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Influência do tipo e tamanho dos fragmentos de Hydrilla verticillata sobre sua 

capacidade de colonização e regeneração e efeito da densidade de uma macrófita 

aquática nativa sobre seu potencial invasor 

 

RESUMO 

Espécies invasoras têm sido consideradas responsáveis pela perda de biodiversidade em todo 

o mundo, representando um dos mais sérios desafios para a proteção dos ecossistemas 

naturais e dos serviços por eles oferecidos. Hydrilla verticillata, é um exemplo de espécie 

altamente invasiva que tem causado problemas ecológicos e econômicos em muitos ambientes 

aquáticos ao redor do planeta. Recentemente a mesma foi registrada na planície de inundação 

do alto rio Paraná – PIARP, e indícios apontam que esta espécie exótica pode competir com 

espécies nativas pertencentes à mesma família Hydrocharitaceae, Egeria densa e E. najas. 

Pouco se sabe sobre os efeitos desta espécie sobre as populações nativas da PIARP. Neste 

contexto, este trabalho divide-se em dois segmentos que possibilitam a compreensão sobre os 

fatores que podem afetar o potencial invasor de H. verticillata. O primeiro trabalho trata do 

potencial de colonização, regeneração e taxa de crescimento de diferentes tipos e tamanhos de 

fragmentos desta espécie, uma vez que a fragmentação é o mecanismo chave de sua 

propagação e dispersão. Dessa forma, identificar quais fragmentos são mais eficientes em 

colonizar e regenerar pode ter importantes implicações no que diz respeito ao controle e 

manejo adequados. Atualmente muitos estudos têm focado a diversidade de espécies como 

um atributo que pode fornecer uma maior resistência à invasão por espécies exóticas. No 

entanto, estudos indicam haver correlações positivas e negativas entre riqueza de espécies e 

invasão. Alternativamente a invasibilidade pode ser reduzida pela densidade das espécies 

nativas, porém este atributo ainda tem sido pouco estudado. Assim, o segundo trabalho visa 

verificar se o atributo densidade da espécie nativa de macrófita submersa Egeria densa pode 

limitar o potencial invasor da exótica em questão. A partir dos resultados, ansiamos ampliar o 

conhecimento sobre a espécie exótica H. verticillata nos ambientes por ela recentemente 

invadidos. 

Palavras-chave: Espécie exótica. Reprodução vegetativa. Invasão. Resistência. 

 

 

 

 



 

Influence of type and size of fragments of Hydrilla verticillata on its 

colonization and regeneration abilities and effects of density of a native aquatic 

macrophyte on its invasiveness  

 

ABSTRACT 

Invasive species are widely recognized as responsible for biodiversity loss around the world, 

representing one of the most serious challenges for the protection of natural ecosystems and 

the services they provide. Hydrilla verticillata, is an example of highly invasive species that 

has caused ecological and economic problems in many aquatic environments around the 

planet. Recently, this species was registered in the upper Parana river floodplain system 

UPRFS, and evidence suggests that this exotic can compete with native species of same 

family Hydrocharitaceae, Egeria densa and E. najas. Little is known about the effects of this 

species on native population of the UPRFS. Thus, this study is divided into two chapters that 

attempt to improve understanding of the factors that may affect the invasiveness of H. 

verticillata. The first consisted of an investigation of the potential of colonization, 

regeneration and relative growth rate of different types and sizes of fragments of this species, 

since fragmentation plays a key role of vegetative dispersal. Thus, identify which fragments 

are more efficient in colonize and regenerate may have important implications regarding the 

adequate control and management. Nowadays, many studies have focused on species diversity 

as an attribute that can provide a greater resistance to invasion by exotic species. However, 

studies indicate that there are positive and negative correlations between species richness and 

invasion. Alternatively, the invasiveness can be reduced by density of native species. Thus, 

the second chapter aims to assess if the density of a native population of an aquatic 

macrophyte may limit the invasiveness of an exotic species. From the results, we wish to 

expand the knowledge about this exotic species in the environment that have been recently 

invaded for it.  

Keywords: Exotic species. Vegetative reproduction. Invasion. Resistance. 
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1 INTRODUÇÃO  

 

Espécies introduzidas fora de seu ambiente natural, ocorrendo em locais onde não 

podiam ocupar sem sua introdução direta ou indireta são definidas como exóticas (IUCN, 

2000), além de receberem outras denominações, como espécies não-nativas, não-indígenas, 

alienígenas, naturalizadas, entre outras. As espécies introduzidas, tanto de forma acidental 

como intencional, podem se expandir de forma acentuada tornando-se assim invasoras 

(Richardson et al., 2000). Alguns autores caracterizam uma espécie como sendo invasora 

quando esta causa prejuízos ecológicos e/ou econômicos (Vitousek et al., 1997a; Pimentel et 

al., 2001). Apesar de as invasões biológicas ocorrerem naturalmente, as atividades humanas 

têm acelerado esse processo (Vitousek et al., 1997b), que passou a representar uma ameaça 

para a biodiversidade mundial (Levine, 2008) e é atualmente um dos maiores desafios para a 

proteção dos ecossistemas naturais e dos serviços por eles oferecidos (Karatayev et al., 2009). 

O declínio de espécies nativas muitas vezes ocorre simultaneamente à invasão por espécies 

exóticas, muito embora o efeito das invasões sobre extinções seja discutível (Gurevitch & 

Padilla, 2004). Dessa forma, avaliar as consequências das invasões biológicas tornou-se um 

importante foco dos estudos ecológicos nas últimas duas décadas (Naeem et al., 2000).  

Hydrilla verticillata (L.f.) Royle é uma macrófita aquática submersa, nativa de 

regiões quentes da Ásia, das ilhas do Pacífico, leste e nordeste da Austrália, na Europa e norte 

da África, em Burundi, Uganda, Zaire e Zâmbia (Pieterse, 1981; Cook & Lüönd, 1982). Essa 

espécie, considerada por Langeland (1996) como a “daninha perfeita”, possui muitos dos 

atributos que são comuns das espécies invasoras, como rápido crescimento e características 

fisiológicas e reprodutivas que permitem torná-la uma espécie dominante em uma ampla 

extensão de ambientes aquáticos (Cook & Lüönd, 1982; Langeland, 1996; Bianchini Jr. et al., 

2010; Hofstra et al., 2010; Sousa, 2011). 

