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O sucesso da invasora Urochloa arrecta em diferentes contextos e seus
Impactos em um reservatorio

RESUMO

As invasbes biologicas ameacam todos os tipos de ecossistemas, pois podem alterar sua
estrutura e funcionamento em detrimento de sua integridade. Em ambientes de agua doce,
macroéfitas aquaticas sdo frequentes invasores e tendem a causar impactos nas caracteristicas
fisicas e quimicas da &gua e dos sedimentos, e na fauna associada. A Poaceae Urochloa
arrecta é um exemplo de macrofita aquatica altamente invasora que tem se estabelecido em
lagos, rios, riachos e reservatorios em muitas regies da América do Sul. Muitos fatores
interagem para determinar se uma espécie terd sucesso ou ndo como invasora em uma
comunidade. De acordo com teorias da ecologia de invasdes, comunidades nativas sao
capazes de impor resisténcia ao estabelecimento de espécies invasoras via interagdes bioticas.
Para macrdfitas aquéaticas, a competi¢do por nutrientes entre a comunidade nativa e espécies
invasoras pode resultar em desvantagem para a espécie invasora, minando seu
estabelecimento. Tal interacdo e seu resultado dependem, no entanto, do meio em que
ocorrem, sendo regulados pela disponibilidade de nutrientes. O aporte excessivo de nutrientes
em corpos de &gua e frequente e pode interferir na interacdo entre as comunidades nativas e
espécies invasoras, determinando a resisténcia ou ndo da comunidade a invasdo. Testou-se
experimentalmente a interacdo entre o enriquecimento por nutrientes e a resisténcia bidtica no
sucesso da invasora Urochloa arrecta. Observou-se que o enriquecimento por nutrients e a
resisténcia biotica interagem para afetar o sucesso da U. arrecta, reforcando a ideia de que 0s
fatores que influenciam a invasdo sdo contexto-dependentes. A distribuicdo espacial dos
nutrientes no substrato também pode interferir na interacdo competitiva entre a comunidade
nativa e uma espécie invasora. Em um segundo experimento, testou-se a diferenca entre o
sucesso da invasora U. arrecta quando introduzida em comunidades nativas em mesocosmos
com distribuicdo homogénea ou heterogénea de nutrientes no sedimento. Constatou-se que a
distribuicdo espacial dos nutrientes ndo teve efeito sobre o sucesso de U. arrecta, mas a
adicdo de nutrientes proporcionou a comunidade nativa uma melhor resisténcia invasdo.
Investigou-se também, com observacfes em campo, se locais onde esta Poaceae ¢ dominante
diferem de locais onde a espécie dominante € nativa e de locais sem vegetacdo aquatica em
termos de caracteristicas fisicas e quimicas da agua. Condutividade elétrica e pH néo
diferiram entre locais dominados pela nativa, pela invasora, ou sem vegetacdo. A radiacédo
subaquatica foi maior nos locais sem vegetacdo, mas ndo diferiu entre os dominados pela
nativa e pela invasora. O oxigénio dissolvido foi significativamente menor nos locais
dominados pela invasora na profundidade de 0,5 m, e a diferenca entre superficie e 0,5 m foi
significativamente maior nestes locais com relacdo aos sem vegetacdo e aos dominados pela
nativa. Em conclusdo, observou-se que a resisténcia biotica € importante para prevenir o
estabelecimento da invasora U. arrecta, especialmente em interagdo com enriquecimento por
nutrientes; e que esta espécie pode alterar a qualidade de habitats litoraneos através da
diminuigéo das concentragdes de oxigénio dissolvido em seus bancos.

Palavras-chave: Braquiaria. Enriquecimento por nutrientes. Heterogeneidade. Poaceae
exotica. Resisténcia biotica.



Success of the invasive Urochloa arrecta in different contexts and its
Impacts in a reservoir

ABSTRACT

Biological invasions threat all kinds of ecosystems because they can alter their structure and
functioning in ways that are negative to their integrity. In freshwater environments, aquatic
macrophytes are common invaders and tend to impact physical and chemical characteristics
of water and sediments, as well as macrophyte-dwelling fauna. Urochloa arrecta (Poaceae) is
a highly invasive macrophyte that has been colonizing lakes, Rivers, streams and reservoirs in
many regions of South America. Many factors interact to determine whether a species will
succeed as an invader or not in a community. According to theories in invasion ecology,
native communities are able to pose resistance to the establishment of invasive species
through biotic interactions. For aquatic macrophytes, competition for nutrients between the
native community and invasive species could result in disadvantages for the invaders, mining
their establishment. Such interaction and its result depend, however, on the environment
where they take place, being regulated by nutrient availability. Excessive input of nutrients is
common in freshwaters and can interfere in the interaction between native communities and
invasive species, helping to determine if the community will be able to resist the invasion or
not. We experimentally tested the interaction between nutrient enrichment and biotic
resistance in the establishment success of Urochloa arrecta. We observed that nutrient
enrichment and biotic resistance interactively affect U. arrecta’s success, reinforcing the idea
that factors that influence invasions are context-dependent. Spatial distribution of nutrients in
the substrate may also interfere in the competitive interaction between a native community
and an invader. In a second experiment, we tested differences between the success of U.
arrecta when introduced in native communities in mesocosms with homogeneous or
heterogeneous distribution of nutrients in the sediment. We observed that spatial distribution
of nutrients had no effect on U. arrecta’s success, but nutrient addition provided native
community with better resistance to invasion. We also investigated, with field observations, if
sites where U. arrecta was dominant differed from sites where a native species was dominant
and from sites with no aquatic vegetation in terms of physical and chemical characteristics of
water. Electrical conductivity and pH did not differ among invader-dominated, native-
dominated and unvegetaded sites. Underwater radiation was higher in unvegetaded sites than
in both native and invader-dominated sites. Dissolved oxygen was significantly lower in
invader-dominated sites in comparison with both native-dominated and unvegetaded sites. In
conclusion, we found that biotic resistance is important to prevent the establishment of U.
arrecta, especially in interaction with nutrient enrichment, and that this species can alter the
quality of shore habitats by lowering dissolved oxygen concentrations within its mats.

Keywords: African signalgrass. Biotic resistance. Exotic Poacea. Heterogeneity. Nutrient
enrichment.
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1 Introducéo geral

A ecologia de invasdes se propde a investigar as invasdes bioldgicas, que sdo
processos nos quais uma espécie (invasora) coloniza, estabelece uma populagdo e se
propaga num ambiente onde ndo ocorria anteriormente (Richardson et al. 2000). Este
processo é, na maioria dos casos, promovido por agdes humanas que eliminam barreiras
naturais, transportam espécies acidentalmente e até mesmo as introduzem
propositalmente. Embora haja outros pontos de vista (e.g. Sagoff 2005; Gurevitch e
Padilla 2004; Shlaepfer et al. 2010), no geral acredita-se que as invasdes de fato
representem uma grande ameaca a todos os sistemas ecoldgicos (Simberloff 2005;
Strayer 2010; Strayer 2012).

Inicialmente, observacdes de espécies invasoras feitas por alguns naturalistas,
e.g. Darwin, eram meras curiosidades, mas a partir da obra de Elton “A ecologia das
invasdes de plantas e animais” (1958), estas espécies passaram a ser consideradas
potenciais causadoras de danos aos ecossistemas (Richardson e Pysek 2008). Na década
de 90 o tema ganhou mais visibilidade ao ser incluido nos alvos de estudos de uma rede
de cientistas e instituicbes que se propunha a estudar problemas ambientais (Davis
2009). Esta rede levantou as trés principais questdes que até hoje norteiam a ecologia de
invasOes: i) 0 que faz com que certas espécies se tornem invasoras; ii) o que faz com
gue certos ecossistemas sejam mais susceptiveis a invasdes do que outros; iii) quais sao
0s impactos causados pelas invasdes (Davis 2009).

Em ambientes de &gua doce, macrofitas aquaticas sdo frequentes invasores e
tendem a causar fortes impactos ao criar estruturacao fisica e controlar aspectos fisicos e
quimicos da agua e dos sedimentos (e.g. Caraco e Cole 2002; Perna e Burrows 2005;
Urban et al. 2009; Tall et al. 2011). AlteracGes nestes aspectos podem e frequentemente
tém impactos diretos e indiretos na estrutura da fauna associada (Kornijow et al. 2010;
Wright et al. 2014).

A Poaceae Urochloa arrecta (Hack. ex T. Durand e Schinz) Morrone e
Zuloaga (capim-braquiaria), nativa da Africa, € um exemplo de macréfita aquética
altamente invasora. Esta graminea tem se estabelecido em lagos, rios, riachos e

reservatorios em muitas regides da América do Sul (Martins et al. 2008; Domingos et



al. 2011; Pott et al. 2011). Alguns impactos de gramineas, incluindo U. arrecta, ja
foram observados, como mudancas nas comunidades de macrofitas nativas (Michelan et
al. 2010; Fernandes et al. 2013) e comunidades de peixes (Casatti et al. 2009; Carniatto
et al. 2013).

Sao muitas as hip6teses propostas para explicar as invasdes e seus impactos de
acordo com caracteristicas das espécies invasoras e das comunidades invadidas (Catford
et al. 2008; Ricciardi et al. 2013). A hipotese de resisténcia bidtica, proposta por Elton
(1958), prevé que uma alta diversidade de espécies reduz a susceptibilidade de um
ecossistema as invasdes. A ldgica dessa hipotese é a de que em comunidades com maior
diversidade a utilizacdo de recursos e ocupagédo de nichos s&éo maximizadas, reduzindo
as oportunidades para o estabelecimento de novos colonizadores. Impactos
antropogénicos também podem influenciar a susceptibilidade de um ecossistema a
invasdes (Elton 1958), como o enriquecimento por nutrientes, que é um impacto comum
das atividades humanas em ambientes aquaticos (Smith 2014). Ha evidéncias de que, no
geral, o enriquecimento por nutrientes facilita os processos de invaséo pelo aumento da
disponibilidade de recursos (Byers 2002; Engelhardt 2011). Tendo em vista que a
resisténcia biotica inibe as invasdes e o enriquecimento por nutrientes pode favorecé-
las, prop6s-se um experimento no qual se testou a hipotese de que o efeito da resisténcia
biotica oferecida por uma comunidade nativa sobre o sucesso da invasora depende da
disponibilidade de nutrientes, sendo menor numa situacdo de enriquecimento.

