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RESUMO GERAL

Invasdes bioldgicas sdo atualmente umas das mais graves ameacas aos ecossistemas. Suas
consequéncias estendem-se por toda a cadeia trofica, atingindo também comunidades e
ecossistemas, com altos custos estimados para a¢es mitigadoras. Ao mesmo tempo revela-se um
imenso experimento biogeografico que possibilita a formulacdo de hipoteses sobre regras de
assembléia de comunidades. Este trabalho testou a hipdtese de que o nivel de relagéo filogenética
esta positivamente associado com a magnitude da interacdo competitiva, sendo maior para
espécies mais aparentadas. Foram utilizadas duas espécies exoticas africanas (Panicum maximum
e Andropogon gayanus) e uma nativa da América do Sul (Paspalum atratum-espécie focal) em
um delineamento aditivo parcial para a combinagdo exotica-nativa, com aumento na densidade da
espécie exdtica. Os resultados mostraram maior efeito competitivo sobre a espécie focal quando
na presenca de P. maximum (mais proxima a focal), o que sugere que podem ser feitas predi¢bes

sobre potenciais espécies invasoras com base na Hipo6tese de Naturalizacdo de Darwin.



ABSTRACT GERAL

Biological invasions has been a major threat to whole biomes around the world, affecting
communities and ecossistems with consequences to the trophic web. At the same time it is a huge
biogeographical experiment that allows the formulation of hypotheses about the rules for
communitie assembly. This study tested the hypothesis that the level of phylogenetic relationship
is positively correlated with the magnitude of competitive interactions, being stronger for closer
species. We used two exotic African species (Panicum maximum and Andropogon gayanus) and
a native of South America (Paspalum atratum-focal species) in a partial additive design for the
mix of native-exotic, with an increase in density of the exotic. The results showed greater
competitive effect on the focal species when in the presence of P. maximum (closer to the focal),
suggesting that predictions can be made on potential invasive species based on the Darwin’s

Naturalization Hypothesys.
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Introducéo

Invasbes biologicas representam atualmente umas das mais preocupantes ameacas a
biodiversidade, ndo apenas pelo impacto real sobre comunidades e ecossistemas, mas também
por firmarem-se como um processo crescente, com predi¢cbes que apontam para a ampliacdo de
suas consequéncias (Mack et al., 2000). Seus efeitos se estendem além do ambiente, pelos
prejuizos diretos e indiretos que causam ao setor publico e privado e através do custo que as
acOes mitigadoras impdem (Mack et al., 2000; Williams & Baruch, 2000).

Ao mesmo tempo, esta ameaca ambiental possibilita experimentos biogeograficos em
largas escalas que oferecem oportunidades para a elaboracdo de hipdteses que testem a
capacidade preditora de teorias cientificas de dindmica populacional, estruturacdo de
comunidades e funcionamento de ecossistemas (Callaway & Maron, 2006).

Jalmente ha um consenso de que o processc ~ “1asao bioldgica, entendido como a
quebra de dominios e barreiras biogeogréaficas, ocorre no tempo evolutivo, como conseqiiéncia de
eventos geoldgicos e climaticos, e também no tempo ecoldgico, como conseqliéncia natural de
eventos migratérios humanos, do aumento na circulacdo de pessoas em busca da ampliacdo de
redes de comércio a partir das grandes navegacdes européias no inicio do Século XVI, crescendo
exponencialmente a partir da Revolucdo Industrial (Figuras 1 e 2), e de mudancas climaticas
atuais (di Castri, 1989). Tais eventos migratérios humanos contribuiram decisivamente para a
dispersdo deliberada e/ou acidental de plantas e animais (e seus parasitas), mas 0 processo de
invasdo bioldgica é recorrente em toda a historia evolutiva. (di Castri, 1989).

De forma geral uma espécie pode ser considerada invasora quando encontra-se fora de sua
area de ocorréncia natural e forma populacdes abundantes e localmente dominantes, que
persistem em sua nova area por muitas geragdes (Richardson et al., 2000), causando um declinio
na riqueza e abundancia de espécies nativas, atraves da introducdo proposital (com intengdes
econdmicas) e / ou acidental (Mack et al., 2000). Esta alteracdo na diversidade de espécies
nativas e invasoras produz efeitos que se propagam para outros niveis tréficos, pois levam a um
declinio na diversidade de espécies de consumidores primarios e secundarios dentro dos

ecossistemas (Baruch e Bilbao, 1999).
Referéncias segundo normas da revista Ecology (ESA).
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Considerando as alteracGes que causam na estrutura de comunidades, o processo de
invasdes bioldgicas pode ser utilizado como um modelo capaz de gerar hipoteses testaveis sobre
regras de assembléia de comunidades, estruturadas a partir de Modelos Neutros, nos quais 0s
resultados da co-ocorréncia das espéecies ndo difere de resultados encontrados ao acaso, pois sdo
ecologicamente equivalentes, ou de Modelos baseados na Teoria do Nicho em que a estrutura
filogenética das espécies que co-ocorrem difere do acaso (Emerson & Gillespie, 2008; Fargionne
et al., 2003; Hubbel, 2005; Strauss et al., 2006; Vamosi & Vamosi, 2007).

