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Resistência biótica ou abiótica? A resposta de uma macrófita invasora 
 

 

RESUMO 

 

Os processos de invasão podem ser influenciados ou impedidos pela ação da resistência 

biótica oferecida por espécies nativas. Tal influencia pode ser potencializada pelo plantio a 

priori de indivíduos da espécie nativa. Objetivou-se analisar a resposta da macrófita invasora 

Hydrilla verticillata perante a resistência biótica (oferecida pela macrófita nativa Egeria 

najas) e a concentração de matéria orgânica. Por meio de um experimento fatorial cruzado tal 

resposta foi investigada, onde os indivíduos da espécie nativa foram plantados um mês antes 

do que os indivíduos da espécie invasora, para alcançar os efeitos prioritários. Para analisar os 

dados foram utilizados Modelos Lineares Generalizados (GLM) que testaram estatisticamente 

como os dois fatores influenciavam os traços biológicos da espécie invasora. Os resultados 

evidenciaram que todos os traços biológicos estudados, exceto razão raiz/ parte aérea, foram 

significativamente influenciados pelo tipo de sedimento e, sobretudo, pela resistência biótica. 

H. verticillata pode crescer em locais com alta concentração de matéria orgânica, no entanto a 

resistência biótica a priori reduz a sua biomassa. Tal constatação pode ser utilizada para 

programas de manejo dessa espécie invasora, bem como ser extrapolados para a prevenção de 

processos de invasão. 

 

Palavras-chave: Competição. Efeitos prioritários. Hydrilla verticillata. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

 

 

Biotic or abiotic resistance? The response of an invasive macrophyte 

 

 
ABSTRACT 

 
The invasion process can be influenced or prevented by the action of biotic resistance offered 

by native species. Such influence can be enhanced by priori planting of individual of native 

species. The present work aimed to analyze the response of the invasive macrophyte Hydrilla 

verticillata against biotic resistance (offered by the native macrophyte Egeria najas) and the 

concentration of organic matter. Through a cross-factorial experiment such a response was 

investigated, where individuals of the native species were planted one month earlier than the 

individuals of the invasive species to achieve the priority effects. To analyze the data were 

used GLM (generalized linear models), that statistically tested how the two factors of the 

present work influenced the biological traits of invasive species.  The results showed that all 

the biological traits studied, except root/ shoot ratio, were significantly influenced by 

sediment type and, above all, by biotic resistance. H. verticillata can grow in sites with high 

organic matter concentration, however, a priori biotic resistance reduces its biomass. This can 

be used for management programs of this invasive species, as well as being extrapolated for 

the prevention of invasion processes.  

 

Keywords: Competition. Priority effects. Hydrilla verticillata. 
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1 INTRODUÇÃO 

 

As ameaças oferecidas pelas espécies invasoras foram estudadas largamente nos 

últimos 50 anos (Elton, 1958; Pimm et al., 1995; Williamson and Fitter, 1996). Padrões e 

mecanismos utilizados pelas espécies invasoras para alcançar sucesso de estabelecimento em 

novos locais foram a base de vários estudos dessa área (Davis, 2009). Essas pesquisas 

resultaram em várias teorias sobre invasões, que demonstraram que o sucesso de espécies 

invasoras depende de fatores abióticos (Davis et al., 2000), bióticos (Elton, 1958) ou a 

interação entre os dois (Lockwood et al., 2005). 

As condições de um ecossistema que afetam o estabelecimento de uma invasora são 

agrupadas no conceito de susceptibilidade às invasões (“invasibility”) (Lonsdale, 1999). A 

susceptibilidade às invasões é influenciada por fatores abióticos ou bióticos (Levine and 

D’antonio, 1999). Alguns fatores abióticos são tão decisivos para o sucesso das invasões de 

plantas que respostas para um processo de invasão podem se alterar, de acordo com a 

intensidade desses fatores (Ehrenfeld, 2003; Huenneke et al., 1990). Uma variável que 

influencia a presença de macrófitas aquáticas, por exemplo, é o teor de matéria orgânica (MO) 

no sedimento  (Barko and Smart, 1986; Sousa et al., 2009). Em ambientes lênticos, a 

concentração de MO é em geral elevada em relação a ambientes lóticos, e com isso ela pode 

seleionar espécies desses locais (Ragonha and Takeda, 2014). 

