
EFECTO DE LA ALTITUD SOBRE LA FENOLOGÍA DE BRIÓFITOS
EN EL PIRINEO ORIENTAL

por

FRANCISCO LLORET MAYA *

Resumen

LLORET MAYA, F. (1987). Efecto de la altitud sobre la fenología de briófitos en el Pirineo
oriental. Anales Jard. Bot. Madrid 43(2): 203-215.

Se ha estudiado el ciclo reproductivo de un total de 13 táxones de briófitos en cuatro loca-
lidades situadas a diferentes altitudes en el alto valle del Ter (Pirineo oriental, Gerona). El
método seguido y la tipificación de los estadios de maduración de gametangios y esporófito
son los de GREENE (1960) y CLARKE & GREENE (1970).

En general las fases de maduración de gametangios y la fecundación tienen lugar en los
meses iniciales del verano, aunque con algunas variaciones.

En el desarrollo del esporófito se observa una detención del crecimiento y maduración,
durante el invierno, en aquellas localidades situadas a mayor altitud. En consecuencia, las
fases de maduración se suceden muy rápidamente durante los meses iniciales del verano.
Este comportamiento contrasta con el observado en localidades más bajas, donde el ciclo
sigue un ritmo constante. Una interesante excepción a estas pautas la constituye Schistidium
apocarpum (Hedw.) B. S. G. var. confertum (Funck) Móll., el cual, pese a encontrarse en
altitudes superiores a los 1800 m, no ve afectado su ciclo por las condiciones invernales.

No se aprecian diferencias significativas entre los ciclos de aquellas especies que se
encuentran en más de una localidad. Ello puede ser debido a que se trata de localidades pró-
ximas y a las condiciones microambientales (exposición, humedad), que sin duda juegan un
papel importante en el desarrollo de gametangios y esporófito.
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Abstract

LLORET MAYA, F. (1987). The effect of altitude on the phenology of bryophytes in the
Eastern Pyrenees. Anales Jard. Bot. Madrid 43(2): 203-215 (in Spanish).

The reproductive cycle of 13 taxa of Bryophyta has been studied in four stations placed at
different elevations in the upper valley of the Ter river (Eastern Pyrenees, Girona, Spain).
The methods and description of gametangia and sporophyte stages are based on GREENE
(1960) and CLARKE & GREENE (1970).

The maturation phases of gametangia and fertilization occur mainly in the first months of
the summer, with some exceptions.

The sporophyte development has a dormant stage during the winter in the higher sta-
tions, the maturation phases following one another very rapidly in the first months of the
summer. This behaviour differs greatly from that of species living in lower altitudes, where
the cycle follows a continuous progression. An interesting exception is Schistidium apocar-
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pum (Hedw.) B. S. G. var. confertum (Funck) Molí., which, in spite of living in stations
above 1800 m, is not affected by winter conditions.

There are no significant differences between the cycles of a species appearing in more
than one locality. This may be due to the proximity of the stations or, alternately. to the great
importance of the microenvironment (orientation, humidity) on both garnetangial and
sporophyte cycles.
Key words: Bryophyta, phenology, Ter river valley, Spain.

INTRODUCCIÓN

Los estudios sobre fenología de briófitos tienen por objeto conocer en detalle
su ciclo reproductivo a lo largo del año y su posible relación con los distintos pará-
metros ambientales (LONGTON & GREENE, 1967; JOHNSEN, 1969; CLARKE &
GREENE, 1970; ZEHR, 1977; ODU, 1981). La metodología es sencilla y se basa en
la recolección periódica de muestras procedentes de una misma población y el
reconocimiento de las distintas fases del desarrollo de gametangios y esporófitos
(GREENE, 1960; HANCOCK & BRASSARD, 1974; RAFFAELLI & GIANNERINI,
1978; LLORET & PÉREZ, 1985). También se han utilizado en ocasiones datos
bibliográficos (ZANDER, 1979), información procedente de recolecciones más o
menos periódicas realizadas en un área determinada durante un año (FORMAN,
1965) y material de herbario (LONGTON & GREENE, 1969), ya que se ha compro-
bado que la maduración queda detenida tras la herborización. En este último caso
el ámbito del estudio se amplia a toda una región, lo que permite ciertas globaliza-
ciones de gran interés, a pesar de la mayor dispersión de los resultados obtenidos.

