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ABSTRACT

Coiling patterns in seven benthic foraminiferal species have been analysed in 46 surface samples from the
Torreblanca marsh located in the north of the Valencian Community, Eastern Spain. Although no strong coiling
preference was observed in any species, two of them show a slight but statistically significant coiling dominance:
Ammonia beccarii tepida is dominantly dextrally coiled and Metarotaliella simplex? is predominantly sinistrally
coiled. Both Trichohyalus aguayoi and Arenoparrella mexicana also exhibit a slight sinistral coiling preference
but this pattern occurs in very few samples and the results are therefore considered uncertain. Trochammina
inflata, Jadammina macrescens and Rubratella sp. are randomly coiled. No relation has been observed between
coiling patterns and environmental variables in Torreblanca. As the microspheric forms in Ammonia beccarii
tepida only represent 1-2% of the individuals, the influence of the life cycle on coiling ratios could not be assessed,
although both factors seem unrelated. Instead, coiling pattern in Ammonia beccarii seems to be related to
morphologic variants, considered by some authors as genetically different species. According to the few data
available for comparison, Ammonia beccarii beccarii would be characterized by a distinct strongly predominant
sinistral coiling whereas Ammonia beccarii tepida would only show slight dextral or sinistral preferences or
random coiling depending upon environmental conditions. Although much more data are needed, if this pattern
is confirmed, coiling in Ammonia could result from the combination of an overall genetic control and some
environmental influence.
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RESUMEN

Se ha analizado el sentido de enrollamiento de siete especies de foraminíferos bentónicos procedentes del mar-
jal de Torreblanca localizado al norte de la Comunidad Valenciana, Este de España. Si bien en ninguna especie
se ha observado un marcado predominio en el sentido de enrollamiento, dos de ellas muestran una preferencia
leve pero estadísticamente significativa: Ammonia beccarii tepida es predominantemente dextrógira y
Metarotaliella simplex? preferentemente levógira. También en Trichohyalus aguayoi y en Arenoparrella mexi-
cana se señala una ligera mayoría de individuos levógiros, pero esta tendencia se observa en pocas muestras
por lo que los resultados se consideran inciertos. Trochammina inflata, Jadammina macrescens y Rubratella sp.
no muestran preferencia alguna en el sentido de enrollamiento. En Torreblanca no se ha observado ninguna
relación entre la tendencia de enrollamiento y los parámetros ambientales. Como las formas microsféricas en
Ammonia beccarii tepida representan sólo el 1-2% del total de individuos, no se pudo determinar la influencia
del ciclo vital sobre la tendencia en el enrollamiento, si bien ambas características no parecen relacionadas. El
sentido de enrollamiento en Ammonia beccarii parece en cambio estar relacionado con las variantes morfológicas
de esta especie, consideradas por algunos autores como especies genéticamente diferenciadas. Según los pocos
datos disponibles, Ammonia beccarii beccarii se caracterizaría por un marcado predominio de formas levógiras
mientras que Ammonia beccarii tepida mostraría sólo un ligero predominio de uno u otro sentido de enrollamiento
o bien ninguna preferencia, dependiendo de las condiciones ambientales. Si bien se necesitan muchos más da-
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tos, si este patrón se confirmase, el sentido de enrollamiento en Ammonia podría ser el resultado de la compleja
combinación entre un control genético general y una cierta influencia ambiental.

Palabras clave: Foraminíferos bentónicos, sentido de enrollamiento, lagunas costeras, Actual, Mediterrá-
neo Occidental, España.

INTRODUCCIÓN

Un gran número de especies de foraminíferos se ca-
racterizan por presentar una concha de desarrollo
trocoespiral. Este hecho permite distinguir de inmediato
los individuos que, vistos desde el lado espiral, muestran
un sentido de enrollamiento horario (dextrógiros) de los
que muestran un sentido de enrollamiento antihorario
(levógiros o sinistrógiros).

Algunas especies son dextrógiras o levógiras casi en
exclusiva, mientras que en otras el sentido de enro-
llamiento varía a lo largo del tiempo geológico y según
su distribución geográfica. Numerosas especies no pare-
cen tener un sentido de enrollamiento preferente y presen-
tan ratios dextrógiras/levógiras próximas a una proporción
1:1 (Hemleben et al., 1989).

