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Variaveis abioticas e espécie nativa competidora relacionadas ao sucesso de
uma macrofita submersa invasora em diferentes escalas espaciais

RESUMO

O sucesso de uma espécie invasora depende da superacdo de filtros fisioldgicos e bidticos
através das etapas da invasdo. Espera-se que variaveis abidticas tenham maior importancia
relativa sobre a invasora em amplas escalas espaciais, enquanto interagcdes bioticas sdo mais
importantes em escalas restritas. Distarbios antropicos, como reservatérios, podem facilitar esse
processo de invasdo por macrofitas aquaticas submersas. Avaliou-se a importancia relativa
entre os fatores abioticos e uma espécie nativa competidora sobre o desempenho da submersa
invasora Hydrilla verticillata. As amostragens foram conduzidas em duas escalas espaciais
(banco de macrdfitas e quadrado) para avaliar como a importancia relativa dos fatores abiéticos
e da nativa competidora varia entre escalas. A abundancia (escala ampla) e a biomassa (escala
restrita) de hydrilla e da espécie competidora foram coletadas juntamente com as variaveis
ambientais em um grande reservatorio subtropical. Utilizaram-se Modelos Lineares
Generalizados Bayesianos e uma selecdo de modelos utilizando o Critério de Informacéo
Akaike. Em escala ampla, as varidveis abidticas fetch maximo (correlacdo positiva), turbidez e
condutividade (correlacdo negativa) foram as mais importantes para explicar a abundancia de
hydrilla, enquanto a declividade e a espécie nativa competidora (correlacdo positiva)
apresentaram menor importancia relativa. Em escala restrita, tanto as varidveis abidticas,
alcalinidade e matéria orgéanica total do sedimento, quanto a espécie nativa competidora
(correlacdo negativa) foram igualmente importantes. Profundidade, turbidez e fetch maximo
exibiram menor importancia relativa. Os resultados obtidos demonstram que em escala ampla,
a importancia das interacGes bidticas locais diminui com o0 aumento da variacdo das condi¢des
ambientais, indicando maior importancia dos fatores abioticos. Em escala restrita, a maioria dos
individuos tem potencial de interagir diretamente uns com o0s outros, evidenciando a
importancia das interacdes bidticas. Entretanto, em ambientes aquéaticos a resisténcia biotica
geralmente é menos importante do que a resisténcia ambiental, como demonstrado nesse estudo
pela grande importancia das variaveis abidticas até mesmo em escala restrita. A
heterogeneidade ambiental pode explicar a correlacdo positiva entre nativa e invasora em ampla
escala, enquanto a correlagdo negativa em escala restrita sugere o efeito da competicédo.
Demonstrou-se que praticamente os mesmos fatores abidticos explicam o sucesso de uma
macrofita invasora em duas diferentes escalas, mas que a importancia das interacdes bioticas
muda com a escala. Assim, os dados demonstram que as escalas espaciais devem ser
consideradas em modelos que tentam explicar o sucesso de plantas invasoras.

Palavras-chave: Escala espacial. Abiotico. Competicdo interespecifica. Plantas aquéticas.
Invasao bioldgica.



Abiotic variables and competitive native species related to the success of an
invasive submerged macrophyte at different spatial scales

ABSTRACT

The success of invasive species depends on the overcoming of physiological and biotic filters
as these species pass through the invasion stages. Abiotic variables likely have greater relative
importance over invasive at large spatial scales, while biotic interactions are more important on
fine scales. Anthropogenic disturbances, such as reservoirs, may facilitate the process of
invasion by submerged aquatic macrophytes. In this study, we evaluated the relative importance
of the abiotic factors and of a competitive native species on the performance of the invasive
submerged macrophyte Hydrilla verticillata. Samplings were conducted in two spatial scales
(macrophytes patch and quadrat) to evaluate how the relative importance of the abiotic factors
and the competitive native vary between scales. The relative abundance (large scale) and
biomass (fine scale) of hydrilla and the competing species were collected along with
environmental variables in a large subtropical reservoir. Bayesian Generalized Linear Models
and a selection of models using the Akaike Information Criterion were used. At large scale, the
abiotic variables maximum fetch (positive correlation), turbidity and conductivity (negative
correlation) were the most important to explain the hydrilla abundance, while littoral slope and
competitive native species (positive correlation) presented less relative importance. At fine
scale, both abiotic variables, alkalinity and total organic matter of the sediment, and competitive
native species (negative correlation) were the most important. Depth, turbidity and maximum
fetch exhibited less relative importance. Our results suggest that at the large scale the strength
of biotic interactions decreases as the variation of environmental conditions increases,
indicating greater importance of abiotic factors. At the small scale, most individuals have the
potential to interact directly with each other, evidencing the importance of biotic interactions.
However, in aquatic environments, biotic resistance is generally less important than
environmental resistance, indicated in this study by the great importance of abiotic variables
even in fine scale. Environmental heterogeneity may explain the positive correlation between
native and invasive on a large scale, while the negative correlation in restricted scale suggests
the effect of competition. In synthesis, we show that the abiotic factors that explain the invasion
success of a submerged invasive macrophyte are basically the same in two spatial scale, but the
importance of biotic interactions changed with scale. Thus, our data suggest that spatial scales
must be taken into account in models to explain the success of invasive macrophytes.

Keywords: Spatial scale. Abiotic. Interspecific competition. Aquatic plants. Biological
invasion.
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1 INTRODUCAO

O sucesso de uma espécie invasora em um novo ambiente depende da superagdo de
etapas que podem ser sumarizadas em dois processos basicos: dispersdo e estabelecimento
(Davis, 2009). Estes processos sdo determinados basicamente por regras de montagem de
comunidades (“assembly rules”), as quais especificam quais espécies de um conjunto regional
potencialmente poderiam se estabelecer em um conjunto local (Keddy, 1992; Moyle & Light,
1996). Dessa forma, séo envolvidos mecanismos em escalas amplas e restritas, 0os quais estdo
relacionados com o potencial invasor da espécie (traits) e com a susceptibilidade de invaséo
das comunidades nativas e dos ecossistemas (aspectos ambientais) (Alpert, Bone & Holzapfel,
2000; Davis, 2009).