En este trabajo se han escogido cuatro localidades situadas en el mismo valle,
aunque a diferentes alturas, abarcando un desnivel total de 900 m. En cada una de
ellas hemos seguido el ciclo de 4 ó 5 táxones, algunos de los cuales se encontraban
en más de una de las estaciones. Aunque hay que tener en cuenta las variaciones
debidas a factores microambientales, hemos podido apreciar la influencia de las
condiciones ambientales generales, especialmente de la temperatura, ya que se
pueden detectar diferencias notables entre el ciclo de las especies estudiadas én la
estación más baja, a 1150 m, emplazada en el piso montano, y la situada a mayor
altitud, a 2050 m, en el subalpino, donde las temperaturas invernales son mucho
más rigurosas.

ÁMBITO GEOGRÁFICO DEL ESTUDIO

Las estaciones donde se recolectaron las muestras se hallan todas situadas en
el alto valle del Ter, 31TDG48, 31TDG49 (Pirineo oriental, Gerona). Este valle
presenta unas interesantes características geográficas, ya que en su cabecera
encontramos las cumbres de cotas superiores a los 2000 m (Bastiments, 2874 m, y
Costabona, 2464 m) más próximas al Mediterráneo. Este hecho tiene gran impor-
tancia, ya que da lugar a que el valle reciba una notable influencia de los vientos
húmedos procedentes del mar, además de poseer las características climáticas
propias de la cadena montañosa del Pirineo.

Así encontramos que la precipitación media anual recogida en Camprodon,
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localidad situada en la zona más baja del valle, a 950 m, es de 1155,6 mra, y la
temperatura media anual, de 9,2°C (PANAREDA & NUET, 1980). No tenemos
datos de otras localidades del valle, aunque es evidente una disminución de la
temperatura conforme aumenta la altitud, de forma que en las zonas más altas del
valle, por encima de los 2000 m, el período de innivación es bastante prolongado.

El substrato litológico está formado por materiales en su mayor parte paleo-
zoicos o precámbricos: pizarras, en la zona inferior del valle; gneises, en la región
de I II de Ter, y granitos, en el macizo del Costabona.

La vegetación que encontramos en el valle es la típica estratificación en pisos
altitudinales del Pirineo. En el piso montano, hasta los 1600 m aproximadamente,
los fondos de valle y pendientes poco pronunciadas están ocupadas por campos
de cultivo y prados explotados por el hombre. En las laderas con mayor inclina-
ción existen restos de los bosques típicos de este piso: hayedos (Helleboro-Fage-
tum O. Bolos) y robledales [Quercetumpetraeae catalaunicum (Lapraz) Vigo], en
general bastante degradados y con una importante presencia de Fraxinus excelsior
y Betula pendula.

En el piso subalpino, desde los 1600 m a los 2200 m aproximadamente, encon-
tramos igualmente un mosaico de bosques de pino negro (Arctostaphylo-Pinetum
uncinatae Rivas Martínez y Rhododendro-Pinetum uncinatae Rivas Martínez
subass. typicum), a veces con abeto (Rhododendro-Pinetum uncinatae Rivas Mar-
tínez subass. abietosum Rivas Martínez), matorrales (Genisto-Arctostaphyletum
Br.-Bl. emend. O. Bolos y Saxifrago-Rhododendretum Br.-Bl. emend. Rivas
Martínez) y prados de la alianza Nardion-strictae Br.-Bl.

