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K e y w o r d s : m a c r o p h y t e s , s p e c i f i c c o m p o s i t i o n , b i o m a s s , a l p i n e lake, P y r e n e e s . 

S p e c i e s c o m p o s i t i o n , d i s t r i b u t i o n a n d b i o m a s s o f ben th ic m a c r o p h y t e c o m m u n i t i e s have been studied in a h igh m o u n ­

tain, o l i g o t r o p h i c , s o f t w a t e r l ake f r o m the C e n t r a l P y r e n e e s . I s o e t i d s (Isoetes lacustris L . , Isoetes selacea L a m . , Subitlaria 

aquatica L. and Eleocharis acicttlaris ( L . ) R o e m e r & Schu l t e s ) a r e the d o m i n a n t m a c r o p h y t e s in a reas o v e r 2-3 m e t e r s in 

dep th . N a t o p o t a m i d s {Sparganium angtistifolium M i c h x . ) a r e r e s t r i c t ed t o s h a l l o w w a t e r s . A l g a e (Nitella gracilis ( S m i t h ) 

A g a r d h ) o n l y p r e d o m i n a t e in d e e p w a t e r s . T h r e e m a i n c o m m u n i t i e s h a v e been d i s t i n g u i s h e d : the Sparganium angustifo­

lium c o m m u n i t y (160 g d w t n r 2 ) , the Isoetes lacustris c o m m u n i t y (120-460 g d w t n r 2 ) and the Nitella gracilis c o m m u n i t y 

(t 1 g d w t m 2 ) . B i o m a s s d i f f e r e n c e s b e t w e e n s h a l l o w and d e e p w a t e r Isoetes p o p u l a t i o n s have been a t t r ibuted t o i ce - scour 

s t ress . N e i t h e r i r r a d i a n c e n o r s l o p e can e x p l a i n the l o w e r b o u n d a r i e s o b s e r v e d in the d i s t r i b u t i o n of v a s c u l a r p l an t s ; 

s e d i m e n t f ea tu res m a y be r e s p o n s i b l e f o r t h e m . M e a n lake m a c r o p h y t e b i o m a s s a m o u n t s t o 140 g dwt m-2 (20 g C n r 2 ) , 

a v e r y h i g h v a l u e if c o m p a r e d w i t h b o r e a l l akes w i t h s i m i l a r l i m n o l o g i c a l c h a r a c t e r i s t i c s . 

Composition, distribution et biomasse des communautés de macrophytes nenlhiques d'un lac alpin des Pyrénées centrales : le lac Baci­

ver (Espagne) . 

M o t s c l é s : m a c r o p h y t e s , c o m p o s i t i o n spéc i f i que , b iomasse , lac a lp in , P y r é n é e s . 

L a c o m p o s i t i o n s p é c i f i q u e , la d i s t r i b u t i o n et la b i o m a s s e des c o m m u n a u t é s b e n t h i q u e s d 'un lac d e haute m o n t a g n e d e s 

P y r é n é e s c e n t r a l e s sont é t u d i é e s . L e s I s o e t i d e s {Isoetes lacustris L . , Isoetes selacea L a m . , Subitlaria aquatica L . e t Eleocha­

ris acicttlaris ( L . ) R o e m e r & S c h u l t e s r ep ré sen t en t la v é g é t a t i o n d o m i n a n t e au-dessus des 2-3 m d e p r o f o n d e u r . L e s N a t o -

p o t a m i d e s (Sparganium anguslifolitim M i c h x . ) sont res t re in t s aux e a u x p e u p r o f o n d e s . L e s A l g u e s (Nitella gracilis ( S m i t h ) 

A g a r d h ) p r é d o m i n e n t s e u l e m e n t dans les e a u x p r o f o n d e s . 

T r o i s c o m m u n a u t é s ont é t é d i s t i n g u é e s : c e l l e à Sparganium angustifolium, c e l l e à Isoetes lacustris e t c e l l e à Nitella 

gracilis. L e s d i f f é r e n c e s d e b i o m a s s e c o n s t a t é e s p a r m i les p e u p l e m e n t s s u p e r f i c i e l s et p r o f o n d s d'Isoetes lacustris sont 

a t t r i buées au s t r e s s o c c a s i o n n é pa r la p r e s s i o n et le m o u v e m e n t d e la g l a c e p e n d a n t l ' h ive r . L e s l imi tes b a t h y m é t r i q u e s 

i n f é r i e u r e s des p e u p l e m e n t s d e p lan tes v a s c u l a i r e s ne p e u v e n t pas ê t r e a t t r i b u é e s à une i r r a d i a t i o n insuff isante ou à une 

pen te e x c e s s i v e ; q u e l q u e s c a r a c t é r i s t i q u e s non d é t e r m i n é e s du s é d i m e n t o u le m o d e d e s éd imen ta t i on p e u v e n t e n ê t r e 

responsab les . L a b i o m a s s e m a c r o p h y t i q u e m o y e n n e du tac a t te int 140 g ps n r 2 : c o m p a r é e à c e l l e d 'autres l acs d e la r é g i o n 

b o r é a l e à c a r a c t é r i s t i q u e s l i m n o l o g i q u e s s e m b l a b l e s , e l l e est c o n s i d é r a b l e . 

