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RESUMO

Comunidades com alta diversidade de espécies nativas tendem a ser menos
susceptiveis ao estabelecimento de espécies invasoras, principalmente quando em estudos
que testam seu impacto localmente. Dentre os mecanismos de invasividade, a alocagao
diferencial de recursos é uma estratégia importante para a adaptagao e competitividade da
invasora, influenciada por fatores ambientais e competicdo por recursos. O estudo
investigou o impacto da competicdo entre macrofitas aquaticas submersas (MAS) nativas
e a invasora Hydrilla verticillata, reconhecida por seu potencial invasor em ecossistemas
aquaticos. Por meio de experimento com mesocosmos, explorando diferentes tipos e
intensidades competitivas, nossos resultados revelaram que espécies nativas alteram o
padrao de crescimento da H. verticillata. Sob competicdo interespecifica, a invasora
privilegiou alocagédo de biomassa aquatica em detrimento das estruturas subterraneas de
fixacdo e armazenamento. Nossos resultados contribuem na compreensao das interagdes
entre espécies nativas e invasoras em ecossistemas aquaticos, evidenciando efeito da
diversidade de espécies na invasibilidade dos ecossistemas. S&o necessarios estudos
futuros para explorar os efeitos da diminuigao das estruturas radiculares na invasividade de
plantas aquaticas submersas. Essas descobertas tém implicacbes importantes para o
manejo e controle de espécies invasoras em ambientes aquaticos, fornecendo subsidios

para o desenvolvimento de estratégias eficazes de manutencao desses ecossistemas.

Palavras-chave: Macrofitas submersas, exoéticas invasoras, nativas como barreira,

competicao
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ABSTRACT

Communities with high native species diversity tend to be less susceptible to the
establishment of invasive species, particularly in studies that test their impact locally. Among
the mechanisms of invasiveness, differential resource allocation is an important strategy for
the adaptation and competitiveness of the invader, influenced by environmental factors and
competition for resources. The study investigated the impact of competition between native
submerged aquatic macrophytes (SAM) and the invasive Hydrilla verticillata, known for its
invasive potential in aquatic ecosystems. Through a mesocosm experiment, exploring
different types and intensities of competition, our results revealed that native species alter
the growth pattern of H. verticillata. Under interspecific competition, the invader prioritized
the allocation of aquatic biomass at the expense of underground structures for fixation and
storage. Our results contribute to understanding the interactions between native and
invasive species in aquatic ecosystems, highlighting the effect of species diversity on
ecosystem invasibility. Future studies are needed to explore the effects of reduced root
structures on the invasiveness of submerged aquatic plants. These findings have important
implications for the management and control of invasive species in aquatic environments,

providing support for the development of effective strategies to maintain these ecosystems.

Keywords: Submerged macrophytes, invasive exotics, natives as barriers, competition
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INTRODUGAO GERAL

As espécies invasoras representam uma preocupacao crescente a nivel global (Essl
et al., 2011; Rodriguez et al., 2020), causando danos significativos a saude publica e a
economia, comprometendo a qualidade de vida e impactando negativamente os sistemas
naturais (Simberloff, 2019; Roy et al., 2024). As perdas econbémicas e aos servigcos
ecossistémicos causadas por invasdes biologicas sao semelhantes as de grandes
desastres naturais, com aumento dos custos de invasao ao longo do tempo (Adelino et al.,
2021; Cuthbert et al., 2022; Turbelin et al., 2023). Apesar dos evidentes impactos negativos,
tanto para a sociedade quanto para os ecossistemas, pesquisas na area de bioinvasao nao
acompanham a velocidade de introducao e disseminacao de novas espécies (Franco et al.,
2024). Isso ressalta a necessidade de estudos para compreender melhor ndo somente os
impactos, mas também os mecanismos de invasividade (Simberloff et al., 2013; Meyerson
et al., 2019b; Xia et al., 2023), incluindo introducéao, crescimento, capacidade competitiva e
dispersdo (Gruntman & Segev, 2024). influenciando na biodiversidade e ecossistemas
(Sage 2020; Peller e Altermatt 2024).

Devido a globalizacédo, expansao de fronteiras agricolas e mudangas climaticas,
varias espécies exoticas vegetais deverdo expandir suas distribuicées, se tornando
invasoras importantes na Europa, América do Norte e, principalmente, América do Sul,
transformando a regido em um dos principais hotspots de invasées (Meyerson et al.,
2019a). Esse aumento do numero de novas espécies, levara a perda massiva da
biodiversidade nativa e altera¢des profundas dos ecossistemas terrestres e aquaticos nas
proximas décadas (PySek et al., 2020). Para os ecossistemas limniticos, embora menos de
1% das 13.168 espécies de plantas exdticas estabelecidas sejam aquaticas, o numero e a
taxa de plantas aquaticas invasoras deve continuar crescendo até 2050 (Seebens et al,,
2023).

Nos ecossistemas Ibticos e |énticos, as plantas ou macrdfitas aquaticas habitam
areas que séo periodicamente ou permanentemente inundadas, desempenhando um papel
fundamental na organizagao dos ambientes e na sustentagao da biota (Lacoul e Freedman,
2006). A diversidade, habito e abundancia dessas plantas tem papel estruturante nas
fungdes e servigos prestados por estes ecossistemas (Wetzel, 2001; Rejmankova, 2011;
Thomaz, 2023). Ademais, as condigdes ambientais sdo as principais responsaveis pela
estruturagdo das comunidades de macréfitas (Junk et al.,, 1989; Riera et al., 2017;
Schneider et al., 2018). Mudangas na dinamica fisica e quimica dos corpos d'agua podem

comprometer o equilibrio destas comunidades, principalmente de plantas submersas,
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aumentando a invasibilidade desses sistemas, facilitando a entrada e disseminacdo de
especies exoticas invasoras (Gallardo et al., 2016; Wesselmann et al., 2024).

