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ABSTRACT

The morphostructure and architecture of lateral chamberlets have been studied in orthophragminids (Discocyclinidae and Asterocyclinidae,
FForaminifera). From their lamellar construction and the pattern of stolons and apertures it is concluded that lateral chamberlets are true
chamberlets, homologous with equatorial chamberlets as parts of a chamber. Lateral chamberlets are not arranged in layers but thc
different lateral chamberlets of one chamber occupy separate depressions on the lateral surface of the test. Due to this arrangement an
alternate pattern is produced that is seen in axial section as tiers of superposed chamberlets. Lateral chamberlets harboured algal
symbionts, as is apparent from the location of symbionts in recgnt foraminifers and also by the arrangement of crystalline cones (pillars) on
the lateral walls of chamberlets, acting as lenses for symbiont insolation.
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RESUMEN

Se ha estudiado la morfostructura y la arquitectura de las camarillas laterales en los macroforaminiferos ortofragminidos (Discocyclinidae y
Asterocyclinidae). Las camarillas laterales son verdaderas camarillas homologas a las camarillas ecuatoriales y parte integrante de una
cdmara como indican la construccion lamelar y el patron de aberturas y estolones. Las camarillas laterales no se disponen en capas sino
que se distribuyen sobre las superficies laterales ocupando las zonas deprimidas. Este patron de crecimiento da lugar a una alternancia de
zonas deprimidas y elevadas y a una distribucion alternada de camarillas laterales que se refleja en seccion axial como apilamientos o
alineaciones axiales de camarillas. Las camarillas laterales contenian los simbiontes algales como indica la localizacion de los simbiontes en
los macroforaminiferos actuales y también la formacion de los conos cristalinos que se sititan sobre las camarillas actuando como lentes
para concentrar la luz y favorecer la insolacion de los simbiontes.
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INTRODUCCION

Las llamadas “cdmaras” laterales, compartimentos situa-
dos a uno o ambos lados de las camarillas ecuatoriales, son
un elemento morfoestructural que se encuentra en numero-
sos taxones, a veces morfoestructuralmente muy diferencia-
dos, de macroforaminiferos lamelar-perforados. En algunos de
ellos, los llamados foraminiferos orbitoidiformes, representan
un componente bdsico en la arquitectura de la concha, como
en los géneros del Creticico Superior Orbitoides (Orbitoidi-
dae) y Lepidorbitoides (Lepidorbitoididae) o en grupos del
Terciario como los ortofragminidos (Discocyclinidae y Aste-
rocyclinidae, del Paleoceno-Eoceno) y los lepidociclinidos (Lepi-
docyclinidae, del Eoceno Medio-Mioceno Inferior). En estos
grupos, las camarillas laterales se disponen a ambos lados del
plano ecuatorial o plano de simetria de la concha, definido
por las camarillas ecuatoriales que se ordenan en anillos con-
céntricos (Fig. 1).

A pesar de la importancia de los foraminiferos orbitoidi-
formes en el registro fdsil, su morfoestructura solo ha sido
estudiada en detalle en un género, Discocyclina (Brénnimann,
1951; Ferrandez et al., 1992; Ferrandez y Serra-Kiel, 1992). La
estructura y la disposicion tridimensional (arquitectura) de las
camarillas laterales en los distintos macroforaminiferos orbi-
toidiformes es poco conocida. Como sefiald van Gorsel (1978),
la mayoria de autores se limita a sefalar su presencia o
ausencia sin entrar en detalles estructurales. Poco se ha avan-
zado desde que Smout (1954) emitiera la hipdtesis sobre su
formacion a partir de flexiones u ondulaciones de las sucesi-
vas laminas externas sobre las superficies laterales. Distintos
autores, estudiando diferentes grupos, han descrito la presen-
cia o ausencia de ldmina interna o de comunicaciones entre
las camarillas laterales. La supuesta ausencia de lamina inter-
na ha llevado a varios autores (por ejemplo, Glaessner, 1945;
Reiss, 1963; Neumann, 1972) a considerar que las camarillas
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laterales no son homdlogas a las ecuatoriales, o a considerar-
las meramente como “vacuolas” entre las ldminas laterales
(Glaessner, 1945; Reiss, 1963). Respecto a su arquitectura o
disposicion tridimensional sdlo se senala su disposicion en
hileras en una seccion axial, a menudo destacando que el
numero méaximo de camarillas laterales sobrepuestas es siem-
pre menor que el de anillos de camarillas ecuatoriales.

