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RESUMO  
 
A colonização e a competição são mecanismos-chaves na dinâmica espacial e temporal 
de comunidades. Atualmente, espécies exóticas têm invadido vários ecossistemas, 
afetando as nativas e alterando processos ecológicos. Neste estudo foram testados os 
efeitos da dessecação e do tipo de sedimento (argila ou areia) sobre a regeneração de 
fragmentos das porções apicais de três espécies de Hydrocharitaceae: Egeria najas, E. 
densa e Hydrilla verticillata (exótica). As três foram deixadas para secar em argila e 
areia de zero a quatro dias, e depois foram devolvidas para aquários contendo água. Para 
aproximar as condições naturais, os aquários contendo argila tiveram maior turbidez e 
concentrações de nutrientes (P e N) do que os aquários com areia. Também foi avaliado 
o potencial de estabelecimento e competição da espécie H. verticillata diante da nativa 
E. najas. Fragmentos foram plantados em potes e deixados em dois ambientes (na calha 
do rio Paraná e em uma lagoa) por 30 dias. Essas espécies também foram plantadas em 
tanques e submetidas a um experimento de competição do tipo aditivo, com densidade 
constante de H. verticillata, a espécie E. najas foi considerada a espécie alvo. Todas as 
espécies secaram mais rapidamente em substrato de areia, que levou à regeneração 
inferior (em termos de massa seca, comprimento, broto e formação de raiz) neste 
tratamento. Fragmentos de H. verticillata alongaram-se mais rapidamente do que as 
outras espécies, mas E. najas foi a espécie mais bem sucedida (em termos de aumento 
da massa seca ) no tratamento de areia. Os resultados indicam que H. verticillata tem 
uma vantagem competitiva, pelo menos em seus estágios iniciais de regeneração, sobre 
as outras duas, as espécies nativas, especialmente nos habitats mais eutróficos e turvos, 
enquanto que fragmentos de E. najas  têm uma vantagem competitiva em habitats 
menos turvos, oligotróficos em lugares dominados por areia. Os resultados do 
experimento realizado in situ mostraram que E. najas apresenta melhor desempenho em 
ambos os ambientes comparado com H. verticillata. Nos tanques houve relação 
negativa entre a densidade da invasora e a biomassa de E. najas, demonstrando elevado 
potencial competitivo da primeira espécie. Os experimentos demonstram resultados 
diferentes dos dados obtidos in situ, que demonstram que H. verticillata prefere habitats 
lóticos e desloca E. najas em vários habitats da planície de inundação do alto rio Paraná. 
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Effect of sediment type, habitat and competitive on the establishment 
of a species of native submerged macrophyte 

(Egeria najas) and one exotic (Hydrilla verticillata) in 
floodplain of the upper Paraná 

 

ABSTRACT 

Colonization and competition are key mechanisms in spatial and temporal dynamics of 
communities. Currently, alien species have invaded many ecosystems, affecting native 
plants and changing ecological processes. This study of apical shoots of three species of 
Hydrocharitaceae: Egeria najas, E. densa and Hydrilla verticillata. The shoots were left 
to dry on clay or sand from zero to four days, and were then returned to aquaria 
containing water. To approximate natural conditions, the aquaria containing clay had 
higher turbidity and nutrient (P and N) concentrations than did the aquaria with sand. 
Evaluated the potential for establishment and competition of submerged macrophytes H. 
verticillata (exotic), together with the native E. najas. Fragments were planted in pots 
and left in two environments (in the main channel of the Paraná River and in a lake) for 
30 days. These species were also planted in tanks and subjected to a competition 
experiment, using the additive method, with constant density of H. verticillata E. najas 
been considered the target species. All species dried faster on sand substrate, which led 
to lower regeneration (in terms of dry weight, length, sprout and root formation)in this 
treatment. H. verticillata fragments elongated faster than the other species, but E. najas 
was the most successful species (in terms of increase in dry weight) in the sand 
treatment. Our results indicate exotic H. verticillata has a competitive advantage, at 
least in its early stages of regeneration, over the other two, native species, especially in 
more eutrophic and turbid habitats; whereas E. najas fragments have a competitive 
advantage in less-turbid, oligotrophic and sand-dominated sites. The results obtained in 
situ  showed that E. najas had a better performance than H. verticillata in both habitats. 
However, in the tanks there was a significant negative relationship between the density 
of H. verticillata and the biomass of E. najas, showing high competitive potential of the 
first species. Experiments carried out in situ are in accordance with the distribution of E. 
najas which prefers lentic habitats, while the competition experiment indicates that 
E. najas may be displaced by the exotic species when both colonize the same sites. 
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Introdução 

 

Diversas espécies de Hydrocharitaceae colonizam ecossistemas aquáticos 

naturais ou artificiais (p. ex., reservatórios) na região Neotropical, sendo essas um 

importante componente desses ecossistemas (BINI et al., 1999; MARCONDES et al., 

2003; THOMAZ et al., 2006; BIANCHINI JR. et al., 2006, CAMARGO et al., 2006). A 

despeito da importância ecológica dessas macrófitas para a manutenção da 

biodiversidade e funções dos ecossistemas aquáticos lóticos e lênticos (ESTEVES, 

1998), elas podem também acarretar prejuízos para os usos múltiplos dos ecossistemas 

aquáticos. Por exemplo, perturbações devido ao crescimento excessivo de Egeria najas 

e E. densa têm sido registrados, especialmente depois de 1990, em reservatórios da 

bacia do rio Paraná (TANAKA et al., 2002; MARCONDES et al., 2003).  

Os fatores que regulam a distribuição de plantas aquáticas variam em diferentes 

escalas espaciais (RIIS, et al., 2001; LACOUL; FREEMAN, 2006). Entre os fatores que 

afetam a distribuição de espécies, podem ser citados a dispersão, distância do local de 

origem, barreiras geográficas e, inclusive, o acaso, dentre outros. Em geral a maioria das 

espécies nos continentes confina-se a tipos particulares de ecossistemas, e quando a 

espécie é restrita a uma região geográfica, é conhecida como endêmica (MCNEELY, 

2001).   

Introduções de espécies exóticas são um problema proeminente que ecólogos e 

gestores ambientais enfrentam. A proliferação de espécies invasoras pode afetar 

negativamente as espécies nativas, podendo causar extinção de espécies, degradação dos 

habitats, mudanças no funcionamento dos ecossistemas e facilitação para novas 

invasões (VITOUSEK; et al. 1996; D'ANTONIO, et al. 2000; EHRENFELD; 2003; 

D’ANTONIO; HOBBIE; 2005). Introduções estão aumentando em todo o mundo, 

particularmente em ecossistemas aquáticos, especialmente os de água doce (COHEN; 

CARLTON, 1998; LODGE, et al. 1998; RICCIARDI; RASMUSSEN, 1998). Apesar de 

ecossistemas aquáticos de água doce abrangerem apenas 0,01% da superfície do 

planeta, os mesmos apresentam 9,5% do número total das espécies descritas (BALIAN 

et al., 2008), mas também a maior taxa de extinção (JENKINS, 2003).  

Recentemente, registrou-se a presença de Hydrilla verticillata (L. f.) Royle, uma 

macrófita aquática submersa invasora de origem asiática da família Hydrocharitaceae, 

em águas brasileiras, sendo que a mesma foi encontrada pela primeira vez no ano de 

2005 em represas do rio Tietê (R. Pitelli, comunicação pessoal).  



Atualmente essa espécie já se encontra disseminada em reservatórios e áreas 

naturais da bacia do rio Paraná, incluindo a planície de inundação do alto rio Paraná 

(THOMAZ et al., 2009a), o qual é o único trecho não represado desse rio em território 

brasileiro e que tem especial interesse para a conservação da biodiversidade. A 

colonização por essa espécie é preocupante sob vários aspectos, pois a mesma pode 

apresentar elevada capacidade competitiva sobre outras espécies submersas (MONY et 

al., 2007; SOUSA et al., 2009).  

Espécies de Hydrocharitaceae são pouco estudadas em seus hábitats nativos 

(THOMAZ; BINI, 2003), mas os poucos dados disponíveis indicam que a reprodução 

sexual das plantas do gênero Egeria e sua dispersão através de sementes não são 

relevantes (COOK; URMI-KONIG, 1985; KISSMANN, 1997). Assim, a emissão de 

propágulos vegetativos pode ser um importante meio para dispersão. Este processo de 

dispersão foi também reconhecido para H. verticillata (SCULTHORPE, 1967).  

Embora nutrientes, água e sedimento possam limitar o crescimento da vegetação 

submersa (CAMARGO et al., 2003; PIERINI; THOMAZ, 2004; THOMAZ et al., 

2007), em geral a radiação aquática é considerada o principal fator abiótico que limita o 

estabelecimento, colonização e o crescimento dessas plantas (CHAMBERS; KALFF, 

1985; MADSEN et al., 2001; TAVECHIO; THOMAZ, 2003). Dependendo das 

características químicas e físicas da água, certas espécies podem ter uma vantagem 

competitiva sobre outras. Por exemplo, H. verticillata apresenta baixos valores do ponto 

de compensação de luz e elevados valores do ponto de saturação da luz (KIRK, 1995) e 

pode crescer muito rápido mesmo sob baixas intensidades de radiação luminosa, 

competindo de forma vantajosa com outras espécies morfologicamente semelhantes, 

como, por exemplo, E. densa (BARKO; SMART, 1981; MONY et al., 2007). 

Além da luz e nutrientes, o estresse decorrente da dessecação é também um 

importante determinante do crescimento da vegetação em ecossistemas aquáticos, sendo 

as espécies submersas as mais sensíveis a esse tipo de estresse (HAVENS et al., 2004; 

PIERINI et al., 2006; THOMAZ et al., 2006; SILVEIRA et al., 2009).  

Grandes diferenças na qualidade do sedimento são constatadas em diferentes 

hábitats de um mesmo ecossistema ou entre diferentes ecossistemas. Em geral, águas 

mais túrbidas e com dominância de argila difere consistentemente daquelas onde 

domina areia. Sedimentos arenosos são mais pobres em nutrientes do que os argilosos 

(BARKO; SMART, 1986; BARKO et al., 1986; THOMAZ et al., 2007) e isso pode se 

refletir nas características físicas e químicas da água. Em reservatórios e hábitats 
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aquáticos naturais localizados na bacia do Rio Paraná, por exemplo, as concentrações de 

fósforo da água e do sedimento são positivamente correlacionadas (BINI et al., 1999) e 

as concentrações de fósforo também são usualmente inferiores em hábitats menos 

túrbidos (PAGIORO et al., 2005). Esses resultados indicam que, nesses ecossistemas, as 

características físicas e químicas da água são relacionadas com as características do 

sedimento e, assim, ambos podem determinar a distribuição de macrófitas.  

A densidade de plantas também é conhecida como outro fator importante que 

influencia o crescimento e a sobrevivência de plantas juvenis, podendo influenciar a 

interceptação de luz e absorção de nutrientes e com isso limitar suas distribuições 

(THOMPSON et al., 1990; CREED et al., 1997). 

Entretanto, praticamente desconhece-se de que maneira as macrófitas submersas 

respondem ao estresse de seca sob diferentes situações dominadas por argila (água mais 

túrbida) ou areia (água menos túrbida) e, principalmente, como espécies nativas (p. ex., 

E. najas) respondem ao aumento da densidade de espécies invasoras (p. ex., H. 

verticillata). 
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2. Distribuição e processos de estabelecimento e colonização de plantas aquáticas 

As macrófitas aquáticas retornaram do ambiente terrestre para o ambiente 

aquático ao longo de sua evolução, mostrando uma marcada gradação nas adaptações 

para a vida no ambiente aquático, o que determina suas distribuições em pequenas 

escalas (i. e., na região litorânea). 

Plantas aquáticas vasculares têm uma ampla distribuição, sendo encontradas em 

todas as regiões biogeográficas do mundo. A ampla distribuição de macrófitas 

vasculares foi observada logo em meados do século XIX por pesquisadores como De 

Candolle (1855) e Darwin (1859). Análises mais recentes confirmam que macrófitas 

vasculares são em sua maioria cosmopolitas: 11% de todas as espécies ocorreram em 

pelo menos três regiões biogeográficas e 41% de todas as famílias espalham-se por seis 

dessas regiões (CHAMBERS  et al. 2008).  

 Apesar do isolamento dos seus habitats, plantas aquáticas tendem a ter uma 

distribuição mais ampla do que as terrestre (SANTAMARIA, 2002). Algumas espécies 

aquáticas têm grande dispersão geográfica, não se sabendo ao certo a sua origem, como 

por exemplo, o gênero Pistia que começou a se espalhar pelo mundo por causa da 

influencia humana, através de viagens, principalmente pela navegação, considerado um 

dos meios mais antigos de transporte (POTT; POTT, 2000). 

Sculthorpe (1967) identificou entre as hidrófitas que 60% delas possuem extensa 

distribuição em todo o mundo (ou seja, ocorrendo em mais de um continente), enquanto 

40% foram confinados a um único continente. Endemismos locais são raros, embora 

ocorram principalmente nos trópicos (COOK; LUOND, 1982, COOK, 1990). Um 

estudo apresentado por Chambers et al. (2008) corrobora essa informação; segundo 

esses autores as duas regiões mais ricas em endemismo são a Afrotropical e a 

Neotropical (64% e 61%, respectivamente, do total das espécies presentes nesses 

locais), seguidos pela Austrália (46%), região oriental (43%), Neo-ártica (42%), 

Paleoártico (28%), e negligenciado ou ausente no Pacífico (7,4%) e Antártica (onde não 

há espécies endêmicas de macrófitas). 

Algumas famílias de plantas têm fortes afinidades tropicais, com maior 

diversidade de espécies nos trópicos (p. ex., Podostemaceae, Hydrocharitaceae, 

Limnochariataceae, Mayacaceae, Xyridaceae, Eriocaulaceae, Pondeteriaceae, 

Aponogetonaceae) (CROW, 1993). Outras são essencialmente de ambientes temperados 

(por exemplo, Potamogetonaceae, Juncaginaceae, Sparganiaceae, Haloragaceae, 

Elatinaceae, Callitrichaceae e Hippuridaceae (CROW, 1993). 
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Os três principais fatores para determinar a distribuição das espécies em um 

novo habitat são: a habilidade competitiva relativa entre as espécies presentes, a 

disponibilidade de recursos no sistema e o tipo e freqüência de perturbações 

(CAMPBELL; GRIME, 1992). 

Em geral, as macrófitas aquáticas distribuem-se na região litorânea de acordo 

com a profundidade. Macrófitas submersas habitam locais mais profundos sucedidas 

pelas macrófitas enraizadas com folhas flutuantes e por fim as emergentes que 

geralmente ocupam a zona marginal (SCULTHORPE, 1967). A distribuição de uma 

população corresponde a sua abrangência geográfica, que está geralmente limitada pela 

extensão do habitat adequado e por barreiras de dispersão. Dentro dos limites de 

distribuição, a densidade de uma população pode variar de acordo com as diferenças na 

qualidade do habitat (RICKLEFS, 2003). Comunidades de diferentes formas de vida 

podem coexistir ou ocorrer independentemente em habitats com condições favoráveis 

ao seu crescimento (PIERINI, 2001). Pedralli (1990) demonstrou em pequena escala 

espacial os diversos tipos morfológicos de macrófitas aquáticas, e suas distribuições na 

zona litoral de lagos (Fig.1). 

 
Figura 1: Distribuição dos diversos tipos morfológicos de macrófitas aquáticas em pequena 

escala segundo Pedralli (1990). 

