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Reproducao vegetativa e efeitos da densidade de uma Poaceae invasora
sobre espécies nativas.

RESUMO

A biodiversidade de ecossistemas aquaticos e terrestres estd sendo reduzida a taxas nunca
antes detectadas na historia geoldgica do planeta. As ameacas tém diversas origens, incluindo
a destruicdo de habitats, poluicdo e a introdugdo de espécies. Esta ultima ¢ considerada um
dos principais fatores de extingdes na atualidade, embora seus efeitos sejam debatidos por
ocorrerem simultaneamente a outras causas. No Brasil, estudos mostram que populacdes de
macrofitas exoticas com elevado potencial invasor tém crescido de forma exacerbada em
reservatdrios e em ecossistemas aquaticos naturais. Por exemplo, a Poaceae africana Urochloa
arrecta (Hack. ex T. Durand & Schinz) Morrone & Zuloaga ¢ registrada em elevada
frequéncia e abundancia em ambientes aquaticos. Sabe-se dos efeitos que essa Poaceae causa
na estrutura das populagdes e comunidades, mas pouco se conhece sobre os fatores que
regulam seu potencial invasor via propagulos e o efeito de U. arrecta sobre o crescimento e a
reproducado de espécies individuais de macrofitas nativas ainda ¢ incipiente. Para tanto, testou-
se o efeito de propagulos oriundos de planta parental de diferentes tamanhos, posi¢des e
biomassa sobre o desenvolvimento de novos brotos de U. arrecta. Os resultados demostraram
que a origem dos propagulos (de planta parental grande ou pequena) ¢ mais importante que a
posicao e, em alguns casos, até mesmo que a biomassa do propagulo, como determinantes do
comprimento e biomassa dos novos brotos de U. arrecta. Avaliou-se também
experimentalmente o efeito da densidade de U. arrecta sobre o sucesso e desenvolvimento de
duas espécies de macrofitas aquaticas nativas (Pontederia cordata L. e Leersia hexandra
Sw.). Os dados obtidos indicaram que a biomassa e o comprimento das plantas nativas
decresceram com o aumento da biomassa da espécie exdtica, demonstrando que a competicao
entre U. arrecta e as nativas ¢ dependente da densidade da espécie exotica. Além disso, as
espécies nativas apresentaram estratégias diferentes em relagdo a competicdo por nutrientes
ou luz quando interagem com U. arrecta. Além disso, testou-se experimentalmente o efeito da
competicdo de U. arrecta, sobre o custo da reproducdo sexual de duas espécies nativas de
macrofitas aquaticas (Pontederia cordata € Eleocharis montana (Kunth) Roem. & Schult). Os
resultados evidenciaram que o aumento da competi¢cdo causou um decréscimo continuo da
biomassa e das estruturas reprodutivas das espécies nativas. Porém, apesar do decréscimo
descrito acima, em baixas a moderadas densidades de U. arrecta, ambas as espécies nativas
aumentaram a alocacdo de biomassa para reprodu¢do e encurtaram o tempo necessario para a
emissdo da primeira floragao.

Palavras-chave: Competicdo. Custo de reproducdo. Macrofitas aquaticas. Urochloa arrecta
(Poaceae: Monocotiledonea). Alocacao de biomassa.



Vegetative reproduction and effects of density of an invasive Poaceae
species on the natives.

ABSTRACT

The biodiversity of aquatic and terrestrial ecosystems is being reduced at rates never before
detected in the geological history of the planet. The threats have diverse backgrounds,
including the destruction of habitats, pollution and introduction of species. The last one, is
considered one of the most important factors influencing extinctions, although its effects are
discussed to occur simultaneously to other causes. In Brazil, studies show that populations of
exotic macrophytes with high invasive potential have grown in reservoirs and in natural
aquatic ecosystems. For example, the African Poaceae Urochloa arrecta (Hack. Ex T. Durand
& Schinz) Morrone & Zuloaga is recorded in high frequency and abundance in aquatic
environments. The effects that this Poaceae cause in the structure of native populations and
communities are well known, but the factors that regulate its invader potential via vegetative
reproduction and its effects on growth and sexual reproduction of some natives’ species are
poorly studied. In this context, this tesis consists of three sessions. In the first, we tested the
differences of U. arrecta sprouts growth from propagules derived in different parent plants
sizes, positions and biomass. The results showed that the origin of propagules (small or large
parent plant) is more important that their position in the plant and, in some cases, even more
important than the biomass of propagules, as determining the length of biomass and new
sprouts of U. arrecta. In the second session we evaluated experimentally the effects of the
density of U. arrecta on the success and development of two native species of aquatic
macrophytes (Pontederia cordata L. and Leersia hexandra Sw.). The data showed that
biomass and length’s of the native plants decreased with increasing biomass of the invasive
species, demonstrating that the competition between natives and U. arrecta depends on the
exotic density. Moreover, the two species showed different strategies related to competition
for nutrients or light when they interacted with U. arrecta. In the third session, we tested
experimentally the effect of the competition of U. arrecta on the cost of reproduction of two
native species of aquatic macrophyte (Pontederia cordata and Eleocharis montana (Kunth)
Roem. & Schult). The results of this study showed that increased competition between
invasive and natives species caused a decreasing of biomass and reproductive structures of
native species. However, despite the decrease of total reproductive effort, in low to moderate
densities of U. arrecta, both native species increased the biomass’ relative allocation to
reproduction and shortened the time required for issuing a first flower.

Keywords: Competition. Cost of reproduction. Aquatic macrophytes. Urochloa arrecta
(Poaceae: Monocotyledon). Biomass allocation.
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1 INTRODUCAO GERAL

As invasoes de espécies decorrentes da atividade humana s3o cada vez mais
reconhecidas como eventos associados a mudangas globais que afetam a biodiversidade
(Lodge 1993, Sala et al. 2000, Douglas e O’Connor 2003). Atualmente, as taxas de
introdugdes por atividades humanas superam em vérias ordens de magnitude aquelas
registradas pela andlise dos registros fosseis (Ricciardi 2006).

Uma espécie passa a ser considerada invasora quando se encontra fora de sua area de
ocorréncia natural e forma populacdes abundantes e localmente dominantes, que persistem na
nova area por muitas geracdes (Richardson et al. 2000). Macrofitas aquaticas possuem
adaptagdes que possibilitam proficua dispersdo e rapido crescimento e, sob condic¢des
adequadas, varias espécies comportam-se como invasoras (Santamaria 2002), podendo
comprometer a integridade de ecossistemas aqudaticos lénticos e 16ticos (Pieterse e Murphy,
1990; Thomaz e Bini 1998).

No Brasil, estudos mostram que populagdes de macroéfitas exoticas com elevado
potencial invasor tém crescido de forma exacerbada em reservatdrios € em ecossistemas
aquaticos naturais. Por exemplo, elevados valores de biomassa da macrofita asiatica Hydrilla
verticillata (L. f.) Royle tém sido detectados em lagos da América Central (Barrientos e Allen
2008), em represas da bacia do rio Parana e em habitats associados a esse rio (Thomaz et al.
2009). O mesmo ocorre com a Poaceae Urochloa arrecta (Hack. ex T. Durand & Schinz)
Morrone & Zuloaga que ¢ registrada em elevada frequéncia e abundancia em ambientes
aquaticos naturais e artificiais (Thomaz et al. 2009, Michelan et al. 2010a, Pott et al. 2011,
Amorin et al. 2015). A formacao de estandes homogéneos, com elevada biomassa (Michelan
et al. 2010a, Pott et al. 2011, Fernandes et al. 2013), a eficiente dispersdo, elevadas taxas de
crescimento e regeneracao apos distirbios (Thomaz et al. 2009, Michelan et al. 2010b) e o
fato de se estabelecer até em ambientes relativamente oligotréficos, compostos por substrato

arenoso (Fasoli et al. 2015), indicam que essa Poaceae apresenta um elevado potencial
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invasor. Além disso, sabe-se dos efeitos negativos de U. arrecta sobre os atributos das
comunidades de macrofitas nativas (Michelan et al. 2010a; Fernandes et al. 2013, Amorin et
al. 2015), peixes (Carniato et al 2013) e até mesmo passaros (Reinert et al. 2007).

Considerando as alteragdes que invasdes biologicas dessa Poaceae causam na estrutura
das populagdes e comunidades, pouco se conhece sobre os fatores que regulam o potencial
invasor dessa espécie via fragmentos (propagulos). Além disso, estudos que mostram o efeito
de U. arrecta sobre o crescimento e a reproducdo de espécies individuais de macrofitas
nativas ainda ¢ incipiente.

Nesta tese foi testada (i) o efeito de propagulos oriundos de planta parental de
diferentes tamanhos (grande e pequena) e de diferentes posi¢cdes (apical, intermedidrio e
basal) sobre o desenvolvimento de novos brotos de U. arrecta e (ii) se o sucesso na
regeneragdo de U. arrecta estd relacionado com a biomassa dos propagulos oriundos de
plantas grandes ou pequenas. Os resultados desse trabalho mostraram que a origem dos
propagulos (de planta parental grande ou pequena) ¢ mais importante que a posi¢ao e, em
alguns casos, at¢ mesmo que a biomassa do propagulo, como determinantes do comprimento
e biomassa dos novos brotos de U. arrecta. Porém, apesar de propagulos oriundos de plantas
grande apresentarem maior desenvolvimento dos novos brotos, todos os propagulos testados
foram viaveis, alertando que as estratégias de manejo mecanico dessa espécie, que produzem
muitos propagulos, podem ndo ser muito favoraveis para a redugdo da colonizagdo de U.
arrecta.

Avaliou experimentalmente o efeito da densidade de U. arrecta sobre o sucesso e
desenvolvimento de duas espécies de macrofitas aquaticas nativas (Pontederia cordata L. e
Leersia hexandra Sw.). Testamos as hipdteses de que (i) os efeitos da competicao entre U.
arrecta e as macrofitas nativas P. cordata e L. hexandra sao dependentes da densidade da

invasora e (il) que essas espécies nativas respondem de forma distinta a essa interagdo
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competitiva. Os resultados mostraram que a biomassa € o comprimento das plantas nativas
decresceram com o aumento da biomassa da espécie exdtica, demonstrando que a competicao
entre U. arrecta e as nativas ¢ dependente da densidade da espécie exotica. Além disso, as
espécies nativas apresentaram estratégias diferentes em relagdo a competicdo por nutrientes
ou luz quando interagem com U. arrecta. Assim, os resultados sugerem que, em um cenario
de predominancia de espécies invasora, a reocupaciao por espécies nativas ¢ improvavel de
ocorrer naturalmente e sem intervengdes humanas que reduzam a biomassa de U arrecta.

Por ultimo, testou-se experimentalmente o efeito de um gradiente de estresse
ambiental, representado pela competi¢ao U. arrecta, sobre o custo da reproducdo sexual de
duas espécies nativas de macrofitas aquaticas (Pontederia cordata e Eleocharis montana
(Kunth) Roem. & Schult). Testamos a hipdtese de que o aumento da competicdo (causada
pelo aumento da densidade da espécie exotica) entre espécie nativa e invasora faz com que a
primeira aloque mais energia para reprodugdo sexuada. Os resultados encontrados nesse
trabalho mostraram que o aumento da competicdo causou um decréscimo continuo da
biomassa e das estruturas reprodutivas das espécies nativas. Porém, apesar do decréscimo
descrito acima, em baixas a moderadas densidades de U. arrecta, ambas as espécies nativas
aumentaram a alocacdo de biomassa para reprodugdo e encurtaram o tempo necessario para a
emissdo da primeira floragdo. Esses resultados indicam que locais com alta biomassa da
invasora, mostram-se tao restritivos a reprodu¢do sexuada das nativas, que € pouco provavel
que essas espécies permanecam em longo prazo nesses habitats. Porém em baixa e moderada
biomassa, as macrofitas nativas foram capazes de compensar o estresse acelerando floragdo e
direcionando mais energia para a produ¢do de sementes. Estudos futuros devem avaliar a

viabilidade das sementes produzidas nessas condi¢des de competicao.
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cess of a Poaceae depends

n size of parental plants

Desenho retirado de KISSMAN, K.G., 1997. Plantas infestantes e Nocivas. 22 Ed., Sdo Paulo, Editora BASF. Tomo |, pag. 433.
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2 “SIZE MATTERS”: PROPAGULE SUCCESS OF A POACEAE DEPENDS

MORE ON SIZE OF PARENTAL PLANTS

ABSTRACT

In perennial grasses, the development of new sprouts by vegetative reproduction
has higher survivorship and growth rates than seedlings. Urochloa arrecta (Hack. ex T.
Durand & Schinz) Morrone & Zuloaga, a macrophyte native to Africa, is considered an
aggressive invasive plant in aquatic ecosystems. The viability and successful
colonization of propagules (vegetative reproduction) by this invasive species may
depend on several factors, such as propagules stem part where it originated (apical
versus basal portions), parental plant size and propagules’ biomass. In this study, we
first tested the effect of propagules’ origin (from large and small parental plants) and the
position in the parental stem (apical, intermediate and basal) on the early development
of the new sprouts of U. arrecta. After that we tested if the regeneration success of U.
arrecta was related with propagule biomass that comes from large or small parental
plants. We found that large parental individuals produced sprouts with longer length and
greater biomass when compared with smaller parental individuals. The position where
propagules originated in the parental plant had no significant effect on the success of
this exotic species. Furthermore, when we considered the propagule biomass as a
predictor of the invasive species success, we found a positive and significant effect in
the development of sprouts just for propagules from small parental plants. Thus, the
vegetative reproduction of this plant is more successful when propagules are produced
by large plants, what was expected because adult individuals allocate more energy to
vegetative reproduction than young ones. In addition, the propagule biomass played a
role in the development of sprouts just for propagules from small parental plants. This is
likely explained by the fact that small plants are still driving energy for growth, while
larger plants invest more energy towards reproduction. Independently of the effects we
observed, we highlight that all propagules were viable, what partially explain the

reasons for this plant to be a successful invader.