Se han realizado numerosos estudios sobre el sentido
de enrollamiento y su variación tanto geográfica como
temporal en foraminíferos planctónicos actuales y fósiles.
Esta característica ha sido utilizada con frecuencia en tra-
bajos bioestratigráficos y paleoclimáticos, relacionándo-
se con diversos factores como la temperatura del agua, la
salinidad, el aislamiento geográfico, el tamaño de los in-
dividuos y los factores genéticos (cf. Hemleben et al.,
1989). El ejemplo más conocido es el de la especie
Neogloboquadrina pachyderma (Ehrenberg, 1861) de pre-
dominio levógiro en aguas frías polares y subpolares,
mientras que las formas dextrógiras son dominantes en
aguas más templadas (Ericson, 1959).

Los foraminíferos bentónicos han suscitado en este
sentido mucha menor atención (Hallock, 1988), en parti-
cular si tenemos en cuenta que de un total aproximado de
10.000 especies de foraminíferos existentes en la actuali-
dad, apenas unas 50 son planctónicas.

El sentido de enrollamiento en foraminíferos bentó-
nicos se ha atribuido a diversas causas, entre ellas: la al-
ternancia de generaciones microsférica y megalosférica
(Lee et al., 1963; Nigam y Khare, 1992), la temperatura
(Longinelli y Tongiorgi, 1960; Kalia y Chowdhury, 1983;
Collins, 1990; Galeotti y Coccioni, 2002) y una compleja
combinación de factores ambientales y genéticos (Hallock
y Larsen, 1979; Hallock, 1988).

El objetivo del presente trabajo es determinar si exis-
te una preferencia significativa en el sentido de enrolla-
miento en los foraminíferos bentónicos del marjal de
Torreblanca (La Plana Alta, Comunidad Valenciana). Es-
tos datos pueden utilizarse en el futuro para realizar com-
paraciones con marjales de otras localidades geográ-

ficas y poder determinar posibles controles ambientales
sobre esta característica que a su vez pudieran resultar de
utilidad paleoclimática o paleoambiental.

MATERIAL Y MÉTODOS

El marjal de Torreblanca, también denominado Prat de Cabanes,
se halla situado en la costa, al norte de la Comunidad Valenciana,
en la comarca de La Plana Alta (provincia de Castellón) (Fig. 1).
Constituye una de las pocas zonas húmedas de la costa valenciana
que se mantienen en estado natural con un impacto antrópico rela-
tivamente limitado. Se originó por colmatación natural de una an-
tigua albufera holocena formada, como muchas otras del litoral
valenciano, hacia el 6.000 BP (Rosselló, 1979). En la actualidad
el proceso de colmatación se está revirtiendo en cierta medida por
la extracción comercial de turba utilizada como fertilizante. Al
extraerse el sedimento quedan unas balsas rellenas con el agua
freática procedente de los acuíferos de la zona.

Los foraminíferos sobre los que se llevó a cabo el estudio
proceden de 46 muestras, cada una constituida por un volumen
fijo de 3 cm3 de sedimento superficial, recogidas en nueve es-
taciones de muestreo correspondientes a distintas balsas del
marjal y en diferentes momentos del año 1993. Las muestras
se denominan con las letras TB (abreviatura de Torreblanca)
seguidas de tres cifras: la primera corresponde al mes de
muestreo (entre 1 y 12), la segunda indica el punto de muestreo
(del 1 al 9) y la última se refiere a que se trata de una primera
submuestra destinada al estudio de los foraminíferos a partir de
un volumen inicial mayor (de 9 cm3) (ver Apéndice). En cada
muestra se determinó el sentido de enrollamiento de la totali-
dad de ejemplares pertenecientes a las siete especies de
foraminíferos bentónicos que presentan un desarrollo
trocoespiral: Arenoparrella mexicana (Kornfeld, 1931),
Jadammina macrescens (Brady, 1870), Trochammina inflata
(Montagu, 1808), Trichohyalus aguayoi (Bermúdez, 1935) ,
Ammonia beccarii tepida (Cushman, 1926), Metarotaliella
simplex? Grell, 1979 y Rubratella sp. (Figs. 2 y 3). Los ejem-
plares figurados se hallan depositados en el Museo de Geolo-
gía de la Universitat de València (MGUV-11532 a MGUV-
11547). Para verificar si las desviaciones con respecto a una
proporción 1:1 entre caparazones dextrógiros y levógiros son
estadísticamente significativas, se llevó a cabo un test de χ2 para
cada especie en cada una de las muestras (excepto en casos de
proporción 1:1 evidente) y con la suma del total de individuos
de cada especie, tanto a un nivel de confianza del 95% como
del 99%. Aunque las muestras se tiñeron con rosa de Bengala
para distinguir los foraminíferos vivos en el momento del
muestreo de las conchas vacías (Walton, 1952), en este trabajo
no se tuvo en cuenta esta distinción ya que el número de indi-
viduos vivos era demasiado bajo como para que los resultados
pudieran ser significativos.
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En el caso de Ammonia beccarii tepida, se distinguieron
también los ejemplares microsféricos de los megalosféricos con
el fin de evaluar la posible influencia de la alternancia de ge-
neraciones en el sentido de enrollamiento.

