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RESUMO

Assembleias de plantas aquaticas podem ser organizadas por diversos fatores
bidticos e/ou abidticos, que influem de maneira diferenciada e podem variar de
acordo com a escala de observacéo. Portanto, esta tese teve como objetivo estudar
ambientes |énticos do semiarido, de modo a: (1) verificar as interagdes bibticas de
plantas aquaticas durante um ciclo sazonal, testando a hipdtese de que espécies
com maior semelhanca morfologica tendem a se excluir devido a competicao
assimétrica pelos recursos, predominando a coexisténcia de plantas com formas de
crescimento diferentes que se complementam espacialmente em todos 0s estagios
de sucessao; e (2) verificar a relagdo entre as alteracfes no sedimento durante um
ciclo sazonal e as interacbes interpopulacionais, nas assembleias de plantas
aquéticas, testando a hipétese de que a dominancia das espécies esta relacionada
com a variacdo do sedimento, permitindo menor sobreposicdo de utilizagcdo dos
recursos. Para isso, realizamos a pesquisa em trés lagos rasos durante um periodo
sazonal. Levantamos dados de indice de Cobertura das plantas e fatores fisicos e
quimicos da agua e do solo. N6s observamos que a competicdo € o principal filtro
biético que influencia a organizacdo das assembleias nestes ambientes. Além disto,
as plantas aquaticas com maiores indices de dominancia possuiam formas de
crescimento diferenciadas e complementares, porém ndo foram as formas
esperadas pela nossa hip6tese. As variaveis profundidade e turbidez foram
correlacionadas significativamente com a dominancia das espécies. Além destas
variaveis, o sedimento também demonstrou importdncia na estruturacdo das
assembleias, indicando que ha uma diferenciacdo no nicho das espécies. A variacdo
sazonal ndo influencia na estruturagdo das assembleias. Concluimos que a
competicdo é um dos fatores estruturantes das plantas aquaticas, mas os fatores
ambientais também sdo importantes na organizacao das espécies, independente do

periodo sazonal.

Palavras-chave: Macrofitas aquaticas. Competicdo. Regras de montagem.



ABSTRACT

Aquatic plant assemblages can be organized by several of factors, biotic and abiotic,
which influence in different ways depending on the scale of observation and can act
simultaneously. Therefore, in this study we aimed: (1) to verify how the biotic
interactions were structured during a seasonal cycle, testing the hypothesis that
species with greater morphological similarity tend to be excluded due to the
asymmetric competition for the resources, predominating the coexistence of
hydrophytes with different growth forms that complement each other spatially at all
stages of succession; (2) to verify the relationship between sediment changes during
a seasonal cycle with interpopulational interactions in aquatic plant assemblages in
semi-arid shallow lakes, testing the hypothesis that sediment variation is related to
species dominance, allowing for less overlap resources. We observed that
competition is the biotic filter that influences the organization of aquatic plants in
these environments. And that the coexistence of hydrophytes with higher index of
dominance with complementary forms of growth occurred in shallow lakes, but with
combinations different from those expected for these environments. The variables
depth and turbidity were significantly correlated with the dominance of the species.
Besides these variables, the sediment also showed importance in structuring the
assemblies, indicating that there is a differentiation in the niche of the species.
However, the seasonal variation does not influence structure of the assemblies.
Thus, we observe that both biotic and abiotic factors are important factors on aquatic
plants.

Keywords: Macrophytes. Competition. Assembly rules.
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1 INTRODUCAO

O conceito de regras de montagem consiste em um conjunto de
informacgdes que possibilitam analisar a influéncia de restricdes na estruturacéo das
comunidades (Chase, 2003). A proposta foi introduzida por Diamond (1975) ap0s
seu estudo de comunidades de passaros da Nova Guiné, onde observou que
algumas espécies raramente ou nunca coocorriam por serem ecologicamente
semelhantes, formando um padréo que foi descrito como checkerboard.

A teoria de Diamond (1975) teve como base os principios da exclusédo
competitiva, considerando que a existéncia de pares de espécies excludentes
(competicao interespecifica) é a Unica explicacdo para o padrdo das comunidades,
mesmo que outros fatores estivessem atuando.

Além das relacdes de competicdo, os filtros abidticos (ou seja, os fatores
ambientais) também podem gerar padrdes espaciais ndo aleatérios (Connor;
Simberloff, 1979; Bell, 2000; Simberloff, 2004; Bell, 2005) e atuar nos processos de
montagem das comunidades (Weiher; Keddy, 1995; Weiher; Hraber; Milne, 1997,
Clarke; Keddy, 1998). Ou ainda, estes filtros abidticos podem atuar simultaneamente
com os fatores bioticos (interacdes interespecificas) no processo de montagem das
comunidades (Tofts; Silvertown, 1999). A separacdo dos fatores biéticos e abioticos
parece menos provavel de ocorrer, pois a presenca de algumas espécies pode gerar
mais do que apenas interacdes, mas também pode influenciar na mudanca do
ambiente, alterando a dinamica das outras espécies (Ruprecht et al., 2007).

A partir das constatacdes da importancia do filtro abiético na montagem
de assembleias, o conceito de regras de montagem foi ampliado, envolvendo
qualquer restricdo ndo aleatdéria na coexisténcia de espécies, sendo mediada por
limitacOes na disperséo, por condi¢des abidticas ou por interagdo entre as especies,
dependendo da escala na qual se analisa uma comunidade (Keddy, 1992; Weiher;
Keddy, 2004; Morin, 2011; Gotzenberger et al.,, 2012;). Essa conceituacdo esta
sendo utilizada no presente estudo, pois além de processos de competicdo, o
conjunto de espécies encontra-se submetido a filtros abidticos que resultam na
constituicdo das comunidades locais.

Apds o desenvolvimento do conceito de regras de montagem, foram

desenvolvidos os modelos nulos baseados em randomizacdo dos dados ecoldgicos
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reais para testar se as comunidades estariam organizadas ao acaso (Gotelli;
Graves, 1996), e foram comparados com os resultados encontrados por Diamond
(1975). Desta forma, Connor; Simberloff (1979) e Gotelli; McCabe (2002) sugeriram
que a estruturacdo da comunidade poderia dar-se ao acaso ou como resultado de
outros fatores que ndo a competicdo. Ou, ainda, ser interpretada como resultado de
fatores agindo de forma simultdnea e oposta, como gradientes ambientais,
competicdo, predacédo e facilitacdo, que podem evitar a formacdo de um padréao
espacial (Gotelli; Graves, 1996; Kembel; Hubbell 2006). Os modelos nulos foram
desenvolvidos para testar, como forma alternativa, o conceito de regras de
montagem, para andlise dos padrbes encontrados na natureza, comparando 0s
resultados observados com possiveis comunidades organizadas aleatoriamente (ao
acaso) (Gotelli, 2000; Gotelli; McCabe, 2002).

