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Alteração da concentração de nutrientes causada por P. ambrosettii afeta 

relação entre macrófita invasora H. verticillata e nativa E. najas: uma 

abordagem experimental 

 

RESUMO 

 

Espécies invasoras podem impactar negativamente o ambiente invadido. Frequentemente, 

estas espécies possuem características biológicas que beneficiam outras não nativas e 

facilitam sua invasão, portanto conhecer os mecanismos de facilitação entre invasoras é 

essencial para mitigar os danos ao ecossistema. Desta forma, neste estudo testamos a hipótese 

de que Pterygoplichthys ambrosettii, um cascudo invasor, com hábitos que podem alterar as 

concentrações de nutrientes (fósforo e nitrogênio) na coluna d'água, afeta positivamente o 

crescimento de uma espécie de macrófita invasora em detrimento de uma nativa, 

caracterizando a facilitação ecológica entre espécies invasoras. Para isso um experimento foi 

conduzido, utilizando a macrófita invasora Hydrilla verticillata e a nativa Egeria najas, na 

presença e ausência de P. ambrosettii (bem como ambas coocorrendo na presença e ausência 

do peixe), todos com ocorrência registrada na planície de inundação do alto rio Paraná. Os 

tratamentos com P. ambrosettii apresentaram menor quantidade de oxigênio dissolvido, 

maiores valores para a condutividade elétrica, clorofila-a, fósforo total (TP) e nitrogênio 

inorgânico (NI). A biomassa das macrófitas foi significativamente maior nos tratamentos de 

monocultura com peixe, sendo este efeito mais intenso para H. verticillata. Quando juntas na 

ausência de P ambrosettii, H. verticillata apresentou maior biomassa que E. najas, mas com a 

presença do peixe, as espécies não diferiram em sua biomassa, sugerindo que a alta 

concentração de nutrientes torna possível a coexistência das macrófitas. Os resultados 

encontrados se mostram úteis para o conhecimento da biologia destas espécies invasoras, 

assim como para futuras ações de manejo em pequenos habitats onde estas coocorrem. 

Palavras-chave: Cascudo. Espécies invasoras. Facilitação. Nutrientes. Macrófitas submersas. 

  



 

 

Alteration in nutrient concentration caused by P. ambrosettii affects 

relationship between invasive macrophyte H. verticillata and native E. 

najas: an experimental approach 

ABSTRACT 

 

Non native species can negatively affect the invaded environment. Often, these species have 

biological characteristics that benefit other non natives and facilitate their invasion, so 

knowing the facilitation mechanisms between invaders are useful to mitigate their damage to 

the ecosystem. Thus, in this study we tested the hypothesis that Pterygoplichthys ambrosettii, 

a non native catfish, has habits that can alter nutrient concentrations (phosphorus and 

nitrogen) in the water column, and positively affect the growth of an invasive macrophyte 

species in detriment of a native one, characterizing ecological facilitation among invasive 

species. Therefore, an experiment was conducted with six treatments and four replicas, using 

the invasive macrophyte Hydrilla verticillata and the native Egeria najas, in the presence and 

absence of P. ambrosettii, all with occurrence recorded in the upper Paraná River floodplain. 

The results showed that the treatments with P. ambrosettii had a lower amount of dissolved 

oxygen, higher electrical conductivity, higher concentration of chlorophyll-a, total 

phosphorus (TP) and inorganic nitrogen (NI). Macrophyte biomass was significantly higher in 

monoculture treatments with fish, with this effect being more intense for H. verticillata. When 

in the same treatment, in the absence of P. ambrosettii, H. verticillata showed greater biomass 

than E. najas, but with the fish presence, the macrophyte species did not differ in their 

biomass, indicating that the high concentration of nutrients makes the coexistence of these 

macrophytes possible. The results found will be useful for future actions to manage invasive 

species, especially in habitats where they co-occur. 

 

Keywords: Armored catfish. Invasive species. Facilitation. Nutrients. Submerse macrophytes.  
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1 INTRODUÇÃO 

Considerada um dos principais problemas ambientais do Antropoceno (Masters e Sheley 

2001; Drake e Lodge 2004; De Roy et al. 2013; Capinha et al. 2015), a invasão biológica, que 

se refere à chegada de uma espécie em uma localidade fora de sua distribuição original 

(Williamson e Griffiths 1996), é um processo que ocorre naturalmente há milhões de anos, e 

desempenha um papel determinante na composição da atual biota terrestre (Vermeij 1991). 

Porém, o início da colonização humana e, subsequente, a globalização (Bertelsmeier et al. 

2017) acelerou e intensificou os processos naturais que contribuíram para a dispersão de 

espécies além de seu ambiente nativo, redefinindo a biogeografia de diversas espécies e 

levando as invasões biológicas a atingirem proporções desastrosas (Lodge 1993; Ricciardi 

2007; Capinha et al. 2015). A previsão para o futuro é que, quanto maior o desenvolvimento 

socioeconômico mundial, maior será o número de espécies ocorrendo fora de seu habitat 

nativo (Vitousek et al. 1996; Casimiro et al. 2018; Sardain et al. 2019), causando diversos 

danos biológicos (Galiana et al. 2014; Kumschick et al. 2015; Vilà e Hulme 2017) e 

econômicos (Knowler 2005; Bradshaw et al. 2016; Diagne et al. 2020) nos ambientes 

invadidos. 