A diversidade de espécies nativas é outro fator importante na resistência imposta sobre 

o estabelecimento de um invasor em vários ecossistemas (Levine and D’antonio, 1999; 

Michelan et al., 2013; Naeem et al., 2000). A resistência oferecida pela biota nativa, que em 

geral reduz a susceptibilidade à invasão, é conhecida como resistência biótica (RB) (Elton, 

1958). Essa RB pode ser oferecida por algumas interações biológicas, como por exemplo a 

herbivoria. Para as plantas, a herbivoria é um fator importante para descrever a estrutura de 

algumas comunidades (Carlsson et al., 2004; Johnson and Cushman, 2007). No entanto, 

segundo Gurevitch et al., (2011), a competição configura-se no principal fator biótico que 

confere RB às invasões vegetais. Sendo assim, esse fator pode ser decisivo para que espécies 

invasoras se estabeleçam em novos locais (Levine et al., 2004). 

Contudo, além dos fatores citados acima, a presença ou não de um competidor 

estabelecido anteriormente à chegada de propágulos de invasores pode influenciar a resposta 

da competição entre duas espécies vegetais (Connell et al., 1977; Young et al., 2001). A 



11 

 

 

 

presença de indivíduos desenvolvidos (efeitos prioritários) oferece uma pressão competitiva 

mais intensa sobre propágulos de invasores do que se as duas espécies competissem no 

mesmo estágio de vida (Chadwell and Engelhardt, 2008; De Meester et al., 2016). No entanto, 

esse padrão pode ser diferente para espécies invasoras (Kardol et al., 2013; Stuble et al., 2016; 

Young et al., 2014). Por exemplo, os efeitos prioritários podem exercer pouca influência sobre 

o sucesso de uma invasora caso, essa seja altamente competitiva ou caso os indivíduos da 

espécie nativa não estejam saudáveis o suficiente para competir com a invasora (Zefferman, 

2015). A maioria dos estudos para as respostas competitivas entre plantas, onde os efeitos 

prioritários foram foco dos trabalhos, procuraram desvendar esses padrões em plantas 

terrestres, sendo que plantas aquáticas têm sido pouco estudadas (Chadwell and Engelhardt, 

2008; Evangelista et al., 2016; Zefferman, 2015). 

Macrófitas aquáticas são conhecidas por fornecerem maior complexidade e 

estruturação na coluna d’água e oferecerem refúgio e alimento para diversos animais (Cunha 

et al., 2011). Na Planície de Inundação do Alto Rio Paraná (PIARP), é encontrada Hydrilla 

verticillata (L.f.) Royle, macrófita invasora que foi registrada na região pela primeira vez em 

2005 (Sousa et al., 2009). Oriunda da Ásia (Zhu et al., 2015), atualmente é amplamente 

distribuída pelo mundo. Estudos com H. verticillata focam na competição dessas plantas com 

outras macrófitas similares a ela (Hofstra et al., 1999; Mony et al., 2007) e também na 

diversidade encontrada nos locais invadidos (Schultz and Dibble, 2012). Os ecossistemas 

aquáticos da PIARP são também colonizados por Egeria najas (Planch), uma macrófita nativa 

que possui morfologia e habitat semelhante ao da H. verticillata. Essa nativa é conhecida por 

estar presente em diversas comunidades e influenciar os processos ecológicos desses locais 

(Bini et al., 2010; Cook and Urmi-König, 1984). Na PIARP é observado que alguns 

propágulos de H. verticillata alcançam lagoas, mas não conseguem se estabelecer nesses 

ambientes. É de conhecimento que nessas lagoas há a presença da E. najas e altos teores de 

matéria orgânica no sedimento (Silveira and Thomaz, 2015; Sousa et al., 2009), fatores esses 

que podem influenciar negativamente o sucesso da macrófita invasora nesses locais. 