Muitos modelos nulos s&o utilizados para analisar os padrdes de
competicdo e de coocorréncia na estruturacdo das assembleias (Gotelli; Ellison,
2002; Peres-Neto, 2004; Zhang et al., 2009). A coocorréncia consiste no numero de
vezes em gue um par de espécies ocorre em um mesmo local (Gotelli, 2000), o que
significa que, quando a comunidade é estruturada por competicdo, o conjunto de
espécies apresenta nimero de coocorréncias menor que o esperado ao acaso.
Enquanto que no padrdo de coocorréncia, a comunidade é formada pelo conjunto de
espécies que coocorrem mais do que o esperado pelo acaso. E ainda, quando
ocorre o0 padrdo de estruturacdo ao acaso, o numero de coocorréncias das espécies
nao difere da distribuicdo aleatéria (Gotelli, 2000).

A teoria de coexisténcia também pode ser utilizada como subsidio para
explicar a estrutura das comunidades, como consequéncia da influéncia do ambiente
sobre as interacdes interespecificas, principalmente em pequenas escalas
(Chesson, 2000; Hart; Marshall, 2013). A coexisténcia refere-se a persisténcia
indefinida, espacial ou temporal, de duas ou mais espécies (Giacomini, 2007). A
exclusdo competitiva ocorre em espécies com caracteristicas morfolégicas
semelhantes, que estdo sob influéncia dos mesmos filtros ambientais
(HilleRisLambers et al., 2012). Como demonstrado por Boschilia; Oliveira; Thomaz
(2008), em assembleia de plantas de areas alagadas, onde 0s mecanismos de
competicdo sao influenciados por condi¢cbes abioticas espaciais (conectividade de

areas, periodo sazonal e profundidade do ambiente). Espécies com formas de
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crescimento semelhantes, como, por exemplo, flutuantes livres, podem se excluir
devido a sobreposicdo de nichos (Santos; Thomaz, 2007). Também demonstrado
por Lacoul; Freedman (2006), para quem os fatores quimicos da agua e fatores
bidticos influenciam a estruturacdo de plantas aquaticas. Portanto, € necessario
entender, além dos fatores bidticos da comunidade, quais os filtros abidticos que
atuam nas espécies dos ambientes aquaticos.

Considerando os fatores bioticos, a competicdo entre plantas aquaticas
com morfologias similares, quando regulada pelos fatores ambientais, ocorre de
forma intensa (Chambers; Prepas, 1990; van Geest, et al., 2005; Mony, et al. 2007;
Boschilia; Oliveira; Thomaz, 2008). Espécies morfologicamente semelhantes podem
apresentar diferenciacdo de habilidades competitivas dependendo das
caracteristicas do habitat, porém ndo necessariamente havendo exclusdo (Mony, et
al. 2007).

Se uma planta com determinada forma de crescimento interfere no nicho
de outra planta com forma de crescimento diferente, a interagdo competitiva pode
ocorrer de forma intensa, levando a exclusdo competitiva de uma das espécies, de
maneira rapida, se estas competem pelo mesmo recurso (Scheffer et al. 2003).
Espécies coexistentes e dominantes, em uma lagoa temporaria do semiérido,
apresentaram formas de crescimento diferenciadas, representadas por hidrofitas
enraizadas de folhas flutuantes e hidrofitas enraizadas emergentes, sugerindo um
padrao de formas de crescimento complementares, evidenciando a tendéncia a nao
sobreposicdo espacial das espécies (Tabosa; Matias; Martins, 2012). Nestes
ambientes aquaticos temporarios, alguns fatores, como a intensidade das cheias,
influenciam a recolonizacéo, a produtividade e a biomassa de espécies de plantas
aguaticas (Pedro; Maltchik; Bianchini Jr, 2006).

Na regido semiarida existem lagos rasos permanentes (Rezende et al.
2018), nos quais a zona eufotica se estende até o fundo e sua coluna d’agua é
mantida durante todo o periodo sazonal. Estes ambientes sdo comuns em zonas
temperadas, e possui como caracteristicas a estratificacdo por um longo periodo do
ano, o que leva a interacdo entre o sedimento e a agua e rapida colonizagao por
macrofitas (Kissoon et al., 2013). Essas caracteristicas dos lagos rasos causam uma
dindmica de mudancas estruturais rapidas nas assembleias, durante um ciclo

sazonal, sendo este o principal fator que influencia o ecossistema (Scheffer et al.
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1993; Feldman; Ndges, 2007). A dindmica temporal de plantas aquéaticas nos lagos
rasos do mundo é bem conhecida, porém, os lagos rasos do semiarido, por
apresentarem caracteristicas diferentes, estes necessitam de estudos para
compreender como ocorre a dinamica da organizacdo das plantas aquaticas
(Scheffer; Jeppesen, 2007; Li et al., 2008; Janssen et al. 2014).

De acordo com os conceitos de coexisténcia (Huston, 1979), as espécies
gue conseguem coocorrer nestes sistemas estao relacionadas a particdo de nicho,
devido a variacdo de recursos e a variacdo temporal das condicbes ambientais,
levando a uma estratificacdo, distribuicdo horizontal e substituicdo de espécies no
tempo. A heterogeneidade ambiental permite delimitar a habilidade competitiva das
espécies em um sistema aquatico, pois a heterogeneidade oportuniza o maior
namero de espécies a coexistirem devido a preferéncia ambiental, explicando a
diferenca de padrdes locais de coexisténcia (Giacomini, 2007).

Em ambientes sazonais, a alternéncia de populacdes de plantas
aguaticas mantém a alta diversidade, devido a variacdo de recursos que €
propiciada no processo de sucessao (Huston, 1979; Boschilia; Oliveira; Thomaz,
2008; Pefiuelas; Terradas; Lloret, 2011; Ferreira et al. 2015). Esta alternéancia esta
associada a um regime de disturbio provocado pela inundacdo, podendo mudar as
relacdes de dominancia competitiva em uma comunidade e fornecer condigbes para
gue diferencas ecoldgicas se convertam em oportunidade de nicho para as espécies
(Huston, 1979).

Além da sazonalidade, a heterogeneidade espacial tem um papel
importante na particdo espacial do nicho, j& que diferencas nas preferéncias de
habitat podem levar a uma divergéncia de uso do ambiente por espécies que
competem, o que facilita a coexisténcia (Pimm; Rosenzweig, 1981). Shurin et al.
(2004) utilizaram um modelo para identificar o efeito da prioridade de chegada das
espécies no local, sobre a preferéncia de habitat, e concluiram que a variacéo
espacial € necessaria ao fornecimento de recursos. Ambientes heterogéneos
proporcionardo maior variacdo de nichos, 0 que leva a coexisténcia das espécies,
sendo que em ambientes com pouca heterogeneidade espacial, as espécies que
emergirem primeiro, apos o disturbio de seca, tendem a dominar o ambiente (Kraft,
et al., 2015).
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A heterogeneidade ambiental proporcionada pela dindmica temporal e
pela heterogeneidade espacial, atua em conjunto e gera diferencas de nicho. Assim,
0 sistema permite a permanéncia de varias espécies com diferencas morfolégicas,
mantendo a diversidade de espécies nestes ambientes (Giacomini, 2007). Desta
maneira, locais com condi¢des ambientais similares possuem um mesmo conjunto
de plantas com formas semelhantes adaptadas aos mesmos filtros (Chase, 2003).
Os lagos rasos do semiarido devem apresentar formas de crescimento de plantas
aguaticas que sejam adaptadas as caracteristicas locais.