A heterogeneidade de recursos no solo ja foi identificada como fator
importante para as plantas em nivel de individuos, popula¢cBes, comunidades e
ecossistemas (Day et al. 2003; Garcia-Palacios et al. 2011; Hodge 2004; Hutchings et
al. 2003; Price et al. 2014). Seu papel nos processos de invasdo, no entanto, ndo foi tdo
intensamente investigado, especialmente em pequena escala (Zeiter e Stampfli 2012).
Em grande escala, acredita-se que a heterogeneidade favorece as invasdes porque
oferece mais oportunidades em termos diversidade de recursos para as invasoras (Davis
et al. 2000) e por que ambientes heterogéneos tendem a suportar um maior nimero de
espécies, tanto nativas quanto exoéticas (Davies et al. 2005). Numa escala menor, de
vizinhanca, a heterogeneidade espacial tem sido desconsiderada em favor das interacdes
bidticas com as espécies nativas (e.g. Fridley et al. 2007; Melbourne et al. 2007), que

sdo vistas como mais importantes nesta escala em que as interagfes sdo mais estreitas
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(Byers e Noonburg 2003; Fridley et al. 2007). Tais interacdes podem desencadear
mecanismos de resisténcia (Levine et al. 2004) ou aceitacdo (Fridley et al. 2007) bidtica,
e estdo sujeitas a gradientes e heterogeneidade do ambiente em que ocorrem (Shea e
Chesson 2002; Mitchell et al. 2006). Se a competicdo por recursos do solo for um
potencial mecanismo de resisténcia bidtica contra invasdes em uma dada comunidade,
sua efetividade estara fortemente atrelada aos padrbes espaciais e temporais de
distribuicdo desses recursos na escala de vizinhanca. Nesse contexto, propds-se uma
investigacdo experimental do papel da distribuicdo espacial dos nutrientes, se
homogénea ou heterogénea, no sedimento no processo de invasdo de uma comunidade
de macrofitas. Testou-se a hipGtese de que em mesocosmos com distribuicdo
espacialmente heterogénea dos nutrientes no sedimento a invasora é mais bem sucedida
do que em mesocosmos com distribuicdo homogénea dos nutrientes e em mesocosmos
sem adicao de nutrientes.

Além de investigar os fatores que influenciam os processos de invasdo, a
ecologia de invasdes também aborda os impactos causados depois que a invasao ja
ocorreu. Tendo em vista a importancia ecologica das macrofitas nos ambientes
aquaticos (Dibble et al. 1996; Kleeberg et al. 2010; Tall et al. 2011; Urban et al. 2009),
algumas espécies sdo consideradas engenheiras do ecossistema (Bouma et al. 2005;
Caraco et al. 2006) e quando elas se tornam invasoras, e especialmente se sdo exoticas,
sua “engenharia” pode criar condi¢cdes as quais os organismos nativos nao sao
adaptados e nas quais podem ndo ser capazes de sobreviver. Muitas caracteristicas
limnolégicas importantes na distribuicdo de muitos organismos aquéaticos sdo
diretamente influenciadas pelas macrdéfitas aquaticas através de suas atividades basicas,
como producdo de biomassa, fotossintese, respiracdo e senescéncia (Schultz e Dibble
2012). Dessa forma, alteracdes na vegetacdo aquatica promovidas pela introducéo de
espécies invasoras podem alterar a qualidade do habitat e consequentemente as espécies
que o utilizam (e.g. Strayer et al. 2003; Colon-Gaud et al. 2004). Investigou-se se a
colonizacdo U. arrecta modificou (abordagem space for time, ver Thomaz et al. 2012)
os habitats da zona litordnea de um reservatorio com relacdo a disponibilidade de
radiacdo sub-aquatica, concentracdo de oxigénio dissolvido, pH e condutividade

elétrica, em comparacdo a locais sem vegetacdo e locais com dominancia de uma
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espécie nativa. Testou-se a hipdtese de que a invasora forma habitats distintos dos

formados pela espécie nativa dominante e dos locais sem vegetacao.

2 Enriquecimento por nutrientes aumenta efeito da resisténcia bidtica sobre o

sucesso da Poaceae invasora Urochloa arrecta

2.1 Introducéo

Nas ultimas décadas, muito da atencdo dos ecoOlogos se voltou para a
investigacdo das invas@es bioldgicas, pois estas representam uma grande ameaca para
todos os tipos de ecossistemas. Em ambientes aquéticos continentais, macrofitas
aquaticas frequentemente se tornam invasoras e tendem a causar fortes impactos ao criar
estruturacgdo fisica e controlar aspectos fisicos e quimicos da dgua e dos sedimentos (e.g.
Caraco e Cole 2002; Perna e Burrows 2005; Urban et al. 2009; Tall et al. 2011). Alguns
dos impactos atribuidos a macrofitas invasoras sdo alteracdes na disponibilidade de
habitat e refugio (Wright et al. 2014), dindmica do oxigénio dissolvido (Caraco e Cole
2002; Perna e Burrows 2005) e ciclagem de nutrientes (Urban et al. 2009; Tall et al.
2011). Alteracdes nestes aspectos geralmente causam impactos diretos e indiretos na
fauna associada as macrdfitas (Kornijow et al. 2010; Wright et al. 2014).

Principalmente pela dificuldade de se prever os impactos causados por
invasdes e pela quase impossibilidade de erradicar invasores e restaurar completamente
0s ecossistemas impactados, o principio da precaucdo prevalece, i.e., evitar as invasoes
é a melhor forma de lidar com elas (Gaeta et al. 2014). Para isso, a ecologia de invasdes
busca compreender os fatores que regulam o processo de invasdo. Nesse sentido, ha
varias hipoteses que abordam a perspectiva do potencial invasor das populacbes de
espécies ndo-nativas (invasiveness) e a perspectiva da susceptibilidade as invasfes de
comunidades (invasibility) (Richardson e Pysek 2006).

A hipétese de resisténcia bidtica (RB), proposta por Elton (1958), prevé que
uma alta diversidade de espécies reduz a susceptibilidade a invasdo do ecossistema. A
I6gica dessa hipdtese é a de que em comunidades com maior diversidade a utilizacéo de
recursos e ocupacdo de nichos sdo maximizadas, reduzindo as oportunidades para o

estabelecimento de novos colonizadores. Esta teoria tem o suporte de Varios
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experimentos e observagdes em pequena escala (e.g. Naeem et al. 2000; Levine 2000;
Peter e Burdik 2010; mas ver Jeschke et al. 2012), mas estudos em escalas maiores
frequentemente encontram relagdes neutras ou positivas entre diversidade e
susceptibilidade as invasdes (e.g. Levine 2000; Thomaz e Michelan 2011; mas veja
Clark et al. 2013 para uma discussdo sobre escala temporal). Em pequena escala, a
disponibilidade de recursos é mais limitada e a interacdo entre as espécies ¢ maior,
levando a competicdo e possivel inibicdo do estabelecimento de uma espécie exotica
(Fridley et al. 2007; Byers e Noonburg 2003). Em grande escala, 0s recursos sdo mais
abundantes e heterogéneos no tempo e no espaco, criando mais oportunidades para as
espécies invasoras tanto quanto para as nativas, causando entdo, relacdes positivas entre
0 sucesso de invasao e a diversidade (Fridley et al. 2007; Bartomeus et al. 2012).

Discute-se também se a resisténcia biotica € funcéo realmente do conjunto todo
de espécies via complementaridade de nicho ou € resultado de um efeito de amostragem
(sampling effect, Crawley et al. 1999; Wardle 2001). A complementaridade de nicho
prevé que o aumento da diversidade propicia maior utilizagdo dos recursos e
consequente menor disponibilidade dos mesmos para espécies invasoras (Tilman 1999;
Naeem et al. 2000). Ja o efeito de amostragem sugere que com 0 aumento da
diversidade, aumenta a probabilidade de se encontrar uma espécie capaz de exercer
resisténcia bidtica sobre a invasora (Wardle 2001). Porém, aparentemente ambos 0s
mecanismos sao importantes na resisténcia a invasdes (Fargione e Tilman, 2005).

A ideia de que ambientes associados a impactos antropogénicos tém maior
ocorréncia de espécies invasoras também foi inicialmente proposta por Elton (1958).
Intervengdes antropogénicas frequentemente alteram o regime de selecdo (selection
regime modification; Byers 2002), ou filtros ambientais (Richardson et al. 2000), o que
pode determinar tanto a susceptibilidade de um ecossistema ser invadido quanto sua
adequabilidade para as espécies estabelecidas. Ou seja, distirbios humanos criam
ambientes que, além de favoraveis para espécies invasoras, podem ser tdo novos para as
espécies nativas quanto para as exoticas, e essas condi¢des podem ainda acentuar os
impactos da invasao (Byers 2002).

O enriquecimento por nutrientes (EN) é um impacto comum das atividades
humanas sobre ecossistemas aquaticos. A grande carga de matéria organica e nutrientes

que alcancga os corpos de agua em regiGes populosas causa uma série de alteragdes no
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funcionamento do ecossistema levando-o a um estado de eutrofizacdo (revisado por
Smith e Schindler 2009). Entre as alteraces comumente observadas estdo 0 aumento da
producdo fitoplancténica e de macrofitas aquaticas (Smith 2014). Além disso, ha
evidéncias de que, no geral, o EN pode facilitar os processos de invasdo pelo aumento
da disponibilidade de recursos (Davis et al. 2000; Byers 2002; Engelhardt 2011).

A Poaceae Urochloa arrecta Hack é um exemplo de macrdéfita aquatica
altamente invasora. Esta graminea tem se estabelecido em lagos, rios, riachos e
reservatorios em muitas regides da América do Sul (Martins et al. 2008; Domingos et
al. 2011; Pott et al. 2011). Alguns impactos de gramineas, incluindo U. arrecta, ja
foram observados, como mudancas nas comunidades de macrofitas nativas (Michelan et
al. 2010; Fernandes et al. 2013), comunidades de peixes (Casatti et al. 2009; Carniatto
et al. 2013) e caracteristicas fisicas e quimicas da agua.

Em experimentos em estufa, o0 sucesso desta invasora foi afetado
negativamente pela riqueza e densidade de espécies nativas (Michelan et al. 2013),
indicando ocorréncia de resisténcia bidtica via competicdo por nutrientes e radiagéo.
Outro experimento demonstrou uma resposta positiva de U. arrecta a adicdo de
nutrientes quando cultivada em monocultura (Fasoli et al. 2014). Considerando os
efeitos da adigdo de nutrientes e da RB sobre o sucesso de U. arrecta, testou-se a
hipdtese de que o efeito do EN sobre o sucesso da invasora € menor na presenca de uma
comunidade nativa pois esta exerce RB. A predicdo foi de que, na auséncia de RB o0 EN
tera um efeito positivo maior sobre o sucesso da invasora, medido por biomassa e

comprimento, do que na presenca de RB.

2.2 Metodologia

Para testar os efeitos do EN e RB no estabelecimento de U. arrecta, realizamos
um experimento fatorial cruzado com dois tratamentos (2 x 2), com cinco réplicas em
cada combinagdo (N = 20).