Estima-se que os ambientes de água doce sejam os mais atingidos pela introdução de 

espécies (Ricciardi 2006; Strayer 2010; Gubiani et al. 2018), devido ao alto nível de impactos 

antrópicos que atingem estes habitats (poluição, lazer, exploração de recursos, pesca intensa, 

construção de barragens, secas e cheias desbalanceadas e soltura de espécies de aquário), 

tornando-os extremamente susceptíveis ao estabelecimento de espécies não nativas (Gallardo 

e Aldridge 2018; Chapman et al. 2020; Rabuffetti et al. 2021). Entre as alterações causadas 

por estas espécies, que frequentemente possuem alto potencial de invasão e estabelecimento 

na região invadida (García-Berthou et al. 2005), estão incluídas mudanças no padrão genético 

de populações (Walters et al. 2008; Wu et al. 2011; Vitule et al. 2021), além de impactos 

sobre toda a comunidade, como perda da biodiversidade (Britton e Orsi 2012; Orsi e Britton 

2014), de funções ecossistêmicas (Gilioli et al. 2017) e alteração do fluxo de energia e ciclos 

biogeoquímicos (Cucherousset e Olden 2011). Estas alterações, muitas vezes imprevisíveis 

que uma espécie não nativa pode trazer ao ecossistema, tornam o controle e o manejo um 

enorme desafio. Desta maneira, compreender a biologia das invasoras e sua interação com a 

comunidade local é de extrema importância para prever e mitigar possíveis prejuízos 

ecológicos da invasão (Busst e Britton 2017; Ricciardi et al. 2017). 
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Com o aumento expressivo da distribuição de espécies não nativas e o 

aprofundamento dos estudos, surge a necessidade de se reconsiderar algumas teorias 

consideradas certas para a biologia de invasões. A teoria de resistência biótica por exemplo 

(Elton 1958), que afirma que a biodiversidade de um ecossistema está diretamente relacionada 

a sua resistência contra o estabelecimento de espécies exóticas não pode ser considerada uma 

regra, pois além de relações antagônicas entre espécies invasoras e nativas, como a 

competição e predação, ocorrem também relações de facilitação (Lucero et al. 2019; Cavieres 

2021). Neste cenário, a espécie invasora fornece vantagens para a nativa ou vice-versa, 

promovendo o sucesso no estabelecimento desta, e possível potencialização da invasão 

(Simberloff e VonHolle 1999; Richardson et al. 2000; Braga et al. 2018). Ainda, duas ou mais 

invasoras podem apresentar efeitos sinérgicos entre si, como no modelo conhecido como 

“Invasional meltdown” (Simberloff e VonHolle 1999), o qual é extremamente prejudicial para 

a biota nativa, pois neste caso o efeito de ambas será potencializado (Garcia et al. 2019). 

Na literatura, existem muitas controvérsias quando o assunto são as relações positivas 

entre espécies invasoras. Autores que afirmam que as relações antagônicas são mais comuns 

(Jackson 2015), não descartam a importância das interações positivas, pois nestes casos os 

impactos ao ambiente e às espécies nativas podem ser ainda maiores (Simberloff e VonHolle 

1999, Ricciardi 2001). Ao mesmo tempo que novos estudos trazem informações sobre as 

relações de facilitação entre invasoras (Adams et al. 2003; Bourgeois et al. 2005; Simberloff 

2006; Flory e Bauer 2014), o debate sobre o assunto aumenta, suscitando novas abordagens 

sobre o entendimento deste tipo de relação e seu papel preditivo das invasões biológicas 

(Richardson et al. 2000; Simberloff 2006). Neste contexto, também é importante contemplar 

as interações, tanto entre as espécies invasoras, quanto entre as invasoras e nativas, 

proporcionando a melhor compreensão da rede de interações entre espécies coocorrentes 

(Kuebbing e Nuñez 2016).  

A planície de inundação do alto rio Paraná é um ambiente intensamente afetado por 

ações antrópicas. Esta região foi intensamente afetada pela inundação da barreira natural dos 

Saltos de Sete quedas para construção da UHE de Itaipu, além da construção do Canal da 

Piracema, ligando o rio Paraná abaixo desta UHE ao reservatório da barragem, o que permitiu 

a conexão entre províncias ictiofaunísticas distintas. Estas ações possibilitaram o acesso de 

dezenas de espécies invasoras ao alto rio Paraná (Makrakis et al. 2007; Júlio-Júnior et al. 

2009; Gois et al. 2015). Outras atividades antrópicas, como soltura de peixes exóticos em 

função do aquarismo (Júlio-Júnior et al. 2009) e a piscicultura intensa (Orsi e Agostinho 

1999; Agostinho e Gomes 2005; Casimiro et al. 2018), também têm impactado intensamente 
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a planície, fazendo com que um número expressivo de sua biota seja composto por espécies 

invasoras (Gois et al. 2015; Souza et al. 2017; Ota et al. 2018; Reis et al. 2020). Um dos 

destaques é o cascudo-blindado, Pterygoplichthys ambrosettii (Holmberg, 1893) 

(Siluriformes: Loricariidae), que foi provavelmente introduzido localmente por meio do 

aquarismo (J.C. Silva, Dados não publicados) e encontra-se bem estabelecido e amplamente 

distribuído em todo o alto rio Paraná (Graça e Pavanelli 2007; Garcia et al. 2012, 2014; 

Nobile et al. 2018). 

Compondo a flora da planície, diversas espécies de macrófitas invasoras também 

podem ser encontradas, com destaque para Hydrilla verticillata (Hydrocharitaceae), uma 

macrófita submersa considerada mundialmente uma das plantas mais invasivas nos ambientes 

aquáticos (Hussner 2012). Esta espécie invadiu praticamente todos os lagos dos EUA e foi 

documentada pela primeira vez no Brasil em 2005 (provavelmente introduzida por meio do 

aquarismo) (Thomaz et al. 2009). Foi chamada de “planta aquática perfeita” por Langeland 

(1996) graças aos seus diversos atributos adaptativos que a torna uma excelente competidora 

no meio aquático (Van et al. 1999), apresentando rápido crescimento e fácil dispersão 

(Bianchini Júnior et al. 2010), viabilidade dos propágulos durante longos períodos (Basiouny 

et al. 1978), pouca necessidade de luz (Haug et al. 2019) e tolerância tanto a baixas como a 

altas concentrações de nutrientes (Bellinger & Davis 2017; Al-Zurfi e Al-Tabatabai 2020). 