Keywords: exotic macrophyte, invasiveness, non-native macrophyte
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2.1 INTRODUCTION

Aquatic macrophytes have adaptations that allow efficient dispersion and rapid
growth. Under appropriate conditions, several species are highly invasive (Santamaria
2002) and can compromise the integrity of aquatic ecosystems (Pieterse and Murphy
1990; Fernandes et al. 2013). The high capacity to disperse and spread of invasive
species is mainly due to their vegetative reproduction by rhizomes, stolons, tubers,
turions and plant fragments (Barrat-Segretain and Cellot 2007; Riis et al. 2009).
Macrophyte fragments can be generated by disturbances, such as herbivory and water
flow (Riis and Sand-Jensen 2006). These fragments can disperse over large distances,
transported by birds, water and boats, and they can colonize distant habitats (Madsen
and Smith 1999; Santamaria 2002).

Vegetative offspring typically have much higher survivorship and growth rates
than seedlings (Benson and Hartnett 2006; Ott and Hartnett 2011). The viability and
successful colonization of fragments depend on several factors. For example, plant
fragments coming from apical portions can develop faster than those coming from basal
portions (Wu et al. 2007; Jiang et al. 2009), because the former portions are young and
they have more meristematic activity (Riis et al. 2009). Also, fragments with high
biomass have more reserves allowing to achieve greater regeneration and colonization
success (Langeland and Sutton 1980; Jiang et al. 2009; Riis et al. 2009). Plants with
different sizes (consequently different ages) can also generate propagules with different
viability, because adult individuals allocate more energy to vegetative reproduction than
young ones (Hartnett 1990; Méndez and Obeso 1992; Sato 2002).

Urochloa arrecta (Hack. ex T. Durand & Schinz) Morrone & Zuloaga is an
aquatic Poaceae native to Africa with an emergent habit. This invasive species reaches

high biomass in natural (e.g., lakes, river and streams) and artificial (reservoirs)
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environments (Michelan et al. 2010a; Pott et al. 2011; Fernandes et al. 2013; Amorin
2015). Urocholoa arrecta is considered an aggressive species in aquatic environments
because it regenerates quickly, even in sediments with low concentrations of nutrients
and organic matter (Fasoli et al. 2015). It also has an efficient dispersal strategy and the
fragments from stem apex are more resilient to desiccation (Michelan et al. 2010b).
Despite the wide distribution of U. arrecta and its negative effect on native flora
(Michelan et al. 2010a; Fernandes et al. 2013) and on fish communities (Carniatto et al.
2013), few studies investigated its vegetative reproduction (e.g., Michelan et al. 2010b).
For example, it is not known how or if the size (or age) of the parental plants affects the
vegetative reproduction of U. arrecta propagules. This result could be important
because the regeneration by propagules can regulate the dynamics of plant communities
and influence the management of aquatic ecosystems (Bakker et al. 2013; Ogdahl and
Steinman 2015; Xie et al. 2015). The propagule regeneration capacity is an important
issue in population ecology and the understanding of the regeneration capacity of U.
arrecta propagules could help to understand the formation of new stands of this species
in initial or advanced stages of invasion in aquatic environments.

Here, we experimentally evaluated the success of vegetative reproduction of
Urochloa arrecta. First, we tested the effects of the size of the parental plant (whether
the propagule came from large or small plants) and positions from which the fragment
originates (apical, intermediate and basal portions) on the new sprouts of U. arrecta.
After that, we tested if the regeneration success of U. arrecta were related with
propagule parental origin (i.e.large and small plants) and propagule biomass. We tested
three hypotheses: (i) propagules from large parental plants have higher regenerative

capacity than small plants; (ii) propagules from apical portions have higher regenerative
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capacity than basal portions and (iii) the regenerative capacity of propagules is

positively correlated with their biomass.

2.2 MATERIAL AND METHODS

We conducted the experiment in a greenhouse at the Universidade Estadual de
Maringa. We selected 16 individuals of U. arrecta that grew in the greenhouse and
separated them in two groups: eight were categorized as “large” (stem +1.5m; Fig. 1, 2A)
and the others as “small” (stem +0.6m; see Fig. 1, 2B). We assumed that plants with large
stems were older than plants with small stems. For each individual, we cut three fragments
with two nodes (considered hereafter as the "propagule") from the apical, intermediate and
basal portions of the stem (Fig.1, 2C). We measured the biomass (g fresh), length (cm) and

distance between the two nodes (cm) of all propagules of U. arrecta.

Parental size of Urochloa arrecta
Large = £1.5m and Small =+ 0.6m
\

Propagules’ positions
Apical

Intermediate

Basal

E. R. Cunha (UEM)

Figure 1. Scheme showing the parental size and propagules’ positions of U. arrecta that we
tested in this experiment. This is a modification of the original drawing by Eduardo
Ribeiro da Cunha.
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Propagules (apical, intermediate and basal originating from large and small
parental’ individuals) corresponding to each treatment were placed in trays
(0,15x0,15x0,06m) with sediment (Fig. 2A-C). Each tray received one propagule and each
treatment was replicated eight times totaling 48 trays (Fig. 2D, E). The trays were placed
randomly in the greenhouse and maintained with water (2-4 cm depth), that was replaced
whenever necessary.

After 37 days (see Fig. 2F, G), the propagules rooted and formed new sprouts thus we
considered them as being established. We highlight that the propagules (composed of U.
arrecta stems) do not grow, but they sprout new plants, what we used to gather our
response variables. We removed each new sprout, washed them (Fig. 2H) and measured
their lengths (cm; Fig. 2I) and total dry biomass (sprout + root; g DW). We measured

DW after drying the plant material in an oven at 80°C until constant weight.

2.2.1 Data Analyses

The effect of parental size (large or small) and position (apical, intermediate and
basal) on the biological attributes of this exotic species (new sprout length and total
biomass) was tested with a two-way Analysis of Variance (ANOVA). The normality
and homoscedasticity of the data were tested using Shapiro-Wilk and Levene tests,
respectively. We used as predictor variable the two categories: parental size (large or
small) and the propagule position (apical, intermediate and basal), and as response
variables the average value per tray of the invasive species’ sprout length and sprout dry
mass. We needed to use average values because we used a propagule of U. arrecta with

two nodes (Fig. 2C) and most of them produced two sprouts (one in each node; see Fig.

2H).
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Intermediate

Figure 2. Pictures of parental size and propagules’ positions of U. arrecta (A, B and C).
Urochloa arrecta’s develop after 10 days (D and E) that the experiment started and in
the end after 37 days (F and G). New sprouts of Urochloa arrecta generated of basal
position from large individual (H) and the new sprout’s length been measure (I).



24

In addition, we tested if the propagule regeneration success of U. arrecta was
related to the propagule biomass from large (older) and small (younger) parental plants.
For this purpose, we first used a Pearson correlation analysis to evaluate the bivariate
relationships between the predictor variables (propagule’s biomass, propagule’s length
and distance between the nodes). Considering that the three variables were significantly
correlated (biomass x length: » = 0.51; P < 0.001; biomass x distance between the
nodes: » = 0.77; P < 0.001; length x distance between the nodes: » = 0.64; P < 0.001),
we decided to use only the propagule’s biomass as predictor variable, because this
variable better represents the amount of reserves required for a new generation. Then, to
test if the propagule regeneration success of U. arrecta was related to the propagule
biomass, we employed simple regressions between the propagule biomass and total
biomass of new sprouts for large and small parental plants separately. We carried out
these analyses separately for each group because the ANOVA two way indicated that
the parental size of the plant had significant effect on new sprouts formation (see
Results). In this analysis the data were log transformed to support the normality
assumption. Statistical analysis ANOVA two-way was performed using the program R
environment (R development Core Team 2011) with 10000 randomizations and simple
regressions were performed using the program STATISTICA 7.0 (StatSoft, Inc. 2007).

We considered for all statistical analyses P<0.05 as significant.

2.3 RESULTS

The sprouts generated by different propagules reached an average of 29.73 +
9.6cm (£SD — Standard deviation) of length and 0.67 + 0.28g (+SD) of total biomass
after 37 days. The two-way ANOVA showed a significant difference in the length and

biomass of sprouts generated by parental plants of different sizes (small and large;
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Table 1; Fig. 3). The propagules produced by large parental plants resulted in lengthier
sprouts (Fig. 3A) with higher biomass (Fig. 1B), compared with propagules produced

by small parental plants.

Table 1. Two-way ANOVA results for effect of parental propagule size (large and small plants)
and position (apical, intermediate and basal portions) on sprout length and total biomass.

DF F P
Sprout length (cm)
Size 1 19.09 <0.001
Position 2 0.82 0.46
Size * Position 2 0.92 0.41
Total Biomass (g)
Size 1 66.07 <0.001
Position 2 0.38 0.69
Size * Position 2 1.76 0.18

However, the position of the propagules in the parental plant (apical,
intermediate and basal) did not affect the length and total biomass of new sprouts of the
exotic species (Table 1; Fig. 3). The interaction between size and position was not

significant (Table 1).
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Figure 3. Mean (+ SE) length (A) and biomass (B) of U. arrecta’s new sprouts in
relation to parental size (large and small plants) and position from which the fragment
originates (apical-A, intermediate-land basal-B).

The effects of propagule biomass on new sprouts biomass differed between

small and large parental propagules. The simple regression between the propagule
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biomass and biomass of new sprouts showed a significant and positive relationship for
propagules of small parental plant size (R°= 0.19, P = 0.03; Fig. 4A). On the other hand,
this relationship was not significant for propagules of large parental plant size (R’=

0.001, P =0.89; Fig. 4B).
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Figure 4. Relationship between U. arrecta’ sprout biomass (g) and propagule biomass
came from small (A) and large parental size (B).
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2.4 DISCUSSION

Our results showed that the development of sprouts of the exotic species
Urochloa arrecta depended on the size of the parental plant (larger plants generated
heavier sprouts), what corroborates our first hypothesis. However, sprout development
did not depend on their origin in the parental plant (i.e., apical, intermediate or basal
portions). Thus, our second hypothesis was rejected. In regard to our third hypothesis,
we found mixing outcomes: propagule biomass affected positively new sprouts biomass
for propagules from small sized parental plants, but the relation was not significant for
large parental plants.

Investigations conducted with other species of terrestrial and aquatic plants have
shown that vegetative propagules (e.g., thizomes, buds and tubers) with higher biomass
regenerate more successfully than propagules with lower biomass (Bowes et al. 1979;
Weber 2011; Deng et al. 2013). Smaller turions also have been shown to limit long-term
survival of offspring (e.g., Van and Steward 1990). So, our results that larger parental
individuals (which generate propagules with higher biomass) produced more developed
sprouts in terms of length and biomass than smaller parental individuals (which
generate propagules with lower biomass) reinforce the results obtained by the authors
above.

The vegetative reproduction of U. arrecta in the field is probably more
important than sexual reproduction, what is a common characteristic in Poaceae
(Benson and Hartnett 2006; Ott and Hartnett 2011; Kellogg 2015). Through new sprouts
of vegetative reproduction, plants are able to respond rapidly to environmental
conditions what leads to high resilience following herbivory, drought, fire or other
disturbances. This high resilience can contribute to population persistence in variable

environments (Ott and Hartnett 2011), what likely occurs with this invasive species. In
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addition, U. arrecta has long floating horizontal stems with nodes and internodes that
allow it to spread and cover extensive water surface areas, as observed for other species
of the same family (Deng et al. 2013). Each node and internode is able to produce roots,
new stems and leaves (as we observed in our experiment), increasing the plant
reproductive success.

The greater biomass in the new U. arrecta sprouts originated from greater
parental individuals may be due to the high amount of nutrient reserves stored by older
individuals (in this case represented by large parental individuals) in their tissues (e.g.,
Chapin III et al . 1990). Indeed, there is a higher concentration of starch and glucose in
older asexual reproductive structures, such as rhizomes (Klimes et al. 1999) and maybe
the same may occur in stems. Carbohydrate, starch and minerals stored in the nodes
have a direct effect on the supply of nutrients to the vegetative reproduction (Chapin III
et al. 1990; Klimes et al. 1999) resulting in larger and more viable sprouts. The form in
which carbohydrate, starch and minerals are reserved to be used in vegetative
reproduction varies among different species (Chapin III et al. 1990). For example, in
aquatic plants there are specific organs to store carbohydrates, such as tubers in
Potamogeton pectinatus L. , turions in Potamogeton crispus L. and the base of stems in
the water hyacinth Eichhornia crassipes Mart. (Solms) (Madsen 1991). Thus, our
findings indicate that reserves that occur in stems and/or nodes of U. arrecta are also
important for successful asexual reproduction of this exotic invasive species.