Utilizamos bandejas plasticas de 37 x 33 x 14 cm® como unidades
experimentais. Sedimento e plantas foram coletados no reservatorio de Rosana (entre
22°33°37,94”S 52°48°48,09”W — 22°34°11,63”S 52°45°2,07°"W e 22°37°29,07”S
52°51°3,00"W — 22°40°5,37’S 52°46’46,46”W; Parana/Sdo Paulo — Brasil). O
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reservatorio tem uma area de litoral caracterizada por baixas concentracfes de
nutrientes dissolvidos (média + desvio padréo: 12+4 ugP-PO, L ™", 67417 ugN-NO5.L°
641 ugN-NO,.L?, 3446 pgN-NHs.L™) e no sedimento (146+85 ugP.g™; 49.7+22
ugN.g™). Grandes extensdes do litoral sdo intensamente colonizadas pela invasora U.
arrecta e outras macroéfitas aquaticas nativas.

Enchemos as bandejas com sedimento até meia altura (7 cm) e adicionamos
agua suficiente para cobrir o sedimento com uma camada de 2 cm. No dia seguinte,
apos sedimentacdo total, propagulos de quatro espécies nativas foram plantados em 10
bandejas (sorteadas) do tratamento RB. As demais bandejas permaneceram apenas com
sedimento e agua e foram atribuidos os demais tratamentos através de sorteio. Foram
escolhidas especies do tipo bioldgico emergente que séo frequentes no reservatorio de
Rosana e coocorrem em diferentes abundancias com a invasora U. arrecta (Thomaz e
Michelan 2011): Eleocharis montana (Kunth) Roem. e Schult. (Cyperaceae), Leersia
hexandra Sw. (Poaceae), Pontederia cordata L. (Pontederiaceae) e Hymenachne
amplexicaulis (Rudge) Nees (Poaceae). A densidade de plantas foi fixada em 16 plantas
por bandeja, 4 de cada espécie, para que ap0s a introducdo da invasora totalizassem 20
plantas por unidade experimental. Para E. montana e P. cordata usamos brotos inteiros
(raiz, caule e folhas) e para L. hexandra e H. amplexicaulis usamos fragmentos de 10
cm com um nd. Apoés o estabelecimento das plantas nativas (46 dias; determinados pelo
florescimento de pelo menos um individuo de cada espécie), adicionamos nutrientes as
réplicas dos tratamentos com nutrientes (NUT). Utilizamos 20 g de fertilizante NPK
4:14:8 (marca Vitaplan) por bandeja (concentracdo adicionada de 120 pgP.g™).
Propagulos de U. arrecta (fragmentos de 10 cm com um no) foram adicionados no 49°
dia; 20 nas bandejas sob tratamento sem RB e 4 nas sob tratamento com RB. Note que
esse procedimento resultou em densidades totais de macrdéfitas iguais nos tratamentos
com RB e sem RB (20 individuos), reduzindo, assim, efeitos da densidade de plantas.
As bandejas foram mantidas com uma camada de agua de 2 cm. Apds 105 dias da
introducdo da U. arrecta as plantas foram coletadas, separadas por espécie e medidas
em comprimento e em biomassa aérea e de raiz. As plantas nativas também foram
coletadas e separadas por espécie. A biomassa foi determinada por pesagem apds

secagem do material em estufa (cerca de 60° C) até peso constante.
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A biomassa aérea e de raiz (g de peso seco; gPS) e comprimento (cm) de U.
arrecta foram divididos pelo nimero de propagulos iniciais (4 nas unidades com RB e
20 nas unidades sem RB), representando, assim, valores por individuo. Esses dados
foram testados para normalidade (inspecdo do histograma e teste de Shapiro-wilk) e
homocedasticidade (teste de Fligner-Killeen). Como os dados ndo seguiram a
distribuicdo normal e sdo heterocedésticos, utilizamos analises ndo paramétricas para o
teste de hipotese. A biomassa aérea, de raiz e comprimento foram utilizados
independentemente como variaveis respostas em ANOVAs Multivariadas de
Permutacdo (Permutation Multivariate ANOVA; PERMANOVA), sendo testados 0s
efeitos do enriquecimento por nutrientes (com EN ou sem EN) e da resisténcia biotica
(com RB ou sem RB), assim como da interacdo entre esses fatores. A PERMANOVA
testa a hipotese nula de que os centrdides dos grupos (tratamentos) num espaco
Euclidiano (se a distancia Euclidiana foi usada, como neste caso) séo equivalentes para
todos os grupos, i.e. ndo ha efeito dos fatores testados (Anderson e Walsh 2013). Como
se baseia em permutacdo, essa analise ndo demanda que os dados sigam a distribuicdo
normal, e, se utilizada em design balanceado (como € o caso), ndo é afetada pela
heterogeneidade das variancias (Anderson e Walsh 2013).

A biomassa das plantas nativas também foi dividida pelo numero inicial de
propégulos (4) e comparada entre os tratamentos de adi¢do de nutrientes com um teste-t
de Welch, que tem correcdes para heterocedasticidade (Welch 1947) para cada espécie e
com uma PERMANOVA para todas as espécies. Os testes foram feitos para cada
espécie para verificar diferentes intensidades de resposta ao EN, o que poderia indicar a
ocorréncia de RB via efeito de amostragem.

As analises foram realizadas no R (R Core Team 2013), PRIMER (Anderson et
al. 2008) e Statistica (STATSOFT 2007).

2.3 Resultados

As PERMANOVAs com biomassa aérea e comprimento de U. arrecta como
variaveis resposta geraram evidéncia para a rejeicdo da hipdtese nula, indicando que
houve diferencas entre os tratamentos. O efeito da interacdo entre fatores foi

significativo, indicando que o efeito do EN ¢é diferente na presenca de RB e na auséncia
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de RB. Como predito, o efeito positivo do enriquecimento foi maior na auséncia de RB,
e, de fato, na presenca de RB houve um pequeno efeito negativo do EN no sucesso da
invasora (Fig. 1A e 1B). A biomassa de raiz foi afetada apenas pelo EN (efeito
marginalmente significativo), e ndo pela RB (Tabela 1, FiglC).

As plantas nativas que constituiram o tratamento de resisténcia bidtica também
diferiram em biomassa total no final do experimento. A biomassa média por individuo
nos tratamentos com EN foi aproximadamente quatro vezes maior do que nos
tratamentos sem EN, com efeito significativo da adi¢do de nutrientes (Fig. 2A). A
analise por espécies mostra variagao nas respostas ao tratamento, mas todas as espécies
tiveram maior biomassa nos tratamentos com EN com relagdo aos sem EN. P. cordata e
L. hexandra foram mais favorecidas pelo tratamento com EN comparativamente a E.

montana e H. amplexicaulis (Fig. 2B).

Tabela 1 Resultados da PERMANOVA para os efeitos de adigdo de nutrientes (NUT) e

resisténcia bidtica (RB) na biomassa aérea, de raiz, e comprimento de U. arrecta.

Variavel resposta Fator Pseudo-F P
Biomassa aérea RB 33,19 0,0002
EN 8,49 0,0094
RB *EN 17,25 0,0010
Biomassa de raiz RB 3,58 0,0926
EM 4,51 0,0596
RB *EN 1,02 0,2861
Comprimento RB 38,44 0,0002
EN 6,38 0,0266

RB * EN 11,30 0,0042
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Figura 1 Biomassa aérea (A), comprimento (B) e biomassa de raizo (C) por individuo
de Urochloa arrecta nos tratamentos sem e com resisténcia bidtica (RB) e com e sem
enriguecimento de nutrientes (EN). Em cada ponto, o marcador representa a média, o

retangulo o erro padrédo e os tracos representam os valores minimo e maximo.
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Tabela 2 Médias, desvio padrdo e teste-t da biomassa final por individuo (gPS.ind™)

das espécies nativas entre tratamentos com e sem enriquecimento por nutrientes (EM).

Sem EN ComEN t DF P
P. cordata 1,93+ 0,46 6,23 + 0,55 4,65 25 0,000
L. hexandra 0,46 + 0,14 4,21+1,73 7,00 14 0,000
H. amplexicaulis 0,18 + 0,25 0,75+0,18 4,16 17 0,001
E. montana 2,00+ 0,44 3,29+ 0,54 4,65 25 0,000
18 7
PERMANOVA 7 A 8 P.cordata B
16 F=42,12; p = 0.0072 s ¥ L hexandra ¢
. __ | 2 H. amplexicauli
4 ° i 4 E. montana
'g 14 'g 5
o o
g 10 g 3 A
© ©
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@ T2 ¢ Py
= =
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Figura 2 Diferenca entre a biomassa total por individuo (A) e biomassa total por

individuo de cada espécie (B) das plantas nativas nos tratamentos sem e com

enriquecimento por nutrientes (EN). Em A, o marcador representa a média, o retangulo

0 erro padrdo e os tracos representam o0s valores minimo e méaximo. Em B, o0s

marcadores representam a média e 0s tragos os valores de erro padrao.

2.4 Discussao

Os resultados indicam que o enriquecimento por nutrientes potencializou a RB

oferecida pela comunidade nativa, ao invés de reduzi-la e favorecer o estabelecimento

da invasora. De fato, o sucesso da invasora U. arrecta, medido pela sua biomassa e

comprimento, foi favorecido pelo enriquecimento apenas nos tratamentos sem RB,
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enguanto nos tratamentos com RB n&o houve diferenga entre os tratamentos com e sem
EN. O experimento aqui apresentado pode ser considerado representativo de uma
invasdo in situ onde a comunidade de macréfitas ndo estd sujeita a disturbios e ja se
encontra desenvolvida quando chegam os propagulos de uma invasora, fato que pode
ser crucial para determinar se a comunidade é capaz de impor um filtro bidtico a
invaséo ou nao.

O efeito da RB, constatado em nosso experimento, pode ocorrer através de
varios mecanismos, que provavelmente interagem e ndo foram dissociados neste
experimento. Primeiro, o menor crescimento da invasora na presenca de espécies
nativas pode ser uma resposta direta a biomassa dessas ultimas via utilizacdo dos
nutrientes. Em média, as plantas nativas quadruplicaram sua biomassa no tratamento
com EN em relacdo ao tratamento sem EN. Experimentos classicos de competicdo
demonstram que a resposta da planta foco a competicdo é dependente da biomassa das
plantas vizinhas (e.g. Wilson e Tilman 1991; 1995). Michelan et al. (2013)
demonstraram experimentalmente que a densidade de plantas nativas tem um efeito
negativo sobre o sucesso de U. arrecta. Em nosso experimento a densidade de plantas
foi constante com RB e sem RB, porém, nos tratamentos com RB as plantas nativas ja
estavam estabelecidas e tinham biomassa maior do que os propagulos de U. arrecta
introduzidos ap6s a adicdo de nutrientes. O fato de elas estarem mais bem
desenvolvidas pode ter aumentado tanto sua demanda quanto capacidade de utilizar os
nutrientes adicionados com relacdo aos propagulos da invasora, pois idade e tamanho
das plantas sdo fatores determinantes de sua habilidade competitiva (Grace 1985;
Howard e Goldberg 2001; Lamb e Cahill 2006).