 

De acordo com Sculthorpe (1967), os corpos d`água habitados por plantas 

aquáticas podem ser arbitrariamente divididos em quatro tipos principais: 
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a) Águas paradas com água doce: lagos, represas, laguinhos, campos de arroz 

inundados, pântanos, canais e fossas; 

b) Água doce corrente: fontes, rios, riachos, canais de irrigação, braços isolados de 

rios com meandros; 

c) Água salobra: costas de oceanos, estuários, lagunas, lagos sobre depósitos salinos; 

d) Águas salgadas costeiras 

Estudos utilizando imagens de sensores com diferentes resoluções espaciais e 

espectrais têm buscado estabelecer diferenças no padrão de respostas nas distribuições 

de diferentes espécies e tipos morfológicos de macrófitas aquáticas (GRACIANI; 

NOVO, 2003; VASCONCELOS; NOVO 2003). O mapeamento e o monitoramento das 

mudanças na extensão e na distribuição de macrófitas aquáticas através da classificação 

digital de séries temporais foram realizados com eficácia em diferentes estudos 

(PETTERSON, et al., 2002; GIOVANNINI, 2004). Os dados de sensoriamento remoto 

permitem que ambientes de terras úmidas possam ser monitorados e analisados, 

determinando em uma ampla escala espacial as distribuições das diversas espécies e 

formas biológicas de macrófitas aquáticas (JENSEN, et.al., 1993). Desta forma esses 

sensoriamentos podem ajudar e facilitar as ações dos meios de manejo.  A título de 

exemplo, na Figura 2, é apresentada uma imagem de satélite na qual são identificados 

pontos de alguns tipos morfológicos de macrófitas (GUASSELLI, 2005). 
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Figura 2: Imagem via satélite demonstrando os bancos de macrófitas do Banhado do Taim RS. 

(Guasselli, 2005) 

 

Ao contrário dos animais aquáticos, como os peixes e os invertebrados, a 

maioria das espécies de macrófitas aquáticas não possui mobilidade, estando mais 

expostas às combinações de condições físicas e químicas de seus ambientes, que 

acabam por determinar a sua sobrevivência e em alguns casos a sua distribuição (ALI, 

et al., 1999; BINI et al., 1999; RIIS et al., 2000). Há cada vez mais evidências que 

fatores abióticos como a turbidez da água, o vento, nutrientes na coluna d´água, luz, 

temperatura e tipos de sedimentos têm um grande efeito, influenciando tanto a 
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distribuição e o estabelecimento, quanto a colonização dos diferentes tipos morfológicos 

de plantas aquáticas (BARRETT et al., 1993; ESTEVES, 1988; BACHMANN et al., 

1999, LOW et al., 2001). Weiher e Keddy (1995) demonstraram que os gradientes de 

fertilidade são de grande importância para explicar a distribuição e o estabelecimento de 

espécie e a composição da comunidade. Macrófitas aquáticas submersas, por exemplo, 

são em geral limitadas pela radiação subaquática, e assim sendo, este fator é um grande 

regulador da distribuição e do estabelecimento desse tipo morfológico (CHAMBERS; 

KALLF, 1985; SPENCE, 1982; TITUS; ADAMS, 1979), enquanto as flutuantes livres 

são mais limitadas por nutrientes (BINI et al., 1999; CAMARGO et al., 2006).  

Em lagos oligotróficos a colonização das plantas aquáticas é limitada, 

principalmente, pelas baixas concentrações de nutrientes e de carbono inorgânico 

características desses ambientes (BOSTON et al., 1989). Em alguns locais o 

estabelecimento de algumas macrófitas aquáticas depende da alta alcalinidade e de altos 

valores de pH (SPENCER; MABERLY, 1985). Desta maneira, diversos autores 

(SPENCER; MABERLY, 1985) sugerem que a adaptação fisiológica à utilização do 

bicarbonato por algumas espécies determina suas distribuições em diferentes 

ecossistemas. Em alguns casos a composição do sedimento também pode ser 

considerada um fator influenciador no estabelecimento e na colonização de macrófitas 

aquáticas submersas (BARKO; SMART, 1986). 

A composição das comunidades de plantas aquáticas está vinculada a esses 

parâmetros abióticos como também os bióticos, e aos mecanismos de interação entre os 

bancos das diferentes espécies de plantas aquáticas. Apesar de uma clara tendência para 

formação de extensos bancos monoespecíficos (WETZEL, 1979), estes parâmetros 

podem sofrer variações sazonais, os quais podem alterar a distribuição e composição 

dos bancos de macrófitas, bem como sua biomassa total.  

Parâmetros físicos são um dos principais fatores que limitam a distribuição das 

espécies e, além desses, podemos citar outros dois eventos que influenciam a 

distribuição e as formas de crescimento.  O primeiro é a interação entre as espécies, (i.e. 

competição, predação e mutualismo), sendo estes determinantes para que uma espécie, 

ou sua forma de crescimento, possa persistir num determinado lugar; o outro fator seria 

a probabilidade e a história de vida das espécies nos ambientes (RICKEFLS, 2003). 

Eventos meteorológicos extremos podem ter fortes implicações para a composição 

da comunidade, visto que eles podem criar perturbação física e alterar o relativo 

equilíbrio competitivo entre as espécies residentes (NILSSON et al., 1991; WILLBY; 
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EATON, 1993; JANSSON et al. 2000; BUCKLAND et al. 2001; RIIS; BIGGS, 2003; 

PEDERSEN; LARSEN; RIIS, 2003; FAY et al. 2003). 

Em ambientes aquáticos as flutuações do níveil de água têm forte influência na 

distribuição e composição de espécies. As variações nos níveis hidrométricos alteram a 

paisagem e criam novos espaços a serem ocupados. Muitas espécies dependem de 

eventos como a depleção dos níveis de água para que as margens sejam expostas, ou da 

erosão provocada pela cheia para a criação novos habitats (TOCKNER et al., 2000). 

Esses eventos são responsáveis por diversos padrões de distribuição de comunidades 

aquáticas, principalmente devido às alterações nos parâmetros abiótcos dos ambientes 

durante as diferentes fases do ciclo hidrológico (NEIFF, 1990; BARRAT-SEGRETAIN, 

1996) e também pela dispersão de espécies entre os ambientes quando estes se 

encontram conectados (BINI et al., 2001). A distribuição e a abundância das espécies 

nas margens dos lagos são determinadas tanto em curto como em longo prazo, pelo 

nível dessas flutuações de água (KEDDY; REZNICEK 1986; KEDDY, 1990). 

Durante os períodos de águas baixas, as espécies emergentes e os bancos de 

sementes são os mais favorecidos para estruturar o ambiente. Inversamente, períodos de 

águas altas tendem a eliminar espécies arbustivas e permitir que sejam substituídas por 

espécies de folhas-flutuante e submersas mais tolerantes ao alagamento (KEDDY; 

REZNICEK 1982, 1986; VAN DER VALK; DAVIS 1976, 1978).  Weither e Keddy 

(1995) demonstraram a importância dos níveis de água para o estabelecimento e a 

composição dessas comunidades de plantas aquáticas. 

Porém, segundo Darwin (1859), as variáveis ambientais apenas desempenharam 

um papel secundário na determinação e na distribuição de espécies. Esse autor oferece 

uma explicação alternativa através de mecanismos como a imigração de indivíduos, que 

ocorre pela dispersão. Para os ambientes aquáticos são atribuídos os meios de dispersão, 

uns dos principais mecanismos responsáveis pela ampla distribuição das plantas 

aquáticas (DARWIN, 1859; POLLUX et al., 2005).  

Plantas aquáticas apresentam várias adaptações morfológicas e fisiológicas que 

coletivamente determinam seu estabelecimento e colonização, e conseqüentemente seu 

sucesso nos ambientes aquáticos (BOSTON et al., 1989). O estabelecimento e a 

colonização de muitas macrófitas aquáticas além do seu local de origem nos últimos 

anos (SAN-JANSEN; GORDON, 1986; JAMES et al., 1998) é o resultado da grande 

plasticidade desses organismos envolvida em respostas às flutuações ambientais. A 
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dispersão e a colonização bem sucedida são um componente chave na dinâmica espacial 

e temporal na distribuição de macrófitas aquáticas. (SANTAMARIA, 2002). 

Dispersão, estabelecimento e a colonização dessas plantas podem dar-se através 

de partes vegetativas e sementes, que são levadas através da hidrocoria ou zoocoria para 

diversos lugares. Dessa forma, partes vegetativas como: propágulos, fragmentos, rizoma 

ou tubérculos dormentes, são uns dos principais meios para que muitas espécies 

colonizem outras áreas (BARRAT-SEGRETAIN, 1996; MADSEN; SMITH, 1997, 

1999; RYBICKI et al., 2001; CAPERS, 2003). Para as espécies submersas e enraizadas, 

dispersão via propágulo é importante para colonização e re-colonização das margens de 

ambientes aquáticos (CRAWFORD, 1979). 

 O fluxo em ambientes aquáticos fornece as condições ideais para dispersão de 

propágulos vegetativos (GRACE, 1993). Esses propágulos que estão a deriva 

apresentam “baixo custo” de produção, porque são capazes de capturar nutrientes da 

água, enquanto a dispersão e o estabelecimento acontecem (GRACE, 1993), e podem 

ser dispersos por distâncias consideráveis dentro de lagos onde as águas fluem 

lentamente (SANTAMARIA, 2002).  

As amplas distribuições de muitas macrófitas aquáticas foram muitas vezes 

tomadas como evidências convincentes de altas taxas de dispersão (SANTAMARIA, 

2002). A ampla distribuição dessas plantas aquáticas tem sido tradicionalmente 

explicada pela dispersão de propágulos vegetativos a longa distância por aves 

migratórias (DARWIN, 1859; ARBER, 1920; SCULTHORPE, 1967; HUTCHINSON, 

1975) e atividade humana (COOK, 1985).  Barreiras geográficas e os padrões de 

dispersão de longa distância são muitas vezes referenciados como um dos principais 

contribuintes da distribuição da flora aquática (JORDAN, 2001). Na tabela 1 pode-se 

observar alguns meios de dispersão descritos por autores para diversas espécies de 

macrófitas. 
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Tabela 1: Meios de dispersão das espécies de macrófitas suficientemente documentados de acordo com o 
trabalho de Barrat-segretain (1996). 0: ausente; +: presente; + +: grandes meios: em branco: não 
documentados; (?): Incerto 
 

Espécies Dispersão de 
propágulos 

Meios de dispersão Referências 

    Animais  

  

V
en

to
 

Á
gu

a 

P
ás

sa
r

os
 

P
ei

xe
s 

O
u

tr
os

 

 

Phragmites australis Aerênquimas, 
fragmentos e 
rizomas 

++ + 0   De Vlaming & Proctor 
1968; Barbé 1984; 
Bartley & Spence 1987; 
Cook 1987; Cook 
1990b 

Typha sp. (1) Sementes, 
fragmentos, 
estolões, plântula 

++ +    Barbe1984; Cook 1987; 
Shipley et al. 1989 

Phalaris arundinacea Aerênquimas, 
fragmentos e 
rizomas 

+ + 0   Sculthorpe 1967; De 
Vlaming & Proctor 
1968; Cook 1990b 

Scirpus lacustre Sementes, 
fragmentos e 
rizomas 

+ +    Detbioux 1989 

Utricularia sp. Turions e sementes + +    Alber 1920; Sculthorpe 
1967; Winston & 
Gorham 1979; Bartley 
& Spence 1987 

Hippuris vulgaris Frutos, fragmentos e 
rizomas 

+ ++    Arber 1920; Bartley & 
Spence 1987 

Hottonia palustre Plântula e brotos 
soltos 

+ ++ +   Arber 1920; Shulthorpe 
1967; Brock et al 1969; 
Van der Pijl 1972 

Juncus sp. Fragmentos 
vegetativos, 
plântulas 

 ++ +   Arber 1920; Van der 
Pijl 1972 

Alisma plantago-
aquatica 

Sementes, frutos 0 ++ +  + Arber 1920; Sculthorpe 
1967; Cook 1990b 

Chara sp. Oosporos 0 ++ +   Proctor 1962; Kamat 
1967; Wade 1990 

Polygonum sp. Aquênios  ++ +   Staniforth & Cavers 
1976 

Sparganium sp. (2) Sementes, 
fragmentos e 
rizomas 

0 ++ +   Westlake 1973; Cook 
& Nicholis 1987; 
Dethioux 1989; Cook 
1990b 

Nuphar lutea Sementes, 
fragmentos e 
rizomas 

0 ++ + +  Hestop-Harrison 1955; 
Van der Pijl 1972; 
Barbe 1984; Brock et al 
1987; Smits et al 1989; 
Cook 1990b 
 

Nymphaea alba Sementes, 
fragmentos e 
rizomas 

0 ++ + +  Sculthorpe 1967; Smits 
et al 1989 

Spirodela polyrhiza Planta inteira, turios  ++ + 0 + Jacobs 1947; Hilman 
1961; Bartley & Spence 
1987 

Ceratophyllum 
dermesum 

Brotos, sementes, 
turions 

0 ++ +   Arber 1920; Sculthorpe 
1967; Warsel 1971 

Eleocharis acicularis Sementes 0 + +   Sculthorpe 1967; Cook 
1990b 

        

       Cont.. 
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Cont…    

Espécies Dispersão de 
propágulos 

Meios de dispersão Referências 

    Animais  

  

V
en

to
 

Á
gu

a 

P
ás

sa
r

os
 

P
ei

xe
s 

O
u

tr
os

 

 

Glyceria sp. Sementes +(?) + +   Arber 1920; Sculthorpe 
1967; Dethiox 1989; 
Cook 1990b 

Groelandia densa Sementes, 
propágulos 
vegetativos 

0 + +(?)   Cook 1990b 

Luronium natans Sementes, 
propágulos 
vegetativos 

0 +    Cook 1990b 

Myriophyllum sp. Sementes, 
propágulos 
vegetativos, turions, 
rizomas e sementes 

0 + +  + Sculthorpe 1967; 
Nichols & Shaw 1986; 
Kunii 1989 

Nasturtium officinale Sementes, 
propágulos 
vegetativos 

0 + 0   Dethiox 1989 

Potamogeton crispus Turions, sementes 0 +    Nichols & Shaw 1986; 
Kunii1989 

Potamogeton 
perfoliatus 

Turions, aquênios 0 +    Arber 1920; Kadono 
1974 

Sagittaria sagittifolia Sementes, frutos, 
tubers 

0 + +   Arber 1920; Sculthorpe 
1967; De Vlaming & 
Proctor 1968; Cook 
1990b 

Potamogeton 
pectinatus 

Sementes, turions, 
rizomas 

0 + +   De Vlaming & Proctor 
1968; Van Wijk 1986; 
Smits et al 1989 

Ranunculus sp. Sementes, 
propágulos 
vegetativos, rizomas 

 + +   Arber 1920; Cook 
1990b 

Potamogeton natans Turions, sementes, 
propágulos 
vegetativos 

 + + +  Arber 1920; Smits et al 
1989; Wiegleb et al 
1991 

Nymphoides peltata Sementes, 
fragmentos, rizomas 
e plântulas 

0 
ou 

+(?) 