Com base nos pressupostos acima, este estudo objetiva avaliar a interação dos efeitos 

denso-dependentes oferecidos por uma espécie competidora nativa estabelecida a priori e os 

aspectos abióticos do sedimento mediados pela qualidade da matéria orgânica, sobre o 

sucesso de colonização da invasora H. verticillata. Postulamos a hipótese de que o sucesso de 

colonização dessa macrófita invasora é negativamente afetado pela combinação dos efeitos 

denso-dependentes oferecidos por uma espécie competidora nativa estabelecida e por aspectos 
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abióticos do sedimento mediados pela quantidade de matéria orgânica acumulada. A predição 

decorrente dessa hipótese foi de que o crescimento de H. verticillata (medido pela sua 

biomassa) é negativamente afetado pelo aumento da densidade de E. najas e das 

concentrações de matéria orgânica no sedimento. 

 

2 MÉTODOS 

 

2.1 DELINEAMENTO 

 

Para investigar os efeitos da resistência biótica e da matéria orgânica do sedimento 

sobre a colonização de H. verticillata, um experimento fatorial cruzado foi realizado. Nesse 

experimento foram usados cinco níveis de densidade da nativa (ver abaixo) para criar um 

gradiente de biomassa (RB) para simular a resistência biótica e dois níveis para a 

concentração de matéria orgânica (MO) (alta e baixa concentração). Cruzando cada nível dos 

dois fatores, foram obtidos 10 tratamentos, que foram replicados oito vezes, totalizando 80 

unidades experimentais. A disposição das réplicas foi aleatorizada. O experimento foi 

conduzido na Base de pesquisas avançadas do Nupélia – UEM no município de Porto Rico – 

PR, de fevereiro a maio de 2016. 

As unidades experimentais eram mesocosmos (60 Litros com 50 cm de diâmetro), 

com camadas de 7 cm de sedimento e uma coluna d’água de 80 cm. O sedimento utilizado foi 

coletado em lagoas (alta concentração de MO) e na calha do rio (baixa concentração de MO). 

Ambos locais são reconhecidos por apresentarem as condições estabelecidas acima a respeito 

da matéria orgânica (Silveira and Thomaz, 2015; Sousa et al., 2009). Para evitar o 

crescimento de propágulos de outras espécies de macrófita, seus propágulos foram 

eliminados. A água utilizada no experimento foi coletada no Rio Paraná, que foi previamente 

filtrada (filtro de 20 µm) para reduzir o desenvolvimento de algas e outros organismos. 

Propágulos de algas que estavam contidos no sedimento utilizado não puderam ser 

removidos. Com o decorrer do experimento, alguns invertebrados de pequeno porte que se 

estabeleceram nos mesocosmos foram removidos. 

Os propágulos das macrófitas e o sedimento foram coletados nos locais que proveram 

base para a investigação do estudo, visando simular o máximo possível a situação encontrada 

in situ. Propágulos de H. verticillata foram coletadas na calha do rio, onde essa espécie se 

desenvolve com sucesso, comparativamente às lagoas, enquanto propágulos de E. najas foram 
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coletados em lagoas e ressacos da PIARP, onde essa espécie se desenvolve de forma mais 

intensa (Sousa et al., 2010). Foram utilizados somente propágulos saudáveis com meristema 

apical para ambas espécies. Todos os propágulos (15 cm de comprimento) foram lavados para 

remover o perifíton.  

Observações em campo mostraram que quando os propágulos de H. verticillata 

chegavam nas lagoas da planície, estes ecossistemas estavam colonizados por E. najas 

(observações D. Souza, S.M. Thomaz). De fato, lagoas são colonizadas somente por E. najas 

e embora H. verticillata inicie o crescimento, esta espécie não conseguem sucesso nesses 

ecossistemas e desaparece logo após o desenvolvimento de poucos ramos (Sousa et al., 2010). 

Assim, para simular a resistência biótica encontrada in situ, os propágulos de E. najas foram 

plantados a priori (um mês de antecedência da liberação dos propágulos de H. verticillata). 