En el piso alpino, a partir de los 2200 m aproximadamente, dominan diferen-
tes tipos de prado del orden Caricetalia curvulae Br.-Bl., así como comunidades
propias de pequeños cursos de agua, como el Bryetum schleicheri Br.-Bl.

MÉTODO

La elección de las especies se realizó después de una prospección previa con el
objeto de observar aquellas poblaciones que presentaban abundantes esporófitos
de años anteriores y, de esta manera, asegurarnos de su fructificación en el
período estudiado. Igualmente se procuró que las poblaciones fueran grandes, de
forma que las sucesivas recolecciones no las mermaran. Por este motivo, en algu-
nos casos se estudió el conjunto de pequeñas poblaciones situadas todas ellas den-
tro de una misma área no superior a los 4 m2.

Las diferentes especies estudiadas se encontraban distribuidas en las siguien-
tes localidades:

Tregurá (31TDG4187; alt.: 1150 m). Sobre una pared rocosa, orientada al
NW, situada a pocos metros de la riera de Tregurá y protegida por una cobertura
arbórea en la que domina Fraxinus excelsior. Las especies estudiadas fueron Bar-
tramia pomiformis Hedw., Hypnum cupressiforme Hedw., Ptychomitriumpoly-
phyllum (Sw.) B. S. G., Rhynchostegium confertum (Dicks.) B. S. G. y Schisti-
dium apocarpum (Hedw.) B. S. G.

Carboneres (31TDG4193; alt.: 1450 m). Sobre una pared orientada al W, sin
cobertura arbórea que la protegiera directamente. La formación boscosa más
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proxima, a pocos metros de distancia, estaba constituida por un bosque mixto de
Pinus sylvestris y Pinus uncinata, con Buxus sempervirens como arbusto dominan-
te. Las especies estudiadas fueron Bartramia pomiformis Hedw., Hypnum
cupressiforme Hedw., Orthotrichum rupestre Schwaegr, y Schistidium apocarpum
(Hedw.) B. S. G.

Mardanya (31TDG4195; alt.: 1850 m). Sobre la roca y las grietas de una pared
orientada al W, en un claro del bosque de pino negro y enebro (Arctostaphylo-
Pinetum uncinatae Rivas Martínez), a poca distancia del Torrent de Mardanya.
Las especies estudiadas fueron Bartramia ithyphylla Brid., Bryoerythrophyllum
recurvirostre (Hedw.) Chen, Encalypta ciliata Hedw., Schistidium apocarpum
(Hedw.) B. S. G. var. confertum (Funck) Móll. y Tortula subulata Hedw. var.
angustata (Schimp.) Limpr.

UU de Ter (31TDG3996; alt.: 2050 m). Sobre paredes y taludes expuestos,
orientados al S, en el matorral del Genisto-Arctostaphyletum Br.-Bl. emend.
O. Bolos. Las especies estudiadas fueron Bartramia ithyphylla Brid., Bryum
pallescens Schleich, ex Schwaegr., Encalypta ciliata Hedw., Schistidium apocar-
pum (Hedw.) B. S. G. var. confertum (Funck) Móll. y Weissia wimmerana
(Sendtn.) B. S. G.

Las muestras se recogieron periódicamente durante 1984 y 1985, a intervalos
aproximados de un mes, siempre de las mismas poblaciones, y se trasladaron al
laboratorio para su estudio. El número de individuos observados en cada ocasión
osciló entre 20 y 30.

Los estadios de maduración de gametangios y esporófito que hemos conside-
rado, siguiendo los descritos por GREENE (1960), con ligeras modificaciones, han
sido los siguientes:

Gametangios

Juvenil (J): estadio inicial del desarrollo de los gametangios, que presentan un
pequeño tamaño y un color verde claro, en el que no se aprecian diferencias entre
anteridios y arquegonios.

Inmaduro (I): estadio en el que el tamaño de los gametangios alcanza más de
la mitad de su longitud final. El ápice tiene forma redondeada, debida a las células
terminales, y ya se pueden distinguir por su forma anteridios de arquegonios.