Independente da dinamica do sistema aquatico, as plantas apresentam
diferencas no seu padréo de distribuicdo no espaco e no tempo, em relacdo as suas
formas de crescimento e também as formas de vida (Pott et al., 1989; Bagella; Caria,
2013). Considerando as formas de vida de Raunkiaer (1934), as espécies aquaticas
terofiticas possuem maior rigueza em ambientes com regime de disturbio hidrico,
pois sao resistentes ao regime de seca (Bagella; Caria, 2013, enquanto que as
espécies criptofiticas e hemicriptofiticas possuem maior dominancia e persisténcia
no ambiente (Tabosa; Matias; Martins, 2012).

Diante do exposto, propomos testar a hipétese de que a estrutura das
assembleias de plantas aquéticas esta relacionada aos fatores biéticos e abibticos,
onde as caracteristicas de lagos rasos permanentes irdo apresentar dominancia de
formas de crescimento adaptadas a estes ambientes. Para responder isso,
conduzimos a teses em dois capitulos:

Capitulo 1. Testamos as seguintes hipoteses: (1) As assembleias
apresentam um padrdo ndo aleatdério como resposta as interacdes bidticas de
competicdo, uma vez que o espaco € limitante; (2) As assembleias resultam na
dominancia de espécies morfologicamente diferentes, formando um padréo
estrutural com formas de crescimento complementares, com menor sobreposicéo de
nicho; (3) A estrutura das assembleias ¢é influenciada pelo periodo de inundacao, de
modo a permitir a alternancia de espécies dominantes apdés um evento de
inundacao.

Capitulo 2. Testamos as seguintes hipoteses: (1) a variacao apresentada
pelos componentes do sedimento esta relacionada com as relacbes de dominancia
das espécies, permitindo uma menor sobreposi¢éo de utilizacdo dos recursos; (2) os

nutrientes do sedimento estdo mais disponiveis para as plantas durante o periodo
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seco do que no periodo chuvoso, assim, exclusdo competitiva por estes recursos

sera menor permitindo uma maior riqueza de espécies.
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2 CAPITULO | - INFLUENCE OF SEASONAL DYNAMICS ON INTERSPECIFIC
RELATIONSHIPS OF AQUATIC PLANTS IN SHALLOW LAKES OF THE
SEMIARID REGION OF NORTHEASTERN BRAZIL
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Abstract

In this study, we determined how biotic interactions were structured during
a seasonal cycle; testing the hypothesis that species with greater morphological
similarities tend to exclude each other due to asymmetrical competition for resources,
resulting in the predominance of coexistence among hydrophytes with different
growth forms that complement each other spatially in all stages of succession.
Assemblages were sampled over a 12-month period in three shallow lakes in the
semiarid region of northeastern Brazil in order to analyse temporal variations in
species dominance. Checkerboard method was used to evaluate the structure
predominant in the lakes. Regression analysis was performed to determine the
influence of limnological factors on the cover of plant. The data revealed that
segregation structured the aquatic plant assemblages and that the coexistence of
hydrophytes with a greater dominance index and complementary growth forms
occurred in the shallow lakes, but with different combinations from those expected for

these systems: Free-swimming submerged plants and bottom-rooted emergent
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plants with floating leaves and/or stems predominated in Lake Acopiara; only bottom-
rooted emergent plants with floating leaves and/or stems predominated in Lake
Alencar; and bottom-rooted emergent plants with floating leaves and/or stems, free-
floating emergent plants and free-swimming submerged plants coexisted in Lake
Iguatu. Depth and turbidity were not significantly correlated with species dominance.
In all three lakes studied, the assemblages collapsed when the water column
increased. The lakes had different assemblage resilience times and the assemblages
were composed only of species that were dominant prior to the water level fluctuation
event.

Keywords: abiotic filters, competition, macrophyte, seasonality, wetlands.

2.1Introduction

The aim of most plant ecology studies is to gain an understanding of non-
random patterns and processes that influence the organization of assemblages in
space and time. This organization implies the existence of filters that exert an
influence on biotic systems in different proportions depending on the observation
scale (Gotzenberger et al., 2012; McGill et al., 2006). Assembly rules, proposed by
Diamond (1975), are non-random restrictions mediated by limitations to dispersal,
abiotic conditions or interspecific interactions (Gotelli and McCabe, 2002;
Gotzenberger et al., 2012; Weiher and Keddy, 2004) that determine the coexistence
of species. On a local scale, the physical and chemical properties of the water and
soil (such as pH, nutrients, turbidity, electrical conductivity, hydrology and plant
interactions) influence the structuring of aquatic plant assemblages (Bornette and
Puijalon, 2011; Lacoul and Freedman, 2006). However, when several regulating
factors act simultaneously, or when there is no predominance of factors, a random
spatial pattern emerges in aquatic plant assemblages (Gotelli and Graves, 1996).

Aquatic plant assemblages in the semiarid region of northeastern Brazil
tend to exhibit dominant species with distinct growth forms, which enables
interactions with minimum spatial overlap, favoring coexistence (Tabosa et al., 2012).
This is in agreement with the “assembly rules” proposed by Diamond (1975), as
species with morphological differences tend to coexist due to differences in strategies

of resource use. However, the spatial overlap of different growth forms may lead to
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asymmetrical competition for light (DeMalach et al., 2017; Rarslett, 1987), serving as
a limiting factor to coexistence. For instance, submerged plants are limited by floating
forms and they are influenced by abiotic factors, such as light and nutrients, even
when species have minimal resource needs (van Gerven, 2015). Thus, populations
of floating species may decrease primary production in submerged species by
forming a canopy that blocks light from the water column (Zhu et al., 2008).

Beside the vertical gradient, surface area is another limiting factor in
permanent lakes. Space generates responses associated with vertical and horizontal
partition: vertical due to species occupying different layers of the water column, and
horizontal due to competition caused by different species occupying different sites of
the lake due to depth (Rarslett, 1987). Therefore, the growth forms that coexist in
these ecosystems are related to spatial and to temporal variations in environmental
resources. These factors influence species substitution during succession, as well as
the stratification patterns of the communities and the horizontal distribution of the
populations in the water column (Huston, 1979). Temporal alternation is associated
with the water level fluctuation regimen, which generates changes in relationships of
competitive dominance and promotes new environmental conditions that favor
different combinations of coexistence (Huston, 1979). In periods of high water level,
there is a greater availability of habitats, favoring species coexistence. In contrast,
during the dry season resources are limited and competition is more likely to occur
(Mormul et al., 2015). Thus, the alternation of aquatic plant populations in the water
column maintains high diversity in seasonal environments due to succession related
processes (Boschilia et al., 2008).

Besides the alternation of aquatic plant populations during the wet season,
the occupation of the water surface are mainly formed by emergent and floating
growth forms, which do not spatially overlap, and which occupy the entire extension
of the water body (Lycarido and Dantas, 2017; Tabosa et al. 2012). However, in
permanent shallow lakes in semiarid regions, expected changes related to
seasonality may modify the organization of these assemblages, resulting in other
spatial conformations.

Thus, in this study we test the hypotheses that (1) the assemblages show
a non-random spatial pattern in response to the biotic interactions of competition or

habitat preference; (2) the organization of assemblages is a consequence of
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dominance of morphologically different species (3) water level fluctuation restructure
the assemblages, changing the dominance of aquatic plant species (4) limnological
variables influence the structure of assemblages. If competition for space is the main
driver influencing interpopulation interaction, we would expect to find spatial
segregation of the populations, constituting of clusters of complementary growth
forms (such as rooted plants with emergent leaves and / or floating stems and rooted
emergents) that could be related to the complementary niches. After the water level
fluctuation event, the dominance of growth forms will tend to modify due to
alternations in the abiotic component, as the limnological variables will influence

species selection.