En este trabajo se presentan los resultados del estudio
sobre la morfoestructura (lamelacion, poros, comunicaciones
y aberturas), la morfogénesis, la ontogenia y la arquitectura
(disposicion tridimensional) de las camarillas laterales en los
ortofragminidos (Discocyclinidae y Asterocyclinidae). Para ello
se han utilizado especimenes de Discocyclina archiaci archiaci
(Schlumberger, 1903), D. dispansa ganensis Less, 1987, Nem-
kovella sp., Orbitoclypeus douvillei (Schlumberger, 1903) y Aste-
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Figura 1. Esquema general de Discocyclina, en seccion axial y ecuatorial.
ce: camarillas ecuatoriales; cl: camarillas laterales; ea: estolones
anulares; eo: estolones oblicuos; er: estolones radiales; pi: “pila-
res” (conos cristalinos); po: poros; r: roseta.
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rocycling stellata (4’ Archiac, 1846), del yacimiento de la Tuile-
rie de Gan (Gave du Pau, sur de Francia), perienecientes al
Cuisiense Inferior.

CAMARILLAS LATERALES EN LOS
ORTOFRAGMINIDOS

La morfoestructura y ontogenia del género Discocyclina
ha sido expuesta por los autores en trabajos anteriores (Ferran-
dez et al., 1992; Ferrandez y Serra-Kiel, 1992). Estudios poste-
riores han mostrado que el modelo de Discocyclinag propuesto
en estos trabajos puede aplicarse a los otros géneros de orto-
fragminidos de la Mesogea, Nemkovella (Discocyclinidae), Aste-
rocyclina 'y Orbitoclypeus (Asterocyclinidae). En todos estos
géneros, a partir de la construccion lamelar y siguiendo la
definicion de Hottinger (1978) de cidmara como “todas las
estructuras formadas durante un estadio de crecimiento”, una
cdmara estd compuesta por una serie de compartimentos que
se disponen, en el plano ecuatorial (camarillas ecuatoriales) y
en las superficies laterales (camarillas laterales). Conviene resal-
tar este punto, ya que es bdsica la concepcion de las camari-
llas laterales como partes de una camara para entender su
arquitectura.

En una cdmara nednica o de crecimiento anular, la ldmi-
na externa cubre la totalidad de la concha (cardcter lamelar
involuto) formando un anillo en el plano ecuatorial y compar-
timentos (camarillas) laterales en las superficies laterales. La
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ldmina interna cubre la totalidad de la superficie interna de
los nuevos compartimentos y subdivide el anillo en camarillas
ecuatoriales. Mientras la ldmina extema es una sola capa que
cubré toda la concha, la limina interna es multiple y forma
diversos compartimentos independientes, correspondientes a
cada camarilla, ecuatorial o lateral (Fig. 2). Conforme ‘a esta
configuracion lamelar, la terminologia que se propuso (Fertan-
dez et al., 1992) y que se utiliza en este trabajo es la siguiente:

Camara: El conjunto de todas las estructuras formadas en
un estadio de crecimiento (Hottinger, 1978), es decir, un
anillo de camarillas ecuatoriales mas cierto nimero de cama-
rillas laterales en la superficie de la concha.

Anillo: El conjunto de todas las camarillas ecuatoriales de
la misma cdmara (formadas en el mismo estadio de creci-
miento) ordenadas en disposicién anular. El anillo puede ser
completo o incompleto, circular o de contorno estrellado.

Camarilla ecuatorial: Cada una de las subdivisiones ecua-
toriales de una cdmara, de morfologia rectangular.

Camarilla lateral: Cada uno de los compartimentos latera-
les de la concha.