Urochloa arrecta is a species that can thrive even in habitats with low
concentration of nutrients and organic matter (Fasoli et al. 2015). This feature may also
favor the storage of reserves in its nodes, since species adapted to low availability of
resources accumulate large nutritional reserves to the generation of new individuals

(Chapin III et al. 1990). Considering the accumulation of nutrient reserves, shoots
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usually perform photosynthesis and export carbohydrates to storage organs (Owens and
Madsen 1998). The stored carbohydrates are used during periods of high environmental
stress, and they can provide energy for plant regrowth (Owens and Madsen 1998;
Kenzo et al. 2013).

Propagule biomass and consequently the reserve present in the nodes, played a
minor role when compared with the propagule origin, i.e., if they came from small or
large parental plants. Actually, the propagule biomass affected positively the
development of new sprouts only for propagules from small parental size (See Fig. 2).
For large parental plants, it seems that sprouts regeneration does not depend of
propagule biomass, as demonstrated by our simple regression results. The difference of
the effects of propagule biomass on success of U. arrecta by parental size, probably
occurs because of the variation of the fresh biomass of propagules used in our
experiment (0.32¢g to 0.66g for small parental plants and 0.57g to 1.21g for large ones).
In this sense, the regenerative capacity of propagules from large parental plants may
possibly has reached a saturation point, above which the regeneration remains constant
(see Fig. 2). The reason to find significant effects on propagule biomass on its success
only when propagule originates from small parental plants is likely due to the fact that
these plants are still investing in growth (through hormones), while the larger ones
probably come from parental plants which are no longer investing in growth, but in
reproduction.

Investigations testing the vegetative reproduction of plants have found that
propagules originated in the apical portion of stems are the ones with the most
successful development (Riis et al. 2009). Experiments carried with U. arrecta resulted
in differences in the propagules’ regeneration of apical, intermediate and basal parts,

with the apical fragments having the biggest sprouts compared to the basal ones in
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response to desiccation (Michelan et al. 2010b). However, our results showed that
propagule’s viability did not depend on their position in the parental plant, i.e.,
regeneration did not differ among apical, intermediate or basal fragments in normal
situation (without stress, like desiccation). It has been shown that seasons influence
regeneration features of macrophytes (Vari 2013) and maybe the development of
experiments in different periods of the year along with stress conditions, may explain
differences between ours and other results (e.g., Michelan et al. 2010b). Although this is
a speculation, our results suggest that asexual reproduction by propagules in U. arrecta
occurs idiosyncratically, and this is a matter of concern because it suggests that any U.
arrecta’s propagule can regenerate in lotic and/or lentic environments when the water
levels are relatively constant, as simulated in our experiment.

In short, we found that the size of the parental individual is an important
determinant of the development of new sprouts of this invasive species. Also, propagule
biomass has a positive and significant influence in the success of U. arrecta only for
propagules from smaller parental plants. Thus, in the future, experimental studies using
U. arrecta’s propagules and other species of Poaceae to test hypotheses about the
success of invasion should take into consideration the parental plants size that generated
the propagules and the propagule’” biomass. These procedures are important for the
interpretations of the data and for avoiding skewed results produced by experimental
design errors.

Considering these results and due the quick development of U. arrecta in
situations where even small propagules and with low biomass are able to generate new
individuals (as observed in this study), it is possible to propose an alert to the

management strategy for this exotic species when mechanical methods are used.
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Because these methods usually produce many fragments, they can facilitate the spread

of this exotic species by propagules dispersal in different types of aquatic environments.
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3 E IMPROVAVEL QUE ESPECIES DE PLANTAS NATIVAS RECOLONIZEM
AMBIENTES DENSAMENTE OCUPADOS POR EXOTICAS INVASORAS
RESUMO

A resposta das plantas nativas a competi¢cdo com invasoras depende da densidade dessas
ultimas e da capacidade dessas espécies em competir por recursos, predominantemente
pela aquisi¢@o de nutrientes ou de luz. Nesse trabalho testamos a influéncia da biomassa
da espécie exotica invasora Urochloa arrecta sobre o estabelecimento e colonizagdo de
duas espécies nativas de macroéfitas aquaticas. Testamos as hipdteses de que (i) os
efeitos da competi¢do entre U. arrecta e as macréfitas nativas Pontederia cordata e
Leersia hexandra sdo dependentes da densidade e (ii) que essas espécies respondem de
forma distinta a essa interagdo competitiva. Os experimentos foram realizados em uma
casa de vegetacdo e in situ, no reservatorio de Rosana (PR). Na casa de vegetagdo, a
biomassa de U. arrecta foi manipulada em 30 bandejas com densidades variando entre
0 e 30 propéagulos. Apos o estabelecimento da espécie exoética, adicionamos um
propagulo de P. cordata e um de L. hexandra em cada bandeja. In situ, em 36 locais
com diferentes densidades de U. arrecta, um propagulo de P. cordata foi plantado em
cada local. Ap6s um ano do experimento na casa de vegetacao e 90 dias do experimento
in situ, as biomassas das espécies nativas e invasora foram mensuradas. Em ambos os
experimentos a biomassa € o comprimento das plantas nativas decresceram com o
aumento da biomassa da espécie exodtica, demonstrando que a competicao entre U.
arrecta e as nativas ¢ dependente da densidade da espécie exdtica. A biomassa de P.
cordata decresceu mais rapidamente do que a biomassa de L. hexandra com o aumento
da biomassa de U. arrecta. A relagdo raiz:parte aérea de L. hexandra decresceu com o
aumento da biomassa de U. arrecta, mas o contrario foi observado para P. cordata.
Esses resultados indicam que as espécies nativas apresentam estratégias diferentes em
relacdo a competicdo por nutrientes ou luz quando interagem com U. arrecta. O forte
efeito competitivo de U. arrecta em elevados valores de biomassa e as respostas
diferentes das espécies nativas ajudam a explicar um decréscimo da diversidade das
macrofitas nativas observado in sifu. Os resultados também sugerem que, em um
cenario de predominancia de espécies exdticas (invasdo bem sucedida), a reocupacgdo
por espécies nativas ¢ improvavel de ocorrer naturalmente e sem intervengdes humanas
que reduzam a biomassa de exoticas.

Palavras-chave: Competicdo, macrofitas aquaticas, Poaceae, densidade
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3.1 INTRODUCAO

Em geral, apenas uma fragao das espécies introduzidas se estabelecem com sucesso
e também uma fragdo delas apresentem crescimentos populacionais a ponto de se tornarem
“invasoras” (Levine, 2008; Davis, 2009). Porém, quando se tornam invasoras, podem
reduzir a riqueza e abundancia de espécies nativas (Madsen et al., 1991; Daehler e Strong,
1994; Roberts et al., 1999, Michelan et al., 2010a). Adicionalmente, podem até mesmo
alterar as condi¢des ambientais dos locais invadidos (Pysek et al., 2008; Strayer, 2010)
causando danos ecologicos e econdmicos (Richardson e Pysek, 2008).

Os impactos das espécies invasoras sobre as nativas dependem, em grande parte,
de suas capacidades em competir por recursos (Seabloom et al., 2003). A competicao ¢é
uma importante interacdo bioldgica que influencia a estrutura e desenvolvimento de
comunidades vegetais (Kaier et al., 2013), que respondem de forma variada dependendo
das condicdes abidticas e da densidade das populagdes (Gopal e Goel, 1993). Como
resultado direto da competicdo com espécies invasoras, ecossistemas invadidos podem
apresentar redu¢do da diversidade e mudangas da composicdo de espécies em escalas
locais e regionais (Powell et al., 2011, 2013; Michelan et al., 2013). Os impactos de
uma invasora sao maiores caso essa espécie colonize algum habitat antes do que as
nativas, conforme previsto pelo modelo da “preempg¢do competitiva” (Grace, 1987),
também conhecido como “modelo da floristica inicial de preferéncia” (Krebs, 2009).
Segundo esse modelo, espécies que ocupam primeiro um habitat alteram as condi¢des
locais deixando-as inadequadas para germinagdo, desenvolvimento e crescimento de
outras espécies (Grace 1987).

Os resultados da competi¢do entre plantas podem refletir se a mesma ocorre
predominantemente pela aquisicdo de nutrientes (“competicdo de raizes”) ou de luz

(“competicdo aérea”). As raizes e a parte aérea das plantas adquirem diferentes recursos
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do ambiente e por isso alguns estudos tentam separar os efeitos da competi¢dao de cada
uma dessas partes (Wang et al., 2008; Kiaer et al., 2013; Richer e Gross, 2013). Um dos
métodos de avaliar qual 6rgdo encontra-se mais envolvido na competi¢do consiste em
usar a razdo entre a biomassa de raiz ¢ a biomassa aérea (Robinson et al., 2010).
Elevados valores dessa razao indicam que a competi¢do por nutrientes e dgua (pela raiz)
¢ mais importante, enquanto menores valores indicam maior competi¢do por luz pelas
porcdes aéreas (Wang et al., 2008; Craine e Dybzinski 2013; Kiaer et al., 2013; Richer e
Gross, 2013).

Plantas aqudticas invasoras também podem competir tanto por nutrientes como
por luz (Madsen et al., 1991; Bunn et al., 1998). Espécies da familia Poaceae, como por
exemplo, Brachiaria mutica, Glyceria maxima ¢ Hymenachne amplexicaulis que sdo
descritas como altamente invasivas em varios ecossistemas aquaticos (Bunn et al., 1998;
Bell et al., 2011; Mugwedi et al., 2015), em geral possuem maiores efeitos competitivos
do que espécies pertencentes a outros grupos, como herbaceas e leguminosas (Kiaer et
al., 2013). Esse também ¢ o caso de Urochloa arrecta (Hack. ex T. Durand & Schinz)
Morrone & Zuloaga, nativa da Africa, que vem ocupando vérios ecossistemas aquaticos
tropicais e subtropicais. Particularmente, esta espécie estd invadindo e causando
impactos ecoldgicos em diferentes ecossistemas aquaticos brasileiros (Pott et al., 2011;
Amorim et al., 2015). Urochloa arrecta ¢ considerada uma espécie agressiva que forma
bancos com elevada biomassa (Michelan et al., 2010a; Pott et al., 2011; Fernandes et
al., 2013), regenera-se rapidamente apos distirbios (Michelan et al., 2010b) e se
estabelece até em ambientes relativamente oligotroficos, compostos por substrato
arenoso (Fasoli et al., 2015). Apesar dos reconhecidos efeitos negativos sobre os

atributos das comunidades de macrofitas nativas (Michelan et al., 2010a; Fernandes et
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al., 2013), o efeito U. arrecta sobre espécies individuais de macroéfitas ainda ¢
incipiente.

Apesar da reconhecida importancia da densidade para o resultado da competi¢ao
entre duas ou mais espécies, varios trabalhos realizados com plantas invasoras nao
considera os efeitos dependentes da densidade (ver Thomaz et al., 2015). A coexisténcia
em condi¢des naturais pode ser propiciada por varios mecanismos, tais como, distirbios e
compromissos entre capacidade competitiva e capacidade de dispersdo (Grime, 1973;
Connel, 1978). Mesmo assim, os efeitos competitivos de espécies invasoras que ocorrem
em altas densidades podem ser suficientemente intensos para que, pelo menos em escalas
locais, as espécies nativas sejam excluidas por competicdo (Madsen et al., 1991; Thomaz e
Michelan, 2011). No entanto, pouco se conhece sobre os limites de biomassa de macrofitas
invasoras (incluindo U. arrecta) toleraveis para o desenvolvimento de espécies nativas de
macrofitas. Assim, ¢ importante avaliar a interagdo competitiva com espécies que
coocorrem com a invasora em diferentes abundancias no ambiente natural e os limites de
biomassa da invasora a partir dos quais as nativas sdo eliminadas por competi¢cao. Estudos
dessa natureza ajudariam a identificar as espécies nativas com maiores capacidades de
recolonizar ambientes previamente ocupados (e dominados) por espécies invasoras.

Nesse trabalho investigamos a influéncia da biomassa de U. arrecta sobre o
estabelecimento e colonizacdo de duas espécies nativas de macrofitas (Pontederia
cordata L. e Leersia hexandra Sw.) e verificamos se os efeitos competitivos sobre elas
diferem. Primeiro, desenvolvemos um experimento em casa de vegetagdo para testar os
efeitos da espécie invasora sobre o acimulo de biomassa e sobre a relagdo raiz:parte
aérea (associados a aquisicao de recursos) das duas espécies nativas. Em seguida, com o
objetivo de testar a validade dos nossos dados experimentais para situagdes reais,

repetimos o experimento com uma das espécies (P. cordata) em manipulagoes in situ.
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Testamos as hipoteses de que (i) os efeitos da competicdo entre U. arrecta e as
macrofitas nativas P. cordata e L. hexandra sdo dependentes da densidade da invasora e
(i1) que essas espécies respondem de forma distinta a essa interagdo competitiva. A
primeira hipdtese baseia-se no fato de que os efeitos de U. arrecta sobre a diversidade
de espécies nativas ¢ dependente da densidade (Michelan et al., 2010a). A segunda
hipotese foi postulada porque estudos prévios mostraram que as probabilidades de
coocorréncias entre espécies de macrofitas nativas e U. arrecta sdo espécie-especifica
(Thomaz e Michelan, 2011). Nossa expectativa ¢ de que os efeitos de U. arrecta sejam
mais intensos em L. hexandra, pois ambas sdo morfologicamente mais semelhantes
entre si do que com P. cordata e pertencerem a mesma familia. Consequentemente,
devem usar recursos de forma mais semelhantes, o que intensifica a competi¢do. Por
pertencer a familia Poaceae, que tem provocado os maiores impactos ecologicos entre
as plantas invasoras (Kiaer et al., 2013), acreditamos que o uso de U. arrecta como
planta modelo em nossos estudos contribua para uma visdo mais ampla em relagdo aos
impactos de plantas exodticas sobre populagdes de espécies nativas individuais. As
conclusdes obtidas por nossa investigagdo devem ser de especial interesse para
ecossistemas aquaticos Neotropicais uma vez que estudos sobre invasdes sao incipientes
nesses ambientes comparativamente aos ecossistemas terrestres e aquaticos temperados

(Lowry et al., 2013; Thomaz et al., 2015).

