i in., 1989;
Thomas, 1990; Widmark & Malmgren, 1992; Coccioni i

in., 1993; Kuhnt & Kaminski, 1993; Speijer & van der Zwaan,
1994; Coccioni & Galeotti, 1994; Peryt i in., 1997, 2002;
Alegret i in., 1999, 2001). Innego, odosobnionego zdania
jest Keller (1988), zdaniem której do masowych wymierañ
w zespo³ach otwornic bentosowych doprowadzi³a póŸno-
mastrychcka regresja.

W niniejszej pracy przedstawiamy rezultaty badañ
zmian w zespo³ach otwornic bentosowych z osadów pogra-
nicza kredy i paleogenu w profilu AVn Settara z pó³nocnej
Tunezji (ryc. 1). Do interpretacji paleobatymetrycznych i
paleoœrodowiskowych zastosowaliœmy informacje na
temat wymagañ œrodowiskowych wspó³czesnych otwornic
(np. Bernard, 1986, 1992; Corliss, 1985; Jones & Charnock,
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Ryc. 1. Lokalizacja profilu AVn Settara w Tunezji
Fig. 1. Geographical location of the AVn Settara section in Tunisia
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1985; Corliss & Chen, 1988; Kaminski i in., 1988, 1995;
Barmavidjaja i in., 1992; Jorissen i in., 1992). Zak³adamy,
¿e œrodowiskowe i pokarmowe wymagania kredowych
otwornic by³y takie same jak wspó³czesnych morfotypów.

G³êbokoœæ, do jakiej mog¹ ¿yæ otwornice w osadzie,
jest zdeterminowana przez dostêpnoœæ tlenu. Jeœli iloœæ
tlenu jest wystarczaj¹ca, to pionowe rozmieszczenie orga-
nizmów w osadzie jest warunkowane dostêpnoœci¹ po¿y-
wienia (Jorissen i in., 1992). Du¿y dop³yw materii orga-
nicznej na dno morskie powoduje obni¿enie zawartoœci
tlenu w wodzie porowej, poniewa¿ tlen jest zu¿ywany do
rozk³adu materii organicznej. Gatunki infaunalne dominuj¹
w zespo³ach wystêpuj¹cych w obszarach o du¿ym
dop³ywie materii organicznej (np. Corliss & Chen, 1988;
Jorissen i in., 1995), a formy epifaunalne przewa¿aj¹ w
œrodowiskach oligotroficznych (Thomas, 1990; Jorissen i
in., 1995). W rejonach wysokooligotroficznych prawie
wszystkie szcz¹tki pokarmu s¹ konsumowane lub utlenia-
ne na powierzchni osadu i w g³¹b osadu przedostaje siê tyl-
ko nieznaczna iloœæ materii organicznej, nie sprzyjaj¹ca
obfitej populacji infauny.

Materia³

Granica K/P w AVn Settara znajduje siê w formacji El
Haria, ok. 50 km na po³udnie od stratotypu granicy K/P w
El Kef. Sama granica jest zidentyfikowana na podstawie
charakterystyki litologicznej (Robaszynski i in., 2000),

katastroficznego wymarcia otwornic planktonicznych
(Arenillas i in., 2000) i obecnoœci geochemicznych
wskaŸników impaktu planetoidy, takich jak anomalia
irydowa czy spinele niklowe (Tribovillard i in., 2000).
Warstewkê, w której stwierdzono anomalie geochemiczne,
przykrywa warstwa (55 cm) ciemnoszarego i³u graniczne-
go.

Do badañ pobrano 34 próbki z interwa³u obejmuj¹cego
2,5 m najwy¿szego mastrychtu i 9,6 m dolnego danu.
Badany profil reprezentuje najwy¿sz¹ czêœæ kredowego
otwornicowego poziomu Plummerita hantkeninoides i
dañskie poziomy Guembelitria cretacea, Parvularugoglo-
bigerina eugubina oraz Parasubbotina pseudobulloides
(Arenillas i in. 2000; ryc. 3).