+ + + + Smits et al 1989; Cook 
1990a 

Hydrocharis marsus-
ranae 

Sementes, turions, 
plântulas 

 + +  +(?) Sculthorpe 1967; 
Bartley & Spence 1987; 
Cook 1990b 

Lemna sp.(4) Planta inteira, 
turions, sementes 

0 + +  + Arber 1920; Jacobs 
1947; Keddy 1976; 
Dethioux 1989; Cook 
1990a 

Elodea canadensis Propágulos 
vegetativos, turions 

0 + +  + Arber 1920; Sculthorpe 
1967; Van der Pijl 
1972; Nichols & Shaw 
1986 

Callitriche sp..(5) Brotos, frutos, 
sementes 

0 + + + + Arber 1920;  Dethioux 
1989; Cook 1990b 

Berulla erecha Sementes 0 + +(?) +(?) +(?) Cook 1990 

Para que ocorra uma ampla, e bem sucedida distribuição de plantas aquáticas, é 

necessário mais que altas taxas de dispersão (SANTAMARIA 2002), é de extrema 
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importância que as condições abióticas desses novos habitats sejam favoráveis para o 

estabelecimento e a conseqüente colonização (MCDONNELL; PICKETT, 1989) 

 
 
3. Invasão biológica 

Ecossistemas aquáticos em todo o mundo são particularmente vulneráveis à 

invasão por espécies exóticas infestantes, que também podem afetar negativamente 

esses ecossistemas do ponto de vista ecológico e sócio-econômico (COETZEE, et al. 

2009).  

O que faz uma espécie exótica vir a ser uma espécie invasora são as características 

que a difere das nativas. A maioria das espécies exóticas é mais generalista, utiliza 

recursos diversos (inclusive os das nativas), apresenta um elevado potencial reprodutivo 

e tem mais de um ciclo reprodutivo por ano, apresenta facilidade na dispersão de 

sementes e aclimatação mais rápida a mudanças das condições ambientais criadas pelo 

homem, tendo em vista que a maioria das espécies exóticas é encontrada em habitas 

modificados próximos a concentrações humanas (PIVELLO, 2008). 

As espécies invasoras são organismos introduzidos que, fora da sua área de 

distribuição natural, ameaçam ecossistemas, habitats ou outras espécies. A introdução 

de espécies é considerada a segunda maior causa de extinção de espécies no planeta, 

afetando diretamente a biodiversidade, a economia e a saúde humana (HOBBS; 

MOONEY; 1986; BRAITHWAITE; LONSDALE; 1987; VITOUSEK; et al. 1987;  

BRAITHWAITE; et al. 1989; CRONK; FULLER; 1995; VITOUSEK et al. 1996; 

DUQUES; MOONEY, 1999; WILLIAMSON, 1999; PIMENTAL et al. 2000; 

RICKLEFS, 2003). Além de ocupar o espaço de espécies nativas, as espécies invasoras 

podem alterar processos ecológicos (ZILLER, 2000). 

 

3.1. Histórico 

 

Nos últimos 100 anos, o aumento do número de viagens e comércio, resultou na 

introdução de muitas espécies de vegetais aquáticos para além de suas regiões de 

origem, e neste intervalo, a sua posterior propagação por vezes tem sido extremamente 

rápida (SIMPSON, 1984).  

Embora Darwin, em 1859, já tivesse notado o problema das invasões biológicas, 

o primeiro cientista a escrever sobre o assunto foi Charles Elton, em seu livro de 1950 
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“Ecology of invasions by animals and plants”, no qual ele adverte para a necessidade de  

conhecer melhor essas espécies e estabelecer estratégias de controle (WILLIAMSON, 

1996). Assim, esse livro ficou conhecido como o ponto de partida para investigações 

mais aprofundadas acerca das invasões biológicas, difundindo o interesse por estudos 

sistemáticos com esse enfoque. Atualmente, esse tema ocupa o centro da ecologia 

teórica e aplicada, abrangendo aspectos multi-disciplinares com crescentes conecções 

em muitas outras disciplinas (RICHARDSON; PYSEK, 2007).  

No entanto, somente por volta de 1980 a comunidade científica realmente 

percebeu o grande problema que as invasões biológicas representavam (PIVELLO, 

2008). Países como Austrália e Nova Zelândia têm um longo histórico sobre invasão 

biológica. Na Austrália, 31% das espécies invasoras foram introduzidas como 

ornamentais, 18% de forma acidental, 15% para usos diversos e 36% para fins 

desconhecidos; das espécies introduzidas para fins ornamentais, nos últimos 25 anos, 

65% delas foram naturalizadas no país. Na Nova Zelândia, há cerca de 24 mil espécies 

introduzidas, sendo mais de 70% para fins ornamentais. Dessas espécies, cerca de 240 

se tornaram invasoras e calcula-se uma taxa de aumento de quatro novas espécies 

invasoras por ano (ZILER, 2001). Nos Estados Unidos, os estados com maior número 

de plantas exóticas que se tornaram invasoras são os que têm climas mais amenos, ou 

seja, o Havaí, a Flórida e a Califórnia. Na Flórida, 45% das plantas consideradas 

invasoras pelo “Florida Exotic Pest Plant Council” foram introduzidas para fins 

ornamentais, havendo indícios de que esse número pode chegar a 60% (GORDON; 

THOMAS, 1994). Num inventário realizado em 1988, nesse mesmo estado, para definir 

a extensão de áreas de água doce invadidas por exóticas, detectaram-se 137 espécies 

aquáticas numa área de 175.000 hectares. Destas, 22 eram exóticas e cobriam 26% 

dessa área, dos quais 62% correspondiam à infestação de Hydrilla verticillata 

(WESTBROOKS, 1998). 

Mais recentemente, na década de 90, as invasões passaram a ser reconhecidas 

como uma das maiores ameaças para a biodiversidade do planeta (HEYWOOD, 1989; 

CRONK; FULLER, 1995; PYSEK; PRACH, 1995; WILLIAMSON, 1996; MEFFE; 

CARROL, 1997), e até agora parece que o único continente onde não há introdução de 

espécies vegetais é a Antártica (USHER, 1988).  

Em virtude das preocupações supra-mencionadas, os estudos sobre invasão 

ecológica estão aumentando, conforme demonstrado no trabalho de Richardson e Pysek 

(2008) (Fig.3) 
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Figura 3: Crescimento do número de documentos em invasão biológica publicado até 2006 e registrada 
na Web of Science (RICHARDSON; PYSEK, 2008). 

 

3.2. Nomenclatura sobre as invasões ecológicas 

 

Quando se trata do termo invasão biológica, alguns termos de como esse tema é 

tratado são de suma importância para o seu melhor entendimento. Richardson et al. 

(2000) e Pysek et al. (1995) definem a nomenclatura sobre invasão biológica da 

seguinte forma: 

Espécie nativa: espécie que evolui no ambiente em questão ou que lá chegou desde 

épocas remotas, sem a interferência humana. 

Espécie exótica: espécie que está em ambiente diferente de seu local de origem, por 

ação do homem (intencional ou acidental). 

Exótica casual: espécie que coloniza um hábitat fora de seu ambiente de origem, sem a 

capacidade de formar população persistente. 

Exótica naturalizada: espécie que coloniza um hábitat fora de seu ambiente de origem, 

capaz de formar população persistente e de conviver com a comunidade nativa sem 

invadir ecossistema natural ou antrópico. 

Invasora: espécie exótica em ecossistema natural ou antrópico, que desenvolve altas 

taxas de crescimento, reprodução e dispersão. 

Praga: espécie exótica ou não, indesejável no local por razões geralmente econômicas. 

Superdominante: espécie nativa que se comporta como invasora, mediante 

desequilíbrio ambiental. 
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Assim espécies invasoras são cada vez mais reconhecidas como uma grave 

ameaça para a conservação da biodiversidade em unidades de conservação 

(HUMPHREIS, et al. 1991; CRONK; FULLER, 1995; LUKEN; THIRERET, 1997, 

SCHMITZ, et al. 1997). 

 

3.3. Prejuízos gerados pelas invasões de espécies vegetais 

 

Entre os impactos decorrentes da invasão biológica, estão as alterações nos 

processos ecológicos essenciais do ecossistema como: ciclagem de nutrientes, 

produtividade vegetal, cadeias tróficas, estrutura, dominância, distribuição e funções de 

espécies, distribuição de biomassa, densidade de espécies, porte da vegetação, índice de 

área foliar, taxa de decomposição e, por fim, a perda da biodiversidade (MACK et al., 

2000). Dentre vários organismos, as plantas são as que apresentam as maiores taxas de 

invasão, seguidas dos insetos e peixes (PYSEK et al., 2008) (Fig. 4). 

 

 
Figura 4: Estudos classificados de acordo com o grupo taxonômico e região geográfica de 

invasão. Plantas estão entre os organismos com maior taxa de invasão biológica (PYSEK et al.,  2008). 

 

Muitas pesquisas mostram que invasões de plantas exóticas podem alterar 

radicalmente comunidades de plantas nativas (MACK et al. 2000; LEVINE et al. 2003; 

MICHELAN et al., in press). Segundo Parker et al. (1999), as invasões biológicas 

podem causar impactos em diversos níveis, incluindo efeitos sobre os indivíduos 
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(morfologia, comportamento, mortalidade, crescimento), efeitos genéticos (alteração de 

padrões de fluxo gênico, hibridização), efeitos sobre a dinâmica de populações 

(abundância, crescimento populacional, extinção), sobre a comunidade (riqueza de 

espécies, diversidade, estrutura trófica) e sobre processos do ecossistema 

(disponibilidade de nutrientes, produtividade, regime de perturbações). 

Podemos citar alguns casos que se tornaram clássicos e contribuíram para alertar 

sobre o problema das invasões biológicas. No caso das plantas aquáticas, muitas foram 

introduzidas como ornamentais. Salvinia molesta DS Mitchell e Eichhornia crassipes 

Solms-Laub.), (aguapé) são exemplos de plantas aquáticas sul-americanas que se 

tornaram infestantes de lagos e represas de toda a faixa tropical do globo. 

Historicamente, as águas da África do Sul têm sido invadidas por uma série de 

macrófitas aquáticas que tem efeitos econômicos e ambientais como prejuízo para a 

pesca e obstrução de lagos e canais. As piores invasões ocorreram por aguapé 

(Eichhornia crassipes Solms-Laub.), (Myriophyllum aquaticum (Vell.), Salvinia 

(Salvinia molesta DS Mitchell), (Pistia stratiotes L.), (Azolla filiculoides Lamarck) 

(HILL, 2003). Todas essas espécies causaram danos econômicos, à navegação e 

recreação. 

Nos últimos anos, uma nova espécie foi identificada nas águas Sul Africanas, a 

hydrilla (Hydrilla verticillata), uma macrófita aquática submersa enraizada, nativa da 

Ásia (COOK; LÜÖND, 1982), que se tornou uma das principais plantas daninhas 

particularmente no sudeste dos E.U.A. (BLACKBURN, et al. 1969; WELDON, et al. 

1969; HALLER, 1982), onde é classificada como a pior daninha submersa. Apesar do 

seu prejuízo econômico, muito pouco se sabe sobre ela na África do Sul, incluindo sua 

atual e potencial distribuição, contendo apenas registro dessa espécie em uma barragem 

chamada Pongolapoort, em KwaZulu-Natal (COETZEE, 2006). O potencial para a 

disseminação de hydrilla em toda África do Sul é particularmente preocupante devido a 

impactos negativos associados à sua ocorrência em sistemas aquáticos, pois essa espécie 

pode deslocar substancialmente a vegetação nativa e causar mudanças circundante na 

biota pelo rápido aumento na densidade e biomassa (HALLER, 1978; DIBBLE, et al., 

1996b; MADSEN, 1997).  

Hydrilla verticillata é uma invasora recente de águas brasileiras (primeiros 

registros em 2005; THOMAZ et al., 2009a) e atualmente essa espécie já se encontra 

disseminada em reservatórios e áreas naturais da bacia do rio Paraná (THOMAZ et al., 

2009b). A colonização por essa espécie é preocupante sob vários aspectos, pois a 
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mesma pode apresentar elevada capacidade competitiva sobre outras espécies 

submersas (MONY et al., 2007). Assim, além de comprometer a biodiversidade, 

colocando em risco espécies nativas, a mesma pode agravar os problemas para os usos 

múltiplos dos ecossistemas aquáticos brasileiros. Tem sido demonstrado, que H. 

verticillata altera fatores limnológicos (SMART; BARKO, 1988; POSEY et al. 1993) 

que, por sua vez, afeta a composição da comunidade biológica residente 

(WITTENBERG; COCK, 2001).  Em explosões populacionais periódicas, esta espécie 

diminui a oxigenação da água, levando à morte peixes e outros organismos aquáticos 

(WITTENBERG; COCK, 2001).  

 

3.4. Fatores que influenciam as invasões 

 

A invasão de um ecossistema por novas espécies é influenciada por três fatores 

que, embora não sejam os únicos, são considerados os principais: (i) o número de 

propágulo que entra no novo ambiente (pressão do propágulo), (ii) as características 

morfológicas de novas espécies (i.e. estruturas de resistência como tubérculos e turions 

características da invasora H. verticillata) e (iii) a disponibilidade do ambiente à invasão 

por novas espécies (invasibilidade) (LONSDALE, 1999). O processo de invasão 

biológica é dividido em fases distintas: a chegada (ou introdução) da espécie, seu 

estabelecimento (ou fixação), sua expansão e o equilíbrio da espécie na comunidade 

(WILLIAMSON, 1996). 

Alterações climáticas são consideradas um importante motor na dinâmica da 

comunidade e da invasibilidade. O clima, por exemplo, foi identificado como um dos 

principais fatores que contribuem para o aumento da capacidade de estabelecimento de 

espécies exóticas (DUKES; MOONEY, 1999). 

As interações entre os organismos e os fatores abióticos determinam o sucesso 

de estabelecimento de novas espécies (KOLAR; LODGE, 2001). As mudanças da 

interação competitiva é uma possibilidade para uma conseqüente invasão biológica 

(WILLIAMSON, 1996) em que espécies invasoras podem ter maior sucesso 

competitivo sobre espécies nativas (CALLAWAY; ASCHEHOUNG, 2000; WALTER; 

VITOUSEK, 1991; KWIATKOWSKA  et al. 1997). 

Experimentos são a melhor abordagem para estabelecer relações causais e, 

portanto, são importantes para a compreensão dos mecanismos de invasão 

(SCHOENER; SPILLER, 1999; LEVINE, 2000; LEVINE et al. 2003). No entanto, as 
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experiências são por si só insuficientes para compreender plenamente as invasões. 

Devido à grande variabilidade dos sistemas ecológicos, a realização de experimentos 

tem sido limitada. Em geral, os resultados obtidos nesses experimentos limitam a 

capacidade de generalizações ou extrapolações para o ambiente natural, sendo 

relacionados apenas com a área específica, período de tempo ou de espécies 

selecionadas como estudo de caso. Além disso, nem todas as perguntas sobre invasões 

ainda podem ser abordadas através da experimentação, por exemplo, como é a 

resistência dos ambientes naturais a invasões (SOL; INGOLF, 2008). Manipulações 

experimentais, em pequena escala, têm demonstrado uma relação negativa entre a 

riqueza de espécies nativas e invasibilidade (TILMAN, 1997; CRAWLEY et al. 1999, 

STACHOWICZ et al. 1999; NAEEM et al. 2000, LYONS; SCHWARTZ, 2001), em 

contrapartida, estudos observacionais em grande escala demonstraram correlações 

positivas entre espécies nativas e riqueza de invasoras (PLANTY-TABACCHI, 1996, 

LONSDALE, 1999, SMITH; KNAPP, 1999; STOHLGREN et al. 1999), embora 

trabalhos observacionais também encontrem tendências contrárias no mesmo 

ecossistema para espécies diferentes (e.g., THOMAZ et al., 2009b). Esta discrepância 

sugere que a escala de estudos em invasão biológica tem uma influência importante 

sobre os resultados. 