Adaptadas as predicdes de ambos os modelos as invasdes biologicas e a partir do Modelo
Neutro, a presenca e colonizacdo de um ambiente por uma espécie invasora é dependente apenas
de dindmicas estocasticas de dispersdo, especiacdo por deriva genética e extin¢do por dindmica
estocastica, ja que sdo competitivamente equivalentes. Pelos Modelos baseados na Teoria do
Nicho, as espécies invasoras estabelecem-se e persistem no ambiente de acordo com suas
habilidades competitivas frente a multiplos fatores ambientais e as habilidades competitivas das
espécies ja presentes na area em questao.

Vérios estudos reportam o impacto de espécies invasoras sobre a estrutura de
comunidades por meio da alteracdo na abundancia de nativas, seja através de relacbes bidticas
agressivas como predacdo (Sugiura e Yamaura, 2009; Wiles, 2003), herbivoria (Kenis et al.,
2009), competicdo (Levine et al., 2003; Duyck et al., 2006), ou hibridizagdo (Ellstrand &
Schierenbeck, 2000). Caracteristicas de espécies invasoras sao também relacionadas aos impactos
sobre a estrutura e funcdo dos ecossistemas através, por exemplo, de alteracdo na produtividade
(Anderson e Rosemund, 2007), na cadeia tréfica (Baruch e Bilbao, 1999), na freqiiéncia e
intensidade de distirbios como o fogo (D’ Antonio e Vitousek, 1992), na ciclagem de nutrientes,
como o nitrogénio (Vitousek e Walker, 1989; Vitousek et al., 1987) e fosforo (Johnson et al.,
2009) e na taxa de decomposicao da serapilheira (Ashton et al., 2005; Drenovsky e Batten, 2007).
Espécies invasoras também podem afetar o regime hidrico sazonal (Dyer e Rice, 1999) e
dispersarem-se para areas naturais ou ja impactadas por outras espécies invasoras, onde suas
caracteristicas fisiologicas conferem vantagens adaptativas (Knight et al., 2007), o que pode
facilitar a propria dispersao destas espécies (D’ Antonio e Vitousek, 1992; Vitousek et al., 1987).
Os impactos ecoldgicos estdo associados também com conseqiiéncias econdmicas severas, COmo
por exemplo, altos custos para erradicacdo ou controle de espécies invasoras em areas naturais e

diminuicdo da producdo de sistemas agropastoris (Mack et al., 2000) estimada em U$$138
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bilhdes de ddlares por ano em custos totais (queda na producdo mais atividades precaucionarias,
como quarentena) (Pimentel et al., 2000).

Estas diversas abordagens em estudos de invasdes bioldgicas, que de forma geral
abordam caracteristicas dos ambientes e das especies, tém possibilitado um poder preditivo cada
vez maior sobre quais espécies exercerdo o maior impacto sobre o ecossistema invadido (Mack,
1996; Williamson & Fitter, 1996; Fargione et al. 2003; Heger & Trepl, 2003; Callaway &
Maron, 2006; Richardson & Pysek, 2008).

Estudos mais focados no ambiente predizem que sistemas mais diversos seriam mais
resistentes as espécies exoticas (Naeem et al., 2000), e estudos focados nas espécies (baseados
nas idéias de Naturalizacdo Filogenética de Darwin), postulam que as relagdes filogenéticas
entre as espécies seriam determinantes para predizer a capacidade de invasdo (Rejmanek &
Richardson, 1996). Atualmente, com o aprimoramento das filogenias de varios grupos de
organismos, esta abordagem pode testar se a distribuicdo de espécies em diferentes habitats é
diferente do acaso e quais mecanismos de coexisténcia estdo por tras da organizagdo encontrada,
a partir de estudos sobre o nicho (Webb et al. 2002).

De acordo com o conceito de inércia filogenética, espécies filogeneticamente
relacionadas, como tendéncia, sdo mais similares, considerando diferentes caracteristicas (e.g.,
morfolégicas e de historia de vida), do que pares de espécies escolhidas ao acaso. Assim, de
acordo com a “hipétese de naturalizagdo” de Charles Darwin (Darwin, 1859), espécies invasoras
ndo se estabeleceriam com sucesso em regides cujas comunidades nativas fossem dominadas por
espécies filogeneticamente relacionadas com as primeiras porque tenderiam a apresentar
sobreposicdo no uso dos recursos. Alternativamente, espécies invasoras poderiam apresentar
maiores probabilidades de sucesso em ambientes cujas comunidades locais fossem compostas
preponderantemente por espécies nativas filogeneticamente relacionadas com as primeiras. Neste
cenario, nativas e exoéticas apresentariam caracteristicas similares (como esperado por relagdes
de ancestralidade e pela conservacdo de nicho, Wiens & Grahan, 2005) e, portanto, seriam
capazes de explorar ambientes similares (Strauss et al., 2006). O sucesso da invasdo, no entanto,
dependeria do conjunto regional de espécies invasoras e de diferengas entre as capacidades
competitivas das espécies nativas e exoticas.

Estas predi¢Ges podem considerar, portanto, apenas caracteristicas das espécies invasoras,

como amplitude geogréfica de ocorréncia na area nativa, registro prévio de ocorréncia de
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invasdo, grupos funcionais de aspectos reprodutivos, de histéria de vida ou fisioldgicas, e
caracteristicas anatdmicas e/ou morfoldgicas (Noble, 1989; Daehler e Strong, 1993; Rejméanek &
Richardson, 1996), ou do ecossistema (Baruch & Bilbao, 1999). Podem também adotar uma
abordagem relacional, que prediz que caracteristicas de espécies invasoras, como tolerancia a
seca, por exemplo, seriam determinantes dentro de condi¢bes ambientais tipicas de uma regido
(Ehrlich, 1989; Heger & Trepl, 2003).