W badanym materiale otwornice bentosowe s¹ liczne i
dobrze zachowane (ryc. 2, 3), poza warstewk¹ o mi¹¿szoœci
5 cm, bezpoœrednio spoczywaj¹c¹ na warstwie z anomalia-
mi geochemicznymi, gdzie otwornice te s¹ nieliczne i s³abo
zachowane. Brak ich ca³kowicie w samej warstewce
impaktowej (ryc. 3). Do oznaczania otwornic zastosowano
klasyfikacjê Loeblicha i Tappan (1987), a gatunki zalicza-
no do odpowiednich morfogrup, stosuj¹c klasyfikacje
zaproponowane przez Jonesa i Charnocka (1985) oraz Cor-
lissa i Chena (1988). Najliczniejsze gatunki z badanego
interwa³u zilustrowano na ryc. 2, a wyniki analizy iloœcio-
wej zespo³ów otwornicowych przedstawiono na ryc. 3 i 4.

Wyniki badañ i dyskusja

Wyró¿niono 6 zespo³ów (I–VI) na podstawie zmian
wzglêdnego udzia³u form infaunalnych i epifaunalnych w
zespo³ach otwornic bentosowych (ryc. 3, 4).

Zespó³ I (najwy¿sza czêœæ poziomu Plummerita hant-
keninoides).

Zró¿nicowany pod wzglêdem taksonomicznym z
podobnym udzia³em form infaunalnych i epifaunalnych.
Typowy dla mezotroficznych œrodowisk morskich ze strefy
szelfu zewnêtrznego do górnego batia³u o umiarkowanej
produkcji pierwotnej i dostatecznym dop³ywie detrytusu
organicznego, umo¿liwiaj¹cym egzystencjê równie¿ infau-
nie. Wiele z tych rodzajów ma zasiêg globalny, a zespó³ ma
podobny sk³ad do odpowiadaj¹cego mu wiekowo zespo³u z
El Kef (Keller, 1988; Speijer & van der Zwaan, 1994;
Kouwenhoven, 2000).

Zespó³ II (najni¿sza czêœæ poziomu Guembelitria cre-
tacea).

Dramatyczna zmiana w strukturze zespo³ów otwornic
bentosowych jest równoczesna z tworzeniem siê warstew-
ki z anomaliami geochemicznymi. W tym momencie 14
rodzajów zanika (ryc. 3). Niektóre z nich wymieraj¹, pod-
czas gdy inne pojawiaj¹ siê ponownie w dolnym danie jako
taksony £azarzowe. Zespó³ II jest bardzo zubo¿ony w sto-
sunku do zespo³u I zarówno pod wzglêdem liczby gatun-
ków, jak równie¿ wielkoœci populacji. Dominuj¹ w nim
Cibicidoides i Ammodiscus, a formy epifaunalne stanowi¹
82 do 90% zespo³ów. Otwornice zlepieñcowate niemal
ca³kowicie zanikaj¹ (ryc. 3).

Zespó³ II odzwierciedla drastyczny spadek w dop³ywie
pokarmu na dno zbiornika. Dominuj¹ w nim epifaunalne
formy od¿ywiaj¹ce siê detrytusem organicznym i bardzo
drobnymi szcz¹tkami z zawiesiny. Rodzaje interpretowane
jako formy infaunalne (np. Heterostomella i Sitella) zani-
kaj¹. Bardzo ma³y dop³yw pokarmu na dno powodowa³, ¿e
by³ on ca³kowicie konsumowany na dnie zbiornika i w
zwi¹zku z tym brakowa³o po¿ywienia dla form infaunal-
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Ryc. 2. Pospolite i dominuj¹ce gatunki otwornic bentosowych z
osadów pogranicza kreda/paleogen w profilu AVn Settara w Tune-
zji; 1— Bolivinoides draco (Marsson); STWA —10—12; 2 —
Bolivinoides miliaris Hiltermann & Koch; STW 66; 3 — Tappa-

nina selmensis (Cushman); STW 66.5; 4 — Heterostomella austi-

nana Cushman; STW 82; 5 — Bolivinopsis rosula (Ehrenberg);
STW 66,5; 6 — Marssonella oxycona (Reuss); STW 82; 7 —
Bathysiphon gerochi Myatlyuk; STW 81; 8 — Sliteria varsovien-