2.2 Materials and Methods

2..2.1 Study area

This study was conducted in three shallow perennial lakes: Lake Acopiara
(6°14°41.93”S, 39°22’5.78"W), Lake Alencar (6°24°11.50”S, 39°9'58.65”"W), and Lake
Iguatu (6°23'47.82”S, 39°10'49.09"W) (Figure 1). The lakes were considered as
replicas. All three lakes are located in lowland areas of the Northeastern Caatinga &
Coastal Drainages ecoregion (Hales and Petry, 2017). The lakes are formed by the
accumulation of water in land depressions during the rainy season, have a circular
shape and an area of less than 1 ha. This ecoregion has a semiarid climate (BSh,
according to the Koppen-Geiger classification) (Peel et al.,, 2007), with a mean
annual precipitation of 927.3 mm per year (Funceme, 2017). Rainfall is concentrated
between January and June (wet season), with the monthly average ranging from 8.9
mm to 384.9 mm. Average monthly temperature ranges from 26.2°C to 29.4°C
(Funceme, 2017; Inmet, 2017) (Figure 2). The caatinga vegetation is predominantly

composed of seasonally dry tropical woodlands (De Queiroz et al., 2017).
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Drainages ecoregion. Source: Hales and Petry (2017)

T (°C) 30 1 - 400 P (mm)
350

28,75 - 300
250

27,5 - 200

150

26,25 100

50

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12
Months

Fig. 2 Climatic diagram of the city of Iguatu, state of Ceara, located in the semiarid
region of northeastern Brazil. Source: Funceme (2017) and Inmet (2017)



21

2.2.2 Data collection

Data was collected monthly from each lake over one seasonal cycle,
beginning soon after the first rains in February 2016 and ending in January 2017. Ten
transects were determined in each lake, beginning with a central orientation line
perpendicular to the water body. The transects were spaced two meters apart. Each
transect had 10 sampling points, totaling 100 sampling points per lake. This scale
was chosen because aquatic plants are herbaceous and interactions between
individuals occur on a smaller spatial level (McNickle et al., 2017).

The quantitative sampling of the aquatic plants was performed using the
point-intercept method (Yarranton, 1966), which is recommended for the study of
herbaceous communities from small areas (Levy and Madden, 1933). The point
method is an efficient descriptor of herbaceous communities, with the advantages of
being quick and causing limited disturbance to the vegetation, reducing the influence
of the method on seasonal samplings (Mantovani and Martins, 1990; Tabosa et al.,
2012). An isolated, retractile metal needle with a diameter of 0.5 mm was positioned
vertically, suspended from a frame coupled to a bubble level, similar to the method
employed by Tabosa et al. (2012); Paiva et al. (2014) and Ferreira et al. (2015). At
each point we perfomed a sample, and recorded the species touched by the needle,
the number of touches by each species and their growth form. This method provides
data on the absolute frequency (AFi), which corresponds to the percentage cover of
each species, and absolute vigor (AVi), which relates to a species’ stratification,
branching and growth form (Levy and Madden, 1933; Mateucci and Colma, 1982).
The AFi and AVi data were used to calculate the cover index (Cli), which indicates the
dominance of a species in the community: Cli = AFi + AVi (Mueller-Dombois and
Ellenberg, 1974; Mantovani and Martins, 1990). For each lake, the Cli values of all
species observed in the 12 month period analyzed were tabulated according to the
constancy of the species as a function of the hydroperiod (Mueller-Dombois and
Ellenberg, 1974).

We collected plant specimens for identification, all specimens were
deposited in the Prisco Bezerra Herbarium (EAC). Taxonomic identification was
performed using Cook (1996) and a specialized bibliography. The International Plant
Names Index (IPNI, 2012) was used as a guide for the nomenclature and
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abbreviation of authors’ names. Aquatic plants were classified based on the growth
forms proposed by Cook (1996): 1. Hydrophytes: bottom-rooted submerged (RS),
bottom-rooted emergent (RE), bottom-rooted emergent with floating leaves and/or
stems (RLF), free-swimming submerged (FS), free-floating emergent (FE); and 2.
Hellophytes (Hel).

The following limnological data were measured for each of the three lakes
with an Ysi 6600 v2-2® probe (Ysi, 2011); water temperature (T) (°C), electrical
conductivity (cond) (uS/cm), hydrogen potential (pH), turbidity (turb) (NTU),
chlorophyll a (chlor a) (ug/L), and depth (cm). The total nitrogen (N) (mg/L) and
phosphorus (P) (ug/L) concentrations in the lakes were determined using the
American Public Health Association (APHA, 2002) method. The water samples were

collected in triplicate from different random locations within each lake.

2.2.3 Data analysis

The checkerboard method was used to analyze the structure of the
communities in relation to time (monthly) and space, for each lake. Using this
method, the c-score (Stone and Roberts, 1990) was calculated to quantify the co-
occurrence of species sampled in each lake. The c-score represents the average
checkerboard units in a group of species, i.e. it indicates the frequency of pairs of
species that never co-occur (Gotelli and Entsminger, 2001). The data were
randomized 30,000 times using the SIM 9 null model (maintaining lines and columns
fixed), which is recommended to avoid type | errors, as it maintains the
characteristics of the matrix and the relationships between species are random,
making it appropriate to detect patterns caused by interactions between species
(Gotelli, 2000). When the c-score is greater than expected by chance, the pattern is
species segregation, indicating that competition or habitat preference act on the
assemblage. When the c-score is less than expected by chance, there is a pattern of
species co-existence, indicating that positive interactions are occurring. When the c-
score is equal to that expected by chance, it indicates that there is a random species
organization pattern, where several factors may be acting together (Gotelli and
Entsminger, 2001). This analysis was performed with the EcoSim 7.0 program
(Gotelli and Entsminger, 2001).
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Analysis of the structural changes to the assemblages due to water level
fluctuation was performed by the variation of the coverage index (Cli) of the species
during the complete seasonal cycle and was evaluated using repeated measures
ANOVA and a post-hoc Tukey test.

A multiple regression analysis was performed to determine which model of
the set of environmental variables best explains the observed structure of the aquatic
plant assemblage. The cover index values of the plants used in the regression
analysis were represented by the ordination of the first axis of the Principal
coordinates analysis (PcoA) using the Euclidian distance. The multiple regression
was performed using the stepwise backward method, which initiates with all
environmental variables. A variable was considered significant if its p-value was <
0.05. The statistical analyses were performed using the Past 2.17 program (Hammer
et al., 2001).

2.3 Results

We observed an absence of vegetation during the month with the greatest
water surface area. With the progressive reduction of the surface area during the dry
season, the vegetation was restructured. Species were re-established in the
assemblages as follows: initial species, those that settled only at the beginning of the
water column reduction; sporadic species, which occurred randomly during the
seasonal cycle; late species, those that developed only at the end of the dry season,
with the lowest water column; and permanent species, which occurred throughout the
seasonal cycle, and were dominant in relation to other species. The water column in
the lakes persisted throughout the dry season except in Lake Alencar, which dried up
in month 12, resulting in no data in that month for that lake.