Esta abordagem decompde o processo de invasdo bioldgica em estadios de invaséo,
superados pela selecdo imposta por caracteristicas ambientais predominantes em um
determinado periodo, em espécies presentes nesta area e que possuam caracteristicas adaptativas
que lhes permitam um melhor ajuste para o desenvolvimento e reproducdo (Richardson et al.
2000; Williamson & Fitter, 1996). Ela é reforcada a partir de fortes evidéncias empiricas
demonstrando que poucas espécies que imigram tornam-se de fato invasoras de um ecossistema
(Williamson & Fitter, 1996).

Apesar de haver um esforco de pesquisa sobre os impactos de espécies exoticas invasoras
sobre a estrutura de comunidades e processos do ecossistema, 0S processos que estdo por tras
destes impactos ndo recebem a mesma atencdo. Eles também podem gerar predi¢cdes importantes
para o diagndstico precoce de uma espécie potencialmente invasora, para a caracterizacdo de
ecossistemas susceptiveis a invasdo, para direcionar acdes de restauro de &rea invadidas, e
mesmo para avaliar impactos futuros de espécies invasoras em um cenario de mudangas
climaticas (Levine et al., 2003).

Uma abordagem possivel em um estudo que objetive compreender 0s mecanismos que
estdo por tras dos impactos de espécies invasoras é avaliar habilidades competitivas de espécies
exoticas e nativas, ja que o processo de invasdo bioldgica tem sido considerado como evidéncia
do forte poder competitivo de espécies invasoras (Osunkoya et al., 2005; Pivello et al., 1999). A
analise dos fatores fisicos do ambiente (que sdo compartilhados) e das caracteristicas das
espécies em questdo é, portanto, crucial para a caracterizacdo da habilidade competitiva de uma
espécie.

A invasdo bioldgica por plantas, mais especificamente por gramineas africanas com via C,4
de fixacdo do CO,, tem como causa frequente o desmatamento de florestas pluviais neotropicais e
formacdes savanicas para uso como pastagem (Pivello et al., 1999; Williams & Baruch, 2000).

Nestas areas € comum observar ainda que elas se tornam invasoras em formagdes vegetacionais
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ainda intocadas (em especial campos e savanas), dispersando-se de forma muito rapida, o que
sugere um forte poder competitivo destas plantas exdticas frente as nativas, fatos validos também
para os Cerrados brasileiros (Pivello, 1999; Williams & Baruch, 2000).

Frente a este panorama, dentro da multiplicidade de recursos disponiveis no ambiente
para o desenvolvimento vegetal, a analise de caracteristicas morfoldgicas fornece informagées
importantes sobre como a espécie adquire e retém a energia presente na luz, sendo uma medida
da amplitude do nicho da espécie (Osunkoya et al., 2005; Stubbs & Wilson, 2004). Ja foi
reconhecido também que a cobertura vegetal é capaz de afetar a distribuicdo de luz dentro de
dosséis e que, portanto, as estruturas de suporte e interceptacdo, afetam a competicdo por este
recurso (Anten & Hirose, 1999, 2000; Tremmel & Bazzaz, 1993), sendo indicativos do poder
competitivo de uma espécie. Estes parametros podem ser utilizados para quantificar a utilizacéo
dos recursos e de alocacdo de biomassa que representem a eficiéncia com que uma planta é
capaz de explorar o ambiente para estabelecer-se na comunidade (Anten & Hirose, 1999, 2000;
Nagel & Griffin, 2004). Na busca por niveis adequados de um recurso, plantas com porte mais
alto podem ter uma vantagem sobre as demais, porque estdo expostas ao ambiente onde é mais
alta a incidéncia de luz e, a0 mesmo tempo, as sombreiam, estabelecendo uma relacao
competitiva por interferéncia (Anten & Hirose, 1999, 2000).

Na busca por propriedades especificas de plantas exoticas dominantes a analise de
caracteristicas morfologicas envolve indiretamente, também, o acoplamento entre caracteristicas
fisioldgicas e ecoldgicas (Williams et al., 1995), cujos efeitos sobre a estrutura e funcionamento
do ecossistema requerem uma andalise comparativa dos parametros ecofisiologicos entre espécies
nativas e exoticas (Williams & Baruch, 2000). Mais do que isto, a andlise das comparacdes
ecofisiolégicas entre espécies nativas e exdticas que busque a amplitude da plasticidade
fisioldgica, precisa ser colocada no contexto das invasbes bioldgicas (Wardle et al., 1998;
Williams et al., 1995; Williams & Baruch, 2000).

Neste estudo, experimentos de adi¢do envolvendo trés espécies de Poaceae (uma nativa e
duas exoticas) foram realizados com o objetivo de testar a hipdtese de que o nivel de relagédo
filogenética esta positivamente associado com a magnitude da interacdo competitiva. E esperado
que a intensidade de competi¢do seja mais acentuada para o par de espécies (considerando uma

nativa e uma exotica) com maior relacao filogenetica.
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Materiais e Métodos

As duas espécies exaticas escolhidas, Panicum maximum (Jack.) e Andropogon gayanus
(Kunth.), sdo nativas do continente Africano e invasoras de pastagens em areas tropicais da
América do Sul. Paspalum atratum (Swallen) é nativa da América do Sul e também ocorre em
pastagens. Estas espécies foram desenvolvidas por laboratorios de agronomia para utilizacéo
como forrageiras e suas escolhas buscaram padronizar os competidores por este critério, para
evitar qualquer possivel tendéncia nos resultados causada pela diferenca entre o desenvolvimento
de espécies exoticas (reconhecidamente agressivas) em relacdo a espécies nativas néo
selecionadas (Portes, T.A. e Valls, J.F.M. com. Pessoal). Uma hipétese filogenética proposta por
Strauss et al. (2006) propde maior proximidade filogenética entre Paspalum atratum e Panicum

maximum (Figura 3).