sis Gawor-Biedowa; STW 82,5; 9 — Sitella cushmani (Sandid-
ge); STWA +3+5; 10 — Praebulimina kickapooensis (Cole);
STW 66; 11 — Loxostomoides applinae (Plummer); STW 84; 12
— Gaudryina pyramidata Cushman; STW 90; 13 — Pullenia

coryelli White; STW 66; 14 — Coryphostoma crassa (Vasilenko
& Myatlyuk); STW 66; 15 — Coryphostoma sp.; STWA +30+32;
16 — Valvalabamina depressa (Alth); STW 82,5; 17 — Valvala-

bamina depressa (Alth); STWA 66; 18 — Laevidentalina sp.;
STWA +8+10; 19 — Lenticulina sp.; STWA +8+10; 20 — Cibici-

des beaumontianus (d’Orbigny); STW 82; 21 — Gyroidinoides

girardanus (Reuss); STW 66; 22 — Bulimina strobila Marie;
STWA +40+42; 23 — Bulimina midwayensis Cushman & Parker;
STW 66; 24 — Osangularia cordieriana (d’Orbigny); STWA
+40+42; 25 — Tritaxia globulifera (ten Dam & Sigal); STW 97;
26 — Clavulinoides trilatera (Cushman); STW 82; 27 — Cibici-

doides pseudoacutus (Nakkady); STW 82; 28 — Cibicidoides

pseudoacutus (Nakkady); 66,5; 29 —Recurvoides sp.; STW 84,2;
30 — Anomalinoides affinis (Hantken); STW 66; 31 — Anomali-

noides rubiginosus (Cushman); STW 84,2; 32 — Lagena reticu-

lostriata Haque; STW 82; 33 — Lagena hispida Reuss; STWA
+30+32; 34 — Oridorsalis plummerae (Cushman); STW 82; 35
— Neoflabellina reticulata (Reuss); STW 66; 36 — Neoflabelli-

na delicatissima (Plummer); STW 81; 37 — Ammodiscus creta-

ceus (Reuss); STW 66; 38 — Arenoturrispirillina sp.; STW 84;
39, 40 — Alabamina wilcoxensis Toulmin; STWA +30+32; 41, 42
— Stensioeina beccariiformis (White); STW 88
Fig. 2. Common and dominant species from the Cretaceous/Pale-
ogene boundary interval at the AVn Settara section



nych. Z drugiej strony zespo³y z tego interwa³u s¹ zdomi-
nowane przez 2–3 gatunki, co te¿ jest rzecz¹ nietypow¹ dla
zespo³ów ze œrodowisk oligotroficznych.

Zespó³ III (dolna i œrodkowa czêœæ poziomu Guembe-

litria cretacea).
Zespó³ III charakteryzuje ma³e zró¿nicowane taksono-

miczne, niemal zupe³ny brak form o skorupkach zlepieñco-
watych i dominacja morfogrup epifaunalnych (ryc. 3).
Nawet Ammodiscus znika. Jest to zespó³ z ekstremalnie oli-
gotroficznego œrodowiska. Podobnie jak w zespole II tak
s³abo zró¿nicowana i silnie zdominowana fauna jest czymœ
niespotykanym w bezstresowym, jakim powinno byæ, oli-
gotroficznym œrodowisku (np. Kouwenhoven, 2000). Kel-
ler (1988), Speijer i van der Zwaan (1994) oraz
Kouwenhoven (2000) t³umacz¹ tak¹ niezwyk³¹ dominacjê
w profilu El Kef obecnoœci¹ warunków dysoksycznych
jako czynnika stresotwórczego. Ten wniosek wyprowa-
dzaj¹ nie z analizy morfologicznej dominuj¹cych gatun-
ków, lecz na podstawie obecnoœci laminacji w osadzie.
Trudno jednak zrozumieæ, jak przy tak niskim dop³ywie
materii organicznej na dno zbiornika, mog³y istnieæ tam
warunki dysoksyczne. Naszym zdaniem laminacja osadu
mog³a byæ spowodowana brakiem ryj¹cej infauny, z powo-
du jej wymarcia z koñcem kredy. Równie¿ dane geoche-
miczne nie dostarczaj¹ dowodów na istnienie deficytu
tlenowego na dnie morskim (Tribovillard i in., 2000).