 A invasão biológica em ecossistemas naturais é um dos principais problemas 

para ações conservacionistas gerando diversos prejuízos financeiros e econômicos. Uma 

análise recente concluiu que as espécies exóticas invasoras, nos Estados Unidos, causam 

perdas econômicas que totalizam 137 bilhões de dólares por ano (PIMENTEL et al., 

2000). Dessa forma, os modelos ecológicos gerados em escalas locais são de suma 

importância para identificar áreas mais vulneráveis e de mais fácil acesso a estas 

espécies e, conseqüentemente, direcionar as ações de manejo.  Para isso, é 

imprescindível a escolha de variáveis ambientais que reflitam a heterogeneidade em 

escala local e, principalmente, estejam relacionadas à biologia das espécies estudadas. 
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4. Competição entre plantas aquáticas 

 

Um dos objetivos fundamentais no estudo de ecologia de comunidades e 

populações é medir os efeitos das interações bióticas entre os organismos, 

principalmente a competição. Em seguida, compreender como esses efeitos trazem 

conseqüências em nível de toda a comunidade (GRIME, 1979; TILMAN, 1988; 

HUBBELL, 2000). 

Os mecanismos de competição na natureza e a sua importância vêm sendo 

intensamente estudados pelos ecólogos nas últimas décadas (RICKLEFS; MILLER, 

2000), e a compreensão das estratégias competitivas de espécies exóticas de plantas 

atraíram um grande número de pesquisadores nos últimos 20 anos (REJMANEK; 

RICHARDSON, 2000; LONSDALE, 1999; WILLIAMSON, 1999). Durante o decorrer 

da ecologia moderna, os estudos de competição tornaram-se um importante papel no 

arcabouço teórico dessa ciência.  

E. Odum (1988) define competição como a interação de dois organismos que 

procuram os mesmos recursos. Begon et al (1996) definiram competição em seu livro 

como “uma interação entre indivíduos, provocada por uma necessidade comum de um 

recurso e que leva à redução da sobrevivência, crescimento e/ou reprodução de pelo 

menos alguns dos indivíduos competidores envolvidos”. Segundo Krebs (2001), 

competição ocorre entre “duas espécies que utilizam o mesmo recurso limitado, ou que 

buscam recursos, em detrimento de ambos.” 

Uma vez que as plantas estão estabelecidas em um determinado biótopo, as 

mesmas são submetidas a diferentes interações com outras espécies. A competição, 

além de ser um dos principais tipos de interação, é reconhecida como um importante 

mecanismo durante o processo de sucessão das comunidades (BARRAT-SEGRETAIN, 

1996).  

Na competição as atividades de um indivíduo afetam a performance de outros, 

sejam pertencentes à mesma espécie, cuja a interação é uma competição intra-

específica, sejam pertencentes a espécies diferentes, cuja competição é interespecífica 

(RICKLEFS, 2003). 

A interação competitiva muitas vezes envolve o espaço, alimento e/ou nutrientes 

(BEGON, et al., 1996). A essência da competição interespecífica, por exemplo, é que os 

indivíduos de uma espécie sofrem redução em fecundidade, crescimento ou 
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sobrevivência como resultado da exploração de recursos ou interferência de indivíduos 

de outra espécie (KREBS, 1972). 

 Schoener (1983) subdivide a competição em seis categorias, de acordo com os 

seus mecanismos. 

Competição por recursos: baseada na utilização de recursos renováveis; 

Competição por habitat: baseada na ocupação de espaços abertos; 

Competição por crescimento sobre outra planta: ocorre quando o indivíduo cresce e 

priva o outro de luz, água e nutrientes, ou algum outro recurso para o seu 

desenvolvimento; 

Competição química (alelopatia): ocorre pela produção de compostos (toxina) por um 

individuo, e esses compostos afetam negativamente algum indivíduo desprovido desses 

mecanismos (observado mais nas plantas), sendo que esse processo pode ocorrer à 

distância, após difusão no ambiente; 

Competição territorial: é observado em espécies que defendem seu espaço; 

Competição por encontros: concorrência envolvendo a transição; 

Em geral, as plantas aquáticas apresentam três desses mecanismos. O 

mecanismo por recurso, por crescimento sobre outra planta e o químico, os quais podem 

ser considerados como estratégias competitivas. 

As estratégias competitivas estão relacionadas com a teoria da alocação ótima de 

recursos (BLOOM et al., 1985; TILMAN, 1988), a qual prevê que as plantas alocam 

recursos de acordo com a limitação proporcional desses recursos (HARPER, 1977; 

PIANKA, 1986; ODUM, 1988). Neste caso, algumas plantas podem afetar a 

disponibilidade de recurso para as outras espécies através de sua utilização, o que pode 

ter efeito sobre o desempenho dos atributos morfológicos e funcionais (taxas de 

crescimento) das espécies competidoras, conhecida também por exploração de recursos. 

Essa exploração somente ocorre se o recurso em questão se encontra em quantidades 

limitadas (PIERINI, 2005). A capacidade de otimizar o uso desses recursos requer, 

portanto, plasticidade fenotípica, que consiste na alocação de partes vegetativas 

(raiz/broto) versus partes reprodutiva (assexuada/sexual) (BRADSHAW, 1965; GRIME 

et al., 1986; SULTAN, 1987). Devido a essas estratégias, a competição tem sido 

considerada um dos fatores que, potencialmente, pode afetar a estrutura e a dinâmica 

dos organismos. 

Nesse contexto, as macrófitas aquáticas não são uma exceção, e a identificação de 

quais fatores determinam a distribuição e composição desses vegetais tem sido o 
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objetivo de várias pesquisas (GRACE; WETZEL, 1981; WILSON; KEDDY, 1991; 

BINI et al., 2001; TANAKA et al., 2002). Alguns estudos têm enfocado a competição 

entre plantas aquáticas por diferentes recursos ambientais, em especial, nutrientes e luz 

(CHAMBERS; KALFF, 1985; BERGH et al., 1996). 

As plantas podem apresentar tanto competição aérea como no sedimento, pois 

suas raízes competem por água e nutrientes, um processo chamado de competição por 

raiz, enquanto na superfície as partes aéreas competem principalmente por luz. A 

intensidade relativa do processo competitivo da parte aérea e radicular afeta o 

desempenho global da planta, embora a competição por raiz pareça ser a mais 

importante das duas (RICKLEFS; MILLER, 2000).  

Alguns ecólogos têm sugerido que o resultado da competição entre as plantas 

depende das concentrações de nutrientes do solo. De acordo com uma hipótese 

levantada pelos ecólogos P. J. Grubb e D. Tilman, a intensidade da competição é maior 

onde os recursos são menos abundantes. Quando as concentrações de nutrientes são 

altas, estes têm menos probabilidades de serem limitantes para as populações de plantas 

e, portanto, a competição interespecífica dever ser mais fraca. 

Os modos pelos quais as espécies de macrófitas respondem aos fatores abióticos, 

em conjunto com os efeitos das relações intra e interespecíficas, determinam a 

diversidade e a abundância das comunidades (CHAMBERS; KALFF, 1985; AERTS, 

1999; CONNOLY et al., 2001).  

O botânico A. G. Tansley (1917) foi o primeiro ecólogo a demonstrar 

experimentalmente a competição entre espécies intimamente aparentadas. Tansley 

prefaciou seu relatório com a observação de que espécies vegetais intimamente 

aparentadas vivendo na mesma região, freqüentemente crescem em habitats diferentes 

ou em tipos diferentes de solo (RICKLEFS, 2003).  

Diferentes tipos de modelos experimentais envolvendo a competição são de uso 

freqüente em estudos ecológicos. A abordagem experimental a ser utilizada depende, 

principalmente, dos objetivos do trabalho e da variável resposta selecionada. Nos 

modelos experimentais sempre existe uma espécie alvo ou fonte, que é aquela cuja 

resposta competitiva está sendo avaliada. Os experimentos que avaliam as interações 

competitivas entre espécies de plantas são baseados, em geral, na manipulação de sua 

densidade.  

Existem três tipos principais de desenhos experimentais ligados à competição: 

“pairwise”, séries aditiva e de substituição de espécies (GIBSON et al., 1999). Entre 
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esses métodos, a série substitutiva proposta por Wit e Van Den Berg (1965) pode ser 

considerada a que suscita mais dúvidas, mas, é o método mais utilizado em estudos de 

competição (CONNOLLY, 1987; SACKWLLE-HAMILTON, 1994; GIBSON et al., 

1999; CONNOLLY et al 2001). Recentemente são observados alguns estudos de 

competição entre espécies sendo utilizado o método da série aditiva (SCHEINER; 

GUREVITCH, 2001) que se baseia em combinações entre uma espécie alvo e diferentes 

densidades da espécie associada, como realizado por Juliano (1998) e Pfisfer (1995). 

 
 
5. Considerações finais  
 

As evidências apontam que tanto as invasões biológicas como a competição 

entre os organismos podem ser considerados fatores que afetam as distribuições de 

plantas aquáticas. Os resultados de experimentos evidenciam os efeitos da competição 

entre espécies, principalmente a relação invasora-nativa, quanto à utilização de recursos 

como luz e nutrientes, que pode acarretar em deslocamento de uma das espécies de seu 

ambiente nativo.  

O reconhecimento científico através de estudos de que as espécies invasoras 

causam danos aos ecossistemas (i.e. distribuição de espécies nativas, perda da 

biodiversidade entre outros) é muitas vezes incorreto (SIMBERLOFF, 2005), com isso 

precisamos de mais evidências da verdadeira influência dessas espécies sobre os 

organismos e o ambiente. Assim, estudos que consideram o impacto de espécies 

invasoras sobre espécies nativas devem ser desenvolvidos com mais freqüência, pois os 

mesmos podem auxiliar no manejo dessas espécies.   
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Abstract 

Colonization and competition are key mechanisms in spatial and temporal dynamics of 
communities. Currently, alien species have invaded many ecosystems, affecting native 
and changing ecological processes. We evaluated the potential for establishment and 
competition of submerged macrophytes Hydrilla verticillata (exotic), with the native 
Egeria najas. Fragments were planted in pots and left in two environments (in the main 
channel of the Paraná River and in a lake) for 30 days. These species were also planted 
in tanks and subjected to a competition experiment, using the additive method, with 
constant density of E. najas, considered the target species. The results obtained in situ  
showed that E. najas had a better performance than H. verticillata in both habitats. 
However, in the tanks there was a significant negative relationship between the density 
of H. verticillata and the biomass of E. najas, showing high competitive potential of the 
first species. Experiments carried out in situ are in accordance with the distribution of E. 
najas which prefers lentic habitats, while the competition experiment indicates that 
E. najas may be displaced by the exotic species where both colonize the same sites. 
 

Resumo 

A colonização e competição são mecanismos-chaves na dinâmica espacial e temporal de 
comunidades. Atualmente, espécies exóticas têm invadido vários ecossistemas, afetando 
as nativas e alterando processos ecológicos. Neste estudo avaliamos o potencial de 
estabelecimento e competição das macrófitas submersas Hydrilla verticillata (exótica), 
diante da nativa Egeria najas. Fragmentos foram plantados em potes e deixados em dois 
ambientes (na calha do rio Paraná e em uma lagoa) por 30 dias. Essas espécies também 
foram plantadas em tanques (em casa de vegetação) e submetidas a um experimento de 
competição do tipo aditivo, com densidade constante de E. najas, considerada a espécie 
alvo. Os resultados do experimento realizado in situ mostraram que E. najas apresenta 
melhor desempenho em ambos os ambientes comparado com H. verticillata. Nos 
tanques houve relação negativa entre densidade da invasora e biomassa de E. najas, 
demonstrando elevado potencial competitivo da primeira espécie. Assim, os 
experimentos desenvolvidos in situ estão de acordo com a distribuição de E. najas que 
prefere habitats lênticos, enquanto os experimentos de competição indicam que E. najas 
pode ser deslocada pela espécie exótica em locais onde ambas são encontradas. 
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Introdução   

O fluxo da água em ecossistemas aquáticos gera perturbações físicas que 

regularmente removem a vegetação e favorecem a formação de um mosaico de novos 

hábitats, os quais possibilitam o estabelecimento e a colonização de novas plantas 

aquáticas (Santamaría, 2002). As perturbações físicas podem resultar de eventos 

naturais como variações nos níveis hidrométricos, que causam descolamento vegetal, 

liberação de partes vegetativas e erosão dos sedimentos, e também de impactos gerados 

pelo homem (Riis and Biggs, 2003), como os relacionados à navegação (Willby and 

Eaton, 1996) ou controle do regime hidrológico (Nilsson et al., 1991; Jansson et al. 

2000). 

Na maioria dos córregos de regiões temperadas, as perturbações físicas e as 

respostas adaptativas à variação ambiental das macrófitas seguem ciclos sazonais 

regulares. Por exemplo, a alta velocidade das águas e baixa disponibilidade de luz 

durante o inverno causam a diminuição ou desaparecimento das macrófitas, enquanto no 

verão ocorre o contrário, o que permite a recolonização e expansão da cobertura vegetal 

(Sand-Jensen et al., 1989; Riis  and Biggs, 2003). A colonização de macrófitas 

geralmente é bem sucedida em ambientes aquáticos, em função dos seus elevados 

potenciais de dispersão, por isso esse processo constitui um componente-chave da 

dinâmica espaço-temporal das comunidades de córregos, lagos e planícies de inundação.  

Estratégias ecológicas das plantas, tais como ajustamentos morfológicos, 

fisiológicos ou fenológicos, variam previsivelmente ao longo de gradientes ambientais 

(Southwood, 1988). O sucesso de colonização também pode ser influenciado por 

características ambientais locais, o que pode repercutir sobre o grau de saturação de 

nichos (Shea and Chesson 2002). Essas características ambientais podem aumentar ou 

reduzir a probabilidade do sucesso de invasão por espécies não-nativas. Contudo, 

mesmo quando aparentemente saturadas, as espécies podem desenvolver interações 

inter-específicas, beneficiando o estabelecimento de outras espécies (Levine 1999). 

Espécies de Hydrocharitaceae são pouco estudadas em seus habitats nativos 

(Thomaz and Bini, 2003), mas os poucos dados disponíveis indicam que a reprodução 

sexual das plantas do gênero Egeria e sua dispersão através de sementes são irrelevantes 

(Cook and Urmi-König, 1984; Kissmann, 1997). Assim, a emissão de propágulos 

vegetativos pode ser um importante caminho para dispersão, e se constitui em uma 

importante fonte para o restabelecimento e colonização de macrófitas submersas em 
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diferentes ambientes (Crawford, 1979). Este processo de dispersão foi também 

verificado para Hydrilla verticillata (Sculthorpe, 1967; Thomaz et al., 2009). 

Há cada vez mais relatos de que fatores ambientais como nutrientes na coluna 

d`água, luz, temperatura e tipos de sedimentos têm grande efeito tanto sobre o 

crescimento como sobre a reprodução das plantas (Spence, 1982; Barrett et al., 1993; 

Van den Berg et al., 2003) e, desta forma, podem afetar o estabelecimento, a dinâmica 

populacional e a estrutura de comunidades de macrófitas (Bachmann et al., 1999, Low 

et al., 2001). 

A perda de biodiversidade nativa devido à introdução de espécies exóticas é 

dirigida por mecanismos subjacentes, entre os quais a predação e a competição são mais 

comumente mencionadas, revelando-se fatores determinantes dentro dos ecossistemas 

(Sax et al., 2002; Clavero and Garcia-Berthou, 2005). Ecólogos e gestores de 

conservação têm observado que as espécies exóticas alteram a dinâmica e a composição 

na comunidade de espécies nativas (Daszak et al., 2000; Prenter et al., 2004) 

Alguns estudos têm relacionado as interações competitivas entre plantas com a 

variabilidade de recursos ambientais (nutrientes e luz), neste caso algumas plantas 

podem afetar a disponibilidade de recursos para as outras espécies através de sua 

utilização, influenciando o desempenho (taxas de crescimento) das espécies 

competidoras. Esta forma de competição, por exploração de recursos, ocorre em geral 

quando o recurso em questão é limitado (Tilman, 1982; Ren and Zhang, 2009). 

