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Mecanismos associados aos padrões de distribuição de peixes não 

nativos em reservatórios neotropicais 
 

RESUMO 

Os ecossistemas fluviais estão entre os mais alterados pela atividade humana, e entre os 

fatores relacionados às essas alterações destacam-se as alterações hidrológicas e as 

invasões de espécies não nativas. Nesse contexto, investigaram-se os mecanismos 

relacionados aos padrões de distribuição de espécies não nativas de peixes em 76 

reservatórios distribuídos na bacia do rio Paraná. Mais especificamente foram testadas 

as hipóteses de aceitação biótica, resistência biótica, atividade humana, conectividade e 

distância da fonte doadora de propágulos, e características de história de vida nos 

padrões espaciais de riqueza e distribuição de espécies de peixes não nativas. Os dados 

com a distribuição das espécies de peixes foram obtidos através de compilação de listas 

de espécies. Da mesma forma, as variáveis explanatórias foram obtidas da literatura e de 

bancos de dados eletrônicos. As variáveis explanatórias compiladas quantificaram a 

variação ambiental local e regional dos reservatórios e foram selecionadas para 

representar as hipóteses iniciais do estudo. Para quantificar os efeitos independentes das 

variáveis explanatórias na variação da riqueza de espécies não nativas foi aplicado um 

modelo de partição hierárquica. Para avaliar os tipos das relações entre as variáveis 

explanatórias e riqueza de espécies não nativas foram aplicados modelos lineares 

generalizados. Para avaliar a relação entre características de história de vida das 

espécies não nativas e suas distribuições espaciais, primeiramente foi calculada uma 

análise de coordenadas principais. Em seguida, os escores das coordenadas principais 

foram correlacionados com a frequência relativa das espécies nos reservatórios. Os 

resultados do estudo demonstraram que a riqueza de espécies não nativas de peixes nos 

reservatórios da bacia do Paraná foi associada principalmente à riqueza de espécies 

nativas, conectividade e distância doadora de propágulos, e características físicas e 

geográficas dos reservatórios. Adicionalmente, espécies com características oportunistas 

foram mais frequentes nos reservatórios analisados. Tais resultados sugerem que 

mecanismos de aceitação biótica, limitação de dispersão e adaptações espécie-

específicas podem ser importantes determinantes do estabelecimento de espécies não 

nativas em reservatórios da bacia do Paraná. 

 

Palavras-chave: Invasões biológicas. Hipótese de resistência biótica. Hipótese de 

aceitação biótica. Hipótese de atividade humana. Processo neutro. 

Nicho ecológico. 

 

 

  

 

 

 

 

 

 



11 

 

Mechanisms associated with non-native fish distribution patterns in 

Neotropical reservoirs 
 

ABSTRACT 

 

Freshwater ecosystems are among the most affected by human activity, and the factors 

related to these changes are hydrological alterations and biological invasions. In this 

context, we investigated the mechanisms related to the patterns of non-native fish 

distribution in 76 reservoirs located in the Paraná River basin. Specifically, the relative 

importance of biotic acceptance, biotic resistance, human activity hypotheses, 

connectivity and distance from donor source of propagules, and life history 

characteristics to the patterns of non-native richness and distribution were tested. The 

information on the distribution of fish species were obtained from compilations. 

Likewise, the explanatory variables were obtained from literature and electronic 

databases. The explanatory variables were used to quantify the environmental variation 

of reservoirs in the local and regional scales and were selected to represent the initial 

hypotheses of the study. A hierarchical partitioning model was used to quantify the 

independent effects of explanatory variables on the variation of non-native species 

richness. To assess the types of relationships between explanatory variables and non-

native species richness were applied a generalized linear model. To evaluate the 

relationship between life history characteristics of non-native species and their spatial 

distributions, we first calculated a principal coordinate analysis. Then, the principal 

coordinate scores were correlated with the non-native species relative frequency 

considering 64 reservoirs. The results demonstrated that the non-native fish richness in 

the Paraná Basin reservoirs was mainly associated with native species richness, 

connectivity and distance from donor propagules, and reservoirs physical and 

geographical characteristics. Additionally, species with opportunistic strategy were 

more common in the reservoirs analyzed. These results suggest that mechanisms of 

biotic acceptance, dispersal limitation and species-specific adaptations may be 

important determinants of the establishment of non-native species in reservoirs of the 

Paraná Basin. 

 

Keywords: Biological invasions. Biotic resistance hypothesis. Biotic acceptance 

hypothesis. Human activity hypothesis. Neutral process. Ecological niche. 
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1 INTRODUÇÃO GERAL  

 Desde a profética frase redigida por Charles Elton “Não devemos nos enganar, 

estamos presenciando uma das maiores convulsões na fauna e flora mundiais” 
*
 em sua 

obra seminal intitulada “The Ecology of Invasions by Animals and Plants” (1958), 

presenciamos o desenrolar do fenômeno de globalização que, além de ter aumentado o 

intercâmbio de produtos e organismos entre países, conectou praticamente todas as 

regiões do globo. Com isso, o número de organismos introduzidos em locais onde não 

ocorriam historicamente tem aumentado preocupantemente. Por exemplo, em escala 

local, a taxa de invasão passou de uma espécie (1851-1960) para três novas invasoras a 

cada ano (1961-1995) na baía de São Francisco (EUA; Cohen et al. 1995). Em escala 

regional, o número de espécies de peixes introduzidos nos Estados Unidos aumentou de 

67 para 488 espécies, no período compreendido entre 1850 e 1996. Alguns países, como 

a Nova Zelândia, apresentam mesma proporção de espécies de plantas nativas e não 

nativas estabelecidas (Richardson 2011). Esses e outros exemplos nos indicam que 

Elton (1958) estava correto, embora atualmente a situação da fauna e flora globais esteja 

sobremaneira mais comprometida com as invasões biológicas do que no período 

observado por Elton, quando ainda existiam regiões isoladas, em termos geográficos e 

culturais (Warren e Kieffer 2010). 

 A despeito do que Elton profetizou para a época (década de 1950), atualmente se 

discute a existência de uma crise na biodiversidade global (Olson et al. 2002), 

evidenciada pelo aumento das taxas de extinção de espécies nativas e ameaçadas de 

extinção (Pimm et al. 1995). Os principais fatores relacionados a esse declínio de 

espécies nativas são as alterações nos habitats e as introduções de espécies (Clavero e 

García-Berthou 2005; Didham et al. 2007). Nessa ótica, quando se comparam os 

diversos ecossistemas globais, os ecossistemas fluviais apresentam a situação mais 

crítica, pois são os mais alterados pela atividade humana, apresentam as maiores taxas 

de extinção e de introdução de espécies (Ricciardi e Rasmussen 1999, Cohen 2002). Os 

barramentos e reservatórios, empreendimentos extremamente comuns na paisagem 

mundial, representam a principal fonte de alteração nos ecossistemas fluviais. Além 

disso, estudos recentes tem apontado outro provável papel negativo dos reservatórios, a 

facilitação à introdução e estabelecimento de espécies não nativas (Havel et al. 2005, 

* Traduzido livremente de “We must make no mistake, we are seeing one of the great historical convulsions in the world’s  

fauna and flora”. 



16 

 

Johnson et al. 2008). Ainda, os reservatórios parecem facilitar a dispersão de espécies 

não nativas para outros reservatórios ou regiões da bacia hidrográfica, mecanismo esse 

denominado “trampolim ecológico”.   

 Para o grupo dos peixes, o sucesso na invasão de uma espécie não nativa tem 

sido associado às características do ambiente e às biológicas. A riqueza de espécies não 

nativa tem sido correlacionada a locais modificados pela atividade humana, que se 

caracterizam por maior variabilidade temporal e espacial nas condições ambientais, 

mais produtivos e com interações bióticas mais fracas (Havel et al. 2005, Johnson et al. 

2008). Entre as características biológicas associadas ao sucesso em diversas etapas de 

invasão podem-se citar as descritoras dos padrões de história de vida (Moyle e 

Marchetti 2006, Ribeiro et al. 2007, Vila-Gispert et al. 2005). A compreensão da 

influência das características ambientais e biológicas no processo de invasão em 

ambientes alterados pode representar uma importante ferramenta preditiva, no sentido 

de indicar locais e espécies com potencial para colonizar novos ambientes. 

 Em síntese, a influência das características ambientais e biológicas no processo 

de invasão tem sido sumarizada em três hipóteses: resistência biótica, a qual prediz que 

comunidades mais diversas apresentarão menor riqueza de espécies não nativas; 

aceitação biótica, que prediz que locais mais favoráveis podem abrigar maior 

diversidade nativa e não nativa; e atividade humana, a qual prediz que locais mais 

próximos a centros urbanos ou regiões em desenvolvimento econômico apresentarão 

maior riqueza de espécies não nativas. Ainda, a riqueza não nativa pode ser relacionada 

à estrutura espacial, descrita pela hipótese de dispersão, a qual prediz que locais mais 

próximos e conectados à fonte doadora de propágulos apresentarão maior riqueza de 

espécies não nativa. Todas essas hipóteses podem ser sintetizadas em dois processos 

estruturadores de comunidades, processo neutro e de nicho ecológico. As três primeiras 

hipóteses, por considerar a importância das características funcionais das espécies, e a 

relação dessas ao ambiente na colonização, representam os processos de nicho, ao passo 

que a hipótese de dispersão, por considerar as espécies ecologicamente equivalentes, 

com riqueza associada apenas à proximidade de uma fonte doadora, descreve o processo 

neutro (Friedley et al. 2007). A avaliação concomitante dessas hipóteses pode contribuir 

não somente para o avanço na ecologia da invasão, mas na compreensão de processos 

estruturadores de comunidades em geral. 
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 Diante desse contexto e da necessidade de estudos nos ecossistemas fluviais 

neotropicais, principalmente na bacia do alto rio Paraná, que se justifica pela elevada 

diversidade da fauna de peixes, porém, ameaçada por inúmeras barragens e espécies não 

nativas, esta tese foi elaborada com o intuito de investigar os mecanismos relacionados 

à riqueza de espécies de peixes não nativos em reservatórios dessa ecorregião. 

Especificamente, no primeiro capítulo intitulado “Contrastando padrões de riqueza de 

espécies não nativas em reservatórios neotropicais com hipóteses de invasão” foram 

testadas a relação e a contribuição individual das hipóteses de resistência biótica, 

aceitação biótica e atividade humana nos padrões de distribuição da riqueza de espécies 

de peixes não nativas em 76 reservatórios da ecorregião do alto rio Paraná e rio Iguaçu. 

No segundo capítulo, intitulado “Hit the Road Jack: importância da distância da fonte, 

conectividade e estratégias de história de vida na colonização de peixes não nativos em 

reservatórios neotropicais” o processo de colonização de reservatórios do alto rio Paraná 

por espécies provenientes apenas do baixo Paraná foi investigado, considerando o 

reservatório de Itaipu como fonte dispersora de propágulos, uma vez que ele interligou a 

ictiofauna de duas ecorregiões (alto e baixo Paraná) em decorrência da eliminação do 

complexo de Sete Quedas, o qual constituía um importante filtro geográfico, e por 

sistemas de transposição de peixes (Júlio Jr et al. 2009). Nesse capítulo, foram avaliadas 

a relação e contribuição de processos neutros (descritos pela conectividade e distância 

da fonte doadora de propágulos) e de nicho ecológico (dimensão ambiental e biológica) 

na variação na riqueza e frequência de ocorrência de espécies não nativas provenientes 

do baixo Paraná em 62 reservatórios do alto rio Paraná.  
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2 CONTRASTANDO PADRÕES DE RIQUEZA DE ESPÉCIES NÃO NATIVAS 

EM RESERVATÓRIOS NEOTROPICAIS COM HIPÓTESES DE INVASÃO  

RESUMO 

Reservatórios tendem a apresentar maior suceptibilidade às invasões biológicas quando 

comparados a outros ecossistemas aquáticos. Entretanto, esse tema é ainda pobremente 

discutido, particularmente para reservatórios neotropicais. Nesse contexto, os objetivos 

desse estudo foram avaliar as relações entre os padrões de riqueza de espécies não 

nativas e variáveis ambientais locais, regionais e indicadores da atividade humana em 

76 reservatórios distribuídos nas ecorregiões do alto rio Paraná e rio Iguaçu, Brasil. 