Essa espécie exótica foi registrada pela primeira vez em 2005 na planície de 

inundação do alto rio Paraná – PIARP (Thomaz et al., 2009), dispersando-se rapidamente ao 

longo desse rio e causando problemas relacionados à navegação, pesca e atividades 

recreativas (Sousa et al., 2009). Hydrilla verticillata raramente ocorre com espécies nativas da 

mesma família Hydrocharitaceae, Egeria densa Planchon e Egeria najas Planchon. Estudo 

recente sugere que em função da grande similaridade morfológica entre as três espécies em 

questão, intensas interações competitivas podem ocorrer (Sousa et al., 2009), motivo pelo 

qual estas dificilmente são encontradas em bancos multiespecíficos. Estudos têm demonstrado 

que essa espécie é altamente competitiva (Van et al., 1999; Mony et al., 2007; Wang et al., 
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2008), embora exclusões de espécies nativas a ela atribuídas sejam apenas anedóticas (e.g., 

Langeland, 1996). Pouco se sabe sobre os efeitos dessa exótica sobre as populações de 

macrófitas nativas da PIARP. Dessa forma, estudos têm sido realizados, tanto de forma 

experimental (Silveira et al., 2009) quanto em campo (Sousa et al., 2009; Mormul et al., 

2010), a fim de verificar se esta espécie exótica realmente pode representar uma ameaça às 

comunidades nativas.  

Neste contexto, a seguir apresentamos e discutimos os resultados de dois 

experimentos que buscam melhorar a compreensão sobre os fatores que podem afetar o 

potencial invasor dessa espécie. O primeiro capítulo trata da colonização, regeneração e taxas 

de crescimento de H. verticillata a partir de diferentes porções de fragmentos vegetativos. O 

segundo capítulo avalia o efeito do atributo “densidade” de uma população nativa de 

macrófita submersa sobre o potencial invasor da exótica. A partir dos resultados, ansiamos 

ampliar o conhecimento sobre essa espécie exótica nos ambientes por ela recentemente 

invadidos. 
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Potencial de colonização e regeneração de diferentes fragmentos da macrófita aquática 

Hydrilla verticillata  

 

RESUMO 

Hydrilla verticillata é uma macrófita submersa que foi recentemente registrada na planície de 

inundação do alto rio Paraná e pode competir com espécies nativas da mesma família 

Hydrocharitaceae. Essa espécie exótica apresenta alta capacidade de reprodução e dispersão, 

principalmente através de fragmentos vegetativos. O objetivo deste trabalho foi avaliar a 

capacidade de colonização (habilidade em produzir raízes), regeneração (habilidade em 

produzir brotos laterais) e a taxa de crescimento dessa espécie a partir de fragmentos de 

diferentes origens e tamanhos. Foram selecionadas porções com e sem ápice, com diferentes 

tamanhos, e as seguintes hipóteses foram testadas: (i) os fragmentos apicais possuem maior 

capacidade de colonização, regeneração e maiores taxas de crescimento do que os sem ápice e 

(ii) os fragmentos de maior tamanho são mais eficientes quanto à capacidade de colonização e 

regeneração. Nossos resultados mostraram que os fragmentos com e sem ápice não diferiram 

quanto à capacidade de colonização e regeneração, pois ambos apresentaram mesmo número 

e peso seco de brotos e raízes. No entanto, o tamanho dos fragmentos foi importante para a 

capacidade de colonização e regeneração, uma vez que os fragmentos maiores lançaram maior 

número de brotos, raízes e apresentaram as maiores taxas de crescimento, especialmente 

quando dispunham da parte apical. A alta capacidade de colonização e regeneração de H. 

verticillata a partir de diferentes fragmentos, aliado às altas taxas de crescimento exibidos por 

essa espécie podem ser as causas do seu sucesso competitivo. Dessa forma, sugerimos que o 

manejo inadequado dessa espécie que resulte na formação de fragmentos, especialmente 

quando estes apresentam maior tamanho, pode ter importantes implicações no que diz respeito 

à infestação de novos locais por essa espécie. 

Palavras-chave: Exótica. Taxa de crescimento. Reprodução vegetativa. Fragmentação 
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Colonization and regeneration potential of different fragments of aquatic macrophyte Hydrilla 

verticillata  

 

ABSTRACT 

Hydrilla verticillata is an aquatic macrophyte recently recorded in the upper Parana river 

floodplain and it may compete with native species of Hydrocharitaceae. This exotic species 

has a high potential to reproduce and disperse to new sites, mainly through fragments. The 

objective of this study was to evaluate the colonization (the ability of developing roots), 

regeneration (the ability of developing lateral sprouts) and the growth rates of this species 

through fragments originated in different plant portions and having different lengths. We 

selected portions with and without apical tip, each one with 5 and 10 cm and the following 

hypotheses were tested: (i) fragments with apical tips have higher colonization and 

regeneration abilities and higher growth rates than fragments without apical tips and (ii) the 

larger fragments are more efficient to colonize and regenerate than the small ones. Our results 

showed that both types of fragments (with and without apical tip) do not differ in their 

colonization and regeneration abilities, because they presented the same number, dry weight 

of roots and sprouts. However, the length was important to colonization and regeneration 

abilities, because fragments with 10 cm produced more sprouts and roots and had higher 

growth rates, especially when presented apical tip. The high colonization and regeneration 

abilities from different fragments coupled with the high values of growth rates exhibited by 

this species may be the causes of its competitive success over native species. Thus, we 

suggest that the inadequate management of this species that results in the formation of 

fragments, especially when they have larger size, may have important implications with 

regard to the infestation of new sites for this species.  