I . Introduction 

P h y t o b e n t h i c c o m m u n i t i e s f r o m h i g h m o u n t a i n 

l a k e s i n t h e P y r e n e e s h a v e b e e n s c a r c e l y s t u d i e d 

w i t h t h e e x c e p t i o n o f t h e s t u d i e s m a d e i n t h e l a k e 

1. Centre d'Estudis Avançais de Blanes - C S I C . 17300 Blanes, 
Girona, Spain. 

2. Département d'Ecologia. Facilitât de Biologia. Diagonal 645. 
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o f P o r t B i e l h ( C a p b l a n c q 1 9 7 3 , C a p b l a n c q & L a v i l l e 

1 9 8 3 ) . T h e o n l y r e f e r e n c e s t o t h e p h y t o b e n t h o s o f 

t h e s e h i g h m o u n t a i n l a k e s r e f e r t o f i o r i s t i c d a t a ( s e e , 

f o r e x a m p l e , C o s t e & S o u l i é 1912, C a m p a s 1979, C a r -

r i l l o 1 9 8 4 , B a l l e s t e r o s 1 9 8 8 ) s o m e t i m e s s u p p o r t e d 

b y m e a s u r e s o f p h y s i c a l a n d c h e m i c a l p a r a m e t e r s 

o f t h e w a t e r ( M a r g a l e f M i r 1981 , B a l l e s t e r o s & G a c i a 

1 9 8 8 ) . P h y t o s o c i o l o g i c a l s t u d i e s h a v e b e e n m a d e i n 

s o m e l a k e s ( B r a u n B l a n q u e t 1 9 4 8 , C a r r i l l o 

Article available at http://www.limnology-journal.org
 or http://dx.doi.org/10.1051/limn/1989017

http://www.limnology-journal.org
http://dx.doi.org/10.1051/limn/1989017


178 

T a b l e I. L i m n o l o g i c a l features of Lake Bac iver wa te r (ranges) . 

C o n d u c t i v i t y ( ^ S c m " 1 ) 11.7-17.0 
p H 6.30-7.15 
A l k a l i n i t y ( m e q 1 " ' ) 0.01-0.14 
A m m o n i u m (^ .mols l - 1 ) 0.02-3.71 
N i t r i t e s ( ^ m o l s 1 " ' ) 0.01-0.03 
N i t r a t e s ( M m o l s 1 " ' ) 5-10 
P h o s p h a t e s ( M m o l s l " 1 ) 0.03-0.08 
P a r t i c u l a t e P h o s p h o r u s ( ^g r -a t 1 - ' ) 0.12-0.25 

(2) E. BALLESTEROS, E. GACIA, L. CAMARERO 

1 9 8 4 ) , b u t t h e r e a r e n o q u a n t i t a t i v e d a t a a b o u t t h e s e 

s u b m e r g e d c o m m u n i t i e s . 

A d e t a i l e d s t u d y o f t h e v e g e t a t i o n o f a t y p i c a l l a k e 

i s f u l l y j u s t i f i e d b e c a u s e o f t h e p a t c h y d i s t r i b u t i o n 

o f t h e s p e c i e s c a u s e d b y c h a n g e s i n u n d e r w a t e r i r r a -

d i a n c e , h y d r o d y n a m i s m a n d s e d i m e n t c h a r a c t e r i s ­

t i c s . T h e k n o w l e d g e o f p h y t o b e n t h i c b i o m a s s a n d 

p r o d u c t i o n i s a l s o v e r y i n t e r e s t i n g b e c a u s e it c a n b e 

u s e d t o d e t e r m i n e d a i l y a n d s e a s o n a l d y n a m i c s o f 

s o m e p a r a m e t e r s i n t h e l a k e a s a r e s u l t o f c h a n g e s 

i n p h o t o s y n t h e s i s a n d r e s p i r a t i o n . P r e v i o u s t o t h e 

e v a l u a t i o n o f d y n a m i c s , i t i s n e c e s s a r y t o m a k e a n 

e x h a u s t i v e d e s c r i p t i o n o f t h e s u b m e r g e d v e g e t a t i o n 

o f a t y p i c a l a l p i n e l a k e . 

2. Study area 

L a k e B a c i v e r i s l o c a t e d i n t h e S p a n i s h C e n t r a l 

P y r e n e e s , V a l d ' A r a n , ( U T M 3 1 T C H 3 4 8 2 9 4 ) , a t 2 120 

m e t e r s a b o v e s e a l e v e l . I t s o r i g i n i s r e l a t e d t o g l a ­

c i a l o v e r d e e p e n i n g a n d s u b s e q u e n t m o r a i n i c o b s ­

t r u c t i o n . I n t r u s i v e r o c k s ( b i o t i t e - g r a n o d i o r i t e a n d 

q u a r t z - d i o r i t e ) f r o m t h e C a r b o n i f e r o u s c o n s t i t u t e 

t h e b a s i n . T h e l a k e i s p l a c e d o v e r g l a c i o f l u v i a l a n d 

a l l u v i a l m a t e r i a l s f r o m t h e p o s t - g l a c i a l Q u a t e r n a r y . 

C h a r a c t e r i s t i c s u b a l p i n e a n d a l p i n e p l a n t a s s o c i a ­

t i o n s , t y p i c a l o f t h e g r a n i t i c m a s s i f s o f t h e C e n t r a l 

P y r e n e e s c o n s t i t u t e t h e v e g e t a t i o n o f t h e b a s i n . T h e 

a r e a i s d o m i n a t e d b y t h e a c i d o p h i l u s s h r u b . Rho­

dodendron ferrugineum L . w i t h Pinus uncinata M i l ­

l e r e x M i r b e l (Rhododendro-Pinetum uncinatea) a n d 

a l p i n e a c i d o p h i l o u s m e a d o w s o f Festuca eskia 

R a m o n d e x D C [Festucion eskiae) a n d Carex curvula 

A l l (Festucion airoidus). L a k e B a c i v e r h a s m a n y f e a ­

t u r e s i n c o m m o n w i t h s o m e o t h e r o l i g o t r o p h i c p y r e -

n e a n l a k e s : s m a l l s i z e , e x t e n s i v e s h a l l o w a r e a s a n d 

c l e a r s o f t w a t e r s ( T a b l e I ) . I c e c o v e r b e g i n s i n 

N o v e m b e r w i t h t h e m a x i m u m s n o w c o v e r i n A p r i l . 