Mais especificamente, foi avaliada a influência relativa das hipóteses de resistência 

biótica, aceitação biótica e atividade humana nos padrões de riqueza de espécies não 

nativas de peixes em reservatórios. Essas hipóteses foram selecionadas com o intuito de 

descrever os fatores relacionados à suceptibilidade desses reservatórios às invasões por 

espécies não nativas. A riqueza de espécies não nativas nos reservatórios foi utilizada 

como indicadora do grau de suceptibilidade dos reservatórios, de forma que 

reservatórios com maior riqueza não nativa foram considerados mais susceptíveis às 

invasões.  A riqueza de cada reservatório foi estimada através da compilação de listas de 

espécies de estudos científicos e técnicos, além de registros de museus zoológicos. A 

influência da resistência biótica foi avaliada através da relação negativa entre a riqueza 

de espécies não nativas e nativas. Para representar a hipótese de aceitação biótica foram 

obtidas de cada reservatório as variáveis: riqueza de espécies nativas, área alagada, 

altitude, precipitação média anual, temperatura média anual do ar e produtividade 

primária líquida terrestre (do entorno). A influência da atividade humana foi 

quantificada através das variáveis: densidade demográfica humana, população urbana 

total, e produto interno bruto das regiões onde os reservatórios estiveram localizados. 

Para avaliar a relação entre a riqueza de espécies não nativas e as variáveis 

explanatórias foi utilizado um modelo linear generalizado. A contribuição independente 

de cada variável explanatória foi quantificada através de um modelo de partição 

hierárquica. A importância de cada hipótese que descreveu a suceptibilidade à invasão 

foi calculada somando os valores de contribuição independente das variáveis 

explanatórias. Os resultados do trabalho demonstraram que os reservatórios das duas 

ecorregiões estudadas apresentaram elevado número de espécies não nativas, o qual foi 

influenciado pela presença de espécies provenientes do baixo rio Paraná. A riqueza de 

espécies não nativas foi correlacionada positivamente à riqueza de espécies nativas, à 

área dos reservatórios e à densidade demográfica humana, e negativamente à altitude, 

precipitação média anual e produtividade primária líquida do entorno dos reservatórios. 

Dentre as hipóteses testadas, o conjunto de variáveis descritoras da hipótese de 

aceitação biótica foi mais importante na explicação da variação da riqueza de espécies 

não nativas, seguido da hipótese de atividade humana. Em concordância com outros 

estudos em regiões temperadas, a suceptibilidade à invasão nos reservatórios da bacia 

do Paraná foi determinada principalmente por fatores relacionados à heterogeneidade 

ambiental (área e altitude), e secundariamente pela atividade humana. Considerando que 

os reservatórios da bacia são caracterizados por grandes áreas alagadas, e situados em 

uma região em desenvolvimento econômico, são esperados cenários de aumento nas 

taxas de introdução de peixes nesses ecossistemas. 

Palavras-chave: Invasão. Aceitação biótica. Resistência biótica. Atividade humana. 

Bacia do rio Paraná. 
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Contrasting patterns of non-native fish richness in Neotropical reservoirs with 

invasion hypotheses   

ABSTRACT 

Reservoirs present higher invasibility compared with other aquatic ecosystems. 

However, this issue is poorly discussed, particularly for Neotropical reservoirs. In this 

context, the objectives of this study were to evaluate the relationship between patterns 

of non-native species richness and local and regional environmental and human activity-

related variables in 76 reservoirs distributed in two ecoregions (upper Paraná River and 

Iguaçu River), Brazil. Specifically, the relative influence of factors related to the 

hypotheses of biotic resistance, biotic acceptance, and human activity in the invasibility 

of these reservoirs were assessed. These hypotheses were selected in order to describe 

the factors related to the invasibility of these reservoirs by non-native fish species. The 

richness of non-native species in the reservoirs was used as an indicator of the degree of 

reservoir invasibility, so that reservoirs with greater non-native richness were 

considered more susceptible to invasion. The richness of each reservoir was obtained 

from the available literature, technical reports, and zoological museums records. The 

influence of biotic resistance hypothesis was evaluated with a negative relationship 

between non-native and native richness. For each reservoir, to represent the influence of 

the biotic acceptance hypothesis we used the variables: native species richness, reservoir 

area, altitude, mean annual precipitation, mean annual air temperature, and terrestrial 

net primary productivity. The influence of human activity hypothesis was measured 

using the variables: human population density, urban population, and gross domestic 

product of the nearest town to the reservoir. To evaluate the relationship between non-

native species richness and all explanatory variables, we used a generalized linear 

model. The independent contribution of each explanatory variable was quantified using 

a hierarchical partitioning model. The importance of each invasibility hypothesis was 

calculated by adding the independent contribution of explanatory variables used to 

describe the three hypotheses. The results showed that the reservoirs of the two 

ecoregions registered a high number of non-native species, which was influenced by 

fish species from the lower Paraná River. Non-native fish richness was positively 

correlated to the native species richness, to the area of the reservoirs and to human 

population density, and negatively to altitude, annual mean precipitation and net 

primary productivity of the reservoirs. Among the hypotheses tested, the set of variables 

related to the biotic acceptance hypothesis was important in explaining the variation of 

non-native species richness, followed by the human activity hypothesis. In agreement 

with other studies conducted in temperate regions, the invasibility of reservoirs of the 

two ecoregions was mainly determined by environmental factors related to 

environmental heterogeneity (reservoir area e altitude). Considering that these reservoirs 

are characterized by large impounded area, and located in an economical developing 

region, scenarios of increased rates of introduction of fish in these ecosystems are 

expected. 

Keywords: Invasion. Biotic resistance hypothesis. Biotic acceptance hypothesis. Human 

activity hypothesis. Paraná River Basin. 
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2.1 INTRODUÇÃO 

A introdução de espécies não nativas tem representado um dos principais 

componentes antrópicos que ameaçam a biodiversidade aquática global (Dudgeon et al. 

2006, Strayer e Dudgeon 2010, Vorosmarty et al. 2011). Os aumentos da demanda 

humana associada ao crescimento populacional e o de relações comerciais e econômicas 

globalizadas, têm acelerado as taxas de invasão biológica em diferentes escalas 

espaciais e temporais (Cohen e Carlton 1998, Jeschke e Strayer 2005). Como resultado 

dessa expansão, espécies não nativas têm produzido diversos impactos em diferentes 

níveis de organização ecológicos (Cucherousset e Olden 2011), além de prejuízos 

econômicos (Pimentel et al. 2000, Pimentel et al. 2005) e ameaças à saúde humana 

(Poulin et al. 2011). Assim, a determinação de fatores que tornam ecossistemas mais 

susceptíveis a introdução de espécies constitui uma informação fundamental para 

elaboração de avaliações de risco e medidas de prevenção de novas invasões (Davis et 

al. 2005, Fridley et al. 2007). 

A suceptibilidade de um ecossistema às invasões por espécies não nativas tem 

sido relacionada a um conjunto de mecanismos ambientais e antrópicos, os quais podem 

ser sintetizados em três hipóteses centrais: a resistência biótica, a aceitação biótica e a 

influência da atividade humana (Leprieur et al. 2008, Lapointe et al. 2012). De acordo 

com as predições da hipótese de resistência biótica, comunidades menos diversas 

apresentariam maior número de espécies não nativas em comparação à comunidades 

mais diversas, pois é esperado que comunidades mais diversas apresentem maior 

resistência ao ingresso de novas espécies por competição (Elton 1958; Kennedy et al. 

2002). Por outro lado, a hipótese de aceitação biótica prediz que ecossistemas que 

apresentam condições ambientais mais favoráveis oferecem oportunidades de 

colonização para espécies nativas e não nativas, de forma que a diversidade de ambos os 

grupos covariam com gradientes ambientais (Stohlgren et al. 2006, Fridley et al. 2007). 

Por fim, a hipótese de atividade humana prediz que ecossistemas alterados 

antropogenicamente ou com maior pressão de propágulos facilitam a colonização e o 

estabelecimento de espécies não nativas (Taylor e Irwin 2004, Leprieur et al. 2008). 

Dessa forma, é esperada uma relação positiva entre riqueza de espécies não nativas e 

variáveis descritoras de pressão de propágulo e alterações nos hábitats, como densidade 

populacional humana e produto interno bruto (Leprieur et al. 2008). A importância 
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relativa de cada uma dessas hipóteses pode variar conforme a escala espacial do estudo. 

Por exemplo, para peixes, a atividade humana tem elevado as taxas de introdução de 

espécies em escalas espaciais amplas (Leprieur et al. 2008, Blanchet et al. 2009). 

Entretanto, em escalas espaciais relativamente menores, os mecanismos associados à 

hipótese de aceitação biótica têm sido mais importantes que a atividade humana (Gido 

et al. 2004).  

Reservatórios são ecossistemas artificiais comuns nas paisagens de ecossistemas 

fluviais temperados e tropicais (Dudgeon 2000, Pringle et al. 2000, Agostinho et al. 

2005). Além de produzir severos impactos na dinâmica fluvial e alterar profundamente 

a estrutura das comunidades biológicas e o funcionamento dos ecossistemas 

(Hoeinghaus et al. 2008, Hoeinghaus et al. 2009), estudos mais recentes têm 

demonstrado que reservatórios apresentam maior suceptibilidade às invasões do que 

outros ecossistemas aquáticos (Marchetti et al. 2004, Johnson et al. 2008, Clavero e 

Hermoso 2010). Entretanto, poucos estudos têm investigado as variáveis relacionadas à 

maior suceptibilidade de reservatórios, particularmente na região neotropical. Essa 

lacuna regional é preocupante porque as taxas de introdução em ecossistemas 

neotropicais podem ser elevadas (Leprieur et al. 2008) e introduções de espécies em 

reservatórios neotropicais tem produzido impactos na diversidade local (Pelicice e 

Agostinho 2009; Menezes et al. 2011) e alterações na função e serviços dos 

ecossistemas (Menezes et al. 2010, Attayde et al. 2011).  

No presente estudo foi avaliada a influência de fatores ambientais locais, 

regionais e de atividade humana nos padrões espaciais de riqueza de espécies não 

nativas em 76 reservatórios brasileiros distribuídos nas ecorregiões do alto rio Paraná e 

rio Iguaçu. Pela abrangência espacial (latitudinal, longitudinal e altitudinal), os 

reservatórios apresentam acentuados gradientes de variação ambiental e antrópica, 

representando um conjunto de dados relevantes para a compreensão de fatores 

associados à suceptibilidade de reservatórios às invasões de espécies de peixes. Nesse 

contexto, os objetivos principais desse estudo foram: 1) descrever os padrões gerais de 

composição e riqueza de espécies não nativas nos reservatórios analisados; 2) avaliar a 

relação entre a riqueza de espécies não nativas dos reservatórios e as variáveis que 

representam as hipóteses de suceptibilidade em reservatórios (hipóteses de resistência 

biótica, aceitação biótica e atividade humana) e; 3) quantificar a importância relativa de 
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cada hipótese de suceptibilidade (resistência biótica, aceitação biótica e atividade 

humana) na explicação da riqueza de espécies de peixes não nativas nos 76 

reservatórios considerados.  

 

2.2 MÉTODOS 

2.2.1 Área de estudo 

 A bacia do rio Paraná possui área de drenagem de 28 x 10
6
 km, sendo 

considerada a segunda maior bacia de drenagem da América do Sul. A bacia é 

intensamente regulada por barragens destinadas principalmente para geração de energia 

elétrica e abastecimento, sendo considerada uma das mais barradas da América do Sul 

(Agostinho et al. 2007). Em levantamentos mais recentes foram registrados 146 

reservatórios de grande porte (> que 20 km
2
), os quais alagam uma área de 

aproximadamente 16700 km
2
 (≈ 50% da área represada no país) e geram 70% da 

energia elétrica nacional (Agostinho et al. 2007). Para o presente estudo, foram 

utilizadas informações provenientes de 76 reservatórios pertencentes a duas ecorregiões 

hídricas (alto rio Paraná e rio Iguaçu), distribuídos em oito sub-bacias hidrográficas 

(Iguaçu, Piquiri, Ivaí, Paranapanema, Tietê, Grande, Paranaíba e Corumbá), incluindo 

aqueles situados na calha principal do rio Paraná, a montante do reservatório de Itaipu. 

  

2.2.2 Banco de Dados 

A composição e a riqueza de espécies total (nativas e não nativas) de espécies de 

peixes de água doce de cada reservatório foram estimadas através da compilação de 

listas de espécies obtidas a partir de artigos científicos, livros, teses, dissertações e 

relatórios técnicos (APÊNDICE A). Adicionalmente, as listas foram complementadas 

com registros de material depositado nos Museus Zoológicos da Universidade de São 

Paulo (MZUSP), Universidade Federal do Rio de Janeiro (MNRJ), Universidade 

Estadual de Maringá (NUP), Universidade Estadual de Londrina (MZUEL), 

Universidade Estadual Paulista (DZSJRP) e Museu de História Natural Capão da 

Imbuia (MHNCI). De acordo com Nogueira et al. (2010), o material biológico 
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depositado nesses museus representa o melhor registro de diversidade de peixes de água 

doce brasileiros.  