Keywords: Exotic. Growth rate. Vegetative reproduction. Fragmentation. 
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2 POTENCIAL DE COLONIZAÇÃO E REGENERAÇÃO DE DIFERENTES 

FRAGMENTOS DA MACRÓFITA Hydrilla verticillata  

 

2.1 Introdução 

 

Espécies invasoras têm sido consideradas responsáveis pela perda de biodiversidade 

em todo o mundo, pois podem afetar a estrutura trófica e causar mudanças no ecossistema 

(Leung & Mandrak, 2007). Dessa forma, identificar quais atributos biológicos das espécies 

invasoras são capazes de predizer seu sucesso de invasão, pode ter importantes implicações 

no que diz respeito ao controle e manejo adequados. Hydrilla verticillata (Fig. 1), por 

exemplo, é uma macrófita submersa que tem causado problemas ecológicos e econômicos em 

muitos ambientes aquáticos ao redor do mundo (Langeland, 1996; Hershner & Havens, 2008; 

Alix et al., 2009). Seu sucesso de invasão pode ser atribuído a características fisiológicas e 

reprodutivas que favorecem seu estabelecimento nos mais diversos ecossistemas aquáticos 

(Chadwell & Engelhardt, 2008). Essa espécie apresenta, por exemplo, estruturas 

especializadas como tubérculos e “turions”, que permitem que esta consiga persistir e 

recuperar-se rapidamente, mesmo após grandes distúrbios (Bianchini Jr. et al., 2010; Sousa et 

al., 2010). Além disso, uma vez que a fragmentação vegetativa representa um importante 

mecanismo de propagação e dispersão de muitas macrófitas aquáticas (Smith et al., 2002; Wu 

et al., 2007), a quebra mecânica dessa espécie pode liberar um grande quantidade de 

fragmentos que faz com que clones da espécie colonizem novos locais distantes da colônia 

original (Madsen & Smith, 1999).  

Os fragmentos vegetativos reconhecidamente apresentam maiores vantagens quando 

comparados às estruturas mais especializadas.  Sementes e “turions”, por exemplo, são 

exclusivos de determinadas estações, enquanto que os fragmentos estão disponíveis o ano 

todo. Além disso, são necessários apenas pequenos fragmentos (1-5 cm) para gerar indivíduos 

viáveis e estabelecer uma nova população (Riis & Sand-Jensen, 2006). Dessa forma, o 

sucesso de invasão de H. verticillata pode ser potencializado através da formação de 

fragmentos vegetativos. A fragmentação pode ocorrer através de duas formas: por quebra 

mecânica (alofragmentação), quando a planta está sujeita a distúrbios de natureza física, ou 

por abscisão auto-induzida de ápices (autofragmentação), que geralmente ocorre após um pico 

de biomassa (Madsen et al., 1988; Madsen & Smith, 1997). Os fragmentos gerados 

normalmente apresentam diferentes comprimentos e provem de diferentes partes da planta. 
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Quando estes fragmentos alcançam o sedimento podem exibir duas táticas de sobrevivência: a 

colonização e a regeneração (Southwood, 1988; Barrat-Segretain & Bornette, 2000).  

O processo de colonização primária do fragmento está relacionado com sua 

capacidade de produzir raízes e estabelecê-las no sedimento (Riis, 2008), enquanto que o 

processo de regeneração do fragmento relaciona-se com sua capacidade de produzir novos 

brotos (Barrat-Segretain & Bornette, 2000). Estudos recentes mostraram que fragmentos 

originados de diferentes partes de H. verticillata apresentaram maior habilidade de 

colonização e regeneração (Umetsu, dados não publicados) e maior resistência à dessecação 

(Silveira et al., 2009) do que espécies nativas da mesma família. Esses resultados demonstram 

que essa espécie apresenta vantagem competitiva sobre outras macrófitas submersas desde a 

fase inicial de crescimento, conforme já demonstrado por outros estudos (Van et al., 1999; 

Mony et al., 2007; Wang et al., 2008), podendo suprimir o desenvolvimento daquelas que 

possuem baixas taxas de crescimento (Wang et al., 2008). 

Em campo é possível observar a presença de pequenos fragmentos dessa espécie na 

calha principal do rio Paraná. Dessa forma, a fim de verificar qual fragmento pode favorecer o 

estabelecimento dessa espécie, este trabalho avaliou a capacidade de colonização, regeneração 

e taxa de crescimento de fragmentos originados de diferentes porções de H. verticillata. 

Foram utilizados fragmentos com e sem a presença de ápice (fragmentos retirados da região 

internodal do caule, a partir daqui denominados fragmentos internodais) e com diferentes 

tamanhos (5 e 10 cm). Tendo em vista que estudos mostraram que fragmentos apicais de 

macrófitas submersas podem ter maiores taxas de crescimento (Wu et al., 2007; Jiang et al., 

2009), provavelmente em função da dominância apical (Cline, 1997) e que fragmentos de 

maior tamanho são mais hábeis em colonizar e regenerar (Jiang et al., 2009; Riis et al., 2009) 

as seguintes hipóteses foram testadas: (i) os fragmentos apicais possuem maior capacidade de 

colonização, regeneração e maiores taxas de crescimento do que os internodais e (ii) os 

fragmentos de maior tamanho são mais eficientes quanto à capacidade de colonização e 

regeneração.  

 

2.2 Material e Métodos 

 

Amostras de Hydrilla verticillata foram coletadas no reservatório de Itaipu (24
o
05

’
S 

e 54
o
00’W; 25

o
33’S e 54

o
37’W) em abril de 2010. As plantas coletadas foram acondicionadas 

em sacos plásticos com água do próprio local de coleta e trazidas para a Universidade 

Estadual de Maringá. Em laboratório, plantas saudáveis foram selecionadas e lavadas em água 
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corrente para a retirada do material aderido. Em seguida foram cortadas duas porções 

diferentes de cada fragmento: fragmentos da porção apical (fragmentos apicais) e fragmentos 

retirados da porção entrenós (fragmentos internodais), sem a presença de brotos laterais. Para 

cada tipo de fragmento foram cortados dois comprimentos: 5 e 10 cm. Para cada tipo foram 

utilizadas 15 réplicas, totalizando 60 amostras. Cada fragmento foi acondicionado 

individualmente em recipiente plástico (0,8L), contendo 3 cm de substrato (70% de turfa para 

horticultura e 30% de areia). Os fragmentos foram incubados individualmente com o 

propósito de evitar a competição intra-específica e o substrato utilizado foi escolhido por não 

limitar o desenvolvimento dos fragmentos, conforme demonstrado através de um experimento 

piloto. Os recipientes foram aleatorizados e os parâmetros físicos e químicos (temperatura da 

água, oxigênio dissolvido, pH e condutividade) do experimento foram monitorados 

semanalmente, e estes demonstraram que as condições abióticas ao longo do experimento não 

foram limitantes para o crescimento dos fragmentos.  

 

Fig. 1 Ilustração de Hydrilla verticillata, mostrando um fragmento apical (por Eduardo Ribeiro da Cunha). 