Estas características tornam H. verticillata uma espécie de interesse em estudos da biologia de 

invasões, devido aos inúmeros impactos que ela pode causar a espécies nativas semelhantes, 

como é o caso de Egeria najas (Hydrocharitaceae) (Hershner e Havens 2008; Sousa 2011). 

Atualmente, H. verticillata, encontra-se amplamente distribuída em todo o reservatório de 

Itaipu, e no Rio Paraná (Sousa et al. 2009; 2017), porém modelagens mostram que a tendência 

é que se torne cada vez mais abundante nos ambientes da América do Sul (Zhu et al. 2017). 

Estudos realizados com espécies de Pterygoplichthys constataram que estas podem 

alterar drasticamente as concentrações de nutrientes (nitrogênio e fósforo) na água, devido a 

alguns hábitos como bioturbação do sedimento, em função do hábito bentônico e detritívoro, 

excreção e remineralização dos elementos, além de escavar margens para abrigo (Nico et al. 

2009; Capps e Flecker 2013a, b). Alterações na dinâmica dos nutrientes na coluna d’água, 

podem afetar diretamente as macrófitas aquáticas, inclusive beneficiando seu crescimento 

(J.C. Silva, dados não publicados), pois estes nutrientes (principalmente o fósforo) são 

geralmente limitantes para os produtores primários (Marois et al. 2015). Outros parâmetros da 

água, como a concentração de oxigênio, turbidez e condutividade elétrica, que são 

modificados devido ao aumento da concentração de nutrientes, podem beneficiar algumas 
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espécies de plantas aquáticas mais resistentes a fatores adversos, como H. verticillata (J.C. 

Silva, dados não publicados), que demonstrou se sobressair em ambientes eutróficos 

(Bellinger e Davis 2017). 

Diante deste contexto, foi testada a hipótese de que P. ambrosettii altera a dinâmica de 

nutrientes da coluna d’agua (nitrogênio e fósforo), influenciando positivamente a 

produtividade do ecossistema e, consequentemente, o aumento de biomassa de duas espécies 

de macrófitas, uma invasora, H. verticillata e outra nativa, E. najas. Os objetivos foram: (i) 

avaliar os efeitos da presença de P. ambrosettii sobre as variáveis abióticas e concentração de 

nutrientes (fósforo total e nitrogênio inorgânico) da água; (ii) analisar se houve aumento da 

produtividade nos ambientes com P. ambrosettii (através da concentração de clorofila-a) em 

função da alteração na concentração de nutrientes; (iii) examinar o crescimento (biomassa) 

das plantas entre os tratamentos (presença e ausência de P. ambrosettii), em função da 

alteração de concentração de nutrientes; e (iv) investigar se o padrão de crescimento 

(biomassa) é consistente entre as macrófitas (invasora e nativa). Espera-se que os tratamentos 

com a presença de P. ambrosettii apresentem maior concentração de nutrientes, maior 

produtividade (clorofila-a) e maior aumento na biomassa das espécies de macrófitas. Espera-

se também que H. verticillata, por ser uma melhor competidora, apresente maior crescimento 

em relação a E. najas nos ambientes com a presença de P. ambrosettii, caracterizando uma 

relação de facilitação entre espécies não nativas. Os resultados observados poderão ser de 

grande importância para elucidar questões ainda pouco esclarecidas sobre as espécies 

invasoras em questão, como os possíveis impactos de P. ambrosettii aos locais invadidos e a 

distribuição de H. verticillata na planície, além de ajudar a prever possíveis consequências 

futuras da invasão de H. verticillata, como a competição com outras Hydrocharetaceae, como 

E. najas.  

 

2 METODOLOGIA 

2.1 Desenho experimental 

O estudo foi conduzido por um período de 30 dias, entre 03 de fevereiro de 2020 e 04 

de março de 2020, no Laboratório de Ecologia Aplicada do Núcleo de Pesquisas em 

Limnologia, Ictiologia e Aquicultura-Nupélia/Universidade Estadual de Maringá.  

Foram utilizados como unidades experimentais vinte e quatro mesocosmos com 

volume de 135 L, os quais receberam uma lâmina de 5 cm de sedimento, coletado na Lagoa 

das Garças, permanentemente conectada ao rio Paraná, cujo objetivo foi o de simular as 
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condições encontradas nos ambientes naturais. O sedimento foi coletado com pás, colocado 

em sacos plásticos e trazidos ao laboratório experimental, onde foram colocados no fundo de 

cada mesocosmo. Em seguida, estes foram abastecidos com água de poço semiartesiano e de 

abastecimento, até atingir o nível padronizado de 20 cm abaixo da borda das caixas. A água 

foi tratada com solução de tiosulfato de sódio (15 mL por aquário) para a neutralização do 

cloro, e inoculada com 250 mL de água proveniente também da lagoa das Garças. O volume 

de inoculação de 250mL foi considerado suficiente para aproximar a água das caixas as 

condições naturais das lagoas da planície após o período de aclimatação das unidades 

experimentais. 

 As macrófitas submersas, H. verticillata (invasora) e E. najas (nativa), também foram 

coletadas em diferentes ambientes da planície de inundação do alto rio Paraná, e transportadas 

em sacos plásticos até o laboratório experimental. onde foram plantadas em caixas de amianto 

contendo o sedimento e água da planície, onde ficaram por aproximadamente 30 dias. 