RESULTADOS

Los resultados se resumen en la Tabla 1 (ver también
Apéndice). En ella se detalla el número de muestras para
las que se rechazó la hipótesis nula, según la cual la pro-
porción dextrógiras : levógiras sería del 50% (ninguna
preferencia), utilizando un nivel de significación α = 0,05
(nivel de confianza del 95%), tanto considerando la tota-
lidad de las muestras como sólo aquellas en las que la
especie en cuestión estuviera presente con más de 100
ejemplares. Asimismo se muestra la suma total de indivi-
duos estudiados de cada especie, su proporción de ejem-
plares dextrógiros y el resultado de aplicar el test χ2 a este
total.

El primer resultado destacable es que ninguna de las
siete especies en las cuales se llevó a cabo el estudio
muestra un sentido de enrollamiento claramente dominan-

te, hallándose en todos los casos proporciones cercanas al
50%. No obstante, si tenemos en cuenta la significación
estadística de las desviaciones de esta proporción, las siete
especies pueden distribuirse en tres grupos:

Un primer grupo formado por Ammonia beccarii tepida
(formas megalosféricas) y Metarotaliella simplex?, con
predominio dextrógiro en la primera y levógiro en la se-
gunda especie respectivamente, estadísticamente signifi-
cativos a un nivel de confianza del 99% para el test apli-
cado al total de ejemplares de cada especie. Se observa
que, en 13 de las 46 muestras, Ammonia beccarii tepida
tiene un predominio significativo de formas dextrógiras
por sólo una muestra con predominio de formas levógiras
(si consideramos las muestras con más de 100 ejemplares
serían 10 y ninguna, respectivamente). En el caso de
Metarotaliella simplex?, 14 de las 46 muestras (13 mues-
tras de más de 100 individuos) revelan un predominio
significativo de formas levógiras y en ninguna predomi-
nan significativamente las formas dextrógiras.

Un segundo grupo formado por Arenoparrella mexi-
cana y Trichohyalus aguayoi, en el que los resultados son
mucho más dudosos. Si bien el test aplicado al total de
individuos sugiere que ambas especies son predominan-

Figura 1. Localización geográfica del marjal de Torreblanca.
Geographic location of the Torreblanca marsh.
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temente levógiras (con un nivel de confianza del 95% para
la primera y del 99 % para la segunda), hay que destacar
el bajo número de muestras en las que se aprecia una
desviación significativa con respecto a una proporción 1:1.
Del total de 46 muestras, sólo en dos casos para Areno-
parrella mexicana y sólo en cuatro en casos para Tricho-
hyalus aguayoi.

Por último, el grupo formado por las especies Tro-
chammina inflata, Jadammina macrescens y Rubratella
sp., con predominio de formas dextrógiras en las dos pri-
meras y de levógiras en la última, pero cuyas desviacio-
nes con respecto a una proporción 1:1 no son significati-
vas desde el punto de vista estadístico. Para las dos pri-
meras especies, sólo se rechazó la hipótesis nula en dos
muestras (en una si tenemos en cuenta exclusivamente las
muestras con más de 100 ejemplares de la especie).

En el caso de Ammonia beccarii tepida se distinguió
además entre las formas megalosféricas y microsféricas.
En ambos casos predominan las conchas dextrógiras, con
un porcentaje muy similar, pero este predominio sólo re-
sulta estadísticamente significativo en el primer caso. El
número de conchas microsféricas es muy bajo, represen-
tando sólo el 1-2% del total.