La relacion entre estas unidades estructurales es la siguien-
te: cada camara estd constituida por un anillo de camarillas
ecuatoriales en el plano ecuatorial (plano de simetria de la
concha) y por varias camarillas laterales en las superficies
laterales de la concha. Como se ha dicho, la superficie interna
de cada camarilla, ecuatorial o lateral, estd cubierta en su
totalidad por una lamina interna independiente.
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Figura 2. Modelo morfoestructural de Discocyefina segun Ferrandez y Serra-Kiel (1992). Notese la lamelacion de las camarillas laterales, formadas a partir de
la ldmina externa evoluta y con una limina interna cubriendo toda la superficie interna. Las aberturas se sitiian tanto en el plano ecuatorial, en el
septo de las camarillas ecuatoriales, como en las superficies laterales de la concha, en la base imperforada de las camarillas laterales. cc: conos
cristalinos; ce: camarillas ecuatoriales; ¢l: camarillas laterales; cr: cresta ecuatorial (engrosamiento de la ldmina interna); ea: estolones anulares:
eo: estolones oblicuos; er: estolones radiales; le: lémina externa; li: limina interna; ae: aberturas ecuatoriales; al: aberturas laterales; po: poros;
zi: zona imperforada.
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En los ortoffagminidos, por tanto, los compartimentos
laterales de la concha son verdaderas camarillas, estructural-
mente homologas a las camarillas ecuatoriales. Este punto
viene confirmado, ademds, por el tipo de comunicaciones y
aberturas que presentan. Las camarillas laterales se comuni-
can con las ecuatoriales mediante estolones oblicuos (llama-
dos usualmente estolones “verticales”), y estan interconecta-
das por estolones interlaterales (Fig. 2; Lam. I, Fig. 3). De la
misma manera que los estolones radiales de las camarillas
ecuatoriales se corresponden con las aberturas de la periferia
de la concha, los estolones interlaterales se corresponden con
las aberturas laterales, situadas en la base de las camarillas
laterales (Ferrandez et al., 1992). ‘

Finalmente, otra caracteristica de las camarillas laterales
es la presencia de poros que atraviesan sus paredes, alinedn-
dose a través de la concha desde las camarillas ecuatoriales
hasta las superficies laterales externas. Una vez mds, estos
elementos estructurales, los poros, son completamente simila-
res en morfologia y dimensiones a los de las camarillas ecua-
toriales (Fig. 2; Lam. I, Figs. 3, 4).

DISCUSION

MORFOGENESIS

Al formarse una nueva camara, los distintos comparti-
mentos o camarillas se originan a partir de filamentos de
protoplasma extruidos por las aberturas externas presentes en
la concha. De este modo la formacion de nuevas cdmaras estd
en funcién de la situacion de las aberturas anteriores. A partir
de las aberturas ecuatoriales, situadas en la periferia de la
concha, se origina el nuevo anillo de camarillas ecuatoriales.
Del mismo modo, a partir de las aberturas presentes en las
superficies laterales (Lam. I, Fig. 1) se forman las camarillas
laterales de la nueva camara.

Las primeras camarillas laterales se forman a partir de
aberturas oblicuas en las paredes laterales de las camarillas
ecuatoriales de los primeros anillos, que pasan a ser, enton-
ces, estolones oblicuos. En especies con un aparato embriona-
rio desarrollado, de tamafio grande, como Discocyclina archia-
ci, la deuteroconcha puede presentar, junto con las aberturas
ecuatoriales, un cierto numero de aberturas laterales (Ferran-
dez y Serra-Kiel, 1992). De este modo, la primera camara se
compone de un anillo de camarillas ecuatoriales y de algunas
camarillas laterales situadas sobre las cdmaras embrionarias.
En las formas microesféricas, las primeras camarillas laterales
se forman después del juvenarium (crecimiento inicial pre-
ciclico), en los primeros anillos completos (Ferrandez y Serra-
Kiel, 1992). En estados posteriores, las camarillas laterales se
forman a partir tanto de aberturas (oblicuas) en los nuevos
anillos como de aberturas (laterales) en camarillas laterales
previas.

