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Resumen

PENUELAS, J. (1987). La brioflora lacustre. Algunos datos de los lagos pirenaicos. Anales

Jard. Bot. Madrid 44(1): 31-39.

Se presenta una revisioén bibliogréfica de la brioflora lacustre mundial y se aportan algunos
datos nuevos de los lagos pirenaicos. Los géneros mas abundantes y ampliamente distribui-
dos son Drepanocladus y Fontinalis. Hay muchas especies propias de hébitat terrestres que
han sido arrastradas por las aguas y se han adaptado al nuevo ambiente. La profundidad
madxima a la que se desarrollan depende de la radiaci6n luminica incidente y no de otros fac-
tores, como la presién hidrostética, determinante en el caso de las fanerégamas. Sus bajos

puntos de compensacion luminica les permiten vivir a profundidades sorprendentes.
Palabras clave: Brioflora lacustre, Pirineo central, Espaiia.

Abstract

PENUELAS, J. (1987). The lake bryofiora. Some data on the Pyrenean lakes. Anales Jard. Bot.

Madrid 44(1): 31-39 (in Spanish).

A literature review of the aquatic bryophytes of lakes is carried out. New data on the Pyre-
nean lakes are also reported. Drepanocladus and Fontinalis are the most abundant and
widely spread bryophytes. Some species are terrestrial ones that have been washed by
running water and have developed well in the new habitat. Maximum depth of colonization
depends on irradiation and not on other factors like hydrostatic pressure, determinant in
higher plants. Their very low light compensation points allow them to live at surprising

depths.
Key words: Lake bryoflora, Central Pyrenees, Spain.

INTRODUCCION

La brioflora lacustre ha sido bastante estudiada en todo el mundo (cf. HUT-

CHINSON, 1975; SPENCE, 1982); en cambio, en nuestro pais los datos son escasos
(PENUELAS & COMELLAS, 1984; PENUELAS & al., 1985). En este trabajo se hace
un repaso a la bibliografia sobre brioflora lacustre, tomando con especial interés
los datos relativos a la profundidad hasta donde llegan los bri6fitos y los factores
que la determinan. También se presentan nuevos datos recogidos en los wltimos
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afios (1984 y 1985) sobre la brioflora acudtica de nuestros lagos pirenaicos, con el
fin de ampliar los de trabajos anteriores (PENUELAS & COMELLAS, 1984) y esta-
blecer comparaciones con los lagos de otras regiones del globo.

MATERIAL Y METODOS

En la revisién bibliogrifica de la brioflora lacustre se ha anotado la profundi-
dad ala que desaparece el disco de Secchi para relacionarla con la maxima profun-
didad alcanzada por los briéfitos, pues parece que en este grupo vegetal ésta viene
determinada solo por la radiacién luminica incidente y no por otros factores,
como la presién hidrostatica, que si influye en el caso de las faner6gamas (PENUE-
LAS, 1985). Los datos recogidos han sido analizados estadisticamente utilizando
el paquete de programas BMDP del Centro de Informaitica de la Universidad de
Barcelona.

Se han visitado varios lagos de los Pirineos centrales, especialmente los situa-
dos en los valles del Noguera Ribagorzana y el Noguera Pallaresa (Lérida). Para
recoger los bri6fitos, en unas ocasiones se ha utilizado un gancho desde una barca
o desde la orilla, y en otras se han recogido manualmente mediante inmersién
—en el caso méaximo hasta 16 m. En todos los casos, el muestreo no ha sido
exhaustivo y, por tanto, se desconoce la distribucién exacta de la vegetacion. Se
han estudiado someramente las caracteristicas fisico-quimicas del agua (pH, con-
ductividad, oxigeno, temperatura y alcalinidad). En cada localidad se tomé nota
de las condiciones generales, tipo de substrato, profundidad, etc.

RESULTADOS Y DISCUSION

Brioflora lacustre

Al revisar la amplia bibliografia sobre brioflora lacustre, se comprueba que en
los lagos hay bri6fitos especialmente entre los 55° N y S de latitud; y esto no es la
consecuencia de un mayor niimero de trabajos en esas dreas, ya que hay estudios
de lagos de todas las latitudes y con una gran diversidad tréfica: Trummen (Sue-
cia), George (Uganda), Crater Lake (Oregén, USA), Vrana (Yugoslavia), Silver
Lake (New York, USA), etc. (cf. HUTCHINSON, 1975).