Por último, aunque se llevó a cabo una serie de medi-
ciones de variables ambientales en los distintos puntos de
muestreo como, entre otras, el pH, la temperatura y la
salinidad del agua, no se ha encontrado ninguna relación
entre éstas y la preferencia en el sentido de enrollamiento
de las especies consideradas en el marjal.

DISCUSIÓN

La significativa dominancia de uno de los dos senti-
dos de enrollamiento en el recuento total de individuos de

4 de las especies es el resultado de la suma acumulativa
de una serie de muestras en que este sentido predomina,
aunque no de manera significativa. Las especies con un
predominio significativo en el sentido de enrollamiento
son las más abundantes (con la excepción de
Arenoparrella mexicana que es superada en abundancia
por Trochammina inflata). Cabe preguntarse por tanto
sobre la influencia que pueda tener el número de ejem-
plares utilizados. En una especie que no presentara nin-
guna preferencia en el sentido de enrollamiento, la pro-
porción de ejemplares dextrógiros (o, de igual manera, de
levógiros) debería acercarse cada vez más a un 50% a
medida que consideráramos un número mayor de ejem-
plares. Por lo tanto, si el número de ejemplares es gran-
de, pero se mantiene una cierta desviación, ésta será con-
siderada por el test como significativa por muy cercana
al 50% que sea la proporción de dextrógiros. Es el caso
de Trichohyalus aguayoi, con una proporción de
dextrógiros cercana al 50% (el 49,24%) pero considerada
como significativa al estar basada en casi 60.000 ejem-
plares. Esto podría explicar que las desviaciones signifi-
cativas parezcan darse en las especies con mayor número
de ejemplares. También explicaría datos aparentemente
contradictorios, como que en Ammonia beccarii tepida se
considere significativo el predominio del 53,67% de for-
mas dextrógiras en las conchas megalosféricas y, sin em-
bargo, en conchas microsféricas, un 54,62% de formas
dextrógiras no se considere significativo (ver Tabla 1).
Además, si una especie presentara una real, aunque poco
marcada, desviación de una proporción 1:1, ésta sería
indetectable con un bajo número de ejemplares.

La temperatura es el factor ambiental al que con más
frecuencia se ha atribuido influencia sobre el sentido de
enrollamiento en foraminíferos. Longinelli y Tongiorgi
(1960) relacionaron el predominio de formas levógiras en

Tabla 1. Resumen de los principales resultados. Para A. beccarii tepida, m.=microsféricas y M.=megalosféricas
Summary of the main results. For A. beccarii tepida, m.=microspheric and M.=megalospheric.
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Ammonia beccarii (Linné, 1758) con temperaturas más
frías. Kalia y Chowdhury (1983) utilizaron el sentido de
enrollamiento en ceratobulimínidos jurásicos para realizar
inferencias paleoclimáticas. Collins (1990) encontró una
correlación entre poblaciones de bulimínidos de predomi-
nio dextrógiro y aguas cálidas (si bien las poblaciones de
predominio levógiro no parecían asociadas a aguas frías).
Por último, Galeotti y Coccioni (2002) relacionaron un
episodio puntual de fuerte predominio de formas levógiras
en la especie Cibicidoides pseudoacutus (Nakkady, 1950),
en muestras del límite K/T de Túnez, con un corto perio-
do de enfriamiento de las aguas superficiales y profundas
que habría tenido lugar en el mismo límite. Otros traba-
jos, sin embargo, no muestran relación aparente entre el
sentido de enrollamiento y la temperatura. Así, Bornmalm
y Malmgren (1993) encontraron episodios de predominio
significativo de formas dextrógiras en las especies
Oridorsalis umbonatus (Reuss, 1851) y Epistominella
exigua (Brady, 1884) procedentes de muestras mioplioce-
nas de un sondeo en el Mar Caribe, pero no pudieron re-
lacionarlos claramente con los datos de paleotemperaturas.
Asimismo, Malmgren (1984) tampoco halló relación apa-
rente alguna entre el sentido de enrollamiento en Ammonia
beccarii y otro parámetro ambiental como es la salinidad.