Previamente a montagem do experimento, as plantas foram enxaguadas com água corrente 

para a remoção da epifauna associada e pesadas em balança analítica para a padronização da 

biomassa em cada unidade experimental. Cada mesocosmo recebeu 50 g de macrófitas, as 

quais foram divididas em quatro “ramos” e plantadas no sedimento nos quatro cantos da 

unidade experimental. Nos mesocosmos correspondentes aos tratamentos que continham 

ambas as espécies, 25 g de cada espécie foi plantado. Neste caso, cada porção foi dividida em 

dois “ramos”, os quais foram plantados nos cantos do aquário, de forma que os ramos da 

mesma espécie ficassem o mais distante possível (Fig. 1). Após a inoculação da água da lagoa 

e plantio das macrófitas nas unidades experimentais, houve um período de aclimatação de 48 

horas antes da introdução dos peixes. A circulação para oxigenação da água foi mantida nos 

mesocosmos durante o experimento por meio de gotejamento da torneira dentro da unidade 

experimental, e a saída de água no mesmo volume através de um sifão presente em cada 

unidade. 

 Foram utilizados 12 juvenis de P. ambrosettii (um por mesocosmo, apenas nos três 

tratamentos com presença do peixe), com comprimento padrão médio de 13,9±1,0 cm, 

provenientes de piscicultura comercial. Optamos pela utilização de juvenis pelo seu tamanho 

reduzido, pois o mesocosmo utilizado não comportava um indivíduo adulto, que pode chegar 

a cerca de 70 cm de comprimento total (Mendoza-Alfaro et al., 2009; Wei et al., 2017). Os peixes 

foram mantidos em tanques por 5 dias antes do início do estudo, para garantir sua aclimatação 

às condições experimentais. Nesta aclimatação, os 12 indivíduos foram divididos em 2 

tanques com capacidade de 500 L, sendo seis em cada tanque. Antes da estocagem e ao 
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término do experimento, os indivíduos foram pesados (balança analítica) (g) e medidos 

(comprimento total e padrão) com paquímetro digital (mm).  

 Durante a aclimatação e estudo, os peixes foram alimentados com ração comercial a 

cada 48 horas. A padronização geralmente utilizada pela piscicultura para a quantidade de 

ração na alimentação de peixes juvenis é de 5% da biomassa total por dia, porém foi utilizado 

apenas 2,5% da biomassa a cada dois dias, a fim de aproximar a dieta dos indivíduos àquela 

da espécie no ambiente natural, que é consumidora de detrito proveniente do sedimento ou 

substratos (Novakowski et al. 2008; G. C. Z. Reinas, dados não publicados). Diminuindo a 

quantidade de ração, minimiza-se a quantidade de nutrientes que possivelmente não seria 

utilizada pelos peixes e que poderia ficar livre na água, causando interferência no resultado 

final.  

 O delineamento experimental foi inteiramente casualizado considerando o fator 

macrófitas (monocultura de H. verticillata, monocultura de E. najas e cultura das duas 

espécies) e peixe (presença e ausência de P. ambrosettii), totalizando seis tratamentos com 

quatro repetições, totalizando 24 réplicas. (Fig. 1). 

 

 

Figura 1. Esquema do delineamento experimental utilizado neste estudo. E= Egeria najas; H= 

Hydrilla verticillata; P= Pterygoplichthys ambrosettii 
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Ao longo do experimento, as variáveis abióticas (pH, condutividade elétrica (μS/cm) e 

oxigênio dissolvido (mg/L)) foram mensuradas a cada cinco dias, por meio de pHmetro, 

condutivímetro e oxímetro portáteis. A temperatura da água foi mensurada duas vezes ao dia 

(manhã e final da tarde) com um termômetro de mercúrio graduado de 0 a 50℃. Não houve 

controle sobre a temperatura nas unidades experimentais. 

 Para quantificar a concentração de fósforo total (TP) e nitrogênio inorgânico (NI), 400 

ml de água foram coletadas de cada mesocosmo, a 0,10 m de profundidade, a cada cinco dias, 

e armazenadas em frascos de polipropileno e congeladas a -5℃ para posterior análise. O NI 

total nos ambientes aquáticos neotropicais é composto basicamente por nitrato (NH3), nitrito 

(NO2
-
) e amônia ionizada (NH4

+
). Para as nossas amostras, NI compreende apenas NH3 e 

NH4
+
, uma vez que NO2

-
 representa uma parcela mínima e instável do NI total e acaba se 

perdendo durante o processo de acondicionamento e congelamento, não sendo mensurado. A 

quantificação da concentração de amônia e nitrato seguiu a metodologia de Bergamin et al. 

(1978) e Scorsafava et al. (2017), respectivamente. A metodologia de processamento para TP 

seguiu Mackereth et al. (1978). 

 A concentração de clorofila-a foi utilizada como estimativa da produtividade 

fitoplanctônica de cada mesocosmo (Filazzola et al. 2020). Para sua quantificação, 400 ml de 

água foi coletada de cada mesocosmo, a 0,10 m de profundidade, a cada cinco dias, e 

posteriormente, filtradas em bombas de sucção com microfiltro de fibra de vidro. As 

concentrações de clorofila-a foram quantificadas através da extração com acetona 90% e 

leitura em espectofotômetro, com comprimento de onda de 663 a 750 nm, acidificadas com 

ácido clorídrico (HCl) 0,1N e não acidificadas (Golterman et al. 1978). 

 A biomassa das macrófitas foi mensurada utilizando balança analítica (com precisão 

de 0,001 gramas) apenas no início e ao final do experimento. No início, antes do plantio nos 

mesocosmos, os ramos foram retirados da água e ficaram secando por cerca de 15 minutos, 

para a retirada do excesso de água. Ao final do experimento, após retirar as macrófitas dos 

mesocosmos, o mesmo procedimento foi realizado. 

 

2.2 Análises de dados 

As variáveis abióticas controladas ao longo do experimento (pH, condutividade 

elétrica, oxigênio dissolvido e temperatura) foram comparadas entre os tratamentos através de 

Modelos Lineares Mistos, uma vez que a mensuração destas variáveis foi realizada 

periodicamente nas mesmas unidades amostrais, ao longo do período de experimentação. 