Para que a invasdo seja bem sucedida, a espécie deve tolerar e ultrapassar determinados
filtros a medida que passa pelas diferentes etapas (Davis, 2009). Na dispersdo, a invasora em
potencial deve transpor o filtro biogeografico, o que ocorre através da acdo humana (Rahel,
2002). Em seguida, na etapa de estabelecimento, os aspectos fisicos e quimicos atuam como
filtro fisioldgico regulando a invasdo (Rahel, 2002). Estes filtros, que incluem, nos ambientes
aquaticos continentais, a radiacdo subaquéatica (Barko & Smart, 1981), as caracteristicas
quimicas do sedimento (Barko & Smart, 1983; Barko, Gunnison & Carpenter, 1991) e da agua
(Vestergaard & Sand-Jensen, 2000a; Lee et al., 2004) e os distarbios provocados por ondas
(Doyle, 2001; Strand & Weisner, 2001), entre outros, sdo especialmente importantes na fase de
colonizacdo de diversos organismos (Theoharides & Dukes, 2007), principalmente de
macrofitas aquaticas. Para ultrapassar esta barreira, a espécie invasora deve ser tolerante as
condi¢cdes ambientais do local invadido (Rahel, 2002). Por ultimo, as interacGes bidticas
regulam a invasdo atuando como filtro biético (Rahel, 2002; Theoharides & Dukes, 2007). Seu
principal mecanismo € a resisténcia biética (Elton, 1958), i.e., a resisténcia que espécies nativas
do local invadido proporcionam a espécie invasora, através principalmente da competicdo
(Gurevitch, 2011; Petruzzella et al., 2018), mas também da predacdo, do parasitismo, entre
outros (Levine, Adler & Yelenik, 2004).

A atuacdo dos filtros fisiologico e bidtico, correspondentes as varidveis abioticas e
bidticas, respectivamente, pode variar em diferentes escalas espaciais (Weiher & Keddy, 1995).
As interacGes entre individuos de espécies nativas e exoticas sao consideradas necessariamente
processos locais, e portanto tendem a ser mais aparentes e importantes em uma escala menor
(Huston, 1999; Fridley et al., 2007). InteracOes bidticas em pequenas escalas espaciais

(microcosmos ou plots de poucos metros quadrados) tém sido demonstradas tanto
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experimentalmente (Dukes, 2001) quanto em estudos observacionais (Case, 1990). Em
contrapartida, em escalas espaciais maiores (ecossistemas inteiros ou paisagem), a relacao entre
biota nativa e invasora tende a ser mais influenciada pelos fatores abidticos , como a
heterogeneidade ambiental (Huston, 1999). Esta tende a covariar com a diversidade de espécies
(Kennedy et al., 2002) e conduzir, inclusive, a uma relagdo positiva entre a diversidade da biota
nativa e da invasora em escalas amplas (hipotese da aceitacdo biotica; Stohlgren et al., 2006;
Fridley et al., 2007).

Adicionalmente, estes filtros ambientais também podem ser afetados por impactos
resultantes da a¢do humana,tornando os ecossistemas mais suscetiveis as invasdes (Alpert et
al., 2000). Este cenario tem sido bastante reportado para ambientes aquéticos, onde a construcao
de barragens atua como modificador dos filtros ambientais (Moyle & Light, 1996; Malmqvist
& Rundle, 2002; Rahel, 2002; Johnson, Olden & Zanden, 2008). Os reservatdrios alteram as
condicBes naturais em uma ampla &rea de impacto, funcionando como stepping-stones para a
invasdo de espécies, i.e. facilitam a dispersdo da espécie invasora para novos locais, afetando
principalmente o filtro biogeografico (Moyle & Light, 1996; Havel, Lee & Zanden, 2005; Pitelli
et al., 2014). Devido a transformacédo de um ambiente 16tico para Iéntico, e ao seu potencial de
retencdo de particulas, aumentando assim a transparéncia da agua ao longo do tempo
(Malmqvist & Rundle, 2002; Agostinho, Thomaz & Gomes, 2004; Roberto, Santana &
Thomaz, 2009), por exemplo, as barragens também sdo capazes de alterar o filtro fisiol6gico
do ambiente. Adicionalmente, os reservatérios ainda podem afetar o filtro bidtico do processo
de invasdo, levando a reducdo da diversidade de espécies e a uma maior instabilidade sobre as
interagBes bidticas (Malmqvist & Rundle, 2002; Havel et al., 2005), reduzindo a eficiéncia da
resisténcia bidtica.

Devido a essas alteracbes dos filtros ambientais, os reservatérios favorecem o
estabelecimento de diversas espécies invasoras, como por exemplo macréfitas aquaticas
submersas. Nesse sentido, Hydrilla verticillata (Hydrocharitaceae), uma espécie nativa da Asia
(Zhu, Yu & Xu, 2015) é considerada mundialmente uma das plantas invasoras de maior
preocupacdo(Cook & Liiond, 1982; Langeland, 1996), sendo facilitada pelos impactos oriundos
dos barramentos (Havel et al., 2005). Seu primeiro registro fora de sua area nativa foi em 1960
na Florida, EUA (Allen, 1976). A partir de entdo, ampliou sua distribui¢édo para quase todos 0s
continentes, com excegdo da Antartida e da América do Sul (Cook & Li6nd, 1982). Apenas
recentemente, em 2005, foi encontrado seu primeiro registro na bacia do Prata, na planicie de
inundacdo do alto rio Parana (Thomaz et al., 2009b). Desde entdo, sua distribuicdo tem se

expandido, alcancando o reservatorio de Itaipu em 2007 (Thomaz et al., 2009a).
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Provavelmente, o aumento da transparéncia da dgua promovida pela instalagdo do reservatorio
de Porto Primavera e a pressdo de propagulos dos reservatérios a montante, facilitaram a
invasdo dessa espécie em ampla escala (Roberto et al., 2009; Thomaz et al., 2009a).

Considerando-se a grande plasticidade fenotipica de H. verticillata, o que a capacita a
colonizar vérios ambientes, os potenciais impactos ecoldgicos, sociais e ambientais dessa
espécie sobre a biota nativa,e sua ampla distribuicdo global (Cook & Li6nd, 1982; Langeland,
1996; Sousa, 2011), torna-se importante determinar quais fatores ambientais influenciam seu
sucesso. Assim, este trabalho tem como objetivo quantificar a importancia relativa de variaveis
abioticas (filtro fisioldgico) e de uma espécie nativa competidora (filtro bidtico) sobre o
desempenho da invasora H. verticillata em um reservatério subtropical. Considerando a
importancia da escala espacial para determinar o papel das variaveis abioticas e bidticas sobre
0 desempenho da espécie (Duarte & Kalff, 1990), foram utilizados dois bancos de dados de
forma complementar, sendo um em escala ampla e outro em escala restrita.