A elevada biomassa promovida pela dominancia de invasoras vegetais aquaticas
(Bianchini Jr. et al., 2010; Silveira & Thomaz, 2019) altera a estrutura vegetal e aumenta a
quantidade de detritos nos reservatorios, modificando as condi¢des do habitat (Dainez-Filho
et al., 2019). Em geral, os impactos negativos resultantes da alta biomassa de macréfitas
submersas incluem: redugdo da concentragdo de oxigénio (Rose e Crumpton, 1996),
alteragcao do potencial redox (Van der Putten et al., 1997), mudangas nos ciclos
biogeoquimicos, diminuicdo da diversidade vegetal (Meyerson et al., 2000), efeitos
negativos sobre espécies ndo vegetais (True-Meadows et al.,, 2016), aumento da
produtividade primaria (Jordan et al., 1990) e alteragcées nas relagdes tréficas (Batzer,
1998).

As hipoteses sobre a resisténcia a invasividade e invasibilidade das espécies
exoticas permanecem inconclusivas devido a variedade de metodologias empregadas nas
pesquisas e diferentes resultados para as espécies invasoras. Fatores abidticos tém se
mostrado prioritarios para o sucesso ou nao das invasdes bioldgicas, influenciando a
interacdo dessas invasoras com as espécies nativas (Gilbert e Lechowicz, 2005;
Zimmermann et al., 2017; El-Barougy et al., 2020; Vitti et al., 2020; Cheng et al., 2024). No
entanto, existem cada vez mais estudos constatando que a diversidade das comunidades
é relevante na diminui¢gao da invasibilidade (Chiba et al., 2023; Cheng et al., 2024). O uso
de barreiras formadas por plantas aquaticas nativas pode ser uma estratégia eficaz para
controlar a invasdo de espécies exdticas (Kennedy et al., 2002; Fernandes et al., 2013;
Byun et al., 2018; Leal et al., 2022). Essas barreiras promovem intera¢des diretas com as
especies invasoras, competindo por recursos essenciais como luz, nutrientes e espaco.
Esse tipo de competicdo reduz as chances de estabelecimento e propagagao das espécies
invasoras (Gaertner et al., 2014, Leal et al., 2022). Comunidades nativas bem estabelecidas
em ecossistemas naturais tém a capacidade de limitar significativamente a invasao de
espécies exoticas através de mecanismos de resisténcia bioldgica. (Kennedy et al., 2002;
Leal et al., 2022). Assim, a invasibilidade de um ecossistema aumentaria quando sua
integridade bidtica € comprometida (Hui et al., 2016) e ambientes protegidos limitam o
desenvolvimento e disseminagcéo de espécies exdticas invasoras (Foxcroft et al., 2011;
Badano et al., 2015). Portanto, a resisténcia biética a invasdo de comunidades de plantas
nativas dependeria principalmente de trés fatores: a abundancia relativa das espécies
nativas, seu desempenho de crescimento e a diversidade inerente dos ecossistemas
(Kennedy et al., 2002; Wang et al., 2022a; Huang et al., 2024).
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Espécies invasoras sao notoriamente adaptaveis e exibem elevada plasticidade
fenotipica, o que Ihes confere sucesso em uma variedade de ambientes e na interagdo com
comunidades nativas (Gratani, 2014). Esse sucesso geralmente esta relacionado a
estratégias alternativas de alocacao de biomassa, que resultam em trade-offs favoraveis a
sua disseminagao (Rathee et al., 2021). Contudo, as comunidades nativas também
demonstram capacidade de adaptacédo, melhorando a diversidade funcional em resposta a
invasdo (Wang et al., 2022b). Apesar dessa adaptagao, a relacdo entre a diversidade
funcional das plantas e a resisténcia a invasdo ainda nao é totalmente compreendida. A
questao central permanece em identificar qual fator — diversidade taxonémica e funcional
das plantas, invasibilidade da comunidade, estabilidade da comunidade ou intensidade da
invasdo — tem o maior impacto na resisténcia a invasao (Wang et al., 2021). Num geral, as
variagdes nas caracteristicas morfologicas e fisiolégicas das plantas, resultantes de trade-
offs, refletem escolhas adaptativas diante de estresses ambientais (Snell-Rood, 2013; Jia
et al., 2023). Em resposta as interagbes e adaptacdes filogenéticas e funcionais, as
espécies invasoras frequentemente direcionam sua energia para crescimento e brotacao
para obter sucesso na competigdo com espécies nativas (Bora e Padial, 2023). Em algumas
situacdes, espeécies exoticas podem redirecionar seus recursos para crescimento e
reproducado clonal, resultando no aumento do numero de rametas e na diminuicdo da
floragdo (Dostal, 2023). Esse trade-off, contribui para a maior capacidade de
estabelecimento e proliferagdo das espécies invasoras em novas comunidades (Germain
et al., 2020; Huang et al., 2024).

Reservatorios artificiais, frequentemente promovem alteragdes das condicoes
bidticas e abidticas da agua (Thomaz et al., 2015), atuando como facilitadores para o
sucesso dessas plantas invasoras (Havel et al., 2015). Como resultado, a diversidade de
plantas nativas tende a diminuir, levando a uma maior homogeneidade espacial e temporal
(Bando et al., 2022). Além disso, a superdominancia de macréfitas submersas em
reservatorios, pode impactar significativamente o funcionamento destes ecossistemas,
colocando essas plantas entre as mais problematicas (Santamaria, 2002; Thomaz et al.,
2015). Exemplos importantes incluem dois géneros de espécies submersas da familia
Hydrocharitaceae, Hydrilla e Egeria (True-Meadows et al., 2016).