Neste caso, foi utilizada a função lmer (pacote lme4) onde estas foram tratadas como variável 
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resposta, enquanto o fator tratamento foi considerado como efeito fixo e o fator tempo (dias 

das amostragens), como efeito aleatório. Para estas variáveis, o melhor ajuste encontrado dos 

modelos foi com os dados brutos (sem transformação de escala). 

Para avaliar os efeitos da presença ou ausência de P. ambrosettii sobre a concentração 

de nutrientes (NI e TP), também foi utilizada uma análise de Modelos Lineares Mistos. Neste 

caso, as concentrações de nutrientes foram consideradas como variável resposta, o tratamento 

como efeito fixo e o tempo como efeito aleatório, utilizando uma função de ligação 

logarítmica.  

A concentração de clorofila-a foi comparada entre os tratamentos através de um 

modelo linear misto (função lmer) utilizando os dados brutos da clorofila-a provenientes das 

coletas realizadas ao longo do experimento. Nesta análise, a clorofila-a foi considerada como 

variável resposta, o tratamento como efeito fixo e o tempo como efeito aleatório. Também foi 

realizado um modelo linear para verificar a relação da concentração de clorofila-a com NI e 

TP (função lm), onde a concentração de clorofila-a foi utilizada como variável resposta e os 

nutrientes como variáveis preditoras. Neste modelo os valores de clorofila foram 

transformados em escala sqrt e os nutrientes em escala log, para o melhor ajuste dos resíduos 

do modelo. 

Para verificar o crescimento entre as espécies de macrófita no início e no final do 

experimento, foi realizada uma análise de modelos lineares simples (função lm), com a 

biomassa como variável resposta e o tempo (início e final) como variável preditora. O efeito 

dos tratamentos sobre a biomassa das macrófitas também foi testado por meio da Análise de 

modelos lineares simples (função lm), considerando a biomassa como variável resposta e os 

tratamentos como variável preditora. Em ambos, os valores de biomassa foram transformados 

em escala sqrt a fim de obter o melhor ajuste dos resíduos do modelo. 

A fim de comparar os valores de biomassa entre os tratamentos de E. najas e H. 

verticillata, bem como as biomassas de cada espécie nos tratamentos em que ambas estavam 

presentes, foi realizado um teste-t (função t-test) para a biomassa de cada par de tratamentos 

em que havia interesse em saber se houve diferença no crescimento. Para que a variável 

resposta se adequasse à distribuição normal exigida pelo teste-t, ela foi transformada em 

escala sqrt. 

A biomassa das macrófitas e a concentração dos nutrientes também foram 

relacionados através de um modelo linear simples (função lm), no qual a biomassa foi 

utilizada como variável resposta e NI e TP como variável explicativa. Para o modelo de E. 

najas com os nutrientes, os valores de NI e TP foram transformados em escala log a fim de 
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melhorar o ajuste dos resíduos. Para o modelo de H. verticillata, os dados brutos 

representaram o melhor ajuste. 

Todas as análises estatísticas foram realizadas no programa Rstudio, e o nível de 

significância adotado foi de p < 0,05. 

 

3 RESULTADOS 

Durante os 30 dias de experimento, houve a morte de apenas um indivíduo de P. 

ambrosettii (mesocosmo HP2) que foi substituído imediatamente por outro do mesmo 

tamanho. Ao final do experimento, foram encontrados propágulos de H. verticillata no 

mesocosmo E4 (que deveria conter apenas E. najas) e, portanto, está réplica foi excluída das 

análises, deixando o tratamento E com apenas três réplicas. 

 

3.1 Variáveis abióticas 

 Diferenças significativas entre os tratamentos foram observadas para temperatura (F = 

5,54; p < 0,001), pH (F = 7,95, p < 0,001), oxigênio dissolvido (F = 66,31; p < 0,001) e 

condutividade elétrica (F = 49,27; p < 0,001). Para os dois últimos, o post hoc atestou 

diferenças entre os tratamentos com e sem peixe (Fig. 2). 
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Figura 2. Valores médios (± desvio padrão) das variáveis abióticas (A) temperatura (ºC), (B) pH, (C) 

oxigênio dissolvido (mg/L) e (D) condutividade elétrica (µS/cm) mensuradas nos tratamentos: E = 

Egeria najas; EP = Egeria najas + Pterygoplichthys ambrosettii; H = Hydrilla verticillata; HP = 

Hydrilla verticillata + Pterygoplichthys ambrosettii; EH = Egeria najas + Hydrilla verticillata; EHP = 

Egeria najas + Hydrilla verticillata + Pterygoplichthys ambrosettii. Médias com letras iguais não 

diferem entre si. 

 

3.2 Concentração de nutrientes (NI e TP) 

 A análise de modelos lineares mistos mostrou diferenças significativas para as 

concentrações de fósforo (F= 59,50; p < 0,001) e nitrogênio (F= 30.38; p < 0,001) entre os 

tratamentos (Fig. 3). Estas diferenças, de acordo com o teste post-hoc, ocorreram 

principalmente entre os tratamentos com a presença de P. ambrosettii (EP, HP, EHP) e os 

tratamentos apenas com macrófitas (E, H, EH). 
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Figura 3. Valores médios (± desvio padrão) da concentração de fósforo (TP) e nitrogênio inorgânico 

(NI) obtidos nos tratamentos: E = Egeria najas; EP = Egeria najas + Pterygoplichthys ambrosettii; H 

= Hydrilla verticillata; HP = Hydrilla verticillata + Pterygoplichthys ambrosettii; EH = Egeria najas 

+ Hydrilla verticillata; EHP = Egeria najas + Hydrilla verticillata + Pterygoplichthys ambrosettii. 

Médias com letras iguais não diferem entre si. 

 

 A concentração de clorofila-a apresentou diferença significativa para os três 

tratamentos com peixe (EP, HP, EHP) (F= 4,31p<0,01) (Fig. 4). O modelo linear entre a 

concentração de clorofila-a e os nutrientes mostrou que esta foi positivamente associada à 

concentração de TP (54,82, p<0,001) (Fig. 5A). Entretanto, não houve associação 

significativa com o NI (Fig. 5B). 