T h a w d o e s n o t o c c u r u n t i l l a t e M a y , s o t h e l a k e 

r e m a i n s f r o z e n f o r a l m o s t s e v e n m o n t h s . 

3. Materials and Methods 

L a k e m o r p h o m e t r y has been e l a b o r a t e d f r o m a se r ies 
of b a t h y m é t r i e t r ansec t s m a d e w i t h an echo- sounder . T h e 
transects w e r e s p a c e d at 20 m e t e r s i n t e rva l s . T h e p e r i m e ­
ter o f the lake w a s o b t a i n e d f r o m an e n l a r g e m e n t o f an 
aerial pho tograph , at a scale 1 : 1800. Ca r tog raphy o f under­
w a t e r v e g e t a t i o n w a s m a d e us ing S C U B A , by the e x a m i ­
nat ion of the s a m e t r ansec t s used for b a t h y m e t r y . V e g e ­
ta t ion units w e r e d i s t i n g u i s h e d in t e r m s o f d o m i n a n t 
species . 

P e r i o d i c a l v i s i t s (at leas t o n c e a m o n t h ) have been m a d e 
to t h e lake in o r d e r t o d e s c r i b e v e g e t a t i o n and its c h a n g e s 
through the yea r . S a m p l e s of each v e g e t a t i o n unit have 
been c o l l e c t e d us ing S C U B A ( B o u d o u r e s q u e 1971) at the 
t ime w h e n p lan t s w e r e a s s u m e d to h a v e r e a c h e d the i r 
m a x i m u m b i o m a s s (July fo r Isoetes lacustris and A u g u s t 
for Sparganium angustifolium). An a r ea o f 400 c m 2 w a s 
de l imi t a t ed , cut and e x t r a c t e d f r o m the b o t t o m . D e p t h o f 
the s e d i m e n t c o l l e c t e d a l w a y s e x c e e d e d 15 c m , so under­
g round b i o m a s s w a s a l s o r e m o v e d . T h e resul tan t b l o c k o f 
m a c r o p h y t e s and s e d i m e n t w a s c a r r i e d up t o the surface , 
c l eaned o f s e d i m e n t a n d de t r i t u s in situ, f i x e d in 4 % for­
m a l d e h y d e and so r t ed in the l a b o r a t o r y . P lan ts w e r e d r i e d 
at 105° C unti l c o n s t a n t w e i g h t (24 hour s ) (Sand Jensen & 
Sondergaard 1979). C o n v e r s i o n to g r a m s o f ca rbon w a s per­
f o r m e d f r o m d e t e r m i n a t i o n s o f c a r b o n content w i t h a 
Ca r lo -E rba N i t r o g e n A n a l y z e r 1500. 

T h e Isoetes lacustris c o m m u n i t y w a s s a m p l e d at four dif­
fe ren t dep ths ; 0,5 m , 1 m , 1,5 m and 2 m . T h r e e s ample s , 
each of 400 c m 2 , w e r e c o l l e c t e d at each dep th . T h r e e sam­
ples, each of 400 c m ' , w e r e a l so taken in the Sparganium 
angustifolium c o m m u n i t y at 1 m e t e r dep th . F ina l ly , the 
Nitella gracilis c o m m u n i t y w a s s a m p l e d using f i v e co res 
of 12 c m d i a m e t e r , at 4 m dep th . 

4. Results 

T h e b a t h y m e t r y o f L a k e B a c i v e r i s s h o w n in 

F i g u r e 1. I t c o r r e s p o n d s t o a h i g h w a t e r l e v e l s i t u a ­

t i o n ( e a r l y s u m m e r ) . W a t e r l e v e l f l u c t u a t i o n s h a v e 

b e e n d e t e c t e d b o t h in s u m m e r ( 2 0 t o 3 0 c m ) a n d i n 

w i n t e r ( t o 100 c m ) . A c e n t r a l b a s i n , w i t h a m a x i m u m 

d e p t h o f 7,5 m a n d t w o s h a l l o w a r e a s i n t h e w e s t e r n 

a n d e a s t e r n p a r t s o f t h e l a k e c a n b e o b s e r v e d . M a i n 

w a t e r i n p u t s a r e l o c a t e d in t h e e a s t e r n p a r t a s w e l l 

as i n t w o p l a c e s a l o n g t h e n o r t h e r n s h o r e o f t h e l a k e . 

T h e r e is a l s o a s m a l l s u b m e r g e d s p r i n g o n t h e s o u t h 

s i d e o f t h e l a k e . A n a r r o w c h a n n e l o f n e a r l y t w o 

m e t e r s d e p t h l o n g i t u d i n a l l y r u n s t h r o u g h t h e e a s ­

t e r n p a r t o f t h e l a k e a n d c a n a l i z e s w a t e r t o t h e c e n ­

t r a l p a r t . T h e r e is o n l y o n e o u t l e t , s i t u a t e d i n t h e 

w e s t e r n p a r t , w h i c h p a r t i a l l y f l o w s u n d e r n e a t h t h e 

m o r a i n e w h i c h p l u g s t h e l a k e . T h e l a k e b o t t o m i s 

b a s i c a l l y s e d i m e n t a r y , b u t a s m a l l p a r t o f t h e s h o r e 

is r o c k y . 
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F i g . 1. B a t h y m é t r i e m a p o f L a k e B a c i v e r . A r r o w s ind i ca t e w a t e r inputs a n d w a t e r outputs. 

M o r p h o m e t r i c f e a t u r e s a r e s u m m a r i z e d i n T a b l e I I . 