Segundo, 0 menor crescimento da invasora pode ser uma resposta a biomassa
das plantas nativas via sombreamento pelo dossel. Embora esta variavel ndo tenha sido
medida, a formagdo de um dossel nos levou a considerar este mecanismo. De acordo
com as hipéteses de competicdo de Tilman (1987), a competicdo por nutrientes no
substrato diminui na medida em que estes estdo em maior concentragdo e passa a haver
competicdo por luz e espaco (e.g. Wilson e Keddy 1991; Wilson e Tilman 1991).
Apesar de ndo terem sido testados ou observados efeitos claros de competicdo por luz
(e.g. estiolamento das plantas), o dossel presente nos tratamentos com RB pode ter
afetado o crescimento da invasora tanto quanto a competicdo por nutrientes. De fato, 0
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sombreamento oferecido por vegetacao riparia € um fator limitante ao desenvolvimento
de varias espécies de macrofitas invasoras (Bunn et al. 1998; Loo et al. 2009), incluindo
U. arrecta (Thomaz et al. 2012; Fernandes et al. 2013). Também ha evidéncias de que
mesmo plantas herbaceas como as aqui utilizadas reduzem significativamente a
intensidade de luz que atinge o sedimento, podendo contribuir para reduzir o sucesso de
U. arrecta (Michelan et al. 2013). Assim, a competicdo por luz € um mecanismo que
ndo pode ser descartado para explicar nossos resultados.

A utilizacdo de recursos (nutrientes e luz) pode ter ocorrido através de
complementaridade entre as espécies nativas, apesar das diferencas nas biomassas finais
entre elas. E possivel, no entanto, que a contribuicio de cada espécie para a RB seja
diferente, como demonstrado por Michelan et al. (2013). P. cordata, por exemplo, que
apresentou maior resposta a adicdo de nutrientes, tem folhas largas que propiciam um
padrdo de sombreamento em patches, enquanto L. hexandra tem caules longos e folhas
estreitas, causando um sombreamento mais uniforme. O requerimento de nutrientes de
cada espécie também pode ser diferente e afetar a invasora de formas distintas. Assim,
embora ndo tenhamos testado o efeito isolado de cada espécie nativa sobre o sucesso de
U. arrecta, ndo se pode descartar diferentes contribuicdes de cada uma delas nos
resultados aqui obtidos.

Cabe aqui ressaltar o curto periodo do experimento, delineado para simular a
fase de estabelecimento da invasora. Wilson e Keddy (1991) encontraram respostas
diferentes para macroéfitas sob competicdo quando utilizando dados de sobrevivéncia de
propagulo (efeito significativo da competicdo) e crescimento subsequente (sem efeito da
competicdo). Assim, a resposta de U. arrecta neste experimento ndo pode ser
extrapolada para as fases seguintes da invasdo e novos experimentos devem ser
realizados para esclarecer os efeitos do EN e da RB em longo prazo.

O experimento apresentou resultados tipicos para invasdes analisadas em
pequena escala, com efeito de RB sobre o sucesso da invasora (Naeem et al. 2000;
Michelan et al. 2013). A interferéncia do efeito negativo da RB no efeito positivo do EN
reforca a ideia de que tanto a susceptibilidade de invasdo de uma comunidade quanto o
potencial invasor de uma espécie sdo contexto-dependentes e sdo muitos os fatores que

interagem para determinar o sucesso ou ndo de uma invasdo. Especificamente, apesar da
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resposta esperada ao aumento de nutrientes ser um aumento na susceptibilidade a
invasdo, a RB p6de antagonizar e amenizar esta resposta.

Em conclusdo, os resultados apresentados sugerem a importancia das
comunidades nativas de macrofitas aquaticas como filtros bidticos a invasdo. Mas em
contradicdo a ideia de que ambientes impactados (no caso pelo EN) sdo mais
susceptiveis as invasdes, a comunidade nativa de macrofitas pode ser beneficiada e
passar a oferecer maior resisténcia a invasdo. No entanto, uma vez que a invasora ja
esteja estabelecida, é possivel que o surgimento de um estado enriquecido por nutrientes
a favoreca tanto quanto, ou mais que a comunidade nativa, fato sugerido pelo
estabelecimento de U. arrecta nos tratamentos com adi¢do de nutrientes mas sem RB.
Esta situacdo limitaria o manejo, conforme demonstrado para a macrofita flutuante E.
crassipes na Africa (Coetzee e Hill 2012). O fato é que no geral o EN tende a alterar a
comunidade de macrdfitas e pode favorecer a dominancia de certas espécies (Macek et
al. 2010); se houver uma comunidade rica de macrdéfitas nativas, uma destas espécies
(sampling effect; Crawley et al. 1999; Wardle 2001) ou estas em conjunto
(complementaridade de nicho; Van Ruijven et al. 2003) podem ser favorecidas e
oferecer RB a propagulos de invasoras, caso contrario surge uma oportunidade para que
espécies exdticas se estabelecam e se tornem dominantes. Ha ainda que se considerar
que espécies nativas de macrofitas podem se tornar superabundantes ante o
enriguecimento e causar impactos no ecossistema. Além disso, o enriquecimento pode
dar inicio a um processo de eutrofizacdo, que ndo se resume apenas a mudancas nas
comunidades de macrofitas aquaticas, mas a um conjunto de alteragdes que pode
resultar em impactos graves aos ecossistemas. Estudos futuros empregando
experimentos de longo prazo e/ou realizados in situ e que abrangessem mais fatores e
comunidades sdo importantes para a compreensdao de como as invasdes interagem com

outros impactos antrépicos como a eutrofizacao.
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3 Distribuicgéo espacial de nutrientes no sedimento ndo afeta o sucesso da invasora

Urochloa arrecta em mesocosmos com comunidades nativas

3.1 Introducéo

A heterogeneidade de recursos no solo j& foi identificada como fator
importante em varios aspectos morfoldgicos e fisioldgicos das plantas (revisado por
Robinson 1994, Hodge 2004, James et al. 2009), em suas populacGes (Day et al. 2003),
comunidades (revisado por Hutchings et al. 2003; Wijesinghe et al. 2005; Lundholm
2009; Williams e Houseman 2013; Price et al. 2014), e no papel dos vegetais no
funcionamento dos ecossistemas (Garcia-Palacios et al. 2011).

Na ecologia de invasdes, Davis et al. (2000) propuseram que a flutuacdo de
recursos, i.e., a heterogeneidade espacial ou temporal de recursos, favorece as invasoes
pela criacao de “janelas de oportunidade” para as invasoras, que se aproveitariam de
pulsos nos recursos causados por novos aportes ou por consumo reduzido pela
comunidade nativa. Davies et al. (2005) propdem que a heterogeneidade espacial
favorece as invasdes porgue suporta maior numero de espécies, tanto nativas quanto
exoticas. Essa visdo é compartilhada por outros autores (e.g. Fridley et al. 2007) e
colocada como possivel explicacdo para a relacdo positiva frequentemente encontrada
entre a diversidade de espécies nativas e de espécies invasoras em grande escala
espacial.

Numa escala menor, de vizinhanca, a heterogeneidade espacial tem sido
desconsiderada em favor das interacGes com as espécies nativas (e.g. Fridley et al. 2007;
Melbourne et al. 2007). Competicdo, facilitacdo e interages com inimigos (patdgenos e
predadores) sdo o foco de varias teorias na ecologia de invasdes (Mitchell et al. 2006;
Catford et al. 2009) e vistas como mais importantes em escala de vizinhanca (Byers e
Noonburg 2003; Fridley et al. 2007). Tais intera¢cdes podem desencadear mecanismos
de resisténcia (Levine et al. 2004) ou aceitacdo (Fridley et al. 2007) bidtica. Quando a
resisténcia bidtica predomina, encontra-se um padrdo de correlacdo negativa entre a
diversidade de espécies exdticas invasoras e espécies nativas (e.g. Byun et al. 2013;
Callaway et al. 2013; Preukschas et al. 2014). Este nem sempre € 0 caso, COMO

constataram Zeiter e Stampfli (2012) em um experimento no qual a susceptibilidade a
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invasdo de campos (grasslands) aumentou com a riqueza de espécies em pequena
escala.

Mesmo gue em pequena escala as interag@es bidticas sejam importantes, sabe-
se que elas sdo reguladas pelo meio em que ocorrem, e estdo sujeitas a gradientes e
heterogeneidade ambiental (Shea e Chesson 2002; Mitchell et al. 2006). Se a
competicdo por recursos do solo for um potencial mecanismo de resisténcia biotica
contra invasdes em uma dada comunidade, entdo sua efetividade estard fortemente
atrelada aos padrdes espaciais e temporais de distribuicdo desses recursos na escala de
vizinhanca.

Nas comunidades de plantas a maior influencia dos padrdes de distribui¢éo de
recursos sobre as interacdes € provavelmente via alocacao de recursos (Fransen e Kroon
2001; Hutchings et al. 2003). Porém, pouco se sabe sobre como a heterogeneidade na
disponibilidade de nutrientes pode influenciar as interacfes entre espécies nativas e
espécies exoticas invasoras (James et al. 2009), muito embora estudos experimentais
recentes enfatizem a necessidade de investigacOes acerca dos efeitos da heterogeneidade
ambiental em pequena escala sobre a susceptibilidade de comunidades a invasfes
(Zeiter e Stampfli 2012).