 

Após 38 dias de experimento foi possível observar que os fragmentos já haviam 

formado raízes, brotos e crescido até a superfície dos microcosmos (cerca de 20 cm de altura), 

motivo que nos levou a encerrar o experimento. Assim como proposto por Barrat-Segretain & 

Bornette (2000), para avaliar a capacidade de colonização da espécie consideramos o número 

de raízes e o peso seco das raízes (representado pela somatória de todas as raízes 

desenvolvidas por fragmento) e, para avaliar a capacidade de regeneração consideramos o 

número de brotos (qualquer ramo secundário que surgiu durante o experimento) por 

fragmento e o peso seco dos brotos (representado pela somatória de todos os brotos 
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desenvolvidos por fragmento). As medidas de peso seco do material foram tomadas após 

secagem em estufa a 60°C, até peso constante. Com os valores de peso seco calculou-se a taxa 

de crescimento relativo (TCR) do fragmento (excluindo brotos e raízes) e TCR total 

(biomassa total = fragmento+brotos+raízes). Os valores da TCR do fragmento e TCR total 

foram calculados com base no aumento em biomassa de acordo com a equação TCR = (ln PSf 

- ln PSi)/tdias, onde PSf = peso seco final, PSi = peso seco inicial e t = tempo de duração do 

experimento (38 dias). O peso seco inicial dos diferentes tipos de fragmentos foi estimado 

através de relações obtidas para fragmentos de tamanho e estrutura similar aos utilizados no 

experimento. 

Os resultados do número de brotos e raízes, peso seco de brotos e raízes, TCR do 

fragmento e TCR total foram submetidos à análise de variância bi-fatorial (ANOVA two-

way) a fim de verificar os efeitos das diferentes tipos e tamanhos dos fragmentos sobre cada 

atributo estudado, assim como avaliar possíveis interações entre os fatores. Análises de 

comparações múltiplas foram realizadas através do teste LSD Fisher. O nível de significância 

de P<0,05 foi considerado para todas as análises. As análises foram realizadas utilizando-se o 

Software Statistica versão 7.1. 

 

2.3 Resultados  

 

Em relação à capacidade de regeneração, não houve efeito do tipo de fragmento 

sobre o número e peso seco de brotos, porém o efeito do tamanho foi significativo (Tabela 1). 

De modo geral, os fragmentos com 10 cm produziram maior número de brotos (Fig. 2a), os 

quais também apresentaram maior peso (Fig. 2b). 

 

Tabela 1 Resultados da análise de variância bifatorial (ANOVA) para os efeitos dos tipos e tamanhos dos 

fragmentos e suas interações sobre o número de brotos e raízes, peso seco (PS) de brotos e de raízes, TCR do 

fragmento e TCR total 

Fonte 
g.l Nº Brotos  PS Brotos Nº Raízes  PS Raízes  TCR fragmento  TCR total 

 F P  F P F P  F P  F P  F P 

Tipo 1 0,889 0,34  2,827 0,09 0,160 0,69  0,200 0,65  11,17 <0,01  1,582 0,21 

Tamanho 1 4,222 0,04  10,29 <0,01 11,17 <0,01  2,554 0,11  2,582 0,11  2,111 0,15 

Tipo x Tamanho 1 0,081 0,77  0,383 0,53 0,000 0,98  0,135 0,71  31,89 <0,01  21,17 <0,01 

 

Em relação à capacidade de colonização, igualmente não houve efeito do tipo sobre o 

número de raízes e peso seco destas, porém o tamanho do fragmento significativamente 
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afetou o número de raízes (Tabela 1). Os fragmentos com 10 cm foram os que apresentaram 

maior número de raízes (Fig. 2c) e apesar de não haver diferença significativa em relação ao 

peso seco, os fragmentos com 10 cm apresentam os maiores valores médios desse atributo 

(Fig. 2d). 

 

 

     

 Fragmentos apicais    Fragmentos internodais 

 

Fig. 2 Média (±EP) do número de brotos (a), peso seco de brotos (b), número de raízes (c), peso seco de raízes 

(d), TCR do fragmento (e) e TCR total (f) para cada tipo de fragmento de acordo com o tamanho: cinco e dez 

centímetros. Diferentes letras sobre as barras indicam diferenças significativas (P<0,05) segundo teste LSD 

Fisher. 
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Tanto a TCR do fragmento quanto total foram significativamente influenciadas pelo 

efeito da interação entre tipo e tamanho do fragmento (Tabela 1). De fato, os maiores valores 

médios foram encontrados para os fragmentos apicais de 5 cm e para os fragmentos de 10 cm 

independente do tipo, sendo importante ressaltar o diminuto aumento em biomassa dos 

fragmentos internodais com 5 cm. (Fig. 2e, f) 

 

2.4 Discussão 

 

Nossos resultados mostraram que ambos os fragmentos de H. verticillata 

apresentaram a mesma capacidade de colonização e regeneração. Diferente de outras 

macrófitas aquáticas, como Potamogeton perfoliatus e Elodea canadensis, que apresentaram 

maior habilidade de regeneração e colonização quando possuem ápice do que na ausência 

deste (Riis et al., 2009), H. verticillata se mostrou eficiente independente do tipo. Além disso, 

a interação significativa entre os fatores, tanto para a TCR do fragmento quanto total, 

evidenciam que tanto o tipo quanto o tamanho dos fragmentos interferem na sua capacidade 

de crescimento. Dessa forma, tais evidências nos levam a refutar nossa primeira hipótese de 

que fragmentos apicais teriam maior capacidade de colonização, regeneração e maiores taxas 

de crescimento. Por outro lado, o tamanho dos fragmentos exerceu efeito sobre a habilidade 

de colonizar e regenerar, já que os fragmentos maiores, ou seja, com 10 cm apresentaram 

maior número de brotos e raízes, refletindo também no maior peso seco destes. Resultados 

similares foram encontrados por Wu et al. (2007), Jiang et al. (2009) e Riis et al. (2009), os 

quais reportam que fragmentos de maior tamanho possuíram maior habilidade de colonizar e 

regenerar do que fragmentos menores. Dessa forma, nossa segunda hipótese de que os 

fragmentos de maior tamanho são mais eficientes quanto à capacidade de colonização e 

regeneração foi aceita.  