T h e s h a l l o w m e a n d e p t h o f t h e l a k e m u s t b e e m p h a ­

s i z e d ( s e e F i g . 2 ) . 

S i x s p e c i e s o f b e n t h i c m a c r o p h y t e s h a v e b e e n c o l ­

l e c t e d w i t h Isoetes lacustris L . b e i n g t h e m o s t a b u n ­

d a n t e v e r g r e e n s p e c i e s . Isoetes setacea L a m . ( / . bro-

chonii M o t e l a y ) is v e r y c o m m o n w i t h i n p o p u l a t i o n s 

o f Sparganium angustifolium M i c h x . i n a r e a s o v e r 

0 ,7 m i n d e p t h . Sparganium angustifolium, Subitla­

ria aquatica L . a n d Isoetes setacea, h a v e a n a n n u a l 

d e v e l o p m e n t a n d a r e a l w a y s l o c a t e d in s h a l l o w 

a r e a s o v e r 1,5 m in d e p t h . S p e c i m e n s o f a s m a l l e v e r ­

g r e e n s p e c i e s w i t h m o r p h o l o g i c a l f e a t u r e s in a g r e e ­

m e n t w i t h Eleocharis acicttlaris ( L . ) R o e m e r & S c h u l -

t e s h a v e b e e n a t t r i b u t e d t o t h a t s p e c i e s . Eleocharis 

acicularis u s u a l l y a p p e a r s m i x e d w i t h Sparganium 

angustifolium a n d Subitlaria aquatica o r i n p a t c h e s 
Fig . 2. P e r c e n t a g e a r ea /dep th c u r v e (solid l i n e ) a n d pe r cen ­
tage v o l u m e / d e p t h c u r v e ( d o t t e d line) in L a k e B a c i v e r . 
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T a b l e I I . M o r p h o m e t r i c p a r a m e t e r s f r o m L a k e B a c i v e r : 
A r e a , m a x i m u m l e n g t h ( L m a x ) , m a x i m u m w i d t h ( B m a x ) , 
s h o r e p e r i m e t e r (1 ) , v o l u m e ( V ) , m a x i m u m dep th ( Z m a x ) , 
m e a n s l o p e ( I m ) , bas in a rea ( A c ) , m e a n w i d t h ( B m ) , m e a n 
d e p t h ( Z m ) , r e l a t i v e d e p t h ( Z r ) , shore d e v e l o p m e n t ( D L ) 
a n d s o m e i m p o r t a n t q u o t i e n t s 

A r e a ( m J ) 26629 
L m a x ( m ) 432 
B m a x ( m ) 115 
1 ( m ) 1064 
V ( m » ) 51140 
Z m a x ( m ) 7,5 
I m ( % ) 10,2 
A c ( h m 2 ) 588 
B m ( m ) 62 
Z m ( m ) 1,9 
Z r ( % ) 4 
D L 1,8 
Z m / Z m a x 0,25 
A c / A 221 
A c / V m - ' ) 115 

o f v a r i a b l e s i z e b e t w e e n Isoetes lacustris p o p u l a ­

t i o n s . F i n a l l y , Nitella gracilis ( S m i t h ) A g a r d h c o n s ­

t i t u t e d a m o n o s p e c i f i c p o p u l a t i o n i n t h e c e n t r a l , d e e ­

p e s t p a r t o f t h e l a k e , b e t w e e n S e p t e m b e r 1987 a n d 

S e p t e m b e r 1 9 8 8 b u t it d i d n o t e x i s t b e f o r e a n d a f t e r 

t h e s e d a t e s . 

T h e e m e r g e d s h o r e s h a v e a v e g e t a t i o n t y p i c a l o f 

c o l d a n d d a m p p l a c e s , w i t h p e a t - m o s s b o g s d o m i ­

n a t e d b y Sphagnum (S. subnitens R u s s . & W a r n s t . , 

a n d o t h e r s ) a n d b o r e o - a l p i n e p e a t f e n s w i t h Carex 

echinata M u r r a y , C. nigra ( L . ) R e i c h a r d , J uncus fili-

formis L . , Eriophorum angustifolium H o n c k e n y , 

Viola palustris L . a n d Parnassia palustris L . (Carice-

tum nigrae B r a u n B l a n q u e t , 1 9 1 5 ) . T h e r e a r e n o 

h e l o p h y t i c b e l t s a r o u n d t h e l a k e . 

T h r e e m a i n v e g e t a t i o n u n i t s c a n b e d i s c e r n e d r e l a ­

t e d t o t h e d o m i n a n c e o f Sparganium angustifolium, 

Isoetes lacustris o r Nitella gracilis ( T a b l e I I I ) . 

T h e Sparganium angustifolium c o m m u n i t y 

m a i n l y a p p e a r s i n s h a l l o w w a t e r s w h e r e a r e l a t i v e l y 

h i g h h y d r o d y n a m i s m e x i s t s b e c a u s e o f w a t e r f l o w . 