En los ortofragminidos, a diferencia de las aberturas ecua-
toriales, las demas aberturas, laterales y oblicuas, se sitilan en
los contactos entre las paredes de dos camaras. Las camarillas
laterales formadas a partir de estas aberturas se sitian, pues,
en las ligeras depresiones exteriores entre los limites de cama-
rillas previas. De este modo, las camarillas originadas a partir
de aberturas en la deuteroconcha se sitian en la depresion
del contacto entre la protoconcha y la deuteroconcha, mien-
tras que las formadas a partir de aberturas oblicuas se sittian
sobre la union entre dos anillos y sobre la ligera depresion
entre dos camarillas ecuatoriales. Del mismo modo, las for-
madas a partir de aberturas laterales presentes en camarillas
laterales previas se sittian en los relieves entre dichas camarillas.

ARQUITECTURA

Las camarillas laterales se forman, pues, de manera dis-
persa, situdandose en las zonas deprimidas de las superficies
laterales. Este hecho contrasta con la concepcion de “capas”
(“layers” en la bibliografia anglosajona) de camarillas laterales
que se encuentra en diversos trabajos. Un punto frecuente-
mente senalado por distintos autores es que, en seccion axial,
el numero de camarillas laterales axialmente sobrepuestas es
siempre menor que el nimero de anillos en el plano ecuato-
rial. Segtin van Gorsel (1978) hay dos posibles explicaciones
para este hecho: que la formacion de camarillas empiece en
un estadio ontogenético tardio, o bien que no se formen
camarillas laterales siempre que s¢ forma un anillo. Esta
ultima hipétesis fue sugerida también por Neumann (1972)
para Discocyclina archiaci. Ahora bien, hay una tercera posibi-
lidad que viene confirmada por nuestras observaciones en los
cuatro géneros de ortofragminidos. Las camarillas laterales se
forman en cada estadio ontogenético, pero no configuran una
capa continua, sino que se distribuyen sobre las superficies
laterales, ocupando las zonas deprimidas (Lam. I, Figs. 1, 2).

Otra caracteristica de las camarillas laterales, tanto en los
ortofragminidos como en los foraminiferos llamados “orbitoi-
dales”, es su disposicion en hileras o alineaciones (“tiers”)
visibles en una seccion axial, y que, cuando son muy regula-
res, puede reforzar la impresion de que se disponen en capas.
Un examen atento de estas alineaciones muestra que las
camarillas de dos hileras contiguas se disponen en realidad de
manera alternada o imbricada (Lam. I, Fig. 3). Este ordena-
miento imbricado responde a una formacidn dispersa o alter-
nada de camarillas, de manera que las camarillas formadas en
un estadio de crecimiento se disponen solo en las zonas
deprimidas (entre dos hileras), que pasan a ser zonas protube-
rantes. En el siguiente estadio de crecimiento las zonas depri-
midas corresponden a otra serie de hileras, de manera que,
en cada nueva cadmara las camarillas laterales se van repartien-
do por toda la superficie. Sobre las superficies laterales esta
disposicion de las camarillas no resulta tan obvia, ya que las
zonas deprimidas o elevadas pueden no siempre siguen una
distribucion regular.

Una consecuencia de este crecimiento alternado de las
camarillas laterales es que, debido al caricter involuto de la
lamelacion, las paredes laterales de las camarillas estin consti-
tuidas por dos o mads laminas externas, mdas una lamina
interna en la superficie interna y, si la camarilla estd cubierta
por otra camarilla, una lamina interna distal. Este hecho pue-
de observarse en la figura 4 de la Lamina I, donde en la
seccion axial de una pared de una camarilla lateral de Orbi-
toclypeus douvillei se pueden diferenciar hasta 9 l1diminas exter-
nas distintas. La interpretacién de esta estructura lamelar es
que, entre la formacion de esta camarilla y la de la camarilla
sobrepuesta, han tenido lugar nueve estadios de crecimiento,
en los que las camarillas laterales formadas se han dispuesto
en otras partes de la superficie lateral. Ello implica también
que las aberturas laterales se mantienen durante varios esta-
dios de crecimiento sucesivos, prolongindose a través de las
nuevas laminas externas involutas que se van depositando.