3.2 MATERIAL E METODOS

Para testar a capacidade de espécies nativas de macrofitas aqudticas se
estabelecer em locais com diferentes biomassas (densidades) de U. arrecta, foram
realizados trés experimentos empregando um delineamento aditivo (Gibson et al.,

1999), dois na casa de vegetacao Oikos da Universidade Estadual de Maringa e outro in
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situ no reservatdrio de Rosana, Parand. O experimento com delineamento aditivo ¢
adequado para responder nossas perguntas por que ele permite identificar se uma
espécie (no nosso experimento, a invasora) afeta o crescimento de outras espécies (em
nosso experimento, as nativas) e/ou se a intensidade da competicdo entre espécies

depende da densidade (Gibson et al., 1999).

3.2.1 Experimento na casa de vegeta¢do

Para o experimento na casa de vegetacdo foram utilizadas as macrofitas
aquaticas U. arrecta (exética), P. cordata e L. hexandra (nativas). As macrofitas foram
coletadas no reservatério 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/Sao Paulo — Brasil) e levadas para a casa de vegetagdo.

Na casa de vegetacdo, a biomassa de U. arrecta foi manipulada em bandejas
(0,30 x 0,37 x 0,14 m) com densidades de 0, 5, 10, 15, 20, 25 e 30 individuos plantados
por bandeja, com cinco réplicas para cada tratamento, totalizando 35 bandejas. As
bandejas foram preenchidas até a metade com sedimento e mantidas com uma lamina de
agua de 3-5 cm. A reposicdo com dgua de torneira foi feita sempre que necessario.
Propagulos (com dois nés cada um) de U. arrecta foram plantados para atingir as
densidades dos tratamentos mencionados acima. Apds 200 dias da introducdo dos
propagulos da espécie exdtica (tempo suficiente para o estabelecimento), um individuo
(propagulo) de P. cordata e L. hexandra foram adicionados, cada um proximo a uma
extremidade de cada uma das 30 bandejas. Essa distancia foi suficiente para que as duas
espécies nativas ndo interagissem, pois as raizes e tampouco as folhas se tocaram,
conforme constatamos em experimentos prévios. Assim, os efeitos observados sobre as

espécies nativas foram decorrentes da interacdo com a espécie invasora.
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Todas as unidades experimentais foram aleatorizadas dentro da casa de vegetagdo.

O experimento foi encerrado apds trés meses da introdugdo das duas espécies
nativas. O comprimento de P. cordata e a média do comprimento dos brotos gerados
por L. hexandra foram mensurados com fita métrica (cm). Logo em seguida, a biomassa
de cada uma das trés espécies (nativas e a exotica) foi separada, lavada para a remocao
do sedimento e as raizes foram separada das partes aéreas. Em seguida, elas foram
embaladas e colocadas em estufa a 70°C até peso constante. Posteriormente, a massa
seca de raiz e parte aérea de cada espécie foi pesada em balanga com precisdao de 0,01g.
Ressalta-se que o desenho experimental desse trabalho simula uma situacdo em que a
recolonizacdo por espécies de macrofitas aqudticas nativas ocorre apds o
estabelecimento de uma exotica invasora que € dominante em um dado ecossistema.

Essa situacdo ¢ comum em varios ambientes aquaticos Neotropicais (Michelan et al.,

2010a; Amorin et al., 2015).

Figura 1. Fotos dos experimentos na casa de vegetacdo (A-D) e in situ (E-K). Ae B —
Comego e fim do experimento; C — na parte inferior da figura, Pontederia cordata e

Leersia hexandra presentes no tratamento com alta densidade de U. arrecta; Continua.



Figura 1. Continuagdo - D — Nativas que se desenvolveram sem (exemplares grandes) e
com (exemplares menores) competi¢do com a espécie invasora; E e F — Ponto in situ
com a nativa e exotica se desenvolvendo e apos a coleta da biomassa da espécie nativa e
da invasora; G e H — Local com densidade moderada de U. arrecta e auséncia da
mesma e I, J e K — Espécie nativa e invasora co-ocorrendo no experimento realizado in
situ.

3.2.2 Experimento in situ
O experimento in situ foi realizado em um dos bragos do reservatorio de Rosana

(entre 22°39'19.29" S; 52°46'58.93” O — 22°4027.19"S; 52°47'10.32" O e 22°39'32.42"
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S; 52°46'36.52" O — 22°40'26.18" S; 52°46'47.43" O; Parana— Brasil), proximo aos
locais nos quais as macrofitas nativas foram coletadas para o experimento conduzido na
casa de vegetagdo. Foram demarcados 50 pontos (quadrado de 0,09m” - 0,3 x 0,3m)
com diferentes densidades de U. arrecta. Esses pontos foram identificados e
demarcados com estacas e um propagulo de P. cordata foi plantado no local. Os
propagulos de P. cordata foram coletados, trazidos para casa de vegetagdo e
manipulados, retirando-se as folhas e aparando-se as raizes. Além disso, selecionamos
os propagulos com pesos similares, evitando enviesamento dos resultados finais, pois o
crescimento dos individuos pode ser afetado pelos seus pesos iniciais. Apds trés meses
de estabelecimento da espécie nativa, somente 36 pontos apresentaram resultados que
poderiam ser utilizados nesse trabalho, pois nos outros 14 pontos os propagulos de P.
cordata sucumbiram em decorréncia de herbivoria. O fato dos individuos de P. cordata
terem sido acompanhados duas vezes por semana nos permitiu identificar que essas
plantas foram realmente afetadas pela herbivoria e ndo pela competi¢do com U. arrecta.

No final do experimento, em cada um dos 36 pontos foi coletado o individuo de
P. cordata e as partes aéreas da espécie exdtica presentes em uma area delimitada por
um quadrado (Fig. 1E e F). Para cada ponto, as plantas pertencentes as duas espécies
(exotica e nativa) foram lavadas e separadas, embaladas e colocadas em estufa a 70°C
até peso constante. No final, a biomassa seca aérea de U. arrecta e a biomassa aérea e

de raiz de P. cordata foram obtidas em balanga com precisdo de 0,01g.

3.2.3 Anadlise dos dados
Nos experimentos na casa da casa de vegetagdo e in situ, os efeitos do aumento
da densidade de U. arrecta sobre a biomassa, comprimento e relacdo raiz:partes aéreas

de P. cordata e L. hexandra (espécies nativas) foram testados utilizando-se analises de
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regressao linear. Para tanto, os valores de biomassa total, comprimento e razdo
raiz:partes aéreas de P. cordata (para os experimentos na casa de vegetacao e in situ) e
de L. hexandra (na casa de vegetacdo) foram utilizados como variadveis respostas,
enquanto os valores de biomassa de U. arrecta foram utilizados como varidvel
explanatoria. A intensidade do efeito competitivo foi avaliado utilizando os coeficientes
angulares das relagdes entre tragos das espécies nativas e biomassa de U. arrecta
(Gibson et al., 1999).

No experimento in situ, o efeito da biomassa da espécie exdtica sobre a
biomassa de P. cordata foi testado através de regressao polinomial (segunda ordem). A
opcdo pela andlise ndo linear para a biomassa de P. cordata levou em conta a falta de
linearidade dos dados. Como nosso objetivo era analisar a competi¢do entre a espécie
invasora e as nativas, bem como avaliar se essas respondiam de forma diferenciada ao
efeito da competi¢do, num cendrio de dominancia da exoética, optamos por remover o
tratamento zero (auséncia de invasora). Porém ressalta-se que as andlises com esse
tratamento sdo apresentadas no APENDICE A. Todas as analises estatisticas foram

realizadas no programa STATISTICA 7.0 (StatSoft Inc. 2007).

3.2.4 Comparagdo dos resultados com aqueles obtidos na literatura

Para contrastar nossos resultados com aqueles obtidos na literatura, primeiro nos
transformamos as correlagdes de Pearson () entre biomassa total da espécie exdtica e
biomassa total das nativas em tamanhos de efeito. Para tanto, a estatistica d de Cohen
foi utilizada (ver Borenstein et al., 2009): d =2r/v1— r? | A varidncia desse tamanho
do efeito (Vy) ¢ dada por:Va =4%/(1=7*)* onde ¥V, ¢ a varidncia de r (

_ 232 ) , ) .
V=1-7%)/n- 1), considerando um numero n de amostras. Finalmente, d foi
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transformada na  estatistica g de Hedges apds multiplicar d por
j=1-(3/(4x(n —2)) — 1)- A variancia de g foi estimada por yg4 = ;2 x y, . Segundo,
nds comparamos os valores de g estimados em nosso trabalho com os resultados da
recente meta-analise realizada por Jauni e Ramula (2015). Essa meta-analise foi baseada
em 75 estudos de competicdo entre espécies exodticas e nativas. Esses estudos
(observacionais ou experimentais) avaliaram “o efeito da presenga de uma dada espécie
de planta exoética nos seguintes componentes de aptidao das espécies de plantas nativas”
(Jauni e Ramula 2015): estabelecimento (e.g., germinacgdo), taxa de crescimento,
biomassa, sucesso reprodutivo e sobrevivéncia (ou mortalidade). Cinquenta e oito
espécies exoOticas foram incluidas e ¢ importante notar que nenhum estudo com
Urochloa arrecta foi utilizado nessa meta-analise, garantindo a independéncia dos
resultados. Nos focalizamos nossa comparagdo com os resultados obtidos para
biomassa, baseados em estudos com 19 espécies exdticas (principalmente da Ordem
Poales) e 36 espécies nativas (ver Figura 1 do trabalho de Jauni e Ramula 2015). Os
dados foram extraidos da Figura 1 do trabalho de Jauni e Ramula (2015) utilizando o
programa MS Powerpoint e regra de trés simples. Em geral, a abordagem de comparar
quantitativamente os resultados obtidos em um experimento em particular com aqueles
obtidos em meta-analises pode ser considerada um tipo de meta-andlise acumulativa
(Leimu e Koricheva et al., 2004). No6s utilizamos essa abordagem, portanto, para

colocar nossos resultados em uma perspectiva mais ampla.

3.3 RESULTADOS
3.3.1 Experimento na casa de vegeta¢do
No experimento na casa de vegetacdo, a biomassa das espécies nativas foi

afetada negativamente pela biomassa da espécie exotica (Fig. 2) e a biomassa de ambas
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as espécies nativas decresceu linearmente com o aumento da biomassa de U. arrecta (R*
=0,58; P <0,001 para P. cordata ¢ R*=0,77; P < 0,001 para L. hexandra). A biomassa
de L. hexandra foi menos afetada pelo crescimento da exoética (b = -0.003 + 0.0007 DP)
quando comparada com P. cordata (b = -0.015 + 0.004 DP). No entanto, o nivel de
dispersao dos dados ao redor da reta de regressdo para L. hexandra foi substancialmente
menor do que aquele observado para P. cordata (ver coeficientes de determinagdo
acima). O fato de L. hexandra ter sido a espécie com menor variagdo na sua biomassa
com o aumento da densidade da invasora, demonstra que a mesma tem maior resisténcia

na sobrevivéncia com a varia¢ao da biomassa de U. arrecta do que P. cordata.
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Figura 2. Relacdo entre a biomassa aérea de Urochloa arrecta e a biomassa total de duas
espécies nativas.

A biomassa de U. arrecta afetou negativa e significativamente o comprimento dos
novos individuos das espécies nativas (Fig. 3; R*=0,45; P < 0,001 para P. cordata e R*=
0,51; P <0,001 para L. hexandra). No entanto, os coeficientes angulares das relacdes entre
biomassa de U. arrecta e comprimento de L. hexandra e Pontederia foram similares (b= -

0,11 £ 0,03 DP e b=-0,08 = 0.04 DP, respectivamente).
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Figura 3. Relacdo entre biomassa aérea de Urochloa arrecta e comprimento de duas
espécies de macrofitas nativas.

O efeito da biomassa da exotica sobre a razdo raiz:parte aérea foi oposto nas
duas espécies nativas (Fig. 4). O aumento da biomassa da exoética reduziu a razdo
raiz:parte aérea de P. cordata significativamente (R2 = 0,51, P <0,001) mas elevou a
mesma razdo em L. hexandra (R2 = 0,62, P < 0,001). Apesar de exercer efeito inverso
sobre a razdo raiz:parte aérea, esses efeitos apresentaram intensidade semelhante sobre
as duas espécies nativas, conforme ¢ possivel observar pelos valores dos coeficientes
angulares: 0,007 (£0.002 DP) para P. cordata e -0,007 (£0.002 DP) para L. hexandra.
Esses resultados evidenciam que com o aumento da competicdo com U. arrecta, L.
hexandra investe mais em raizes enquanto P. cordata investe mais em estruturas aéreas.