— Andropogon
Sl Schizachyrium
— Themeda
Yoy Hyparrhenia
Eremochloa
— Echinochloa
—_ Digitaria
]  — Eriochloa
] Axonopus
— Pennisetum
—{ —_— Cenchrus
Setaria
Rhynchelytrum
i Paspalum

| — Stenotaphrum
b Panicum e

Figura 3. Hipdtese filogenética para Gramineae proposta por Strauss et al. 2006. Note a distancia
relativa entre os géneros Andropogon sp; Panicum sp e Paspalum sp.

O experimento foi conduzido em uma area de campo aberto e, portanto, livre de
interferéncias ambientais causada por edificacOes e/ou vegetacdo adjacente, localizada na area de

estufas do Departamento de Biologia Geral do Instituto de Ciéncias Bioldgicas da UFG (16° 36’
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12”7 S & 49° 15° 35”” O). O clima da area é tropical semi-umido, com umidade relativa média de
63,8% e temperatura média de 23,3 °C.

A anélise da composi¢do quimica do solo utilizado, antes do experimento, foi realizada
pelo Laboratorio de Anélise de Solo e Foliar da Escola de Agronomia e Engenharia de Alimentos
(UFG), e mostrou as seguintes caracteristicas quimicas: pH=>5,2 (CaCl,); P disponivel (Mehlich 1)
= 2,3 mg/dm*; K = 44,0 mg/dm?; Ca = 5,7cmolc/dm® Mg = 0,5cmolc/dm?®; Al = 0,0 cmolc/dm?® e
Capacidade de Troca Catidnica = 9,4 cmolc/dm?, o que atestou um solo com altos teores de Ca,
médios de Mg e Matéria Organica, e baixos teores de P e K, sendo classificado como Latossolo
Vermelho-Escuro Distrofico (Mozena, com. Pessoal).

Inicialmente foram realizados ensaios de germinacdo para avaliar o periodo necessario
para que as espécies atingissem um desenvolvimento suficiente para o plantio. Esta avaliacéo foi
necessaria para padronizar o tamanho das mudas a serem plantadas (10,0 cm), evitando desta
forma, quaisquer diferencas iniciais de tamanho que tendenciariam os resultados e analises finais.
As sementes de cada espécie foram germinadas em papel-filtro dispostos em bandejas plasticas
sem qualquer restricdo hidrica ou tratamento quimico, sob condi¢des ambientais de temperatura e
luminosidade.

Plantulas de mesmo tamanho foram transferidas para baldes plasticos com capacidade
para 20 kg de solo, segundo cada tratamento especificado de acordo com o desenho experimental
utilizado. Os baldes foram perfurados em sua base para drenar o excesso de agua. A seguir foram
adicionados 700g de argila expandida em sua base (para facilitar a percolacdo da agua), e, em
seguida, preenchido com substrato composto por Latossolo tipico de Cerrado (coletado nas
imediacdes das estufas do ICB - UFG Campus Il) fertilizado por adubo composto por Nitrogénio
— Fosforo — Potassio na proporcdo 4:30:10, e corrigido seu pH através da adicdo de 70g de
calcério. A adubacdo seguiu a andlise quimica do solo, em propor¢do adequada para o melhor
desenvolvimento das gramineas, segundo recomendacdo do Laboratorio de Andlise de Solos da
Escola de Agronomia da UFG.

Os tratamentos foram montados segundo o desenho experimental Aditivo Linear (Figura
4), de acordo com Goldlberg & Scheiner (1993). Para esse experimento, P. atratum foi
considerada a espécie focal, ou seja, 0 objetivo foi o de avaliar a resposta dessa espécie (em
termos de ganho de biomassa) em relagcdo ao aumento da densidade de duas espécies associadas,

as exaticas P. maximum e A. gayanus (Goldlberg & Scheiner, 1993). Neste experimento aditivo,
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a densidade da espécie focal foi mantida constante (um individuo) e as densidades das espécies
associadas (exdticas) variaram entre zero (controle) e cinco individuos. Em cada balde, a
distancia entre os individuos foi mantida fixa e igual a 10 cm. Foram utilizadas quatro réplicas
para cada um dos cinco tratamentos e para o controle de cada espécie invasora, e oito réplicas
para o controle da espécie nativa totalizando, dessa forma, 56 unidades experimentais (20 baldes
para cada espécie exotica e 16 baldes para a situacdo controle). As posi¢des das unidades

experimentais no campo foram inteiramente casualizadas.

I I I I I
1

MNumero de individuos da espécie focal (nativa)
|

[
L)
£
th

Namero de individuos da espécie associada (exdtica)

Figura 4. Representacdo esquematica do desenho experimental Aditivo Linear. Note que a
densidade da graminea nativa permanece constante, variando-se apenas a densidade da
graminea invasora.