Maduro (M): estadio en el que las células del ápice de ambos tipos de game-
tangio se han roto para hacer posible la fecundación.

Dehiscente (D): estadio en el que los gametangios adquieren un color marrón.
Los anteridios están completamente vacíos y se supone que las ovocélulas que
pudiera haber en los arquegonios no son ya viables.

Esporófito

Vientre engrosado (VE): estadio posterior a la fecundación en el que el vien-
tre del arquegonio se engruesa tomando progresivamente una coloración marrón.

Caliptra en el periquecio (CP): estadio en el que se distingue la caliptra como
tal y brota entre las hojas periqueciales.

Seta joven (SJ): período de elongación de la seta.
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Seta formada (SF): período de dilatación de la urna.
Opérculo joven (OJ): período de maduración de la urna, que va adquiriendo

una tonalidad marrón. Se inicia con el cambio de color del anillo.
Opérculo formado (OF): estadio en el que la urna tiene ya su coloración defi-

nitiva, conservando intacto el opérculo.
Opérculo caído (OC): fase en la que el opérculo se ha desprendido de la urna

y las esporas se están dispersando.
Urna vacía (UV): estadio en el que prácticamente todas las esporas se han dis-

persado y la urna, sin contenido, comienza a deteriorarse.
La representación del ciclo fenológico se ha realizado de dos formas diferen-

tes. Para los gametangios se ha confeccionado una tabla donde se señalan los esta-
dios presentes en los diferentes meses del año (tabla 1). Hay que mencionar que
en algunas muestras no nos fue posible encontrar anteridios o arquegonios, afec-
tando este hecho principalmente al momento de su aparición (estadio J). No obs-
tante creemos que la información obtenida es suficiente para conocer las pautas
generales del proceso de maduración.

En las gráficas del desarrollo de los esporófitos se ha considerado el valor
medio de los estadios predominantes en cada mes (figs. 1-4). Así, por ejemplo, si
éstos eran OJ, OF y OC, hemos tomado como valor representativo OF, y si las
fases más importantes eran, por ejemplo, OF y OC, entonces hemos cogido un
valor intermedio entre ambos.

RESULTADOS Y DISCUSIÓN

Desarrollo de los gametangios

A pesar de que los datos de aparición de los gametangios son parcialmente
incompletos, se aprecia en general una tendencia a que esta ocurra en primavera-
verano, con excepción de H. cupressiforme, S. apocarpum, S. apocarpum var.
confertum y O. rupestre (tabla 1). El desarrollo se realiza con relativa rapidez,
oscilando su duración en la mayoría de los casos entre 1 y 4 meses. Estos valores
son bastante bajos en comparación con los obtenidos por algunos autores que han
trabajado con distintas especies en Gran Bretaña (GREENE, 1960; LONGTON &
GREENE, 1969; CLARKE & GREENE, 1970), Italia (RAFFAELLI & GIANNERINI,
1978) y España (LLORET & PÉREZ, 1984) y que oscilan en general entre 4 y 8
meses. Estos períodos son considerablemente más largos, debido en gran medida
a unas fases juveniles más prolongadas, que podrían haber sido subestimadas en
nuestras observaciones.

El desarrollo de los gametangios está estrechamente relacionado con el de los
ápices de crecimiento del musgo. No es posible encontrar estadios juveniles hasta
que no se reanuda la actividad de estos ápices después del período invernal, lo
cual se reconoce por el color verde tierno y por los filidios jóvenes en formación.
Posteriormente, cuando ya se han formado brotes de algunos milímetros, se pue-
den distinguir las fases iniciales de las inflorescencias masculinas y femeninas.