A Hydrilla veticillata, é reconhecida como uma das invasoras aquaticas mais
importantes do mundo (Simberloff e Rejmanek, 2011). No Brasil, seu primeiro registro
consta de 2005, sendo encontrada com frequéncia nos reservatérios do pais (Thomaz et
al., 2009; Mormul et al., 2010). Nativa da Asia, a Hydrilla veticillata é uma espécie de

macrofita submersa enraizada encontrada em ambientes com aguas oligotroficas a
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eutroficas, com tolerdncia a ambientes alcalinos. Crescem e se espalham rapidamente
principalmente por fragmentos de caule que se fixam ao substrato desenvolvendo raizes
adventicias finas com tubérculos presentes (Cook e Lidnd 1982). Raramente flores e frutos
sdo observados e possuem folhas acentuadamente dentadas e com presenga de um
pequeno espinho abaxial (Tippery 2023).

Egeria najas Planch e Egeria densa Planch sao espécies vegetais submersas nativas
do Brasil. Frequentemente confundidas com a espécie invasora H. verticillata, sao as
nativas que mais causam impactos devido ao crescimento excessivo no reservatorio
(Mormul et al., 2010). Possuem raizes simples adventicias (Cook e Urmi-Konig, 1984) e
respondem negativamente as perturbagcdes no reservatorio durante periodos de seca
(Gubiani et al., 2017). E. densa tem uma maior necessidade de luz e é mais afetada pela
turbidez da agua, enquanto E. najas demonstra maior tolerancia e se desenvolve melhor
no reservatoério (Bini e Thomaz, 2005; Floréncio et al., 2024).

Neste estudo, foram realizados experimentos em mesocosmo, uma abordagem
caracterizada por seu controle espacial em pequena escala e variagdes controladas. A
metodologia de mesocosmo € uma alternativa amplamente utilizada para pesquisas
envolvendo espécies em ecossistemas aquaticos, permitindo o controle de fatores como o
tamanho do espaco e condi¢gdes ambientais, embora ainda haja interferéncias semelhantes
as encontradas em campo (Thomaz, 2002; Thiébaut, 2023; Wang et al., 2024; Xia et al.,
2024; Zhang et al., 2024; Huang et al., 2024). Essa abordagem facilita o estudo de
interacbes complexas entre espécies em um ambiente controlado, mas que simula
condigdes naturais (Netherland e Getsinger, 2018; Ricklefs, 2011). Submetemos as
espécies nativas de macrofitas submersas enraizadas, E. najas e E. densa, a competicéo
intraespecifica e interespecifica com a macrdfita exotica invasora H. verticillata. O objetivo
foi entender como a invasora se desenvolve na presenca da barreira formada pelas

espécies nativas.
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CAPITULO |

TRADE OFF DA INVASORA HYDRILLA VERTICILLATA (L.F.) ROYLE EM RESPOSTA
A BARREIRA DE ESPECIES NATIVAS

INTRODUGCAO

Macroéfitas aquaticas sao organismos estruturantes de ambientes I6ticos e I1énticos
(Trindade et al., 2018; Paz Cardozo et al., 2021). Promovem a heterogeneidade de habitats
aquaticos, influenciando relagdes interespecificas e intraespecificas (Agostinho et al., 2007;
Deosti et al., 2021; Paz Cardozo et al., 2021), sustentando a diversidade em ecossistemas
naturais e artificiais (Sousa, 2011), e beneficiando o fornecimento de servigos
ecossistémicos (Thomaz, 2023). Quando em excesso, podem trazer prejuizos ambientais
(Akhurst et al., 2017; Moi et al., 2021), interagindo com as alterag¢des climaticas (Luo et al.,
2023), ocasionando perda de biodiversidade (Gallardo et al., 2016), eutrofizagao (Berthold
et al., 2018), prejuizos econdmicos como na pesca (Ongore et al., 2018) e atividades
recreativas (Coladello et al.,, 2020), assim como prejuizos aos proprios servigcos
ecossistémicos que participam (Malinich et al., 2017; O’'Hare 2017; DiviSek et al., 2018
Taillardat et al., 2020). Em muitos casos, esta dominancia das macréfitas aquaticas esta
relacionada ao represamento por barragens hidroelétricas, causando impactos ambientais
e desestruturando o ecossistema aquatico, (Benitez-Mora e Camargo 2014; Han et al.,
2018; Machado et al., 2021) podendo beneficiar processos de invasdes biolégicas (Johnson
et al., 2008; Thomson et al., 2021; Salgado et al., 2023). Em ambientes |énticos receptores,
cuja conformacao de fatores bidticos e abidticos sejam favoraveis para seu estabelecimento
(Pulzatto et al., 2019), espécies exdticas podem apresentar rapido crescimento vegetativo
e disseminagao (Coughlan et al., 2018), promovendo mudangas no habitat por meio de
alteragbes nos parametros fisico-quimicos (Wood et al., 2016; Dainez-Filho et al., 2019) e
nas interagdes bidticas (Mormul et al., 2010a; Pinero-Rodriguez et al., 2021), alterando a
composicao de espécies (Gentilin-Avanci et al., 2020).

Num geral, comunidades que apresentam diversidade de espécies nativas, séo
menos susceptiveis ao estabelecimento de invasoras formando uma barreira de resisténcia
para essas plantas (Kennedy et al., 2002; Fernandes et al., 2013; Leal et al., 2022), mas

ainda com resultados inconclusivos e com efeitos conflitantes (Kennedy et al., 2002;
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Petruzzella et al., 2018) , ndo esta claro sobre esta resisténcia, seguindo diferentes
resultados conforme diferentes mudangas ambientais (Cheng et al., 2024) e como essas
espécies interagem (Vitti et al., 2020).