O experimento foi executado entre 10/05/2008 e 02/08/2008, totalizando 53 dias, sem
restricdo hidrica, com aplicacdo de Tetrametrina 0,5% p/v (dimmypronto Il — Serv-San
Saneamento Técnico e Comércio Ltda.) a cada duas semanas para eliminagdo de insetos
herbivoros.

As seguintes variaveis respostas foram mensuradas: - espécie nativa: cada individuo foi
avaliado quanto a Area Foliar Total (AFT) utilizando um medidor de Area Foliar (Modelo Li-Cor
3000), Massa Seca Aérea Total (MSA), Massa Seca Foliar (MSF) e Massa Seca do Caule (MSC),
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obtidas ap6s secagem em estufa a 80°C por 24 horas, e pesadas em balanca de precisdo, para
avaliacdo das respostas da espécie nativa frente as crescentes densidades das espécies exoticas; -
espécie invasora: avaliada a Massa Seca Aérea Total (MSAT) de cada individuo de cada espécie,
apos secagem em estufa (80°C por 24 horas) e posterior pesagem em balanca de precisdo. Esses
resultados foram utilizados para quantificar os efeitos da competicdo intraespecifica entre os
individuos de cada espécie exoética (mais o possivel efeito da competi¢do interespecifica com a
espécie nativa, uma vez que um individuo de P. atratum estava presente em todas as unidades
experimentais).

As analises preliminares dos dados demonstraram, em geral, que as variaveis respostas
ndo apresentaram relacdes lineares com os valores da densidade. Portanto, uma vez que o
experimento foi replicado (para as diferentes densidades das exoticas) e como recomendado por
Cottingham et al. (2005), uma analise de variancia simples (ANOVA) foi utilizada para testar o
efeito do aumento da densidade das exoticas (P. maximum e A. gayanus) sobre a biomassa da
espécie nativa (P. atratum). As médias dos valores de cada varidvel no controle e nos
tratamentos, e os respectivos intervalos de confianca, foram plotadas contra a densidade da
espécie invasora (eixo X) e o logaritmo da variavel-resposta (€ixo y).

No caso de efeitos significativos, o teste a posteriori de Newman-Keuls foi aplicado para
verificar quais foram as diferencas detectadas pela ANOVA. O teste de Levene foi utilizado para
testar o pressuposto da homogeneidade de variancias. Antes das analises, todos os valores das
variaveis respostas foram transformados em logaritmos.

O desenvolvimento da parte aérea de Panicum maximum e Andropogon gayanus foi

avaliado a partir de uma regresséo linear entre a massa seca total de cada espécie e sua densidade.
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Resultados

Foram amostrados 62 individuos de Andropogon gayanus e 64 individuos de Panicum
maximum, entre controles e tratamentos. A diferenga observada entre o nimero de individuos das
duas espécies invasoras ocorreu porque dois individuos de Andropogon gayanus, pertencentes a
duas réplicas do tratamento da densidade um para um, morreram apds o periodo de caréncia de
trés semanas. Este periodo foi adotado como sendo o0 mais adequado para espécies gramindides,
por ndo representar um intervalo de tempo suficientemente grande para que os individuos
pertencentes aos baldes-estoque estabelecam entre si competicdo intraespecifica e, portanto,
fiquem impossibilitados de serem transferidos para baldes onde por acaso tenha ocorrido a perda
de um ou mais individuos da mesma espécie.

Foram amostrados também 46 individuos de Paspalum atratum entre tratamentos e
controles. Apds o periodo de caréncia de trés semanas de desenvolvimento das espécies, em
todos os tratamentos pertencentes ao conjunto com Panicum maximum ndo houve perda de
nenhum individuo de Paspalum atratum, ndo sendo, portanto, necesséaria a substituicdo de
qualquer um deles por outro dos baldes-estoque. Para o conjunto de tratamentos com
Andropogon gayanus, apenas houve perda de dois individuos de Paspalum atratum no
tratamento com frequéncia de um para um, ndo sendo, portanto, substituidos.

Somente P. maximum causou um decréscimo significativo na biomassa de diferentes
modulos botanicos e na area foliar de P. atratum (Tabela 1; Figura 5). Em geral, considerando as
diferentes varidveis resposta, as magnitudes dos valores de F e, portanto, dos niveis de
significancia, foram similares. No entanto, de acordo com o teste a posteriori de Newman-Keuls,
somente os valores médios do grupo controle (monocultura de P. atratum) foram
significativamente maiores que aqueles estimados para quando a densidade de P. maximum foi
maior que zero. Para todas as densidades, os valores de biomassa foliar foram maiores que 0s
valores de biomassa do caule. Nas unidades experimentais em que Andropogon gayanus esteve
presente ndo foi observado decréscimo significativo nas varidveis analisadas, o que sugere que

processos competitivos ndo se estabeleceram.
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Tabela 1 — Resultados da analise de variancia (ANOVA) testando os efeitos dos aumentos das
densidades de P. maximum e A. gayanus (espécies exdticas — associadas) sobre a biomassa de

diferentes modulos botéanicos e sobre a area foliar de P. atratum (espécie nativa — focal).