Testaram-se as seguintes hipoteses: i) em escala ampla, a abundéncia de H. verticillata
é mais correlacionada com fatores abidticos do que com uma espécie nativa competidora, e ii)
em escala restrita, a biomassa de H. verticillata é mais correlacionada com uma espécie nativa
competidora do que com fatores abioticos. A primeira hipotese baseia-se em estudos anteriores
que demonstram que variaveis abioticas tendem a ser mais importantes para o estabelecimento
de uma invasora em ambientes aquaticos (Moyle & Light, 1996) e que estas variaveis sdo mais
regulatérias em escalas espaciais maiores (Huston, 1999). Os pressupostos da segunda hip6tese
sdo de que haja maior regulacéo do filtro bi6tico sobre escalas espaciais menores (Huston, 1999;
Fridley et al., 2007) e de que na area de estudo a espécie nativa Egeria najas (Hydrocharitaceae)
é uma forte e potencial competidora, por serem ambas da mesma familia e semelhantes
morfologicamente (Sousa, 2011). Finalmente, baseado no paradoxo da invasdo retratado por
Fridley et al. (2007), que em pequenas escalas ha uma relacdo negativa entre nativas e invasoras
e em grandes escalas é observada uma relagdo positiva, hipotetiza-se que iii) em escala ampla,
a espécie nativa competidora se correlaciona positivamente com a abundéncia de H. verticillata,

e em escala restritra, se correlaciona negativativamente com a biomassa da invasora.

2 MATERIAL E METODOS
2.1 AREA DE ESTUDO

O reservatério de Itaipu Binacional (24° 05° — 25° 33’ S; 54° 00’ — 54° 37° W) esta

localizado entre Brasil e Paraguai (Fig. 1). Possui uma éarea de 1350 km?, profundidade média
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de 22,5 m, comprimento médio de 170 km e largura média de 7 km. Foi formado em outubro
de 1982 através do barramento do rio Parana. Apresenta tempo de residéncia tedrico de cerca
de 40 dias, sendo menor no centro do reservatorio (cerca de 29 dias). Seu nivel hidrométrico
varia menos de 1 m por ano, o que é considerado relativamente estavel, mas essa variagdo tem
se acentuado na ultima década. Os sete bragos avaliados (relativos aos tributarios inundados)
apresentam uma grande variacdo em relacdo as caracteristicas fisicas e quimicas (Bini et al.,
1999), possivelmente devido aos diferentes usos do solo (Bini & Thomaz, 2005). O corpo
principal do reservatorio pode ser classificado como meso-eutrofico, enquanto os bragos (onde

concentraram-se as coletas) variam de oligotréficos a eutréficos.
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Figura 1. Mapa do reservatorio de Itaipu Binacional, Parang, Brasil (Projecdo de coordenadas
geograficas: EPGS 5880). Os pontos amostrais da escala ampla (n=195) estdo distribuidos nos
bracos laterais: Sdo Francisco Verdadeiro (n=28), Sdo Francisco Falso (n=29), Sao Vicente
(n=27), Sdo Jodo (n=29), Ocoi (n=27), Rio Pinto (n=26) e Paco Cué (n=29). Os pontos
amostrais da escala restrita (n=31) estéo representados pelos pontos cinza nos bracos laterais:
Sé&o Francisco Verdadeiro (n=2), S&o Francisco Falso (n=11), Sdo Vicente (n=12), S&o Jodo
(n=5) e Ocoi (n=1). Os pontos amostrados estdo localizados ao longo da margem brasileira.

O grande desenvolvimento de margem e as areas rasas na zona litoranea dos bracos,
favorecem o crescimento de macrofitas aquaticas (Thomaz et al., 1999). Adicionalmente, o
represamento causou a reducdo da velocidade da &gua, a perda da periodicidade e da quantidade

dos pulsos de inundacéo a montante, e 0 aumento da radiagdo subaquatica no corpo e nos bracos
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do reservatorio através da sedimentagdo de particulas (Malmqvist & Rundle, 2002; Agostinho
et al., 2004; Roberto et al., 2009). Estes fatores favoreceram principalmente as macrofitas
aquaticas submersas (Thomaz et al., 1999). Os bracos também apresentam grande variacdo em
relacdo a composicdo e a abundancia da vegetacdo aquéatica (Thomaz et al., 1999). Dentre as
14 espécies submersas registradas para a area, destacam-se as pertencentes a familia
Hydrocharitaceae. Dentre elas, destacam-se a nativa E. najas, encontrada na maioria dos bracgos
com elevadas biomassa e frequéncia (Bini et al., 1999; Thomaz et al., 1999) e a invasora H.
verticillata, que desde seu primeiro registro em 2007 tem se propagado no reservatorio (Thomaz
et al., 2009a).

2.2 ESCALA AMPLA

2.2.1 Abundancia das macrofitas aquaticas

Em abril de 2017, dados de abundéancia das macroéfitas submersas H. verticillata e E.
najas e das variaveis ambientais foram coletados em 195 pontos amostrais georreferenciados
(EPGS = 4326) (Tabela 1). Estes foram distribuidos em sete bracos do reservatério de Itaipu
(Fig. 1), visando abranger uma extensa area com ampla variacao das caracteristicas ambientais
(Bini et al., 1999). A fim de determinar a abundancia relativa de cada espécie para cada ponto
amostral, uma transecgdo sinuosa (em “zigue-zague™) paralela a margem do reservatorio (cerca
de 100 m de comprimento, em uma area de aproximadamente 3000 a 5000 m?), foi examinada
através de um barco em velocidade baixa constante. As amostragens foram realizadas até cerca
de 4 m de profundidade, que em geral é a média de ocorréncia das plantas submersas no
reservatorio de Itaipu (dados ndo publicados).

Em cada transeccéo, foram realizados 12 arrastos aproximadamente equidistantes com
um garfo acoplado a um bastéo (4,2 m). Em cada um desses arrastos, foram mensuradas classes
de abundancia para representar a abundancia relativa coletada de cada espécie de macrdfita,
que variaram em um gradiente de 0 a 5, sendo desde a auséncia (0) até a maxima abundancia
relativa observada (5). Para cada transeccdo, foram obtidas as classes de abundéncia aditivas,
somando todos os valores de abundancia observados, podendo atingir um valor de 0 a 60 (12x5)
para cada espécie de macréfita em cada ponto amostral (modificado de Yin & Kreiling
(2011)).0 metodo de amostragem empregado tem sido bastante utilizado e apresenta elevada
eficiénciapara representar a abundéncia relativa de macrofitas submersas. Além disso, embora

este método seja pouco eficiente para plantas de pequeno porte e baixa abundancia local (Yin
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& Kreiling, 2011), isto ndo afetou o estudo, haja vista que tanto E. najas quanto H. verticillata

sdo “elodeids” (formadoras de dossel) muito abundantes no reservatorio.