 

 

Figura 4. Valores médios (± desvio padrão) da concentração de clorofila-a (µg/L) observados nos 

tratamentos: E = Egeria najas; EP = Egeria najas + Pterygoplichthys ambrosettii; H = Hydrilla 

verticillata; HP = Hydrilla verticillata + Pterygoplichthys ambrosettii; EH = Egeria najas + Hydrilla 

verticillata; EHP = Egeria najas + Hydrilla. verticillata + Pterygoplichthys ambrosettii. 
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Figura 5. Modelo Linear realizado entre as concentrações de (A) clorofila-a (raiz quadrada) e fósforo 

total (TP) e (B) clorofila-a (raiz quadrada) e nitrogênio inorgânico (NI) entre os tratamentos. 

 

3.3 Biomassa das macrófitas 

 As duas espécies de macrófitas apresentaram crescimento significativo durante o 

experimento (EG: p = 0,006; HV: p<0,001), sendo esta diferença mais expressiva para H. 

verticillata (Fig. 6). A diferença de biomassa (final – inicial) de ambas as espécies também foi 

significativa entre os tratamentos. Para E. najas (p = 0,01) as diferenças ocorreram para os 

tratamentos E e EP (Fig. 7A), enquanto para H. verticillata (p = 0,006), foram observadas 

diferenças entre os tratamentos H e HP (Fig. 7B). Os tratamentos EP e HP apresentaram as 

maiores médias e os maiores valores de desvio padrão entre os tratamentos, entretanto, as 

menores médias foram observadas para os dois tratamentos que continham as duas espécies 

de macrófitas (EH, EHP) (Fig. 7A e B). 
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Figura 6. Valores médios (± desvio padrão) da biomassa (g) de Egeria najas e Hydrilla verticillata ao 

início e final do experimento entre os tratamentos. 

 

 

Figura 7. Valores médios (± desvio padrão) da diferença de biomassa (biomassa final- inicial) para as 

macrófitas (A) Egeria najas e (B) Hydrilla verticillata nos tratamentos. E = Egeria najas; EP = Egeria 

najas + Pterygoplichthys ambrosettii; H = Hydrilla verticillata; HP = Hydrilla. verticillata + 

Pterygoplichthys ambrosettii; EH = Egeria najas + Hydrilla verticillata; EHP = Egeria najas + 

Hydrilla verticillata + Pterygoplichthys ambrosettii. 

 

 A comparação da biomassa entre as espécies de macrófitas (teste-t) nos tratamentos de 

monocultura (E x EP; H x HP) (Tab. 1), mostrou que ambas as espécies apresentaram médias 

diferentes entre os tratamentos com peixe e sem peixe, sendo a maior biomassa de ambas nos 

tratamentos com a presença de P. ambrosettii. Entre os tratamentos de monocultura sem 

peixes das duas espécies (E e H) também foi registrada diferença entre as médias de biomassa 

de E. najas e H. verticillata, com destaque para a segunda que apresentou maior crescimento. 
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Para os tratamentos que continham ambas as espécies de macrófitas (EH e EHP), houve 

diferença entre as espécies apenas no tratamento sem peixe (EH), onde H. verticillata 

apresentou maior média de crescimento.  

 

Tabela 1. Resultados do teste-t realizado para avaliar diferenças nas médias de biomassa entre os 

tratamentos de Egeria najas e Hydrilla verticillata. As duas últimas linhas da tabela representam os 

testes realizados com a biomassa de Egeria najas (EN) e Hydrilla verticillata (HV) entre os 

tratamentos EH e EHP. Valores significativos em negrito. T = valor da estatística do teste; DF = graus 

de liberdade. (E = Egeria najas; EP = Egeria najas + Pterygoplichthys ambrosettii; H = Hydrilla 

verticillata; HP = Hydrilla. verticillata + Pterygoplichthys ambrosettii; EH = Egeria najas + Hydrilla 

verticillata; EHP = Egeria najas + Hydrilla verticillata + Pterygoplichthys ambrosettii). 

Tratamento (x;y) Média x Média y t DF P 

E x EP 5,538686 9,223820 -4,6724 3,2489 0,01548* 

H x HP 9,434134 12,527685 -2,9351 4,8832 0,03338* 

E x H 5,538686 9,434134 -4,5166 4,3882 0,008607* 

EP x HP 9,22382 12,52769 -3,322 3,9812 0,02953* 

EHEN x EHHV 4,354920 7,494507 -2,68 5,8957 0,03717* 

EHPEN x EHPHV 4,411860 7,648757 -2,1936 5,4673 0,0751 

EHEN x EHPEN 4,35492 4,41186 -0,04003 5,1294 0,9696 

EHHV x EHPHV 7,494507 7,648757 -0,12486 5,9979 0,9047 

 

 O modelo linear simples de melhor ajuste para a relação da biomassa das macrófitas 

indicou que as duas espécies foram positivamente associadas apenas com a concentração de 

NI (Fig. 8). 
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Figura 8. Análise de Modelos Lineares Simples relacionando a biomassa de Egeria najas (A e B) e 

Hydrilla verticillata (C e D) com a concentração dos nutrientes (TP e NI) entre os tratamentos.  