Nesse contexto, propusemos uma investigacdo a respeito do papel da
heterogeneidade espacial dos nutrientes no sedimento no processo de invasdo de uma
comunidade de macrofitas nativas pela Poaceae Urochloa arrecta. Nossa hipotese foi de
que em mesocosmos com distribuicdo espacialmente heterogénea dos nutrientes no
sedimento a macrofita U. arrecta € mais bem sucedida com relacdo a mesocosmos com
distribuicdo homogénea dos nutrientes e a mesocosmos sem adicdo de nutrientes,
mantendo-se a densidade de espécies nativas constante. As predi¢cdes desta hipotese sdo
de que a sobrevivéncia dos propagulos, a biomassa total e biomassa relativa da invasora
devem ser maiores nos locais com heterogeneidade na distribuicdo dos nutrientes.
Espera-se também que a relacéo entre biomassa de raiz e biomassa aérea seja maior nos
locais heterogéneos, pois a “busca” por manchas ricas em nutrientes estimularia o
investimento em biomassa de raiz (revisado por Hutchings et al. 2003; Wijesinghe e
Hutchings 1999; Wijesinghe et al. 2005). Nossa hipotese baseia-se no fato de que
atributos para aquisicdo de nutrientes em solos heterogéneos podem ser responsaveis
pelo sucesso de plantas invasoras (James et al. 2009; Keser et al. 2014). Além disso, a
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plasticidade fenotipica € um atributo importante para o sucesso das invasées por plantas
(Sexton et al. 2002; Keser et al. 2014) especialmente em ambientes variaveis (Molina-
Montenegro et al. 2013). U. arrecta parece ser uma espécie com elevada plasticidade,
pois a mesma alcanga dominancia em uma variedade de habitats (e.g. Michelan et al.
2010). Assim, essa Poaceae teria maior habilidade para invadir locais com maior

variabilidade espacial de nutrientes.

3.2 Metodologia

Para avaliar o efeito da distribuicdo espacial dos nutrientes no sedimento sobre
0 sucesso de invasdo de U. arrecta em uma comunidade nativa, foram criados dois
tratamentos, um com distribuicdo homogénea e um com distribuicdo heterogénea dos
nutrientes, e um controle sem adicdo de nutrientes (Fig. 1). Cada tratamento e controle

foram replicados quatro vezes.

1.5m

HETEROGENEO HOMOGENEO CONTROLE
. Adicao de 4g de NPK |:| Adicdo de 0,6g de NPK |:| Sem adicéo

Figura 1 Representacdo dos mesocosmos heterogéneo, com 15 manchas com
adicdo de 4g de NPK em cada, homogéneo, com 100 manchas com adi¢do de 0,69 de

NPK em cada e controle sem adi¢do de nutrientes.

As unidades experimentais consistiram em mesocosmos de 1,5 m x 1,5 m
(laterais) x 0,50 m (profundidade) impermeabilizados com uma manta de polietileno de
alta densidade e cheios até 25 cm com solo e com uma camada de 10 cm de areia
lavada. Para formar o tratamento homogéneo, adicionamos a cada mesocosmos uma
mistura de fertilizante NPK 4:14:8 (marca Vitaplan) com hdmus sobre o solo, e

misturamos superficialmente antes de cobrir com a camada de areia. Para o tratamento
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heterogéneo, a mesma mistura de NPK e humus foi dividida em 15 copos plasticos de
500 mL, que foram distribuidos randomicamente (via sorteio de 15 quadrados num grid
numerado de 10 * 10 quadrados de 15 * 15 cm?) nos mesocosmos e ent&o cobertos com
a camada de areia. Em cada mesocosmos dos tratamentos homogéneo e heterogéneo,
foram adicionados 350 g de hdmus e 60 g de fertilizante NPK. Preparamos o0s
mesocosmos controle da mesma maneira que 0s homogéneos, mas sem adi¢do do
humus e do fertilizante. Plantamos nos mesocosmos cinco espécies de macroéfitas
nativas que coocorrem com U. arrecta em ambientes naturais (Michelan et al. 2013):
Comellina sp. (Commelinaceae), Eleocharis montana (Kunth) Roem. e Schult.
(Cyperaceae), Leersia hexandra Sw. (Poaceae), Pontederia cordata L. (Pontederiaceae)
e Panicum pernambucense (Spreng.) Mez ex Pilg. (Poaceae). A densidade foi de 100
plantas por mesocosmos, 20 de cada espécie. Commelina sp., L. hexandra e P.
pernambucense foram plantadas como fragmentos de 10 cm com nds, enquanto P.
cordata e E. montana foram plantadas ja com algumas raizes. As plantas foram
distribuidas nos mesocosmos ao acaso. Os mesocosmos foram regados diariamente para
manter uma camada de agua de 5 cm, até que todos foram cheios por agua da chuva. Foi
necessario que cobrissemos todos 0s mesocosmos com um tule para evitar a
proliferacdo do mosquito da dengue. As plantas nativas estabeleceram-se durante trés
meses e a primeira por¢do de propagulos da invasora foi introduzida (20 fragmentos de
10 cm com um nd). Devido a baixa sobrevivéncia dos primeiros propagulos, apés trés
meses da introducdo, mais 12 propagulos foram introduzidos, mas dessa vez eles foram
mantidos em estufa por um més e entdo foram transplantados para 0s mesocosmos com
cerca de 20 cm e ja com raizes.

Ao final de 90 dias, ap0s a segunda introducdo, o experimento foi encerrado e a
invasora foi coletada e mensurada em biomassa de raiz e biomassa total. Também foi
registrado o numero de propagulos que se estabeleceram com relacdo ao total
introduzido. Os valores de biomassa total e relativa das espécies nativas foram
estimados por duas amostras feitas com quadrado de 25 x 25 cm®.

Trés varidveis correspondentes as nossas predicdes foram utilizadas como
indicadoras do sucesso da invasora: porcentagem de sobrevivéncia dos propagulos,
biomassa total e biomassa relativa. A razdo entre biomassa de raiz e biomassa aérea

(RRA) foi utilizada como indicativo de competi¢do por nutrientes e/ou por radiacao,
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segundo a logica de que sob competicdo por nutrientes, hd maior investimento na
biomassa da raiz enquanto a competicdo por radiacdo favorece maior alocacdo para
partes aereas (Tilman 1987). Diferencas nessas variaveis foram testadas
individualmente com andlises de variancia (ANOVA) unifatoriais para detectar efeitos
dos tratamentos.

Como as comunidades nativas também ficaram sujeitas aos efeitos dos
tratamentos enquanto se estabeleciam, as mesmas se desenvolveram de forma
diferenciada entre os tratamentos, adicionando um fator de ‘“confundimento” ao
experimento. Ou seja, quaisquer diferencas encontradas no sucesso da invasora nao
poderiam ser atribuidas apenas aos tratamentos, pois as comunidades nativas ndo se
estabeleceram igualmente e apresentaram diferencas visiveis na biomassa. Para saber se
as diferencas observadas nas comunidades nativas influenciaram o sucesso da invasora
utilizamos a biomassa total das nativas como varidvel preditora numa regressao linear
com a biomassa total da invasora como varidvel resposta, independentemente dos
tratamentos. As andlises foram realizadas no R (R Core Team 2013) e Statistica
(STATSOFT 2007).

Os pressupostos de normalidade e homocedasticidade dos dados foram testados
respectivamente com os testes Shapiro-Wilk e Fligner-Killeen. A biomassa total e
relativa, e RRA da invasora, e biomassa total das nativas atingiram 0s pressupostos
necessarios para serem analisadas com testes paramétricos (dados nao apresentados). A
porcentagem de sobrevivéncia dos propagulos apresentou um desvio da distribuicdo
normal (W = 0,863; p = 0,033), mas como o pressuposto de homocedasticidade foi
atingido (F-K = 2,900; p = 0,234), optamos por manter a analise paramétrica para esta

variavel também.

3.3 Resultados

O estabelecimento dos propagulos da invasora foi em média 33% (+ 10% DP)
e ndo foi afetado pelos tratamentos (Fig. 2). Ja a biomassa total e a biomassa relativa da
invasora foram influenciadas pelo tratamento de distribuicdo dos nutrientes no
sedimento. O efeito dos tratamentos se deu pela diferenca entre os controles e o

tratamento heterogéneo, e o tratamento homogéneo ndo diferiu dos controles e nem do
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tratamento heterogéneo (Fig. 3A e 3B). Isso indica que a diferenca entre o controle e 0

tratamento heterogéneo ndo se da apenas pela adi¢do dos nutrientes per se, mas também

pela distribuicdo espacialmente heterogénea dos mesmaos.
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A RRA néo foi afetada pelos tratamentos (Fig. 4), indicando que ndo houve
diferencas na alocacdo da biomassa entre parte aérea e raizes entre as plantas dos

mesocosmos controle, heterogéneos e homogéneos.
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Figura 4 Valores médios e desvio padrdo da razdo entre a biomassa de raiz e biomassa
aérea de U. arrecta nos mesocosmos controle (CONT), heterogéneos (HETE) e

homogéneos (HOMO). As letras indicam que ndo houve diferenca significativa.

A biomassa total das plantas nativas foi afetada pelos tratamentos, sendo
significativamente menor nos controles com relacdo ao tratamento heterogéneo, mas
sem diferenca significativa entre controles e o tratamento homogéneo e entre 0s
tratamentos homogéneo e heterogéneo (Fig. 5A). Essa resposta € idéntica, porém oposta
a resposta da invasora, apontando para um efeito da distribuicdo dos nutrientes indireto
sobre a invasora, via efeito nas nativas. Isso fica mais evidente pela regressao
significativa entre a biomassa total das plantas nativas e a biomassa total de U. arrecta
(Fig. 5B), indicando que, independentemente dos tratamentos, a biomassa total da

comunidade nativa afetou o sucesso da invasora.
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Figura 5 Valores médios e erro padrdo da biomassa total das comunidades nativas (A)
nos mesocosmos controle (CONT), heterogéneo (HETE) e homogéneo (HOMO) e
regressdo linear entre a biomassa total da invasora U. arrecta e a biomassa total das

comunidades nativas (B).

3.4 Discussao

Nossos resultados apresentam evidéncias para a rejeicdo da hipdtese de que a
heterogeneidade favorece a invasora U. arrecta, ja que ndo houve diferenca
significativa do estabelecimento dos propagulos nem do crescimento em biomassa entre
0s mesocosmos homogéneos e heterogéneos. Pelo contrério, o maior crescimento da
invasora ocorreu nos controles, onde ndo foram adicionados nutrientes, o sedimento era
homogéneo e a comunidade nativa desenvolveu-se menos intensamente (Fig. 5A). Este
ultimo fato pode explicar o maior sucesso da espécie invasora nesse tratamento. Assim,
na escala de nosso experimento, o estabelecimento da espécie invasora é aparentemente
mais dependente de outros fatores, como a resisténcia bidtica, do que da quantidade e
distribuicdo espacial dos nutrientes.

A falta de efeito dos tratamentos sobre a sobrevivéncia dos propagulos da
invasora sugere que seu estabelecimento inicial (emissdo de brotos e raizes) independe
dos niveis de nutrientes e/ou da heterogeneidade de habitat. A falta de efeito dos
tratamentos é explicada pelo fato de os fragmentos terem recursos armazenados para

iniciar a germinacdo e que, assim, independem de fatores externos. Moléculas de
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reserva como carboidratos, amidos e sais minerais armazenadas nos nos sdo importantes
para a reproducdo vegetativa (Chapin Il et al. 1990), fato que pode ter determinado a
germinacdo dos propagulos de U. arrecta. A mortalidade dos propagulos (até 75%)
pode ser atribuida as chuvas que precederam sua introducdo que deixaram 0S
mesocosmos com um nivel de &gua maior do que o planejado (cerca de 20 cm, ao invés
de 5 cm). De fato, outros experimentos (e.g. Michelan et al. 2013) nos quais o nivel foi
mantido em 5 cm apresentaram maiores taxas de sobrevivéncia.