2.2.2 Dados ambientais

Em cada ponto amostral, foram coletadas quatro varidveis representando indicadores de
competicdo, recurso e distlrbio, sendo potencialmente relacionadas a abundéncia de H.
verticillata, em escala ampla (Tabela 1). Para obtencdo da declividade em ampla escala, que
pode indicar de forma inversamente proporcional a extensdo da zona litoranea, foi utilizada a
Equacéo 1:

Declividade(%) = g—z x 100 Equacdo 1
onde: dh= diferenca da altura e Dh= distancia horizontal. Para o célculo, foram utilizadas
transeccdes a partir de cada ponto amostral em direcao ao interior do reservatorio, entre as cotas
altimétricas 215-220 m. Estas cotas representam a zona litoranea do reservatorio, onde ha maior
ocorréncia de macréfitas submersas (Bini et al., 1999; Thomaz et al., 1999). Ao redor das
transeccdes, foram criados buffers de 50 m de largura para cada lado da linha central, sendo

possivel estimar o valor da declividade média por ponto amostral.

Tabela 1. Indicadores de interacdo bidtica, recurso e distlrbios e suas respectivas variaveis para
escala ampla (%) e restrita (°). tUma mesma variavel pode representar mais de um tipo de
indicador

Indicador Variavel
Abundancia Egeria najas 2

Competigdo Biomassa E. najas®
Fetch maximo
Distarbio por vento Declividade ® +
Profundidade ° +
o Turbidez
Disponibilidade de luz Profundidade® +
: - . A . Condutividade ®
Disponibilidade de C inorganico na dgua Alcalinidade?

Declividade ®® +
Nitrogénio disponivel ®
Fosforo disponivel ®
Matéria organica total (MOT)"

Qualidade do sedimento

O fetch méximo representa a distancia maxima em agua aberta (sem cruzar o continente
ou ilhas) sobre a qual o vento é capaz de percorrer em uma direcdo especifica (Hakansson,
1981; Burrows, Harvey & Robb, 2008). Sua acdo frequentemente esta associada a disturbios

em bancos de macrdfitas. Seus valores foram obtidos através do software ArcGIS (versédo 9.1),
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utilizando-se um mapa do reservatorio (EPGS 5880) para mensurar as distancias maximas do
ponto amostral até um continente ou uma ilha, sem correcéo pela energia do vento. A turbidez
e a condutividade elétrica foram mensuradas através de um sensor multiparametros da marca
HORIBA. Ambas variaveis foram mensuradas nas imediac6es dos bancos de macrofitas, a fim
de minimizar seus efeitos sobre as condic¢Ges limnoldgicas locais (Carpenter & Lodge, 1986;
Duarte & Kalff, 1990).

2.3 ESCALA RESTRITA

2.3.1 Biomassa das macroéfitas aquaticas

Em maio de 2017, foram obtidos dados de biomassa das duas espécies de macrofitas
submersas e das variaveis ambientais de 31 pontos amostrais georreferenciados (EPGS = 4326).
Estes foram distribuidos em cinco bracos do reservatorio de Itaipu (Fig. 1). Para a obtencédo da
biomassa de cada espécie, foi utilizada uma caixa de aco (1,5 m de alturax 0,5 mx 0,5 m —
0,25m?) posicionada sobre a superficie do sedimento. Em 13 pontos amostrais para E. najas e
em 11 para H. verticillata, foi coletado primeiramente o material vegetal obtido através de um
giro de 360° com o garfo no interior da caixa de aco. Em seguida, todo o material restante dentro
da caixa foi coletado com o auxilio do garfo para remover as plantas do sedimento. Para estes
pontos a biomassa total foi obtida através da soma da biomassa do garfo com a biomassa
restante na caixa. Para os demais pontos amostrais, a biomassa foi obtida somente através do
garfo (sem a presenca da caixa), a fim de facilitar as coletas em campo. Para esses pontos, 0s
valores de biomassa total foram preditos através de uma regressdo linear simples entre as duas
biomassas obtidas nos pontos amostrais anteriores. Os dados foram transformados (X%2%) para
ambas espécies, a fim de atingir os pressupostos. Logo apdés a coleta, as plantas foram
cuidadosamente lavadas em agua da torneira para remover o0 excesso de sedimento e material

aderido. Em seguida, as plantas foram secas em estufa a 70°C até atingir peso constante.

2.3.2 Dados ambientais

Em cada ponto amostral, foram coletadas oito variaveis ambientais potencialmente
relacionadas a biomassa de H. verticillata, em escala restrita (Tabela 1). Todas as variaveis,
exceto as relacionadas ao sedimento, declividade e profundidade, foram mensuradas proximas
a borda dos bancos de macrofitas antes da coleta das plantas, com o prop6sito de minimizar os
efeitos das plantas e da mistura da 4gua sobre as condic¢Bes limnoldgicas (Carpenter & Lodge,
1986; Duarte & Kalff, 1990). A declividade foi mensurada através da Equacgéo 1, utilizando Dh
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= 4,6 m (comprimento do barco) e dh = diferenga de profundidade entre 4,6 m de distancia (nas
duas extremidades do barco). Ambas declividade e profundidade foram obtidas exatamente no
local de coleta da biomassa. O fetch maximo foi mensurado seguindo a mesma metodologia
descrita anteriormente (ver sessdo 2.2.2). A turbidez da &gua foi mensurada através de um
sensor multipardmetros da marca HORIBA. A alcalinidade total foi determinada através da
titulacdo Gran (Carmouze, 1994). As amostras de sedimento foram coletadas com o pegador de
fundo tipo Petersen modificado e congeladas no mesmo dia, para posterior analise de N
disponivel (Bremmer, 1965) e P disponivel (Stainton, Capel & Armstrong, 1977). A
porcentagem de matéria orgénica total (MOT) foi obtida por incineragdo do sedimento em
mufla a 550°C por 4 h (Teixeira, Tundisi & Kutner, 1965).