Após a construção das listas, uma matriz geral (reservatórios x espécies) foi 

verificada e corrigida por um especialista do Museu de Ictiologia da Universidade 

Estadual de Maringá (Dr. Weferson Júnio da Graça). As espécies foram classificadas 

quanto à origem em nativas, espécies originárias das duas ecorregiões estudadas (alto 

rio Paraná e rio Iguaçu) e não nativas, as espécies provenientes de drenagens de outras 

ecorregiões. Essa classificação foi baseada em Langeani et al. (2007), Júlio Jr. et al. 

(2009), Graça e Pavanelli (2007) e Reis et al. (2003). Entretanto, nos casos em que 

houve discordância entre os autores citados quanto à origem de algumas espécies, foi 

utilizada a classificação de Graça e Pavanelli (2007). A riqueza de espécies não nativa 

foi estimada para cada reservatório com a soma do número de espécies registradas no 

local provenientes de outra ecorregião hídrica, que não a do alto rio Paraná ou do rio 

Iguaçu. 

 

2.2.3 Variáveis descritoras das hipóteses de suceptibilidade à invasão  

 O grau de suceptibilidade dos reservatórios às invasões de espécies de peixes foi 

inferido com base na riqueza de espécies não nativas registradas em cada local, de 

forma que locais com maior riqueza não nativa foram considerados relativamente mais 

suceptíveis. A relação entre a riqueza de espécies não nativas e a suceptibilidade dos 

reservatórios foi investigada através de um conjunto de variáveis ambientais (bióticos e 

abióticos) que representaram três hipóteses frequentemente associadas à facilitação à 

invasão: a resistência biótica, a aceitação biótica e a atividade humana (Tabela 1). Pelo 

fato de hipótese de resistência biótica predizer que comunidades mais diversas 

apresentam maior resistência à invasão de espécies (Kennedy et al. 2002), essa hipótese 

foi representada pela riqueza de espécies nativas, sendo sua importância verificada 

através da relação negativa entre a riqueza não nativa e nativa. Como a hipótese de 

aceitação biótica prediz que ecossistemas com condições ambientais favoráveis tendem 

a apresentar riqueza nativa e não nativas relativamente superiores (Stohlgren et al. 2006, 

Fridley et al. 2007), essa hipótese foi descrita pela riqueza nativa de cada reservatório e 

variáveis ambientais em escala local (área superficial alagada do reservatório, km
2
) e 

regional (altitude, m; precipitação média anual, mm; produtividade primária líquida 

terrestre, gramas de carbono m
-2

ano
-1

; temperatura média anual do ar, ºC; Tabela 1), 



25 

 

obtidos em New et al. (2002), exceto os valores de área superficial alagada de cada 

reservatório, os quais foram obtidos em Agostinho et al. (2007). Considerando que a 

hipótese de atividade humana afirma que a riqueza de espécies não nativas é associada 

ao aumento na pressão de propágulo e alterações nos hábitats, os quais são decorrentes 

das atividades humanas em regiões desenvolvidas ou em desenvolvimento econômico, 

foram utilizadas variáveis demográficas humanas (densidade demográfica humana, nº 

habitantes km
-2

 do município; população urbana total, nº de habitantes residentes na 

área urbana) e descritoras da economia (produto interno bruto per capita; PIB) do 

município em que o reservatório estava localizado (Tabela 1). De acordo com Leprieur 

et al. (2008) essas variáveis podem ser consideradas adequadas para representar a 

influência da atividade humana sobre a riqueza de espécies não nativas. Quando um 

reservatório estava localizado entre dois municípios, as variáveis descritoras foram 

somadas. Todas as informações referentes à atividade humana de cada município foram 

obtidas de censo de 2008 realizado pelo Instituto Brasileiro de Geografia e Estatística 

(IBGE), e disponível em http://www.ibge.gov.br/cidadesat. Os padrões de variação das 

variáveis explanatórias utilizadas nas análises estão sumarizados na Tabela 2. 

Tabela 1. Síntese do conjunto de variáveis explanatórias que descrevem as três 

hipóteses de suceptibilidade dos reservatórios às invasões de espécies de peixes não 

nativos. 

Hipóteses de suceptibilidade dos reservatórios às invasões 

Variáveis explanatórias 
Resistência Biótica Aceitação Biótica  

Biótica 

Atividade Humana 

Humana Riqueza nativa (-) Riqueza nativa (+) Densidade demográfica 

demográfica 
 Área alagada do reservatório  População urbana 

 Altitude PIB per capita 

 Precipitação média anual  

 Produtividade primária líquida  

 

 

 Temperatura do ar média anual  

 

 

 

http://www.ibge.gov.br/cidadesat
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Tabela 2. Estatísticas descritivas das variáveis explanatórias obtidas de 76 reservatórios 

do alto rio Paraná. CV(%) = coeficiente de variação. 

Variáveis Média Mínimo Máximo CV(%) 

Riqueza de espécies nativas 22,6 11 84 61,4 

Área do reservatório 197,1 0,04 2250 196,1 

Altitude 641,5 224,1 996 29,5 

Precipitação 96,1 72,3 132 10 

Produtividade primária líquida 0,9 0,4 1 21,1 

Temperatura do ar 20,4 17,1 24 9,3 

Densidade demográfica 831,2 4,9 18258 368,3 

População urbana 302174,7 1880 11152344 435,1 

PIB per capita 18384,9 4532 48166 56,9 

 

2.2.4 Análise dos dados 

Para avaliar a influência das variáveis explanatórias descritoras das três 

hipóteses de suceptibilidade na variação da riqueza de espécies não nativas foi utilizada 

uma análise de regressão de Poisson (modelo linear generalizado; GLM). Todas as 

variáveis do modelo foram previamente log-transformadas para atender os pressupostos 

da análise de regressão. A distribuição da variável resposta utilizada foi a de Poisson 

por representar dados de contagem e a função de ligação log. A seleção das variáveis 

explanatórias do modelo foi realizada através de uma abordagem stepwise backward, e 

o modelo mais plausível escolhido foi aquele com menor valor de Akaike (AIC).  

Para explorar a relação entre cada variável explanatória descritora das hipóteses 

de suceptibilidade e a riqueza de espécies não nativas, foi calculada a contribuição 

independente (I) de cada variável explanatória do modelo selecionado por um modelo 

de partição hierárquica (Nally, 2002). Modelos de partição hierárquica são 

recomendados em estudos ecológicos observacionais, nos quais as variáveis 

explanatórias tendem a apresentar multicolinearidade (Lapointe et al. 2012), pois se 

consegue estimar a influência independente (não compartilhada com outras variáveis) 

da variável explanatória sobre a variável resposta. Para controlar o efeito do esforço 

amostral, o qual não foi padronizado entre os locais devido à natureza do banco de 

dados (compilação de diversos estudos) foram calculados intervalos de confiança (IC = 

0,95) para as estimativas dos valores de I através de procedimentos de re-amostragem 

(bootstraping methods). Os intervalos de confiança foram construídos a partir de 10.000 

simulações de re-amostragem.  
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Para avaliar a importância de cada hipótese de suceptibilidade dos reservatórios 

à invasão nos padrões de riqueza não nativa, os valores de I de cada variável 

selecionada no melhor modelo foram somados conforme a hipótese a que pertenciamm. 

Todas as análises estatísticas foram calculadas com o programa R. O mapa temático 

com a distribuição dos valores de riqueza de espécies não nativas em cada reservatório 

foi construído com o programa SAM. 

 

2.3 RESULTADOS 

 Foram registradas 228 espécies de peixes, das quais 46 foram classificadas como 

não nativas (APÊNDICE II) às ecorregiões estudadas (alto rio Paraná e rio Iguaçu). 

Peixes originários da bacia do baixo rio Paraná representaram mais da metade das 

espécies não nativas (52%), seguidos dos peixes da bacia amazônica (13%). As espécies 

mais frequentes nos reservatórios foram Tilapia rendalli (50%), Oreochromis niloticus 

(36%), Plagioscion squamosissimus (34%), Cichla kelberi (32%) e Cyprinus carpio 

(28%) (Figura 1). A riqueza média de espécies não nativas foi 4,5 espécies por 

reservatório, variando espacialmente entre 0 e 26 espécies (CV = 97,4%) (Figura 2).  
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Figura 1. Frequência de ocorrência das espécies não nativas mais comuns (FO > 10%) 

considerando os 76 reservatórios das ecorregiões do alto rio Paraná e rio Iguaçu. 
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Figura 2. Distribuição espacial da riqueza de espécies não nativas nos 76 reservatórios 

das ecorregiões do alto rio Paraná e rio Iguaçu. Cada círculo representa um reservatório 

e cor indica o número de espécies não nativas registradas. SNN = riqueza de espécies 

não nativas. 

 

As variáveis explanatórias do modelo selecionado explicaram 57% da variação 

da riqueza de espécies não nativas. Com base nesse modelo, a variação na riqueza de 

espécies não nativas foi correlacionada positivamente à riqueza de espécies nativas, à 

área e à densidade demográfica humana, e negativamente à altitude e precipitação 

média anual (Figura 3; Tabela 3). De acordo com a soma dos valores de I, as variáveis 

explanatórias descritoras da hipótese de aceitação biótica (riqueza nativa, área do 

reservatório, altitude e precipitação) contribuíram com 0,548 (97%) da explicação da 

variação da riqueza de espécies não nativas (0,57). A variável descritora da atividade 

humana explicou apenas 0,015 (3%) da variação da riqueza de espécies não nativas 

(Tabela 3).   
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Figura 3. Relações parciais entre os resíduos do modelo GLM e as variáveis 

explanatórias da riqueza de espécies não nativas em 76 reservatórios das ecorregiões do 

alto rio Paraná e rio Iguaçu.  

 

Tabela 3. Resultados do melhor modelo de regressão aplicado para explicar a variação 

da riqueza de espécies não nativas de 76 reservatórios das ecorregiões do alto rio Paraná 

e rio Iguaçu. I = contribuição individual de cada variável explanatória na explicação da 

variação na riqueza não nativa. As variáveis riqueza nativa, área do reservatório, 

altitude e precipitação são descritoras da hipótese de aceitação biótica, enquanto 

densidade demográfica é uma descritora da atividade humana.  

Variáveis Estimativa IC (0,95) I 
IC (0,95) 

Bootstrapping 

Intercepto 3,436 1,319 – 5,553   

Riqueza nativa 0,412 0,202 – 0,622 0,178 0,095 – 0,267 

Área do reservatório 0,104 0,051 – 0,156 0,177 0,109 – 0,254 

Altitude -0,495 -0,828 –  -0,162 0,132 0,059 – 0,226 

Precipitação -1,019 -2,017 – -0,022 0,061 0,016 – 0,143 

Densidade demográfica 0,059 0,004 – 0,114 0,015 0,007 – 0,038 
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2.4 DISCUSSÃO 

Os resultados desse estudo demostraram que variáveis associadas à hipótese de 

aceitação biótica foram as principais determinantes da riqueza de espécies não nativas 

dos reservatórios das ecorregiões estudadas (alto rio Paraná e rio Iguaçu), enquanto que 

as variáveis descritoras da atividade humana apresentaram um papel secundário no 

favorecimento à invasão dos reservatórios.  Esse padrão de importância relativa de 

fatores ambientais e antrópicos foi concordante com outros estudos realizados em 

ecossistemas temperados (Gido et al. 2004, Kopp et al. 2009). Esses resultados sugerem 

que, em escala local, apesar da atividade humana contribuir na introdução de espécies, 

gradientes ambientais podem ser fatores mais importantes na suceptibilidade de 

reservatórios às invasões. 

A relação entre a riqueza de espécies nativas e não nativas tem sido 

intensamente debatida na biologia da invasão. Alguns trabalhos sugerem que a riqueza 

de espécies local deveria limitar a capacidade de novas espécies colonizarem uma área, 

devido à saturação de disponibilidade de nichos (Elton 1958, Case 1990, Tilman 1999, 

Kennedy et al. 2002). Entretanto, assim como nesse estudo, muitos estudos empíricos 

têm encontrado relação positiva entre a riqueza de espécies nativas e não nativas 

(Gilbert e Lechowicz 2005, Gido et al. 2004, Perelman et al. 2007). A relação positiva 

entre o resíduo do melhor modelo que explicou a riqueza não nativa e a riqueza nativa  

parece indicar que os reservatórios analisados foram susceptíveis à invasão de espécies 

não nativas, mesmo aqueles que abrigaram comunidades mais diversas (Moyle e Light 

1996, Guido e Brown 1999), isto é, locais com riqueza superior de espécies nativas não 

restringiu a oportunidade de colonização por espécies não nativas (Mack et al. 2000).  