En cuanto a hepdticas, hay bastantes datos. Ya FUCHSIG (1924) hall6 Mar-
chantia aquatica, Pellia endiviaefolia, Jungermannia tristis, Lophozia incisa,
Lophocolea cuspidata, L. bidentata, Cephalozia bicuspidata y C. lammersiana a
menos de 2 m de profundidad en Lunzer Untersee. También apreci6 las diferen-
cias morfolégicas con respecto a las que viven en hébitat aéreos; asi, las sumergi-
das son més grandes, m4s laxas y sexualmente estériles. Ademds de las sefialadas
en la tabla 1, también se han encontrado viviendo sumergidas en lagos las siguien-
tes especies: Marsupella emarginata, en lagos de Europa (WEST, 1910) y Norte-
américa (FRYE & CLARKE, 1937-47); Jungermannia tristis, en el lago Constance;
Blepharostoma arachnoideum, a 110 m en el lago Tahoe, y Scapania undulata, en
los lagos de Escocia (WEST, 1910). Predominan en aguas 4cidas, pero también se
hallan en las alcalinas —por ejemplo, Aplozia riparia. Otras especies se encuen-
tran en las aguas superficiales, tal es el caso de Riccia fluitans y Ricciocarpus
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natans —muy abundantes en paises tropicales, como Kenia—, que se hallan en
aguas eutréficas (HARTOG & SEGAL, 1964; WATSON, 1968; HUTCHINSON, 1975).

También hay muchos datos de la flora muscinal. Sphagnum cuspidatum se pre-
senta en las margenes de los lagos acidos, mientras que S. subsecundum puede
vivir en aguas menos 4cidas y més profundas (WEST, 1910). Las Bryales —los
musgos ordinarios— son una parte importante de la flora benténica lacustre. Asf,
FuUCHSIG (1924) encuentra 25 especies en su exhaustivo estudio de Lunzer Unter-
see. Como en las hepiticas, hay especies higréfilas que crecen bajo el agua y pre-
sentan algunas diferencias morfolégicas. El caso més sorprendente y conocido es
el de Thamnium alopecurum f. lemani, que se halla a 60 m en el lago Genéve
(MONKEMEYER, 1931). Adema4s de los géneros sefialados en la tabla 1 por cono-
cerse la profundidad a la que se han hallado, otros musgos que se han encontrado
en los lagos son: Octodiceras fontanum (en aguas eutréficas), Amblystegium ripa-
rium, Drepanocladus fluitans, D. exannulatus, D. sendtneri, D. aduncus, Rhyn-
chostegium riparioides, Fontinalis antipyretica, F. hypnoides, F. dalecarlica,
Calliergon cordifolium y C. giganteum (cf. FUCHSIG, 1924; HASLER, 1938; HUT-
CHINSON, 1975). En los lagos alpinos, la mayoria helados en invierno, se halla
Drepanocladus exannulatus, D. fluitans, D. aduncus y Calliergon sarmentosum
(GEISSLER, 1982). Tan solo en Finlandia ya se han estudiado 304 lagos, en los que
se han hallado 40 especies de bridfitos. Los mas abundantes son Drepanocladus
procerus (en 99 lagos), Scorpidium scorpioides (en 43 lagos), Fontinalis antipyre-
tica (en 38 lagos), Drepanocladus trichophyllus (en 35 lagos), Calliergon mega-
lophyllum (en 31 lagos), Drepanocladus terminervis (en 29 lagos), D. capillifolius
(en 29 lagos), Sphagnum platyphyllum (en 26 lagos). También hay Fontinalis
hypnoides y F. dalecarlica. La mayoria de estas especies son higréfilas y acudticas
(RINTANEN, 1977). En los lagos polares, tanto drticos como antarticos, la brio-
flora bentdnica es especialmente importante (LIGHT & HEYwOOD, 1973, 1975;
MARTENSSON, 1956; PERSSON, 1942; WELCH & KALFF, 1974), llegando a formar
matas de hasta 40 cm, los géneros presentes son Bryum, Calliergon, Campylium,
Dicranella, Distichium, Drepanocladus, Fontinalis y Marsupella. Hay fotosin-
tesis positiva durante todos los meses, excepto los tres més oscuros. La produc-
ci6én neta es de 40 g p.s./m? anuales. Los puntos de compensacién son muy bajos
(PRIDDLE, 1980), lo que hace pensar que la mejor explicacién para la considera-
ble biomasa es la estabilidad, en contraposicién al crecimiento rapido. Los tallos
de hasta 40 cm en los lagos antérticos se deben no solo a la adaptacién luminica,
sino también a escasa descomposicién en estos lagos oligotréficos y frios, que per-
miten la presencia del material muerto de los tallos. En este 4rea abundan Drepa-
nocladus cf. aduncus, a mayor profundidad, y Calliergon sarmentosum (Wahl.)
Kindb., a menor. En los lagos més claros, la produccién puede llegar a ser de
100 g p.s./m?, pero en general la producci6n anual es muy baja.