O acúmulo de biomassa tanto do fragmento quanto total (investimento no 

crescimento do próprio fragmento e na produção de brotos e raízes) são influenciados pela 

origem do fragmento (i.e., se ele deriva da porção apical ou internodal da planta) e o tamanho, 

demonstrado através de sua interação significativa. O diminuto aumento em biomassa, tanto 

do fragmento quanto total para as porções internodais de 5 cm comparativamente aos outros 

tratamentos (ver Fig. 2e, f) indicam que os fragmentos com maior tamanho investem no 

crescimento do próprio fragmento e na produção de brotos e raízes mais eficientemente. 

Conforme observado por Riis et al. (2009) em outras macrófitas aquáticas, fragmentos de 

menor tamanho podem apresentar menor crescimento em função da diminuição da produção e 



22 
 

do transporte de hormônios essenciais, bem como pelo baixo estoque de recursos 

armazenados disponíveis para a produção de novos tecidos. Tais evidências auxiliam a 

explicar os menores valores da TCR encontradas para os fragmentos internodais com menor 

tamanho. No entanto, o mesmo não se aplicou aos fragmentos apicais com 5 cm, pois estes 

obtiveram altos valores de TCR, corroborando o conceito de dominância apical (Cline, 1991). 

Este conceito propõe que plantas com a presença de ápice investem mais em crescimento 

devido à presença do meristema apical, que está ausente nos fragmentos internodais.  

Uma vez que o principal meio de propagação de H. verticillata ocorre através de 

fragmentos vegetativos (Madsen & Smith, 1999), nossos resultados sugerem que H. 

verticillata pode obter sucesso de estabelecimento quando dispersa fragmentos tanto apicais 

quanto internodais, especialmente quando estes últimos apresentam maior comprimento, uma 

vez que fragmentos maiores possuem maior capacidade de crescimento em relação aos 

fragmentos internodais menores (demonstrado em nossos experimentos), além de produzirem 

maior número de brotos e raízes. Dessa forma, a indiferença na capacidade de colonizar e 

regenerar dos fragmentos apicais e internodais pode conferir a H. verticillata uma vantagem 

competitiva em relação às espécies nativas, uma vez que um estudo recente mostrou que, em 

um mesmo período de tempo, essa espécie produz, em média, maior número de brotos e 

raízes independente do tipo de fragmento quando comparada com espécies da mesma família 

Hydrocharitaceae, Egeria densa e E. najas (Umetsu, dados não publicados).   

A eficiência de H. verticillata em produzir brotos e raízes a partir de diferentes 

fragmentos pode explicar seu sucesso em se dispersar e invadir novos ambientes. A maior 

produção de brotos pode promover a invasão, considerando que estudos recentes têm sugerido 

que a pressão de propágulos é, em geral, um fator determinante para o sucesso de invasão de 

algumas espécies (Lockwood et al., 2005; Von Holle & Simberloff, 2005; Chadwell & 

Engelhardt, 2008). Não obstante, sua maior produção de raízes também favorece o seu 

estabelecimento, uma vez que macrófitas aquáticas, especialmente as enraizadas, são 

constantemente influenciadas pelo movimento da água (Bornette & Puijalon, 2011). A 

alocação de biomassa em raízes garante o ancoramento da espécie no sedimento, auxiliando a 

superar a constante perturbação causada pelo fluxo de água (Barrat-Segretain, 2001). Além 

disso, visto que o sedimento constitui-se, em geral, na principal fonte de nutrientes (Carignan 

& Kalff, 1980), os quais estão, na maioria das vezes, desigualmente distribuídos em relação à 

água (Lynch, 1995), à medida que aumenta o número e a biomassa de raízes maior será a 

chance de a planta encontrar os nutrientes necessários aos seus requerimentos.  



23 
 

As características encontradas nesta espécie, como alta capacidade de colonização e 

regeneração a partir de diferentes fragmentos, aliado aos altos valores de TCR (em especial 

por aqueles com ápice de 5 cm ou com 10 cm independente do tipo) podem ser as causas do 

seu sucesso competitivo. Estudos sugerem que esta exótica pode suprimir o desenvolvimento 

de outras macrófitas submersas, principalmente àquelas com baixas taxas de crescimento 

(Wang et al. 2008; Bianchini Jr. et al. 2010), inclusive espécies nativas da mesma família, 

como Egeria densa (Mony et al. 2007) e Egeria najas (Silveira & Thomaz, dados não 

publicados).  

As atividades antrópicas, de modo geral, têm acelerado o processo de invasão de 

muitos organismos (Jonhstone et al., 1985; Chapin III et al., 2000; Kolar & Lodge, 2001), 

principalmente em função da introdução inadvertida das espécies fora de seu local de origem. 

Hydrilla verticillata recentemente invadiu ecossistemas aquáticos brasileiros e as 

consequências dessa introdução ainda são desconhecidas (Sousa, 2011). Nossos resultados 

evidenciam que o emprego de manejo inadequado dessa espécie que resulte na liberação de 

fragmentos, conforme ocorre com várias técnicas de controle mecânico, pode ter importantes 

implicações no que diz respeito à infestação de novos locais por essa espécie. Dessa forma, 

sugerimos que a remoção mecânica da biomassa de H. verticillata com a liberação reduzida 

de fragmentos pode ter potencial para mitigar seu sucesso de estabelecimento.  
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Influência da densidade da macrófita nativa Egeria densa sobre o potencial invasor da exótica 

Hydrilla verticillata 

 

RESUMO 

A introdução de espécies exóticas é uma das mais preocupantes consequências das atividades 

antrópicas, com implicações ecológicas e econômicas. Dessa forma, estudos sobre quais 

atributos da comunidade inibem a invasão tem sido cada vez mais estudados. O presente 

estudo analisou experimentalmente, se a densidade de uma espécie nativa (Egeria densa) é 

capaz de reduzir a invasividade de uma espécie exótica (Hydrilla verticillata). Testamos 

assim a seguinte hipótese: o aumento da densidade de E. densa reduz o potencial invasor de 

H. verticillata. A predição dessa hipótese é a de que a biomassa (tanto partes fotossintéticas 

quanto as raízes) da espécie exótica diminui em resposta ao aumento da densidade da nativa. 