N da exotica Homogeneidade das variancias
Exdtica Variavel F.20) P Fs,22) P
P. maximum MSA 7.18 0.000 2.48 0.063
MSF 6.96 0.000 2.83 0.041
AF 6.21 0.001 1.53 0.221
MSCaule 5.96 0.001 3.49 0.018
Fs.20) P Fs.20) P
A.gayanus  MSA 1.45 0.251 0.43 0.821
MSF 1.30 0.304 0.54 0.743
AF 1.83 0.153 1.29 0.308
MSCaule 1.52 0.228 0.27 0.927

MSA, Massa Seca Aérea; MSF, Massa Seca Foliar; AF, Area Foliar; MSCaule, Massa Seca do
Caule.
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Figura 5 — Efeitos de densidades crescentes de espécies exdticas (P. maximum e A. gayanus)
sobre a biomassa de diferentes mddulos botanicos e sobre a area foliar de P. atratum (n = 8 para
monocultura de P. atratum e 4 para densidades iguais a 1, 2, 3, 4 e 5 individuos das exoticas).
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Competicéo intraespecifica

Os individuos de Panicum maximum diferiram quanto a Massa Seca Aérea Total entre 0s
tratamentos a partir da proporcdo 2:1 (r>= 0,90; P < 0,01; y = 1,90 — 0,17x) (Figura 6a). Por outro
lado, ndo foram observadas diferencas na Massa Seca Aérea Total entre os individuos de
Andropogon gayanus pertencentes tanto ao controle, quanto aos tratamentos (r’= 0,11; P = 0,19;
y = 0,27 + 0,08x) (Figura 6b).

°
°
o
H 0
3
16 0.6 o
° °
° 8 o
8 0,4 13
°
°

log Massa Seca
: B
log Massa Seca

0,5 10 15 2,0 2,5 3,0 3,5 4,0 4,5 5,0 55 ' 0,5 1,0 15 2,0 2,5 3,0 35 4,0 4,5 5,0 55

Densidade de Panicum maximum Densidade de Andropogon gayanus

Figura 6. Massa Seca Aérea Total em func¢do da densidade para (a) Panicum maximum e (b)
Andropogon gayanus, na presenca de Paspalum atratum.
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Discussao

Panicum maximum foi a Unica espécie capaz de afetar significativamente as variaveis-
resposta da graminea nativa Paspalum atratum. O efeito de Panicum maximum foi significativo
sobre o desenvolvimento da parte aérea de Paspalum atratum, evidenciado ndo apenas pela
reducdo de toda sua massa aérea, mas também da biomassa de estruturas especificas como
colmos e folhas, determinantes para o sucesso da planta em explorar a heterogeneidade do
ambiente de luz estabelecido pela espécie exotica (Anten & Hirose, 1999, 2000).

A reducdo significativa na area foliar de Paspalum atratum sugere que os individuos
analisados responderam com pouca eficiéncia a competicdo com Panicum maximum. Esta
varidvel é uma forte preditora da quantidade de luz requerida para o desenvolvimento 6timo de
uma espécie, fornecendo também evidéncias da capacidade de compensar restricdes na
disponibilidade deste recurso (Campos & Uchida, 2002). Desta forma, é esperado que, em
ambientes sombreados, individuos de uma espécie com maior poder competitivo exibam areas
foliares significativamente maiores do que em areas abertas (Campos & Uchida, 2002; Paciullo et
al., 2008; Gratani et al. 2006). Os dados sugerem, portanto, que o vigor de crescimento de P.
maximum estabeleceu um ambiente com radiacdo fotossinteticamente ativa insuficiente para que
0 desenvolvimento da graminea nativa, dentro dos tratamentos, fosse equivalente aquele
observado no controle.

O decréscimo nos valores de massa seca foliar e massa seca do colmo da graminea nativa
também indicam baixa capacidade competitiva desta espécie frente a Panicum maximum. O
decréscimo na massa seca da folha sugere que o sombreamento imposto por Panicum maximum
sobre Paspalum atratum causou um decréscimo nos valores da atividade fotossintética em
relacdo aos observados no controle (Gratani et al., 2006). A queda na massa seca do colmo pode
estar associada a diminuicdo na producdo de novos 6rgdos e/ou com a diminuicdo em seu
comprimento. Em ambos os casos, 0 efeito observado sugere uma diminui¢do na atividade
fotossintética (Paciullo et al. 2008), mas néo estiolamento (Peri et al., 2007). Em analise conjunta
com os resultados obtidos para a massa seca foliar, a reducdo estrutural em ambos os 6rgéos sob
restricdo de recursos sugere que ndo houve realocagao de carboidratos e nutrientes para estruturas

prioritarias, como esperado em situagdo de restri¢cdo de recursos.
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Os valores de massa seca aérea total se comportaram de forma similar as variaveis
medidas para folhas e colmos. A queda global na estrutura aérea esta associada com atividades
fisioldgicas menos intensas (Knapp & Fahnestock, 1990; Musil et al., 2009), o que significa que
individuos de uma mesma espécie e de tamanhos diferentes apresentam diferencas significativas
na capacidade de assimilar carbono, de interceptar luz, de produzir compostos organicos como
acucares e proteinas, de regular a perda de 4gua e consequentemente manter estavel o balanco de
energia foliar. HipGteses sobre a atividade fotossintética e concentracdo de clorofilas a e b por
unidade de area foliar podem testar melhor os efeitos da presenca da graminea exotica na
atividade fisioldgica da espécie nativa (Musil et al., 2009).