El nimero de camarillas laterales estd estrechamente rela-
cionado con la morfologia general de la concha. A grandes
rasgos, la formacion de pocas camarillas laterales en cada
estadio de crecimiento dard lugar a una concha lenticular
plana, mientras que un-numero alto de camarillas laterales
generard una concha abombada. De la misma manera, cuanto
mayor sea el nimero de camarillas laterales, menor serd el
grosor de sus paredes y mayor la regularidad de su disposi-
cion, tanto en seccion axial como en superficie (rosetas).

Por ultimo, el desarrollo preferente de camarillas laterales
en ciertas zonas puede originar engrosamientos locales de la
concha. La formacion de costillas en los ortofragminidos es
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debida a la formacion preferente de camarillas laterales a lo
largo de ejes radiales. En una seccion axial se puede compro-
bar perfectamente este hecho, ya que, mientras el grosor de
los anillos es constante, en las costillas el nimero de camari-
llas laterales es superior, 0 muy superior, al correspondiente
en las zonas entre costillas (Lam. 1, Fig. 5). La unica excep-
cion la constituye el género Asterocycling, en el que en la
formacion de las costillas interviene también el desarrollo
local de los anillos, que se ensanchan y se subdividen en
camarillas ecuatoriales axialmente superpuestas (Bronnimann,
1946), (Lam. 1, Fig. 6).

FUNCIONALIDAD

Una dificultad que presenta la interpretacion de la morfo-
logia funcional en los ortofragminidos es la falta de formas
estructuralmente comparables en los mares actuales. Entre las
formas recientes de macroforaminiferos solo presentan cama-
rillas laterales, por un lado, el género Marginopora, un porce-
lanado en el que, por otra parte, las camarillas laterales no
son comparables con las de los ortofragminidos, ya que for-
man s0lo una capa a ambos lados del plano ecuatorial, no
estdn intercomunicadas por estolones y no presentan abertu-
ras laterales; y por otro lado, los calcarinidos (Calcarina, Bacu-
logypsina), macroforaminiferos lamelar-perforados que repre-
sentan un modelo estructural distinto, rotalido, con sistema
de canales. No obstante, cabe sefialar que ambas formas
mantienen simbiosis con algas unicelulares, dinoficeas en el
primer caso y diatomeas en el segundo.

Argumentos de distinto tipo, morfostructurales (tamafo,
estructura y complejidad de la concha) o evolutivos (origen,
diversificacion y extincidn relacionadas con la historia geologi-
ca) llevan a la conclusion de que los ortofragminidos poseian
simbiontes algales (Ferrandez y Serra-Kiel, 1992). Un punto
clave de esta argumentacion es la concepcion de los conos
cristalinos (“pilares”) de los ortofragminidos como lentes para
concentrar la luz en el interior de la concha de cara a la
insolacion de los simbiontes. Esta interpretacion se basa en
las propiedades oOpticas de los conos cristalinos, constituidos
por cristalitos de calcita orientados con el eje optico perpendi-
cular a la superficie de la concha, y en su situacién sobre las
paredes laterales de las cdmaras y camarillas, que incrementa
la intensidad luminica en su interior (Ferrandez y Serra-Kiel,
1992). Diversos autores han sugerido una funcion similar para
los conos cristalinos en algunos representantes de otros gru-
pos, como los miogipsinidos (Drooger, 1983) o los nummuliti-
dos (Hottinger, 1983; Reiss y Hottinger, 1984)

La situacion de los simbiontes algales en las camarillas
laterales, ya sugerida por Grimsdale (1959) en los lepidocicli-

nidos y por Drooger y Raju (1973) en los miogipsinidos,
concuerda ademds con la situacion de los simbiontes algales
en los macroforaminiferos actuales. Como mostrd el estudio
de Leutenegger (1984), en las formas actuales los simbiontes
se sifian siempre en las zonas laterales mds externas, tanto
en formas porcelanadas como lamelar-perforadas, con o sin
camarillas laterales. En los ortofragminidos, ademds, viene
indicada por las caracteristicas de los conos cristalinos antes
senaladas.