A biomassa total e relativa de U. arrecta respondeu aos tratamentos de forma
inesperada, pois a mesma foi maior nos mesocosmos controle do que nos homogéneos e
heterogéneos. O fato de o sucesso da U. arrecta ter sido maior nos controles indica que
a resposta aos tratamentos ocorreu via um efeito da comunidade nativa, e ndo pela
distribuicdo dos nutrientes per se. Nos mesocosmos controle foi onde a biomassa das
nativas se desenvolveu menos (Figura 5A), oferecendo menor competi¢do a invasora,
que mesmo com menos nutrientes disponiveis, foi capaz de se estabelecer melhor do
que nos mesocosmos com adigdo de nutrientes, onde a comunidade nativa se
desenvolveu de forma mais acentuada e pdde oferecer resisténcia biotica. Essa
afirmacdo é reforcada pela relagdo negativa significativa entre a biomassa total das
nativas e a biomassa total da invasora (Fig. 5B). Um padréo similar ocorreu no primeiro
experimento, no qual a adi¢do de nutrientes s6 favoreceu o crescimento da invasora na
auséncia de uma comunidade nativa. Estas respostas contradizem o paradigma de que as
invasoras sao mais bem adaptadas para fazerem uso de recursos excedentes (Davis et al.
2000). Por outro lado, uma resposta negativa da invasora a comunidade nativa, como
observado em nosso experimento, corrobora o paradigma da resisténcia biética (Levine
et al. 2004).

A falta de resposta da biomassa de U. arrecta a heterogeneidade do sedimento,
constatada em nosso experimento, também foi observada em outras investigacoes. Por
exemplo, Keser et al. (2014) ndo encontraram diferengas na biomassa de 6rgéos clonais
nem das raizes entre tratamentos homogéneos e heterogéneos em termos de nutrientes,
para 12 espécies plantadas separadamente. Porém, observaram maior biomassa aérea
nos tratamentos homogéneos. Esses autores também ndo encontraram diferencas no
crescimento dos 6rgdos clonais entre manchas ricas e pobres em nutrientes e explicaram

esses resultados pelas concentracGes relativamente elevadas e suficientes de nutrientes



31

em todos os tratamentos. Essa mesma causa pode ser aventada para explicar a falta de
efeito de nossos tratamentos ao crescimento inicial de U. arrecta. Essa afirmacdo é
corroborada pelo fato dessa espécie regenerar mais intensamente no tratamento
controle, onde ndo foram adicionados nutrientes. Porém, as investigacGes que medem as
respostas de plantas a heterogeneidade ambiental encontram resultados contrastantes,
que podem ser relacionados a atributos associados a criacdo de habitats heterogéneos,
tais como as concentracdes de nutrientes nas manchas mais ricas, tamanho e contraste
dessas manchas. Maestre e Reynolds 2007, por exemplo, encontraram maior biomassa
de comunidades com cinco espécies em tratamentos heterogéneos (manipulacdo de
nutrientes e agua) e Zhou et al. (2012) encontraram maior crescimento da macrofita
invasora Alternanthera philoxeroides em sedimento com distribuicdo heterogénea de
nutrientes. Hutchings et al. (2003) discutem outros resultados contraditorios e atribuem
a menor producdo em substrato heterogéneo a discrepancias entre o tamanho das
manchas e o0 tamanho das raizes ou a limitacbes ao crescimento impostas por
concentragbes muito altas ou muito baixas dos nutrientes em comparagdo com
concentracfes moderadas. Respostas positivas da biomassa aérea a heterogeneidade no
subtrato seriam resultado da capacidade das plantas em adquirir mais recursos via maior
producdo de raizes nas manchas ricas. Porém, a varia¢do da producdo de biomassa de
plantas pode estar associada também ao tamanho e contraste das manchas criadas para
gerar a heterogeneidade no substrato (Hutchings et al. 2008). Assim, experimentos
futuros deveriam considerar essa variabilidade de condi¢des na criacdo de manchas que
geram heterogeneidade no sedimento para simular condi¢cbes mais proximas as
encontradas na natureza.

A RRA foi utilizada como variavel resposta porque indica diferencas na
alocacdo de biomassa para estruturas aéreas ou subterraneas. A competi¢cdo por
nutrientes no substrato resulta em maior investimento em biomassa de raiz, enquanto a
competicdo por radiacdo eleva o investimento nas partes aéreas (e.g. Wilson e Keddy
1991; Wilson e Tilman 1991). Ndo detectamos efeito significativo dos tratamentos
sobre a RRA, ou seja, a adicdo e a distribuicdo espacial dos nutrientes ndo afetou a
alocacdo de biomassa para raizes ou parte aérea. Estudos anteriores relatam efeitos
positivos (Wijesinghe et al. 2005), efeitos negativos (Maestre e Reynolds 2007) ou
nenhum efeito (Keser et al. 2014) da heterogeneidade sobre a RRA. Essas diferencas
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podem ser atribuidas a uma série de fatores, como as espécies utilizadas nos
experimentos (Wijesinghe et al. 2001), as formas como interagem (Cabhill et al. 2010;
Mommer et al. 2012) e as caracteristicas da heterogeneidade (Hutchings et al. 2008).
Além disso, a RRA é uma medida simplificada, pois ndo apenas a biomassa da raiz, mas
0 seu comprimento, espessura e nimero de ramificagdes, por exemplo, podem refletir
respostas a distribuicdo dos nutrientes, assim como podem ocorrer respostas fisioldgicas
(revisado por Hodge 2004; James et al. 2009; Mou et al. 2013). De qualquer forma, a
alocacdo semelhante de biomassa para estruturas aéreas e subterraneas independente das
concentracOes de nutrientes e do grau de heterogeneidade do sedimento, indica que U.
arrecta possui plasticidade suficiente para se desenvolver em substratos com diferentes
concentracOes e heterogeneidade de recursos. Ressalta-se que a plasticidade fenotipica
para absorver nutrientes € uma importante caracteristica em invasoras de sucesso (Keser
et al. 2014), como € o caso de U. arrecta. Além disso, tendo em vista que a biomassa de
U. arrecta foi dependente da biomassa de plantas nativas, indicando um efeito da
competicdo, a alocacdo semelhante de biomassa para raizes em todos os tratamentos
indica que a distribuicdo dos nutrientes ndo alterou o balango entre a competicdo pelas
partes aéreas (por radiacdo solar) e pelas raizes. De fato, estudos anteriores com a
mesma espécie indicam que a competicdo tanto por luz como por nutrientes pode
mediar a interacdo entre U. arrecta e as espécies nativas (Michelan et al. 2013).

Cabe, no entanto, considerar as limitacdes a que estdo sujeitas as abordagens
experimentais no sentido de ndo representarem a real multiplicidade de fatores que
interagem para determinar o sucesso ou ndo das invasdes (Mitchel et al. 2006; Heger et
al. 2013). Nesse sentido, permanece a necessidade de investigacOes e experimentos que
contemplem outros fatores que podem interagir com ou mediar o efeito da
heterogeneidade no processo de invasdo, como 0s proprios atributos da heterogeneidade
(Hutchings et al. 2008) e interagdes com a microbiota (Burns e Brandt 2014). A
despeito dessas limitagGes, nossos resultados indicam que a heterogeneidade nao
influenciou o sucesso dos estagios iniciais da invasdo por U. arrecta, em pequena escala
espacial (mesocosmos) e curto periodo (trés meses). Essa conclusao baseia-se no fato de
que ndo houve diferenca no estabelecimento da invasora nem na biomassa das plantas

nativas entre os locais homogéneos e heterogéneos.



33

Em conclusédo, nossos resultados indicam que a heterogeneidade de nutrientes
em pequena escala ndo afeta o desempenho inicial de U. arrecta e que a resisténcia
bidtica pode ser o fator determinante do sucesso dessa planta em seus estagios iniciais.
Se de fato esses resultados forem confirmados em outras simulagGes, eles apontam para
uma direcdo ndo esperada no que tange as invasdes (mas ver Funk 2013), ou seja, que
locais mais oligotroficos, representados pelo nosso tratamento controle, seriam mais
susceptiveis a invasdo por oferecerem menor resisténcia bidtica. Mais estudos
incorporando diferentes desenhos de variabilidades nas manchas de sedimento,
desenvolvidos em escalas espaciais maiores e por longos periodos de tempo podem
contribuir para uma melhor compreensdo do papel da heterogeneidade ambiental no

sucesso das invasoes.

4 Poaceae invasora Urochloa arrecta reduz oxigénio dissolvido de habitats

litoraneos do reservatério de Rosana (SP/PR - Brasil)
4.1 Introducéo

Macrofitas aquaticas criam habitats distintos nos ecossistemas aquaticos,
provendo estruturas utilizadas para colonizacao, reflgio e alimentagdo por uma grande
variedade de organismos (Dibble et al. 1996; Taniguchi et al. 2003; Gomes et al. 2012).
Algumas espécies sdo consideradas engenheiras do ecossistema (Bouma et al. 2005;
Caraco et al. 2006) por causa dos importantes efeitos que tém na qualidade fisica e
quimica da agua e do sedimento (Urban et al. 2009; Kleeberg et al. 2010; Tall et al.
2011; Rodriguez et al. 2012). Elas também tém um grande potencial de se tornarem
invasoras devido a sua alta adaptabilidade a uma vasta gama de condi¢des ambientais,
alta capacidade de reproducdo vegetativa e alta taxa de crescimento (Santamaria 2002).
Quando macrofitas aquaticas se tornam invasoras, e especialmente se sdo exoticas, sua
“engenharia” pode criar condigdes as quais 0s organismos nativos nao sao adaptados e

nas quais podem nao ser capazes de sobreviver.

Temperatura da agua, concentracdo de oxigénio dissolvido, radiacédo
subaquética, e pH sdo algumas das caracteristicas limnoldgicas reconhecidamente
importantes na distribuicdo de muitos organismos aquaticos, ja que determinam o meio

no qual todas as atividades e interagdes bidticas ocorrem (Wetzel 2001). Todas essas
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caracteristicas e muitas outras sdo diretamente influenciadas pelas macrofitas aquaticas
através de suas atividades basicas, como producdo de biomassa, fotossintese, respiracao
e senescéncia (Schultz e Dibble 2012). Dessa forma, alteragdes na vegetacdo aquatica
promovidas pela introducdo de espécies invasoras podem alterar a qualidade do habitat
e consequentemente as espécies que o utilizam (e.g. Strayer et al. 2003; Colon-Gaud et
al. 2004).