Diferentemente, quando a competição é por interferência, a pressão competitiva pode 

ser elevada, mesmo quando a disponibilidade de recursos não é limitante. 

H. verticillata (L.f.) Royle é considerada entre as espécies submersas com grande 

potencial de causar danos à navegação, turismo e produção de energia (Langeland, 

1996). A ocupação dessa espécie é preocupante sob vários aspectos, pois apresenta 

elevada capacidade competitiva sobre outras espécies submersas (Mony et al., 2007; 

Sousa et al., 2009), o que pode acarretar substituição das plantas submersas nativas e o 

conseqüente desenvolvimento de uma monocultura (Sutton, 1986). Por exemplo, nos 

E.U.A. há indícios de que H. verticillata compete eficazmente com E. densa e 

Ceratophylum demersum (Van den Berg et al., 2003).  

H. verticillata começou a ser registrada em águas continentais brasileiras há cerca 

de quatro anos e está se disseminando rapidamente, já sendo encontrada inclusive no 

reservatório de Itaipu em elevada freqüência (Thomaz et al., 2009). Deve-se ressaltar 

que decorridos quatro anos de sua invasão, essa espécie colonizou amplas áreas da calha 
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central do rio Paraná, mas a mesma é ausente ou registrada de forma escassa no interior 

de lagoas, mesmo as permanentemente conectadas a esse rio (Sousa et al., 2009). No 

entanto, desconhece-se a ecologia dessa variedade que foi introduzida no Brasil. É 

possível encontrar grandes diferenças nas respostas ecológicas de populações 

encontradas em diferentes continentes. Desta forma, torna-se fundamental conhecer e 

analisar aspectos básicos da biologia e ecologia dessa espécie de macrófita. No presente 

estudo, testou-se o efeito do tipo do sedimento (areia e argila) e do ambiente (rio e 

lagoa) sobre o estabelecimento de duas Hydrocharitaceae submersas, a nativa Egeria 

najas e a exótica H. verticillata. Além disso, um experimento de competição do tipo 

aditivo foi realizado para testar o efeito da espécie exótica sobre o crescimento da 

nativa.  

 

Materiais e Métodos 

1º Experimento 

Efeitos do tipo de sedimento e de diferentes ambientes sobre o crescimento  

  
Este experimento foi realizado na planície de inundação do alto rio Paraná 

(22o40´S e 23o40´S latitude e 53o10´W e 53o40´W longitude) em janeiro de 2008, em 

dois ambientes: na calha do rio Paraná e em uma lagoa permanentemente conectada a 

este rio, denominada Ressaco do Leopoldo. Neste experimento foram utilizados 

indivíduos de E. najas e H. verticillata coletados na própria planície de inundação. 

Porções apicais de 10 cm de ambas as espécies foram inicialmente lavadas e plantadas 

separadamente em potes de plástico (0,5 L) com dois tipos de sedimento (areia e argila). 

Posteriormente foram colocadas em bandejas de polietileno de 30 cm x 60 cm e 

deixadas para enraizar por um período entre 10 a 15 dias em caixas de amianto, na Base 

Avançada do Nupélia/UEM, na cidade de Porto Rico (PR). Cada tratamento foi 

replicado cinco vezes, num total de 40 amostras, a saber: E. najas e H. verticillata, na 

calha do rio e na lagoa e em cada um desses ambientes separadamente na areia e na 

argila. 

 Depois de enraizadas, as bandejas de polietileno contendo os potes com as plantas 

foram transferidos para a calha do rio Paraná e para o Ressaco do Leopoldo, dispostos a 

0,5 m de profundidade, onde permaneceram por um período de 30 dias. Com o objetivo 

de caracterizar os diferentes habitats (calha do rio e lagoa) foram mensurados os 
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seguintes parâmetros abióticos: temperatura da água e oxigênio dissolvido (YSI meter), 

pH (pHmetro Digimed), turbidez (turbidímetro LaMotte), condutividade 

(condutivímetro Digimed), concentração de fósforo total (espectrofotômetro; Golterman 

et al., 1978) e nitrogênio total (espectrofotômetro; Zagatto et al., 1981) da água e 

radiação fotossinteticamente ativa (quantômetro YSI). 

Após esse período, a biomassa de cada espécie foi medida separadamente (com 

base na massa seca). Ao final do experimento foram tomados os seguintes atributos em 

cada planta: comprimento das partes aéreas, número de ramos laterais, massa seca do 

propágulo e massa seca da raiz. 

Aplicou-se ANOVA tri-fatorial para observar se há diferenças no crescimento 

entre as espécies, tipo de sedimento e ambientes, assim como as interações entre esses 

fatores. A normalidade do conjunto dos dados foi avaliada através do teste de Shapiro-

Wilk, enquanto a homocedasticidade foi testada pelo teste de Levene, ambos realizados 

no software StatisticaTM 7.0. 

 

2º Experimento 

Efeitos do tipo do sedimento e densidade da espécie exótica H. verticillata sobre o 

crescimento ex situ da nativa E. najas 

Este experimento foi conduzido em duas etapas no interior de tanques de concreto 

(220cm X 60cm X 80cm) nas instalações da estufa experimental OIKOS da 

Universidade Estadual de Maringá. Utilizou-se o método de série aditiva (Radosevich, 

1987; Scheiner and Gurevitch 2001), o qual se baseia em combinações entre uma 

espécie alvo e tratamentos com diferentes densidades da espécie associada.  

A primeira etapa foi realizada em janeiro de 2008 e foi testada a competição entre 

as estruturas posicionadas acima do sedimento (caules e folhas) da espécie nativa E. 

najas e da invasora H. verticillata. Cada um dos tanques utilizados continha potes com 

os dois tipos de sedimento separados (areia e argila, provenientes da calha do rio Paraná 

e de uma lagoa, respectivamente), nos quais foram plantados brotos de 10 cm de cada 

espécie. No primeiro tanque foram colocados três potes contendo a espécie nativa E. 

najas sem adição de potes com H. verticillata, como situação controle (3x0). Nos 

próximos tanques a densidade da E. najas foi mantida constante, enquanto foram 

adicionados potes aumentando a densidade de H. verticillata em ambos os tratamentos, 
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areia e argila (3x3, 3x6, 3x12 e 3x18). Para cada tratamento foram elaboradas três 

réplicas, resultando um total de 30 tanques. 

Os potes com os dois tipos de sedimentos foram separados em cada tanque por 

uma placa de acrílico perfurada. Além disso, o uso da placa também foi útil para evitar 

que a parte aérea das plantas de um tratamento afetasse o crescimento das plantas do 

outro tratamento.  

A segunda etapa desse experimento foi realizada em maio de 2008 e seguiu os 

mesmos critérios e as mesmas condições da primeira etapa, porém as plantas foram 

plantadas conjuntamente em bandejas para se avaliar o efeito da interação entre raízes 

sobre o crescimento das plantas. Nesta etapa foram utilizadas quatro réplicas de cada 

tratamento areia e argila totalizando 40 tanques. 

Após a formação do dossel (60 dias) as plantas foram retiradas e colocadas para 

secar em estufa a 90ºC até atingirem massa constante e, em seguida, suas massas secas 

foram mensuradas. 

 Ao final do experimento foram mensurados os seguintes parâmetros abióticos: 

temperatura da água e oxigênio dissolvido (YSI meter), pH (pHmetro Digimed), 

condutividade elétrica (condutivímetro Digimed), alcalinidade (μ/Eq L-1) e radiação 

subaquática (μ/MOL). Frações assimiláveis de N e P dos sedimentos foram extraídas 

através da agitação de amostras em soluções de KCL por uma hora e de NaOH-NaCl 

0,1N por 16 horas, respectivamente, e as concentrações dos nutrientes foram 

determinadas espectrofotometricamente como NH4
+ e PO4

3-, segundo os métodos 

propostos por Bremer (1965) e Stainton et al. (1977). Para os nutrientes das amostras de 

água, as concentrações de fósforo total foram determinadas em espectrofotômetro após 

digestão em autoclave (Golterman et al., 1978) e de nitrogênio Kjeldahl total após 

digestão sulfúrica (Mackereth et al., 1978). 

Realizou-se um test-t para verificar as diferenças abióticas entre os tanques e os 

diferentes tipos de sedimento (areia e argila). A normalidade do conjunto dos dados foi 

avaliada através do teste de Shapiro-Wilk, enquanto a homocedasticidade foi testada 

pelo teste de Levene. Aplicou-se ANCOVA unifatorial para observar se há efeito da 

densidade de H. verticillata (variável contínua) sobre o crescimento de E. najas, 

representado pela massa seca (variável resposta), considerando o tipo de sedimento 

como covariável. Todos os testes foram realizados no software StatisticaTM 7.0. 
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Resultados 

 

1º Experimento: 

 
Mesmo não sendo realizadas análises estatísticas para observar se há diferenças 

significativas entre os ambientes, pode-se observar que ambos diferem em relação a 

alguns parâmetros abióticos. Essas diferenças são confirmadas por dados obtidos em 

longo prazo em lagoas e no rio Paraná (Roberto et al., 2009). Exceto a temperatura, 

todos os parâmetros apresentaram diferenças consideráveis. A lagoa apresenta maiores 

valores de turbidez, NT e PT da água, em relação a calha do rio (Tab. 1), e menores 

valores de  OD (mg/l), OD %, Secchi, condutividade, radiação, pH, e velocidade da 

água (Tab. 1). 

 

Tab. 1: Parâmetros abióticos realizados in situ de ambos os ambientes estudados 

 Ambientes 
Parâmetros abióticos Calha do Rio Ressaco
Temperatura (ºC) 27,0 28,0 
OD (mg/l) 7,0 5,2 
OD (%)  86,0 63,8 
pH 7,1 6,5 
Secchi (mts) 3,6 1,40 
Condutividade (μδ cm-1) 63,2 52,0 
Radiacão (μMol) 1.193 673 
Turbidez (NTU) 1,1 130,0 
V. da água (m/s) 5,1 0,0 
NT (água) (μg/l) 1,1 12,4 
PT (água) (μg/l) 16,0 79,8 

 
 

Decorridos 30 dias, houve diferenças marcantes entre o crescimento das duas 

espécies, considerando-se o local (Calha do rio e lagoa) e o tipo de sedimento (areia e 

argila) (Fig. 1). A massa seca de ambas as espécies que cresceram na argila foi 

significativamente maior do que aquelas que se desenvolveram na areia (efeito do 

sedimento: F=4,54; p=0,04). E. najas apresentou valores maiores de massa seca em 

relação à espécie exótica H. verticillata em ambos os ambientes (efeito da espécie: 

F=32,95; p<0,001), salientando que na lagoa a massa seca da espécie exótica foi zero, 

pois todos os indivíduos morreram nesse ambiente. A interação entre as espécies, tipo 
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de sedimento e ambiente também foi significativa para o parâmetro de massa seca do 

propágulo (F=4,75; p=0,03).  
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Fig. 1: Massa seca média (± DP) dos indivíduos de E. najas e H. verticillata nos tipos de 
sedimentos e habitats estudados.                                                                       

 

Em decorrência da morte dos indivíduos na lagoa, todos os outros parâmetros 

mensurados (número de brotos, massa seca de raiz, comprimento do propágulo), 

também apresentaram valores zero para esse ambiente. O número de brotos emitidos foi 

afetado pelos diferentes fatores considerados, diferindo entre as duas espécies (Fig. 2). 

Os indivíduos que se desenvolveram na calha do rio apresentaram maior número de 

brotos do que os indivíduos da lagoa (efeito do ambiente: F=30,18; p<0,001). E. najas 

desenvolveu maior quantidade de brotos em relação à espécie invasora (efeito da 

espécie: F=11,37 ; p<0,01). A interação entre as espécies, sedimento e ambientes 

também foi significativa (F=5,69; p= 0,023), demonstrando que o estabelecimento das 

espécies diferem entre os locais com características abióticas distintas (ver Tab. 1). 
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Fig. 2: Número médio de brotos (± DP) por propágulo de E. najas  e  H. verticillata nos tipos de 
sedimentos e habitats analisados                                          

 

Quanto à massa seca das raízes, pode-se observar que os indivíduos da calha do 

rio apresentaram valores maiores do que os indivíduos que estavam na lagoa (efeito do 

ambiente; F=14,75; p<0,001) (Fig. 3). Além disso, a massa seca das raízes dos 

indivíduos plantados na argila diferiu significativamente daqueles plantados na areia 

(efeito do sedimento; F=7,27; p=0,01). A anova revelou interação entre o tipo de 

ambiente e sedimento (F=5,93; p=0,02), ou seja, variações no crescimento das raízes 

dependem do tipo de sedimento e do ambiente. 

Os comprimentos dos propágulos revelaram-se maiores para E. najas, em relação 

a H. verticillata (efeito da espécie: F= 58,97; p<0,001) (Fig. 4), esse atributo também 

apresentou uma interação significativa entre espécies e ambiente (F=17,37; p<0,001), a 

espécie nativa desenvolveu-se melhor em ambos os ambientes, porém com maior 

crescimento na lagoa; isso ocorreu provavelmente devido à elevada turbidez desse 

ambiente (ver Tab. 1), fazendo com que os indivíduos cresçam rapidamente para 

alcançar a zona eufótica. 
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Fig. 3: Valores médios (± DP) da massa seca das raízes de E. najas e H. verticillata nos tipos de 
sedimentos e habitats estudados  
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Fig. 4: Valores médios (± DP) do comprimento dos propágulos de E. najas e H. verticillata nos 
tipos de sedimentos em habitats analisados  

 

2º Experimento: 

Dentre os parâmetros abióticos da água analisados nos tanques, apenas a 

condutividade elétrica apresentou diferenças significativas na 1ª etapa, enquanto o tipo 

de sedimento (areia e argila) apresentou diferenças significativas para ambas as etapas 

(Tab. 2). 
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Tab 2. Parâmetros abióticos da água e do sedimento nos tanques com as plantas que estavam nos potes 
(1ª etapa) e nas bandejas (2ª etapa). Os resultados estatísticos das 13 primeiras linhas mostram as 
diferenças entre as duas etapas enquanto as duas últimas linhas mostram as diferenças entre os 
tratamentos areia e argila. 

 Média  Desvio Padrão t-test (GL) p 

 1ª etapa 2ª etapa 1ª etapa 2ª etapa 1ª etapa 2ª etapa 

Temperatura 19,1  0,62  18,8  0,59 1,49 (4) 0,41 (6) 0,23 0,97 
Condutividade 194,15  59,9 153,5  33,36 -3,73 (4) -0,14 (6) 0,02 0,89 
Alcalinidade 525,2128,30 585,1  131,40 -0,67 (4) 2,30 (6) 0,73 0,62 
Radiação 980,34  85,83 910,25  76,82 -0,78 (4) 1,60 (6) 0,27 0,16 
pH 9,64  0,23 585,1  131,40 -0,46 (4) -0,83 (6) 0,69 0,45 
OD(mg/l) 9,13  0,59 910,25  76,82 -1,28 (4) 0,77 (6) 0,28 0,48 
OD (%) 99,2  8,39 9,42  0,44 -0,92 (4) 0,32 (6) 0,41 0,76 
NT 1,27  0,67 9,05  2,09 0,78 (4) 0,68 (6) 0,51 0,41 
PT 35,25  13,82 97,35  12,52 0,81 (4) 0,71 (6) 0,49 0,38 
N sed areia 12,52  10,25 1,20  10,25 0,55 (4) 0,68 (6) 0,29 0,32 
P sed areia 83,35  22,33 34,23 22,33 0,29 (4) 0,76 (6) 0,49 0,36 
N sed argila 33,22  21,33 14,51 21,33 0,36 (4) 0,68 (6) 0,89 0,24 
P sed argila  143,27  79,33 85,32 79,33 0,59 (4) 0,78 (6) 0,25 0,36 
N (Argila x areia) - - 23,55(24) 18,95(30) <0,01 <0,01 
P (Argila x areia) - - 12,88(24) 10,13(30) <0,01 <0,01 

 

A ANCOVA revelou diferenças significativas no crescimento da espécie nativa 

E. najas em relação aos diferentes tipos de sedimento para os experimentos da 1ª etapa 

(efeito do sedimento, F=6,06; p=0,02), sendo que os indivíduos que estavam no 

sedimento argiloso apresentaram maiores valores de massa seca (Fig. 5). Com o 

aumento na densidade de propágulos da espécie invasora, houve redução significativa 

do crescimento da espécie nativa (efeito da densidade, F= 5,39; p=0,02), desta forma 

com o aumento na densidade da planta invasora H. verticillata, a massa seca da espécie 

nativa E. najas decaiu. Porém, os resultados não apresentaram interação entre tipo de 

sedimento e a densidade da espécie invasora (F= 0,39; p=0,53). 