2.4 ANALISE DE DADOS

Com o intuito de avaliar quais variaveis ambientais poderiam explicar porcdes
independentes da variacdo espacial da abundéncia e da biomassa da macrofita invasora H.
verticillata, foram utilizados Modelos Lineares Generalizados Bayesianos. Para a escala ampla,
como as classes de abundancia aditivas sdo medidas discretas, a variavel resposta foi modelada
seguindo uma distribuicdo Binomial negativa (funcéo de ligagdo = log), devido ao excesso de
dispersdo dos residuos; o valor de theta, vetor com todos os parametros a serem estimados a
partir dos dados observados, foi calculado segundo a maxima verossimilhanca. Antes da
analise, as varidveis explanatdrias abundancia de E. najas, turbidez e fetch maximo foram
transformadas em In(x+1) a fim de linearizar as relaces. Para a escala restrita, como a biomassa
seca € uma medida continua, a variavel resposta foi modelada seguindo uma distribuicdo
Gamma (funcdo de ligacdo = log) com o acréscimo da constante 0,01 para lidar com os valores
zero (locais onde a espécie estava ausente). Antes das analises, as varidveis explanatorias
biomassa de E. najas, turbidez, fetch maximo e MOT do sedimento foram transformadas em
In(x+1), a fim de linearizar as relacGes. Para ambas as analises, foram utilizadas distribuicdes
a priori ndo informativas.

Foi empregada uma selecdo de modelos utilizando o Critério de Informacdo Akaike
(AIC) para ambas as escalas. Os modelos explicativos competidores, i.e., que seguiram o
critério de selegdo conservador (AAIC<2) (Burnham & Anderson, 2002), foram obtidos a partir
de todos os possiveis subconjuntos de modelos (all subsets approach), haja vista que seus
efeitos ndo sdo mutuamente exclusivos. No caso de terem sido selecionados mais de trés

modelos explicativos competidores, optou-se pelo modelo médio ponderado pelos pesos de
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Akaike para inferir sobre os efeitos das varidveis. Para comparar a importancia relativa entre os
fatores abioticos e a espécie nativa competidora para cada escala, as variaveis contidas nos
modelos explicativos selecionados utilizando o AIC foram divididas nos grupos: abiotico e
espécie nativa competidora; para cada grupo, foi utilizada a soma das ponderacdes relativas
(wi) de cada modelo contendo pelo menos uma variavel presente no grupo.

Quando necessario, 0 método ndo-paramétrico missForest foi utilizado para inserir
dados faltantes, seguindo os protocolos de Stekhoven & Biihimann (2012). Quando utilizado,
o0s dados faltantes ndo ultrapassaram 12,9 % do namero de amostras. Todas as analises foram
executadas no software R (R core Team, 2017), utilizando os pacotes MASS, car, arm,
missForest, MuMIn bbmle (Venables & Ripley, 2002; Fox & Weisberg, 2011; Stekhoven,
2013; Gelman & Su, 2016; Barton, 2017; Bolker & R Development Core Team, 2017).

3 RESULTADOS
3.1 CARACTERIZACAO AMBIENTAL

De modo geral, as amostragens em ambas as escalas garantiram um amplo gradiente
tanto para a abundéncia quanto para a biomassa da espécie nativa competidora E. najas, embora
esta ndo tenha atingido a abundancia maxima (60) em nenhum ponto amostral (Tabelas 2 e 3).
Nas duas escalas, a grande maioria dos pontos amostrais apresentaram baixa declividade na
zona litoranea (até cerca de 10%), sendo os valores mais elevados da escala ampla encontrados

no braco Sdo Francisco Verdadeiro.

Tabela 2. Estatisticas descritivas das varidveis abioticas e da espécie nativa competidora
coletadas em sete bracos do reservatorio de Itaipu Binacional, em escala ampla. Q1: primeiro
quartil (25%); DP: desvio padrdo; Q3: terceiro quartil (75%)

Variavel (unidade) Minimo | Q1 | Mediana| Q3 | Maximo '\(/Iégl)a
Abundancia Egeria najas 1354
(classes de abundéancia 0 1,50 11,00 | 24,00 | 48,00 '

o (12,35)
aditivas)
Declividade (%) 6,24
1,17 3,46 5,25 7,42 51,92 (4.87)
Fetch maximo (km) 026 | 137 | 214 | 348 | 18,68 é”;g)
Turbidez (NTU) 1,95
0 0 0,40 0,85 | 26,30 (5.09)
— T
Condutividade (uS cm") 4300 |56,00| 5800 |61,00| 148,00 égézs‘;
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A profundidade, presente apenas na escala restrita, apresentou valores baixos para a
maioria dos pontos amostrais (até cerca de 2m), com o brago Ocoi exibindo maior variabilidade
dos dados e os valores mais altos. Os valores de fetch maximo foram muito semelhantes entre
as duas escalas e apresentaram baixa variabilidade entre todos os pontos amostrais; apesar disso,
exibiram, de forma geral, um amplo gradiente indicador de distdrbio pelo vento. A maioria dos
pontos amostrados demonstrou, em geral, e em ambas as escalas, alta transparéncia da coluna
d’agua, baseado nos baixos valores de turbidez observados. Os valores moderadamente altos
na escala ampla referem-se aos bracos Sdo Francisco Falso e Sdo Francisco Verdadeiro, 0s
quais também apresentaram a maior variabilidade na turbidez entre os locais. Tanto a
condutividade quanto a alcalinidade, nas escalas ampla e restrita, respectivamente, indicaram
baixa disponibilidade de C inorganico na maioria dos pontos amostrais, apontando este recurso
como limitante para as macréfitas aquéaticas no reservatério de Itaipu. Quanto ao sedimento, na
escala restrita, o nitrogénio apresentou menores concentracdes do que o fosforo, que mostrou
ser abundante de forma geral. Em relagcdo @ MOT, as amostragens abrangeram um gradiente
relativamente amplo, embora a maioria dos pontos amostrais tenha apresentado concentragdes

inferiores a 10%.

Tabela 3. Estatisticas descritivas das variaveis abioticas e da espécie nativa competidora
coletadas em cinco bracos do reservatorio de Itaipu Binacional, em escala restrita. Q1: primeiro
quartil (25%); DP: desvio padrdo; Q3: terceiro quartil (75%). 1Os dados foram multiplicados
por quatro para reporta-los em mz, a titulo de comparacdo com demais trabalhos

Variavel (unidade) Minimo Q1 Mediana Q3 Maximo Média (DP)
gi%rgarfﬁ?fge”a najas 1 0 032 837 9751 101256 (1895?;’55%
Declividade (%) 0 217 630 870 1413 (g:gg)
Profundidade (m) 0,18 1,15 1,80 2,40 4,00 (égé)
Fetch maximo (km) 026 215 416 999 17,70 (i:;g)
Turbidez (NTU) 0 020 120 18 7,00 &:ﬂ)
Alcalinidade (mEq L) 318,10 410,80 44500 463,90 734,20 (‘7‘;31’2)
Z;g??; Se‘_“me”to 026 11,06 1760 27,80 6553 (iéjgg)
f&;";ﬂ)sed"?e_”to 1326 2573 8274 11861 154,73 (Zg:icl))
L\ggffnr;g%a;)‘)'ca total 407 68+ 838 961 16,19 (S:gg)
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3.2 RESPOSTA DE H. verticillata EM ESCALA AMPLA