A riqueza de espécies não nativas foi relacionada positivamente ao tamanho dos 

ecossistemas estudados. Essa relação positiva têm sido registrada em diferentes escalas 

espaciais (Leprieur et al. 2008, Jonhson et al. 2008, Blanchet et al. 2009), e sugerem a 

importância moduladora da heterogeneidade ambiental no sucesso de colonização de 

espécies não nativas. Os reservatórios das ecorregiões estudadas (alto rio Paraná e rio 

Iguaçu) apresentam extensas áreas alagadas quando comparadas a outras ecorregiões, e 

são caracterizados por uma elevada heterogeneidade ambiental quando considerada a 

zonação longitudinal (Gomes e Miranda 2001). Assim, a elevada disponibilidade de 

espaço físico, habitats e recursos nesses sistemas criam oportunidades de colonização e 
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podem facilitar o sucesso de estabelecimento de espécies nativas e não nativas 

adaptadas às condições ambientais produzidas pelos represamentos (Havel et al. 2005, 

Agostinho et al. 2008, Johnson et al. 2008). Além disso, é importante considerar que a 

fauna nativa de peixes neotropical é carente de espécies com pré-adaptações à 

colonização e estabelecimento em ambientes lacustres, como os reservatórios. Dessa 

forma, comunidades naturalmente insaturadas em adição à heterogeneidade ambiental 

de reservatórios maiores parecem suportar elevados níveis de diversidade de espécies 

nativas e não nativas. 

A altitude também foi um importante fator relacionado à suceptibilidade de 

reservatórios à invasão de espécies de peixes não nativos. Reservatórios localizados em 

altitudes menores apresentaram maior suceptibilidade à invasão, verificado pela maior 

riqueza de espécies de peixes não nativos. A variação na altitude tem sido associada à 

posição na bacia hidrográfica e a gradientes longitudinais de produtividade primária, de 

forma que ambientes localizados em maiores altitudes (cabeceiras dos rios) tendem a 

apresentar menor produtividade primária e comunidade biológicas menos diversas 

(Vannote et al. 1980, Irz et al. 2002, Irz et al. 2004, Carol et al. 2005). Entretanto, nas 

bacias hidrográficas neotropicais que apresentam reservatórios construídos em cascata, 

os gradientes longitudinais de produtividade podem ser alterados pela fragmentação e 

regulação hidrológica induzida pelas barragens, produzindo gradientes de produtividade 

invertidos (Barbosa 1999). Assim, é difícil inferir que a relação negativa entre a riqueza 

de espécies não nativas e a altitude dos reservatórios seja reflexo indireto da variação na 

produtividade primária, uma vez que os reservatórios da bacia do Paraná são 

caracterizados por baixa produtividade primária (Gomes e Miranda 2001). Nesse 

contexto, a baixa produtividade primária dos reservatórios situados em altitude menores 

não parece ser um fator determinante na suceptibilidade à invasão. Um mecanismo que 

pode ter contribuído com a maior riqueza de espécies não nativas em reservatórios com 

menor altitude foi a eliminação do complexo de saltos e cachoeiras de Sete Quedas, 

após a construção da barragem de Itaipu. A construção desse empreendimento 

possibilitou a dispersão massiva de espécies do baixo para o alto Paraná (Júlio Jr. et al. 

2009). Considerando que o canal principal do rio Paraná representou a principal rota de 

dispersão desse grupo, a fragmentação da bacia induzida pela presença de inúmeras 

barragens a montante de Itaipu pode ter limitado à dispersão da maioria das espécies do 
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baixo Paraná nos trechos mais a montante das sub-bacias estudadas (reservatórios 

situados em maior altitude). 

A relação negativa entre a riqueza de espécies não nativas e a precipitação média 

anual foi contrária ao esperado pela hipótese de aceitação biótica. A precipitação tem 

sido reconhecida como um importante determinante da riqueza de espécies nativas e não 

nativas em estudos de escalas espaciais maiores (Leprieur et al. 2008, Blanchet et al. 

2009).  Entretanto, em escala local, relações negativas como as observadas nesse estudo 

têm sido atribuídas à covariação da precipitação com gradientes ambientais latitudinais 

(Gido et al. 2004, Han et al. 2008). No presente estudo, a relação espúria entre a riqueza 

de não nativas e a precipitação pode ser devido ao efeito da altitude na suceptibilidade à 

invasão em reservatórios, assim como pela pequena variação da produtividade devido à 

escala espacial estudada.  

Variáveis relacionadas ao crescimento populacional humano e ao 

desenvolvimento econômico tem demonstrado que atividade humana representa o 

principal determinante nas taxas de invasão de peixes em escalas regional e global (Han 

et al. 2008, Leprieur et al. 2008, Blanchet et al. 2009, Kopp et al. 2009). Entretanto, em 

concordância com outros estudos realizados em escala local, a influência da atividade 

humana apresentou um papel secundário na facilitação à introdução de espécies em 

reservatórios. A relação positiva entre a riqueza de espécies não nativas e a densidade 

demográfica humana sugere que o aumento na pressão de propágulos induzida pela 

atividade humana pode elevar a riqueza de espécies não nativas nos reservatórios 

(Meador et al. 2003, Gido et al. 2004, Kopp et al. 2009). Entretanto, a despeito da baixa 

influência da atividade humana nos padrões espaciais de riqueza de espécies não nativas 

é importante considerar a natureza idiossincrática das introduções realizadas nos 

reservatórios das ecorregiões estudadas (alto rio Paraná e rio Iguaçu).  A expressão da 

importância da atividade humana na introdução de espécies é influenciada pelo interesse 

deliberado de estabelecer espécies-alvo (Gido et al. 2004). Entretanto, uma parte 

representativa da riqueza total de espécies não nativas nos reservatórios foi resultado de 

introduções acidentais após a construção da barragem de Itaipu. Nesse caso, seria 

esperado que a colonização e estabelecimento desse grupo fossem mais influenciados 

por mecanismos naturais associados a hipóteses de nicho ecológico e por limitações de 

dispersão. Ainda, a maioria das espécies introduzidas deliberadamente na bacia foi 
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estocada nos reservatórios por concessionárias hidrelétricas, com a finalidade de 

enriquecer a produção da pesca artesanal (Agostinho et al. 2007). Esse vetor representa 

um importante mecanismo associado à introdução local de espécies, e a não inclusão 

desse mecanismo nos modelos analisados pode ter subestimado a importância da 

atividade humana na facilitação à introdução de espécies não nativas nos reservatórios.  

A falta de protocolos de amostragem padronizados entre os diversos estudos 

conduzidos na região neotropical tem dificultado avaliações ecológicas em escalas 

espaciais maiores. Diferenças no esforço de amostragem podem produzir interpretações 

viesadas das relações entre a riqueza de espécies não nativas e as variáveis explanatórias 

selecionadas (Lapointe et al. 2012). O esforço de amostragem e a disponibilidade de 

registros atuais não foram uniformes através dos reservatórios das ecorregiões 

estudadas, uma vez que o banco de dados foi gerado a partir da compilação de estudos 

pretéritos, levando incertezas na distribuição espacial das espécies nativas e não nativas. 

Alguns procedimentos adotados nesse estudo como: a combinação de listas de espécies 

e registros de museu e o uso de procedimentos de reamostragem para calcular incertezas 

nas estimativas podem ajudar, respectivamente, a minimizar limitações na representação 

da composição das assembleias locais, e nas relações entre as variáveis dependente e 

explanatórias (Leprieur et al. 2008). Entretanto, as listas de espécies produzidas não 

capturaram mudanças temporais na composição das assembleias. Assim, sugere-se que 

validações do modelo e das relações descritas sejam feitas através de estudos 

padronizados e considerando a escala temporal.  
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3 HIT THE ROAD JACK: IMPORTÂNCIA DA DISTÂNCIA DA FONTE, 

CONECTIVIDADE E ESTRATÉGIAS DE HISTÓRIA DE VIDA NA 

COLONIZAÇÃO DE PEIXES NÃO NATIVOS EM RESERVATÓRIOS 

NEOTROPICAIS 

RESUMO 

A dinâmica de dispersão e colonização de espécies não nativas tem sido associada a 

processos neutros e de nicho ecológico. Entretanto, poucos estudos têm quantificado a 

contribuição relativa dessas teorias no processo de colonização de espécies não nativas. 

Nesse contexto, foi avaliada a influência de: i) conectividade e distância da fonte 

doadora de propágulos ii) variáveis ambientais locais e regionais, e iii) características de 

história de vida na colonização de espécies não nativas em 62 reservatórios do alto rio 

Paraná, após a eliminação de um filtro geográfico natural. A riqueza de espécies não 

nativas foi estimada através da compilação de listas de espécies de estudos científicos e 

técnicos, além de registros de museus zoológicos. Para representar a influência de 

mecanismos neutros foram calculadas medidas de conectividade e distância entre cada 

reservatório e a barragem de Itaipu. Para representar a influência do nicho ecológico 

foram utilizadas variáveis ambientais (área, altitude, precipitação média anual, 

temperatura média anual do ar e produtividade primária líquida terrestre) e de história 

de vida das espécies (comprimento máximo e de primeira maturação gonadal, 

fecundidade, longevidade, taxa de crescimento e tipos de desova e migração). A 

colonização de espécies não nativas nos reservatórios estudados foi inferida com a 

riqueza e frequência de ocorrência de espécies provenientes do baixo rio Paraná, que 

alcançaram a região estudada através do reservatório de Itaipu. Dessa forma, as 

hipóteses foram testadas em duas etapas. Primeiramente, para avaliar a relação entre a 

riqueza de espécies não nativas e as variáveis explanatórias (conectividade, distância da 

fonte e características ambientais) foi utilizado um modelo linear generalizado. A 

contribuição independente de cada variável explanatória foi quantificada através de um 

modelo de partição hierárquica. A importância de cada mecanismo ecológico (neutro e 

de nicho) foi calculada somando os valores de contribuição independente das variáveis 

explanatórias. Em seguida, a frequência de ocorrência das espécies não nativas nos 

reservatórios foi correlacionada com os padrões de história de vida sumarizados pelos 

escores gerados por uma análise de coordenadas principais (PCoA) aplicada às 

características de história de vida dessas espécies não nativas. A riqueza de espécies não 

nativas foi correlacionada positivamente à conectividade à Itaipu e à área dos 

reservatórios e negativamente à distância de Itaipu. A frequência de ocorrência de 

espécies não nativas foi correlacionada positivamente, embora marginalmente, à 

estratégia de história de vida oportunista. De acordo com esses resultados, variáveis 

exploratórias que representaram mecanismos neutros foram mais importantes na 

explicação dos padrões espaciais de riqueza de espécies não nativas em comparação 

com fatores ambientais descritores do mecanismo de nicho ecológico. Diferentemente 

de muitos estudos de invasão, os resultados desse estudo demonstraram que fatores 

relacionados à dispersão, como a presença de barreiras e sistemas de transposição, 

aliada às características de história de vida oportunista, foram os principais 

determinantes da colonização de peixes não nativos. 

Palavras-chave: Invasão. Sistemas de transposição. Barreiras. Bacia do rio Paraná. 

Processo neutro. Processo de nicho. 
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HIT THE ROAD JACK: IMPORTANCE OF DISTANCE FROM THE SOURCE, 

CONNECTIVITY AND LIFE HISTORY STRATEGIES IN THE 

COLONIZATION OF NEOTROPICAL RESERVOIRS BY NON-NATIVE FISH 

SPECIES 

ABSTRACT 

The dispersal and colonization dynamics of non-native fish species has been associated 

with ecological mechanisms based in neutral and niche models. However, few studies 

have objectively quantified the relative contribution of these theories in the processes of 

colonization by non-native species. In this study, we evaluated the influence of i) 

connectivity and distance from donor source of propagules; ii) local and regional 

environmental variables iii) life history characteristics, on the process of colonization by 

non-native species in 62 reservoirs of the upper Parana River, after the elimination of a 

natural geographical filter. The species composition of each reservoir was obtained from 

the available literature, technical reports, and zoological museums records, and then 

values of local native and non-native richness were calculated. To represent the 

influence of factors related to neutral mechanisms measures of connectivity and 

distance between each reservoir and Itaipu Reservoir and were calculated. To represent 

the influence of ecological niche, environmental variables (area, altitude, average 

annual rainfall, mean annual temperature of the air and terrestrial net primary 

productivity) and life history of species (maximum length and first maturation, fertility, 

longevity, growth rate and types of migration and spawning) were used. The 

colonization of non-native fish species in the reservoirs was inferred with the richness 

and frequency of occurrence of species from the lower Paraná River, which reached the 

region by Itaipu Reservoir. Thus, the neutral and niche hypotheses were tested in two 

stages. First, to assess the relationship between non-native species richness and the 

explanatory variables (connectivity, distance from source and environmental 

characteristics) a generalized linear model was used. The independent contribution of 

each explanatory variable was quantified using a hierarchical partitioning model. The 

ecological importance of each mechanism (neutral and niche) was calculated by 

summing the values of independent contribution of the explanatory variables. Then, the 

frequency of occurrence of non-native species in the reservoirs was correlated with 

patterns of life history summarized by scores generated by a principal coordinate 

analysis (PCoA) applied to the life history characteristics of these non-native species. 