Com isso, esse plantio inicial das macrófitas nativas permitiu alcançar condições similares as 

encontradas nas lagoas, onde a macrófita nativa coloniza o local a priori, aumentando a 

habilidade competitiva contra a macrófita invasora. A nativa foi plantada para alcançar um 

gradiente. Foram utilizadas as seguintes densidades: 0, 1, 3, 7 e 12 indivíduos por 

mesocosmo. Esse delineamento experimental (série aditiva; Gibson et al., 1999) favorece a 

avaliação de diversos fatores (luz, herbivoria, germinação, stress hídrico) sobre uma espécie 

focal (H. verticillata) associados aos efeitos de um gradiente crescente de densidade de uma 

espécie associada (E. najas) e vem sendo utilizada em alguns experimentos com H. 

verticillata (Jiang et al., 2008; Mony et al., 2007; Van et al., 1999). 

Três propágulos de H. verticillata medindo 15 cm foram liberados em cada unidade 

experimental. O experimento terminou após 60 dias, tempo suficiente para as macrófitas 

formarem dossel em alguns tratamentos. Ao longo deste período, foram medidos a 

temperatura, pH, concentração de oxigênio dissolvido e turbidez em intervalo de 20 dias. 

Amostras para aferir a concentração de nutrientes na água e amostras do sedimento para 

determinar concentração de matéria orgânica foram coletadas quando os propágulos de H. 

verticillata foram liberados e no final do experimento. Para análise de água e sedimento, 

foram coletadas amostras em três réplicas por tratamento, escolhidas aleatoriamente. As 

mesmas unidades experimentais foram amostradas no início e final do experimento. Amostras 

foram separadas e mantidas congeladas até o momento das análises. Para os nutrientes na 

água foi utilizada a técnica de determinação de N e P totais a partir de espectofotometria 

simultânea (Mackereth et al., 1978; Reis et al., 1980) e para a concentração de MO foi 
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determinada a partir da queima de 10 g de material seco em mufla a 560 ºC por quatro horas  

(Merriti and Cummins, 2002). 

 

2.2 AVALIAÇÃO DAS VARIÁVEIS RESPOSTAS 

 

A performance da espécie invasora foi analisada a partir do efeito de dois fatores sobre 

os seguintes traços biológicos: comprimento (cm), número de ramos laterais, biomassa seca 

total (g PS) e razão raiz/caule (g PS) de H. verticillata. Tanto para o comprimento quanto para 

os ramos laterais, todos os propágulos da invasora encontrados no final do experimento que 

estivessem enraizados, foram considerados na avaliação. Para isso foi considerada a média 

encontrada entre esses traços biológicos de acordo com o número de propágulos encontrados 

no final do experimento (que poderia variar de 0 a 3 propágulos). A biomassa seca da 

invasora e a razão raiz/caule para cada réplica foi somada como um todo, para representar 

esse traço biológico de cada réplica. O comprimento foi medido a partir de réguas graduadas, 

o número de ramos laterais foi medido a partir de contagem direta e a biomassa seca e razão 

raiz/caule foram conseguidas após secagem das plantas a 60º C durante 48 horas para alcançar 

um peso constante.  

 

2.3 ANÁLISES ESTATÍSTICAS 

 

Modelos lineares generalizados (GLM) foram utilizados para testar se o sucesso de 

colonização da macrófita invasora é negativamente afetado pela RB e se esse efeito é 

maximizado quando na presença de sedimentos com alta concentração de matéria orgânica. 

Os traços biológicos da invasora foram considerados como indicadores de sucesso. A 

resistência biótica foi medida pela biomassa da macrófita nativa. O tipo de sedimento em 

relação ao teor de MO, foi considerado como variável dummy. Tanto os efeitos únicos quanto 

à interação entre os fatores do experimento foram testados, de modo permitir testar se a 

resposta da invasora à resistência biótica é dependente do tipo de sedimento. A relação entre a 

variável resposta e as variáveis explanatórias foi modelada utilizando uma distribuição 

Gamma e uma função logarítmica de modo a considerar a super-dispersão e a linearização de 

tendências exponenciais (Lindsey, 1997). Pequenas constantes foram adicionadas às variáveis 
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respostas com o objetivo de eliminar valores iguais a zero, os quais são restritivos na 

modelagem Gamma (Smithson and Verkuilen, 2006).  