Impactos negativos significativos tém sido atribuidos a ocorréncia de Poaceae
invasoras em lagos, rios, reservatorios e cérregos, e incluem alteracGes nas comunidades
nativas de macroéfitas aquéticas (Michelan et al. 2010; Fernandes et al. 2013), peixes
(Cassatti et al. 2009; Carniatto et al. 2013) e macroinvertebrados (Douglas ¢ O’Connor
2003) e mudancas na dinamica hidro-sedimentoldgica (Bunn et al. 1998). Os impactos
na biota nativa ocorrem através de diversos mecanismos. Peixes por exemplo, podem
encontrar dificuldades na movimentacdo dentro dos bancos de macrofitas devido a alta
biomassa e/ou a baixas concentra¢des de oxigénio dissolvido, limitando a utilizagdo dos
bancos como local de alimentacdo e refugio (e.g. Dibble et al. 1996). Além disso,
podem ser afetados indiretamente através de interacGes troficas (e.g. via mudangas nas
comunidades de macroinvertebrados; Strayer et al. 2003; Kornijow et al. 2010).

Neste trabalho investigamos se a colonizacdo pela macrofita exdtica invasora
U. arrecta modificou os habitats da zona litordnea com relacdo a disponibilidade de
radiacdo sub-aquatica, concentracdo de oxigénio dissolvido, pH e condutividade elétrica
com relacdo a locais sem vegetacdo e locais com dominancia de uma especie nativa
(Eichhornia crassipes (Mart.) Solms). Nossa hipdtese é de que a invasora forma
habitats distintos dos formados pela espécie nativa dominante e dos locais sem
vegetacdo. Essa hipdtese se baseia no fato de que U. arrecta produz e acumula mais
biomassa do que as espécies nativas no geral (Fernandes et al. 2013) e por isso seu
potencial de alterar os habitats tende a ser maior com relagdo a espécie nativa
dominante. A grande producdo de biomassa e lenta decomposicdo propiciam grande
acumulo de biomassa e detritos, que podem reduzir a radiacdo disponivel para outros
organismos autotroficos, diminuindo a producdo de oxigénio via fotossintese. Ainda, o
continuo processo de decomposicdo consome o oxigénio dissolvido e disponibiliza ions
e acidos organicos na coluna de &gua, tendendo a diminuir o oxigénio dissolvido,

aumentar a condutividade elétrica e reduzir o pH. Assim, testamos as predi¢fes de que
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nos locais com dominéncia da invasora i) a disponibilidade de radiacdo sub-aquética é
menor; ii) a concentracdo de oxigénio dissolvido é menor; iii) o pH é menor; e (iv) a
condutividade é maior do que nos locais sem vegetacdo aquatica e nos locais com

dominéncia da espécie nativa E. azurea.

4.2 Metodologia
4.2.1 Area de estudo

Este estudo foi realizado no reservatorio de Rosana (entre 22°33°37,94”S
52°48°48,09”W — 22°34°11,63”S 52°45°2,07"W e 22°37°29,07”S 52°51°3,00"W —
22°40°5,37”S 52°46°46,46”W; Sdo Paulo / Parana - Brasil, Figura 1), o Gltimo numa
cascata de onze reservatdrios no rio Paranapanema. A area litoranea onde foram feitas
as observacdes é caracterizada por profundidades entre 0,6 e 2,4 m e baixas
concentracBes de nutrientes dissolvidos (média + erro padrdo: 12+4 pgP-PO, L™,
67+17 ugN-NO3z" L™ 6+1 ugN-NO, L™, 3446 ugN-NHs.L™), indicando a prevaléncia

de condicdes oligotrdficas.

Rosana Reservoir ¢

.,-
22“'30'3

Rosana DAM

2458

Lacustrine -« Fluvial

' L I L
52°45°W 52°30°W 52°15'W 52°W

Figura 1 Mapa do reservatério de Rosana com o0s pontos amostrados. Mapa de Jaime L.

L. Pereira.
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4.2.2 Métodos

Para testar nossa hipotese medimos a biomassa das plantas (U. arrecta e E.
azurea), radiacdo sub-aquéatica (RAD; umol s '.m™), oxigénio dissolvido (OD;
Saturagdo %;), pH e condutividade elétrica (CE; pS.cm™) em bancos de macréfitas
dominados pela nativa E. azurea, bancos dominados pela invasora U. arrecta e em
locais sem vegetacdo aquéatica. As medidas de RAD, OD, pH e CE foram feitas na sub-
superficie e na profundidade de 0,5 m, que representa a profundidade até onde, no geral,
h& maior acumulo de biomassa. Aparelhos portateis foram utilizados para medicdes de
OD (YSI 55), pH (Digimed DM2) e CE (Digimed DM3), e um radidmetro para a
medic¢do da radiacdo sub-aquatica (LiCor). O coeficiente de atenuacdo da radiacéo foi

determinado a partir dos valores de radiacao através da formula:

k=[In(lo) —In (I,)]/z
onde lp = radiacdo na subsuperficie, I, = radiacdo na profundidade z.

A comparacdo de bancos da invasora U. arrecta com bancos dominados pela
nativa E. azurea se justifica pela alta frequéncia de ocorréncia desta espécie no Brasil
(Pott e Pott 2000) e por ja ter sido utilizada como espécie controle em outros estudos
que avaliaram a influéncia de U. arrecta em comunidades nativas (Amorin 2012;
Carniatto et al. 2013). ComparacOes entre essas espécies também se justificam por que
elas representam a mesma forma biolégica de macréfita, sdo enraizadas emergentes com
longos caules ramificados e com raizes nos nés (Figura 2). Por isso ambas possuem o
potencial de causar efeitos similares de sombreamento e hipoxia, demonstrados para
outras espécies semelhantes (e.g. Trapa natans; Caraco et al. 2006).

Para minimizar o efeito de outros fatores além da dominéncia pela invasora,
nativa ou auséncia de vegetacdo, escolhemos doze locais (pelo menos 500 m distantes
entre si) onde essas condi¢Oes fossem encontradas ndo mais de 10 m distantes entre si e
com profundidade semelhante. As coletas foram feitas nos meses de abril e junho de
2012 e marco de 2013, sendo também registradas as demais espéecies presentes em cada

banco.
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Figura 2 Formas de crescimento de Urochloa arrecta (a) e Eichhornia azurea (b).

llustra¢des por Eduardo R. Cunha.

A biomassa (peso seco; PS) das macrdéfitas foi mensurada em amostras feitas
com um quadrado de 0,0625 m? (0,25 x 0,25 m?). Coletamos todo o material vegetal
contido no quadrado, da superficie a aproximadamente 30 cm de profundidade. A
biomassa coletada foi cuidadosamente lavada, separada por espécie, seca em 60° C até
peso constante e pesada.

Para testar se houve diferencas no k, DO, pH e CE entre os locais dominados
por U. arrecta, E. azurea, e 0s sem vegetacdo, utilizamos a ANOVA ndo paramétrica de
Friedman estratificada por bloco (pontos como fator de bloco) e teste post-hoc
Wilcoxon-Nemenyi-McDonald-Thompson (Hollander e Wolfe 1999), utilizando os
pacotes coin e multicomp do R (Hothorn et al. 2008a; 2008b; R Core Team 2013).
Utilizamos OD, pH e CE medidos na superficie, em 0,5 m de profundidade e para 0 OD
também as diferencas entre estas profundidades. Testamos a diferenca entre as
biomassas de U. arrecta e E. azurea com um teste-t pareado no R (R Core Team 2013)
e os gréficos foram feitos com o e Statistica (STATSOFT 2007).
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4.3 Resultados

Vinte e uma espécies de macrdéfitas foram registradas nos bancos e a riqueza de
espécies média nos quadrados foi de seis espécies, tanto nos dominados por U. arrecta
quanto nos dominados por E. azurea. As seguintes espécies foram registradas nos
quadrados: Eichhornia crassipes, Egeria najas Planch., Oxycaryum cubense (Poepp. &
Kunth) Palla, Pistia stratiotes L., Salvinia auriculata Aubl., Salvinia herzogii de La
Sota, e Salvinia minima Baker. A biomassa das espécies dominantes variou entre 304 e
859 gPS.m'2 para E. azurea e entre 821 e 6866 gPS.m'2 para U. arrecta, ambas
representando em média 95% (N=12) da biomassa total dos quadrados. A biomassa
total foi significativamente diferente entre os bancos dominados por U. arrecta e E.
azurea (t = 3,07; df = 11; p = 0,011; Figura 3).
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Figura 3 Comparacdo da biomassa entre bancos dominados por Urochloa arrecta e

bancos dominados por Eichhornia azurea.

Os valores de k variaram significativamente entre U. arrecta, E. azurea e

locais sem vegetacdo (maxT = 4,05; p = 0,0001; Figura 4a), mas o teste post-hoc
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mostrou que a diferenga ocorreu entre os bancos de U. arrecta e E. azurea, e os locais
sem vegetacdo, sem diferenca entre os bancos dominados pelas duas espécies.

A saturacdo do OD na superficie foi em média (médiatdesvio padrdo)
71,3£19% nos locais sem vegetacdo, 65,3+16% nos bancos dominados por E. azurea e
66,3+31% nos bancos dominados por U. arrecta; em 0,5 m de profundidade foi em
média 68,4+19% nos locais sem vegetacdo, 77,5+27% nos bancos com dominéncia de
E. azurea e 35,5+21% nos com dominancia de U. arrecta. A diferenca entre os trés
locais ndo foi significativa para o OD da superficie (maxT = 2,0412; p = 0,1025), mas
as medidas em 0,5 m diferiram significativamente (maxT = 4,2866; p = 0,001). O teste
post-hoc mostrou fortes diferencas entre os bancos dominados por U. arrecta e o0s
dominados por E. azurea e sem vegetacdo. A diferenca entre os valores de OD na
superficie e em 0,5 m de profundidade também foram significativamente diferentes
(maxT = 3,2660; p = 0,0031; Figura 4b), e o post-hoc apontou diferencas entre os locais
dominados por U. arrecta e os dominados por E. azurea (marginalmente significativo, p

= 0,0637) e as areas sem vegetacdo (p = 0,0030).
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Figura 4 Coeficiente de atenuacdo luminosa (k; A) e diferenga na saturacdo de oxigénio
dissolvido na superficie e em 0,5 m de profundidade (ODsatSUP — ODsat0,5; B) em
bancos dominados por Urochloa arrecta, bancos dominados por Eichhornia azurea e
locais sem vegetacdo. Em um dos doze pontos dominados por U. arrecta nao foi

possivel determinar a radiacdo em 0,5 m.
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Os valores do pH e da CE medidos na superficie e em 0,5 m de profundidade

ndo diferiram significativamente entre os locais (Tabela 1).