T h i s c o m m u n i t y i s f u l l y d e v e l o p e d i n t h e r i v e r 

m o u t h s . I t i s c o m p o s e d o f a h i g h s t r a t u m o f Spar­

ganium l e a v e s a n d a l o w , b a s a l s t r a t u m o f Subula-

ria aquatica, Isoetes setacea a n d Eleocharis acicula-

ris. I n s o m e c a s e s , s u c h a s i n c h a n n e l m a r g i n s , Spar­

ganium angustifolium m a y b e t h e o n l y s p e c i e s . J u v e ­

n i l e s o f Isoetes lacustris c a n a l s o b e d e t e c t e d i n 

this c o m m u n i t y . T h e m a i n s p e c i e s , S. angustifolium, 

is a g e o p h y t e ; i t s l e a v e s a p p e a r in e a r l y J u l y , o n e 

m o n t h a f t e r t h e t h a w , r e a c h t h e i r m a x i m u m b i o m a s s 

in l a t e A u g u s t , f r u i t in S e p t e m b e r a n d d i e i n l a t e 

O c t o b e r . Subularia aquatica p r e s e n t s a n a n n u a l 

c y c l e g e r m i n a t i n g i n e a r l y s u m m e r , f l o w e r i n g i n 

A u g u s t a n d p r o d u c i n g s e e d s i n S e p t e m b e r a n d su r ­

v i v e s f o r a l o n g t i m e u n d e r t h e i c e . L e a v e s o f Isoe­

tes setacea d o n o t a p p e a r u n t i l J u l y a n d , i n t h e c a s e 

of Subularia l e a v e s , t h e y a l s o s u b s i s t f o r a l o n g t i m e 

w h e n t h e l a k e f r e e z e s . Eleocharis acicttlaris i s e v e r ­

g r e e n a n d n o c h a n g e s i n b i o m a s s h a v e b e e n d e t e c ­

ted t h r o u g h t h e y e a r . I n A u g u s t , t h e w h o l e c o m m u ­

n i t y b i o m a s s r e a c h e s 159 .2 g d w t n r 2 , o f w h i c h 

s e v e n t y p e r c e n t c o r r e s p o n d s t o Sparganium 

( T a b l e I V ) . 

T h e Isoetes lacustris c o m m u n i t y c o v e r s s e d i m e n ­

t a r y b o t t o m s o f a g r e a t p a r t o f t h e l a k e o v e r 2 ,3 m 

d e p t h . Isoetes u s u a l l y m a k e s u p m o n o s p e c i f i c s t a n d s 

but i t c a n b e m i x e d w i t h Eleocharis acicularis, Subu­

laria aquatica, Isoetes setacea a n d Sparganium 

angustifolium i n a r e a s o v e r 1 m i n d e p t h . T h e a p p e a ­

r a n c e o f t h e c o m m u n i t y r e m a i n s a l m o s t c o n s t a n t 

t h r o u g h t h e y e a r e x c e p t f o r c h a n g e s i n a c c o m ­

p a n y i n g s p e c i e s . T h e r e i s a b i o m a s s i n c r e a s e w i t h 

d e p t h ( T a b l e V ) . T h e r e a r e n o d i f f e r e n c e s b e t w e e n 

0,5 a n d 1 m i n d e p t h , n o r b e t w e e n 1.5 a n d 2 .0 m i n 

d e p t h ( A N O V A , p > 0 . 0 5 ) b u t t h e r e i s a v e r y s i g n i f i ­

c an t i n c r e a s e b e t w e e n 1 a n d 1.5 m ( p < 0 . 0 0 1 ) . T h e 

l o w e r b o u n d a r y o f t h e Isoetes b e d s i s a l w a y s s h a r p 

a n d i t i s u s u a l l y f o u n d b e t w e e n 2.1 a n d 2.3 m i n 

d e p t h . M e a n b i o m a s s v a l u e s r a n g e b e t w e e n 120 g 

d w t n r 2 a n d 4 6 0 g d w t n r 2 . 

T h e Nitella gracilis c o m m u n i t y o c c u p i e s s e d i m e n ­

ta ry b o t t o m s w i t h l o w h y d r o d y n a m i s m a n d w i t h o u t 

Isoetes. Nitella d e v e l o p e d in l a t e s u m m e r 1987 , 

r e m a i n d e d f e r t i l e d u r i n g t h e w i n t e r a n d s p r i n g 

u n d e r t h e i c e a n d d i s a p p e a r e d in l a t e s u m m e r 1988 . 

Nitella b i o m a s s w a s e s t i m a t e d t o b e 11.25 g d w t n r 2 

in J u n e 1 9 8 8 . 

V e g e t a t i o n d i s t r i b u t i o n i n t h e l a k e i s s h o w n i n 

F i g u r e 3 . F i f t y p e r c e n t o f t h e l a k e w a s c o v e r e d b y 

the Isoetes lacustris c o m m u n i t y w i t h a t o t a l b i o m a s s 

of 3 .5 T m d w t . T h e Nitella gracilis c o m m u n i t y c o v e ­

r e d t h i r t y p e r c e n t o f t h e l a k e b o t t o m , w h i l e t h e 

Sparganium c o m m u n i t y o c c u p i e d o n l y s i x p e r c e n t 

of t h e a r e a . T h e o t h e r f o u r t e e n p e r c e n t o f t h e l a k e 

d i d n o t s u p p o r t a n y m a c r o p h y t i c v e g e t a t i o n ( T a b l e 

V I ) . T h e m i n i m u m m a c r o p h y t e b i o m a s s o f t h e l a k e 



15) C O M P O S I T I O N , D I S T R I B U T I O N A N D B I O M A S S O F B E N T H I C M A C R O P H Y T E S C O M M U N I T I E S 181 

T a b l e I I I . S p e c i e s c o m p o s i t i o n f o r the d i f f e r e n t c o m m u n i t i e s . 
V : d o m i n a n t ; I V : v e r y a b u n d a n t ; I I I : a b u n d a n t ; I I : c o m m o n ; I : r a r e ; r : acc iden ta l . 

Isoetes - c o m m u n i t y 
S p e c i e s Sparganium w i t h w i t h o u t Nitella 

c o m m u n i ty Sparganium Sparganium c o m m u n i t y 

Sparganium angustifoiium M i c h x . V I I 
Eleocharis acicularis ( L . ) R o e . & S c h . I I I I 
Subularia aquatica L. 11 I 
Isoetes setacea L a m . I I I 
Isoetes lacustris L. I I V V r 
Nitella gracilis ( S m i t h ) A g a r d h I V 

T a b l e I V . M e a n b i o m a s o f the d i f fe ren t s p e c i e s in the 
Sparganium angustifolium c o m m u n i t y . 