Na 2ª etapa do experimento, a nativa E. najas também demonstrou decréscimo 

nos valores de massa seca conforme houve o aumento na densidade de H. verticillata 

(efeito da densidade, F=155,62; p<0,001; Fig. 6). A ANCOVA também revelou 

diferenças significativas da massa seca em relação aos diferentes tipos de sedimento 

(efeito do sedimento; F= 40,21; p<0,001). Entretanto, a inclinação da reta foi mais 

acentuada na 2ª etapa do experimento, na qual houve interação entre as raízes, do que na 

1ª etapa, na qual as raízes não interagiram. Esses dados revelam um provável efeito na 

competição entre as raízes. Ao contrário da 1ª etapa, na 2ª etapa houve também 

 53
 



interação significativa entre o tipo de sedimento e a densidade da espécie invasora 

(F=9.04; p<0,01). Em outras palavras, em altas densidades (12 e 18 indivíduos) o efeito 

da exótica parece ser semelhante em argila e areia, reduzindo a quase zero o 

crescimento de E. najas. 
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Fig. 5: Massa seca de E. najas produzida em diferentes densidades de H. verticillata sem interação 
entre as raízes 
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Fig. 6: Massa seca de E. najas produzida em diferentes densidades de H. verticillata com interação 
entre as raízes 
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Discussão 

Experimento realizado in situ 

Há várias evidências de que fatores ambientais como nutrientes na coluna d’água, 

luz, temperatura e tipos de sedimentos, afetam o crescimento e a reprodução das plantas 

(Barrett et al., 1993) e, conseqüentemente, influenciam o estabelecimento das 

populações de plantas aquáticas (Bachmann et al., 1999, Low et al., 2001). 

O desenvolvimento de macrófitas submersas, usualmente pode ser afetado por 

uma combinação de fatores abióticos, incluindo a disponibilidade de nutrientes e 

principalmente, radiação “sub-aquática” (Tavechio and Thomaz, 2003; Havens et al., 

2004; Chambers et al., 2008). Fragmentos vegetativos em estágios iniciais de 

crescimento também são afetados por essas variáveis (Silveira et al., 2009).  

Afinidade ambiental pode ser considerada uma explicação alternativa para a 

segregação espacial, uma vez que diferentes espécies de macrófitas respondem de 

formas distintas às características físicas e químicas dos sedimentos e água (Grace and 

Wetzel 1981; Milne et al. 2006; dos Santos and Thomaz 2007). Na planície de 

inundação do Rio Paraná, a calha do rio e as lagoas conectadas diferem 

significativamente nos seus aspectos químicos, tais como fósforo, nitrogênio e turbidez 

(Roberto et al., 2009), levando a diferenças na composição das comunidades de plantas 

aquáticas (Thomaz et al., 2009). 

O ressaco do Leopoldo é um ambiente lêntico e, assim, a baixa velocidade da 

água é a principal característica física que o distingue da calha do rio Paraná, podendo 

aumentar a taxa de sedimentação e com isso influenciar as características físicas e 

químicas do ambiente. Essas diferenças, detectadas em nossas análises, também foram 

encontradas em estudos prévios desenvolvidos nesses ambientes (Sousa et al., 2009; 

Roberto et al., 2009).  

 Ampla variabilidade na qualidade dos sedimentos ocorre tanto entre como dentro 

de um mesmo ecossistema. Em hábitats mais túrbidos, é observado o predomínio de 

sedimentos argilosos, os quais apresentam uma quantidade maior de nutrientes em 

relação aos sedimentos arenosos (Barko and Smart, 1986; Barko et al., 1986; Thomaz et 

al., 2007). O tipo de sedimento pode ter um papel importante em longo prazo no 

estabelecimento e na sobrevivência, uma vez que há interações entre a vegetação 

submersa e a dinâmica sedimentar (Harwell and Havens, 2003). De acordo com alguns 
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trabalhos, o sedimento é a principal fonte de nutrientes para o crescimento de plantas 

aquáticas, enquanto aqueles disponíveis na coluna de água são complementares (Carr 

and Chambers, 1998; Lee and Dunton, 1999). De fato, tem sido demonstrado que a 

disponibilidade de nutrientes no sedimento é determinante para o resultado da interação 

competitiva entre as plantas H. verticillata e Vallisneria americana (Smart et al., 1994; 

Van den Berg et al., 2003). Em outras palavras, o aumento da disponibilidade de 

nutrientes nos sedimentos propiciou um crescimento mais rápido das plantas e com isso 

aumenta a taxa de inibição do crescimento provocado pela alta densidade (Creed et al., 

1997; Crossley et al., 2002, Wang et al., 2005). Os resultados obtidos no presente 

trabalho estão de acordo com essa hipótese, pois o efeito do sedimento foi significativo 

tanto no experimento desenvolvido in situ, como nos tanques. 

Em geral, a despeito da lagoa apresentar características abióticas distintas da 

calha do rio, principalmente quanto à elevada turbidez, os fragmentos vegetais 

estabeleceram melhor em relação a calha do rio, principalmente da espécie nativa, como 

indicado pelos comprimentos dos propágulos. Além disso, também foi possível 

observar que os indivíduos presentes nos sedimentos argilosos apresentaram maior 

crescimento em relação àqueles que se desenvolveram nos sedimentos arenosos.  

Mesmo possuindo uma arquitetura similar, os resultados mostraram que 

propágulos das duas espécies de Hydrocharitaceae apresentam diferentes estratégias de 

estabelecimento em ambos os ambientes. Os propágulos de E. najas tiveram um 

aumento da massa seca e alongaram-se mais rapidamente do que os de H. verticillata, 

principalmente na lagoa, onde essa espécie apresentou valor zero, não se desenvolvendo 

(ver Figs. 1 e 4, respectivamente). Esses resultados, obtidos experimentalmente, 

sugerem que propágulos dessa espécie são mais bem adaptados, comparativamente a 

espécie exótica invasora, quando alcançam ambientes rasos e túrbidos. De fato, os 

mesmos estão de acordo com o que é constatado em estudos observacionais, que 

apontam maior sucesso de E. najas nos ambientes lênticos da planície do rio Paraná 

(Sousa et al., 2009; Thomaz et al., 2009). Por outro lado, em um ambiente menos 

túrbido, como na calha do rio Paraná, os propágulos de ambas as espécies produziram 

rapidamente raízes e grande número de ramos. 

Algumas espécies apresentam uma típica estratégia de formação de dossel devido 

ao seu rápido alongamento e à abundante exibição dos ramos (Hofstra et al., 1999; 

Mony et al., 2007), a qual é especialmente vantajosa em ambientes túrbidos, permitindo 

que as plantas alcancem a zona eufótica. Essa estratégia tem sido observada para E. 
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najas e E. densa (Tavechio and Thomaz, 2003; Bini and Thomaz, 2005), tendo sido 

confirmada pelo rápido alongamento de E. najas, o que pode justificar a exclusão da 

espécie exótica invasora H. verticillata, principalmente no ambiente ressaco. No 

entanto, alguns trabalhos indicam que a matéria orgânica no sedimento seja o fator que 

inibe o crescimento dessa espécie (Wang et al., 2007; Sousa et al., 2009) e, assim, essa 

característica, em conjunto com a elevada turbidez, também pode ser apontada como 

potencialmente inibidora do crescimento de H. verticillata no ressaco. Porém, os 

resultados obtidos devem ser encarados com precaução, pois representam apenas os 

estágios iniciais de colonização das duas espécies. 

 

Experimento de competição (tanques) 

 A densidade é reconhecida como fator importante que influencia o crescimento 

e a sobrevivência de plantas juvenis, podendo afetar a interceptação de luz e absorção 

de nutrientes (Thompson et al., 1990; Creed et al., 1997). Wang et al. (2005) 

constataram que a elevada densidade foi a responsável pela inibição do crescimento de 

plantas aquáticas, como indicado por declínios em altura, área foliar e biomassa de 

caules, folhas e raízes. 

Os resultados obtidos nos tanques demonstram claramente que H. verticillata 

possui um elevado potencial competitivo, comparativamente à E. najas. A redução da 

biomassa dessa espécie, diante dos aumentos da densidade da primeira, ocorreu tanto 

quando as raízes foram isoladas como quando as mesmas interagiram. Porém, neste 

último caso, houve maior redução da biomassa, demonstrando que a interação entre 

estruturas subterrâneas é importante no mecanismo de competição entre essas duas 

espécies. Maior emissão de brotos por H. verticillata ocorre desde o início de seu 

estabelecimento (Silveira et al., 2009) e o grande desenvolvimento de raízes pode 

representar uma vantagem competitiva por exploração de recursos (nutrientes). 

Alguns estudos sobre o crescimento de plantas aquáticas foram realizados em 

diferentes densidades (Worm and Reusch, 2000; Davis and Fourqurean, 2001) e em 

distintos sedimentos (Howard and Mendelssohn, 2000; Handley and Davy, 2002). No 

entanto, poucos estudos têm sido realizados combinando o efeito desses dois fatores 

sobre o estabelecimento e o crescimento de plantas aquáticas. Diferentes tipos de 

sedimentos têm disponibilidades distintas de nutrientes, o que leva a suportarem 

diferentemente o crescimento vegetal. Experimentos em campo evidenciam que a 

disponibilidade de nutrientes afeta a cobertura, produção de biomassa, capacidade 
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competitiva e a composição de comunidades submersas (Barko and Smart, 1986; 

Chambers and Kalff, 1987; Duarte and Kalff, 1988). Por isso, pode-se sugerir que a 

densidade e o tipo de sedimento não são fatores mutuamente exclusivos na 

determinação de padrões de crescimento das plantas (Jiang et al., 2008). 

Em congruência com essas evidências, um resultado que merece destaque nos 

experimentos realizados nos tanques diz respeito à interação entre a densidade e o tipo 

de sedimento, quando as raízes interagiram. Esses resultados revelam que em baixas 

densidades, H. verticillata possui menor potencial competitivo em sedimento composto 

por areia, enquanto em altas densidades, seu potencial competitivo é muito elevado e 

semelhante em ambos os tipos de sedimentos. Como conseqüência, espera-se que uma 

vez estabelecida em altas densidades, bancos da espécie exótica dificilmente serão 

colonizados por E. najas, independentemente do tipo de sedimento presente no 

ambiente.  

A maioria dos estudos revela que a alta densidade pode resultar na inibição do 

crescimento em biomassa individual (Wang et al., 2005; Shibata, 2006). O trabalho de 

Wedin and Tilman (1993) demonstrou que aumento na abundância de Schizachyrium 

scoparium fortemente reduziu o número e a cobertura de outras espécies, o que 

demonstra que esta espécie é altamente competitiva, principalmente em estágios finais 

de sucessão ( Tilman 1988). 

Estudos têm demonstrado que espécies exóticas de vegetação aquática submersa 

apresentam características de formação de dossel e com isso tendem a dominar os 

sedimentos ricos em nutrientes, enquanto os sedimentos menos produtivos muitas vezes 

são ocupados por espécies de vegetação aquática submersa nativa (Hutchinson, 1975, 

Van et al. 1999). Desta forma, há indicativos de que as espécies exóticas tendem a se 

sobressair em locais mais ricos em nutrientes, em função de vantagens competitivas que 

apresentam em relação às espécies nativas, como o caso da exótica H. verticillata que 

apresentam estruturas de resistência como turions e tubérculos (Spencer and Ksander, 

1995). 
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Em síntese, no experimento in situ realizado neste trabalho, observou-se que a 

planta nativa Egeria najas apresentou maiores taxas de crescimento em biomassa e em 

alongamento nos sedimentos ricos em nutrientes (argila), em relação aos pobres (areia). 

Ainda, essa espécie cresceu mais rapidamente no ambiente lêntico do que no lótico. A 

exclusão da exótica H. verticillata no ressaco pode ser atribuído ao rápido alongamento 

de E. najas nesse ambiente, ou, alternativamente, ao efeito inibitório provocado pelas 

elevadas concentrações de matéria orgânica. Sousa et al. (2009) observou que a 

probabilidade de ocorrência de H. verticillata em ambientes da planície de inundação do 

alto rio Paraná foi negativamente afetada pelas concentrações de matéria orgânica no 

sedimento, e explicou a ausência dessa espécie em lagoas e ressacos por essa 

característica. Em relação à calha do rio Paraná, a exótica H. verticillata demonstrou 

aumento do número de brotos e maiores taxas de crescimento de raízes na argila. Como 

se trata de um ambiente com disponibilidade de nutrientes relativamente menor, nestas 

condições a espécie exótica revelou maior potencial de exploração desses recursos. 

Desta forma, observa-se que a nativa E. najas revelou-se com potencial de 

estabelecimento e colonização maior que H. verticillata nas condições naturais da 

planície, principalmente em ambientes lênticos e nos estágios iniciais de colonização. 

Entretanto, caso ocorra estabelecimento e aumento da densidade, a tendência é a 

redução da biomassa da espécie nativa E. najas, conforme sugerido pelo experimento de 

competição. Nesse caso, os experimentos realizados em tanques demonstraram que a 

espécie invasora H. verticillata predominou em ambos os sedimentos. Esses 

experimentos revelaram, ainda, que os efeitos competitivos ocorrem tanto pelas 

estruturas localizadas acima do sedimento (caules e folhas) como pelas raízes.  

Finalmente, fatores não controlados podem ser responsáveis pelo sucesso de H. 

verticillata no canal do rio Paraná. Destacam-se, entre eles, a rápida recuperação dos 

bancos pela fonte de tubérculos em regiões previamente ocupadas (Sousa et al., 2009), a  

velocidade da água, que reduz a zona de interface e aumenta a assimilação de nutrientes,  

as concentrações de carbono inorgânico da água e os maiores valores da alcalinidade 

nas águas do rio Paraná (Roberto et al., 2009). De fato, a presença de tubérculos, aliado 

aos baixos pontos de compensação luminosa e capacidade de absorver bicarbonato têm 

sido apontados como importantes características que incrementam o potencial 

reprodutivo dessa espécie (Chen and Coughenour, 1996; Kahara and Vermaat, 2003; 
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Fargione and Tilman, 2005). Estudos controlando esses fatores ajudarão a elucidar as 

tendências de invasão de H. verticillata em ambientes lênticos e lóticos da bacia do rio 

Paraná. 
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Abstract

We tested the effects of desiccation and type of sediment (clay or sand) on the regeneration of frag-
ments of the apical shoots of three species of Hydrocharitaceae: Egeria najas, E. densa and Hydrilla 
verticillata. The shoots were left to dry on clay or sand from zero to four days, and were then returned 
to aquaria containing water. To approximate natural conditions, the aquaria containing clay had higher 
turbidity and nutrient (P and N) concentrations than did the aquaria with sand. All species dried faster on 
sand substrate, which led to lower regeneration (in terms of dry weight, length, sprout and root forma-
tion) in this treatment. H. verticillata fragments elongated faster than the other species, but E. najas was 
the most successful species (in terms of increase in dry weight) in the sand treatment. Our results indi-
cate that the exotic H. verticillata has a competitive advantage, at least in its early stages of regeneration, 
over the other two, native species, especially in more eutrophic and turbid habitats; whereas E. najas 
fragments have a competitive advantage in less-turbid, oligotrophic and sand-dominated sites.