El modo de reproducción y la alternancia de genera-
ciones macro y microsféricas también se ha asociado con
el sentido de enrollamiento. Lee et al. (1963) hallaron que
los gamontes de Rosalina floridana (Cushman, 1922) eran
predominantemente dextrógiros mientras que los
agamontes eran preferentemente levógiros. Nigam y Khare
(1992) en un estudio sobre la especie Rotalidium
annectens (Parker y Jones, 1865) encontraron una relación
entre el predominio de formas dextrógiras y la generación
microsférica.

Por otra parte, Hallock y Larsen (1979) llevaron a cabo
un amplio estudio biogeográfico sobre los patrones de
enrollamiento de seis especies del género Amphistegina
proponiendo como explicación una compleja combinación
de factores ambientales, historia biogeográfica y factores
genéticos, algunos de los cuales ligados también a la al-
ternancia de las generaciones microsférica y megalosférica
(Hallock, 1988).

Para cinco de las siete especies consideradas en este
trabajo no se ha podido encontrar, a efectos de llevar a
cabo comparaciones, ninguna referencia sobre el sentido
de enrollamiento. Esto podría ser una muestra del escaso
interés hacia este tema en los foraminíferos bentónicos.
Tufesco (1969), en un estudio biométrico sobre
Trichohyalus aguayoi del Mar Negro, halló un predomi-
nio de formas levógiras mayor que el que se da en
Torreblanca, si bien el número de ejemplares empleados
sólo era del orden de 40. Existen sin embargo bastantes
más referencias sobre el sentido de enrollamiento en
Ammonia beccarii. Longinelli y Tongiorgi (1960) estudia-
ron el sentido de enrollamiento en ejemplares de esta es-

pecie procedentes de muestras miocenas, pleistocenas y
actuales de distintos puntos de Italia. Los más bajos por-
centajes de formas dextrógiras (hasta 5,5 %) se daban en
ambientes claramente marinos, en muestras actuales de
relativa profundidad (-146 m en La Spezia) o en las co-
rrespondientes a periodos fríos durante el Pleistoceno. Por
el contrario, la frecuencia de formas dextrógiras se
incrementaba a medida que el ambiente era más somero,
alcanzándose los valores más altos (hasta 43%) en mues-
tras procedentes de lagunas costeras, si bien nunca llega-
ban a ser mayoritarias. Estos datos llevaron a los autores
a considerar la temperatura como uno de los factores prin-
cipales que influían en la preferencia en el sentido de
enrollamiento, siendo las bajas temperaturas más desfa-
vorables al desarrollo de formas dextrógiras. Todo ésto en
relación a los individuos macrosféricos ya que los indivi-
duos microsféricos eran demasiado pocos (del 2 al 7%)
como para sacar conclusiones seguras, si bien el porcen-
taje de formas dextrógiras parecía ser incluso mayor en
estos últimos. Malmgren (1984) no encontró relación al-
guna entre la salinidad y el sentido de enrollamiento de
Ammonia beccarii en dos salinas: Noirmoutier en la cos-
ta atlántica francesa y Santa Pola en el sur de la Comuni-
dad Valenciana. Todos los ejemplares eran macrosféricos
y mostraban un leve predominio levógiro (58% en
Noirmoutier y 61% en Santa Pola) no significativo dado
el bajo número de individuos empleados (una media de
30 individuos por muestra). Usera et al. (1990), en mues-
tras procedentes de sondeos en la antigua albufera
cuaternaria de Pego, hallaron también un significativo
predominio de formas levógiras en una proporción de 2/3
bastante constante entre las diferentes muestras, utilizan-
do esta vez más de 43.000 ejemplares de la especie
Ammonia beccarii, si bien aquí no se distinguió entre for-
mas macro y microsféricas. Otros datos sobre el sentido
de enrollamiento en esta especie son los recogidos por
Blázquez (1995) y Usera y Blázquez (1997) en muestras
procedentes de la plataforma continental interna del sec-
tor de la costa valenciana comprendido entre el marjal de
Oliva-Pego y La Vila Joiosa. En este caso el predominio
de formas levógiras era más marcado todavía y superaba
el 80 % de un total de más de 1.400 ejemplares. Tampo-
co aquí, sin embargo, se hizo la distinción entre capara-
zones microsféricos y macrosféricos. En otro trabajo so-
bre la dinámica poblacional de Ammonia beccarii de la
antigua albufera pleistocena de Villena, basado en el es-
tudio de unos 3.500 individuos, Usera y Blázquez (1998)
señalaban de nuevo un ligero predominio de las formas
levógiras (55% de media) que sólo resultaba significati-
vo en una de las seis muestras estudiadas. Las formas
microsféricas oscilaban entre el 7% y el 45% del total, si
bien no se daban datos sobre la posible relación con el
sentido de enrollamiento. Por último, en un trabajo basa-
do en casi 16.000 ejemplares de Ammonia beccarii pro-
cedentes de sondeos realizados en la albufera holocena de
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Figura 2. a-b, Trochammina inflata (Montagu, 1808), a: levógira (MGUV-11532), b: dextrógira (MGUV-11533). c-d, Arenoparrella
mexicana (Kornfeld, 1931), c: levógira (MGUV-11534), d: dextrógira (MGUV-11535). e-f, Jadammina macrescens (Brady,
1870), e: levógira (MGUV-11536), f: dextrógira (MGUV-11537). g-h, Trichohyalus aguayoi (Bermúdez, 1935), g: levógira
(MGUV-11538), h: dextrógira (MGUV-11539). La barra equivale a 250 µm en la figura a, a 100 µm en las figuras b, d,
e, f, g y h, y a 50 µm en la figura c.
a-b, Trochammina inflata (Montagu, 1808), a: sinistral (MGUV-11532), b: dextral (MGUV-11533). c-d, Arenoparrella
mexicana (Kornfeld, 1931), c: sinistral (MGUV-11534), d: dextral (MGUV-11535). e-f, Jadammina macrescens (Brady,
1870), e: sinistral (MGUV-11536), f: dextral (MGUV-11537). g-h, Trichohyalus aguayoi (Bermúdez, 1935), g: sinistral
(MGUV-11538), h: dextral (MGUV-11539). Bar corresponds to 250 µm in figure a, 100 µm in figures b, d, e, f, g and h,
and 50 µm in figure c.
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Peníscola, Usera et al. (2002) mencionaban un leve pero
constante predominio de formas dextrógiras de entre el
50% y el 60%, presente en las 29 muestras estudiadas. Las
formas microsféricas oscilaban entre un máximo del 45%
y un mínimo inferior al 1%. En éstas, la proporción de
conchas dextrógiras y levógiras no se distinguía de la
existente en las formas macrosféricas por lo que no pare-
cía existir ninguna relación entre la proporción de formas
micro y macrosféricas y el sentido de enrollamiento.