M e a n B i o m a s s 
S p e c i e s g d w t / m 3 

Sparganium angustifolium 109,6 
Eleocharis acicularis 33,8 
Subularia aquatica 15,8 

T a b l e V . M e a n b i o m a s s a n d s tandard dev ia t ion fo r the Isoe­
tes lacustris c o m m u n i t y at f o u r d i f f e r e n t dep ths . 
R e s u l t s of t he A N O V A are a l s o i n d i c a t e d . B i o m a s s is 
e x p r e s s e d in g çdwt m2. 

D e p t h ( m ) 0.5 1.0 1.5 2.0 

m 4.82 
0.5 > 0.05 < 0.001 < 0.001 

sd 2.63 

m 5.55 
1.0 < 0.001 < 0.001 

sd 3.42 

m 13.64 
1.5 > 0.05 

sd 2.54 

m 17.56 
2.0 

sd 5.01 

T a b l e V I . L a k e a r ea p e r c e n t a g e c o v e r e d b y e a c h c o m m u ­
nity and e s t ima te s o f m a c r o p h y t e b i o m a s s o f e a c h c o m ­
m u n i t y fo r the w h o l e su r f ace o f the l ake . 

B i o m a s s 
C o m m u n i t y % A r e a (kg d w t ) 

Sparganium angustifolium 5,6 239,3 
Isoetes lacustris 50,4 3462,2 
Nitella gracilis 29,7 89,0 
S e d i m e n t w i t h o u t m a c r o p h y t e c o v e r a g e 2,1 

R o c k v b e n t h o s 12.2 

h a s b e e n e s t i m a t e d t o a m o u n t t o 3.6 T m d w t , w h i c h 

is e q u i v a l e n t t o 14 0 0 k g o f c a r b o n . T h e m a x i m u m 

b i o m a s s s h o u l d a m o u n t t o n e a r l y 4 T m d w t . M e a n 

p h y t o m a s s a m o u n t s t o 1 3 5 - 1 5 0 g d w t n r 2 ( 19 -21 g 

C m - 2 ) . 

5. Discussion 

S h a p e a n d m o r p h o m e t r y o f L a k e B a c i v e r a r e t y p i ­

c a l o f l a k e s o f g l a c i a l o r i g i n . I t i s a s m a l l l a k e if c o m ­

p a r e d w i t h t h e m a i n l a k e s f r o m t h e P y r e n e e s ( M a r -

g a l e f e t a l . 1 9 7 5 ) b u t i t s d i m e n s i o n s a g r e e w i t h t h e 

m e a n s o b t a i n e d in a l o c a l s t u d y f r o m t h e l a k e s o f 

A n d o r r a ( C e n t r a l P y r e n e e s ) ( C a m p a s 1 9 7 9 ) . I t s s m a l l 

w a t e r v o l u m e r e l a t e d t o i t s l a r g e d r a i n a g e b a s i n s u g ­

g e s t s a n i m p o r t a n t s e d i m e n t a r y i n p u t b u t , n e v e r t h e ­

l e s s , t h i s i n p u t is m i n i m i z e d b y o t h e r l a k e s a t h i g ­

h e r a l t i t u d e s i n t h e s a m e d r a i n a g e b a s i n . T h e l a k e 

a c t s a s a s e d i m e n t t r a p w i t h t h e s e d i m e n t a c c u m u ­

l a t i o n i n t h e c e n t r a l p a r t o f t h e l a k e b e c a u s e it c a n ­

n o t a c c u m u l a t e o n t h e s l o p e s . W i n d can b e a n i m p o r ­

t a n t f a c t o r i n r e m o v i n g s e d i m e n t , m a i n l y i n t h e e a s ­

t e r n p a r t o f t h e l a k e w h e r e s h a l l o w a r e a s a r e v e r y 

e x t e n s i v e N e v e r t h e l e s s , m a c r o p h y t e c o v e r a g e m a y 

d e c r e a s e t h i s p h e n o m e n o n ( B u l t h u i s e t a l . 1 9 8 4 ) . 

T h e t u r n o v e r r a t e c a n b e e s t i m a t e d t o b e t h r e e 

d a y s w h e n t h e d r a i n a g e b a s i n a r e a and a v e r a g e r a i n ­

f a l l a r e t a k e n i n t o a c c o u n t ( C a t a l a n 1987) . T h i s v a l u e 

m u s t b e v e r y v a r i a b l e t h r o u g h t h e y e a r b e c a u s e 

w a t e r r e p l e n i s h m e n t i s n e a r l y n o n e x i s t a n t i n w i n ­

t e r b u t it i s v e r y h i g h at t h e t i m e of t h e t h a w a n d 

r a i n y p e r i o d s . T h e t h a w m u s t a l s o p l a y a n i m p o r ­

t a n t r o l e in r e d i s t r i b u t i n g t h e s e d i m e n t s , e s p e c i a l l y 

c o n s i d e r i n g t h e s h a l l o w d e p t h o f the l a k e , b e c a u s e 

o f t h e g r e a t a m o u n t o f w a t e r t h a t f l o w s t h r o u g h t h e 

l a k e . T h e m a i n t e n a n c e o f t h e c h a n n e l i n t h e e a s t e r n 

p a r t o f t h e l a k e c a n o n l y b e e x p l a i n e d a s a r e s u l t o f 

f l o o d s . 
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Fig . 3. V e g e t a t i o n map o f L a k e B a c i v e r . 