1. Introduction

Several species of Hydrocharitaceae grow in natural and man-made freshwater ecosystems 
in Neotropical regions, and are important components of these ecosystems (BINI et al., 1999; 
MARCONDES et al., 2003; THOMAZ et al., 2006; BIANCHINI JR. et al., 2006, CAMARGO et al., 
2006; MARTINS et al., 2008). Despite their ecological importance in maintaining biodiversity 
and ecosystem services (ESTEVES, 1998), these species can also become nuisances in Neo-
tropical waterbodies, where problems due to excessive growth of Egeria najas and E. densa 
have been recorded, especially after 1990 (TANAKA et al., 2002; MARCONDES et al., 2003).
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Sexual reproduction and seed dispersal seem to be unimportant for species of Egeria 
(COOK and URMI-KÖNIG, 1984; KISSMAN, 1997). Thus, vegetative propagules such as stem 
fragments, which are essential for the dispersal and colonization of many macrophyte spe-
cies (RIIS and SAND-JENSEN, 2006), may be of special significance for this genus. Macro-
phyte fragments are released by several types of disturbance caused by sediment mobility, 
herbivory and changes in water flow (RIIS and SAND-JENSEN, 2006). Fragments may travel 
considerable distances via water flow or birds, and initiate colonization in distant habitats. 
This mechanism of dispersal is also important for Elodea (BARRAT-SEGRETAIN and CELLOT, 
2007) and Hydrilla verticillata (SCULTHORPE, 1967), other very common nuisance members 
of Hydrocharitaceae that have spread all over the world. 

The understanding of biological aspects and competitive ability of macrophytes, espe-
cially exotic species, has increased in recent decades (e.g., MADSEN et al., 2001; RIIS and 
SAND-JENSEN, 2006; MONY et al., 2007). Although nutrients in water and sediment may 
limit the growth of submerged vegetation (BARKO and SMART, 1986; THOMAZ et al., 2007), 
it is recognized that, in general, light availability is the main abiotic factor affecting these 
species (CHAMBERS and KALFF, 1985; MADSEN et al., 2001; TAVECHIO and THOMAZ, 2003). 
Although these abiotic variables may also influence the survival and colonization success of 
plant fragments, their effects on vegetative propagules are little known.

Great differences in sediment quality occur between ecosystems as well as within the 
same ecosystem. More-turbid habitats where clay dominates differ consistently from those 
dominated by sand. In general, clay sediments are richer in nutrients than sand sediments are 
(BARKO and SMART, 1986; BARKO et al., 1986; THOMAZ et al., 2007). Resuspension of sedi-
ment can release nutrients into the open water, and simultaneously reduces light availability 
by increasing turbidity (MADSEN et al., 2001). In reservoirs and natural freshwater habitats 
of the Upper Paraná River basin, for example, phosphorus in water is, in general, positively 
correlated with phosphorus in sediment (BINI et al., 1999), and its concentrations are also 
usually lower in less-turbid habitats (THOMAZ et al., 2004; PAGIORO et al., 2005). Thus, in 
these ecosystems the physical and chemical properties of the water seem to be related to 
sediment characteristics, and plant fragments reaching habitats with different physical and 
chemical properties may differ in their success in colonization and growth.

In addition to light and nutrients, desiccation is also an important determinant of plant 
growth and success of fragment development in freshwater ecosystems (PIERINI et al., 2006; 
THOMAZ et al., 2006). This type of stress is important in reservoirs, where drawdown due 
to dam operation is usual (e.g., THOMAZ et al., 2006), and also in certain types of wetlands, 
where natural flood and drought pulses exist (NEIFF, 1990; COMBROUX and BORNETTE, 2004). 
Following water drawdown, plant recolonization may involve both sexual and vegetative 
propagules from the local propagule bank, but also vegetative propagules transported from 
other sites (e.g., plant fragments; COMBROUX and BORNETTE, 2004; THOMAZ et al., 2006; 
BARRAT-SEGRETAIN and CELLOT, 2007). Shallow zones of freshwater ecosystems are favour-
able for plant fragments to begin growing, but at the same time these areas are also more 
affected by water drawdown. However, few investigations have addressed how macrophyte 
fragments reaching these sites respond to desiccation (COMBROUX and BORNETTE, 2004; 
BARRAT-SEGRETAIN and CELLOT, 2007).

There is evidence that H. verticillata may effectively outcompete E. densa in experimental 
conditions (MONY et al., 2007). Similarly, HOFSTRA et al. (1999) concluded that H. verticil-
lata may have a competitive advantage over E. densa after natural or deliberate disturbance, 
although the growth of the former was significantly reduced in tanks in the presence of the 
latter. Data concerning E. najas and H. verticillata interactions are lacking, according to our 
knowledge. Because of the potential strong competitive capacity of H. verticillata and of its 
high capacity for regeneration and growth, as measured in habitats all over the world, we 
predicted that fragments of this species would grow faster and recover more quickly than 
would fragments of the two native species. However, regeneration of fragments may depend 
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on their degree of desiccation, which is affected by the type of substrate where they may 
lodge and dry out. In the present investigation, we assessed the effects of desiccation and 
type of sediment (clay versus sand) on the early regeneration of apical shoot fragments (veg-
etative propagules) of three species of Hydrocharitaceae (the natives E. najas and E. densa, 
and the exotic H. verticillata). 

2. Methods

E. najas and H. verticillata plants, and clay and sand sediments were collected in backwaters of the 
Upper Paraná River floodplain (between 22°40´ S and 23°40´ S and between 53°10´ W and 53°40´  W). 
E. densa plants were collected in the Rosana Reservoir (Paranapanema River, between 22°30´ S and 
23°45´ S and between 52°00´ W and 52°45´ W). Water used in the experiments was collected simultane-
ously with the plants in the reservoir. All material was used within 42 hours of sampling. 

All experiments were run in November–December 2007 (photoperiod 13–13.5 hours of light). In the 
laboratory, 5-cm apical shoot portions of the plants (hereafter “fragments”) were washed with the res-
ervoir water to remove invertebrates, algae and debris, and weighed (fresh weight). We used 10 aquaria 
(0.3 m × 0.3 m × 0.2 m; five aquaria for each sediment treatment), which were filled with five liters of 
water from the Rosana Reservoir, previously filtered through a phytoplankton net (15 μm). To simulate 
different abiotic conditions, we added clay or sand to the aquaria. 

We tested for the effects of clay versus sand on desiccation by measuring the water content of four 
fragments for each species after one, two, three and four days drying on clay or sand (total of 48 frag-
ments).

To simulate desiccation, a total of 50 fragments were left in trays with clay or sand for zero, one, 
two, three and four days inside a greenhouse. Thus, they experienced approximately natural conditions 
of radiation and photoperiod. These desiccation periods were based on a previous experiment in which 
E. najas fragments did not recover after three days of desiccation (PIERINI et al., 2006). Five fragments 
of each species were not dried, and were considered controls. 

Ten fragments of each species were retrieved randomly from among the initial 50 fragments from 
the trays after the desiccation periods outlined above, and placed in the aquaria. We did not attempt to 
choose between live or dead fragments, because it was difficult to distinguish these two states. Each 
aquarium was divided into five compartments with nets (1 cm mesh size), and each compartment 
received fragments on a specific desiccation day. The compartments in each aquarium and the posi-
tion of fragments in each compartment were randomized. Dividing the aquaria into compartments was 
important to keep the fragments separated and to facilitate recognizing fragments of each specific treat-
ment (0–4 desiccation days) at the end of the experiment. All the aquaria were kept in a greenhouse, 
under ambient light and temperature, for 26 days.

At the beginning and every three days thereafter we measured water temperature and oxygen (YSI 
meter), pH (Digimed pH meter), alkalinity (Gran titration, CARMOUZE, 1994), turbidity (LaMotte) and 
underwater photosynthetic active radiation (YSI quanta-meter). On the first and last days, total phospho-
rus (spectrophotometer; GOLTERMAN et al., 1978) and total nitrogen (spectrophotometer; ZAGATTO et al., 
1981) in the water were measured.

For each species, the following biological attributes were measured after 26 days: relative growth 
rates (RGR) of fragment length (cm), RGR of fragment dry weight (DW; g), including stem, leaves and 
adventitious roots, number of sprouts per fragment, and adventitious root dry weight (g). Dry weight 
was obtained after drying the fragments in an oven, at 60 °C, until constant weight. Initial dry weight 
was estimated through correlations between dry versus fresh weight, obtained for 20 independent frag-
ments of each species. Relative growth rates through the period (t = 26 days) were calculated for each 
species based on increases in length and DW, according to the equation RGR = (ln Xt  –  ln Xt – 1)/t, where 
Xt = length or DW at the end and Xt – 1 = length or DW at the beginning of the experiment.

Differences in the abiotic variables between the clay and sand treatments were tested by means of 
a t-test. The effects of desiccation period (zero through four days), sediment type (clay versus sand) 
and species (E. najas, E. densa and H. verticillata) on each biological attribute (fragment length RGR, 
fragment dry weight RGR, number of sprouts, and dry weight of adventitious roots) were measured by 
means of a three-way ANOVA. Normality and homogeneity were tested prior to each test, and showed 
that no transformation was necessary.
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3. Results

After water was added, the clay sediment was resuspended, leading to significant differ-
ences between clay and sand treatments. The clay treatment provided a medium where water 
was more turbid and richer in nutrients than the sand treatment. We did not observe massive 
development of either periphytic or planktonic algae. The clay and sand treatments differed 
significantly in all abiotic parameters, except temperature, which was relatively constant 
throughout the experiment (Table 1). The sand treatment provided higher values of oxygen, 
total alkalinity and light availability, whereas the clay treatment provided higher turbidity 
and nutrient concentrations (Table 1). 

Fragments dried faster in sand than in clay (F = 93.38; P < 0.001). The water content 
remaining in the fragments also differed among species (F = 17.47; P < 0.001). E. najas had 
the fastest, and E. densa the slowest desiccation (Fig. 1). The interaction between species 
and sediment type was also significant (F = 4.22; P = 0.01) (Fig. 1), meaning that the same 
species dried at different rates according to sediment type. 

The fragment length RGR was significantly affected by desiccation period, species, and 
sediment type (Table 2). The interaction species × sediment type was also significant, and 
the length RGR decreased over longer desiccation periods, especially for H. verticillata in 
sand (Fig. 2a). The length RGR of this species decreased to negative values after two days 
of desiccation, when this plant was submitted to the sand treatment. On average, the length 
RGR values of all three species were higher when they grew in clay. In this treatment, 
H. verticillata elongated most, reaching up to 18 cm after 26 days (Fig. 2a). 

The effects of species and sediment type on fragment dry weight RGR were significant 
(Table 2). In general, the fragment dry weight RGR of H. verticillata and especially of 
E. densa decreased over longer desiccation periods (indicated by the significant interaction 
species × desiccation) in the sand treatment (as indicated by the significant interaction spe-
cies × sediment treatment) (Table 2, Fig. 2b). The interaction between sediment type and 
desiccation was also significant, and thus, in the same desiccation period, the fragment dry 
weight RGR of the same species differed according to sediment type. Although its fragments 
elongated faster, the H. verticillata weight RGR was similar to the other species in the clay 
treatment (Fig. 2b). On the other hand, E. najas developed more biomass than the other 
species in the sand treatment, and this species grew even after four days of desiccation in 
this treatment (Fig. 2b).

Table 1. Mean values for the treatment (sand × clay) of temperature, dissolved oxygen 
(DO), pH, alkalinity, radiation, turbidity (n = 6 for each treatment), and nitrogen and phos-

phorus of water (n = 10 for each treatment). 

Mean ± SD

Sand Clay     t-Test df P

T °C 19 ± 4.47 19 ± 4.47 0.130 58 0.897
DO (mg/l) 9 ± 1.58 6 ± 2.59 5.668 48 0.000
DO (%) 98 ± 9.95 63 ± 25.36 7.108 38 0.000
pH 7.5 ± 0.56 7 ± 0.7 2.052 55 0.045
Alkalinity μEq/l 288 ± 56.5 185 ± 101.7 4.827 45 0.000
Radiation μMol 1714 ± 1747 868 ± 950 2.331 45 0.024
Turbidity NTU 26.6 ± 110 229 ± 174 –4.405 32 0.000
N (water) μg/l 553.28 ± 260.5 1253.35 ± 728 2.863 11 0.015
P (water) μg/l 75.9 ± 22 529 ± 496 2.884 9 0.018
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Figure 1. Means and standard errors of the desiccation rate of treatments (clay × sand) for the plants 
(○ Egeria najas, ■ Hydrilla verticillata, + Egeria densa).

Table 2. Results of three-way ANOVA for the effects of desiccation (0 through 5 days of 
desiccation), plant species (H. verticillata × E. najas × E. densa) and sediment treatment 
(clay × sand), and their interactions, on the fragment length RGR, fragment dry weight RGR, 

and sprout number/fragment and adventitious root weight/fragment. 

df F P

Fragment length RGR
Period 4 3.332 0.013
Plant species 2 3.074 0.050
Treatment 1 22.355 <0.001
Period × plant species 8 0.744 0.652
Period × treatment 4 1.246 0.295
Treatment × plant species 2 8.146 <0.001
Treatment × period × plant species 8 0.386 0.926

Fragment dry weight RGR
Period 4 2.364 0.057
Plant species 2 6.694 0.002
Treatment 1 19.069 <0.001
Period × plant species 8 2.455 0.017
Period × treatment 4 8.073 <0.001
Treatment × plant species 2 3.350 0.038
Treatment × period × plant species 8 1.566 0.142

Sprout number/Fragment
Period 4 13.657 <0.001
Plant species 2 8.853 <0.001
Treatment 1 5.049 0.026
Period × plant species 8 3.346 0.002
Period × treatment 4 11.448 <0.001
Treatment × plant species 2 3.958 0.022
Treatment × period × plant species 8 3.171 0.003

Adventitious root dry weight/Fragment
Period 4 1.193 0.317
Plant species 2 16.276 <0.001
Treatment 1 44.125 <0.001
Period × plant species 8 1.505 0.162
Period × treatment 4 4.431 0.002
Treatment × plant species 2 9.595 <0.001
Treatment × period × plant species 8 2.073 0.043
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Figure 2. Means and standard errors of the fragment length RGR (a), fragment weight RGR (b), 
sprout number per fragment (c), and dry weight of adventitious roots (d) in each treatment for the plants 

(○ Egeria najas, ■ Hydrilla verticillata, + Egeria densa), calculated at the end of the experiment.
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The number of sprouts was significantly affected by desiccation, species and sediment 
type, and all interactions were also significant (Table 2). In general, H. verticillata fragments 
developed more sprouts than those of the other two species (Fig. 2c). Sprouts were noted 
in all desiccation periods in the clay treatment, but no sprouts were produced after one day 
of desiccation by the three species in the sand treatment (Fig. 2c). E. densa produced the 
fewest sprouts in both treatments. 