A espécie nativa foi plantada em bandejas plásticas, manipulando-se gradativamente sua 

densidade (3, 6, 9, 12, 15, 18, 21 indivíduos). O experimento foi conduzido em caixas de água 

(250 L) divididas em dois compartimentos e cada bandeja foi acondicionada em um 

compartimento.  Após a formação de dossel da espécie nativa, cada compartimento recebeu 

uma pressão de propágulos constante da exótica (12 indivíduos). Ao final do experimento 

medimos a biomassa fotossintética, de raízes e biomassa total da exótica. Foram ajustados 

modelos de regressão quadrática e a significância desses modelos sugeriu uma tendência de 

que as variáveis-resposta declinaram em ambos os extremos de densidade da nativa. Em 

níveis baixos de densidade de E. densa, o sucesso de H. verticillata pode ser limitado por 

anaerobiose no sedimento, enquanto no extremos de maior densidade pode haver competição 

por espaço, luz e nutrientes. O maior sucesso indicado nos níveis intermediários de densidade 

pode ser atribuído à facilitação, pois o sistema radicular de macrófitas diminuem as condições 

redutoras em sedimentos. Em suma, foi demostrado que a densidade de espécies nativas é um 

importante determinante do sucesso de invasões e que o potencial invasor de uma espécie 

exótica pode ser diminuído em áreas mais densamente colonizadas por espécies nativas. 

Palavras-chave: Densidade. Invasão. Competição. Exótica.  
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Influence of the density of the native aquatic macrophyte Egeria densa on the invasive 

potential of the exotic Hydrilla verticillata 

 

ABSTRACT 

The introduction of exotic species is one of the most concerning consequences of human 

activities, with ecological and economic implications. Thus, studies about which attributes of 

communities could inhibit invasion have been increasingly performed. This study examined 

experimentally if density of a native species (Egeria densa) is able to reduce the invasiveness 

of an exotic species (Hydrilla verticillata). We tested the hypothesis that the increase of 

density of E. densa reduces the invasive ability of H. verticillata. We predict that the biomass 

of the exotic species (from both the below as well as above-ground structures) decreases with 

increasing the density of the native species. Native species was planted in plastic trays, 

manipulating gradually the density (3, 6, 9, 12, 15, 18, 21 individuals). The experiment was 

conducted in water tanks divided into two compartments and each tray was randomly packed 

into a compartment. After the formation of canopy of native species, each compartment 

received a constant propagule pressure of exotic one (12 individuals). At end of the 

experiment we measured the photosynthetic biomass (above-ground biomass), root biomass 

and total biomass of H. verticillata. Quadratic regression models were fitted and their 

significance (P<0.05) showed that the variables of H. verticillata tended to decrease. On the 

lower native densities, exotic success can be limited by sediment anaerobiosis while on the 

higher levels of density competition for space, light and nutrients may limit the exotic 

success. The higher success on the intermediate densities may be attributed to facilitation, 

giving that the root system of the native species may reduce the oxygen limitations in the 

sediment. In summary, we showed that native density is an important determinant of invasion, 

and that the ability of exotic species to invade a site may be highly reduced in well-developed 

stands of native species. 

Keywords: Density. Invasion. Competition. Exotic. 
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3 INFLUÊNCIA DA DENSIDADE DA MACRÓFITA NATIVA Egeria densa SOBRE 

O POTENCIAL INVASOR DA EXÓTICA Hydrilla verticillata 

 

3.1 Introdução 

 

Os motivos pelos quais algumas espécies se tornam invasoras e outras não, ou por 

que alguns ambientes são mais susceptíveis à invasão do que outros ainda instigam muitos 

pesquisadores (Rejmánek & Richardson, 1996; Lonsdale, 1999; Levine et al., 2003; 

Richardson & Pyšek, 2006; Fridley et al., 2007). A busca por essas respostas tem movido 

parte das pesquisas ecológicas atuais, uma vez que o entendimento dos processos e 

mecanismos por trás das invasões ainda permanece limitado. O estabelecimento de espécies 

exóticas pode ser afetado por diversos fatores, como as condições abióticas, nível de 

distúrbio, propriedades das espécies nativas e estrutura da comunidade, bem como pelas 

propriedades das espécies invasoras e o número de indivíduos introduzidos (Von Holle & 

Simberloff, 2005). Entre os atributos da comunidade nativa que podem reduzir sua 

invasibilidade, ou seja, sua susceptibilidade à invasão, a diversidade de espécies é a que tem 

recebido maior atenção (Xu et al., 2004; Capers et al., 2007; Davies et al., 2007).  

Segundo Elton (1958), comunidades com alta riqueza de espécies seriam mais 

resistentes a invasões por espécies não-nativas. Porém, recentemente, dados observacionais 

indicam haver correlações negativas e positivas entre riqueza de espécies e invasões (Chapin 

et al., 2000; Capers et al., 2007; Thomaz et al., 2009; Michelan et al., 2010), sendo que os 

resultados dependem da escala espacial empregada. Assim, o debate sobre a relação entre 

diversidade e invasibilidade permanece em aberto. Alternativamente, a invasibilidade pode 

ser reduzida pela densidade das espécies nativas, conforme sugerido em pesquisas 

observacionais com macrófitas na América do Norte (Capers et al., 2007). Nesse caso, 

espécies nativas com elevada densidade podem ter maior potencial competitivo do que a 

exótica, reduzindo a probabilidade desta última se instalar com sucesso em um novo 

ecossistema. Porém, este atributo ainda tem sido pouco estudado, especialmente de forma 

experimental.  

A espécie exótica Hydrilla verticillata colonizou recentemente a planície de 

inundação do alto rio Paraná (Thomaz et al., 2009), onde expandiu-se rapidamente, e indícios 

apontam que esta espécie pode afetar negativamente espécies nativas filogeneticamente a ela 

relacionadas (família Hydrocharitaceae), como Egeria densa (Mony et al., 2007) e Egeria 

najas (Sousa et al., 2010). Essas espécies possuem grande similaridade morfológica (Fig. 1) e 
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requerimentos ambientais semelhantes que podem levar a intensas interações competitivas 

entre elas. Com o intuito de avaliar se a densidade de uma espécie nativa é capaz de limitar o 

desenvolvimento de espécies exóticas, o presente estudo avaliou experimentalmente os efeitos 

da densidade da macrófita nativa Egeria densa sobre o potencial invasor da exótica Hydrilla 

verticillata. Testou-se a hipótese de que o aumento da densidade e biomassa da nativa E. 

densa reduz o potencial invasor da exótica H. verticillata.  