Para avaliar diferenças entre as variáveis limnológicas, foram realizados testes 

t utilizando as médias dos tratamentos de cada tipo de sedimento, para avaliar se havia 

diferenças entre eles. As análises do GLM foram realizadas no software R (R Core 

Team, 2015) e os testes t foram realizados no software Statistica 7 (Statsoft, 2005). As 

hipóteses foram aceitas considerando como nível de significância de 5% (α = 0,05). 

 

3 RESULTADOS 

 

Os fatores abióticos da água dos mesocosmos diferiram entre os tratamentos com 

sedimento de rio e da lagoa (Tabela 1). No entanto, a diferença encontrada para a 

porcentagem de matéria orgânica e a concentração de N e P totais da água era esperada, em 

função das maiores concentrações de nutrientes no sedimento orgânico. Os tratamentos com 

sedimento da lagoa apresentaram os maiores valores de turbidez (3,92 ± 2,02 NTU), pH 

(8,3±0,8), concentração de matéria orgânica (14±0,04 % g PS) concentração de P (29±12µg 

L
-1

) e N (723±116µg L
-1

) (Tabela 1). Entre todos parâmetros apenas a concentração de 

oxigênio e a temperatura dos dois tipos de sedimentos não apresentaram diferença 

significativa (Tabela 1). Essa diferença encontrada para a porcentagem de matéria orgânica e 

a concentração de N e P totais da água era esperada, em função das maiores concentrações de 

nutrientes no sedimento orgânico. 

 

 

Parâmetros 

Limnológicos 

Médias (DPs) 

Sed. Rio Sed. Lagoa Test-t 

(p) 

Concent. Oxig. 

dissolvido(mg/L) 

5,28±1,15 5,45±1,12 0,144 

Turbidez (NTU) 1,85±0,95 3,29±2,02 <0,001 

Temperatura (Cº) 24,80±3,94 24,83±4,003 0,960 

Ph 8,11±0,77 8,27±0,79 0,038 

MO% g OS 3±0,06 14±0,04 0,008 

[P] na água 9±2,4 29±12,2 <0,001 

[N] na água 613±60,2    723±116,3  0,003 

 

Tabela 1. Valores da medias e desvio-padrão das variáveis da água para os tratamentos de rio e lagoa (n=15 para 

cada tratamento). O valor de p menor do que 0,05 foi considerado significativo. 
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A biomassa seca total de H. verticillata foi significativamente afetada pelo tipo de 

sedimento, pela RB, mas não pela interação entre os dois fatores (Tabela 2). A biomassa H. 

verticillata foi maior no sedimento da lagoa, mas ela decresceu com o aumento da densidade 

de E. najas (Figura 1a). Esse decréscimo ocorreu na mesma intensidade no tratamento com 

sedimento da lagoa e no tratamento com sedimento do rio, conforme indicado pela falta de 

interação significativa entre os fatores tipo de sedimento e RB (Tabela 2; Figura 1a). 

O número de ramos laterais de H. verticillata foi significativamente afetado pelo tipo 

de sedimento, pela RB e houve interação entre os fatores (Tabela 2). Houve um decréscimo 

do número de ramos laterais com o aumento da biomassa de E. najas mas isso ocorreu 

somente nas plantas que cresceram no sedimento da lagoa (Figura 1b). O número de ramos 

laterais do sedimento do rio obteve um discreto aumento com o aumento da biomassa de E. 

najas (Figura 1b). As tendências contrárias entre os dois tipos de sedimento é confirmada, a 

partir da interação significativa entre os dois fatores estudados (Tabela 2; Figura 1b). 

O comprimento da invasora foi significativamente afetado pelo tipo de sedimento e 

pela RB, mas não houve interação significativa entre os dois fatores (Tabela 2). O 

comprimento foi maior no sedimento da lagoa, mas houve seu descréscimo conforme a 

biomassa de E. najas aumentou. No sedimento do rio a diminuição do comprimento foi menor 

do que comparada ao sedimento da lagoa (Figura 1c). 

A razão raiz/caule de H. verticillata não foi significativamente afetada pelos dois 

fatores do experimento e nem pela interação entre eles (Tabela 2). Apesar de não significativo 

os valores desse traço biológico mostraram uma maior alocação de recursos para a parte aérea 

da planta, pois a maioria dos valores para os dois sedimentos se mantiveram entre 0 e 1g PS. 