Así pues, además de los posibles factores de tipo ambiental (fotoperíodo,
temperatura) o morfogenético que desencadenan la iniciación de los gametan-
gios, su desarrollo está fuertemente ligado al de las partes vegetativas del musgo,
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en especial a la actividad de los meristemas. En consecuencia, el desarrollo del
gametangio depende en gran medida de las condiciones ambientales de luz, tem-
peratura y humedad, que hacen posible el normal desenvolvimiento de la activi-
dad celular y, por tanto, de la diferenciación y del crecimiento.

Fecundación

La fecundación tiene lugar en casi todas las especies y en la mayoría de las
localidades en los meses iniciales del verano, de mayo a julio (tabla 1). Excepcio-
nalmente hemos comprobado que este fenómeno se prolonga hasta agosto e
incluso septiembre en 5. apocarpum var. confertum, que vive en las cotas más
altas. En el caso de B. recurvirostre, la fecundación sucede a principios de otoño,
ya que viene condicionada por una tardía aparición de los gametangios, y en al de
O. rupestre, se adelanta hasta los meses invernales.

TABLA 1

ESTADIOS DE MADURACIÓN DE LOS GAMETANGIOS (J: juvenil, I: inmaduro,
M: maduro, D: dehiscente) PRESENTES EN LOS DIFERENTES MESES DEL AÑO PARA

CADA UNO DE LOS TÁXONES ESTUDIADOS EN CADA LOCALIDAD

TREGURÁ(1150m)

S. apocarpum

R. confertum

P. polyphyllum

B. pomiformis

H. cupressiforme

CARBONERES

X. apocarpum

O. rupestre

8. pomiformis

H. cupressiforme
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MARDANYA(185()m)

.V. upocarpum
var. confertum

T. subulati
var. anptstuta

R. recumrostre

B. ithyphylla

E. ciliata

ULLDETER(2O5()m)

S. apocarpum
var. confertum

W. wimmermw

H. pallescens

B. ith\ph\lk

E. ciliata

El grado de coordinación entre anteridios y arquegonios es bastante bueno,
pero hay que tener en cuenta que casi todas las especies estudiadas son monoicas.
En la única especie dioica con la que hemos trabajado, H. cupressiforme, tam-
poco se han observado indicios significativos de descoordinación.

Desarrollo del esporofita

Hemos podido comparar el ciclo de un total de 6 táxones que se hallaban en
localidades diferentes (B. pomiformis, B. ithyphylla, E. ciliata, H. cupressiforme,
S. apocarpum y S. apocarpum var. confertum). En estos casos apenas se aprecian
diferencias importantes, existiendo incluso un cierto adelanto en localidades más
altas (B. pomiformis, E. ciliata, S. apocarpum var. confertum). Hay que pensar
que en todas estas especies se comparan datos de estaciones próximas, nunca, por
ejemplo, los de la situada a menor altura (Tregurá) con los de la más alta (Ull de
Ter); esto es debido fundamentalmente a que no es posible encontrar las mismas
especies en una diferencia de nivel tan amplia. Estas variaciones no podemos con-
siderarlas realmente significativas, y habría que atribuirlas a factores microam-
bientales.



210 ANALES JARDÍN BOTÁNICO DE MADRID, 43(2) 1987

Por tanto, todos los comentarios realizados al comparar globalmente el ciclo
fenológico de diferentes briófitos en función de la altura deben ser bajo el punto
de vista que se han hecho sobre un conjunto de especies que no era exactamente
el mismo en todas las localidades. A pesar de la restricción que esto supone, cree-
mos que los resultados obtenidos reflejan bastante bien el comportamiento feno-
lógico de las poblaciones de musgos en el gradiente altitudinal considerado.

La duración total del proceso de maduración del esporófito varía según la
especie y las condiciones ambientales. En los táxones estudiados hemos obser-
vado que puede oscilar entre los 9 meses de 5. apocarpum en Tregurá (fig. 1) y los
16 de O. rupestre en Carboneres (fig. 2). En general existe una prolongación del
tiempo necesario para la maduración debido a la detención del crecimiento
durante los meses de invierno, la que afecta, aunque de forma distinta, a casi
todas las especies. Esta fase se hace más acusada cuanto mayor es la altitud.