 

3.2 Material e Métodos 

 

Amostras de Egeria densa e Hydrilla verticillata foram coletadas no reservatório de 

Itaipu (24
o
05

’
S e 54

o
00’W; 25

o
33’S e 54

o
37’W) em abril de 2010. As plantas coletadas foram 

acondicionadas em sacos plásticos e mantidas em água do próprio local de coleta durante o 

transporte para a Universidade Estadual de Maringá. Em laboratório, plantas saudáveis foram 

selecionadas e lavadas em água corrente para remover o material aderido. Em seguida foram 

selecionadas porções apicais de E. densa com 15 cm de comprimento. As porções apicais 

foram plantadas em bandejas plásticas (442 x 280 x 75 mm), contendo 5 cm de substrato 

(70% de turfa para horticultura e 30% de areia). O substrato escolhido foi utilizado por não 

limitar o crescimento das espécies, como comprovado através de experimento piloto. 

  

Fig. 1 Ilustrações de Egeria densa (esquerda) e Hydrilla verticillata (direita), mostrando a similaridade 

morfológica das espécies (por Eduardo Ribeiro da Cunha). 

 

As porções apicais da espécie nativa foram plantadas nas bandejas manipulando-se 

gradativamente a densidade, sendo 3, 6, 9, 12, 15, 18 e 21 fragmentos por bandeja, com três 

repetições para cada tratamento. O experimento foi conduzido em caixas de água de 250 L. 

Cada caixa foi dividida em dois compartimentos com uma folha de acrílico perfurada que 
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permitia a circulação de água, mas que no entanto, evitava o contato entre as plantas de cada 

tratamento. As bandejas foram então acondicionadas aleatoriamente, sendo uma em cada 

compartimento. Sessenta dias após o plantio das porções apicais, a espécie já havia formado 

dossel, motivo pelo qual iniciamos o experimento.  

Em cada compartimento contendo a espécie nativa, foram lançados 12 fragmentos 

apicais da exótica, previamente lavados, garantindo uma pressão de propágulos constante. 

Mantendo-se o número de propágulos constante evitou-se o efeito de pressão de propágulos, 

que afeta a invasibilidade de um habitat (Von Holle & Simberloff, 2005; Simberloff, 2009). 

Dessa forma, os resultados obtidos exibiam somente o efeito da densidade da espécie nativa 

sobre o estabelecimento da exótica. Ressalta-se que esse procedimento simula o que ocorre 

em campo, pois os fragmentos de H. verticillata derivam com a correnteza e iniciam a 

colonização após afundarem e entrarem em contato com o sedimento (S. M. Thomaz, 

observação pessoal).  

O procedimento experimental adotado no presente trabalho assemelha-se a um 

experimento de competição do tipo série aditiva (Silvertown, 1987), sendo que nesse caso a 

espécie foco é a exótica, cuja densidade foi constante. No entanto, diferentemente de um 

experimento de série aditiva clássico, no qual as duas espécies são colocadas para crescer ao 

mesmo tempo, no nosso experimento a espécie foco foi adicionada após o desenvolvimento 

da segunda espécie (E. densa), simulando o que ocorre in situ, onde fragmentos de uma planta 

exótica alcançam locais colonizados por espécies nativas. 

Após 131 dias do início do experimento, observou-se formação de dossel também da 

espécie exótica e então o experimento foi encerrado. Ambas as espécies foram removidas e 

separadas apenas em raízes e demais partes vegetativas localizadas acima do sedimento (que a 

partir daqui denominaremos como “biomassa fotossintética”). O peso seco de cada parte das 

plantas foi tomado após secagem em estufa a 60°C, até peso constante. Os parâmetros físicos 

e químicos (temperatura da água, oxigênio dissolvido, pH e condutividade) do experimento 

foram monitorados semanalmente, e estes demonstraram que as condições abióticas ao longo 

do experimento não foram limitantes para o crescimento das plantas. Cabe ressaltar que houve 

a perda de 3 réplicas (densidade 6, 15 e 18) em função de problemas técnicos, porém 

nenhuma densidade permaneceu com menos de duas repetições. 

Os dados foram inicialmente submetidos a análises de regressão simples a fim de 

determinar os efeitos da densidade e biomassa da espécie nativa sobre as variáveis da espécie 

exótica (biomassa fotossintética, raízes e biomassa total). No entanto os dados não assumiram 

os pressupostos de linearidade e normalidade, embora tenham sido realizadas várias 
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transformações. Em uma segunda tentativa, aplicamos uma análise de correlação não-

paramétrica (correlação de Spearman), a qual demonstrou não haver efeito da densidade da 

espécie nativa sobre o sucesso da exótica. Tendo em vista que os dados aparentemente 

ajustavam-se a um modelo quadrático, utilizamos então modelos de regressão quadrática 

(como também utilizado por Townsend & Scarsbrook, 1997 e Biggs & Smith, 2002) para as 

todas as variáveis estudadas, mediante a significância dos parâmetros (α=0,05). As densidades 

da espécie nativa foram correlacionadas significativamente com sua biomassa (r=0,77, 

P<0,01), portanto, optou-se por utilizar apenas a densidade como variável explanatória. Todas 

as análises foram realizadas com o Software Statistica versão 7.1. 

 

3.3 Resultados 

 

Constatou-se uma grande variação dos resultados dos três atributos medidos na 

espécie exótica. Porém, os menores valores da biomassa fotossintética, de raízes e biomassa 

total de H. verticillata foram obtidos nas maiores densidades da espécie nativa (Fig. 2). A 

despeito dessa grande variação, os coeficientes de determinação das regressões quadráticas 

foram significativos para biomassa fotossintética (r
2
=0,39, P<0,05) (Fig. 2a), biomassa de 

raízes (r
2
=0,32, P<0,05) (Fig. 2b) e biomassa total (r

2
=0,42, P<0,05) (Fig. 2c) de Hydrilla 

verticillata. Os ajustes obtidos para todas as variáveis-resposta sugerem haver uma tendência 

de maior sucesso no desenvolvimento de H. verticillata em valores intermediários de 

densidade de E. densa (Fig. 2). 
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Fig. 2 Efeito da densidade da espécie nativa E. densa sobre a biomassa fotossintética (a), biomassa de raízes (b) 

e biomassa total (c) de Hydrilla verticillata. As linhas foram ajustadas de acordo com regressão quadrática. 

 

3.4 Discussão 

 

Alguns estudos mostraram que espécies invasoras conseguem se estabelecer mais 

facilmente em locais onde a vegetação nativa é menos densa (Kennedy et al., 2002; Capers et 

al., 2007), uma vez que o aumento da densidade de uma espécie pode afetar o crescimento da 

outra (Agami & Waisel, 2002), indicando que este atributo pode fornecer alguma resistência à 

invasão.  