Para a escala ampla, apesar do baixo poder explicativo dos modelos competidores
selecionados utilizando o AIC (R?1 = 0,176; R% = 0,179; R%3 = 0,179), foram observados efeitos
estatisticos consistentes de todas as variaveis explanatérias avaliadas. Em geral, para essa
escala, o grupo das varidveis abidticas apresentou maior importancia relativa em relacdo a
espécie nativa competidora para explicar por¢des independentes da variabilidade da abundancia

da macrdfita invasora H. verticillata no reservatorio de Itaipu (Fig. 2).
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E Abidtico Espécie nativa
o competidora
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Fetch maximo
Turbidez
Condutividade
Declividade
Abundancia
Egeria najas

Figura 2. Importancia relativa das variaveis explanatorias, e dos grupos abiotico e espécie
nativa competidora, baseada na ponderacdo dos modelos explicativos obtidos para explicar a
variabilidade na abundéancia de H. verticillata no reservatério de Itaipu, em escala ampla.

Dentro do grupo abidtico, o fetch maximo, a turbidez e a condutividade foram as
variaveis mais importantes (Fig. 2). O fetch correlacionou-se positivamente com a abundancia
da macrdfita invasora, indicando que o distarbio pelo vento e a abundéncia de H. verticillata
estdo positivamente relacionados (Fig. 3). Em contrapartida, tanto a turbidez quanto a
condutividade correlacionaram-se negativamente com a abundéancia de H. verticillata (Fig. 3).

A declividade e a abundancia da espécie nativa competidora E. najas, apresentaram
menor importancia relativa (Fig. 2), sendo selecionadas apenas pelo segundo e terceiro modelos
com menor valor de AIC, respectivamente (Fig. 3). Mesmo assim, estas variaveis explanatorias
tambem contribuiram para explicar a variacdo da abundancia de H. verticillata. Ambas as

variaveis se correlacionaram positivamente com a invasora (Fig. 3).
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Figura 3. Modelos explicativos competidores obtidos para explicar a variabilidade na
abundancia de H. verticillata no reservatério de Itaipu, em escala ampla. A linha média preta,
as barras cinza mais escuras e as barras cinza mais claras correspondem a média, ao desvio

padrdo e ao intervalo de confianca (95%), respectivamente.

3.3 RESPOSTA DE H. verticillata EM ESCALA RESTRITA

Em escala restrita, 0 modelo ponderado obtido pela sele¢do de quatro modelos com a
utilizacdo do AIC também apresentou um poder explicativo moderadamente baixo (RZponderado
= 0,38), a despeito de terem sido observados efeitos estatisticos consistentes de seis das nove
variaveis explanatérias avaliadas. De forma geral, tanto o grupo das variaveis abioticas quanto
a espécie nativa competidora foram igualmente importantes para explicar porcdes
independentes da variabilidade da biomassa da macréfita invasora H. verticillata no
reservatorio de Itaipu, em escala restrita (Fig. 4). A biomassa de E. najas, a alcalinidade e a
MOT do sedimento foram as variaveis com maior importancia relativa (Fig. 4). Todas as trés
variaveis correlacionaram-se negativamente com a biomassa de H. verticillata (Fig. 5). Em
relacdo a alcalinidade, foi observado padrdo semelhante ao encontrado para a condutividade em
escala ampla, ou seja, relacdo negativa entre essa variavel e a biomassa de H. verticillata. Para
a MOT do sedimento, H. verticillata tendeu a ocorrer em locais com baixa porcentagem de
materia orgénica, a qual aparentemente torna-se limitante ao crescimento da macrofita em cerca
de 10%.

A profundidade, a turbidez e o fetch maximo demonstraram menor importancia relativa,
embora também tenham contribuido para explicar por¢des independentes da variabilidade da
biomassa de H. verticillata (Fig. 4). A profundidade correlacionou-se positivamente com o
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crescimento da invasora (Fig. 5), evidenciando que esta espécie tem a capacidade de colonizar
locais mais profundos da zona litoranea e por consequéncia, provavelmente mais distantes da
margem. Tanto a turbidez quanto o fetch maximo apresentaram os mesmos sentidos de relacao
encontrados para a escala ampla, sendo negativo e positivo, respectivamente (Figs. 3 e 5).
Contudo, em escala restrita, ambas as variaveis tiveram menor importancia relativa para a

biomassa de H. verticillata do que em escala ampla para a abundancia da mesma (Figs. 2 e 4).
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Figura 4. Importancia relativa das variaveis explanatorias, e dos grupos abiotico e espécie
nativa competidora, baseada na ponderacdo dos modelos explicativos obtidos para explicar a

variabilidade na abundéancia de H. verticillata no reservatério de Itaipu, em escala restrita.
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Figura 5. Modelo ponderado para os modelos explicativos obtidos para explicar a variabilidade

na biomassa de H. verticillata no reservatorio de Itaipu, em escala restrita. A linha média preta,
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as barras cinza mais escuras e as barras cinza mais claro correspondem a media, ao desvio

padrdo e ao intervalo de confianca (95%), respectivamente.

4 DISCUSSAO

Os principais resultados mostram que em escala espacial ampla as varidveis abioticas
sdo consistentemente mais importantes do que a espécie nativa competidora, fornecendo
suporte para a primeira hipétese. Em contrapartida, em escala restrita nossas descobertas
demonstram que tanto as variaveis abidticas quanto a espéecie nativa competidora sdo
igualmente importantes, rejeitando a segunda hipGtese. Finalmente, a espécie nativa
competidora E. najas apresentou correlagdo positiva e negativa com o desempenho da espécie
invasora H. verticillata, em escalas ampla e restrita, respectivamente. Estes resultados proveram

suporte para nao rejeitar a terceira hipotese.

4.1 FATORES AMBIENTAIS IMPORTANTES EM ESCALA AMPLA

Assim como demonstrado, diversos trabalhos tém elucidado a maior importancia dos
fatores abioticos em amplas escalas, em relacdo aos fatores bioticos. Embora a defini¢do da
extensdo de uma escala seja algo subjetivo, escalas amplas podem ser entendidas como aquelas
onde muitos individuos coocorrem, porém com pouca interacdo direta, e onde a
heterogeneidade ambiental é alta o suficiente para as espécies nao habitarem todos os ambientes
disponiveis (Fridley et al., 2007). Essa defini¢do é compativel com a escala ampla escolhida, a
nivel de bancos de macrofitas (ca. 5.000 m?). Assim, a forca das interacdes competitivas locais
diminui enquanto que a variacdo das condi¢cdes ambientais aumenta com a escala (Fridley et
al., 2007). Portanto, os fatores extrinsecos, e ndo as interacfes bidticas, tendem a determinar a
estrutura das comunidades em escalas mais amplas (Davies et al., 2005), o que é compativel
com os resultados.