Los datos sobre esta especie en el marjal de
Torreblanca coinciden totalmente con los de Peníscola:
existe un ligero predominio de formas dextrógiras sin que
ésto parezca estar relacionado con la fase del ciclo
reproductivo. El resto de trabajos mencionados muestra en
cambio un predominio más o menos marcado de formas
levógiras. Además, la aparente falta de relación entre
parámetros ambientales como la salinidad y la tempera-
tura y el sentido de enrollamiento en las siete especies
estudiadas en Torreblanca coincide con los resultados
obtenidos por Malmgren (1984) en Ammonia beccarii de
las salinas de Noirmoutier y Santa Pola. De todas formas
hay que apuntar que el rango de variación de dichos
parámetros entre los distintos puntos de muestreo en el
marjal de Torreblanca es muy bajo, y en lo concerniente
a la salinidad, muy inferior al rango de variación medido
en Santa Pola (6,6-13,8 ‰ en Torreblanca por 7,4-92 ‰
en Santa Pola).

En cualquier caso, al margen de posibles controles no
detectados aquí, de factores ambientales o de la posible
influencia de la alternancia de generaciones micro y
megalosférica, existe otra explicación para los datos con-
tradictorios sobre el sentido de enrollamiento en Ammonia
beccarii. El género Ammonia es considerado por algunos
autores (e.g. Schnitker, 1974; Walton y Sloan, 1990) como
constituido en la actualidad básicamente por una especie
Ammonia beccarii, de distribución cosmopolita y gran
variabilidad morfológica, de manera que pueden distin-
guirse distintas formas o variedades ecofenotípicas corres-
pondientes a diferentes condiciones ecológicas. Otros
autores, sin embargo, rechazan esta interpretación y tien-
den a considerar estas variedades como especies distintas
(Haynes, 1992; Debenay et al., 1998).