The non-native species richness was positively correlated with connectivity to Itaipu 

and the area of the reservoirs and negatively correlated to distance from Itaipu. The 

frequency of occurrence of non-native species was positively correlated, albeit 

marginally, to the opportunistic life history strategy. According to these results, 

exploratory variables that represented neutral mechanisms were most important in 

explaining spatial patterns of non-native species richness compared to environmental 

factors related to ecological niche mechanism. Unlike many studies of invasion, the 

results of this study demonstrated that factors related to dispersal, such as the presence 

of barriers and fish passages, combined with the characteristics of opportunistic life 

history strategy, were the main determinants of colonization by non-native fish.  

 

Keywords: Invasion. Fish passages. Barriers. Paraná River basin, Neutral process. Niche 

process. 
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3.1 INTRODUÇÃO 

 Impactos ecológicos induzidos por espécies invasoras têm representado uma 

preocupação latente para ecólogos, uma vez que as introduções podem resultar na 

redução da biodiversidade de comunidades ecológicas e na alteração das funções de 

ecossistemas (Olson et al. 2002, Menezes et al. 2010, Attayde et al. 2011). Nesse 

contexto, a compreensão dos mecanismos associados ao sucesso de colonização dessas 

espécies representa uma informação fundamental para elaboração de medidas 

preventivas de introdução, controle e irradicação de espécies invasoras (García-Berthou 

2007).  

 De forma geral, o sucesso de colonização de espécies não nativas tem sido 

atribuído a dois tipos de processos centrais determinantes da estrutura de comunidades: 

processos neutros e os baseados no nicho ecológico (Havel et al. 2002, Fargione et al. 

2003, Ribeiro et al. 2008, Espínola et al. 2009). De acordo com os modelos baseados 

em processos neutros, todas as espécies são consideradas equivalentes ecológicos, de 

forma que o sucesso de colonização da invasora depende da possibilidade de dispersão e 

da estrutura espacial dos ecossistemas (Hubbell 2001, Fargione et al. 2003, Friedley et 

al. 2007, Muneepeerakul et al. 2008). Por outro lado, baseando-se nas predições de 

modelos de nicho ecológico, o sucesso de colonização de uma espécie não nativa 

depende basicamente de condições ambientais (bióticas e abióticas) favoráveis e da 

capacidade intrínseca adaptativa da espécie invasora (García-Berthou 2007). Por 

exemplo, para peixes de água doce, o sucesso de colonização de espécies não nativas 

tem sido relacionado à seleção de características de história de vida mais oportunistas 

(Marchetti et al. 2004, Vila-Gispert et al. 2005, Ribeiro et al. 2008), e a gradientes de 

heterogeneidade ambiental dos ecossistemas (Leprieur et al. 2008, Blanchet et al. 2009, 

Lapointe et al. 2012).  

Apesar de muitos estudos defenderem a prevalência da atuação de apenas um 

dos processos no sucesso de colonização das espécies (Fargione et al. 2003, Herben et 

al. 2004, Levine et al. 2004), estudos recentes têm demonstrado que ambos mecanismos 

podem operar simultaneamente (Wiser et al. 1998, Havel et al. 2002, Tilman 2004, 

Leibold e McPeek 2006, Cadotte 2007, Vergnon et al. 2009). Entretanto, a despeito dos 

efeitos potenciais dessa combinação, poucos estudos têm quantificado explicitamente a 

importância relativa de cada processo (neutro e de nicho ecológico) nos padrões de 
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colonização de espécies não nativas. Essa lacuna é ainda mais evidente para 

ecossistemas aquáticos neotropicais. Apesar de abrigar elevada biodiversidade aquática 

e elevados níveis de invasão em alguns ecossistemas (Leprieur et al. 2008), padrões e 

mecanismos relacionados à colonização de espécies não nativas tem sido 

sistematicamente negligenciados em regiões situadas em latitudes menores (García-

Berthou 2007).  

 No presente estudo foi investigada a influência relativa de variáveis que 

representam os processos neutros e de nicho ecológico na colonização de peixes não 

nativos provenientes do baixo Paraná, em 62 reservatórios do alto Paraná, após a 

eliminação de um filtro geográfico (Júlio Jr. et al. 2009, Vitule et al. 2012).  O sistema 

de estudo representa uma importante oportunidade para compreender a atuação de 

processos neutros e de nicho na colonização de peixes, porque os reservatórios 

analisados estão distribuídos em amplo gradiente espacial (latitudinal e longitudinal) e 

apresentam diferentes graus de conexão com a região de Itaipu, a qual foi considerada a 

fonte doadora de propágulos para a colonização do alto Paraná. Os objetivos principais 

do estudo foram avaliar a influência de variáveis relacionadas: 1) ao processo neutro, 

representado pela conectividade e a distância da fonte doadora de propágulos; 2) ao 

processo de nicho ecológico, descrito por duas dimensões, a ambiental (fatores abióticos 

locais e regionais dos reservatórios) e a biológica (características de história de vida das 

espécies não nativas) na colonização dos reservatórios. Considerando evidências que os 

reservatórios da região do alto Paraná apresentaram diferentes graus de suceptibilidade 

às invasões de espécies de peixes não nativos (Capítulo 1) e a observação de relação 

negativa entre a riqueza de espécies do baixo Paraná e a distância de Itaipu (Ferreira 

2012), será testada a hipótese de que mecanismos neutros associados à limitação de 

dispersão seriam mais importantes no processo de colonização de reservatórios do que 

mecanismos de nicho ecológico.  

 

3.2 MÉTODOS 

3.2.1 Área de estudo 

 A bacia do alto rio Paraná drena quase toda a região sul-central do Brasil, 

abrangendo uma extensão correspondente a 10,5% do território brasileiro (891.000 
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km²), onde se concentram aproximadamente 30% da população do país (Agostinho et 

al. 2008). No entorno da bacia estão localizados os principais centros urbanos, 

industriais e agrícolas do Brasil. Problemas ambientais resultante dessas atividades 

humanas, como poluição, eutrofização, alteração e fragmentação de habitats por 

barragens, exploração pesqueira e introdução de espécies não nativas têm representado 

os principais determinantes de alteração da estrutura das comunidades aquáticas e de 

perda da biodiversidade aquática regional (Agostinho et al. 2008; Fernandes et al. 

2009).  

A formação do reservatório da usina de Itaipu (25º24’ S e 54º35’ W), terceiro 

maior empreendimento em área alagada do alto Paraná, inundou um complexo de saltos 

e cachoeiras conhecido como Sete Quedas, considerado um dos maiores complexos do 

mundo. As Sete Quedas correspondiam a um filtro geográfico efetivo à dispersão da 

maioria das espécies pertencentes à duas províncias zoogeográficas: a ictiofauna do 

baixo e a do alto rio Paraná (Ringuelet 1975, Bonetto 1986, Abell et al. 2008, Júlio 

Júnior et al. 2009; Vitule et al. 2012). Contudo, após a completa formação do 

reservatório de Itaipu em 1982, o intercâmbio de espécies de peixes entre as duas 

ecorregiões foi possível, e a ocorrência de espécies endêmicas do baixo Paraná começou 

a ser registrada em estudos de longa duração no alto rio Paraná (Júlio Jr et al. 2009).  

Para o presente estudo, foram utilizadas informações provenientes de 62 

reservatórios do alto rio Paraná, distribuídos em sete sub-bacias hidrográficas (Piquiri, 

Ivaí, Paranapanema, Tietê, Grande, Paranaíba e Corumbá), incluindo aqueles situados 

na calha principal do rio Paraná, a montante do reservatório de Itaipu.  

 

3.2.2 Banco de Dados 

A composição das assembleias de peixes de 62 reservatórios foi obtida através 

da compilação de listas de espécies de artigos científicos, livros, teses, dissertações e 

relatórios técnicos (APÊNDICE I). Adicionalmente, as listas foram complementadas 

com registros de material depositado nos museus zoológicos da Universidade de São 

Paulo (MZUSP), Universidade Federal do Rio de Janeiro (MNRJ), Universidade 

Estadual de Maringá (NUP), Universidade Estadual de Londrina (MZUEL), 

Universidade Estadual Paulista (DZSJRP) e Museu de História Natural Capão da 
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Imbuia (MHNCI). De acordo com Nogueira et al. (2010), o conjunto do material 

biológico depositado nesses museus representa o melhor registro de diversidade de 

peixes de água doce brasileiros.  

Após a construção das listas, uma matriz geral (reservatórios x espécies) foi 

analisada e corrigida por um especialista do Museu de Ictiologia da Universidade 

Estadual de Maringá (Dr. Weferson Júnio da Graça). Considerou-se espécie não nativa 

para a região estudada apenas as espécies provenientes do baixo rio Paraná, as quais 

foram classificadas a partir Langeani et al. (2007), Júlio Jr. et al. (2009) e Graça e 

Pavanelli (2007). Entretanto, nos casos em que houve discordância entre os autores 

citados sobre a origem de algumas espécies foi utilizada a classificação de Graça e 

Pavanelli (2007). A riqueza de espécies não nativas, ou seja, o número de espécies de 

peixes do baixo rio Paraná em cada reservatório, foi utilizada como uma medida indireta 

do sucesso de colonização dessas espécies nos reservatórios do alto rio Paraná.  

 

 

3.2.3 Variáveis descritoras da hipótese neutra e de nicho ecológico 

 De acordo com o conceito de neutralidade, espécies são consideradas 

equivalentes ecológicos, sendo a diferença na riqueza de espécies (ou abundância) 

observada entre comunidades explicada por diferentes possibilidades de dispersão e pela 

estrutura espacial (Hubbell 2001, Fargione et al. 2003, Friedley et al. 2007, 

Muneepeerakul et al. 2008). Nesse contexto, foram calculadas duas variáveis 

explanatórias para representar a influência do processo neutro na colonização dos 

reservatórios do alto Paraná por espécies provenientes do baixo rio Paraná: a 

conectividade e a distância de cada reservatório à barragem de Itaipu, uma vez que foi a 

construção desse reservatório (1982) que proporcionou a dispersão dessas espécies. A 

conectividade entre cada reservatório e a barragem de Itaipu foi representada por uma 

variável binária (conectado = 1; desconectado = 0), que indica a possibilidade de uma 

espécie do baixo Paraná ter alcançado cada um dos 62 reservatórios estudados. Um 

reservatório foi considerado conectado à região do reservatório de Itaipu, se e somente 

se: a) foi construído após 1982 (ano que Itaipu foi concluída); b) apresentou algum 

sistema de transposição na barragem que permitisse o movimento ascendente de peixes 

pela bacia; e que c) não apresentou alguma barragem a jusante que não atendesse as 

características a e b, ou seja, que tenha barrado o movimento ascendente de espécies de 
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peixes. Foram considerados sistemas de transposição as escadas e elevadores de peixes, 

os canais de interligação entre reservatórios e eclusas de navegação. Apesar de alguns 

autores discutirem que sistemas de transposição podem ser seletivos quanto à passagem 

de espécies de peixes, foi assumido que todas as espécies não nativas foram aptas a 

utilizar os sistemas de transposição considerados nesse estudo. A distância de cada 

reservatório até a barragem de Itaipu (pelo curso d’água; km) foi calculada através da 

ferramenta Régua (opção Caminho), utilizando o programa Google
TM

 Earth. 

 Para representar a influência do processo de nicho ecológico, na dimensão 

ambiental, foram utilizadas as variáveis em escala local e regional: área alagada do 

reservatório (km²), altitude (m), precipitação média anual (mm) e temperatura média 

anual do ar (°C). Os valores de área dos reservatórios foram obtidos de Agostinho et al. 