A reducdo no desenvolvimento dos varios 6rgdos da parte aérea de Paspalum atratum na
presenca de Panicum maximum indica que, muito provavelmente, o efeito competitivo observado
foi por exploracdo de luz (interferéncia competitiva), e estd de acordo com outros resultados
observados em experimentos sobre competicdo com gramineas (Shainsky & Radosevich, 1992;
Dyer & Rice, 1999; Musil et al., 2009). Os resultados encontrados neste trabalho sugerem
também que o efeito competitivo sobre a espécie nativa termina por afetar também seu sucesso
reprodutivo, sugerindo, portanto, uma queda na adaptabilidade desta espécie onde ela co-ocorrer
com a graminea exoética. Estas hipdteses podem ser testadas considerando como variaveis
respostas as massas secas das inflorescéncias, das sementes e/ou suas taxas de germinacédo, de
forma a elaborar predicOes sobre a viabilidade de populacdes de Paspalum atratum, assim como
sua pressdo potencial de propagulos, em areas afetadas pela invasdo bioldgica por Panicum
maximum (Musil et al., 2009).

Embora uma significativa reducdo tenha sido observada em todas as variaveis respostas
na presenca de Panicum maximum, ndo foram observadas diferengas significativas nestas
varidveis com o aumento da densidade da espécie exdtica, consideradas como tratamentos, ou
seja, somente os valores médios estimados para o grupo controle (monocultura de P. atratum)
diferiram significativamente dos demais (com densidade de P. maximum maior que zero). Este
resultado sugere que a competicdo intra-especifica entre individuos de Panicum maximum pode
ter exercido um papel atenuador sobre a intensidade da competicdo interespecifica. De fato, a
reducdo dos valores de massa de P. maximum com o aumento de sua densidade corrobora a
hipdtese de atenuacdo. Este efeito pode ser observado em formacdes vegetacionais densas, em

que variaveis que descrevem o crescimento da planta (e.g., altura, massa seca aérea total ou
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indice de &rea foliar) estdo negativamente correlacionados com o aumento na densidade de
individuos, um fenémeno conhecido como auto-reducdo (Londsdale & Watkinson, 1983;
Ramirez & Bellot, 2009).

Este processo descreve a relacdo entre estas variaveis e a densidade de individuos, cuja
reta ajustada aos dados plotados pode ter inclinagdo e interceptos em y variando, dependendo da
area ocupada pela espécie (Londsdale & Watkinson, 1983; Ramirez & Bellot, 2009). Isto
significa que a auto-reducdo pode ser regulada pela disponibilidade de recursos em uma éarea e
pelas habilidades diferenciais, entre individuos e entre espécies, em explora-los.

Desta forma, pode-se esperar que, embora a competi¢do intraespecifica regule o
desenvolvimento de individuos da espécie exoética, o impacto do seu desenvolvimento sobre a
nativa depende de qual espécie exdtica e da disponibilidade de recursos nas areas sujeitas a
invasdo bioldgica. Londsdale & Watkinson (1982, 1983) e Ramirez & Bellot (2009) sugerem que
podem ser encontrados padrdes distintos de invasibilidade (como tempo necessario para uma
espécie dominar uma determinada area, ou impactos na estrutura populacional de nativas ou no
ecossistema, decorrentes da invasdo) para uma determinada espécie exotica em areas diferentes, o
que reforca a abordagem relacional de Heger & Trepl (2003) na busca por espécies com maior
poder de invasibilidade.

Considerando que Panicum maximum, ao contrario de Andropogon gayanus, foi capaz de
afetar o desenvolvimento da graminea nativa, como estes resultados podem ser aplicados a
hipbteses que busquem predizer o potencial invasivo de uma espécie? Esta questdo pode ser
abordada a partir da caracterizacdo filogenética das trés espécies utilizadas neste trabalho,
contidas na arvore filogenética de Gramineae proposta por Strauss et al. (2006), em que Panicum
maximum estd filogeneticamente mais préxima de Paspalum atratum, do que Andropogon

gayanus.
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Relagdo filogenética, intensidade de competicéo e hipdtese de naturalizacdo de Darwin

O declinio significativo da biomassa e area foliar da espécie nativa (P. atratum) em
relacdo ao aumento da densidade de P. maximum (filogeneticamente mais relacionada com a
nativa dentre as espécies analisadas nesse estudo) e a auséncia de efeitos do aumento de
densidade de A. gayanus sobre essa espécie nativa (filogeneticamente menos relacionadas), sdo
resultados condizentes com a hipotese de que a intensidade de competicdo € maior entre espécies
que sdo filogeneticamente mais relacionadas (e.g., Diez et al., 2008). A associagdo positiva entre
o nivel de relagdo filogenética e intensidade de competicdo € esperada porque espécies
relacionadas apresentariam requerimentos similares (mediados por caracteristicas similares) e,
portanto, apresentariam maior sobreposicdo de nicho. A tendéncia de espécies reterem certas
caracteristicas ecoldgicas ao longo do processo evolutivo é conhecida como conservacdo do
nicho e a importancia dessa tendéncia tem sido frequentemente demonstrada na literatura recente
(Wiens & Graham, 2005).

A associacdo entre nivel de relacéo filogenética e intensidade de competicao € geralmente
assumida, mas raramente testada (ver Cahill et al., 2008 para uma exce¢do). Assim, embora 0s
resultados obtidos no presente estudo ndo possam ser extrapolados para um teste efetivo desta
associagdo, eles indicam que ela pode existir.