 

4 DISCUSSÃO 

 A partir dos resultados observados, foi possível concluir que a presença de P. 

ambrosettii no ambiente influenciou a disponibilidade de nutrientes (NI e TP) na coluna 

d’água, desencadeando diversas mudanças, como variações nos fatores abióticos, aumento na 

abundância de produtores primários e influência na dinâmica das relações entre eles. A maior 

concentração de nutrientes nos tratamentos com a presença do peixe apresentou efeito 

positivo sobre a biomassa das duas espécies de macrófitas nos tratamentos de monocultura, 

porém a invasora H. verticillata, se beneficiou mais em relação a este input de nutrientes, 

apresentando biomassa maior que E. najas, corroborando a hipótese inicial. No tratamento 

onde ambas coocorreram com P. ambrosettii, as macrófitas não diferiram significativamente 

em sua biomassa, indicando que o aumento de nutrientes causado pelo peixe pode ter 

auxiliado na coexistência entre E. najas e H. verticillata. 
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 As espécies pertencentes a Loricariidae apresentam elevada demanda de fósforo em 

seus tecidos, em razão das placas ósseas que recobrem seu corpo serem compostas 

majoritariamente por este nutriente (Vanni 2002). Seguindo a teoria da estequiometria 

(Sterner 1990), que atesta que a liberação de nutrientes pelo organismo é inversamente 

proporcional a estequiometria de seus tecidos, os loricarídeos retém grande parte do fósforo 

adquirido na alimentação em seus tecidos, e fornecem grandes quantidades de nitrogênio para 

a água, ocorrendo o mesmo para P. ambrosettii, o qual já foi corroborado em outros estudos 

realizados em ambiente natural (Capps e Flecker 2013a, b). No experimento, a presença da 

espécie nos mesocosmos foi associada a maior concentração tanto de NI, quanto de TP 

dissolvidos. Considerando que esta retém a maior parte do fósforo que consome, o aumento 

de TP nos mesocosmos pode ter sido ocasionado pela bioturbação do peixe no sedimento 

(Vanni 2002; Adámek e Maršálek 2013), que representa uma rica fonte de nutrientes para o 

ambiente aquático (Persson e Svensson 2006).  

 Aliado a este hábito de bioturbação, a ocorrência de apenas um juvenil por 

mesocosmo, pode não ter sido suficiente para demonstrar (na unidade experimental) o 

sequestro de fósforo que a espécie normalmente desempenha no ambiente (Capps e Flecker 

2013a). Para o NI, o padrão de aumento observado corrobora o estudo de Capps e Flecker 

(2013a), o qual sugere que este aumento possa ter relação com os processos de excreção e 

egestão. O baixo fluxo de água nos mesocosmos também pode favorecer a acumulação desses 

nutrientes. Portanto, pode-se afirmar que sob certas condições, como baixo tamanho 

populacional do habitat e baixo fluxo de água, a presença de P. ambrosettii pode influenciar 

no aumento de nitrogênio e fósforo na coluna d’água. 

O excesso destes nutrientes, principalmente o fósforo (Wetzel 1983; Liang et al. 2020) 

induz o aumento da biomassa fitoplanctônica, e consequentemente, a eutrofização do habitat 

(Maslukah et al. 2019; Filazzola et al. 2020). Este processo é caracterizado pela alta 

produtividade, toxicidade (em alguns casos, devido à presença das citotoxinas em algumas 

espécies fitoplanctônicas) (Camargo e Alonso 2006), águas turvas e baixa concentração de 

oxigênio dissolvido (Fennel e Laurent 2018), e aumento da condutividade elétrica (Piratoba et 

al. 2017) tornando o ambiente inóspito para a maioria das espécies (Rabalais e Nixon 2002; 

Du et al. 2019). Estas características foram observadas nos tratamentos com a presença de P. 

ambrosettii, ressaltando seu potencial para a condução do estado trófico no ambiente e 

possíveis perdas de biodiversidade. Em contrapartida, P. ambrosettii, possui alta tolerância a 

fatores adversos, como anoxia e toxicidade (Nico e Martin 2001; Cruz et al. 2009; Brion et al. 

2013) e por isso é menos afetado pelo estado de eutrofização. 
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Fósforo e nitrogênio são os principais nutrientes limitantes para a produção primária 

(Marois et al. 2015). Assim, é esperado que o enriquecimento destes nutrientes na coluna 

d'água afete positivamente os organismos produtores. Tanto as macrófitas quanto a clorofila-a 

foram associadas ao aumento da concentração de NI e TP, sendo as macrófitas limitadas 

apenas por NI e a clorofila-a por TP. A relação entre clorofila-a e o fósforo é bem 

documentada, sendo este nutriente o principal responsável por limitar estes produtores 

(Esteves 2011; Søndergaard et al. 2017), enquanto diversos estudos trazem a relação positiva 

entre macrófitas submersas e NI (principalmente amônia, que compôs a maior parte do NI no 

experimento) (Thomaz et al. 2007; Kennedy et al. 2009; Manolaki et al. 2020).  

Nos ambientes aquáticos, a limitação para o crescimento das macrófitas submersas, 

bem como das estruturas responsáveis pela sua absorção (raízes ou brotos) dependem da 

concentração de nutrientes encontrada tanto no sedimento quanto na coluna d’agua (Barko et 

al. 1988; Madsen e Cedergreen 2002). Foi observado que na presença de P. ambrosettii houve 

um aumento considerável dos nutrientes na água, o que favoreceu o crescimento das 

macrófitas, por meio dos brotos e folhas. Apesar de a maioria dos estudos afirmar que a 

absorção dos nutrientes do sedimento através das raízes possui maior importância para o 

crescimento de macrófitas submersas (Thomaz et al. 2007; Crossley et al. 2016), o resultado 

observado pode ser uma evidência de que estas espécies conseguem suprir sua demanda de 

nutrientes majoritariamente através da absorção por brotos, se necessário (e.g. Madsen e 

Cedergreen 2002) e ainda apresentar maior crescimento em relação a ambientes considerados 

padrão, onde o sedimento é rico em nutrientes e as macrófitas suprem grande parte da sua 

demanda de nitrogênio e fósforo através da absorção pelas raízes (Carignan e Kalff 1980; 

Thomaz et al. 2007). Porém, para confirmar esta suposição, uma análise da concentração de 

nutrientes no sedimento dos tratamentos seria necessária. 