As relagdes entre biomassa de U. arrecta e os tragos morfologicos das nativas
foram ainda mais fortes quando os dados para o tratamento controle (bandejas sem a

espécie invasora) foram utilizados nas analises (APENDICE A).
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Figura 4. Relagdo entre a biomassa aérea de Urochloa arrecta e a razao raiz:parte aérea de
duas macrofitas nativas.
3.3.2 Experimento in situ

Os resultados obtidos in situ com P. cordata seguiram o mesmo padrdo encontrado
na casa de vegetacdo, ou seja, nossos dados dos microcosmos foram validados com o
experimento conduzido in situ. A biomassa de U. arrecta afetou negativamente a biomassa
de P. cordata (R2 =0,85; P <0,001; Fig. 5A). J& a razdo da biomassa da raiz:parte aérea
dessa nativa foi afetada positiva e significativamente pela biomassa da espécie invasora (R’

=0,76; P <0,001; Fig. 5B).
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Figura 5. Relacdo entre a biomassa aérea de Urochloa arrecta e a biomassa (A) e a razao
raiz:parte aérea (B) de Pontederia cordata in situ.

3.3.3 Comparagdo dos resultados com aqueles obtidos na literatura

Os tamanhos de efeito de U. arrecta sobre as nativas, estimados nesse estudo,
embora menos precisos, foram substancialmente maiores que aquele estimado por Jauni
e Ramula (2015). Os resultados dessa comparacdo também indicam que o tamanho de
efeito para Leersia hexandra foi maior (em moddulo) que aquele estimado para
Pontederia cordata no experimento na casa de vegetacdo. Porém, o maior tamanho de
efeito foi estimado para P. cordata quando o experimento foi realizado in situ, a

despeito da elevada sobreposi¢c@o entre os intervalos de confianca (Fig. 6).
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Figura 6. Tamanho de efeito acumulado estimado por Jauni e Ramula (2015) e
tamanhos de efeito estimados nesse estudo. Esses avaliam os efeitos de plantas exoticas
sobre a biomassa de plantas nativas.

3.4 DISCUSSAO

Os resultados encontrados nesse trabalho mostraram que os efeitos da competicao
entre U. arrecta e as macrofitas nativas P. cordata e L. hexandra sdo dependentes da
densidade, ou seja, o aumento da biomassa da espécie invasora afetou negativamente o
desenvolvimento das espécies nativas. Mais importante, nossos resultados demonstraram
que as duas espécies nativas responderam de forma distinta a interacdo competitiva com a
invasora. Em relagdo a biomassa, Pontederia cordata ¢ a espécie mais afetada pela
competicdo com U. arrecta (Fig. 2), sendo que o aumento da biomassa da exotica acentua
mais a competi¢ao por aquisicdo de nutrientes nessa espécie do que em L. hexandra, ja que

P. cordata investiu mais em raiz quando em maior interagdo competitiva com U. arrecta
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(Fig. 4). Assim, a hipotese de que os efeitos da competi¢do entre U. arrecta e as macrofitas
nativas P. cordata e L. hexandra sio dependentes da densidade foi corroborada. Porém,
apesar dessas espécies nativas responderem de forma distinta a interagdo competitiva com
a invasora (hipotese ii), a Poaceae L. hexandra nao foi a mais afetada negativamente por U.
arrecta, o contraria o que haviamos predito em relacdo a esse aspecto.

De acordo com o experimento de séria aditiva, no qual simulamos a recoloniza¢ao
por espécies nativas em um ambiente invadido por U. arrecta, foi possivel verificar um
forte efeito negativo da espécie invasora sobre o desenvolvimento de ambas as espécies
nativas (ver Fig. 2). Este resultado indica que elevadas densidades da espécie invasora
aumentam o insucesso de colonizagdo por espécies nativas, o que pode explicar o padrdo
observado in situ de redugdo da diversidade de macrofitas com o aumento da biomassa de
U. arrecta em pequenas escalas espaciais (Michelan et al., 2010a; Amorim et al., 2015).
Trabalhos realizados com outras espécies invasoras também mostraram essa importancia
da densidade no sucesso de estabelecimento de espécies nativas, principalmente em
experimentos (Doyle et al., 2003; Martin e Coetzee, 2014).

Os coeficientes angulares das relagdes entre a biomassa da espécie invasora e a
biomassa das nativas, que indicam a intensidade da competicdo (Gibson et al., 1999),
apontam para um efeito maior de U. arrecta sobre a biomassa de P. cordata. Nossos
resultados corroboram os dados de coocorréncia obtidos na Bacia do Alto rio Parana, uma
vez que L. hexandra coocorreu com U. arrecta entre 35% e 55% das 1404 amostras,
enquanto P. cordata coocorreu com U. arrecta em menos de 1% dessas amostras (em
Michelan et al., 2013). Assim, nosso experimento indica que a competicdo ¢&,
provavelmente, o principal mecanismo que explica os dados de coocorréncia obtidos entre
essas espécies em ambientes naturais. Dessa forma, os dados obtidos em nossos

experimentos, juntamente com os dados de coocorréncia apresentados por Michelan et al.
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(2013), ndo oferecem suporte para a hipotese de que as espécies mais semelhantes
tenderiam em apresentar maior intensidade competitiva. Vale ressaltar que o menor efeito
de U. arrecta sobre L. hexandra, pode ter acontecido porque a biomassa dessa espécie
chegou préximo a uma constante independente do aumento da biomassa da invasora,
atendendo a lei da produgdo final constante (Kira et al., 1953). Segundo essa lei, acima de
um determinado valor de densidade, a produ¢do de massa vegetal ¢ independente da
densidade de plantas naquela area (Kira et al., 1953; Weiner e Freckleton 2010), o que de
fato foi encontrado para L. hexandra em nosso experimento e para outras espécies em
outros trabalhos (Roscher et al., 2007).

As macrofitas respondem a fatores estressantes como a competi¢ao (Burns e Winns
2006) e submersdo, provocada por alteragdo no nivel d’agua (Gomaa e AbdElgawad,
2012), alterando as taxas de alongamento das partes aéreas. O alongamento (ou
estiolamento) de plantas terrestres e aquaticas ¢, em geral, uma resposta a limita¢do por luz
(e.g. Goldsborough e Kemp 1988; Paciullo et al., 2008 e 2011; Li et al., 2011). Apesar
disso, os resultados encontrados nesse trabalho indicam uma redu¢ao do comprimento dos
novos individuos das nativas e ndo um alongamento com o aumento da sombra causada
pelo aumento da densidade de U. arrecta (ver Fig. 3). Uma explicacdo plausivel,
consistente apenas para L. hexandra, ¢ que a limitagao por luz tenha sido compensada pelo
aumento de investimento na biomassa das partes aéreas, conforme demonstrado pelos
resultados da razdo raiz:parte aérea. Outros estudos demonstram que nem todas as espécies
sdo capazes de estiolar diante de limitacdo por luz. Por exemplo, Burns ¢ Winns (2006)
demonstraram que a competi¢do reduziu o alongamento de duas espécies de gramineas,
uma resposta congruente com os resultados de nosso experimento.

Ainda em relagdo ao comprimento de L. hexandra, sabe-se que U. arrecta é uma

espécie emergente e enraizada nas margens, que apresenta caules flutuantes, uma
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particularidade que a faz se expandir em direcdo a zona pelagica. Considerando-se os
efeitos do aumento da biomassa de U. arrecta sobre as espécies nativas, constatou-se que a
invasora apresentou um efeito negativo sobre o comprimento de L. hexandra. Igualmente a
U. arrecta, essa Poaceae nativa também apresenta caule flutuante e alcanga locais tdo
distantes da margem como a exdtica. Essa semelhanca morfoldgica com a exotica pode
explicar esse efeito negativo sobre seu comprimento, ja que as estruturas aéreas dessas
espécies devem competir para obtencdo de luz nos habitats litordneos. Resultados que
corroboram essa observa¢do foram obtidos quando testado o efeito de espécies nativas
sobre o desenvolvimento de U. arrecta, no qual dentre cinco espécies nativas, L. hexandra
foi a que mais afetou negativamente o comprimento dessa invasora (Michelan et al., 2013).

As duas espécies nativas responderam de forma inversa em termos de
investimento relativo em raizes ao longo do gradiente de biomassa da invasora (ver Fig.
4). O aumento da densidade de plantas eleva a competi¢do entre elas e essa competi¢ao
pode ocorrer por espago, nutrientes e/ou luz (Witkowski, 1991; Daehler 2003; Doyle et
al., 2003; Davis, 2009). O maior investimento em raiz por L. hexandra quando ela
coocorre com a espécie invasora em baixa/moderada densidade, provavelmente decorre
do fato dessas espécies pertencerem a mesma familia (Poaceae) e a0 mesmo tipo
funcional, e consequentemente, ocuparem nichos semelhantes no ambiente aquatico,
competindo assim por nutrientes no sedimento. Por outro lado, o maior investimento em
partes aéreas de L. hexandra com o aumento da biomassa de U. arrecta pode estar
associada a uma adaptagdo morfoldgica que facilita o acesso a luz em condi¢des de
elevada competicdo, conforme observado para outras espécies de herbaceas (Gibson et
al., 2004; Awan et al., 2015).

Diferentemente de L. hexandra, quando P. cordata coocorre com U. arrecta, essa

nativa apresenta uma maior competi¢do por luz ja em baixos niveis de biomassa da
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exotica. Com o aumento da densidade da espécie exotica, P. cordata produz mais raizes
(ver Fig. 4). Provavelmente isso se deve ao fato dessa nativa ser uma espécie emergente e
restrita as margens dos ecossistemas aquaticos e por isso compete mais eficientemente com
U. arrecta por espago. Além disso, a intensidade da competi¢do entre raizes ¢ altamente
relacionada a densidade de plantas de um local (Schiffers et al., 2011). De fato, um
aumento do estresse ambiental (no nosso caso, causado pela competi¢do com a invasora)
tem sido apontado como a causa de um aumento da competicdo entre raizes de algumas
espécies de herbaceas (Zhu et al., 2015), o que pode também ter acontecido para P.
cordata.

As respostas das espécies nativas ao gradiente de competi¢ao ndo foram suficientes
para aumentar o sucesso dessas espécies em locais com elevada densidade de U. arrecta.
De fato, nesses locais, houve reducdo de ca. 90% da biomassa das espécies nativas, quando
comparada a situagcdo de baixa densidade. A redugdo significativa do sucesso das nativas
em situacdes em que a exoOtica ja estava presente, conforme simulado em nosso
experimento, suporta o modelo da preempg¢do competitiva, um padrdo confirmado em
outros trabalhos (Grace 1987; Seabloom e van de Valk 2003; Moore ¢ Franklin 2012;
Moore et al., 2014). Em termos praticos, nossos resultados experimentais indicam que
locais onde a espécie invasora ¢ dominante tém baixa capacidade de recolonizagdo por
espécies nativas. Além disso, considerando também resultados de experimentos de
“invasibilidade” (e.g., Xu et al., 2004; Michelan et al., 2013), nossos resultados sugerem
que a pré-ocupacdo de um local ¢ fundamental para predizer os efeitos da competicao.
Pode-se supor que os efeitos negativos sobre as nativas derivados da pré-ocupacgdo da
exotica sejam mais acentuados em ecossistemas submetidos a impactos antropogénicos,
pois esses sdo mais propicios ao sucesso de plantas invasoras (Daehler 2003; Havel 2005;

Engelhardt 2011). Em sintese, ¢ possivel dizer que em ambientes dominados por U.
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arrecta € pouco provavel a restauragdo natural por espécies nativas e o sucesso das
mesmas sO pode ocorrer se a espécie invasora for manipulada, reduzindo-se sua ocupagao.

Experimentos em casas de vegetacdo e condi¢des controladas sdo criticados por
utilizarem escalas espaciais pequenas, escalas temporais curtas e por ndo reproduzirem a
complexidade encontrada em ambientes naturais (Gibson et al., 1999). Porém, os dados
obtidos in situ para P. cordata, demonstram que pelo menos a direcdo e a intensidade dos
efeitos competitivos exercidos por U. arrecta foram semelhantes aos encontrados na casa
de vegetagdo. Essa congruéncia sugere que os dados obtidos experimentalmente na casa de
vegetacdo podem ser extrapolados para situagdes de campo, uma vez que os resultados
obtidos in situ também apontam para a importancia dos efeitos dependentes da densidade
de uma espécie invasora sobre as nativas.