Experimentos sugerem que a baixa diversidade filogenética de nativas facilita maior
ocorréncia de exoticas, assim como exoticas mais proximas filogeneticamente de nativas
sdo potencialmente mais invasivas (Lososova et al., 2015; Quian et al., 2022) e quando a
invasora € semelhante funcionalmente, tornar-se-ia uma naturalizada aceita a uma
comunidade (Qian, 2023). Desta forma, para o sucesso de uma invasao vegetal, a exdtica
precisaria ser diferente das nativas funcionalmente, mas dentro de uma amplitude de
diferenca que ainda permita seu estabelecimento e coexisténcia (Divisek et al., 2018). Por
outro lado, outros estudos enfatizam que tanto as semelhangas, quanto as diferencas,
podem ser determinantes para o sucesso da planta invasora (Dick et al., 2017; Hulme e
Bernard-Verdier, 2017). Ademais, ainda existem inconclusées acerca da abundancia e
riqueza como barreira (Kennedy et al., 2002; Petruzzella et al., 2018), da fracdo do efeito
devido a fatores abidticos (Cheng et al., 2024) ou ainda os padrdes de desenvolvimento
das espécies envolvidas (Vitti et al., 2020).

Segundo Grime (1973), para que uma espécie invasora vegetal se estabelega e
disperse, é necessario que a comunidade deixe a espécie exoética prosperar num primeiro
momento. Ao longo do tempo, a coexisténcia entre a exdtica e a comunidade nativa
aumentaria em escala espacial, fazendo com que a resisténcia bidtica de comunidades,
mesmo que diversificadas funcionalmente, ndo aconteca. Essa auséncia de barreira da
biodiversidade a invasao vegetal faz com que a coexisténcia entre invasora e comunidade
nativa seja mais importante do que a exclusao por competigdo (Stohlgren et al., 2006).

A coexisténcia entre macrofitas exdticas e nativas, além de ser influenciada pela
facilitacdo da proximidade filogenética, também pode ser influenciada por diferencas
filogenéticas e morfologicas. Um exemplo € a macrofita invasora Hydrilla veticillata (L.f.)
Royle, onde numa determinada comunidade do Reservatério de Rosana no sul do Brasil,
nao enfrentou resisténcia bidtica e se estabeleceu em conjunto com espécies menos
semelhantes filogeneticamente e morfologicamente (Silveira e Thomaz, 2019). No entanto,
nao se rejeita a hipétese de que a invasora poderia propiciar a ocorréncia de algumas
espécies nativas ndo semelhantes por facilitagcao (Silveira e Thomaz, 2019).

Diversas interagdes competitivas podem afetar a biomassa das espécies e contribuir
para processos de invasao (Callaway et al., 2011). Em situagdes de estresse, como em
condicbes de competicdo, as plantas podem manifestar uma alocacado diferencial de

biomassa, priorizando ora as partes aéreas (ou aquatica, no caso de organismos



27

aquaticos), ora as subterraneas (Fu et al., 2012). A alocagao diferencial de recurso,
intrinsecamente ligada ao trade-off de biomassa, é influenciada por fatores externos a
planta (Yu et al., 2019; Peng et al., 2019). Para macrofitas, o trade off esta relacionado a
busca por um maior desenvolvimento da planta, como assimilagdo de nutrientes e
crescimento foliar, de acordo com variagbes ambientais de estresse em que estdo
submetidas (Buoma et al., 2005; Gratani, 2014; Pereto et al., 2016).

Hydrilla veticillata (L.) Royle € uma macrofita aquatica exdtica invasora submersa
(Cook e Luond, 1982) que cresce em diferentes ambientes, de Iénticos a Ibticos, com
grande facilidade de adaptacdo (Sousa 2011; Chen et al., 2019). Apresenta maior
densidade energética se comparado com nativas de mesmo nicho, se tornando recurso
para herbivoros (Oliveira et al., 2019). Nativa da Asia e Australia é encontrada em todos os
continentes, causando problemas para os ecossistemas aquaticos de todo o mundo
(Simberloff e Rejmanek, 2011). No Brasil, apresenta trechos de grande dominancia em
varias bacias hidrograficas (Bianchini Jr. et al., 2010). E frequentemente confundida com as
nativas Egeria najas Planch. e Egeria densa Planch. pelas semelhangas filogenéticas e
funcionais, sendo as trés espécies da familia Hydrocharitaceae (Sousa, 2011). H. veticillata
possui grande plasticidade fenotipica e grande capacidade de dispersao por propagulos
(Sousa et al., 2009; Fasoli et al., 2018; Liu et al., 2023). A grande biomassa exibida por essa
espécie em situacdo de dominancia pode deslocar espécies nativas como também alterar
sua ocorréncia nos locais de invasao (Bianchini Jr. et al., 2010; Silveira e Thomaz, 2019).

Compreender as interacdes entre as espécies nativas e invasoras € imperativo no
controle de sua propagacao resultando em estratégias de mitigagdo mais eficientes (Funk
e Vitousek 2007). Explorar atributos funcionais relacionados ao tamanho, como biomassa
e capacidades diferenciais de alocagao de recursos, pode revelar habilidades competitivas
relevantes para dominancia vegetal e sdo importantes na persisténcia da exdtica apos
invasao (Gibson et al., 2016). Estudos de macrofitas submersas desenvolvidos em
mesocosmos tropicais, que possibilitam controlar e isolar variaveis desejaveis ou ndo em
condigao préxima a natural, sdo fundamentais para auxiliar no conhecimento da biologia e
ecologia destas plantas (Thomaz, 2002; Thiébaut, 2023). Neste estudo, buscamos avaliar
os efeitos de espécies nativas de macrdéfitas aquaticas submersas (MAS) sobre a
invasibilidade de H. verticillata. Em um experimento de mesocosmo (i.e. explorando as
condigbes climaticas locais), submetemos a invasora ao crescimento A) sem interferéncia
de outras espécies, B) com uma espécie nativa e C) com duas espécies nativas. Nossa
predicdo € que o tipo e a intensidade da competicdo influenciem negativamente no

desenvolvimento da exética invasora. Desta forma, H. verticillata apresentaria alteracdes
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nos padrdes de biomassas aquatica e subterranea submetida a competicdes com diferentes

espécies de MAS nativas, quando comparada com seu desenvolvimento monoespecifico.