(2007) e os valores de altitude, precipitação e temperatura foram obtidos através de New 

et al. (2002). Os padrões de variação das variáveis explanatórias utilizadas nas análises 

estão sumarizados na Tabela I. 

Tabela 1. Estatísticas descritivas das variáveis explanatórias obtidas de 62 reservatórios 

do alto rio Paraná. CV(%) = coeficiente de variação. 

Variáveis Média Mínimo Máximo CV 

Distância de Itaipu 947,2 0 1437 34,3 

Área do reservatório 230,4 0,05 2250 182,3 

Altitude 623,8 224,1 995,7 30 

Precipitação 95,4 72,3 132,3 10,6 

Temperatura do ar 20,8 17,4 24,2 8,4 

 

3.2.4 Características de história de vida das espécies 

 A colonização dos reservatórios, avaliada também através da frequência de 

ocorrência das espécies não nativas, foi confrontada com a influência da dimensão 

biológica do nicho ecológico, representado pelas características de história de vida de 

cada espécie não nativa. Para isso foram utilizadas as variáveis: comprimento máximo 

(cm) e de primeira maturação gonadal (L50; cm), longevidade (anos), tipo de 
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fecundação (interna ou externa), fecundidade (número de ovócitos maduros eliminados 

em cada desova), tipo de desova (parcelada ou total), cuidado parental (presente ou 

ausente), tipo de migração (espécie sedentária ou migradora de longa distância) e taxa 

de crescimento (k). A variação da fecundidade registrada para a espécie na literatura foi 

enquadrada em categorias de acordo com Olden e Kennard (2010): 1) < 100 ovócitos; 

2) entre 100 – 1000 ovócitos; 3) entre 1000 e 10000 ovócitos; 4) entre 10000 e 100000 

ovócitos e; 5) valor maior que 100000 ovócitos. As informações sobre as características 

de história de vida foram obtidas de Vazzoler 1996, Gubiani et al. (2012), Suzuki et al. 

(2004), Froese e Pauly (2000).  

 

3.2.5 Análise dos dados 

Para avaliar a influência das variáveis explanatórias descritoras da dimensão 

ambiental do nicho ecológico e de processos neutros na variação da riqueza de espécies 

não nativas do baixo Paraná foi utilizada uma análise de regressão de Poisson (modelo 

linear generalizado; GLM). Todas as variáveis do modelo foram previamente log-

transformadas para atender os pressupostos da análise de regressão. A distribuição da 

variável resposta utilizada foi a de Poisson por representar dados de contagem e a 

função de ligação log. A seleção das variáveis explanatórias do modelo foi realizada 

através de uma abordagem stepwise backward, e o modelo mais plausível escolhido foi 

aquele com menor valor de Akaike (AIC).  

Para quantificar a contribuição independente (I) de cada variável explanatória do 

modelo selecionado foi calculado um modelo de partição hierárquica (Nally, 2002). 

Modelos de partição hierárquica são recomendados em estudos ecológicos 

observacionais, nos quais as variáveis explanatórias tendem a apresentar 

multicolinearidade (Lapointe et al. 2012) pois se consegue estimar a influência 

independente da variável explanatória (não compartilhada com outras variáveis) sobre a 

variável resposta. Para controlar o efeito do esforço amostral, o qual não foi 

padronizado entre os locais devido à natureza do banco de dados (compilação de 

diversos estudos) foram calculados intervalos de confiança (IC = 0,95) para as 

estimativas dos valores de I através de procedimentos de re-amostragem (bootstraping 

methods). Os intervalos de confiança foram construídos a partir de 10.000 simulações 
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de re-amostragem. Para avaliar a importância de cada hipótese (dimensão ambiental do 

nicho e neutro), os valores de I de cada variável foram somados, conforme seu 

agrupamento descrito na formulação das hipóteses.  

 Para avaliar a influência das características de história de vida das espécies não 

nativas na colonização dos reservatórios foi adotado o seguinte protocolo analítico: 

primeiramente, os padrões de história de vida das espécies foram sumarizados através 

de uma análise de coordenadas principais (PCoA). Foi utilizada uma matriz de 

dissimilaridade de Gower, a qual permite a inclusão de dados mistos (variáveis 

contínuas, discretas e ordinais). Os escores das coordenadas principais gerados foram 

utilizados como indicadores dos gradientes de história de vida. A influência de cada 

característica biológica na formação das coordenadas principais foi avaliada através do 

coeficiente de estrutura. Em seguida, os escores das coordenadas principais foram 

correlacionados com a frequência de ocorrência das espécies não nativas nos 62 

reservatórios estudados. 

Todas as análises estatísticas foram calculadas com o programa R. O mapa 

temático com a distribuição dos valores de riqueza de espécies não nativos em cada 

reservatório foi construído com o programa SAM. 

 

3.3 RESULTADOS 

 

 Foram registradas 24 espécies não nativas provenientes do baixo Paraná nos 62 

reservatórios analisados (Tabela 2). O valor de riqueza média dos reservatórios foi de 

2,6 espécies, variando 0 a 21 espécies por reservatórios (CV = 153%) (Figura 1). As 

espécies não nativas mais frequentes nos reservatórios foram Metynnis lippincottianus, 

Schizodon borellii, Parauchenipterus galeatus, Triportheus nematurus, Astronotus 

crassipinnis e Satanoperca pappaterra (Tabela 2).  
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Figura 1. Distribuição espacial da riqueza de espécies de peixes provenientes do baixo 

rio Paraná nos 62 reservatórios do alto rio Paraná.  

 

Tabela 2. Frequência de ocorrência de espécies do baixo rio Paraná registradas em 62 

reservatórios do alto Paraná.  
 

Espécies Código Frequência 

Ageneiosus inermis (Linnaeus, 1766) 1 4,8 

Ageneiosus ucayalensis Castelnau, 1855 2 1,6 

Astronotus crassipinnis (Heckel, 1840) 3 21 

Catathyridium jenynsii (Günther, 1862) 4 4,8 

Erythrinus erythrinus (Bloch, 1801) 5 1,6 

Hoplerythrinus unitaeniatus (Agassiz, 1829) 6 11,3 

Hypophthalmus edentatus Spix & Agassiz, 1829 7 6,5 

Loricariichthys platymetopon Isbrücker & Nijssen, 1979 8 9,7 

Loricariichthys rostratus Reis & Pereira, 2000 9 1,6 

Metynnis lippincottianus (Cope, 1870) 10 29 

Parauchenipterus galeatus (Linnaeus, 1766) 11 22,6 

Pimelodus ornatus Kner, 1858 12 4,8 

Potamotrygon motoro (Müller & Henle, 1841) 13 3,2 

Pterygoplichthys ambrosettii (Holmberg, 1893) 14 8,1 

Pterodoras granulosus (Valenciennes, 1821) 15 6,5 

Pygocentrus nattereri Kner, 1858 16 1,6 

Rhamphichthys hahni (Meinken, 1937) 17 6,5 

Roeboides descalvadensis Fowler, 1932 18 12,9 

Satanoperca pappaterra (Heckel, 1840) 19 21 

Schizodon borellii (Boulenger, 1900) 20 25,8 

Serrasalmus marginatus Valenciennes, 1837 21 17,7 

Steindachnerina brevipinna (Eigenmann & Eigenmann, 1889) 22 11,3 

Trachydoras paraguayensis (Eigenmann & Ward, 1907) 23 3,2 

Itaipu 
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Triportheus nematurus (Kner, 1858) 24 21 

 

Dos 62 reservatórios considerados, 30% apresentou algum tipo de sistema de 

transposição, entre eles, escadas, canais e elevadores para peixes, além de eclusas para 

navegação. Desses, os mais comuns foram as eclusas para navegação (40%) e as 

escadas para peixes (30%). Os canais de ligação e elevadores de peixes foram menos 

frequentes (20% e 10% respectivamente). 

O conjunto de variáveis explanatórias selecionadas no modelo de regressão 

explicou 73% da riqueza de espécies (Tabela 3). De acordo com o modelo, a variação 

na riqueza de espécies não nativas do baixo Paraná foi relacionada positivamente à 

conectividade e à área dos reservatórios e negativamente à distância dos reservatórios 

até a barragem de Itaipu (Figura 2; Tabela 3).  A combinação de variáveis explanatórias 

neutras (conectividade e distância de Itaipu) explicou uma proporção maior da variação 

na riqueza de espécies não nativas, em comparação às variáveis descritoras da dimensão 

ambiental do nicho (área do reservatório; Tabela 3). 
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Figura 2. Relações parciais entre os resíduos do modelo GLM e as variáveis 

explanatórias da riqueza de espécies não nativas em 62 reservatórios da bacia do alto rio 

Paraná.  

 

Tabela 3. Resultados do modelo de regressão aplicado para explicar a variação da 

riqueza de espécies de peixes provenientes do baixo Paraná registrados em 62 

reservatórios da bacia do alto rio Paraná. I = contribuição individual das variáveis 

explanatórias. 

Variáveis explanatórias Estimativa IC(0,95) Pr(>|z|) I 
IC (0,95) 

Bootstraping 

Intercepto 5,39 -5,95 – 16,33 0,34 - - 

Conectividade 0,51 0,06 – 0,96 0,02 24 28 – 32  

Distância de Itaipu -1,05 -1,30 – -0,80 <0,01 40 31 – 49  

Área 17,60 11,53 – 23,80 <0,01 9 2 – 16  
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As duas primeiras coordenadas principais da PCoA sumarizaram 85,3% da 

variação das características de história de vida das espécies não nativas. A ordenação 

gráfica dos escores das duas primeiras coordenadas principais indicou a predominância 

das estratégias de história de vida oportunista e de equilíbrio (sensu Winemiller e Rose, 

1992) (Figura 3). A primeira coordenada principal sumarizou um gradiente relacionado 

ao crescimento das espécies, de forma que aquelas que apresentaram menores valores 

de escores apresentaram comprimento corporal e de primeira maturação menores e 

valores de taxa de crescimento maiores (Tabela 4). A segunda coordenada principal 

sumarizou um gradiente de investimento na prole, de forma que espécies com menores 

valores de escores apresentam menor fecundidade e a presença de cuidado parental 

(Tabela 4).  
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Figura 3. Escores da análise de coordenadas principais aplicada às características de 

história de vida de 24 espécies não nativas provenientes do baixo Paraná. Os números 

no gráfico representam as espécies descritas na Tabela 2. 
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Tabela 4. Coeficientes de estrutura da análise de coordenadas principais aplicada às 

características de história de vida de peixes do baixo Paraná. Os valores em negrito 

representam correlações significativas (Pearson) entre as variáveis biológicas e as duas 

coordenadas principais.  

Variável PCoA1 PCoA2 
Comprimento máximo -0,78 0,40 
Comprimento de primeira maturação -0,86 0,23 

Longevidade  -0,76 0,44 

Tipo de fecundação 0,59 0,22 

Fecundidade 0,18 0,69 
Tipo de desova -0,49 -0,13 

Cuidado parental -0,17 -0,85 

Tipo de migração -0,20 0,32 
Taxa de crescimento (k) 0,86 -0,16 

Explicação de variação (%) 47,2 38,1 

 

Somente a primeira coordenada principal foi marginalmente associada à 

frequência de ocorrência das espécies não nativas (R = 0,40; P =0,054; Figura 4). A 

relação indicou que espécies com tamanho corporal e de primeira maturação menores e 

taxas de crescimento maiores colonizaram maior número de reservatórios (Figura 4).  
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Figura 4. Relação entre a frequência de ocorrência de espécies de peixes do baixo 

Paraná e a primeira coordenada principal sumarizando características de história de 

vida, Os números no gráfico representam as espécies descritas na Tabela 2 
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3.4 DISCUSSÃO 

 Em concordância com a hipótese inicial desse estudo, após o alagamento dos 

saltos de Sete Quedas, mecanismos neutros foram importantes na colonização das 

espécies não nativas do baixo Paraná nos reservatórios do alto Paraná, assim como 

características de história de vida. De acordo com os resultados observados, fatores 

relacionados à limitação à dispersão das espécies e características físicas dos ambientes 

representaram os principais determinantes dos padrões espaciais de riqueza não nativa, 

quando comparados com a dimensão ambiental do nicho ecológico. 