Dominuj¹cy Cibicidoides to forma du¿a, o grubej œciance
skorupki i wielokomorowa, w przeciwieñstwie do morfo-
typów typowych dla œrodowisk o niedoborze tlenowym,
r–strategów, które generalnie charakteryzuj¹ siê ma³ymi i
cienkoœciennymi skorupkami, o ma³ej liczbie komór.
Uwa¿amy, ¿e przyczyn¹ niskiego zró¿nicowania zespo³ów
II i III móg³ byæ stres innego rodzaju, a mianowicie zmiana
w sk³adzie fitoplanktonu docieraj¹cego jako po¿ywienie
do faun bentosowych. Nanoplankton wapienny, bêd¹cy w
kredzie g³ównym producentem pierwotnym, zosta³ w cza-
sie wielkiego wymierania z granicy K/P zdziesi¹tkowany
(Romein & Smit, 1981), podczas gdy bruzdnice o cystach
ze œciank¹ organiczn¹ bez wiêkszych zmian przetrwa³y to
zdarzenie (Brinkhuis i in., 1998; Gedl, 1999). Wspó³czeœnie
wiele organizmów morskich nie konsumuje bruzdnic. Tym
stresem dla niskozró¿nicowanych zespo³ów II i III, niety-
powych dla œrodowisk oligotroficznych, móg³ byæ rodzaj
pokarmu sp³ywaj¹cego bezpoœrednio ze strefy fotycznej.

Zespó³ IV (poziom Parvularugoglobigerina eugubina).
Wzrasta udzia³ form infaunalnych, maleje — epifauny,

zw³aszcza Cibicidoides; powracaj¹ pierwsze taksony z
refugiów; otwornice zlepieñcowate zaczynaj¹ siê te¿ zno-
wu pojawiaæ (ryc. 3).

Zmiany tutaj obserwowane wskazuj¹ na stopniowo
zwiêkszaj¹cy siê dop³yw pokarmu i prawdopodobnie
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ne: 1 — sferyczne oraz zaokr¹glone planispiralne, 2 — cylindryczne, sto¿kowate w czêœci najstarszej, 3 — sp³aszczone, zaostrzone w
czêœci najstarszej; morfotypy epifaunalne: 4 — zaokr¹glone oraz p³asko/wypuk³e trochospiralne, 5 — dwuwypuk³e trochospiralne i
planispiralne, 6 — planispiralne sp³aszczone + nieregularne + rurkowate); E — procentowy udzia³ morfogrup infaunalnych i epifau-
nalnych w zespo³ach; F — zespo³y morfotypowe
Fig. 3. Lithology, biostratigraphy and changes in benthic foraminiferal assemblage composition across the K/P boundary in the AVn
Settara section; A — relative abundances of calcareous and agglutinated benthic foraminifers within assemblages; B — foraminiferal
genus richness (number of genera): 1 — agglutinated, 2 — total; C — relative abundances of dominant and common benthic foramini-
feral genera; D — proportion of benthic foraminiferal morphogroups within assemblages (infaunal morphotypes: 1 — spherical and
rounded planispiral, 2 — cylindrical tapered, 3 — flattened tapered; epifaunal morphotypes: 4 — rounded trochospiral and pla-
no-convex trochospiral, 5 — biconvex trochospiral/planispiral, 6 — flattened planispiral+ irregular + tubular); E — proportion of
infaunal and epifaunal morphogroups within benthic foraminiferal assemblages; F — morphotypic assemblages



wzrost jego ró¿norodnoœci oraz relatywny spadek w nim
udzia³u bruzdnic.

Zespó³ V (œrodkowa i górna czêœæ poziomu Parvularu-
goglobigerina eugubina).

Charakteryzuje go du¿e zró¿nicowanie i niska domina-
cja rodzajów. Udzia³ form epifaunalnych jest tutaj na
podobnym poziomie jak w zespole IV, lecz udzia³ Cibici-
doides spada poni¿ej 10%. Powracaj¹ z refugiów d³ugo-
okresowe gatunki £azarzowe, a udzia³ otwornic
zlepieñcowatych roœnie do 8%. Ten zespó³ odzwierciedla
zakoñczenie perturbacji œrodowiskowych zwi¹zanych ze
zdarzeniem K/P i powrót do warunków mezotroficznych w
morzach na granicy strefy szelfu i sk³onu kontynentalnego.