METODOLOGIA
Area de coleta

O reservatorio de ltaipu, localizado no Rio Parana entre o Brasil e o Paraguai, do
lado leste (brasileiro) tem caracteristicas de nivel hidrométrico relativamente estavel com
profundidade média de 22 m e qualidade da agua varia entre oligotrofica e eutrofica
(Thomaz et al., 2009). Sua grande extensdo de areas rasas (entre 0,5 e 4,0 m de
profundidade) favorece o desenvolvimento de macrofitas submersas (Pulzatto et al., 2019).
Realizamos a coleta das plantas em dois dos oito bragos formados pelo reservatodrio ja
monitorados (Thomaz et al., 2003), os bragcos Passo Cué (25°20" 19"S, 54-26' 41"W) e Sao
Jodo (25°04' 21"S, 54022' 27"W) (Figura 1). Com o auxilio de um rastelo, coletamos
exemplares das nativas E. najas, E. densa e da exotica invasora H. verticillata. Estas
espécies estao entre as principais macrofitas submersas encontradas no reservatoério, onde
pode-se encontrar quatro espécies de hydrocaritaceae e totalizando uma diversidade de 87

espécies de macrdfitas sendo 5 espécies ndo nativas (Mormul et al., 2010b).
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Figura 1. Area de coleta no Reservatério de Itaipu localizado na bacia do Rio Parana. Os pontos
marcados séo o brago Passo Cué (A) e brago Sao Joao (B), onde foram coletadas a exdtica
invasora H. verticillata e as espécies nativas E. najas e E. densa.
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Processamento das plantas e mesocosmo

Armazenamos as macrofitas coletadas em sacos plasticos com agua do reservatorio.
No laborat6rio, lavamos as plantas cuidadosamente para remog¢ao de macroinvertebrados,
algas e detritos. Conduzimos o experimento ao longo de 6 meses na estagao Parque da
Piracema, na Usina Hidrelétrica de Itaipu (25°25' 46"S, 54-34' 50"W). Utilizamos 15 tanques
cilindricos de 500L, com 60cm de altura, e 1m de didmetro instalados ao ar livre com
sombreamento em 50%, ideais para o cultivo de macrdfitas submersas (Netherland e
Getsinger, 2018). Preenchemos cada tanque com 25 kg de substrato vegetal
industrializado, uma camada de 2cm de areia grossa e preenchidos com agua de pogo (sem
adicdo de componentes quimicos artificiais), padronizamos as rametas em fragmentos de
15 cm de altura para serem plantadas todas no mesmo dia e durante o experimento foram
realizadas trocas parciais de agua (TPA 50%) semanalmente para prevencao de algas
(Figura 2). Para termos confiangca que o efeito encontrado foi devido apenas ao aspecto
competitivo das plantas, o experimento foi conduzido utilizando o mesmo substrato, espacgo
e numero de rametas iniciais nos diferentes tratamentos. Acreditamos que com essa opcéo,
controlamos as principais variaveis ambientais responsaveis pelo desenvolvimento vegetal,
propiciando condi¢des padronizadas dentre os tratamentos. No entanto, o numero inicial de
rametas de H. verticillata foi diferente para cada tratamento. Para superar esta diferenca
em termos analiticos, optamos por trabalhar com a quantidade de biomassa adquirida ao
longo do experimento. Desta forma, pudemos realizar uma comparacao balanceada entre
o desenvolvimento invasora, independentemente do tratamento e do numero de rametas
inicial, preservando a padronizacdo dos tratamentos.

Para avaliar a influéncia de diferentes quantidades de espécies no desenvolvimento
da invasora, realizamos o experimento com trés tratamentos, distribuidos aleatoriamente
nos 15 tanques (5 réplicas por tratamento) como se segue:

- Tratamento Controle (T1), com o plantio de 90 rametas de H. verticillata, para
avaliacao do desenvolvimento da invasora sem a influéncia de competicao interespecifica;

- Tratamento Intermediario (T2), com o plantio de 90 rametas, sendo 45 rametas de
H. verticillata e 45 rametas de E. najas €;

- Tratamento Avangado (T3), com o plantio de 90 rametas, sendo 30 rametas de H.
verticillata, 30 rametas de E. najas e 30 rametas de E. densa.

Para estimar a biomassa inicial dos rametas de H. verticillata, separamos 50 rametas
padronizados (em 15cm), e colocamos para desidratar em estufa a 45°C até o peso
constante (em torno de 2 dias). A massa seca (g) foi obtida gravimetricamente, separando

os rametas em cinco conjuntos de 10. Portanto, o valor estimado da biomassa inicial de
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cada rameta de H. verticillata € o valor médio da massa seca obtida (média entre cinco
conjuntos de 10 rametas secos) dividido por 10. E o valor da biomassa inicial de H.
verticillata em cada tratamento, € a multiplicagao do valor estimado do peso inicial de cada

rameta pelo niumero de rametas da invasora no inicio do experimento.