CONCLUSIONES

Las camarillas laterales se forman a partir de la ldmina
extema involuta de cada camara, que forma cavidades en las
superficies laterales. Cada camarilla tiene su propia lamina
interna que cubre la totalidad de su superficie interna. Las
paredes de las camarillas estin perforadas excepto en la base,
donde se sitian las aberturas. Al formarse nuevas camarillas,
estas aberturas laterales externas pasan a ser estolones interla-
terales que intercomunican las distintas camarillas laterales.

Tanto la construccion lamelar como la presencia de aber-
turas indican que las llamadas “cdmaras” laterales son verda-
deras camarillas, homologas a las ecuatoriales y parte inte-
grante de una camara.

Las camarillas laterales no forman capas sino que se
distribuyen sobre las superficies laterales ocupando las zonas
deprimidas. Debido a esta disposicion se produce una alter-
nancia de zonas deprimidas y elevadas que se traduce en una
distribucion de las camarillas en alineaciones axiales de cama-
rillas sobrepuestas.

El numero de camarillas laterales que se forman en cada
camara influye en la regularidad de su distribucidn y en la
morfologia general de la concha, mds o menos abombada. De
la misma manera, la formacién preferente de camarillas locali-
zada en ciertas zonas da lugar a las costillas. Sélo en un
género, Asterocycling, el engrosamiento local de los anillos
contribuye a la formacion de costillas.

La situacion de los simbiontes algales en las camarillas
laterales viene avalada por su localizacion en las formas actua-
les v por la situacion de los conos cristalinos, que se forman
sobre las paredes laterales de las camarillas, actuando como
lentes para concentrar la luz en el interior de la concha.
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Lamina I

1 Discocyclina archiaci archiaci (Schlumberger, 1903), yacimiento de la
Tuilerie de Gan (S Francia), Cuisiense inferior. Superficie lateral de la
concha en la que pueden observarse diversas camarillas laterales, con la
pared perforada; las aberturas laterales, situadas en la base imperforada
de las camarillas y un granulo (imperforado) correspondiente al extremo
distal de un cono cristalino. Obsérvese también el relieve de la superfi-
cie, con zonas elevadas, correspondientes a las camarillas mds recientes,
y zonas deprimidas donde se situarian las nuevas camarillas.

2 Asterocyclina stellata (d’ Archiac, 1846), yacimiento de la Tuilerie de Gan
(S Francia), Cuisiense inferior. Especimen descascarillado, fracturado a
lo largo de una lamina extema, mostrando el numero y la distribucion
de las camarillas laterales formadas en un estadio de crecimiento.
Obsérvese que las camarillas no forman una capa, sino que se forman
camarillas aisladas, dispersas sobre la superficie lateral. Notese también
la ausencia de un patron regular aparente de distribucion y la morfolo-
gia variable de las camarillas. -

3 Orbitoclypeus douvillei (Schlumberger, 1903), yacimiento de la Tuilerie
de Gan (S Francia), Cuisiense inferior. Seccion axial mostrando la
ordenacion de las camarillas laterales en hileras. Obsérvese que las
camarillas de dos hileras contiguas estan alternadas.

Orbitoclypeus douvillei (Schlumberger, 1903), yacimiento de la Tuilerie
de Gan (S Francia), Cuisiense inferior. Detalle de una pared de las
camarillas laterales en seccidon axial. Obsérvese la laminacion, con una
lamina interna en cada extremo, correspondientes a las dos camarillas
laterales, inferior y superior, separadas por nueve liminas externas.
Nembkovella sp., yacimiento de la Tuilerie de Gan (S Francia), Cuisien-
se inferior. Seccion axial de una costilla mostrando su formacion a
partir del incremento en el nimero de camarillas laterales superpues-
tas. Obsérvese que el grosor (axial) del plano ecuatorial (anillos, cama-
rillas ecuatoriales) es constante.

Asterocyclina stellata (d’Archiac), yacimiento de la Tuilerie de Gan
(S Francia), Cuisiense inferior. Seccion axial de una costilla mostrando
su formacion a partir tanto del incremento en el nimero de camarillas
laterales superpuestas como del desarrollo axial de los anillos, que se
subdividen en camarillas ecuatoriales también en sentido axial.
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