T h e v e g e t a t i o n o f t h e l a k e is d o m i n a t e d b y i s o e -

t i d s p e c i e s t y p i c a l o f o l i g o t r o p h i c a n d s o f t w a t e r 

l a k e s f r o m c e n t r a l a n d n o r t h e r n E u r o p e : Isoetes 

lacustris, Isoetes setacea, Eleocharis acicularis a n d 

Subularia aquatica ( S p e n c e 1964 , S e d d o n 1 9 7 2 ) . 

Sparganium angustifolium i s a v e r y c o m m o n n a t o -

p o t a m i d i n b o r e a l a n d m o u n t a i n l a k e s ( C o o k 1 9 8 0 ) . 

F i n a l l y , Nitella gracilis i s c o s m o p o l i t a n a n d u s u a l l y 

g r o w s i n w a t e r r i c h i n h u m i c s u b s t a n c e s ( C o r i l l i o n 

1 9 5 7 ) . 

T h e a s s o c i a t i o n o f s u b m e r g e d v a s c u l a r p l a n t s 

(Isoeto-Sparganietum angustifolii, B r a u n - B l a n q u e t 

1 9 4 8 ) h a s o n l y b e e n d e s c r i b e d f r o m e a s t e r n a n d c e n ­

t r a l p y r e n e a n l a k e s ( C h o u a r d & S a u v a g e 1933, C l a u s ­

t r e s 1966 , C a r r i l l o 1 9 8 4 ) . N e v e r t h e l e s s , s p a t i a l s e g r e ­

g a t i o n b e t w e e n Isoetes lacustris a n d Sparganium 

angustifolium p o p u l a t i o n s h a s b e e n r e c o r d e d in 

s o m e p y r e n e a n l a k e s ( B a l l e s t e r o s & G a c i a 1 9 8 8 ) . 

I s o e t i d s a r e w e a k c o m p e t i t o r s ( H u t c h i n s o n 1 9 7 5 ) 

a n d t h e y d e v e l o p in p l a c e s w h i c h a r e u n f a v o u r a b l e 

f o r o t h e r v i t a l f o r m s o f m a c r o p h y t e s . C a r b o n 

d i o x i d e a n d n u t r i e n t a v a i l a b i l i t y s e e m t o b e f a c t o r s 

l i m i t i n g m a c r o p h y t e g r o w t h i n o l i g o t r o p h i c w a t e r s 

w i t h v e r y l o w a l k a l i n i t i e s ( A d a m s e t a l . 1978 , S a n d 

J e n s e n & S o n d e r g a a r d 1978) . C a r b o n d i o x i d e u p t a k e 

t h r o u g h t h e r o o t s ( R i c h a r d s o n e t a l . 1 9 8 4 ) , C A M 

m e t a b o l i s m ( B o s t o n 1986 , B o s t o n & A d a m s 1 9 8 6 ) , 

l o w d a r k r e s p i r a t i o n ( S a n d J e n s e n 1978 ) a n d h i g h 

r o o t s / s t e m p r o p o r t i o n ( K a n s a n e n & N i e m i 1974 ) a r e 

s o m e o f t h e s t r a t e g i e s t ha t p e r m i t t h e g r o w t h o f i s o e ­

t i d s in e x t r e m e l y p o o r w a t e r s . Sparganium angus­

tifolium n e e d s s p e c i a l c o n d i t i o n s t o o u t c o m p e t e 

Isoetes i n t h e s e l a k e s . I t u s u a l l y a p p e a r s in s h a l l o w 

p l a c e s w i t h r e l a t i v e l y h i g h h y d r o d y n a m i s m , w h e r e 

w a t e r m o v e m e n t d e s t r o y s g r a d i e n t s , s o n u t r i e n t 

a v a i l a b i l i t y i n c r e a s e s ( B a l l e s t e r o s 1987) a n d a i r e x p o ­

s u r e o f l e a v e s a l l o w s Sparganium t o t a k e c a r b o n 
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d i o x i d e f r o m t h e a i r . A d e n s e c o v e r a g e o f Sparga­

nium t e n d s t o r e m o v e Isoetes m a i n l y b e c a u s e o f l i g h t 

a n d n u t r i e n t c o m p e t i t i o n . S o , Sparganium a n d Isoe-

tes s p a t i a l n i c h e s d o n o t c o i n c i d e a n d s e g r e g a t i o n 

o c c u r s . N e v e r t h e l e s s , t h e r e a r e n o b o u n d a r i e s b e t ­

w e e n Sparganium a n d Isoetes d o m i n a t e d c o m m u n i ­

t i e s a n d a l l i n t e r m e d i a t e s c a n b e f o u n d in L a k e B a c i ­

v e r a n d o t h e r l a k e s . 

Isoetes s u b s t i t u t i o n f o r Nitella i n d e e p w a t e r s is 

c o m m o n i n o l i g o t r o p h i c , s o f t w a t e r l a k e s a n d i t 

s e e m s t o b e r e l a t e d t o c h a n g e s i n t h e s e d i m e n t 

{ M a c a n 1 9 7 0 ; S t r o s s e t a l . 1 9 8 8 ) . T h e Nitella graci­

lis p o p u l a t i o n f r o m l a k e B a c i v e r is a t y p i c a l i n t h e 

c o n t e x t o f s u b m e r g e d v e g e t a t i o n i n p y r e n e a n l a k e s 

i n t h a t t h e Nitella m e a d o w s o f t h e o t h e r l a k e s a r e 

u s u a l l y c o n s t i t u t e d b y s p e c i e s o f t h e Nitella opaca 

c o m p l e x ( B a l l e s t e r o s & G a c i a 1 9 8 8 ) . I n t h e l a k e o f 

P o r t B i e l h ( F r e n c h C e n t r a l P y r e n e e s ) t h e s p e c i e s h a s 

b e e n c l a s s i f i e d a s Nitella flexilis A g a r d h ( C a p b l a n c q 

1 9 7 3 ) . S a m p l e s f r o m a l a r g e n u m b e r o f l a k e s f r o m 

t h e e a s t e r n a n d c e n t r a l S p a n i s h P y r e n e e s h a v e b e e n 

c l a s s i f i e d a s Nitella syncarpa ( T h u i l l . ) C h e v . ( M a r g a -

l e f M i r 1 9 8 1 ) . 