(Figura 1 d).  
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Figura 1 Atributos medidos de H. verticillata – massa seca total (g PS) (a); número de ramos laterais (b); 

comprimento (cm) (c) e razão raiz/caule (g PS) (d) nos diferentes tratamentos; com sedimento do rio (●) e 

sedimento da lagoa (□). 
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Atributos morfológicos EP t P 

Biomassa seca total    

Sedimento 0,3417 -3,969 <0,001 

Resistência biótica 0,1964 -5,130 <0,001 

SedimentoxResistência biótica 0,3581 1,947 0,055 

    

Ramos laterais    

Sedimento 0,2426 -5,154 <0,001 

Resistência biótica 0,1394 -2,772 <0,001 

SedimentoxResistência biótica 0,2542 2,569 0,01 

    

Comprimento    

Sedimento 0,2146 -6,149 <0,001 

Resistência biótica 0,1234 -4,218 <0,001 

SedimentoxResistência biótica 0,2249 1,741 0,08 

 

Razão raiz/caule 

Sedimento 

Resistência biótica 

SedimentoxResistência biótica 

 

 

0,5804 

0,3335 

0,6082 

 

 

 

-1,089 

-0,021 

1,565 

 

 

0,2795 

0,9831 

0,1218 

 

Tabela 2: Resultados do GLM para os efeitos do sedimento (rio e lagoa), RB (densidade de E. najas) e a 

interação entre eles, sobre a massa seca, número de ramos laterais, comprimento, razão raiz/caule de H. 

verticillata. Valores de p menores que 0,05 foram considerados como significantes. EP: Erro padrão; t: 

estatística do GLM; p: valor de significância.  

 

4 DISCUSSÃO 

 

O efeito da concentração de MO e a presença de RB foram significativos e a interação 

entre os dois fatores ocorreu somente para o número de ramos laterais de H. verticillata, 

corroborando nossa hipótese. Ademais, o plantio a priori dos indivíduos da espécie nativa, 

simulando o que ocorre nas lagoas da planície, pode ter potencializado o efeito da RB sobre a 

invasora, por ter oferecido resistência, em função da competição, frente à espécie invasora. Os 

resultados evidenciam que H. verticillata pode crescer nos ambientes lênticos, no entanto a 

RB a priori reduz a sua biomassa. Tal constatação pode ajudar a explicar o motivo para que 

ela não consiga invadir as lagoas. 

A biomassa seca de H. verticillata foi maior nos tratamentos com sedimento da lagoa 

do que no rio (Figura 1a), no entanto ela decresceu conforme a biomassa de E. najas 

aumentava em ambos os tipos de sedimento. Resultados experimentais evidenciaram que 

concentrações de MO variando entre 10 e 20% conseguem sustentar o crescimento de H. 

vericillata, mas seu crescimento torna-se reduzido após esse patamar (Silveira and Thomaz, 

2015). As concentrações de MO do sedimento da lagoa utilizadas neste trabalho (14% em 

média) encontram-se nessa faixa de variação, o que explica o maior crescimento de H. 
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verticillata nos tratamentos com sedimento da lagoa. Este fato pode ser explicado pela 

elevada disponibilidade de nutrientes que sedimentos com alta concentração de MO possuem 

em relação a sedimentos com baixa concentração (Squires and Lesack, 2003). Esse aporte de 

nutrientes é responsável pelo forte crescimento de macrófitas (Carling et al., 2013; Hussner et 

al., 2009; Rattray et al., 1991). No entanto, é de conhecimento que H. verticillata possui como 

estratégia de crescimento, um baixo aumento em sua biomassa, direcionando energia para o 

alongamento dos caules (estiolamento), o que propicia alcançar camadas superficiais da 

coluna d’água dessa forma ela consegue um acesso à luz solar mais eficiente (Silveira et al., 

2009).  