Los ejemplares procedentes de Peníscola y Torre-
blanca, que muestran un leve aunque discernible predo-
minio de caparazones dextrógiros, y los de la albufera
cuaternaria de Villena con una tendencia, también muy
poco marcada, a favor de las conchas levógiras, corres-
ponden todos ellos a la variedad tepida de Ammonia
beccarii (o a la especie Ammonia tepida si se sigue el
enfoque multiespecífico) que es la que suele encontrarse
en ambientes de albuferas y lagunas costeras hipohalinas
o al menos con salinidad diferente de la marina. Por el
contrario, los ejemplares de la plataforma continental in-
terna entre Pego y La Vila Joiosa, estudiados por Blázquez
(1995) y Usera y Blázquez (1997), y que muestran un

marcado dominio superior al 80% de conchas levógiras,
corresponden a la variedad Ammonia beccarii beccarii, la
habitual en medios marinos de salinidad normal. Por su
parte, Malmgren (1984) señala que en Noirmoutier y Santa
Pola encuentra una mezcla de distintas variedades que
incluye las formas beccarii, tepida y limbatobeccarii. Otro
tanto ocurre en las muestras de sedimentos cuaternarios
de la antigua albufera de Pego estudiadas por Usera et al.
(1990) con ejemplares de Ammonia beccarii tepida, que
vivían en la laguna, mezclados con Ammonia beccarii
beccarii de origen marino y traídos por temporales o du-
rante episodios de rotura de la barra litoral y consiguien-
te comunicación con el mar abierto. Aunque no podemos
tener confirmación de ello, es muy posible que el estudio
de Longinelli y Tongiorgi (1960) esté basado también en
una mezcla de diferentes variedades de Ammonia beccarii.
En este sentido, es significativo que, aunque las formas
levógiras son siempre dominantes, el predominio es mu-
cho más marcado en muestras de ambiente claramente
marino (94,5%), presumiblemente dominadas o constitui-
das en su totalidad por la forma Ammonia beccarii
beccarii, y por otra parte, el porcentaje máximo de for-
mas dextrógiras (43%) se da precisamente en ambientes
de laguna costera con una probable mayor presencia de
la variedad Ammonia beccarii tepida. Así pues, los datos
disponibles hasta ahora coinciden con la hipótesis según
la cual el sentido de enrollamiento estaría ligado a la va-
riedad morfológica. Ammonia beccarii beccarii estaría
caracterizada por un marcado dominio de formas levó-
giras. Por otro lado, Ammonia beccarii tepida no tendría
una preferencia marcada por ningún sentido de
enrollamiento y podría mostrar un leve predominio levó-
giro o dextrógiro dependiendo quizás de las condiciones
ambientales. Precisamente, las condiciones reinantes en los
marjales costeros de Peníscola y Torreblanca (con un li-
gero predominio dextrógiro) son probablemente muy si-
milares entre sí y bastante diferentes de las que reinarían
en la laguna continental de Villena (donde se da un ligero
predominio levógiro).