The flora of the shallow lakes was composed of 20 species, with a
predominance of representatives of the families Nymphaeaceae, Cyperaceae and
Araceae. The bottom-rooted emergent (RE), the free-floating emergent (FE) and
bottom-rooted emergent with floating leaves and/or stems (RLF) growth forms
predominated in the assemblages (Table 1). During the period of maximum water
level fluctuation, in the third month, all the aquatic macrophytes were suppressed and

no species were present (Tables 2-4). As the water level decreased, the species
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presented different types of reestablishment. The reestablishment of the assemblage
took three months in Lake Acopiara (Table 2), one month in Lake Alencar (Table 3)
and two months in Lake Iguatu (Table 4). The ANOVA showed that there was no
significant change in the Clis of the populations during the seasonal cycle, indicating
that the water level fluctuation event did not alter the structure of the assemblages
(Table 5).

Species were characterized by the length of time of their presence in the
different succession stages (initial, sporadic, late or permanent). In Lake Acopiara
(Table 2), the dominant, permanent species in the assemblage were Ceratophyllum
demersum, with a free-swimming submerged (FS) growth form, and Nymphaea
lasiophylla and Nymphaea amazonum, both with bottom-rooted emergent with
floating leaves and/or stems (RLF) growth form. Other species occurred sporadically
(Utricularia gibba, Najas arguta, Cyperus sp., Hymenachne amplexicaulis and
Nymphaea pulchella).

In Lake Alencar, the dominant, permanent species in the assemblage
were Nymphaea lingulata and Hymenachne amplexicaulis, both having a bottom-
rooted emergent with floating leaves and/or stems growth form (RLF) (Table 3). Other
species were either sporadic (Eichhornia heterosperma, Aeschynomene rudis,
Lemna minuta and Hydrocleys martii), initial (Utiruclaria gibba and Salvinia
auriculata) or late (Wolffia columbiana, Oxycaryum cubense).

The Lake Iguatu (Table 4) assemblage had the highest number of species,
the dominant, permanent ones being: Nymphaea lingulata, with a bottom-rooted
emergent with floating leaves and/or stems (RLF) growth form; Ludwigia
helminthorrhiza with a free-floating emergent (FE) growth form; and U. gibba with the
free-swimming submerged (FS) growth form. Other species that occurred were either
sporadic (Cyperus esculentus, Pistia stratiotes, H. amplexicaulis, Aeschynomene
mollicula, E. heterosperma, H. martii, L. minuta and W. columbiana), initial (O.
cubense and S. auriculata) or late (N. arguta and C. demersum).

The c-score revealed a segregation pattern of species, with a greater
frequency than that expected by chance (Table 6). However this pattern was not
found in Lake Acopiara at the beginning of the dry season (in months 7 and 8), or in
Lake Alencar at the beginning of the rainy season (months 1 and 2) or the middle of

the dry season (month 9). In Lake Iguatu the segregation pattern was not found at
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the beginning of the rainy season (month 1) or the beginning of the dry season
(month 7). The frequency was lower than expected by chance only in Lake Iguatu, at
the beginning of the dry season (month 6).

The lakes studied demonstrated a similar pattern of variation in the
environmental metrics (Figure 3). At the beginning of the rainy season (months 2 to
4; Figure 3A), electrical conductivity, total nitrogen, total phosphorus and temperature
were high, diminishing with the advancement of the rainy season and inundation.
Total nitrogen and temperature increased again in the dry season (Figure 3B, F, G
and H). Turbidity was low in the rainy season and increased significantly in the dry
season (Figure 3D). The pH values fluctuated at the beginning of the rainy season,
subsequently tending toward more alkaline values (Figure 3C). Accentuated
fluctuations were found in the chlorophyll a content throughout the entire seasonal
cycle (Figure 3E).

Multiple regression analysis indicated that seasonal variation in the
aguatic plant assemblages was best explained in a model using the variables depth
and turbidity (R2 = 0.37; adjusted R2 = 0.11; F = 14.528; p-value = 0.24) (Table 7).
The other variables did not explain any additional variation in the assemblages.

2.4 Discussion

Spatial segregation was the principal pattern structuring the aquatic plant
assemblages throughout the seasonal cycle in the lakes studied, because of c-score
revealed a greater frequency than that expected by chance, which confirms
hypothesis 1, that biotic interactions of competition or habitat preference structure the
assemblages. Morphologically different species dominated the assemblages in two
lakes (Acopiara and lguatu), however two species with the same growth form
dominated in the third lake (Alencar), therefore only partially confirming hypothesis 2,
that the organization of assemblages is a consequence of dominance of
morphologically different species. The structure of the assemblages changed with the
influx of water, primarily due to the collapse of the populations, followed by the
elimination of some species and colonization by new ones. However, the alternation
of dominance was not found in all assemblages, which partially confirms hypothesis

3, that water level fluctuations restructure the assemblages, changing the dominance
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of aquatic plant species. The limnological variables of depth and turbidity show a

relationship to assemblage structure, but with a low explanation, partially confirming

hypothesis 4, that the limnological variables influence the structure of assemblages.
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The lakes exhibited a succession pattern marked by species adapted to
the different seasonal stages, which is similar to the pattern described by Tabosa et
al. (2012). That is confirming that the structure of aquatic plant assemblages were
related to variations in the water column, with species establishment according to the
successional stage and maximum development capacity of the assemblage.

The composition of the assemblages was altered by the appearance of
sporadic species during the seasonal cycle, suggesting that fluctuations in the water
column provide opportunities for different species to become established. This
demonstrates that seasonal variations in the water column (which is common in
aquatic environments in semiarid regions) affect, in some way, species’
establishment patterns (van der Valk, 1981).

However, when we analyse the cover indices of the assemblages over the
seasonal cycle, no significant difference is observed, providing evidence that the
structure of the assemblages persists after water level fluctuation. This partially
agrees with Mormul et al. (2015), who found that plant assemblages in shallow lakes
are influenced by seasonality, as the reduction in the water level and consequent
reduction in area enable only amphibious species to survive. In the semiarid region
lakes analyzed here, seasonality propitiated variation in the composition of the
assemblages, while maintaining the dominance relationships of species with different
growth forms.

We expected only species with different and complementary growth forms
to coexist, with space being a limiting factor in the aquatic environments studied.
However, we too observed the co-occurrence of species with similar growth forms,
demonstrating that dominant species had niche range patterns that enable their
permanence in the lake without competitive exclusion, even there being of spatial
overlap due to the limited space.

The FS and RLF growth forms were dominant in two lakes (Acopiara and
Iguatu). These growth forms are apparently excluding due to the asymmetrical
competition that floating leaves exert on submerged plants (van Gerven et al., 2015).
However, in shallow lakes of the semiarid region, these growth forms can tolerate
shading conditions, as we made observation that RLF growth form Nymphaea
populations coexist with FS growth form species (C. demersum, U. gibba). It would

be associated with interactions of limiting abiotic factors in an up-down slope gradient
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with species response and adaptation as well as morphological and ecophysiological
characters (Rarslett and Agami, 1987), that would enhance patchiness in aquatic
plant communities because it represents the temporal existence of gradients
associated to the presence of microhabitats (e.g. light), which allows the co-
occurrence of populations in a vertical gradient of luminosity (Rerslett 1987). Besides
that, turbid-water eutrophic lakes shows high plasticity of C. demersum to develop at
low light environments (Ejankowski and Solis, 2015).