O consistente efeito negativo de plantas exoticas sobre a biomassa de plantas
nativas, de acordo com Jauni e Ramula (2015), pode ser explicado considerando trés
mecanismos que sdo mutualmente excludentes. O primeiro mecanismo, e
provavelmente o mais importante, estd relacionado com a competi¢do por luz e
nutrientes. Assim, “a redu¢cdo da biomassa causada pela competi¢do por recursos com
espécies de plantas exoticas pode levar a um decréscimo do sucesso reprodutivo e
sobrevivéncia das espécies de plantas nativas e, consequentemente, ao declinio
populacional” (Jauni e Ramula, 2015). Em condigdes naturais, existe ainda a
possibilidade de que a reduc¢do da biomassa causada por competig@o interaja com outros
processos naturais (e.g., variacdo do nivel da 4gua) que causam a reducdo da biomassa
das plantas nativas, diminuindo assim o efeito de Allee (“safe in numbers”). Segundo,
as plantas exoéticas podem restringir a reproducdo de plantas nativas ao interferirem com
polinizadores. No entanto, esse mecanismo parece pouco provavel considerando a

prevaléncia de reproducdo assexuada das espécies de P. cordata e L. hexandra.
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Terceiro, as espécies de plantas exdticas podem limitar o crescimento de espécies de
plantas nativas ao inibir a sobrevivéncia de recrutas. Interessantemente, os resultados
obtidos por Jauni e Ramula (2015) sugerem que as plantas nativas podem se estabelecer
normalmente quando associadas com plantas exdticas. Esses autores sugerem que a
dindmica populacional de plantas nativas pode ndo ser limitada pela disponibilidade de
micro-locais e sim pela competi¢do com espécies exoticas em fases posteriores do ciclo
de vida. Nossos resultados corroboram essa expectativa, pois a maioria dos propagulos
das nativas se estabeleceu mesmo em elevadas biomassa da exotica, embora nao tenham
alcangado a maturidade nessa condigdo.

Em suma, nossas hipdteses de que os efeitos da competicdo entre U. arrecta e as
macrofitas nativas sdo dependentes da densidade e que P. cordata e L. hexandra
respondem de forma distinta a essa interacdo competitiva foram corroboradas. Ainda
demonstramos a aplicabilidade dos resultados de experimentos em casa de vegetagao para
situacdes reais. Nossos resultados indicam que a redu¢do da diversidade de macroéfitas
nativas constatada em locais colonizados por U. arrecta podem ser explicados pelos efeitos
competitivos oferecidos por essa espécie invasora. Em termos praticos, em fun¢do dos
efeitos competitivos dependentes da densidade, torna-se evidente que onde nao for possivel
eliminar a espécie invasora, uma estratégia que a mantenha em baixa densidade seria

adequada para manter a biodiversidade local.
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APENDICE A — Tendéncias das relacdes entre biomassa de Urochloa arrecta e

biomassa (A), comprimento (B) e relagdo raiz:partes aéreas das duas espécies nativas

Pontederia cordata e Leersia hexandra com a adi¢do do tratamento 0 no experimento.

22
20 -
18 -
16 -
14 -
12 -
10 -
8-
6_
4-

2 §—

SO OO0 O

Biomassa (g MS)
@]

‘0. P.cordata; R?>=0,87; r=-0,93; p <0,001
“e. L. hexandra; R? = 0.90; r =-0.95; p < 0,001

099 "R o

01

*—oon® 5@."'8%@000

0 50

100 150 200 250 300 350 400 450
Biomassa U. arrecta (g MS)

80

70 1

Comprimento (cm)

0 - T

0. P. cordata; R?>= 0,85; r =-0,92; p< 0,001
e L. hexandra; R?= 0,80; r =-0,89; p< 0,001

100 150 200 250 300 350 400 450

0 50
Biomassa U. arrecta (g MS)
2.8
261 “©. P. cordata; R?= 0,52; P<0.001 ©

2.4 | N L. hexandra; R?= 0,49; P<0.001 ®

Raz&o Raiz : Parte aérea

0.0 T

100 150 200 250 300 350 400 450
Biomassa U. arrecta (g MS)



67




68

4 O SUCESSO REPRODUTIVO DE DUAS ESPECIES DE MACROFITAS
NATIVAS DEPENDE DA DENSIDADE DE UMA POACEAE INVASORA.

RESUMO

A alocagdo de recursos em plantas pode ser direcionada para diferentes fungdes e
partes da planta, como por exemplo, crescimento, reproducdo e defesa. Mas o
direcionamento desses recursos acarreta em uma compensagdo realizada pela planta.
Por exemplo, quando ha uma quantidade limitada de recursos disponiveis para um
individuo, deve haver uma compensagdo no direcionamento desses recursos para
crescimento ou reproducdo, o qual denomina-se “custo de reproducdo”. Urochloa
arrecta ¢ uma espécie invasora com reconhecidos efeitos negativos sobre algumas
comunidades aquaticas, mas para a qual ndo se conhecem os efeitos sobre reproducdo
sexual de plantas aquaticas nativas. Nesse trabalho testamos experimentalmente o efeito
de um gradiente de estresse ambiental, representado pela competicdo U. arrecta, sobre o
custo da reprodu¢do sexual de duas espécies nativas de macrofitas aquaticas
(Pontederia cordata e Eleocharis montana). Testamos a hipotese de que o aumento da
competicdo (causada pelo aumento da densidade da espécie exoética) entres espécies
nativas e invasora faz com que as primeiras aloquem mais energia para reprodu¢do
sexuada. Os resultados encontrados nesse trabalho mostraram que o aumento da
competicdo causou um decréscimo continuo da biomassa e das estruturas reprodutivas
das espécies nativas P. cordata e E. montana. Porém, apesar do decréscimo descrito
acima, em baixas a moderadas densidades de U. arrecta, ambas as nativas aumentaram
a aloca¢do de biomassa para reprodugdo e encurtaram o tempo necessario para a
emissdo da primeira floragdo. Assim, suportamos parcialmente a hipotese proposta, pois
essa previa uma correlacdo positiva entre a densidade de U. arrecta e a alocagdo
sexuada das duas espécies nativas. Esses resultados indicam que locais com alta
biomassa da invasora, mostram-se tao restritivos a reproducao sexuada das nativas, que
¢ pouco provavel que essas espécies permanecam em longo prazo nesses habitats.
Porém em baixa ¢ moderada biomassa, as macrofitas nativas ainda encontram condigdes
para reproducdo sexuada, ja que aceleram a floragdo e direcionam mais energia, em
termos percentuais, para a formacao de estruturas reprodutivas. Estudos futuros devem
avaliar a viabilidade das sementes produzidas nessas condi¢des de competicao.

Palavras-chave: Reprodugéo sexuada, competicdo, custo reprodutivo, tradeoff hypothesis.
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4.1 INTRODUCAO

A alocacdo de recursos em plantas pode ser direcionada para crescimento
vegetativo, reproducdo e defesa (Obeso 2002; Towsend et al. 2008). Os recursos
investidos em reproducdo ou defesa sdo em geral elevados e, por essa razdo, esses
investimentos competem com o crescimento vegetativo das plantas (Messina et al.
2002; Knops et al. 2007). Segundo a hipotese da compensacao (“tradeoff hypothesis”),
em um determinado momento hd uma quantidade limitada de recursos disponiveis para
um individuo, devendo haver, assim, uma compensa¢cdo no direcionamento desses
recursos para crescimento ou reproducdo (Obeso 2002; Knops et al. 2007; Towsend et
al. 2008). Em funcdo desses mecanismos de compensacdo, a elevacdo na reproducdo
pode implicar na reducdo de investimentos em mecanismos de defesa ou na
sobrevivéncia e crescimento das plantas. Os efeitos da compensacdo podem ocorrer ao
mesmo tempo em que os individuos estdo se reproduzindo ou em situagdes futuras
(Reznick 1985; Witkowski e Lamont 1996; Nicotra 1999).

A compensa¢do de recursos entre crescimento e geracdo de novos individuos e
reproducdo sexuada ¢ expressa pelo “custo de reproducdo” (Obeso 2002; Horibata et al.
2007). Apesar de muitos trabalhos encontrarem evidéncias para esse possivel custo
reprodutivo (Obeso 2002), existem outros que ndo o identificaram (Knops et al. 2007).
Uma das razdes para resultados contraditérios é que os custos de reproducdo sdo
influenciados por estresses ambientais (Grime 1979), e esses estresses podem afetar a
fisiologia das plantas. As fontes reconhecidas de estresse que afetam os custos de
reproducdo incluem, inter alia, aquelas geradas por herbivoria, alteracdes das condigdes
ambientais abidticas e competi¢do por luz, nutrientes e espago (Reznick 1985; Freeman
et al. 1993; Cunningham 1997; Horvitz e Schemske, 1988; Mendéz e Karlsson 2004;

Thompson e Eckert 2004; Zvereva e Kozlov 2005; Horibata et al. 2007).
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Além dos fatores abioticos e bioticos elencados acima, a introducao de espécies pode
também acarretar em condicdes estressantes para espécies nativas. Por exemplo, quando
alcangam elevadas densidades, as espécies de plantas exdticas competem com as nativas
por luz e nutrientes (Madsen et al. 1991; Bunn et al. 1998) e, assim, aumentam o estresse
ambiental. Em fun¢do desse estresse, as plantas nativas respondem com altera¢des no
crescimento e reprodu¢do (Jauni e Ranula 2015), ou seja, mudam a alocacdo de energia
para producdo de biomassa ou reproducdo, nesse ultimo caso alterando a época da
floracdo, tamanho da inflorescéncia e biomassa das sementes entre outras respostas (Obeso
2002). Assim, espera-se que plantas exoticas exer¢am intenso estresse sobre as nativas,
afetando suas fungdes bioldgicas (incluindo a reproducdo).

Macréfitas aquaticas possuem adaptagdes que possibilitam proficua dispersao e
rapido crescimento e, sob condi¢des adequadas, varias espécies comportam-se como
invasoras (Pieterse e Murphy 1990; Santamaria, 2002). A Poaceae Urochloa arrecta
(Hack. ex T. Durand & Schinz) Morrone & Zuloaga ¢ uma macroéfita aquatica
considerada agressiva em lagos, rios e reservatdrios. Os bancos sdo, em geral,
homogéneos e com elevada biomassa (Michelan et al. 2010; Pott et al. 2011; Fernandes
et al. 2013). O aumento da densidade dessa espécie afeta negativamente o crescimento
de macrofitas nativas (ver item 2). Como resultado, essa invasora também influencia
negativamente a riqueza, abundancia e composi¢do das comunidades de macrofitas
nativas em pequena escala espacial (Michelan et al. 2010; Fernandes et al. 2013).
Apesar dos reconhecidos efeitos dessa espécie invasora sobre as comunidades de
macrofitas e peixes (Michelan et al. 2010; Pott et al. 2011; Carniato et al 2013;
Fernandes et al. 2013; ver item 2), ndo se conhece seus efeitos sobre reproducao sexual

de plantas aquaticas. Resultados sobre as respostas reprodutivas das plantas nativas sdo
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importantes na medida em que a manutencdo em longo prazo dessas espécies pode
depender do seu sucesso reprodutivo para se manter no ambiente.

Apesar dos efeitos das invasdes sobre varios aspectos das plantas nativas serem
amplamente conhecidos, segundo o levantamento de Jauni e Ranula (2015), nenhum
estudo investigou o efeito de plantas invasoras sobre a reproducdo sexual de espécies de
macrofitas aquaticas de regido tropical. Ainda assim, os experimentos que testam esse
efeito em geral analisaram condic¢des extremas, tais como locais invadidos versus nao
invadidos (e.g., Chen et al. 2004; Minchinton et al. 2006; Totland et al. 2006; Cipollini
et al. 2011; Gooden et al. 2014), baixa versus alta densidade da espécie invasora (e.g.,
Munoz e Cavieres 2008; Cawoy et al. 2012) ou a manipulacdo de alta e baixa densidade
no nimero de flores de nativas e invasoras para a polinizacdo ou para visitagdo de
polinizadores (Brown et al. 2002; Bartomeus et al. 2010; Flanagran et al. 2010; Waters
et al. 2014). Experimentos que manipulam um gradiente de biomassa da espécie
exotica, esperado em condi¢des naturais, sdo também escassos na literatura sobre os

aspectos reprodutivos das nativas.

Baseado nas colocagdes acima, o objetivo desse trabalho foi investigar o efeito de
um gradiente de estresse ambiental, representado pela competicdo com uma espécie
exotica, sobre o custo da reproducdo sexual de duas espécies nativas de macrofitas
aquaticas. Esperamos que a reproducdo responda ao gradiente de competi¢do porque o
estresse decorrente dessa interacdo, provoca alteracdes nas taxas de crescimento que por
sua vez tem impactos sobre a evolugdo da historia de vida das plantas (Stearns e Koella
1986). Testamos a hipotese de que o aumento da competicao (causada pelo aumento da
densidade da espécie exdtica) entre espécie nativa e invasora faz com que a primeira
aloque mais energia para reprodu¢do sexuada. Essa hipdtese ¢ baseada no fato de que

em condi¢des de estresse, a pressao seletiva deve favorecer a producao de sementes que
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podem ser dispersas para outros locais ou permanecer no local até que as condigdes

favoraveis retornem (Lochle 1987).

4.2 MATERIAL E METODOS

Para testar os efeitos da competicdo da espécie invasora sobre os aspectos
reprodutivos das espécies nativas foram realizados dois experimentos com desenhos
aditivos na casa de vegetacdo Oikos da Universidade Estadual de Maringad em 2013. Esse
desenho experimental permite identificar os efeitos dependentes da densidade da espécie
invasora sobre a reprodu¢do das plantas nativas (Gibson et al. 1999).