Apesar de a disponibilidade de nutrientes para o crescimento de a espécie invasora ter 

sido suficiente, especialmente no tratamento da lagoa, a presença de RB diminuiu o 

crescimento da invasora e esse efeito é denso-dependente. De fato, embora H. verticillata 

tenha sido capaz de se estabelecer diante de reduzida densidade da E. najas, a invasora foi 

praticamente suprimida em elevadas densidades da nativa, especialmente no tratamento com 

sedimento da lagoa. Esse fato pode ter sido exacerbado pela presença a priori da competidora 

nativa, pois quando H. verticillata cresce conjuntamente com espécies nativas ela apresenta 

um efeito competitivo superior em condições favoráveis de luz ou nutrientes (Mony et al., 

2007) encontraram resultados similares ao nosso mostrando que experimentos entre 

macrófitas nativas e invasoras utilizando as nativas a priori, podem ser utilizadas como 

estratégias de manejo para macrófitas invasoras. Porém, deve-se enfatizar que os efeitos da 

RB demonstrados neste estudo nem sempre são observados para H. verticillata, que em 

algumas situações alcança sucesso de colonização mesmo na presença de elevadas densidades 

de nativas. Um experimento recente usando a espécie nativa rasteira Echinodorus tenellus 

como fonte de resistência biótica demonstrou que H. verticillata alcançou o mesmo grau de 

sucesso independente da presença ou ausência da espécie nativa (Louback, dados não 

publicados). As diferenças entre os resultados de ambos os experimentos podem ser 

explicadas pelo tipo biológico das nativas, pois E. najas (usada neste estudo) forma dossel, 

assim como H. verticillata, enquanto E. tenellus é uma espécie rasteira que assim, oferece 

menor resistência à invasão. 

O comprimento de H. verticillata demonstrou uma tendência similar a sua biomassa, 

ou seja, diminuiu com a elevação da biomassa de E. najas nos dois tipos de sedimento. Em 

ambientes lênticos a turbidez é mais alta, reduzindo a disponibilidade de luz para as 
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macrófitas aquáticas submersas (Engel and Nichols, 1994; Goldsborough  and Kemp, 1988). 

No entanto, tais espécies apresentam um alongamento de seus ramos para alcançar níveis 

superiores da coluna d’água, resultando na formação de dosséis (Hofstra et al., 1999; Silveira 

et al., 2009; Zhang et al., 2013). O crescimento em comprimento pode ter sido resultado da 

maior disponibilidade de nutrientes e maior turbidez no sedimento da lagoa (Tabela 1). Esse 

maior crescimento é resultado da produção de tecidos fotossintéticos que fornecem um aporte 

maior de carboidratos que podem ser alocados para o crescimento de outras partes da planta 

(raízes para aumentar a absorção de nutrientes) (Cao et al., 2012; Silveira et al., 2009). Apesar 

disso, a competição com a espécie nativa pode ter diminuído a quantidade de nutrientes do 

sedimento e com isso H. verticillata, não conseguiu alcançar resultados expressivos ou 

ocorreu um possível sombreamento por parte da nativa sobre a invasora, o que não 

possibilitou seu alongamento. Assim, quando ocorre em elevada densidade, fica evidente que 

a espécie nativa não somente reduz o crescimento em biomassa, mas também, reduz o 

alongamento da exótica, ambos contribuindo para seu menor sucesso. 

O número de ramos laterais mostrou tendências contrárias entre os dois tipos de 

sedimentos. No sedimento da lagoa o número de ramos laterais decresceu com o aumento da 

biomassa de E. najas, enquanto no sedimento do rio ocorreu o oposto. Li et al., (2015) 

encontraram resultados similares trabalhando com macrófitas provenientes de sedimentos do 

rio e lagoa. Em ambientes com alta disponibilidade de recursos a produção de novos ramos é 

maior do que quando os recursos estão escassos (Bonser and Aarssen, 2003). Alocar energia 

para a produção de novos ramos remete a uma estratégia de dispersão para H. verticillata, 

pois novos ramos podem se desprender dos ramos principais a partir da ação do fluxo da água 

e alcançar novos ambientes que podem ser colonizados por esses ramos (Zhang et al., 2013). 

A dispersão pode ser resultado da estratégia de crescimento da invasora, no qual além de ter o 

crescimento em comprimento, também produz novos ramos laterais, que por sua vez forma 

dosséis. Por outro lado, quando os recursos estão limitados ou a competição é mais intensa, há 

menor produção de novos ramos laterais por H. verticillata e o seu crescimento é bem afetado 

(Figura 1b), o que e corroborado por outros trabalhos (Silveira and Thomaz, 2015; Van et al., 

1999). 