Figura 2: Mesocosmos em tanques de 500L. A) Macrdfitas recém-plantadas. B) Macrofitas apos

cinco meses. C) Forma de sombreamento 50%.

Coleta de dados

Desmontamos o experimento apds seis meses de crescimento das plantas. Para
tanto, removemos todo o material vegetal dos mesocosmos e separamos as rametas
(biomassa aquatica) das raizes (biomassa subterranea) em cada réplica de cada
tratamento, assim como organizamos as rametas em espécies. Nao foi possivel separar as
raizes por espécies, uma vez que ao final do experimento, todas as estruturas radiculares
estavam emaranhadas (Figura 3). No laboratério a biomassa (das rametas e raizes) foi
lavada minunciosamente para retirar algas e invertebrados e colocadas para desidratar em
estufa a 45°C até o peso constante (em torno de 4 dias). Amassa seca (g) de cada conjunto
(raizes totais, rametas por espécie em cada réplica de cada tratamento) foi obtido

gravimetricamente (Figura 4).
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Figura 4: Biomassa aquatica separada por espécie e lavada para ir a estufa, apds retirada

da estufa a biomassa foi pesada

Analise de dados

Para verificar o incremento de biomassa das rametas de H. verticillata em cada
tratamento ao longo do experimento, dividimos a biomassa seca da invasora obtida
gravimetricamente em cada tratamento ao final do experimento, pela biomassa inicial e
obtivemos a porcentagem de incremento. Para verificar os efeitos das rela¢gdes competitivas
de H. verticillata sobre a alocagao preferencial de biomassa aquatica (acima do sedimento)
ou subterrdnea nos tratamentos competitivos, estruturamos as analises dos dados
comparando 1) diferengas entre as biomassas globais por tratamento (biomassa dos
rametas e biomassa da estrutura radicular somados para todas as espécies por
tratamento), 2) diferengas entre as biomassas subterraneas por tratamento (biomassa das
estruturas radiculares de todas as espécies somadas), 3) diferengas entre as biomassas
aquaticas por tratamento (biomassa acima do sedimento, de todas as espécies somadas),
e 4) diferengas entre o incremento de biomassa aquatica da invasora por tratamento
(incremento da biomassa dos rametas de H. verticillata acima do sedimento). Para isso,

utilizamos um modelo linear generalizado com (fungdo ‘glm’). Para comparar cada
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tratamento par a par, utilizamos um teste de comparagdes multiplas para hipoteses lineares

gerais por Tukey (funcao ‘glht’, pacote multcomp) (Hothorn et al. 2008).

RESULTADOS

Ao longo do periodo do experimento, a temperatura diaria média foi de 17.71°C, com
média minima de 13.45°C e média maxima de 20.42°C, umidade média (UR%) 79.40 e
precipitacdo média 5.05mm. A biomassa inicial de 10 rametas de H. verticillata foi de 0,589

(DP=0,09) e, portanto, a biomassa inicial de cada rameta foi de 0,06g.

Biomassa global das macrdfitas aquaticas submersas

Na biomassa global (biomassas aquaticas e subterrdaneas somadas) (Figura 5), o
tratamento controle (T1) apresentou biomassa média de 122,939 (dp=30,65). O tratamento
intermediario (T2) apresentou biomassa média de 92,38g (dp=26,15). O tratamento
avancgado (T3) apresentou biomassa média de 113,40g (dp=13,36). Nao houve diferengas

significativas entre os tratamentos para a biomassa global das espécies submersas (Tabela

1),

Tabela 1: Resultados do teste pareado a posteriori de Tukey para os resultados do modelo linear
generalizado (GLM) comparando o crescimento em biomassa das MAS (global, subterranea,
aquatica e incremento de biomassa) nos diferentes tratamentos competitivos, com enfoque na
invasora Hydrilla verticillata. T1= controle com crescimento de H. verticillata apenas; T2= tratamento
intermediario, com crescimento de H. verticillata e E. najas; T3= tratamento avangado, com

crescimento de H. verticillata, E. najas e E. densa.

H. verticillata

Biomassa Incremento de
Tratamento Biomassa Global Subterranea Biomassa Aquatica biomassa
(Tukey model) (Tukey model) (Tukey model) (Tukey model)
Estimate z-value Estimate z-value Estimate z-value Estimate z-value
T1xT2 -0,28 -2,22 -0,59 -2,85* 0,01 0,14 1262.8 5.882***
T1xT3 -0,08 -0,63 -0,63 -3,07** 0,37 3,29 ** 2100.2 9.782***
T2xT3 0,2 1,58 -0,04 -0,21 0,35 3,14 ** 837.4 3.9"*

*< 0,05; **< 0,01; ***<0,001
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Figura 5. Biomassa global média (aquatica + subterranea) das MAS ao final do experimento nos
diferentes tratamentos competitivos. T1= controle com crescimento de H. verticillata apenas; T2=
tratamento intermediario, com crescimento de H. verticillata e E. najas; T3= tratamento avangado,

com crescimento de H. verticillata, E. najas e E. densa.

Biomassa subterrdnea das macrofitas aquaticas submersas

Quanto a biomassa subterrdnea das MAS (Figura 6), T1 apresentou maior valor médio
(70,58g; DP=19,22), quando comparada com T2 (39,12g; DP=16,33; GLM; z= -2,858; p=0,012) e
T3 (37,35g; DP=11,39; GLM; z= -3,073; p=0,006) (Figura 6, Tabela 1). Nao houve diferengas
significativas entre os valores de biomassa de T2 e T3 (GLM; z= -0,218; p=0,974).
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Figura 6. Biomassa subterrdnea média das MAS ao final do experimento nos diferentes tratamentos
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competitivos. T1= controle com crescimento de H. verticillata apenas; T2= tratamento intermediario,
com crescimento de H. verticillata e E. najas; T3= tratamento avan¢ado, com crescimento de H.
verticillata, E. najas e E. densa. Letras diferentes representam diferengas significativas entre os

valores de biomassa média, de acordo com GLM.