Para esses experimentos foram utilizadas trés macrofitas aquaticas: U. arrecta
(espécie exotica) e Pontederia cordata L. e Eleocharis montana (espécies nativas). Os
individuos das trés espécies foram coletadas no reservatorio de Rosana (entre
22°33°37.94”S 52°48°48.0970 — 22°34°11.63”S 52°45°2.07°0 e 22°37°29.07”S
52°51°3.00”0 — 22°40°5.37”S 52°46°46.46”0; Parana/Sao Paulo — Brasil) e levados
para a casa de vegetagao.

A densidade de U. arrecta foi manipulada com 0, 3, 7, 16, 30 e 42 propagulos por
bandeja (0,30 x 0,4 x 0,14 m), com 10 réplicas para o tratamento com 0 propagulo e 15
para os demais tratamentos, totalizando 85 bandejas para cada espécie nativa testada. As
bandejas foram preenchidas até a metade com sedimento retirado do mesmo local de
onde as plantas foram provenientes e mantidas com uma ladmina de agua de 3-5 cm,
sendo a dgua reposta sempre que necessario. As bandejas foram aleatorizadas dentro da
casa de vegetagao.

Cada propagulo de U. arrecta apresentava dois nds e apos 90 dias da introducao
de propagulos (suficientes para seu estabelecimento), os individuos das nativas foram

adicionados. Escolhemos individuos das espécies nativas e com idades proximas. Esses
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individuos tiveram as folhas cortadas rentes as raizes, deixando todos com o mesmo
tamanho e biomassa aproximada. Esse procedimento foi necessario porque a biomassa
do propagulo pode exercer influéncia sobre o desenvolvimento das macrofitas (ver item

1). Em seguida, plantamos um individuo (propagulo) de P. cordata e um de E. montana

em bandejas separadas, totalizando, assim, 170 bandejas (85 para cada espécie nativa).

Figura 1. Fotos do experimento realizado na Casa de vegetacdo Oikos da Universidade
Estadual de Maringd. Microscosmos utilizados no experimento, A: Inicio do
estabelecimento de U. arrecta. ¢ B: Etapa na qual foram adicionadas as espécies
nativas. C e D: Tratamento com baixa (2 propagulos) e alta (42 propagulos) densidade

de U. arrecta no comego do experimento. Continua.



Figura 1. Continuag¢do - Fotos do experimento E e F: Tratamentos com baixa (2
propagulos) e alta (42 propagulos) densidade de U. arrecta no comego do experimento
e momentos antes de adicionarmos as nativas, respectivamente. G ¢ H: Floragdo de
Eleocharis montana e Pontederia cordata em bandejas com auséncia de competicao
com U. arrecta. 1 e J: Tratamento com biomassa intermedidria de U. arrecta e
inflorescéncia de E. montana presente nesse mesmo tratamento. Continua.
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Figura 1. Continuagdo - Fotos do experimento K e L: Inflorescéncia de E. montana e P.
cordata que se formaram em baixa e alta densidade de U. arrecta.

Apés plantarmos as espécies nativas, o experimento foi acompanhado
diariamente. Inicialmente, identificamos o tempo para floragdo de cada individuo, que
foi computado como o nimero de dias que decorreram até surgir a primeira estrutura
reprodutiva. Para as demais andlises (massa seca e comprimento das estruturas
reprodutivas), consideramos somente a primeira estrutura reprodutiva de P. cordata,
enquanto para E. montana as seis primeiras foram consideradas. Essa diferenga no
nimero de estruturas reprodutivas de cada espécie nativa se deve ao fato de P. cordata
produzir flores com defasagem temporal relativamente grande. Assim, a coleta dessas
estruturas ao longo dos dias afetaria o desempenho das plantas e a alocagdo de recursos
para suas diferentes funcgdes, enviesando os resultados. Diferentemente, os individuos
de E. montana apresentavam varias inflorescéncias em até 2 dias, com biomassa muito
reduzida para ser mensurada mesmo na balanga de precisdo, fazendo-se necessario a
utilizagdo de varias estruturas dessa espécie em nossas analises. Além disso, (i) as
plantas reabsorvem nutrientes de frutos que sofrem abortos naturais e (ii) a remogao de
frutos pode acarretar em redug¢do do crescimento subsequente das plantas, afetando
assim, o real custo reprodutivo (Obeso, 2002). Essas duas limitagdes poderiam implicar

em fontes de erros adicionais das medidas da biomassa direcionada para estruturas
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reprodutivas, sendo uma justificativa adicional para a nossa escolha de nos
concentrarmos somente nas primeiras inflorescéncias que surgiram em ambas as
espécies. Vale ressaltar que em funcgdo das diferentes estratégias usadas para obtenc¢do
das estruturas reprodutivas (uma e seis inflorescéncias para P. cordata e E. montana,
respectivamente), ndo comparamos o efeito de U. arrecta sobre a reprodugdo entre as
duas espécies nativas.

Quando as sementes estavam formadas e maduras, os pedinculos nos quais
estavam inseridos foram medidos (comprimento da inflorescéncia - cm) e cortados para
mensurar a massa seca (biomassa da estrutura reprodutiva em g MS). Assim que as
estruturas reprodutivas foram retiradas, a biomassa das trés espécies (incluindo raizes e
por¢des aéreas) foi separada. Em seguida, a biomassa das partes vegetativas e das
reprodutivas foi embalada e deixada em estufa a 70°C até peso constante.
Posteriormente a massa seca (MS) das estruturas reprodutivas e das partes vegetativas
foi pesada em balanga de precisdo. Ressaltamos que, a despeito de serem utilizados
diferentes tipos de variaveis respostas associadas ao custo reprodutivo na literatura (e.g.,
contetido energético, carbono, nitrogénio etc.), a biomassa também ¢ uma variavel ttil

nesse sentido (Nicotra 1999).

4.2.1 Anadlise dos dados

Os efeitos do estresse ambiental (aumento da densidade de U. arrecta) sobre o
investimento em reprodu¢do sexual (biomassa, comprimento da inflorescéncia e
biomassa da estrutura reprodutiva) das nativas P. cordata e E. montana foram testados
utilizando-se regressdo linear simples. Essas varidveis respostas foram log
transformadas a fim de linearizar as relagdes. Ja para a relacdo bivariada entre a

biomassa da espécie invasora e a alocagdo reprodutiva e o tempo de floracdo das
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nativas, a curva foi ajustada pela distancia dos minimos quadrados ponderados e o
padrao encontrado foi descrito.

Consideramos “biomassa da estrutura reprodutiva” a biomassa total das
sementes e da estrutura no qual elas estavam inseridas, o “tempo de floragdo” como
sendo o niumero de dias no qual detectamos o surgimento da primeira inflorescéncia e
“alocagdo reprodutiva” como sendo a razdo da biomassa da estrutura reprodutiva sobre
a biomassa da planta nativa. Os valores de biomassa total, comprimento da
inflorescéncia, biomassa da estrutura reprodutiva, alocagdo reprodutiva e tempo de
floragdo de P. cordata e E. montana foram utilizados como varidveis respostas,
enquanto que os valores de biomassa de U. arrecta foram utilizados como varidvel
explanatoria.

Para testar se a alocacdo de biomassa para reprodugdo relaciona-se com o
tamanho das proprias plantas nativas, realizamos uma anélise de correlacdo de Pearson
entre a biomassa das estruturas reprodutivas e a biomassa das partes vegetativas de
Pontederia cordata e Eleocharis montana. Todas as andlises estatisticas foram

realizadas no programa STATISTICA 7.0 (StatSoft Inc. 2007).

4.2.2 Comparagdo dos resultados com aqueles obtidos na literatura

Para ter uma perspectiva mais ampla dos resultados encontrados nesse trabalho,
comparamos os tamanhos de efeito do nosso experimento com os resultados meta-
analiticos obtidos por Jauni e Ramula (2015). Esse modo de comparar resultados
obtidos em experimento com outros trabalhos de meta-anélises pode ser considerado um
tipo de meta-analise acumulativa (Leimu e Koricheva 2004).

No trabalho de Jauni e Ramula (2015), a meta-analise foi baseada em 75 estudos

de competicdo entre espécies exoticas e nativas, dos quais 40 foram utilizados para
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testar o efeito da competicdo sobre a reproducdo de nativas (Jauni e Ramula 2015;
Material Suplementar). Dentre esses 40 estudos, somente oito enfocaram macrofitas
aquaticas e todos eles de regides temperadas. Nossa comparagdo dos tamanhos do efeito
obtidos por Jauni e Ramula (2015) para reproducdo, foram baseados em estudos com 29
espécies exoticas e 53 espécies nativas (Figura 1 e Material suplementar). O tamanho do
efeito e sua variancia foram extraidos da Figura 1 desse trabalho utilizando o programa
MS Powerpoint e regra de trés simples.

Para as comparagdes dos tamanhos de efeito, as correlagdes entre as estruturas
reprodutivas (comprimento da inflorescéncia e biomassa) de P. cordata e E. montana e
a biomassa total da espécie exoética () foram transformadas na estatistica g de Hedges
(ver Borenstein et al. 2009, veja também detalhes no Cap. 2). Assim, valores negativos
da estatistica d indicariam maiores efeitos negativos da exotica sobre a reproducdo das

nativas (comprimento da inflorescéncia e biomassa da estrutura reprodutiva).

4.3 RESULTADOS

Considerando-se um total de 85 individuos de cada espécie de macrofitas nativa
usados em nosso experimento, 62 individuos de P. cordata e 70 individuos de E.
montana floresceram ao final do experimento. Onze propagulos de P. cordata e 15 de
E. montana sequer se desenvolveram. Os 12 individuos de P. cordata que ndo
floresceram encontravam-se nos tratamentos com biomassa de U. arrecta superior a 99
g MS bandeja™. Esses individuos foram excluidos das analises, pois nosso objetivo era
o de analisar os efeitos da competicdo sobre o investimento em estruturas reprodutivas.

A biomassa total das duas espécies nativas decaiu significativamente com o
aumento da biomassa de U. arrecta (P. cordata R*= 0,89, p<0,001; E. montana R’=

0,96, p<0,001; Fig. 2A). Nos maiores valores de biomassa dessa invasora (>80 gMS
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bandeja™), que denotam maiores intensidades competitivas, P. cordata atingiu cerca de
9g MS individuo™ enquanto E. montana alcangou cerca de 7g MS individuo™.

O aumento da biomassa de U. arrecta também ocasionou uma forte redugdo do
investimento em reproducdo das espécies nativas, conforme observado para
comprimento das inflorescéncias (P. cordata: R’= 0,84, p<0,001; E. montana: R’=
0,94, p<0,001; Fig. 2B) e para biomassa das estruturas reprodutivas (P. cordata: R*=
0,87, p<0,001; E. montana: R’= 0,92, p<0,001; Fig. 2C). Ambas as variaveis
relacionadas a reproducdo apresentaram um brusco decaimento ja em niveis baixos de
competi¢io com U. arrecta (ca. 20g MS bandeja), sendo que nos tratamentos com
valores mais altos de biomassa dessa invasora, a reprodu¢do das nativas mostrou-se
extremamente mal sucedida.

A produgdo de estruturas reprodutivas aumentou linearmente com a elevacdo da
biomassa das duas espécies de macrofitas nativas (P. cordata: = 0,95, p<0,001; E.
montana: = 0,96, p<0,001; Fig. 3A). Esses resultados indicam que a maior produgdo de
estruturas reprodutivas das nativas ocorre em baixos valores de biomassa de U. arrecta,
conforme também pode ser visualizado nas Figuras 2A e 2C. No entanto, o esforco
reprodutivo (razdo entre biomassa da estrutura reprodutiva e a biomassa total de cada
planta; Fig. 3B) apresentou uma tendéncia distinta daquela constatada para os valores
absolutos das estruturas reprodutivas. A razdo foi aproximadamente independente da
biomassa de U. arrecta até ca. 60 g Ms e decaiu claramente apos esse limiar (Fig. 3B).
Esse resultado indica um maior investimento relativo em estruturas reprodutivas sexuais
em niveis baixos a moderados de competicao, representados por niveis intermedidrios

de biomassa de U. arrecta.
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Figura 2. Relagdo entre a biomassa da espécie invasora Urochloa arrecta e a biomassa
total (A), o comprimento das inflorescéncias (B) e massa seca das estruturas
reprodutivas (C) das duas espécies nativas de macrofitas. A massa seca das estruturas
reprodutivas (biomassa das sementes e da estrutura no qual elas estavam inseridas)
refere-se a primeira inflorescéncia para Pontederia cordata e as seis primeiras para
Eleocharis montana. Notar que as comparagdes entre as espécies nativas ndo sio
pertinentes devido a diferencas na obtencao das estruturas reprodutivas.
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Figura 3. Relacdo entre a biomassa das estruturas reprodutivas por individuo e a massa
seca por individuo das duas espécies nativas (A) e relagdo entre a alocagdo reprodutiva
(razdo da biomassa da estrutura reprodutiva sobre a biomassa da planta nativa) e
biomassa de Urochloa arrecta (B) das duas espécies de macrofitas nativas. Ressalta-se
que a massa seca das estruturas reprodutivas refere-se a primeira inflorescéncia para
Pontederia cordata e as seis primeiras para Eleocharis montana.

O tempo para floragdo foi também influenciado pela biomassa de U. arrecta (Fig.