Las especies mas abundantes y frecuentes en los lagos de todo el mundo perte-
necen a los géneros Fontinalis, Drepanocladus y Calliergonella; en los lagos, lagu-
nas y charcas de Esparia abunda Drepanocladus aduncus (cf. PENUELAS & COME-
LLAS, 1984).

Brioflora de los lagos del Pirineo central

En los lagos del alto Pirineo situados entre 2000 y 2500 m de altitud en los
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valles del Noguera Ribagorzana y Noguera Pallaresa, las aguas presentan caracte-
risticas de oligotrofia y distrofia ya descritas por PENUELAS & al. (1985).

Las hepaticas encontradas en estos lagos son las siguientes:
Chiloscyphus polyanthos (L.) Corda

Estanys de Mulleres, 3-5 m de profundidad; Estany Redo, a 1 m de profundi-
dad; Estany Gallina, a una profundidad inferior a 4 m.
Jungermannia exsertifolia Steph. subsp. cordifolia (Dum.) Vana

Estany Xic, a 2-3 m de profundidad.

Scapania undulata (L.) Dum. var. dentata (Dum.) Douin

Estanys de Mulleres, a mas de 5 m de profundidad.

PROFUNDIDAD MAXIMA DE LOS BRIOFITOS (m)
o
I

T
1 10

PROFUNDIDAD DEL DISCO DE SECCHI (m)

Fig. 1.—Correlacién entre la profundidad de desaparicién del disco de Secchi y la profundidad maxima
ala que se hallan los bridfitos en diferentes lagos del mundo. Datos recogidos en la bibliografia (tabla 1).
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Fig. 2.—Blindia acuta, ejemplar sumergido en el Estany Red0. @) Aspecto general con los tallos denuda
dos y con las hojas dispuestas laxamente; b) hoja en visién frontal; ¢) hoja representada de perfil; d) deta-

lle de una auricula (cara dorsal).
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Los musgos hallados son los siguientes:
Anisothecium palustre (Dicks.) I. Hag.
Estany Red0, hasta 14 m de profundidad, sobre sedimentos.

Blindia acuta (Hedw.) B.S.G.

Estany Redo, hasta 16 m de profundidad, en substrato rocoso. La forma de
crecimiento difiere de la de los especimenes terrestres, muy compacta. Los tallos
se alargan y la disposicién de los filidios es laxa (fig. 2).

Cratoneuron commutatum (Hedw.) G. Roth
Estanys de Mulleres, entre 3 y S m de profundidad.

Philonotis seriata Mitt.

Estanys de Mulleres, en la orilla, a nivel del agua.

Schistidium alpicola (Hedw.) Limpr. var. rivulare (Brid.) Limpr.
Estany inferior de Mulleres, a 1 m de profundidad.

Hygrohypnum eugyrium (B.S.G.) Broth.
Estany Llavera, a 3-9 m de profundidad.

Drepanocladus aduncus (Hedw.) Warnst.
Estany Flamisell, a 2-3 m de profundidad.

Fontinalis antipyretica Hedw.
Estany Gallina inferior, a 4 m de profundidad.