Si este patrón se confirmara, en el marco de la inter-
pretación multiespecífica del género Ammonia, habría
“especies” como Ammonia beccarii y Ammonia tepida
caracterizadas, la primera, por un sentido de enrollamiento
levógiro marcadamente dominante y, la segunda, sin
enrollamiento preferente o sólo levemente dominante en
uno u otro sentido dependiendo de condiciones ambien-
tales. El sentido de enrollamiento se explicaría como una
compleja combinación de factores ambientales y
genéticos, como ocurre en el género Amphistegina
(Hallock, 1988). Un ejemplo paradigmático en este senti-
do lo ilustra el caso ya mencionado de la especie
Neogloboquadrina pachyderma. En un principio, el sen-
tido de enrollamiento en esta especie se consideró que
estaba controlado fundamentalmente por la temperatura
del agua (Ericson, 1959) si bien no se excluyeron los fac-
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Figura 3. a-b, Metarotaliella simplex? Grell, 1979, a: levógira (MGUV-11540), b: dextrógira (MGUV-11541). c-d, Rubratella sp.,
c: levógira (MGUV-11542), d: dextrógira (MGUV-11543). e-h, Ammonia beccarii tepida (Cushman, 1926), e: forma
megalosférica levógira (MGUV-11544), f: forma megalosférica dextrógira (MGUV-11545), g: forma microsférica levógira
(MGUV-11546), h: forma microsférica dextrógira (MGUV-11547). La barra equivale a 50 µm en las figuras a, b y f, a
25 µm en las figuras c y d, y a 100 µm en las figuras e, g y h.
a-b, Metarotaliella simplex? Grell, 1979, a: sinistral (MGUV-11540), b: dextral (MGUV-11541). c-d, Rubratella sp., c:
sinistral (MGUV-11542), d: dextral (MGUV-11543). e-h, Ammonia beccarii tepida (Cushman, 1926), e: megalospheric
sinistral form (MGUV-11544), f: megalospheric dextral form (MGUV-11545), g: microspheric sinistral form (MGUV-
11546), h: microspheric dextral form (MGUV-11547). Bar corresponds to 50 µm in figures a, b and f, 25 µm in figures
c and d, and 100 µm in figures e, g and h.
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tores genéticos. Otros autores lo relacionaron directamente
con ellos, considerando las variantes dextrógira y levógira
como especies distintas (Cifelli, 1973). Posteriormente se
cuestionó la relación entre el sentido de enrollamiento y
la temperatura, ligándose más a los requerimientos alimen-
ticios y al tiempo de reproducción (Ufkes y Zachariasse,
1993). Más recientemente, análisis genéticos han revela-
do que ésta y otras especies de foraminíferos planctónicos
incluyen de hecho diferentes genotipos, lo bastante diver-
gentes entre sí como para ser considerados especies dis-
tintas (Darling et al., 2000). Sólo en el Atlántico Norte,
Neoglobaquadrina pachyderma consistiría realmente en 2
especies, una totalmente dextrógira que viviría en aguas
subpolares al sur de una franja situada hacia 64-70º N y
otra de aguas polares al norte de la anterior con menos
del 5% de formas dextrógiras. En lo que se refiere a la
concha, las dos especies sólo se distinguirían por su pre-
ferencia en el sentido de enrollamiento y en una diferen-
cia isotópica (Bauch et al., 2003). Este ejemplo es intere-
sante porque también en el género Ammonia los análisis
genéticos han puesto en evidencia una gran variabilidad
de genotipos considerados como especies distintas, si bien
en este caso no tenemos constancia de que se hayan in-
tentado relacionar con preferencias en el sentido de
enrollamiento (Pawlowski et al., 1995; Holzmann y
Pawlowski, 1997; Holzmann et al., 1998; Holzmann,
2000; Holzmann y Pawlowski, 2000). De todas formas,
serán necesarios muchos más datos para confirmar o des-
mentir en Ammonia beccarii la existencia de patrones que
liguen las variantes morfológicas (o bien especies genéti-
camente diferenciadas) al sentido de enrollamiento. La
falta de datos para establecer comparaciones es incluso
mayor para el resto de las especies aquí consideradas.

CONCLUSIONES

De las siete especies estudiadas en el marjal de
Torreblanca, sólo Metarotaliella simplex? y Ammonia
beccarii tepida (formas macrosféricas) muestran un sen-
tido de enrollamiento predominante y estadísticamente
significativo, levógiro en el primer caso y dextrógiro en
el segundo, aunque muy poco marcado ya que las fre-
cuencias son cercanas a una proporción 1:1. Areno-
parrella mexicana y Trichohyalus aguayoi parecen mos-
trar un ligero predominio del sentido de enrollamiento
levógiro aunque los resultados son más dudosos. Tro-
chammina inflata, Jadammina macrescens y Rubratella
sp. no muestran ninguna preferencia en el sentido de
enrollamiento.

De acuerdo con los datos disponibles, el sentido de
enrollamiento en Ammonia beccarii no tendría relación
con la fase del ciclo reproductivo y estaría más relacio-
nado con la variedad morfológica. Ammonia beccarii
beccarii se caracterizaría por un predominio netamente

levógiro mientras que Ammonia beccarii tepida mostra-
ría proporciones cercanas al 50% con predominios poco
marcados, bien de formas dextrógiras, bien de formas
levógiras.
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APÉNDICE
Número de ejemplares utilizados en este trabajo en cada muestra y para cada especie. D=dextrógiros, L=levógiros. Para Ammonia

beccarii tepida M.=megalosféricas, m.=microsféricas.
Number of specimens used in this work for each sample and species. D=dextral, L=sinistral. For Ammonia beccarii tepida

M.=megalospheric, m.=microspheric.