Dicho comportamiento es similar al observado por CLARKE & GREENE (1970)
en poblaciones de Pohlia cruda (Hedw.) Lindb, y Pohlia nutans (Hedw.) Lindb.
de Groenlandia, Islas Georgias del Sur y Gran Bretaña. Estas especies detienen
el desarrollo de sus esporófitos durante el período invernal y vuelven a reanudarlo
cuando éste acaba. La maduración de los esporófitos tiene lugar entonces de una
forma muy rápida en las poblaciones polares si las comparamos con las de Gran
Bretaña.

GREENE (1960) ha diferenciado tres grupos de briófitos atendiendo al total de
meses necesarios para desarrollar completamente el esporófito y a la duración de

TREGURÁ(1150m)

Fig. 1. — Desarrollo del esporófito de las diferentes especies estudiadas en Tregurá durante 1984 y 1985.



F. LLORET: FENOLOGÍA DE BRIÓFITOS 211

CARBONERES (1450 m)

Fig. 2. — Desarrollo del esporofita de las diferentes especies estudiadas en Carboneres durante 1984
y 1985.

esta fase estacionaría invernal. No nos parece, a la luz de nuestros resultados,
demasiado evidente la división de las especies estudiadas en tres grupos bien dife-
renciados, aunque no se nos oculta la importancia que este período invernal tiene
en la duración total del desarrollo del esporófito.

Así, en Tregurá, la localidad más baja, a 1150 m, solo aparece esta fase en
B. pomiformis, de diciembre a abril, y en P. polyphyllum, de enero a marzo
(fig. 1). En Carboneres, a 14S0 m, esta fase estacionaría se generaliza a todos los
táxones estudiados y, aunque de amplitud variable según las especies, se extiende
de noviembre a abril (fig. 2). En Mardanya, a 1850 m, comprende de octubre-
noviembre a abril (fig. 3), y en Ull de Ter, a 2050 m, de diciembre-enero a mayo
(fíg- 4).

Hay que constatar el comportamiento anómalo de S. apocarpum var. confer-
tum en estas dos últimas estaciones. Este taxon, a pesar de presentar una cierta
fase estacionaria durante los períodos de octubre a febrero, en Mardanya, y de
febrero a junio, en Ull de Ter, parece verse mucho menos afectado que las otras
especies estudiadas. Este hecho podría deberse a su particular forma de creci-
miento en apretados pulvínuios de escasa altura, fuertemente arraigados en el
sustrato rocoso expuesto donde viven. El aprovechamiento al máximo de la radia-
ción solar y del calor almacenado por la roca, así como el microambiente creado
por los propios pulvínuios, harían posible el mantenimiento de la actividad vital y
del crecimiento en condiciones francamente adversas.
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Dejando a un lado este taxon, es evidente el alargamiento de la fase estacional
relacionada con el mayor rigor de las condiciones invernales, lo cual repercute en
una mayor duración del ciclo del esporófito. Así, en promedio, vemos que éste
aumenta desde 11 meses, en Tregurá, a 12,5 meses, en Carboneres, excepción
hecha de O. rupestre, que presenta un ciclo de duración realmente largo, 16
meses. En Mardanya el ciclo dura 12,8 meses y en Ull de Ter 13,7 meses en pro-
medio.

El momento de la detención del crecimiento durante el invierno varía según
las especies, aunque existe una cierta tendencia en las localidades más altas a que
tenga lugar en la fase de elongación de la seta, antes de que se formen los tejidos
esporógenos. No obstante, esta pauta no se mantiene en las estaciones más bajas
(Tregurá y Carboneres), donde la detención afecta prácticamente a todas las
fases, desde la de elongación de la seta a la de urna completamente madura.
Parece como si en estas localidades las condiciones invernales afectaran a la activi-
dad celular disminuyéndola y deteniendo el proceso de maduración en cualquier
fase en que se encuentre, pero sin llegar a causar daños irreversibles en los tejidos.
Posteriormente, en primavera, puede continuar el desarrollo a partir de aquel
punto en que se detuvo.