En muchas ocasiones, esta diversidad parece ser la consecuencia del creci-
miento de especies més propias de torrentes y rios (Cratoneuron commutatum
var. fluctuans, Schistidium alpicola var. rivulare, Blindia acuta, Anisothecium
palustre) que, posiblemente, llegaron allf arrastradas por las aguas de los torren-
tes que alimentan los lagos. Pasaria como en los lagos de Escocia, donde LIGHT &
LEwis (1976) encuentran especies terrestres (entre ellas también Blindia acuta)
desarrolldandose en el agua, en lo que resulta ser una prueba mas del caracter anfi-
bio de este grupo de plantas (PENUELAS, 1984). Llegan a alcanzar gran profundi-
dad; en muchos casos, superior a los 16 m —medida tomada mediante inmersién
en el lago Redo.

Bridfitos y profundidad

PERSSON (1942, 1944) hizo una amplia revisién de los briéfitos de profundidad
en la que la mayoria de los datos correspondia a los lagos escandinavos. Los
primeros datos son de Rhynchostegium riparioides (MOSEN, 1870) y, algo pos-
teriores, los de Thamnium alopecurum a 65 m de profundidad en el lago Genéve
(SCHNETZLER, 1885). LIGHT & LEWIS (1976) han realizado una revisi6n de traba-
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jos més recientes y han estudiado los numerosos lagos escoceses, donde han
haltado 8 especies de musgos y 7 de hepaticas en profundidades de 1 a20 m. Entre
ellas destacan Sphagnum subsecundum, Drepanocladus exannulatus y Nardia
compressa, en substrato blando, y Marsupella emarginata, Nardia compressa,
Scapania uliginosa, S. undulata y Drepanocladus exannulatus, en substrato roco-
so0. Otros datos posteriores aparecen seleccionados en la tabla 1 con las profundi-
dades méximas y los lagos donde fueron hallados, asi como los autores de los tra-
bajos. Se comparan con las maximas profundidades a las que se hallan las faner6-
gamas —cuando se tienen datos. En esta tabla se aprecia cémo las plantas supe-
riores siempre crecen a menor profundidad, seguramente por efecto de la presién
hidrostética sobre los espacios aéreos, donde las presiones parciales de oxigeno
aumentan linealmente (PENUELAS, 1985). En cambio, las profundidades de los
bridfitos —sin espacios aéreos— parecen estar solo determinadas por la luz inci-
dente. En efecto, la figura 1 muestra la estrecha correlacién existente entre la
extincién de la luz y la profundidad méxima que alcanzan los briéfitos (r=0.84,
p<0.001).

Los bri6fitos de habitat lacustre tienden a alargar los tallos, las hojas se dispo-
nen mas laxamente y los rizoides son delgados y débiles. Los especimenes de Blin-
dia acuta hallados de 1 a 16 m de profundidad en el lago Redd constituyen un
ejemplo interesante de este fenémeno (fig. 2). Muchas de estas caracteristicas son
adaptaciones encaminadas a una méxima eficiencia en la captacién de la luz. Asi
pues, los briéfitos se desarrollan a mayor profundidad que las faner6gamas tam-
bién porque presentan puntos de compensacién luminica muy bajos: 0,64 W/m?,
para Calliergon, y 0,11 W/m?, para Drepanocladus (PRIDDLE, 1980). Todo ello
como consecuencia de la gran capacidad fotoquimica —en proporcién a la super-
ficie— asociada a una disminucién de la respiracién —en proporcién al peso—
por unidad de superficie (PENUELAS & al., 1987). Se ha comprobado que la eutro-
fizacién y la consiguiente disminucién de transparencia en el lago Fures han pro-
vocado la reduccién de la brioflora: Scorpidium scorpioides, Drepanocladus
sendtneri y Drepanocladus aduncus han desaparecido (CHRISTENSEN & ANDER-
SEN, 1958).

Todos estos briéfitos viven bien sobre las rocas, pero no cuando hay deposi-
cién de material fino que permite el establecimiento de las fanerégamas; ésta es
otra de las causas de sucesién y zonacién (SAYRE, 1945) de bridfitos a faneré-
gamas.
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