4). A relagdo ndo linear demonstrou que as plantas nativas floresceram mais
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rapidamente e o tempo de floracdo era aproximadamente independente da biomassa até
ca. 45 gMS. Depois desse limiar, o tempo de floragdo aumentou de forma

aproximadamente sigmoide em relacdo a biomassa da exoética (Fig. 4).
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Figura 4. Relacdo entre a biomassa de Urochloa arrecta e o tempo para floragdo das
duas espécies de macrofitas nativas.

O tamanho do efeito da competi¢ao de U. arrecta sobre a reproducgdo das espécies
nativas (comprimento da inflorescéncia e biomassa das estruturas reprodutivas) foi
negativo (Figura 5). Os efeitos obtidos em nosso experimento foram maiores (em
moddulo) do que os apresentados por Jauni e Ramula (2015), sugerindo que o estresse
competitivo do aumento da biomassa de U. arrecta ¢ mais intenso do que o estresse

provocado pela maioria da espécies exdticas examinadas até 0 momento.
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Figura 5. Comparacdo dos tamanhos de efeito acumulado (g de Hedges) estimado por
Jauni e Ramula (2015) e estimados nesse trabalho. Esses avaliam os efeitos de plantas
exoticas sobre sucesso reprodutivo de plantas nativas.

4.4 DISCUSSAO

Nossos resultados demonstraram que o aumento do estresse causado pela
competicdo causou um decréscimo continuo da biomassa vegetativa (Fig. 2A) e das
estruturas reprodutivas das espécies nativas P. cordata e E. montana (Fig. 2B, C). No6s
também detectamos uma relagdo positiva entre a biomassa vegetativa e a biomassa das
estruturas reprodutivas das espécies nativas (Fig. 3A). Porém, o mais importante ¢ que
em baixas a moderadas densidades da espécie invasora, ambas as espécies nativas
aumentaram a alocagdo de biomassa para reproducdo (Fig. 3B) e encurtaram o tempo
necessario para a emissdo da primeira floracdo (Fig. 4). Assim, quando a intensidade de
competicdo ¢ baixa ou moderada, aparentemente hd uma compensagdo das espécies

nativas que direcionam mais biomassa para reproducdo sexuada, comparativamente ao
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crescimento em biomassa. Portanto, o aumento do esfor¢o reprodutivo em baixas
valores de biomassa da exdtica seguido por uma queda abrupta em elevados valores de
biomassa, nos leva a suportar parcialmente a hipotese proposta, pois essa previa uma
correlacdo positiva entre a densidade de U. arrecta e a alocagdo sexuada das duas

espécies nativas.

O efeito negativo de Urochloa arrecta sobre a biomassa das espécies nativas,
constatado em nossos experimentos, também foi observado em trabalhos anteriores com
essa mesma invasora (ver item 2) e em trabalhos com outras invasoras aquaticas (Doyle
et al., 2003; Martin e Coetzee, 2014). Porém, demonstramos que a redugdo do
crescimento vegetativo foi correlacionada com a reducdo da produgdo de estruturas
reprodutivas de P. cordata e E. montana (Fig. 3A). Além disso, alguns individuos de P.
cordata sequer chegaram a produzir inflorescéncias (12 individuos), demonstrando que
os efeitos da competi¢do em elevada biomassa da invasora devem ter sido tdo intensos,
a ponto de inibir a formag¢do de estruturas reprodutivas. Resultados semelhantes foram
obtidos para a macrofita aquatica Butomus umbelattus, que teve a producdo de
estruturas reprodutivas inibidas em condi¢cdes de estresse causadas pela restricdo

nutricional (Thompson e Eckert 2004).

Nossos resultados também indicam que a queda da capacidade reprodutiva total
com o aumento do estresse causado pela planta invasora ¢ continua, e que a partir de
100g MS bandeja™’, a reprodugdo das nativas torna-se incipiente (ver Fig. 2C). A
reducdo do esforco reprodutivo de espécies nativas com o aumento da abundancia de
exoticas também foi demonstrada em artigos que testaram esse efeito em espécies de
areas alagadas e em plantas terrestres (e.g., Chen et al. 2004; Waters et al. 2014).
Porém, esses trabalhos ndo demonstraram se o esforco reprodutivo das nativas decaia

continuamente ou apresentava uma queda abrupta em resposta ao gradiente de biomassa



85

de uma espécie exdtica, pois os mesmos ndo empregaram um gradiente de biomassa,

CcCOomo €1m nossos experimentos.

Além de avaliar o efeito da competicdo sobre a producdo total de estruturas
reprodutivas, enfocada acima, pode-se investigar qual a influéncia da competicdo sobre
a compensagdo energética derivada da reproducdo. Por exemplo, alguns estudos
registraram uma relacdo positiva entre o sucesso da reproducdo sexual de plantas e o
tamanho dos individuos (Kawano 1985; Méndez ¢ Obeso 1993; Méndez e¢ Karlsson,
2004; Thompson e Eckert 2004). Essa tendéncia também foi observada nos nossos
resultados (Fig. 3A). No entanto, esses resultados contradizem a hipotese da
compensagdo de recursos, que prediz que o investimento em reproducdo ocorre a custa
de crescimento, havendo assim, relagdo inversa entre crescimento vegetativo e esfor¢o
reprodutivo (Obeso 2002; Horibata et al. 2007; Towsend et al. 2008). A relagdo positiva
entre biomassa vegetativa e estruturas reprodutivas encontrada em nossos experimentos
pode ser explicada pelo fato de que as plantas pequenas (com menor esfor¢o
reprodutivo) ocorreram nos tratamentos com elevada biomassa de U. arrecta (> 160g

MS por bandeja).

O fato de individuos das duas espécies nativas ndo se desenvolverem ou nao
investirem em reproducdo sexuada em elevada biomassa da invasora, provavelmente
ocorreu devido a pressdo competitiva exercida pela invasora ter sido muito intensa nessa
situacdo. Em alguns casos, P. cordata e E. montana ndo alcangaram um biomassa
suficiente sequer para se reproduzir, o que resultou na auséncia (dados que foram
excluidos das anélises) ou na redu¢do no investimento de reproducdo sexuada (Fig 2).
Resultados assim estdo em concordancia com a teoria de que abaixo de certo limiar no
tamanho da planta, ela ndo consegue se reproduzir sexualmente, um padriao observado

tanto para plantas terrestres quanto aquaticas (Kawano 1985; Hanzawa e Kalisz 1993;
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Méndez ¢ Obeso 1993; Bazzaz 1997; Méndez e Karlsson 2004; Coelho et al. 2005). Em
suma, em elevada intensidade de competi¢do, as plantas ndo adquirem energia
suficiente para o crescimento nem para reproducdo, enquanto em condi¢des de
competicdo mais atenuada, ocorre o inverso, gerando entdo, o padrdo observado na

Figura 2.

A compensagdo reprodutiva, que foi discutida acima, considera se a energia total
utilizada em reproducdo acarreta algum efeito no crescimento das plantas, mas outra
forma de analisar essa questdo seria investigar o efeito da competi¢cdo da invasora sobre
a alocacdo reprodutiva das nativas. A alocagdo reprodutiva ¢ a propor¢do que a
biomassa de estruturas reprodutivas representa em relagao a biomassa vegetativa (Obeso
2002). Nos verificamos que em baixa/moderada biomassa de U. arrecta, as plantas
nativas investem mais biomassa em reproducdo sexual do que em elevada biomassa de
U. arrecta (Fig. 3B). Esses resultados demonstram haver uma compensacao (“trade
off’) da energia, com a alocacdo de maior biomassa (em termos relativos) para
estruturas reprodutivas quando as macrofitas nativas encontram-se submetidas a um
estresse baixo ou moderado proporcionado pela competi¢do com a invasora. De fato, em
condi¢des de estresse competitivo, algumas espécies de plantas alocam mais energia

para reproducdo sexual (Gadgil e Solbrig, 1972; Newell e Tramer, 1978).

Além da maior alocagdo reprodutiva de P. cordata e E. montana em biomassa
baixa/moderada biomassa de U. arrecta, observamos também que nessas condigdes as
nativas floresceram mais rapidamente, enquanto o tempo de floragdo foi mais longo em
condi¢des extremas de competicdo (Fig. 4). Assim como no custo reprodutivo, o
tamanho limite para que ocorra a reprodugdo ¢ alterado em ambientes adversos (Obeso
2002), onde as plantas se reproduzem mais jovens e/ou menores (Stearns e Koella 1986;

Berrigan e Koella 1994; Méndez e Karlsson 2004), conforme sugerido pelos nossos
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resultados do tempo de floragdo. Assim, o estresse competitivo moderado de U. arrecta
faz com que P. cordata e E. montana aumentem a alocagdo reprodutiva e também se
reproduzam mais precocemente. A maior alocagdo de energia para reproducdo sexuada
sob estresse ¢ uma estratégia que permite com as sementes persistam no local ou se
dispersem em maior nimero, aumentando as chances de encontrarem um local mais

adequado (Loehle 1987).

Nossos resultados meta-analiticos sugerem um maior tamanho de efeito de U.
arrecta sobre a reproducdo das macrofitas nativas do que o efeito apresentado por Jauni
e Ramula (2015). Por um lado, o maior efeito encontrado em nossos experimentos
indica que U. arrecta apresenta um forte impacto negativo sobre a reproducao das duas
espécies nativas investigadas, comparativamente com outras espécies invasoras
incluidas nesse estudo meta-analitico. Por outro lado, ha que se considerar que os dados
utilizados por esses autores provém prioritariamente de ambientes terrestres e
temperados, que ndo usaram um gradiente de estresse causado pela invasora. Assim, se
0 maior impacto encontrado em nosso estudo ¢ um padrio tipico de espécies aquaticas
tropicais ou um caso particular de U. arrecta, ¢ uma questdo que permanece em aberto,
merecendo ser enfocada em estudos futuros empregando outras espécies tropicais

aquaticas altamente invasoras (e.g., Eichhornia crassipes, Alternanthera phyloxiroides).

Em suma, nossos resultados suportam a hipétese de que o estresse provocado pela
alta densidade da invasora U. arrecta acarreta efeitos negativos nos aspectos
reprodutivos das macrofitas nativas. Esses resultados indicam que locais colonizados ha
mais tempo pela invasora (representados pelos nossos tratamentos com alta biomassa),
mostram-se tao restritivos a reproducdo sexuada das nativas, que € pouco provavel que
essas espécies permanecam em longo prazo nesses habitats. Isso justifica ao menos

parcialmente a queda da diversidade de macroéfitas em locais dominados por U. arrecta



88

(Michelan et al. 2010; Amorim et al. 2015). Por outro lado, as espécies nativas
empregaram mecanismos de compensac¢ao quando a competi¢ao foi baixa ou moderada,
que incluem maior direcionamento de biomassa para reprodu¢do sexuada e floragdo
precoce. Assim, em estagios iniciais de invasdo, as macroéfitas nativas ainda encontram
condi¢des para reproducdo sexuada, o que eleva as chances delas persistirem nos
ecossistemas invadidos. Porém, estudos futuros devem avaliar a viabilidade das

sementes produzidas nessas condi¢des de competicao.
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5 CONSIDERACOES FINAIS

Considerando as alteragdes que invasdes bioldgicas causam na estrutura das
populagdes e comunidades, nessa tese foi possivel conhecer sobre os fatores que
regulam o potencial invasor de Urochloa arrecta via propagulos e o efeito dessa
invasora sobre o crescimento e a reproducao de espécies nativas.

Nesse contexto, os resultados mostraram que a origem dos propagulos (de planta
parental grande ou pequena) ¢ mais importante que a posi¢do e, em alguns casos, até
mesmo que a biomassa do propagulo, como determinantes do comprimento e biomassa
dos novos brotos de U. arrecta. Apesar desse resultado, vale ressaltar que todos os
propagulos foram viaveis, ou seja, estratégias de manejo mecanico dessa espécie podem
ndo ser eficientes para seu controle. J& que esse tipo de manejo produz muitos
propagulos, e pode ndo ser muito favoravel para a reducdo da coloniza¢do de U.
arrecta.

Além disso, foi possivel identificar que as espécies nativas apresentaram
estratégias diferentes em relagdo a competicao por nutrientes ou luz quando interagem
com U. arrecta. Assim, os resultados sugerem que, em um cenario de predominancia de
espécies invasora, a reocupacdo por espécies nativas ¢ improvavel de ocorrer
naturalmente e sem intervengdes humanas que reduzam a biomassa de U arrecta. Por
ultimo, os resultados encontrados nesse trabalho mostraram que o aumento da
competicdo (entre invasora e nativa) causou um decréscimo continuo da biomassa e das
estruturas reprodutivas das espécies nativas. Porém, apesar do decréscimo descrito
acima, em baixas a moderadas densidades de U. arrecta, as espécies nativas
aumentaram a alocagdo de biomassa para reproducdo e encurtaram o tempo necessario
para a emissdo da primeira floragcdo. Esses resultados indicam que locais com alta

biomassa da invasora, mostram-se tao restritivos a reproducao sexuada das nativas, que
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¢ pouco provavel que essas espécies permanecam em longo prazo nesses habitats.
Porém em baixa e moderada biomassa, as macrofitas nativas foram capazes de
compensar o estresse acelerando floragao e direcionando mais energia para a produgao
de sementes. Estudos futuros devem avaliar a viabilidade das sementes produzidas

nessas condi¢des de competigao.
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