The assemblages exhibited a co-occurrence pattern that suggests that the
species have less niche overlap with regard to obtaining resources. Nymphaea
species successfully occupy the water body in comparison to other species because
of their large size (Scheffer et al., 2003; van Gerven, 2015). However, Ceratophyllum
demersum is able to acquire sufficient light for its survival in deeper environments
and there are sufficient light in shallow lakes to penetrate the water column even at
times of greater turbidity (Madsen and Cedergreen, 2002). The relationship between
these two populations lends support to the transient niche concept (Rarslett, 1987),
which is applied to associations of submerged aquatic plants that have vertically
distributed niches related to their depth limits and associated with patterns of light
and nutrient availability.

The analysis of limiting factors for C. demersum in different water bodies in
Poland revealed that the species has high plasticity, implying the occurrence of
populations in a wide range of depths and different degrees of transparency, although
optimum biomass production occurred at depths between two and three meters, in
more transparent sites (Nagengast and Gabka, 2017). C. demersum was dominant in
Lake Acopiara, which had a mean depth (1.50 m) closest to the species’ optimum.
The plant also occurred, but was not dominant, in Lake Iguatu, which has lower
average depth than the lake (1.10 m). In Lake Alencar, which was shallow than the
others (mean depth 0.88 m), the plant was not recorded.

Utricularia gibba was another FS species with a high cover index in Iguatu
Lake. This species has the ability to obtain nutrients through utricles, acquiring
resources directly from the water, which gives it a greater survival capacity (Gordon
and Pacheco, 2007). However, its dominance may also be associated with a low
dominance of other submerged species in Iguatu Lake, since Lake Acopiara was

dominated by another submerged species (C. demersum).
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Analyzing the co-occurrence of species throughout the seasonal cycle,
segregation prevailed in most months. The finding was similar to results reported for
aguatic environments in northeastern Brazil (Ferreira et al., 2015; Lycarido and
Dantas, 2017). These types of environments are small, with a limited area in which
aguatic species can occur. Thus, the plants tend to compete for space.

In contrast, dominant permanent species, despite the segregation filter
and having growth forms that can be excluding, nevertheless manage to co-exist
without the occurrence of exclusion due to morphological similarities (Diamond,
1975) or niche overlap. This suggests that some environmental factor may also be
important to the structuring of the assemblages, such as the hydrodynamics of the
lake (Boschilia et al., 2008; Lacoul and Freedman, 2006) and the deposited sediment
(Kissoon et al., 2013; Wilde et al., 2017).

The inter-population interaction profiles of dominant species with similar
growth forms enables us to raise questions regarding the competition process in
these assemblages. In Lake Acopiara, two species of Nymphaea were dominant and
co-occurring (N. lasiophylla and N. amazonum), which was unexpected. However,
this association may be linked to a competition process on a small scale, with abiotic
factors enabling the species to spatially co-exist due to the presence of microhabitats
(Gotzenberger et al., 2012; Zobel and Zobel, 1988).

In Lake Alencar, the coexistence of N. lingulata and H. amplexicaulis may
be explained by their morphological differences, which result in less spatial overlap.
N. lingulata has floating leaves which occupy the water surface (Wiersema, 1987),
whereas H. amplexicaulis has a stem with an aerenchyma that enables floatation
(Wearne et al., 2010), such that it can occur amongst the leaves of the former plant
without causing exclusion. However, as the water level regressed in the dry season,
the cover index of N. lingulata increased, to the detriment of H. amplexicaulis which
was subsequently excluded. This exclusion may be associated with the diminish
spatial heterogeneity, favoring one of the species or leading to the competitive
exclusion of one species, as described by Chambers and Prepas (1990). In Lake
Iguatu, RLF species were dominant along with FE and FS species, demonstrating
greater diversification in co-occurring forms.

The three aquatic environments studied were subjected to water level

fluctuation disturbance during the rainy season, which led to the collapse of the
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assemblages. This phenomenon has been described in different types of aquatic
environments of the semiarid region (Maltchik and Flérin, 2002; Maltchik and Pedro,
2001; Pedro et al., 2006). A similar finding is reported for a river on the Iberian
Peninsula (under the influence of the Mediterranean climate) in which the
macrophyte cover diminished immediately after the water level fluctuation event and
began to recover as the water level diminished (Tena et al., 2017). Riis and Biggs
(2010) found that lentic environments are influenced by seasonal disturbance
patterns and the populations of plants in shallow lakes are more affected than those
in deeper environments. The influence of the water level fluctuation event was
different in each lake, as the populations recovered over different timeframes. In
lakes Alencar and Iguatu, the period after the disturbance offered an opportunity for
re-colonization by other species (denominated initial species), demonstrating that
seasonal variation, in this case rainfall, creates the opportunity for the establishment
of other species (Huston, 1979).

The dominant species in the period prior to the collapse constituted a
group of re-colonizing, dominant, permanent species that became established with
the regression of the water column, especially in lake Acopiara. In lakes Alencar and
Iguatu, there was the entry of species with FE and FS growth forms, which are co-
occurring and altered the previously observed dominance pattern, but this alteration
was not sufficient to demonstrate that the assemblages are not conservative after the
flooding peak. After the reestablishment of the populations in the lakes, the
competitive interaction process begins again and may enable the coexistence of
species due to the increase in spatial variability (Maltchik et al., 2005).

Based on the results of the multiple regression, depth and turbidity also
influence the structuring of the assemblages throughout the seasonal cycle. These
factors are highly interrelated, as depth exerts an influence on the distribution of
plants due to the exponential attenuation of light, which is also affected by the color
of the water and suspended matter (Lacoul and Freedman, 2006). With regard to
turbidity, a study on a lake in China used the euphotic zone/water depth ratio and
found 0.8 to be the optimum value for the development of plants with different growth
forms, meaning a euphotic zone closer to the depth only where there was light (Liu et
al., 2016). Whilst depth limits growth of species in accordance with the growth form in

the case of shallow environments, this influence is not expressed.
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We confirm the first hypothesis that there is spatial segregation during
much of the seasonal cycle, indicating that competition or habitat preference are
factors in the structuring of aquatic plant assemblages in shallow lakes of the
semiarid region of northeastern Brazil. This factor generated a pattern of species
dominance, in which the RLF growth form occurred in all environments, coexisting
with the FS and FE growth forms, partially confirming the second hypothesis. The
water level fluctuation events impact the assemblages and resilience varies,
depending on the characteristics of the environment, partially confirming the third
hypothesis. Moreover, depth and turbidity were the most important abiotic variables
explaining the occurrence of the species, but had low significance, only partially
supporting the fourth hypothesis.