A criação de barreiras e rotas artificiais através da atividade humana tem 

representado um papel central na dispersão de organismos aquáticos não nativos em 

ecossistemas fluviais (Havel et al. 2002, Havel et al. 2005, Rahel 2007). O padrão 

espacial de riqueza observado nesse estudo foi determinado em parte pela combinação 

complexa do histórico de construção das barragens localizadas a montante de Itaipu, da 

fragmentação geográfica produzida por parte dessas barragens e pela possibilidade de 

dispersão através de sistemas de transposição. Como observado, a presença de 

barragens sem sistemas de transposição e construídas antes na barragem de Itaipu no 

canal principal e de tributários do rio Paraná limitou o movimento ascendente e a 

colonização da maior parte dos reservatórios localizados nas cabeceiras dos tributários 

do rio Paraná.  

Por outro lado, a presença de sistemas de transposição em algumas barragens 

parece possibilitar a conectividade entre diferentes reservatórios e a região do 

reservatório de Itaipu, formando um mosaico de paisagens interconectadas, o qual 

potencialmente pode ser colonizado por diferentes espécies não nativas. A presença de 

sistemas de transposição e de canais artificiais tem sido positivamente relacionada ao 

número de espécies não nativas em bacias de drenagem norte americanas (Marchetti et 

al. 2004). Em reservatórios brasileiros, a construção de sistemas de transposição de 

peixes tem sido adotada por concessionárias hidrelétricas como medida de manejo para 

garantir a migração reprodutiva de espécies nativas, particularmente espécies 

migradoras e de grande porte. Entretanto, estudos recentes têm demonstrado que esses 

sistemas apresentam baixa eficiência para esse propósito, além de funcionar como 

armadilhas ecológicas e impedir movimentos bidirecionais de peixes (Pelicice e 

Agostinho 2008; Pompeu et al. 2012). Os resultados desse estudo sugerem que em 
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adição aos problemas descritos acima, esses mecanismos podem atuar como 

facilitadores na dispersão ascendente de espécies não nativas.  

Relações negativas entre a riqueza de espécies não nativas e a distância da fonte 

doadora de propágulos tem sido registradas para diversos grupos de invasores 

(Bossenbroek et al. 2001, Rouget e Richardson 2003, Havel et al. 2005), incluindo 

peixes (Ferreira 2012). Esse padrão tem sido associado à natureza idiossincrática das 

dinâmicas temporais entre os processos de dispersão e colonização de novos ambientes 

por diferentes espécies não nativas. Diferenças na habilidade de colonização e dispersão 

das espécies podem resultar em padrões de riqueza espacialmente heterogêneos (Havel 

et al. 2005). Entretanto, ao longo do tempo, com o aumento no número de locais 

colonizados por um número maior de espécies não nativas são esperadas tendências de 

homogeneização no padrão de riqueza regional. Nesse contexto, o padrão espacial de 

riqueza de espécies não nativas observado pode ser transitório, à medida que novas 

colonizadoras alcançarem reservatórios interconectados.  

Fatores relacionados às características dos reservatórios apresentaram um papel 

secundário no padrão espacial de riqueza de espécies não nativas do baixo Paraná. 

Reservatórios da bacia do Paraná apresentam grandes áreas alagadas quando 

comparados à de outras regiões e são caracterizados por elevada heterogeneidade 

longitudinal (Gomes e Miranda 2001). Espécies não nativas encontram nesses 

ambientes condições favoráveis de colonização, uma vez que a disponibilidade de 

hábitats não parece ser um fator limitador nesses sistemas. Como resultado, esses 

reservatórios têm suportado um elevado número de espécies não nativas (Capítulo 1). A 

combinação das relações observadas nesse estudo indicou que reservatórios conectados 

e mais próximos ao reservatório de Itaipu apresentaram maiores valores de colonização. 

Esse padrão foi semelhante às predições de modelos de metapopulação do tipo 

continente-ilha, em que manchas maiores e mais próximas da fonte doadora de 

propágulos têm maiores probabilidades de colonização (Hanski 1998).  

As espécies não nativas que colonizaram os reservatórios do alto Paraná foram 

caracterizadas pela seleção de estratégias de história de vida oportunista e de equilíbrio. 

Esses resultados foram similares aos encontrados em outros estudos em ecossistemas 

temperados (Marchetti et al. 2004, Moyle e Marchetti 2006, Olden et al. 2006, Ribeiro 

et al. 2008), considerando esse estágio da invasão. De acordo com o modelo proposto 
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por Winemiller e Rose (1992), espécies com estratégia de história vida de equilíbrio 

tendem a apresentar maior sucesso de colonização em ambientes mais estáveis, 

enquanto que espécies oportunistas apresentam características favoráveis à colonização 

de ambientes mais variáveis (distúrbios mais frequentes). Reservatórios podem 

apresentar ambas as características dependendo de diversos fatores locais, como por 

exemplo, o regime de variação hidrométrica induzido pela operação das barragens e 

processos ontogenéticos associados ao envelhecimento. Por exemplo, alguns 

reservatórios podem sofrer variações elevadas no nível hidrométrico, enquanto outros 

apresentam pequenas variações anuais. Nesse sentido, a importância da seleção de 

espécies oportunistas e de equilíbrio na colonização dos reservatórios pode estar 

relacionada com outros mecanismos que não foram analisados nesse estudo, e que 

necessitam de maior investigação. 

Espécies oportunistas apresentaram maior sucesso na colonização dos 

reservatórios analisados. Esse resultado foi concordante com padrões de colonização de 

espécies nativas observados nos estágios iniciais de formação de reservatórios 

neotropicais (Agostinho et al. 1999). Espécies com tamanho corporal e de primeira 

maturação menores, e com elevadas taxas de turnover populacional apresentam maior 

habilidade em ocupar hábitats alterados, aumentando sua abundância no período de 

colonização do reservatório (Agostinho et al. 1999). Entretanto, o padrão observado 

nesse estudo foi contrário a outros estudos de invasão biológica que predizem que o 

sucesso no processo de invasão é associado positivamente ao tamanho corporal e 

longevidade das espécies não nativas (Vila-Gispert et al. 2005, Moyle e Marchetti 2006, 

Ribeiro et al. 2008, Vitule et al. 2012). Com relação à diferença desses padrões é 

importante considerar a natureza do processo e os vetores de introdução das espécies em 

ambos os casos. Espécies colonizadoras com maiores tamanhos e longevidades têm sido 

comuns em introduções intencionais, particularmente em casos em que as espécies-alvo 

são piscívoras de médio e grande porte. Para esse estudo, as espécies foram 

selecionadas naturalmente pela sua capacidade de se dispersar e colonizar novos 

ambientes. Wyatt e Carlton (2002) enfatizam que em processos naturais organismos 

menores apresentam maiores capacidades de dispersão e colonização (r-estrategistas), e 

que colonizações induzidas pela atividade homem podem produzir seleções artificiais de 

aspectos biológicos e padrões contrários aos descritos nesse estudo.  
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4 CONSIDERAÇÕES FINAIS 

Os resultados demonstraram que os reservatórios das ecorregiões estudadas (alto 

rio Paraná e rio Iguaçu) apresentaram uma elevada susceptibilidade às invasões por 

espécies de peixes não nativos associada à heterogeneidade ambiental, e que podem 

suportar uma elevada riqueza de espécies não nativas. Ainda, mecanismos associados à 

atividade humana podem atuar de forma sinergética elevando a susceptibilidade desses 

ambientes. Esses resultados representam uma importante informação para medidas de 

manejo. Considerando que os reservatórios apresentam um elevado potencial para 

novos colonizadores em decorrência da susceptibilidade, medidas de fiscalização e 

controle de novas introduções precisam ser intensificadas na bacia. Ainda, práticas de 

manejo antigas, como a estocagem de peixes não nativos nos reservatórios, precisam ser 

revistas emergencialmente. Finalmente, assumindo os resultados desse estudo, em 

cenários de crescimento populacional humano, desenvolvimento econômico e o 

estímulo de criação de espécies não nativas dentro dos reservatórios (Vitule et al. 2012), 

são esperados aumentos nas taxas de invasão nas ecorregiões do alto rio Paraná e rio 

Iguaçu.  

Adicionalmente, os resultados observados contribuem no entendimento de 

mecanismos relacionados à colonização de espécies não nativas em reservatórios 

neotropicais, após um evento extraordinário de invasão biológica. No caso, mecanismos 

neutros mais foram importantes no processo de colonização espacial dos reservatórios 

quando comparados à dimensão ambiental do nicho ecológico, assim como 

características de história de vida das espécies. Esse resultado tem importantes 

implicações nas medidas de conservação adotadas para fauna de peixes regional. 

Considerando que filtros ambientais não parecem representar obstáculos para a 

colonização de reservatórios, o controle na disseminação de espécies não nativas deve 

ser focado no bloqueio de rotas de dispersão. Nesse contexto, considerando que 

sistemas de transposição podem atuar como facilitadores de dispersão de espécies não 

nativas, a construção dessas obras como método de manejo precisa ser revistas para 

reservatórios brasileiros. 
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APÊNDICE A 

Relação dos reservatórios do rio Paraná cujas informações foram utilizadas no tópico 2 

(n = 76) e 2 (n = 62). Bacia = bacia ou sub-bacia hidrográfica a qual o reservatório 

pertence; * reservatórios excluídos das análises do tópico 3. 

Reservatório Bacia Latitude Longitude Fonte 

1 Itaipu Paraná -25.43 -54.59 Oliveira et al. 2004 

2 Porto Primavera Paraná -22.45 -52.88 CESP 2001 

3 Jupiá (Sousa Dias) Paraná -20.78 -51.63 CESP 2000 

4 Ilha Solteira Paraná -20.38 -51.36 CESP 2000 

5 Iraí* Iguaçu -25.37 -49.2 Rodrigues et al. 2005 

6 Piraquara* Iguaçu -25.45 -49.15 Rodrigues et al. 2005 

7 Passaúna* Iguaçu -25.52 -49.37 Rodrigues et al. 2005 

8 Salto do Vau* Iguaçu -26.08 -51.25 Rodrigues et al. 2005 

9 Foz do Areia* Iguaçu -26.08 -51.65 Rodrigues et al. 2005 

10 Segredo* Iguaçu -25.78 -52.1 Rodrigues et al. 2005 

11 Curucaca* Iguaçu -25.53 -51.8 Rodrigues et al. 2005 

12 Jordão* Iguaçu -25.75 -52.08 Rodrigues et al. 2005 

13 Cavernoso* Iguaçu -25.67 -53.17 Rodrigues et al. 2005 

14 Salto Santiago* Iguaçu -25.65 -52.62 Rodrigues et al. 2005 

15 Salto Osório* Iguaçu -25.53 -53.03 Rodrigues et al. 2005 

16 UJMF* Iguaçu -25.58 -53.12 Rodrigues et al. 2005 

17 Caxias* Iguaçu -25.55 -53.5 Rodrigues et al. 2005 

18 Santa Maria Piquiri -25 -51.5 Rodrigues et al. 2005 

19 Melissa Piquiri -24.67 -53.23 Rodrigues et al. 2005 

20 Mourão Ivaí -24.1 -52.33 Rodrigues et al., 2005 

21 Patos Ivaí -25.22 -50.82 Rodrigues et al. 2005 

22 Rosana Paranapanema -22.6 -52.87 Rodrigues et al. 2005 

23 Taquaruçu Paranapanema -22.54 -52 Rodrigues et al. 2005 

24 Capivara Paranapanema -22.66 -51.34 Rodrigues et al. 2005 

25 Apucaraninha Paranapanema -23.75 -50.9 Rodrigues et al. 2005 

26 Fiu* Paranapanema -23.75 -50.9 Luiz et al. 2003 

27 Harmonia Paranapanema -24.33 -51.42 Rodrigues et al. 2005 

28 Alagados Paranapanema -24.83 -50.08 Luiz et al. 2003 

29 Canoas I Paranapanema -22.94 -50.52 Rodrigues et al. 2005 

30 Canoas II Paranapanema -22.94 -50.25 Rodrigues et al. 2005 

31 Salto Grande Paranapanema -22.9 -50 Rodrigues et al. 2005 

32 Chavantes Paranapanema -23.13 -49.73 Rodrigues et al. 2005 

33 Jurumirim Paranapanema -23.21 -49.23 Carvalho e Silva 1999 

34 Três Irmãos Tietê -20.67 -51.22 Eco Con Am/Com AES Tiete 2007 

35 Nova Avanhandava Tietê -21.12 -50.2 Eco Con Am/Com AES Tiete 2007 

36 Promissão Tietê -21.3 -49.78 Eco Con Am/Com AES Tiete 2007 

37 Ibitinga Tietê -21.76 -48.99 Eco Con Am/Com AES Tiete 2007 
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38 Gavião Peixoto Tietê -21.83 -48.48 Esguícero e Arcifa 2011 