A hipétese de naturalizagdo de Darwin (HND) (Darwin, 1859) prediz que espécies
exoticas com maior potencial de estabelecer populacdes persistentes em novas localidades sdo
aquelas que apresentam menores relagbes filogenéticas com as espécies nativas dessas
localidades, uma vez que as magnitudes das interacdes competitivas entre as espécies (exoticas e
nativas) também seriam reduzidas (Daehler, 2001; Lockwood et al., 2001; Strauss et al., 2006).
Esta hipdtese foi corroborada para invasibilidade de gramineas, sendo que exoticas
filogeneticamente mais distantes das nativas tiveram maior sucesso no estabelecimento e nativas
conseguiram prevenir o estabelecimento de exoticas mais proximas (Strauss et al., 2006), mesmo
considerando niveis taxondmicos mais elevados, como género e familia (Lockwood et al., 2001).
Maior resisténcia a invasao biolégica também foi encontrada em comunidades em que foram
introduzidas plantas exdticas de mesma guilda funcional das nativas (e.g., leguminosas, via
fotossintética C3 e C4) (Fargione et al., 2003), o que sugere que espécies filogeneticamente

distantes, ou, como previsto pela teoria da conservacdo de nicho, com pouca sobreposi¢do de
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nicho, como predadores com presas de diferentes tamanhos (Davies et al., 2007), tendem a co-
ocorrer com maior probabilidade do que o esperado pelo acaso.

No entanto, a HND também assume implicitamente que as espécies nativas deveriam
apresentar maiores habilidades competitivas quando comparadas com exéticas ou, minimamente,
que as maiores populacbes das espécies nativas seriam suficientes para reduzir o sucesso das
exoticas através da ocupacao prévia do espaco (Chadwell & Engelhardt, 2008).

Como esperado pela HND, os resultados obtidos no presente estudo demonstram que a
intensidade de competicdo foi maior entre as espécies que apresentam maiores relacfes
filogenéticas (P. atratum e P. maximum). No entanto, o desenho experimental utilizado também
possibilitou demonstrar que o efeito de P. maximum reduzindo a biomassa de P. atratum poderia
ser ainda mais evidente se ndo existisse o efeito da auto-reducdo. Como também aventado por
Darwin, um maior nivel de relacdo filogenética com a comunidade nativa pode conferir uma
vantagem para as espécies exoticas porque estas apresentariam caracteristicas que sdo pré-
adaptadas aos novos ambientes, superando as desvantagens potenciais causadas pela competicao
com as nativas (Duncan & Williams, 2002; Lambdom & Hulme, 2006). A profusa ocorréncia de
P. maximum na América do Sul é, bem como o resultado obtido no presente estudo, uma
evidéncia contraria ao esperado pela HND. Muitos dos estudos que corroboram a HND foram
realizados com dados biogeograficos compilados da literatura que estdo sujeitos a diversos
problemas de interpretacdo e vicios de amostragem.

Por outro lado, a Hipotese da Atracdo Filogenética prediz que espécies exodticas com
maior potencial para estabelecer populagdes persistentes em novas localidades serdo aquelas
filogeneticamente mais préximas as nativas nestas areas, porque a ocupacgdo ocorreria atraves da
selecdo de caracteristicas comuns de utilizacdo de recursos, imposta por filtros ambientais. De
fato, outros estudos indicam maiores taxas de naturalizacdo para espécies de plantas exdticas com
géneros ja representados na flora local, provavelmente devido ao compartilhamento de
caracteristicas entre exdticas e nativas, que compensou 0s efeitos negativos da competicéo e
favoreceu o estabelecimento (Duncan & Williams, 2002). Em comunidades de bactérias foi
encontrado padrdo agregado em ambientes de baixa produtividade (dentro de um mesocosmo
controlado), o que sugere que filtro ambiental foi mais importante do que competicdo para a
assembléia desta comunidade (Horner-Devine & Bohannan, 2006). A estruturacdo de
comunidades a partir do filtro ambiental foi encontrada também em especies de parasitas de
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peixes do género Dactylogyrus, indicando forte conservacdo de caracteristicas ecologicas
(Mouillot et al., 2005).

Embora os resultados aqui apresentados possam sugerir que predicdes sobre espécies
potencialmente invasoras podem ser feitas baseadas na Hipotese de Naturalizacdo de Darwin
(alertando tomadores de decisdo, como gerentes de reservas e parques), ha que se considerar que
predicdes baseadas em uma ou outra teoria precisam necessariamente considerar mais do que trés
espécies, bem como as caracteristicas do ambiente sujeito a invasdo. Este reconhecimento aponta
para a elaboracdo de experimentos baseados em modelos fatoriais como semeaduras controladas
em &rea naturais, por exemplo.

Neste estudo, gramineas se mostraram um modelo adequado para a realizacdo de
experimentos que testem hipoteses sobre regras de assembléia de comunidades e caracteristicas
determinantes de invasoras potenciais. Este grupo se distingue pela facilidade de obtencdo de
sementes, rapido crescimento, pequena area experimental exigida, manipulacdo rapida dos 6rgaos
vegetais no periodo imediatamente po6s-colheita e pequena duracdo de cada experimento, o que
possibilita sua repeticdo com um periodo de trés a quatro meses cada, manipulando diversas
outras varidveis ambientais.

Pode-se concluir, portanto, que a intensidade de competicdo foi maior entre espécies
filogeneticamente proximas e que a competicdo intraespecifica entre individuos de Panicum
maximum atenuou a intensidade da competicdo interespecifica com Paspalum atratum, e o

mesmo nao foi observado para Andropogon gayanus.
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