M e a n m a c r o p h y t e b i o m a s s f r o m L a k e B a c i v e r is 

v e r y h i g h i n c o m p a r i s o n w i t h b o r e a l l a k e s ( N y g a a r d 

1958 , K a n s a n e n & N i e m i 1974 , M o e l l e r 1 9 7 5 . S a n d 

J e n s e n & S o n d e r g a a r d 1 9 7 9 ) . S m a l l s i z e , h i g h tu r ­

n o v e r r a t e a n d s h a l l o w d e p t h m a y i n c r e a s e p r o d u c ­

t i o n a s a r e s u l t o f a h i g h e r h y d r o d y n a m i s m ( M a r g a -

l e f 1 9 8 5 ) . O t h e r e x p l a n a t i o n s f o r t h i s h i g h b i o m a s s 

c o u l d b e s e d i m e n t f e a t u r e s ( B a r k o & S m a r t 1 9 8 6 ) , 

y e a r l y i r r a d i a n c e d i s t r i b u t i o n o r a n y o t h e r f a c t o r 

r e d u c i n g p l a n t s t r e s s . 

D e p t h b i o m a s s d i s t r i b u t i o n o f Isoetes lacustris i s 

a t y p i c a l , w i t h i n c r e a s i n g v a l u e s w i t h d e p t h u n t i l a 

s h a r p l o w e r b o u n d a r y . A p r o g r e s s i v e d e c r e a s e i n 

w a t e r l e v e l h a s b e e n d e t e c t e d a l l t h r o u g h t h e w i n ­

t e r d u e t o t h e r e d u c e d w a t e r i n p u t , t h e c o n t i n u o u s 

w a t e r l o s s a n d t h e p r e s s u r e e x e r t e d b y t h e i c e a n d 

s n o w c o v e r . Isoetes l e a v e s f r o m p o p u l a t i o n s a b o v e 

I m i n d e p t h h a v e b e e n f o u n d t o b e f l a t t e n e d a n d 

p a r t i a l l y i n c l o s e d i n b l a c k i c e d u r i n g A p r i l 1988 . S o , 

i c e - s c o u r s t r e s s c o u l d e x p l a i n d i f f e r e n c e s b e t w e e n 

s h a l l o w a n d d e e p w a t e r Isoetes m e a d o w s a s i t 

o c c u r s i n b o r e a l r e g u l a t e d l a k e s ( R o r s l e t t 1 9 8 4 ) . T h e 

l o w e r b o u n d a r y o f t h e Isoetes p o p u l a t i o n c a n n o t b e 

e x p l a i n e d b y l i g h t l i m i t a t i o n b e c a u s e i r r a d i a n c e r e a ­

c h i n g t h e Isoetes l o w e r b o u n d a r y is a b o u t 5 0 % 

( a u t h o r s u n p u b l i s h e d d a t a ) . A l s o , t h e r e a r e n o 

a p p r e c i a b l e s l o p e c h a n g e s b e t w e e n 2 a n d 2 . 5 m 

d e p t h t h a t c o u l d e x p l a i n i t s s u d d e n d i s a p p e a r a n c e . 

C h a n g e s i n s e d i m e n t f e a t u r e s ( A n d e r s o n & K a l f f 

1 9 8 8 ) , m a i n l y w a t e r c o n t e n t , c o u l d b e r e s p o n s i b l e 

f o r t h i s . C o m p a c t n e s s o f s e d i m e n t d i m i n i s h e s w i t h 

d e p t h , s o s p o r e s r e m a i n d e e p e r in t h e s e d i m e n t . 

T h e r e , s p o r e g e r m i n a t i o n a n d g r o w t h o f t h e y o u n g 

p l a n t s c a n b e p r e v e n t e d b e c a u s e o f l i g h t l i m i t a t i o n , 

a s i t h a s b e e n r e p o r t e d f o r Lobelia dortmanna ( F a r ­

m e r & S p e n c e 1 9 8 7 ) . Isoetes g r o w t h c a n a l s o b e 

d e c r e a s e d b y r e d u c e d w a t e r m o v e m e n t a n d a n 

i n c r e a s e i n s e d i m e n t a t i o n r a t e s . 

P r e s e n c e o f s h a r p l o w e r b o u n d a r i e s i s u s u a l i n 

s u b m e r g e d m a c r o p h y t e p o p u l a t i o n s ( S p e n c e 1 9 6 4 , 

M o e l l e r 1976 , R o r s l e t t 1985 , S z m e j a 1 9 8 7 ) . T h e r e a ­

s o n h a s b e e n a t t r i b u t e d t o a c o m b i n a t i o n o f t w o 

s y n e r g i s t i c e f f e c t s t ha t d e t e r m i n e t h e d i s a p p e a r a n c e 

o f a s p e c i e s a t a d e f i n i t e p o i n t a l o n g the v e r t i c a l g r a ­

d i e n t ( W a t k i n s o n 1 9 8 5 ) . E f f e c t s m a y d i f f e r i n e v e r y 

c a s e , s o f u t u r e r e s e a r c h o n t h e f a c t o r s t h a t t a k e p a r t 

i n Isoetes d i s t r i b u t i o n i n L a k e B a c i v e r m a y a n s w e r 

t h i s q u e s t i o n . 
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