A despeito das limitações do nosso experimento, em virtude da perda de 3 réplicas, 

podemos inferir que o potencial invasor dessa exótica em sedimentos orgânicos como aqui 
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testados, seria menor nos extremos de densidade das espécies nativas. Em baixas densidades, 

o menor potencial invasor da exótica pode ser atribuído à elevada concentração de matéria 

orgânica do sedimento, que se torna rico em gases tóxicos, que reconhecidamente afetam o 

desenvolvimento de H. verticillata (Barko et al., 1986; Sousa et al., 2010). À medida que a 

espécie nativa se desenvolve (em densidades intermediárias) essa limitação do sedimento 

pode ser aliviada (Callaway & King, 1996) provavelmente como efeito da facilitação, que 

pode modificar as condições abióticas e tornar o habitat mais susceptível para a outra espécie 

(Chadwell & Engelhardt, 2008). Dessa forma, o potencial invasor alcança os valores 

máximos, para reduzir em seguida, devido à competição por recursos, uma vez que a 

intensidade da interação competitiva entre as espécies pode ser um fator que determina a 

alocação de biomassa nas diferentes partes da planta (Spencer & Rejmánek, 2010; Zhang, 

2010; Mony et al., 2007). 

A competição interespecífica por espaço, luz e nutrientes (e.g., Naeem et al., 2000) 

parece ser o fator regulador do desempenho de espécies invasoras em diversos ecossistemas 

(Stohlgren et al., 1999; Davis et al., 2000). H. verticillata pôde ter seu desenvolvimento 

limitado em função da ausência desses recursos em níveis mais elevados de densidade. 

Embora não tenhamos quantificado os nutrientes no sedimento, podemos inferir que o déficit 

nutricional causado pela maior densidade de E. densa, em função da competição 

intraespecífica (e.g., Wang et al., 2005; Jiang et al., 2008), pode ter contribuído para limitar o 

crescimento da exótica. Estudos mostram que H. verticillata é melhor competidora do que 

outras espécies de macrófitas submersas, como Vallisneria americana (Van et al., 1999), 

Egeria densa (Mony et al., 2007) e Myriophyllum spicatum (Wang et al., 2008), 

principalmente quando em maiores concentrações de nutrientes, tornando-se mais competitiva 

e aumentando em biomassa, enquanto que em baixas concentrações comporta-se como fraca 

competidora tendo sua biomassa reduzida (Van et al., 1999; Mony et al., 2007).  

Outro fator passível de influência sobre o crescimento da exótica é a disponibilidade 

de luz, uma vez que a radiação subaquática é um fator determinante para o desenvolvimento 

de plantas submersas. Estudos mostram que algumas espécies se tornam mais competitivas 

quando dispõem de maiores intensidades luminosas (e.g., Van den Berg et al., 1998; Spencer 

& Rejmánek, 2010). Como E. densa pode formar extensos bancos ao longo de corpos 

aquáticos devido a sua alta capacidade de crescimento (Pistori et al., 2004) e rápido aumento 

em biomassa (Roberts et al., 1999), densos dosséis formados por essa espécie podem reduzir a 

quantidade de luz disponível nos estratos inferiores da coluna de água. Dessa forma, o 

adensamento de E. densa nos mesocosmos provavelmente causaram sombreamento sobre os 
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fragmentos de H. verticillata que se encontravam no fundo dos compartimentos 

experimentais, reduzindo assim seu desenvolvimento. Silveira (dados não publicados) 

atribuiu o fato de H. verticillata não co-ocorrer nos mesmos locais que a nativa da mesma 

família Egeria najas, devido ao rápido crescimento e formação de dossel desta última, 

podendo fornecer então, uma vantagem competitiva para essa espécie.  

Os resultados encontrados neste trabalho evidenciando que o desenvolvimento da 

exótica Hydrilla verticillata é reduzido pela densidade da espécie nativa Egeria densa, nos 

leva a aceitar a hipótese proposta neste estudo. O debate sobre quais os padrões e processos 

regem as invasões biológicas ainda permanece em aberto (Pauchard & Shea, 2006; Fridley et 

al., 2007; Milbau et al., 2009). Uma vez que a susceptibilidade do ambiente à invasão não é 

um atributo estático ou permanente, mas uma condição que pode variar ao longo do tempo 

(Davis et al., 2000), torna-se complicado prever quando e como uma espécie invasora será 

capaz de invadir um ambiente e quais os efeitos posteriores sobre as comunidades nativas. 

Uma vez que os efeitos da densidade de uma espécie nativa sobre o sucesso de uma exótica 

parece ser espécie-dependente, tendo em vista as diferenças morfológicas e funcionais entre 

as espécies, torna-se difícil identificar padrões que possam ser válidos para as espécies em 

geral. Como nosso trabalho ainda permanece com algumas limitações no que diz respeito à 

densidade como um atributo que pode inibir a invasão, sugerimos que mais estudos sejam 

realizados, a fim de verificar com maior clareza o efeito das espécies nativas sobre o potencial 

invasor de espécies exóticas. 
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4 CONCLUSÃO GERAL 

 

Os resultados obtidos através dos experimentos realizados neste estudo ampliaram o 

conhecimento sobre capacidade de colonização e regeneração da macrófita aquática Hydrilla 

verticillata, bem como seu comportamento perante a densidade de uma espécie de macrófita 

nativa filogeneticamente a ela relacionada. 

A eficiência desta espécie em colonizar e regenerar, aliado à sua alta taxa de 

crescimento, promovem seu rápido estabelecimento e infestação em novos locais. Dessa 

forma, destacou-se a importância de seu manejo adequado, sugerindo medidas de controle que 

resultem em baixa produção de fragmentos, a fim de mitigar seus efeitos nos ambientes por 

ela colonizados. 

Finalmente, foi demostrado que a densidade de espécies nativas pode ser um fator 

adicional de resistência no que diz respeito à invasibilidade dos ecossistemas. Nosso 

experimento demonstrou que o aumento da densidade da espécie nativa foi capaz de reduzir o 

sucesso de estabelecimento da exótica, refletido no menor acúmulo de biomassa. No entanto, 

mais estudos são necessários a fim de melhor compreender os mecanismos envolvidos no 

processo de invasão dos ambientes. 