Biomassa aquatica total das macrofitas

Quanto a biomassa aquatica total das MAS (Figura 7), T3 (76.05g; DP=13.75)
apresentou maior valor médio que T1 (52.35g; DP=10.45; GLM; Z= 3,293; p=0,002) e T2
(53.27g; DP=12.15; GLM; Z=3,148; p=0,004). N&o observamos diferenga significativa nos
valores entre T1 e T2 (GLM; z= 0,147; p=0,988).
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Figura 7. Biomassa aquatica média das MAS ao final do experimento nos diferentes tratamentos
competitivos. T1= controle com crescimento de H. verticillata apenas; T2= tratamento intermediario,
com crescimento de H. verticillata e E. najas; T3= tratamento avangado, com crescimento de H.
verticillata, E. najas e E. densa. Letras diferentes representam diferengas significativas entre os

valores de biomassa média, de acordo com GLM.

Incremento de biomassa de H. verticillata

Quanto ao incremento de biomassa de H. verticillata (Figura 8), T3 (3103%; DP =
519) apresentou maior valor médio que T1 (1003%; DP = 200; GLM; Z= 9.782; p=X) e T2
(2266%; DP=190; GLM; Z=3.9; p=X), assim como T2 apresentou maior valor médio que T1
(GLM; Z=5.882; p=X).
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Figura 8. Incremento de biomassa (em porcentagem) de H. verticillata ao final do experimento nos
diferentes tratamentos competitivos. T1= controle com crescimento de H. verticillata apenas; T2=
tratamento intermediario, com crescimento de H. verticillata e E. najas; T3= tratamento avangado,
com crescimento de H. verticillata, E. najas e E. densa. Letras diferentes representam diferencas

significativas entre os valores de biomassa média, de acordo com GLM.

DISCUSSAO

O estudo testou os efeitos da competitividade de macrdfitas submersas nativas sobre
o crescimento da espécie exdtica invasora H. verticillata. Nossos resultados demonstram
que a H. verticillata alterou seu desenvolvimento, promovendo um trade-off de biomassa
em resposta as mudancas nas competicdes intraespecificas e interespecificas nos
tratamentos de mesocosmo. Quando submetida a competicdo interespecifica, esta
invasora alocou a biomassa preferencialmente nas estruturas aquaticas, em detrimento das
estruturas de fixacdo. Observou-se que a riqueza de espécies nativas de submersas,
influenciou reduzindo biomassa subterranea e alterando sua biomassa aquatica. Este efeito
pode ser atribuido as interacbes competitivas interespecificas, que influenciam o
desempenho de plantas invasoras (Kawaletz et al., 2014; Yannelli et al., 2020; Yannelli,
2021; Sakata e Craig, 2021; Trotta et al., 2023).

Comunidades que apresentam maior diversidade mostram-se mais competitivas e
resistentes a invasdo, o que resulta em um maior sucesso na supressao das espécies
invasoras (Kennedy et al., 2002; Yannelli et al., 2020; Yannelli, 2021) em uma escala
geografica ampla. Ademais, € destacado que comunidades com uma grande diversidade

podem conter uma propor¢ao significativa de espécies exdticas, sendo essa diversidade
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mantida pela heterogeneidade ambiental e pelas interagdes entre as espécies nativas e
exoticas (Trotta et al., 2023). Em outros casos, mesmo com diversidade, essas areas
podem sofrer supressdo de espécies invasoras, assim como também podem afetar
pequenos espagos sem exercer pressao na diversidade em grande escala (Kortz et al.,
2024 ) afetando riqueza de espécies e diversidade funcional, mas com uma certa resiliéncia
das sementes quando surpreendidas pela espécie invasora (Gioria et al., 2023).

Escalas espaciais devem ser consideradas em modelos de invasdo, os fatores
abidticos influenciam o sucesso da macrdfita exdtica invasora H. verticillata em diferentes
escalas espaciais e considerando uma escala espacial menor, a matéria orgéanica é
importante e interagbes concorrentes podem inibir a invaséo (Pulzatto et al., 2019). Logo,
a perda da biodiversidade pode aumentar a vulnerabilidade de comunidades nativas as
invasdes (Kennedy et al., 2002), afetando estrutura e funcionamento dos ecossistemas.

A alocacao de recurso € a base para a adocao de diferentes estratégias de
comportamento em resposta as pressdes ambientais (Weiner 2004). Variagbes
morfoldgicas e decisdes relacionadas a alocagédo de biomassa s&o cruciais para o sucesso
no desenvolvimento das plantas, permitindo que obtenham recursos de forma eficaz
durante competicbes (Mooney, 1972; Lerdau et al., 2023) e seu tempo de residéncia
(Gruntman & Segev, 2024). Nesse contexto, consideramos que a espécie invasora tenha
priorizado o crescimento vegetativo em estruturas fotossintetizantes e de dispersdo ao
detectar a competicdo com plantas nativas. Fatores limitantes, como luz e espago, podem
intensificar a competicao entre espécies, levando a adogao de estratégias para aquisicao
de recursos, promovendo assim, um trade-off positivo no crescimento das estruturas
fotossintetizantes (Umafia et al., 2020).