 Hydrilla verticillata é mundialmente conhecida por sua plasticidade ecológica 

(Langeland 1996; Hershner e Havens 2008; Haug et al. 2019), característica que foi 

corroborada por nossos resultados, já que a espécie apresentou maior biomassa em relação a 

nativa E. najas em quase todos os tratamentos. No tratamento de monocultura de H. 

verticillata + P. ambrosettii, a macrófita invasora apresentou a maior biomassa, mostrando 

sua eficácia em ambientes eutrofizados, característica documentada em outros estudos (Van et 

al. 1999; Mony et al. 2007; Kennedy et al. 2009; Tang et al. 2019). Assim, pode-se afirmar 

que, ao menos na ausência de E. najas, a invasora H. verticillata apresenta crescimento 

facilitado pela liberação de nutrientes na coluna d’água provocado pela presença de P. 

ambrosettii. Entretanto, o fato de H. verticillata também ter apresentado maior biomassa no 
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tratamento de monocultura sem peixe, indica que esta espécie apresenta um maior 

crescimento em condições normais de concentração de nutrientes (Bianchini Jr. et al. 2010), 

entretanto, a presença de P. ambrosettii aumenta a sua biomassa, representando um fator 

contribuinte para sua abundância nos ambientes onde ambos ocorrem. Os ambientes 

colonizados por P. ambrosettii frequentemente apresentam alta turbidez, devido a alguns 

hábitos da espécie, como o revolvimento do substrato em busca de alimento e a escavação das 

margens para fazer ninhos, em períodos reprodutivos (M. L. Orsi, comunicação pessoal). 

Apesar de ambas as macrófitas estudadas serem submersas e dependerem da transparência da 

água para a realização da fotossíntese, H. verticillata possui resistência bem documentada à 

baixa luminosidade (Wang et al. 2008; Haug et al. 2019), enquanto E. najas tem maior 

sensibilidade a esta condição (Bini e Thomaz 2005; Sousa et al. 2009). Esta é mais uma 

mudança no ambiente aquático causada pela presença de P. ambrosettii que pode beneficiar 

H. verticillata em detrimento de outras espécies de macrófitas submersas, como E. najas. 

 Na literatura, diversos trabalhos abordam a competição entre H. verticillata e outras 

macrófitas submersas, e evidenciam a superioridade competitiva da espécie em comparação 

com suas coocorrentes (Mony et al. 2007; Wang et al. 2008; Tang et al. 2019; Louback-

Franco et al. 2020), inclusive E. najas (Silveira et al. 2009; Sousa et al. 2010; Silveira e 

Thomaz 2015; Silveira et al. 2018), o que foi corroborado pelo resultado do experimento. 

Apesar disso, em ambientes naturais, como a planície de inundação do alto rio Paraná, estas 

duas espécies não coocorrem, sendo que E. najas apresenta maior afinidade por lagoas, e H. 

verticillata é mais abundante em ambientes lóticos (Sousa et al. 2010). Os motivos pelos 

quais ambas segregam seu nicho espacial ainda não são claros, mas indícios apontam para 

resistência biótica pelo pré-estabelecimento da nativa E. najas (Souza et al. 2017) e 

quantidade de matéria orgânica no sedimento (Sousa et al. 2010). O resultado de que ambas as 

espécies cresceram igualmente no mesmo tratamento com a presença do peixe (EHP) sugere 

que a quantidade de nutrientes na coluna d’água pode ser uma das respostas, já que a 

concentração de nitrogênio e fósforo na água geralmente é inferior à sua concentração no 

sedimento, e pode ser um dos fatores limitantes para a coocorrência destas espécies. Um outro 

fator a ser considerado é que as mudanças nos parâmetros limnológicos e biológicos do 

ambiente causados pela presença de P. ambrosettii podem ser considerados um distúrbio no 

ambiente, fator que frequentemente pode facilitar a coexistência de espécies semelhantes 

(Castorani e Baskett 2019; Liu et al. 2020; Miller et al. 2021). 
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 Ficou evidente que quando E. najas ou H. verticillata ocorrem juntamente com P. 

ambrosettii, ocorre a facilitação de ambas devido ao input de nutrientes no ambiente causado 

pelo peixe. Considerando a planície de inundação do alto rio Paraná, a coocorrência de P. 

ambrosettii e E. najas é mais frequente, pois ambos possuem preferência por ambientes 

lênticos (Yuan 1992; Sousa et al. 2010; Biagioni et al. 2013). No entanto, localmente P. 

ambrosettii também é abundante em alguns ambientes lóticos, sugerindo que esta espécie 

pode exercer um efeito de facilitação maior para H. verticillata nos ambientes onde elas 

coocorrem. Este segundo efeito é mais preocupante, pois H. verticillata é documentada como 

uma das plantas aquáticas mais perigosas para o ambiente aquático (Langeland 1996; Hussner 

2012), e neste caso, a potencialização dos efeitos de sua invasão por P. ambrosettii pode 

causar danos a biodiversidade local e aos serviços ecossistêmicos (Langeland 1996; Vilà et al. 

2010). 

Pode-se afirmar que o peixe invasor P. ambrosettii, devido às suas características 

estequiométricas e hábitos de bioturbação do sedimento, causa um input de nutrientes 

significativos na coluna d'água, afetando os produtores primários do ambiente, principalmente 

H. verticillata, macrófita submersa também invasora e potencialmente prejudicial para as 

outras macrófitas nativas, como E. najas. Os resultados observados são de grande importância 

para os estudos da biologia destas espécies em questão e para os estudos de facilitação 

ecológica entre invasoras no geral, área que vem se mostrando cada vez mais importante para 

a biologia de invasões, porém ainda pouco explorada.  Também serão úteis para futuras ações 

de manejo em pequenos habitats onde estas espécies invasoras coocorrem, colaborando com 

informações importantes sobre invasões biológicas e as relações entre espécies nativas e 

exóticas e, principalmente, entre exóticas, que vêm ameaçando a fauna local, principalmente 

em ambientes aquáticos continentais. 
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