39 Bariri Tietê -22.15 -48.75 Eco Con Am/Com AES Tiete 2007 

40 Lobo Tietê -22.25 -47.82 Velludo 2007 

41 Barra Bonita Tietê -22.52 -48.53 Petesse, Petrere Jr., Spigolon 2007 

42 Americana Tietê -22.7 -47.28 Castro e Arcifa 1987 

43 Salto Grande Tietê -22.7 -47.27 Barrella e Petrere Jr. 2003 

44 Atibainha Tietê -23.17 -46.37 Castro e Arcifa 1987 

45 Cachoeira Tietê -23.03 -46.3 Castro e Arcifa 1987 

46 Jaguari Tietê -23.2 -46.03 CESP 2001 

47 Itupararanga Tietê -23.61 -47.4 Smith e Petrere Jr. 2007 

48 Pedro Beicht Tietê -23.72 -46.95 Castro e Arcifa 1987 

49 Billings Tietê -23.7 -46.67 Costa 1998 

50 Rio Grande Tietê -23.77 -46.52 Costa 1998 

51 Rio das Pedras Tietê -23.82 -46.48 Costa 1998 

52 Guarapiranga Tietê -23.67 -46.72 Barbieri et al. 2000 

53 Taiaçupeba Tietê -23.58 -46.27 Castro & Arcifa 1987 

54 Ponte Nova Tietê -23.47 -45.93 Giamas et al. 2004 

55 Ribeirão do campo Tietê -23.63 -45.82 Castro e Arcifa 1987 

56 Água Vermelha Grande -19.92 -50.01 Eco Con Am/Com AES Tiete 2007 

57 Marimbondo Grande -20.3 -49.2 Furnas Centrais Elétricas 2002c 

58 São José do Rio Preto Grande -20.8 -49.35 Andrade 2003 

59 Porto Colômbia Grande -20.12 -48.57 Furnas Centrais Elétricas 2002a 

60 Volta Grande Grande -20.03 -48.22 Braga 2001 

61 Igarapava Grande -19.98 -47.75 Bizzotto 2006  

62 
Luiz C. B. Carvalho 

(Estreito) 
Grande -20.15 -47.28 Furnas Centrais Elétricas 2002c 

63 Euclides da Cunha Grande -21.6 -46.95 Eco Con Am/Com AES Tiete 2007 

64 Limoeiro Grande -21.63 -47.01 Eco Con Am/Com AES Tiete 2007 

65 Caconde Grande -21.58 -46.62 Eco Con Am/Com AES Tiete 2007 

66 Mogi Guaçu Grande -22.35 -46.85 Eco Con Am/Com AES Tiete 2007 

67 Mascarenhas de Moraes Grande -20.29 -47.07 Furnas Centrais Elétricas 2002b 

68 Furnas Grande -20.66 -46.32 Santos & Formagio 2007 

69 
Funil (Eng. José Mendes 

Jr.) 
Grande -21.19 -45.15 Souza-Hojo 2008 

70 Itutinga Grande -21.29 -44.62 Alves et al. 1998 

71 Cachoeira Dourada Paranaíba -18.5 -49.5 Marçal 2009 

72 Itumbiara Paranaíba -18.42 -49.12 Vono 2002 

73 Capim Branco I Paranaíba -18.79 -48.15 Rêgo 2008 

74 Miranda Paranaíba -18.92 -48.01 Vono 2002 

75 Nova Ponte Paranaíba -19.13 -47.69 Vono 2002 

76 Corumbá Paranaíba -17.99 -48.52 UEM, Nup/Furnas 2001 
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APÊNDICE B 

Lista das 228 espécies registradas nos 76 reservatórios da ecorregião do alto rio Paraná 

e do rio Iguaçu. SN = espécies classificadas como nativas da ecorregião do alto rio 

Paraná e rio Iguaçu. SNN = espécies classificadas como não nativas, provenientes de 

outras ecorregiões, que não as do rio Paraná e rio Iguaçu; SBP = espécies não nativas no 

alto rio Paraná, provenientes do baixo rio Paraná. * Espécies não nativas, provenientes 

do baixo Paraná, utilizadas no tópico 3. 

Espécies SN SNN SBP 

Acestrorhynchus lacustres x 

  Ageneiosus inermis* 

  

x 

Ageneiosus militaris x 

  Ageneiosus ucayalensis* 

  

x 

Ancistrus sp.  x 

  Apareiodon affinis x 

  Apareiodon ibitiensis x 

  Apareiodon piracicabae x 

  Apareiodon vittatus x 

  Aphyocharax anisitsi x 

  Aphyocharax dentatus x 

  Aphyocharax sp. x 

  Apteronotus albifrons x 

  Apteronotus sp.  x 

  Astronotus crassipinnis* 

  

x 

Astyanax aff. Fasciatus x 

  Astyanax aff. Paranae x 

  Astyanax altiparanae x 

  Astyanax bifasciatus x 

  Astyanax bockmanni x 

  Astyanax dissimilis x 

  Astyanax gymnogenys x 

  Astyanax gymnodontus x 

  Astyanax jordanensis x 

  Astyanax minor x 

  Astyanax schubarti x 

  Astyanax serratus x 

  Astyanax spp. x 

  Astyanax sp. x 

  Astyanax sp. 1  x 

  Astyanax sp. i  x 

  Astyanax sp. L x 

  Auchenipterus osteomystax x 

  Australoheros sp. x 

  Brycon nattereri x 

  Brycon cf. opalinus 

 

x 

 Brycon orbignyanus x 
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Bryconamericus iheringi x 

  Bryconamericus ikaa x 

  Bryconamericus sp.  x 

  Bryconamericus stramineus x 

  Bryconamericus turiuba x 

  Callichchtys callichchtys x 

  Catathyridium jenynsii* 

  

x 

Characidium aff. zebra x 

  Characidium fasciatum x 

  Characidium xanthopterum x 

  Cichla kelberi 

 

x 

 Cichla piquiti 

 

x 

 Cichla sp. 1 x 

  Cichla sp. 2 x 

  Cichlasoma paranaense x 

  Clarias gariepinus 

 

x 

 Colossoma macropomum 

 

x 

 Corydoras paleatus  x 

  Corydoras aeneus x 

  Corydoras difluviatilis x 

  Corydoras erhardti x 

  Crenicichla britskii x 

  Crenicichla haroldoi x 

  Crenicichla iguassuensis x 

  Crenicichla jaguarensis x 

  Crenicichla niederleinii x 

  Crenicichla tesay x 

  Crenicichla sp. x 

  Ctenopharyngodon idella 

 

x 

 Cyphocharax modestus x 

  Cyphocharax nagelii x 

  Cyprinus carpio 

 

x 

 Eigenmannia sp. x 

  Eigenmannia trilineata x 

  Eigenmannia virescens x 

  Erythrinus erythrinus*  

  

x 

Galeocharax knerii x 

  Geophagus aff. brasiliensis x 

  Geophagus proximus 

 

x 

 Glanidium cesarpintoi x 

  Glanidium ribeiroi x 

  Gymnotus inaequilabiatus x 

  Gymnotus pantherinus 

 

x 

 Gymnotus sylvius x 

  Hasemania hanseni x 

  Hemigrammus marginatus x 

  Hemisorubim platyrhynchos x 
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Hisonotus insperatus x 

  Hoplerythrinus unitaeniatus* 

  

x 

Hoplias aff. malabaricus x 

  Hoplias intermedius x 

  Hoplosternum littorale x 

  Hyphessobrycon bifasciatus x 

  Hyphessobrycon eques 

 

x 

 Hyphessobrycon sp. x 

  Hypophthalmichthys nobilis 

 

x 

 Hypophthalmus edentatus* 

  

x 

Hypostomus albopunctatus x 

  Hypostomus ancistroides x 

  Hypostomus auroguttatus x 

  Hypostomus cf. strigaticeps  x 

  Hypostomus commersoni x 

  Hypostomus denticulatus  x 

  Hypostomus derbyi x 

  Hypostomus heraldoi x 

  Hypostomus hermanni x 

  Hypostomus margaritifer x 

  Hypostomus myersi x 

  Hypostomus nigromaculatus x 

  Hypostomus regani x 

  Hypostomus sp. x 

  Hypostomus sp. 1 x 

  Hypostomus sp. 2   x 

  Hypostomus sp. 3   x 

  Hypostomus sp. 4   x 

  Hypostomus sp. 5 x 

  Hypostomus sp. 6  x 

  Hypostomus sp. A x 

  Hypostomus sp. B x 

  Hypostomus spp. x 

  Hypostomus variipictus x 

  Ictalurus punctatus 

 

x 

 Iheringichthys labrosus x 

  Imparfinis schubarti x 

  Laetacara araguaiae 

 

x 

 Leporellus pictus x 

  Leporellus vittatus x 

  Leporinus amblyrhynchus x 

  Leporinus elongatus x 

  Leporinus friderici x 

  Leporinus lacustris x 

  Leporinus macrocephalus 

 

x 

 Leporinus obtusidens x 

  Leporinus octofasciatus x 
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Leporinus sp. x 

  Leporinus sp. 1  x 

  Leporinus sp. 2  x 

  Leporinus striatus x 

  Lepthoplosternum pectorale 

 

x 

 Loricaria lentiginosa x 

  Loricaria prolixa x 

  Loricaria sp.  x 

  Loricaria sp. 2  x 

  Loricariichthys platymetopon* 

  

x 

Loricariichthys rostratum* 

  

x 

Megalancistrus parananus x 

  Megalonema platanum x 

  Metynnis lippincottianus* 

  

x 

Micropterus salmoides 

 

x 

 Mimagoniates microlepis x 

  Moenkhausia aff. intermedia x 

  Myloplus tiete x 

  Odontesthes bonariensis  

 

x 

 Odontostilbe sp.  x 

  Oligosarcus longirostris  x 

  Oligosarcus paranensis x 

  Oligosarcus pintoi x 

  Oligosarcus planaltinae x 

  Oligosarcus sp. x 

  Oreochromis niloticus 

 

x 

 Parauchenipterus galeatus* 

  

x 

Parodon nasus x 

  Phalloceros harpagos x 

  Piabina argentea x 

  Piaractus mesopotamicus x 

  Pimelodella avanhandavae x 

  Pimelodella gracilis x 

  Pimelodella sp.  x 

  Pimelodus argenteus  x 

  Pimelodus britskii x 

  Pimelodus maculatus x 

  Pimelodus microstoma x 

  Pimelodus ornatus* 

  

x 

Pimelodus ortmanni  x 

  Pimelodus paranaensis x 

  Pimelodus sp.  x 

  Pinirampus pirinampu x 

  Plagioscion squamosissimus 

 

x 

 Planaltina myersi x 

  Platanichthys platana 

 

x  

 Poecilia reticulata 

 

x 
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Porotergus ellisi  x 

  Potamotrygon motoro*  

  

x 

Prochilodus lineatus x 

  Prochilodus scrofa x 

  Pseudocorynopoma heterandria x 

  Pseudopimelodus mangurus  x 

  Pseudopimelodus pulcher  x 

  Pseudopimelodus zungaro x 

  Pseudoplatystoma corruscans x 

  Pterygoplichthys ambrosettii* 

  

x 

Pterodoras granulosus*  

  

x 

Pygocentrus nattereri*  

  

x 

Raphiodon vulpinus  x 

  Rhamdia branneri  x 

  Rhamdia quelen x 

  Rhamdia voulezi x 

  Rhamdia sp. x 

  Rhamphichthys hahni* 

  

x 

Rhinelepis aspera  x 

  Rhinelepis strigosa x 

  Rhinodoras dorbignyi x 

  Rineloricaria langei x 

  Rineloricaria pentamaculata x 

  Rhineloricaria sp. x 

  Roeboides descalvadensis* 

  

x 

Salminus brasiliensis x 

  Salminus hilarii x 

  Satanoperca pappaterra* 

  

x 

Schizodon altoparanae x 

  Schizodon borellii* 

  

x 

Schizodon intermedius x 

  Schizodon nasutus x 

  Serrapinnus heterodon x 

  Serrapinnus notomelas x 

  Serrasalmus maculatus x 

  Serrasalmus marginatus* 

  

x 

Sorubim lima  x 

  Steindachneria insculpta x 

  Steindachneridion melanodermatum  x 

  Steindachneridion scriptum x 

  Steindachnerina brevipinna*  

  

x 

Steindachnerina corumbae  x 

  Sternopygus macrurus x 

  Synbranchus marmoratus x 

  Tatia jaracatia x 

  Tatia neivai  x 

  Tilapia rendalli 

 

x 
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Trachydoras paraguayensis* 

  

x 

Triportheus nematurus* 

  

x 

Zungaro jahu x 

   

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 