No entanto, é importante destacar que essa alocacgao diferencial de recursos pode
favorecer determinadas estruturas em detrimento de outras (Maberly & Gontero, 2018). Nao
se sabe ao certo se essa estratégia trara efeitos positivos ou negativos para a espécie
invasora a longo prazo, uma vez que os resultados disponiveis provém de experimentos de
seis meses realizados com plantas perenes (Cook & Ludnd, 1982). Isso evidencia a
necessidade de experimentos de maior duragdo, que considerem as variagdes ambientais
com diferentes complexidades. E essencial compreender que mudangas no ecossistema
podem ser o principal fator de influéncia nas interagdes relacionadas ao trade-off,
impactando as comunidades ao modificar a disponibilidade de recursos limitados e a
prioridade de alocagao de cada espécie (Aschehoug et al., 2016).

O trade off tem sido evidenciado para espécies exadticas invasoras que demonstram

preferéncia pela alocacdo da biomassa para a area foliar, visando a aquisi¢ao de luz e
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capacidade fotossintética (Tan et al., 2018). No processo de invasdo, esta alocagao
diferencial se manifesta principalmente quando espécies estdo em competicoes
interespecificas, aumentando seu crescimento independente de questdes ambientais
correlatas (Liu et al., 2023). Em alguns casos, a invasora adota essa estratégia em resposta
ao efeito sinérgico de competicdo interespecifica com as espécies nativas e gradientes
ambientais (Chiba et al., 2016). Em outros casos, a competi¢do interespecifica pode resultar
em alocagbes reprodutivas conforme mudangas nas condigdes abidticas causadas pela
prépria interagcdo com as espécies nativas (Dostal, 2023). Essa caracteristica funcional é
uma das determinantes do potencial das espécies de macréfitas tornarem-se invasoras
(Bora e Padial, 2023).

Nossos resultados confirmam que a presencga de alocacao diferencial de biomassa
na invasora sob situacdo de competicado interespecifica. Isso sugere que o aumento do
potencial competitivo, na busca de crescimento vegetativo para superar as espécies
nativas, compromete as estruturas de fixacdo da espécie invasora, resultando em uma
menor alocagdo de recursos para fixagdo e armazenamento. O aumento da biomassa
aquatica de H. verticillata em detrimento da subterranea indica que a invasora exibiu
estratégia de desenvolvimento diferenciada quando na presenga das nativas. No entanto,
ainda n&o se sabe se esse resultado traria efeitos positivos ou negativos para a invasora,
sendo necessarios estudos para esclarecer os efeitos a longo prazo. Desta forma,
recomendamos que estudos futuros investiguem os efeitos da redugao das estruturas
radiculares na invasibilidade e na competicdo de plantas aquaticas submersas,
considerando variacbes temporais e incorporando maior complexidade a comunidade
experimental. Além disso, outros parametros da comunidade nativa, como composigao
especifica, abundancia e caracteristicas funcionais, devem ser explorados como potenciais

barreiras a invasao sob diferentes variacées de fatores ambientais.
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CONSIDERAGOES FINAIS

Nosso estudo demonstra um trade-off da H. verticillata em resposta a presenca de
espécies nativas. Em condi¢des de competicao interespecifica, a invasora alocou mais
biomassa para as estruturas aquaticas, em detrimento das estruturas de fixagao, absorgao
e armazenamento. Isso sugere que a presenga das nativas influenciou diferencialmente o
desenvolvimento da invasora que, de fato, reconheceu uma espécie competidora. Apesar
da limitacdo na estrutura subterrdnea, a maior biomassa aquatica sob competicdo
interespecifica pode promover vantagens competitivas a invasora quanto a obtencao de luz
e propagacgao vegetativa. Durante o periodo do experimento (de seis meses), e sob
condicdes ideais de luminosidade e nutrientes do substrato, a exética manteve um aumento
significativo de biomassa acima do sedimento, apesar da redugdo no crescimento das
raizes (o que caracteriza o trade off). A continuidade desse padrao de crescimento poderia,
eventualmente, impactar negativamente no espago aquatico disponivel para as espécies
nativas. Assim, a invasora poderia adquirir vantagens de disseminagao vegetativa. No
entanto, essa possivel vantagem nao € conclusiva. A reducéo das raizes da H. verticillata
pode ter consequéncias em sua capacidade de fixacdo ao substrato e na obtengado de
nutrientes, especialmente em ambientes mais desafiadores. Desta forma, esse balango de
vantagens e desvantagens promovidos pelo trade-off deve ser explorado em futuros
estudos.

O sombreamento de 50%, utilizado nos experimentos de mesocosmo para evitar a
proliferagdo de algas e o superaquecimento da agua, também merece atengido. Essa

escolha experimental, fundamentada na literatura, pode ter influéncia no desenvolvimento
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de H. verticillata e das espécies nativas, o que sugere a necessidade de considerar seus
possiveis efeitos na dindmica competitiva entre as espécies. Assim, sugerimos que estudos
futuros considerem diferentes niveis de sombreamento em experimentos de pequena
escala em regdes tropicais, e suas possiveis interagdbes com a dinamica de crescimento
das raizes, assim como avaliar o impacto de outros fatores abioticos (i.e. disponibilidade de
nutrientes, variagdes de temperatura).

Apesar das consideragdes elencadas, acreditamos que nossas contribuicées sao
relevantes na compreensao das interagdes competitivas de H. verticillata com nativas,
abaixo e acima do substrato. Ao identificar que a H. verticillata aumenta a biomassa
aquatica, mas reduz o crescimento das raizes, sugere-se praticas de manejo que foquem
na estrutura radicular. A remocao dos rametas pode oferecer resultados promissores, uma
vez que o potencial de regeneragao por estruturas radiculares pode estar comprometido
pela biomassa significativamente reduzida. O estudo reafirma a importancia de estratégias
de manejo ambiental que considerem esses multiplos fatores, bem como a necessidade de
mais pesquisas que explorem as interacdes complexas entre espécies invasoras e nativas

sob diferentes condi¢des ecoldgicas.
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