Shallow lakes are environments that enable the occurrence of aquatic
plants with different growth forms which implies that these lakes require greater
attention in terms of conservation. Moreover, studies addressing the coexistence of
congener species, such as Nymphaea, should be conducted to enable an
understanding of why some of these species are able to co-occur and dominate in

these environments, whereas others are not.
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Table 1. Species sampled in the shallow lakes in semiarid region of Brazil. Growth-
forms (GF) according to Cook (1996): Hydrophytes: bottom-rooted submerged (RS),
bottom-rooted emergent (RE), bottom-rooted emergent with floating leaves and/or
stems floating (RLF), free-swimming submerged (FS), free-floating emergent (FE).

Family Species Abbreviation GF
Alismataceae Hydrocleys martii Seub. Hmar RLF
Araceae Lemna minuta Kunth Lmin FE

Pistia stratiotes L. Pstr FE
Wolffia columbiana Karsten Wcol FE
Ceratophyllacea Ceratophyllum demersum L. Cdem FS
e
Cyperaceae Cyperus entrerianus Boeckeler Cent RE
Cyperus esculentus L. Cesc RE
Oxycaryum cubense (Poepp. & Kunth) Ocub FE
Lye
Fabaceae Aeschynomene mollicula Kunth Amol RE
Aeschynomene rudis Benth. Arud RE
Hidrocharitacea Najas arguta Kunth Narg RS
e
Lentibulariaceae Utricularia gibba L. Ugib FS
Nymphaeaceae = Nymphaea amazonum Mart. & Zucc. Nama RLF
Nymphaea lasiophylla Mart. & Zucc. Nlas RLF
Nymphaea lingulata Wiersema Nlin RLF
Nymphaea pulchella DC. Npul RLF
Onagraceae Ludwigia helminthorrhiza (Mart.) H.Hara Lhel FE
Poaceae Hymenachne amplexicaulis (Rudge) Nees Hamp RE
Pontederiaceae  Eichhornia heterosperma Alexander Ehet RE
Salviniaceae Salvinia auriculata Aubl. Saur FE
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Table 2. Cover indices of species sampled during seasonal cycle in shallow lake Acopiara. Growth-forms (GF) according to Cook
(1996): bottom-rooted submerged (RS), bottom-rooted emergent (RE), bottom-rooted emergent with floating leaves and/or stems

floating (RLF) and free-swimming submerged (FS).

Months February March April

May June

July August September October November December January

Species GF
Ceratophyllum
Pry FS
demersum
Nymphaea
y. P RLF
lasiophylla
Nymphaea
yme RLF
amazonum
Utricularia gibba FS
Najas arguta RS
Cyperus entrerianus RE
Hymenachne
RE

amplexicaulis

Nymphaea pulchella RLF

11.4

59

40.4

19.3

12.5

42

36.9

49.8

35.4

43.3

22

22.6

3.5

75.7 77 46 38 34.1 29.1

32.3 43.2 49.4 43.9 32.7 50.9

18.4 14.7 40.3 41.4 50.4 58.6
- - - 2 - -
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Table 3. Cover indices of species sampled during seasonal cycle in shallow lake Alencar. Growth-forms (GF) according to Cook
(1996): bottom-rooted emergent (RE), bottom-rooted emergent with floating leaves and/or stems floating (RLF), free-swimming

submerged (FS) and free-floating emergent (FE).

Months February March April May June July August September October November December January

Species GF

Nymphaea lingulata RLF 95.3 101 - 494 945 952 944 87.6 101.2 66 56.7 -
Hymenachne RLF 27.4 35.4 - 83 142 165 154 14.4 2 - - -
amplexicaulis

Eichhornia RE 3 - - - 2 - - - - - - -
heterosperma

Aeschynomene rudis RE - - - 4.3 - - - - - - - -
Utricularia gibba FS - - - 3 111 247 234 36.7 221 48.2 37 -
Salvinia auriculata FE - - - 10 7 4 4 7.2 3 27.7 31.3 -
Lemna minuta FE - - - - - - - - - 3 - -
Wolffia columbiana FE - - - - - - - - - 24 21 -
Oxycaryum cubense FE - - - - - - - - - 2 6.2 -




40

Hydrocleys martii

RLF

3.5
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Table 4. Cover indices of species sampled during seasonal cycle in shallow lake Iguatu. Growth-forms (GF) according to Cook
(1996): bottom-rooted submerged (RS), bottom-rooted emergent (RE), bottom-rooted emergent with floating leaves and/or stems
floating (RLF), free-swimming submerged (FS) and free-floating emergent (FE).

Month  Februar Marc Jun Septemb Octobe Novembe Decembe Januar
April  May July  August
S y h e er r r r y
Species GF

Ludwigia helminthorrhiza FE 61.7 74.1 - - 119 274 289 24.8 22 14.3 5 29.5
Nymphaea lingulata RLF 29.8 36.1 - - 258 111 18.1 27 26 29.2 14.6 18.7
Utricularia gibba FS 2 2 - - 17.2 221 38.1 38 45.2 44.8 524 40.6
Cyperus esculentus RE 2 - - - - - - - - - - -
Pistia stratiotes FE 2 - - - - - - - - - - -
Hymenachne RLF 4.3 11.3 - - 166 - - - - - 2 5
amplexicaulis
Aeschynomene mollicula RE 3 4.5 - - 8.6 - - - - - - -
Najas arguta RS 2 - - - - - - - 33.6 48.9 45 29.7
Eichhornia heterosperma RE 2 - - - - - - - - - 2 -
Ceratophyllum demersum FS - 7.4 - - - - - 2 3 3.5 5 -
Hydrocleys matrtii RLF - - - - - - - - - 3 - -
Lemna minuta FE - - - - 2 - - - - - - -
Wolffia columbiana FE - - - - 5 - 2 - - - - -
Oxycaryum cubense FE - - - - 457 8.8 24.5 20.1 22.3 35.6 49.1 55

Salvinia auriculata FE - - - - 11 12.3 7.5 4 7.2 6.4 3 -
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Table 5. Analysis of the structural changes to the assemblages by the variation of the
coverage index (Cli) and evaluated using repeated measures ANOVA.

Lake  Sum of squares df Mean square F p
Acopiara 446,193 8 55,7741 0,4196 0,9045
Alencar 188,478 9 20,942 0,1144 0,9993

lguatu 702,633 9 78,0704 0,6476 0,7544
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Table 6. Values of C-score of aquatic plant assemblages. Bold P-values indicate an
observed C-score significantly greater than expected by chance. obs = observed
value; exp = expected value; SD = standard deviation.

Lake Months C-score
obs exp SD P-value
Acopiara 408.2 3729 32,6 P<0.01

2851 2644 29 P<0.01
125.7 1165 4.1 P<0.01
240.3 247.6 305 P>0.05
231.7 236.7 52.8 P>0.05
539 5216 146 P>0.01
357.2 3259 5.8 P<0.01
739.3 7104 33.7 P<0.01
989 881.1 28.3 P<0.01

Alencar 216.7 2214 60.8 p>0.05
134 134 0 p>0.05
205.2 196.7 195 P<0.05
112.8 956 344 P<0.01
150.8 116.5 44.3 P<0.01
190.2 161.4 64.3 P<0.01
335.5 288.7 86.6 P<0.01
203 213 7.0 p>0.05
332.2 2526 11.8 P<0.01
316.4 249.0 12.7 P<0.01
Iguatu 356 346 1.2 p>0.05

116.8 105.3 9.8 P<0.01
123.1 118.7 2.5 P<0.01
1289 133.0 3.2 P<0.01
139.6 140.2 2.7 p>0.05
105.1 100.2 1.8 P<0.01
169.2 166.2 3.5 P<0.05
1954 1819 23 P<0.01
157.7 1434 14 P<0.01
408 3904 135 P<0.01

e e el
NhEBowo~NouNnvRrRrDgowo~NooubANMRGEREo0ovovE
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Table 7. Values from multiple regression analysis of environmental variables related
to variation in structuring of aquatic plant assemblages.
Coeff. Std.err. t p RA2

Constant -0.71609 0.51372 -13.939 0.17863
Depth 0.002649 0.001278 20.714 0.05147/3 0.10655

Turbidity ~ 0.003628 0.001590 22.817 0.033594 0.023402
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Resumo

Objetivo

O objetivo desse estudo foi verificar as relacbes entre as variaveis do
sedimento e as assembleias de plantas aquéaticas em lagos rasos do semiarido
durante um ciclo sazonal.