Zespó³ VI (najwy¿sza czêœæ poziomu Parvularugoglobi-
gerina eugubina i poziom Parasubbotina pseudobulloides).

Silnie zró¿nicowany, z podobnym udzia³em morfogrup
infaunalnych i epifaunalnych. Typowy dla morskich œro-
dowisk szelfu zewnêtrznego i górnego batia³u, z dostatecz-
nym dop³ywem zró¿nicowanego fitodetrytusu, pozwa-
laj¹cego równie¿ na ¿ycie infauny.

Naszym zdaniem, zespo³y otwornic bentosowych z
profilu AVn Settara nie wskazuj¹ na zmiany poziomu morza
na granicy kreda/paleogen, podobnie jak uwa¿ali Speijer i
van der Zwaan (1994), Coccioni i Galeotti (1998) oraz
Kouwenhoven (2000) dla nieodleg³ego El Kef. Ci autorzy
nie zgadzaj¹ siê z twierdzeniem Keller (1988) o obni¿eniu

siê poziomu morza w bardzo póŸnym mastrychcie. Zga-
dzamy siê z Coccioni i Galeotti (1998), ¿e nie by³o te¿ tutaj
warunków dysoksycznych na granicy K/P, i ¿e to nie zmia-
ny w natlenieniu wód przy dnie spowodowa³y zmiany w
strukturze zespo³ów otwornic bentosowych. Rezultaty
analizy morfotypowej sugeruj¹, ¿e to rodzaj i iloœæ po¿y-
wienia dop³ywaj¹cego na dno zbiornika mia³y decyduj¹cy
wp³yw na zmiany w strukturze zespo³ów otwornic bento-
sowych we wczesnym danie.

Podsumowanie

� Zespo³y otwornic bentosowych z poziomu Plummerita
hantkeninoides wskazuj¹ w AVn Settara na mezotroficzne
œrodowisko morskie strefy szelfu zewnêtrznego lub górne-
go batia³u.

� Wielka zmiana w strukturze zespo³ów otwornic
bentosowych wi¹¿e siê z granic¹ K/P. Wiêkszoœæ form
infaunalnych znika; niektóre wymieraj¹, inne wracaj¹ w
danie jako gatunki £azarzowe.

� Poziom Guembelitria cretacea i dolna czêœæ pozio-
mu Parvularugoglobigerina eugubina reprezentuje fazê
przetrwania.

� Faza odrodzenia obejmuje œrodkow¹ i górn¹ czêœæ
poziomu Parvularugoglobigerina eugubina i poziom
Parasubbotina pseudobulloides (ryc. 4).
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Ryc. 4. Zmiany w zespo³ach otwornic bentoso-
wych i paleoœrodowisku na granicy K/P w pro-
filu AVn Settara; A — zespo³y morfotypowe; B
— model przetrwania i odrodzenia bentoso-
wych zespo³ów otwornicowych na granicy
K/P; C — zdarzenia w zespo³ach; D — inter-
pretowane paleoœrodowisko
Fig. 4. Changes in benthic foraminiferal assem-
blage composition and paleoenvironment
across the K/P boundary in the AVn Settara sec-
tion; A — morphotypic assemblages; B —
survival and recovery pattern across the K/P
boundary; C — faunal events; D — inferred
paleoenvironment



� Równoczesne wystêpowanie anomalii geochemicz-
nych (Tribovillard i in., 2000), katastroficzne wymarcie
otwornic planktonicznych (Arenillas i in., 2000) i grun-
towna przebudowa struktury bentosowych zespo³ów otwor-
nicowych na granicy K/P w AVn Settara by³y prawdopo-
dobnie rezultatem impaktu planetoidy na pó³wyspie
Jukatan, który spowodowa³ globalne za³amanie produkcji
pierwotnej (D.Hondt i in., 1998).

� Zmiany w sk³adzie fitoplanktonu (z przewagi nano-
planktonu wapiennego na przewagê bruzdnic) mog³y byæ
bezpoœredni¹ przyczyn¹ restrukturyzacji zespo³ów otwor-
nic bentosowych.
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