MARDANYA (1850 m)

Fig. 3. — Desarrollo del esporófito de las diferentes especies estudiadas en Mardanya durante 1984
y 1985.
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ULLDETER(2050m)

Fig. 4. — Desarrollo del esporofita de las diferentes especies estudiadas en Ull de Ter durante 1984 y 1985.

Meyosis

Según criterio mantenido por diferentes autores (KREULEN, 1975; MOGEN-
SEN, 1978), la meyosis tiene lugar durante la fase de dilatación de la urna, cuando
ésta conserva aún totalmente el color verde, que corresponde al estadio que
nosotros hemos llamado "seta formada" (SF). Este proceso representa sin duda
un momento delicado dentro del ciclo reproductivo, directamente ligado a las
actividades de división celular, y tiene lugar de una forma muy rápida (MOGEN-
SEN, 1978).

En Tregurá la meyosis sucede en la mayoría de las especies durante el otoño,
con la excepción de B. pomiformis, que pasa el invierno en la fase de elongación
de la seta (SJ) y es en la primavera cuando ésta tiene lugar (fig. 1). En Carboneres
B. pomiformis sigue la misma pauta, mientras que 5. apocarpum e H. cupressi-
forme tienen la meyosis en otoño (fig. 2). En esta localidad O. rupestre presenta
un comportamiento excepcional, que se repite en. 5. apocarpum var. confertum
en Mardanya, al presentar la fase estacionaria invernal en el estadio SF de dilata-
ción de la urna. Pensamos que la resistencia del joven esporófito a las bajas tem-
peraturas debe verse favorecida por la protección de los filidios periqueciales, ya
que ambas especies tienen una cápsula inmersa. Finalmente, en las dos localida-
des más altas todos los táxones, con la excepción mencionada, presentan la meyo-
sis en primavera, después de haber pasado el invierno en diferentes estadios
(figs.3y4).
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Dispersión de las esporas

La expulsión de las esporas tiene lugar casi sin excepción durante el verano.
Solo H. cupressiforme y S. apocarpum, en Tregurá, y S. apocarpum var. confer-
tum, en Mardanya, lo hacen durante la primavera. Las urnas quedan vacías antes
de llegar el verano en las especies de Tregurá, mientras que la dispersión se pro-
longa durante el estío en S. apocarpum var. confertum.

En general, la estación seca se considera la más propicia para la dispersión de
las esporas, favorecida además por el viento y la turbulencia del aire (ZANDER,
1979). En nuestra zona de estudio, el verano no es la época con menos precipita-
ciones, sino más bien al contrario. No obstante, sí es el período con mayores con-
trastes humedad-sequía, lo que sin duda favorece la dispersión de las esporas.

Además de la gran importancia de estos factores ambientales, hemos de tener
en cuenta que este fenómeno representa la culminación de todo un ciclo integrado
por una gran cantidad de etapas. Todo el proceso ha de realizarse de forma que,
por un lado, cada fase disponga del tiempo necesario y que, además, ocurra
cuando las condiciones ambientales sean propicias. En caso contrario, el ciclo se
retarda hasta que éstas vuelven a ser favorables.

En este sentido es realmente notable el fuerte incremento de maduración de
los esporófitos a principios de verano en las estaciones más altas, con el objeto de
dispersar las esporas durante el período estival.

Sería interesante conocer con detalle el comportamiento de estas mismas
especies en localidades más templadas, para comprobar hasta qué punto es mol-
deable su ciclo en función de las condiciones invernales. Y por otro lado sería tam-
bién importante averiguar su grado de relación con el crecimiento del gametófito
y si éste presenta igualmente, en localidades situadas a gran altura, un incremento
mucho mayor durante el verano que el de cotas más bajas.
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