A abundancia de H. verticillata foi correlacionada positivamente com o fetch maximo,
e negativamente com a turbidez e a condutividade elétrica. Embora a maioria das espécies
submersas, inclusive em Itaipu, tendam a estar relacionadas negativamente com o fetch,
algumas espécies, inclusive submersas, apresentam relacdo positiva com esse fator (Doyle,
2001; Thomaz, Souza & Bini, 2003). A relagédo positiva entre a abundancia da invasora H.
verticillata e o fetch, encontrada, corrobora um trabalho anterior executado na mesma area de
estudo que avaliou dados de incidéncia (Thomaz et al., 2009a). Entre as razdes para 0 bom

desempenho dessa espécie em locais expostos ao vento pode-se destacar a presenca de um
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sistema radicular bem desenvolvido e 6rgédos de resisténcia (tubers e tarions) que possibilitam
uma répida regeneracdo apds distlrbios, mantendo-se estabelecidas no local perturbado
(Langeland, 1996; Bianchini et al., 2010; Sousa, 2011). Além disso, o caule longo e fino desta
espéecie pode ser facilmente rompido por distarbios, como a a¢do do vento (Sousa, 2011),
aumentando a pressdo de propagulos da espécie e favorecendo sua dispersdo. Devido a rapida
regeneracdo destes fragmentos, principalmente apicais (Silveira et al., 2009), H. verticillata é
capaz de rapidamente colonizar novos locais, se beneficiando do elevado fetch.

A disponibilidade de luz tem sido amplamente relatada como principal preditora da
ocorréncia de macrofitas submersas (Duarte, Kalff & Peters, 1986), incluindo H. verticillata
(Sousa et al., 2009), o que pode ser a causa da correlagdo negativa entre essa abundancia de
macrofitas e turbidez. Neste estudo, houve relacdo negativa entre abundancia de H. verticillata
e condutividade elétrica, o que provavelmente pode ser explicado pelo efeito da elevada taxa
fotossintética das macrofitas submersas sobre as condigdes limnoldgicas. No alto rio Parang, hé
uma forte correlagdo entre condutividade elétrica e alcalinidade (Roberto et al., 2009) indicando
gue a condutividade reflete as concentracBes de bicarbonato. Macroéfitas do grupo das
“elodeids” (incluindo H. verticillata) usam o HCOs como fonte de carbono (Madsen & Sand-
Jensen, 1991; Vestergaard & Sand-Jensen, 2000b). Durante o dia (quando as coletas foram
realizadas), o alto consumo de H. verticillata é capaz de reduzir as concentracGes de C
inorgénico até zero (Van, Haller & Bowes, 1976), ainda mais com a sua baixa disponibilidade
deste elemento no reservatério de Itaipu. Assim, mesmo que a amostragem tenha sido feita nas
imediacBes dos bancos de macrofitas, a mistura da agua provavelmente manteve a
condutividade elétrica baixa também nas proximidades, o que explica a relacdo negativa entre
abundancia e condutividade aqui observada.

Embora seja reportado na literatura que a declividade esta relacionada negativamente
com a biomassa de macrofitas aquaticas (Duarte & Kalff, 1986), foi encontrada uma relagédo
positiva, porém mais fraca, entre esta variavel e a abundancia de H. verticillata. Primeiramente,
a pequena amplitude dos valores relativamente baixos de declividade observados no
reservatorio (75% dos dados entre 1.17-7.42%), provavelmente ndo limitou o crescimento de
H. verticillata. Adicionalmente, as zonas mais rasas e com declividade suave, geralmente
localizadas proximas a margem, sdo extensamente colonizadas por macréfitas aquaticas
emergentes e flutuantes (Pott et al., 1989). No reservatério de Itaipu, a emergente invasora
Urochloa arrecta cresce em direcdo a regido limnética, cobrindo a superficie da 4gua (Thomaz
et al., 2009a), o que limita o crescimento de submersas a maiores profundidades e declividades.

Por altimo, locais com declividade suave sdo mais sensiveis a flutuacdes do nivel da agua,
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afetando negativamente as submersas atraves da baixa turbidez em periodos de alto nivel e da
dessecacdo em periodos de baixo nivel (Beklioglu, Altinayar & Tan, 2006; Carmignani & Roy,
2017).

4.2 FATORES AMBIENTAIS IMPORTANTES EM ESCALA RESTRITA

A heterogeneidade ambiental e os processos de dispersdo sdo minimizados em pequenas
escalas espaciais, onde os individuos interagem diretamente (Fridley et al., 2007). De fato, este
estudo apontou uma maior importancia da espécie competidora E. najas sobre o desempenho
de H. verticillata em escala restrita do que em escala ampla. Entretanto, os resultados também
apontaram a importancia dos fatores abidticos para o desempenho da invasora em escala
restrita, o que é congruente com outros trabalhos (e.g., June-Wells et al. (2016)). Em ambientes
aquaticos, a resisténcia bidtica (sugerida pela relacdo negativa entre biomassa de H. verticillata
e de E. najas) tende a ser menos importante do que a resisténcia ambiental sobre o sucesso de
invasdo, independentemente da escala espacial, devido aos fortes filtros ambientais impostos
nesses ecossistemas (Moyle & Light, 1996). Além disso, a competitividade das espécies pode
se alterar de acordo com as variagdes ambientais (Moyle & Light, 1996), especialmente frente
a alteracfes ambientais causadas por impactos antrdpicos,evidenciando a importancia de ambos
os fatores em escalas espaciais reduzidas. Por ultimo, é importante salientar que as interacées
bidticas também consistem da predacédo (herbivoria) e de doencas (Moyle & Light, 1996), aqui
néo avaliadas, o que pode ter subestimado o seu papel sobre o desempenho de H. verticillata.

A variabilidade na biomassa de H. verticillata observada foi relacionada negativamente
a alcalinidade e a MOT do sedimento em escala restrita. O efeito negativo da alcalinidade foi
semelhante aquele da condutividade, tendo em vista que ambas as variaveis estdo intimamente
relacionadas a disponibilidade de C inorganico. A relacdo negativa entre abundancia de H.
verticillata e MOT do sedimento pode ser atribuida ao acimulo de C organico dissolvido, que
pode gerar compostos fitotoxicos oriundos de sua decomposicdo aerobica, e a habilidade
relativamente baixa de submersas em desintoxicar o sedimento (Barko & Smart, 1983; Wu et
al., 2009; Silveira & Thomaz, 2015). De fato, a relacdo negativa entre MOT do sedimento e
performance de H. verticillata que registramos em Itaipu tem sido frequentemente observada
em outros ecossistemas associados ao alto rio Parana (Sousa et al., 2009).