The effects of species and sediment type on adventitious root dry weight were significant, 
but the effect of desiccation period was not (Table 2). H. verticillata produced the most root 
weight in both treatments (Fig. 2d). However, in the sand treatment, adventitious roots were 
not produced by any species after one day of desiccation (Fig. 2d). There was a noticeable 
decrease in root production after three days of desiccation in H. verticillata in the clay treat-
ment (Fig. 2d), but this occurred together with an increase in sprout production.

4. Discussion

Submerged macrophytes are usually limited by a combination of abiotic factors, includ-
ing phosphorus, nitrogen, carbon, and, mainly, solids and light availability (e.g., TAVECHIO 
and THOMAZ, 2003; HAVENS et al., 2004). It is expected that the regeneration of vegetative 
fragments will also be affected by these variables. We did not isolate the effects of abiotic 
variables such as nutrients and light availability in our experiment, because they varied 
together when clay or sand were used, and thus our approach allowed a close simulation 
of natural conditions. In fact, in freshwater habitats, sites richer in clay usually have higher 
nutrient contents and turbidity compared to sand-dominated habitats (BARKO and SMART, 
1986; BARKO et al., 1986; MADSEN et al., 2001; BINI et al., 1999; THOMAZ et al., 2004, 2007; 
PAGIORO et al., 2005). For example, it is expected that plant fragments in shallow lakes and 
reservoirs will be exposed to pulses of nutrients together with reduced PAR after the wind 
resuspends sediments. 

In general, despite the lower light availability, the clay treatment supported faster regen-
eration of desiccated fragments of the three macrophytes, as indicated by the fragment 
length, number of sprouts, and weight of adventitious roots. This effect of desiccation in 
the clay treatment occurred because fragments on clay did not become as dry as those on 
sand, which may have contributed to the increased viability of the former. We can presume 
that in the field, fragments drying in habitats with sand sediment probably dehydrate more 
quickly than those drying in clay sediment. For example, in sites dominated by gravel and 
silt, BARRAT-SEGRETAIN and CELLOT (2007) recorded live Elodea fragments under 5 cm of 
moist sediment. On the other hand, the non-desiccated fragments regenerated faster (as indi-
cated by dry weight and number of sprouts) when growing in the sand treatment, probably 
because of higher PAR in this treatment (see Table 1).

Although they have similar architecture, the fragments of the three species of Hydrochari-
taceae showed different regeneration strategies. Fragments of H. verticillata elongated much 
faster than those did of E. najas and E. densa, despite their slow growth in biomass, which 
suggests that these fragments are probably very successful when they reach the shallow 
zones of turbid habitats. In our controls (i.e., when fragments were not exposed to desicca-
tion), this species also showed faster elongation and greater root weight than the other two 
species, and more sprouts than E. densa in the low-nutrient sand treatment. Similar behav-
ior to that measured for fragments in our experiments was also found for rooted plants of 
H. verticillata (BARKO and SMART, 1981). Fragments of this species also rapidly produced 
adventitious roots (as measured by root weight) and many branches, despite a small increase 
in weight. The rapid elongation and profuse branches exhibited by H. verticillata is typical of 
its canopy-forming strategy (e.g., HOFSTRA et al., 1999; MONY et al., 2007). Canopy-forming 
species have an apical meristem with their biomass disproportionately concentrated near the 
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top of the canopy (MADSEN et al., 2001). This strategy is especially advantageous in turbid 
habits, allowing the plant to reach the euphotic zone. Although this strategy has also been 
suggested for E. najas and E. densa (TAVECHIO and THOMAZ, 2003; BINI and THOMAZ, 2005), 
it seems that, at least for fragments, these species are poor competitors compared to H. ver-
ticillata, whose length increased much faster, especially when growing in the more-turbid 
clay treatment. Although our results concern only the early stages of fragment growth, they 
are congruent with other studies that showed that H. verticillata successfully outcompeted 
E. densa (MONY et al., 2007). However, HOFSTRA et al. (1999) showed that although it suc-
cessfully colonized sites that were already colonized by other species, the relative growth 
of H. verticillata in multi-species stands depends on the period when species are established 
in a given habitat. Thus, additional experiments are necessary to better explain its success 
compared to other tropical and subtropical species.

The clear interaction between treatments and desiccation for three attributes (fragment 
weight, number of sprouts, and root weight) indicates that the recovery of fragments after 
desiccation depends on the sediment where they dry and/or the physical and chemical prop-
erties of the water where they grow. In fact, whereas the fragments regenerated even after 
four days of drought in the clay treatment, in the sand treatment all attributes decreased to 
near zero after one day under dry conditions (H. verticillata had negative growth, i.e., part 
of its biomass decomposed). However, concerning increase in dry weight, E. najas fragments 
behaved differently from those of E. densa and H. verticillata, growing even after four days 
of desiccation in the sand treatment, although they remained the same length. These results 
have practical consequences: first, they suggest that methods to control plant growth using 
water drawdown may be more efficient in avoiding fragment regeneration when applied 
to less turbid, more oligotrophic and sand-dominated sites; and second, that fragments of 
E. najas are more resistant to desiccation than are those of E. densa and H. verticillata. Thus, 
E. najas fragments apparently have an early competitive advantage over the others, at least 
in more-oligotrophic, less-turbid and sand-dominated sites, and when submitted to desicca-
tion. Lack of competitiveness of H. verticillata with E. densa under low-nutrient situations 
was also shown in subtropical conditions (MONY et al., 2007).

The fragments of the exotic H. verticillata regenerate faster in more-turbid and nutrient-
rich situations. Although H. verticillata does not gain weight more rapidly, its fragments 
invest energy in root weight and elongation, which enables it to increase nutrient uptake 
and to overcome light limitation in its early stages of regeneration. Thus, H. verticillata 
fragments show greater regenerative ability than the other two native species, at least when 
they are not submitted to desiccation. This may confer a higher invasive potential on this 
species compared to the natives E. najas and E. densa. However, we emphasize that these 
observations were recorded in the early stages of fragment regeneration, and whether they 
also pertain to later life stages is a matter for further investigation.

5. Acknowledgements

S. M. THOMAZ is thankful to the Brazilian Council of Research (CNPq), for continuous funding 
through a Research Productivity Grant. M. M. MORMUL is grateful as CAPES for providing a student 
schollarship. Funds for this research were provided by the Long-Term Ecological Project Program 
(LETR), funded by CNPq and by the Itaipu Binacional, PDTA/FPTI-BR. Comments by two anonymous 
reviewers were extremely helpful to improve our manuscript.



 Regeneration of Aquatic Macrophytes 177

© 2009 WILEY-VCH Verlag GmbH & Co. KGaA, Weinheim www.revhydro.com

6. References

BARKO, J. W. and R. M. SMART, 1981: Comparative influences of light and temperature on the growth 
and metabolism of selected submersed freshwater macrophytes. – Ecol. Monogr. 51: 219–236.

BARKO, J. W. and R. M. SMART, 1986: Sediment-related mechanisms of growth limitation in submersed 
macrophytes. – Ecology 67: 1328–1340.

BARKO, J. W., M. S. ADAMS and N. L. CLESCERI, 1986: Environmental-Factors and their consideration in 
the management of submersed aquatic vegetation – A Review. – J. Aquat. Plant. Manage. 24: 1–10.

BARRAT-SEGRETAIN, M. H. and B. CELLOT, 2007: Response of invasive macrophyte species to draw-
down: The case of Elodea sp. – Aquat. Bot. 87: 255–261.

BIANCHINI JR. I., A. BITAR and S. M. B. CUNHA, 2006: Crescimento de Egeria najas Planchon da lagoa 
do óleo em condições laboratoriais. – In: SANTOS, J. E., J. S. PIRES and L. E. MOSCHINI, Estudos 
Integrados em Ecossistemas – Estação Ecológica de Jataí. – FAPESP, Ed: Ufscar, pp. 99–111.

BINI, L. M., S. M. THOMAZ, K. J. MURPHY and A. F. M. CAMARGO, 1999: Aquatic macrophyte distri-
bution in relation to water and sediment conditions in the Itaipu Reservoir Brazil. – Hydrobiologia 
415: 147–154. 

BINI, L. M. and S. M. THOMAZ, 2005: Prediction of Egeria najas and Egeria densa occurrence in a large 
subtropical reservoir (Itaipu Reservoir, Brazil-Paraguay). – Aquat. Bot. 83: 227–238.

CAMARGO, A. F. M., M. M. PEZZATO, G. G. HENRY-SILVA and A. M. ASSUMPÇÃO, 2006: Primary produc-
tion of Utricularia foliosa, Egeria densa and Cabomba furcata from rivers of the coastal plain of the 
state of São Paulo, Brazil. – Hydrobiologia 570: 35–39.

CARMOUZE, J. P., 1994: O metabolismo dos ecossistemas aquáticos: fundamentos teóricos, métodos de 
estudo e análises químicas. – In: E. BLÜCHER (ed.): FAPESP. 253 pp.

CHAMBERS, P. A. and J. KALFF, 1985: Depth distribution and biomass of submersed aquatic macrophyte 
communities in relation to secchi depth. – Can. J. of Fish. Aquat. Sci. 42: 701–709.

COMBROUX, I. C. S. and G. BORNETTE, 2004: Propagule banks and regenerative strategies of aquatic 
plants. – J. Veget. Sci. 15: 13–20.

COOK, C. D. K. and K. URMI-KÖNIG, 1984: A revision of the genus Egeria (Hydrocharitaceae). – Aquat. 
Bot. 19: 73–96.

ESTEVES, F. A., 1998: Fundamentos de limnologia. – Interciência/Finep: 603 pp.
GOLTERMAN, H. L., R. S. CLYMO and M. A. M. OHMSTAD, 1978: Methods for physical and chemical 

analysis of freshwaters. – Blackwell Scientific publication. Oxford: 214 pp.
HAVENS, K., B. SHARFSTEIN, M. A. BRADY, T. L. EAST, M. C. HARWELL, R. P. MAKI and A. J. RODUSKY, 

2004: Recovery of submerged plants from high water stress in a large subtropical lake in Florida, 
USA. – Aquat. Bot. 78: 67–82.

HOFSTRA, D. E., J. CLAYTON, J. D. GREEN and M. AUGER, 1999: Competitive performance of Hydrilla 
verticillata in New Zealand. – Aquat. Bot. 63: 305–324.

KISSMANN, K. G., 1997: Plantas infestantes e nocivas. – Tomo I Ed. Basf. Hong Kong. 825 pp.
MADSEN, J. D., P. A. CHAMBERS, W. F. JAMES, E. W. KOCH and D. F. WESTLAKE, 2001: The interaction 

between water movement, sediment dynamics and submersed macrophytes. – Hydrobiologia 444: 
71–84.

MARCONDES, D. A. S., A. L. MUSTAFÁ and R. H. TANAKA, 2003: Estudos para manejo integrado de 
plantas aquáticas no reservatório de Jupiá. – In: THOMAZ, S. M. and L. M. BINI, Ecologia e manjo de 
macrófitas aquáticas. – EDUEM, Maringá. Cap. 15. pp. 299–317.

MARTINS, D., N. V. COSTA, M. A. TERRA and S. R. MARCHI, 2008: Caracterização da comunidade de 
plantas aquáticas de dezoito reservatórios pertencentes a cinco bacias hidrográficas do estado de São 
Paulo. – Planta Daninha 26: 17–32.

MONY, C., T. J. KOSCHNICK, W. T. HALLER and S. MULLER, 2007: Competition between two invasive 
Hydrocharitaceae (Hydrilla verticillata (L. f.) (ROYLE) and Egeria densa (PLANCH) as influenced by 
sediment fertility and season. – Aquat. Bot. 86: 236–242.

NEIFF, J. J. 1990: Ideas para la interpretacion ecológica Del Paraná. – Interciência 15: 424–441.
PAGIORO, T. A., S. M. THOMAZ and M. C. ROBERTO, 2005: Caracterização limnológica abiótica dos res-

ervatórios. – In: RODRIGUES, L., S. M. THOMAZ, A. A. AGOSTINHO and L. C. GOMES (eds.), Biocenoses 
em reservatórios padrões espaciais e temporais. – RiMa, cap 2. pp. 17–37. 

PIERINI, S. A., D. SGORLON and S. M. THOMAZ, 2006: Efeito da exposição ao ambiente seco sobre o 
crescimento e regeneração de Egeria najas Planchon (Hydrocharitaceae). – Acta Sci. Biol. Sci. 28: 
31–34.



178 M. J. SILVEIRA et al.

© 2009 WILEY-VCH Verlag GmbH & Co. KGaA, Weinheim www.revhydro.com

RIIS, T. and K. SAND-JENSEN, 2006: Dispersal of plant fragments in small streams. – Freshwat. Biol. 51: 
274–286.

SCHULTHORPE, C. D., 1967: The Biology of Aquatic Vascular Plants. – Edward Arnold Publishers, 
London. 610 pp.

TANAKA, R. H., L. R. CARDOSO, D. MARTINS, D. A. S. MARCONDES and A. L. MUSTAFÁ, 2002: Ocor-
rência de plantas aquáticas nos reservatórios da Companhia Energética de São Paulo. – Planta Dan-
inha 20: 99–111.

TAVECHIO, W. L. G. and S. M. THOMAZ, 2003: Effects of light on the growth and photosynthesis of 
Egeria najas PLANCHON. – Braz. Arch. Biol. Technol. 46: 203–209.

THOMAZ, S. M., T. A. PAGIORO, L. M. BINI, M. C. ROBERTO and R. R. A. ROCHA, 2004: Limno-
logical characterization of the aquatic enviroments and the influence of hydrometric levels. – In: 
THOMAZ, S. M., A. A. AGOSTINHO and N. S. HAHN (eds.), The Upper Paraná River and its Flood-
plain. Backhuys, cap 4. pp. 75–102.

THOMAZ, S. M., T. A. PAGIORO, L. M. BINI and K. J. MURPHY, 2006: Effect of reservoir drawdown on 
biomass of three species of aquatic macrophytes in a large sub-tropical reservoir (Itaipu, Brazil). – 
Hydrobiologia 570: 53–59.

THOMAZ, S. M., P. A. CHAMBERS, S. A. PIERINI and G. PEREIRA, 2007: Effects of phosphorus and nitrogen 
amendments on the growth of Egeria najas. – Aquat. Bot. 86: 191–196.

ZAGATTO, E. A. G., A. O. JACINTHO, B. F. REIS, F. J. KRUG, H. BERGAMIN, L. C. PESSENDA, R. J. MOR-
TATTI, and M. F. GINÉ, 1981: Manual de análises de plantas empregando sistemas de injeção em 
fluxo. – USP/CENA. Piracicaba. 45 pp.

Manuscript received May 29th, 2008; revised September 11th, 2008; accepted October 1st, 2008


	PARTE I.pdf
	PARTE II
	PARTE III
	BLOOM, A.L.; CHAPIN, F.S.; MOONEY, H.A. Resource limitation in plants - an economic analogy. Annual Review of Ecology and Systematics. Palo Alto, v. 16, p. 363–392, 1985.
	PYSEK, P.; PRACH, K.; REJMANEK, M.; WADE, M. (org). Plant invasions: general aspects and special problems. Amsterdam: SPB, 1995.
	WILLIAMSON, M. Biological invasions. London: Chapman & Hall. 1996.

	PARTE IV
	PARTE V
	Efeitos do tipo de sedimento e de diferentes ambientes sobre o crescimento 
	Efeitos do tipo do sedimento e densidade da espécie exótica H. verticillata sobre o crescimento ex situ da nativa E. najas

	PARTE VI
	PARTE VII
	PARTE VIII
	Binder INTRODUÇÃO.pdf
	FINAÇ 12.pdf
	FINAÇ 13
	FINAÇ 14