Tabela 1 Valores médios e desvio padrdo (N=12, exceto para k de U. arrecta para o
qual N=11), e comparacdo (teste de Friedman estratificado por pontos) de oxigénio
dissolvido (OD), coeficiente de atenuagdo da radiacdo (k), pH e condutividade elétrica

(CE) entre bancos dominados por Urochloa arrecta, Eichhornia azurea e locais sem

vegetacao.

U. arrecta E. azurea Sem vegetacdo maxT p
OD (%)
Superficie 66,3131 65,3116 71,319 2,0412 0,1025
0,5m 35,5421*  77,5+27° 68,4+19" 4,2866  0,0001
Diferenca 30,8+26%  12,1+23° 3+4° 3,2660  0,0031
k 13,2+6° 8,546 2,6+2° 4,0500 0,0001
pH
Superficie 6,98+0,63 7,0940,73 6,85+0,45 0,6124 0,8133
0,5m 6,75+0,46 7,03+0,41 6,82+0,42 1,3416 0,3721
CE (uS.cm™)
Superficie 66,03+15,61 63,47+14,45 64+14,57 2,0412  0,1025
0,5m 62,4+11,00 63,84+14,02 63,99+15,03 1,2792 0,4069

4.4 Discussao

Os dados suportam parcialmente a hipotese de que a U. arrecta cria habitats
distintos com relacdo a nativa E. azurea e a locais sem vegetacdo. Os valores de pH e
CE néo diferiram significativamente entre os locais dominados por U. arrecta, E.
azurea e locais sem vegetacdo, mas a biomassa das plantas, a disponibilidade de luz
(medido pelos valores do k) e a concentracdo de OD diferiram significativamente. Essa
Gltima variavel merece destaque, pois os valores de OD a 0,5m de profundidade foram
significativamente menores nos bancos dominados pela espécie exdtica do que nos

bancos dominados pela nativa.
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A biomassa significativamente mais elevada dos bancos dominados pela U.
arrecta em comparacdo com os dominados pela nativa E. azurea demonstra o grande
sucesso da invasora nesse sistema e se relaciona com sua alta invasividade. Schultz e
Dibble (2012) consideram a alta produtividade um dos mecanismos que levam aos
impactos causados por macréfitas aquaticas invasoras. De fato, U. arrecta produz uma
guantidade de biomassa excepcionalmente elevada, formando bancos muito densos que
possivelmente impedem a utilizacdo do espaco pelas espécies nativas de macrofitas e
por outros organismos.

Além da alta produtividade, uma baixa taxa de decomposicao também favorece
0 acumulo de biomassa de U. arrecta na zona litoranea. Uma espécie congénere muito
similar a U. arrecta teve sua meia-vida estimada em 6,3 anos (Rocha 2012), enquanto a
espécie nativa E. azurea possui uma meia-vida de 0,4 anos (Pagioro e Thomaz 1998). O
acumulo de biomassa pode alterar diversos aspectos da zona litordnea, como a
velocidade da &gua e taxas de sedimentacdo e ressuspensdo (Bunn et al. 1998) e a
dindmica dos processos de decomposi¢do e ciclagem de nutrientes (Wilcock et al.
2004). Também pode impor restricbes fisicas a movimentacdo de organismos nos
bancos, impedindo seu uso como refagio e local de alimentacdo, especialmente por
peixes (e.g. Dibble et al. 1996).

O OD foi a unica variavel abidtica analisada que diferiu significativamente
entre os bancos dominados por U. arrecta e os dominados por E. azurea, indicando que
nesse sentido os habitats criados pela invasora U. arrecta diferem dos criados pela
nativa e podem ndo ser propicios para 0 uso por outros organismos, como invertebrados
e peixes. A reducdo na concentracdo de OD é frequentemente observada como
consequéncia de uma vegetacao litoranea densa em ambientes de agua doce, e como
causa de alteragdes nos componentes bidticos e abioticos desses sistemas (Caraco et al.
2006; Bunch et al. 2010; Turner et al. 2010). Bancos densos de macrdéfitas emergentes
ou de folhas flutuantes liberam o oxigénio da fotossintese quase que exclusivamente
para a atmosfera ao invés da coluna de agua, enquanto suas partes submersas consomem
OD da agua para a respiracao (Caraco et al. 2006; Turner et al. 2010). Ainda, o acumulo
de biomassa na superficie e acima dela dificultam as trocas na interface agua-ar (Caraco
et al. 2006). Isso, juntamente com a decomposicdo dos detritos que se acumulam nos
bancos e com os efeitos do sombreamento sobre fitoplancton, perifiton e vegetacdo
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submersa, pode levar o local a um estado hipoxico, como sugerido pelos nossos
resultados. Este estado pode ser mantido por longos periodos dado o fluxo de agua
reduzido pela biomassa acumulada nos bancos mais densos (Bunch et al. 2010). Apesar
dos valores de oxigénio observados estarem acima do limite considerado prejudicial
para a maioria dos organismos (2 mg.L™), ressaltamos que nossa amostragem se limitou
as bordas dos bancos de U. arrecta, e que no centro dos bancos, pelo menor contato
com agua mais bem oxigenada, é possivel que ocorram situacdes de anoxia.

Os resultados mostram que a disponibilidade de radiacdo subaquatica ¢é afetada
pela presenca de U. arrecta, mas ndo mais do que é afetada pela presenca da nativa
dominante E. azurea. Trabalhos j& sugeriram que a competicdo por luz imposta pela
invasora U. arrecta levou a diminuicdo da diversidade de espécies nativas de
macrofitas, principalmente de submersas, no reservatério de Itaipd (Michelan et al.
2010), e nossos resultados reforcam a viabilidade deste mecanismo, pois os valores do k
foram significativamente maiores em locais dominados pela invasora com relacdo aos
locais sem vegetacdo. No entanto o mesmo efeito foi causado pela nativa E. azurea.
Todas as macrofitas podem ser afetadas por uma reducdo na radiacao sub-aquética, mas
as espécies submersas (como Utricularia foliosa e Egeria najas, registradas nesse
estudo) sdo as mais afetadas e ja foram praticamente erradicadas em locais onde a U.
arrecta se tornou dominante (Thomaz e Michelan 2011). O sombreamento também
pode alterar as comunidades de algas planctonicas e perifiticas, tendo efeitos em outras
comunidades via interacdes tréficas. Cabe ressaltar, no entanto, que o impacto de U.
arrecta na disponibilidade de radiacdo dentro dos bancos nédo diferiu significativamente
do impacto de E. azurea, indicando que as espécies de macréfitas submersas e algas
enfrentam o mesmo desafio para coocorrer com ambas as espécies nativa e exoética
invasora.

A ndo deteccdo de diferencas nas demais variaveis, pH e CE, pode ser um
reflexo da caracteristica mais conservativa desses atributos e/ou do fato dessas variaveis
serem afetadas por muitos outros fatores além da atividade das macréfitas.

Em suma, nossos dados nos permitem concluir que a macrdfita invasora U.
arrecta cria habitats diferentes na zona litoranea do reservatorio de Rosana com relacéo
a espécie nativa dominante E. azurea considerando a concentracdo de OD. Esses
habitats podem oferecer grandes desafios para os organismos, como invertebrados e
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peixes, que utilizam a zona litordnea do reservatorio. Investigacfes mais detalhadas
desses habitats criados recentemente pela invasora U. arrecta sdo necessarias para

revelar os impactos dessa invasdo no reservatorio e em suas comunidades.

5 Conclusdo

Os resultados dos experimentos se encaixam dentro de alguns paradigmas da
ecologia de invasbes a0 mesmo tempo em que representam evidéncias contrarias a
outros. A hipotese de resisténcia bidtica ganha suporte com estes resultados, pois em
ambos o0s experimentos a comunidade nativa afetou negativamente o sucesso da
invasora. Demonstrou-se, no entanto, que a resisténcia bidtica pode ser mediada pelo
meio (maior resisténcia quando em situacdo de enriquecimento de nutrientes), fator que
é frequentemente desconsiderado nos testes experimentais desta hipotese, que sdo mais
direcionados a testes de varia¢Oes na diversidade e densidade das espécies nativas. De
qualquer forma, persiste a importancia das comunidades nativas como filtros bidticos as
invasdes, e esforcos para prevenir a ocorréncia de invasdes devem levar isto em
consideracao.

As ideias de que ambientes impactados sdo mais susceptiveis as invasdes e de
que as invasoras aproveitam melhor recursos excedentes ndo foram corroboradas pelos
resultados dos experimentos. Alternativamente, observou-se que o0s impactos do
enriguecimento de nutrientes favoreceram mais a comunidade nativa do que a espécie
invasora. Com relacdo ao efeito da distribuicdo espacial dos nutrientes, pode-se dizer
que sdo necessarios novos experimentos para resultados mais conclusivos. 1sso por que
o efeito de resisténcia biotica se sobrepbs ao efeito da distribuicdo dos nutrientes, que
entdo ndo pode ser observado isoladamente.

Quanto aos impactos observados na zona litoranea do reservatério de Rosana,
seria interessante que estudos mais focados na dindmica do oxigénio dissolvido fossem
desenvolvidos. Constatou-se que ha diferengas nas concentracdes de oxigénio entre 0s
bancos dominados pela invasora, os dominados pela nativa e locais sem vegetacéo.
Estudos considerando variacdes do oxigénio dentro dos bancos da invasora (gradientes
da margem para o centro, por exemplo) poderiam definir melhor se tais bancos

cumprem as funcbes que normalmente as macréfitas tém na zona litoranea (de local de
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alimentacdo, abrigo e reflgio para diversos organismos) ou se estdo formando zonas
“mortas”, que ndo podem ser utilizadas pela biota. Estudos que quantifiquem melhor as
trocas de oxigénio entre os bancos e as areas ao redor, e também o tamanho e
quantidade de bancos no reservatorio seriam interessantes para saber o quanto de
oxigénio é consumido pelos bancos na escala de reservatorio.

No geral, fica evidente que o processo de invasdo é afetado por e pode afetar
uma grande variedade de fatores. Assim como a maioria dos processos na ecologia, uma
visdo mais holistica se faz necessaria juntamente aos olhares mais reducionistas que
visam a encontrar relacdes de causa e efeito. Dessa forma, sugere-se a utilizacdo dessas
abordagens em conjunto para que o0s processos de invasdo tenham suas causas e efeitos

desvelados de forma mais efetiva e relevante.
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