Com menor importancia relativa, mas de forma congruente com o0s resultados
observados em escala mais ampla, a profundidade e o fetch maximo também se relacionaram

positivamente com a biomassa de H. verticillata na escala restrita. Esta espécie é capaz de
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colonizar elevadas profundidades (m&ximo de 4 m neste estudo; 4,0 — 7,3 m — Thomaz et al.,
2009a), em contraste com a maioria das espécies de macroéfitas (Azza et al., 2007), inclusive as
nativas do reservatorio, as quais colonizam principalmente areas rasas (< 2 m) (Thomaz et al.,
1999). Colonizar diferentes zonas do ambiente aquatico permite com que essa invasora evite a
alta resisténcia bidtica imposta pela maior densidade de espécies nativas em menores
profundidades, diminuindo a competi¢do entre elas (Elton, 1958). Além disso, a elevada
biomassa em decomposicdo de outras macroéfitas em zonas mais rasas aumenta a concentracao
de MOT do sedimento nessas regides (Godshalk & Wetzel, 1978), o que também deve explicar
indiretamente a relacdo positiva entre profundidade e biomassa de H. verticillata. Em relagéo
ao fetch maximo, a acdo moderada de ondas aumenta o fluxo de agua, o que reduz a camada
limitante (boundry layer) ao redor das plantas, resultando em aumento da absor¢édo de CO: e,
consequentemente, das taxas fotossintéticas de macrofitas submersas (Madsen et al., 2001).
Também, hduma reducdo do crescimento do perifiton sobre as macrofitas (Istvanovics et al.,
2008), 0 que ajuda a explicar a relagdo positiva entre a biomassa de H. verticillata e fetch.

O efeito negativo da turbidez sobre a biomassa de H. verticillata foi semelhante ao seu
efeito negativo em escala ampla. Contudo, a importancia relativa desta variavel foi menor em
escala restrita do que em escalas maiores. Isto possivelmente pode ser atribuido a maior
variabilidade e amplitude da turbidez entre os diferentes bracos do reservatério em escala ampla
(Tabelas 2 e 3), devido a sua elevada heterogeneidade ambiental (Bini et al., 1999). Assim, a
disponibilidade de luz pode ter sido mais limitante, especialmente nos valores mais altos da
turbidez, e, portanto, sua importancia explanatéria foi maior para a ampla escala. Finalmente,
fatores aventados para explicar as correlacfes entre abundancia de H. verticillata e fetch em
escala espacial ampla sdo provavelmente validos para explicar as relagdes encontradas na escala
espacial restrita. Assim, a correlacdo positiva entre a biomassa de H. verticillata com
profundidade e fetch é provavelmente associada as vantagens de colonizar locais mais
profundos, onde essa macrofita € menos propensa aos efeitos de distdrbios das ondas (Spence,
1982) e de escapar da competicdo com outras macroéfitas em areas com menor profundidade.

4.3 RELACAO ENTRE ESPECIE INVASORA E NATIVA COMPETIDORAS DEPENDE
DA ESCALA ESPACIAL

A espeécie nativa competidora E. najas se relacionou positivamente com a invasora H.
verticillata em ampla escala, e negativamente em escala restrita. Esta interagéo entre escala

espacial e a relagéo nativa-invasora vem sendo amplamente reportada na literatura (Herben et
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al., 2004; Fridley et al., 2007). Em amplas escalas, analogamente a hip6tese da flutuacdo de
recursos (Davis, Grime & Thompson, 2000), as nativas e exoticas seriam influenciadas mais
pela variacdo de recursos entre os ambientes do que pela média destes recursos, favorecendo a
coocorréncia entre elas (Davies et al., 2005). Isto seria dependente da magnitude da
heterogeneidade ambiental espacial dentro da regido (Fridley et al., 2007), a qual é
relativamente elevada entre os bracos do reservatorio de Itaipu (Bini et al., 1999). Quanto maior
a heterogeneidade ambiental, o conjunto de espécies regional se torna menos eficiente em
explorar totalmente a grande variabilidade de recursos e de condicdes abidticas disponiveis,
permitindo com que mais espécies possam coocorrer, incluindo invasoras (Davis et al., 2000;
Tilman, 2004). Assim, nessas escalas mais amplas, espera-se encontrar relagcdes positivas entre
a performance de espécies invasoras e a ocorréncia de nativas, como observado neste estudo.

Por outro lado, a relacdo nativa-invasora negativa registrada em escalas restritas pode
ser atribuida a diversos fatores deterministicos baseados na teoria de nicho, considerando as
interacOes bioticas. Devido a proximidade filogenética e elevada semelhanga morfoldgica entre
H. verticillata e E. najas (Sousa, 2011), seria razoavel esperar um possivel particionamento ou
estreitamento de nicho, levando a coexisténcia entre elas (Hutchinson, 1959; Connell, 1961;
Fridley et al., 2007), o que foi observado para alguns pontos amostrais deste estudo, onde ambas
espécies estavam presentes no mesmo local. Em contrapartida, diversos pontos amostrais
registraram apenas uma das duas espécies, 0 que pode sugerir o efeito de diferencas entre o
Otimo ambiental entre elas, devido as diferentes tolerancias fisoldgicas (Fridley et al., 2007)
observadas tanto em estudos observacionais (Sousa et al., 2009) quanto experimentais (Silveira,
2015; Silveira & Thomaz, 2015), ou até mesmo a exclusdo competitiva local entre elas
(Hutchinson, 1959; Connell, 1961; Fridley et al., 2007).

5 CONCLUSAO

Em sintese, foi demonstrado que praticamente os mesmos fatores abidticos explicam o
sucesso de uma macréfita submersa invasora em duas diferentes escalas espaciais (ampla e
restrita). Entretanto, é relevante salientar que a importancia das interagdes bidticas, representada
neste estudo por uma espécie nativa competidora, se altera com a escala. Assim, 0s dados
indicam que as escalas espaciais devem ser consideradas em modelos que tentam explicar o
sucesso de plantas invasoras. Destaca-se a necessidade de investigacOes futuras para verificar
com maior clareza os processos mais importantes que determinam as relages entre espécies

nativas e invasoras em diferentes escalas espaciais.
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