A razão raiz/caule não apresentou diferença significativa entre os tratamentos e os 

fatores não tiveram influencia sobre esse parâmetro. No entanto, a grande maioria dos valores 

para esse traço se mantiveram entre 0 e 1 gramas de peso seco (Figura 1d), independente do 

sedimento utilizado. Isso implica numa alocação maior de recursos para a parte aérea da 
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planta, indicando maior alocação de recursos em busca de luz por H. verticillata. Tal 

estratégia pode ser uma forma de diminuir a intensidade competitiva de E. najas (Van et al., 

1999). A maior alocação de biomassa para as partes aéreas na invasora também pode ser 

resultado indireto do tipo de sedimento utilizado. No sedimento da lagoa, com uma 

quantidade maior de nutrientes, não houve necessidade de H. verticillata desenvolver mais 

raízes para aumentar sua absorção liberando recursos para o crescimento da parte aérea. No 

sedimento do rio, com a baixa quantidade de nutrientes, não foram oferecidas condições 

necessárias para que H. verticillata crescesse o bastante para evidenciar uma estratégia de 

crescimento.   

Os efeitos prioritários foram utilizados para similar condições encontradas em 

ambientes lênticos da PIARP. Sobretudo, também foi aliada a combinação de um fator 

ambiental (concentração de MO) com um biótico (RB) junto aos efeitos prioritários. A 

presença de um competidor estabelecido pode alterar a resposta do estabelecimento de 

espécies invasoras  (Young et al., 2016). Wainwright et al., (2012), encontraram que o plantio 

antecipado do competidor nativo antes da invasora ou até mesmo a presença de um fator 

ambiental que favoreça a nativa (chuvas), diminuiu o sucesso de estabelecimento da invasora. 

Possivelmente a presença antecipada do nativo, desempenha um gasto dos recursos 

(nutrientes e espaço) no local. A presença de ótimas concentrações de MO, possibilitou o 

crescimento da macrófita nativa e aumentou seu poder competitivo. Tal crescimento implicou 

na diminuição dos valores dos traços biológicos da macrófita invasora (sobretudo no número 

de ramos laterais). Com isso a RB pode ter um efeito ainda mais forte sobre o estabelecimento 

de espécies invasoras se forem aliados ao plantio prévio. 

 

4.1 CONCLUSÃO 

 

Compreender os mecanismos que regem o sucesso de espécies invasoras é de grande 

importância para o manejo correto dessas espécies. Evidenciou-se alguns fatores importantes 

para o insucesso no estabelecimento da macrófita invasora H. verticillata. Os ambientes 

lênticos que apresentam concentrações moderadas de matéria orgânica no sedimento são 

propícios para o crescimento de H. verticillata, conforme evidenciado pelos resultados de 

nosso experimento. Porém, os efeitos prioritários oferecidos por uma espécie nativa, 

especialmente quando a mesma se encontra em elevada densidade, parece ser o fator decisivo 

para o não estabelecimento da macrófita invasora em ambientes lênticos. No entanto, com a 
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grande gama de diversos outros fatores bióticos (p. ex., herbivoria) e abióticos (p. ex., 

radiação sub-aquática) que podem influenciar o processo de invasão, mais estudos devem ser 

realizados para fortalecer os argumentos apresentados neste trabalho. Contudo, a utilização de 

espécies nativas, deve ser empregada em projetos de manejo de H. verticillata. A abordagem 

dos efeitos prioritários nesse trabalho mostra como ela pode ser aliada aos trabalhos com 

espécies invasoras para explicar alguns insucessos de processos de invasão e também, novas 

técnicas que podem ser empregadas para o manejo de tais espécies (Young et al., 2016). O 

uso de experimentos que manipulem conjuntamente efeitos prioritários e outros fatores 

bióticos e abióticos certamente ampliará o conhecimento sobre os processos de invasão e 

sobre as possibilidades de reduzir o sucesso de macrófitas invasoras. 
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