Métodos

As variacdes quimicas do sedimento foram correlacionadas com o indice de
cobertura das plantas, em Andlises de Correlagdo Candnica (CCA). Para observar
as relacdes nos periodos seco e chuvoso foram realizadas Analises de Regressao
Multipla Multivariada (ARMM).

Resultados

As andlises de CCA mostraram que as variaveis do sedimento estiveram
relacionadas a diferentes espécies de plantas aquaticas dominantes, evidenciando a
utilizacao de requerimentos diferenciados. As analises de regressao mostraram que,
mesmo havendo aumento na concentracdo de nutrientes e no nimero de espécies,
ndo houve indicacdo de que os nutrientes foram responsaveis pelo aumento no
namero de espécies. Foi observado ainda que o Fosforo disponivel (Available P) foi
uma variavel relacionada a muitas espécies nos dois periodos sazonais.

Conclusbes

As variaveis do sedimento de lagos rasos representam papel importante para
explicar as relagcdes de dominancia das plantas aquaticas. Porém estas variaveis
ndo explicam a variacdo da cobertura das espécies entre as estacles,
demonstrando que outros fatores podem estar relacionados a essa variacao

sazonal.

Palavras-chave: solos inundaveis, sazonalidade em regifes semiaridas, vegetacao

aguatica



Abreviagoes

FAi: Frequéncia absoluta

Vai: Vigor absoluto

ICi: indice de Cobertura

RS: enraizada submersa

RE: enraizada emergente

RLF: enraizada emergente com folhas e/ou caules flutuantes
FS: submersa livre

FE: flutuante emergente

Hel: helofitas

Inorganic N: Nitrogénio inorganico
Total N: Nitrogénio total

Available P: Fésforo Disponivel
OM: Matéria organica

EC: Condutividade Elétrica

pH: potencial de Hidrogénio

Total CEC: Capacidade de Troca Catibnica
Al3*: Aluminio

Caz*: Célcio

Mg?*: Magnésio

K*: Potassio

Na*: Sédio
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3.1 Introducéao

Os fatores bidticos e abidticos sdo determinantes da organizacdo de
assembleias, atuando de maneira simultinea e com diferentes intensidades,
dependendo do conjunto de espécies e do ambiente (Szabo et al. 2010). Esta acao
simultanea pode ocorrer em plantas aquaticas, pois a disponibilidade de nutrientes e
luz determina a habilidade competitiva de plantas submersas ou flutuantes ao longo
de um gradiente de nutrientes (Szabo et al. 2010).

A maneira como os fatores abiéticos atuam também depende da escala
espacial e temporal (Gotzenberger et al. 2012), pois as intera¢des intraespecificas e
interespecificas, que conduzem a estruturacdo das assembleias, atuam
principalmente em escala espacial reduzida (Stoll and Weiner 2000), enquanto que
fatores geograficos e abidticos formam um padrdo de estruturacdo de plantas
aquéticas em uma escala regional (Liu and Wang 2018). A observacéo da escala é
um fator importante para entender como as assembleias estdo organizadas.

A atuacdo desses determinantes nas assembleias foi proposta por
Diamond (1975) como regras de montagem, que as conceituou como “restricdes néo
aleatérias na comunidade, causadas por competicdo entre espécies”’. Este termo
passou por revisbes, de modo que a definicAo mais aceita atualmente é: “a
organizacdo de assembleias causada por qualquer processo de restricbes
ecoldgicas nao aleatorias, baseadas em dispersao, fatores abiéticos ou bidticos, que
selecionam uma assembleia de espécies local (Gotelli and McCabe 2002; Weiher
and Keddy 2004; Morin 2011).

As assembleias de plantas aquaticas se relacionam a fatores limnolégicos
e espaciais limitantes (Kissoon et al. 2013; Lacoul and Freedman 2006). Além
destes, os fatores bioticos, como competicdo, herbivoria e facilitagdo também atuam
sobre a dindmica e a composi¢cao das assembleias (Boschilia et al. 2008; Kelemen
et al. 2015; Szabo et al. 2010). Desta forma, a analise de qual conjunto de fatores
atua com maior influéncia em ambientes Iénticos distintos contribuiu para entender
0S mecanismos que compdem as regras de montagem destes sistemas.

Em lagos rasos de regibes de clima frio temperado, as assembleias
vegetais sdo dindmicas, de modo que diferentes estadios de ocupacédo do ambiente

aquético pela vegetacdo ocorrem em virtude das alteracfes ambientais sazonais,
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onde cada estado se caracteriza pelo dominio de uma forma de crescimento
(Scheffer 2001; Scheffer et al. 2003). Nestes ambientes, a competicdo assimétrica
por luz e nutrientes fez com que as plantas flutuantes tendessem a ser
predominantes sob condi¢cdes eutroficas, enquanto que as plantas submersas
fossem predominantes em concentracées mais baixas de nutrientes (Morris et al.
2004; Portielje and Roijackers 1995; Scheffer 2001; Scheffer et al. 2003).

Nos ambientes aquaticos temporarios da regido semiarida brasileira, as
plantas com formas de crescimento diferenciadas tendem a coexistir durante o ciclo
de inundacdo (Tabosa et al. 2012), uma vez que as caracteristicas ambientais
permitem a ocorréncia de diferentes formas de crescimento (Pedro et al. 2006). Além
da influéncia de interacfes bioticas, o processo de estruturacdo das assembleias de
plantas aquaticas se relaciona com fatores abibticos, como o hidroperiodo, a
constituicdo do sedimento e a disponibilidade de nutrientes (de Vicente et al. 2006;
Lacoul and Freedman 2006; Li et al. 2016; Van Duren and Pegtel 2000).

Principalmente para a regido semiarida, na qual a sazonalidade afeta a
disponibilidade dos recursos devido a alternancia de ciclos de inundacdo e de seca
(Pedro et al. 2006). A relacdo das assembleias de plantas aquéaticas com fatores
ambientais € influenciada pela sazonalidade (Hrivnék et al. 2009), com mudancas na
estrutura das assembléias condicionadas aos niveis espaciais de inundagédo e pela
flutuacéo temporal da concentracdo de nutrientes (Austin et al. 2017).

O objetivo desse estudo foi verificar a relagdo entre as alteracdes do
sedimento e as relacdes de dominancia durante um ciclo sazonal das assembleias
de plantas aquaticas, em lagos rasos do semiarido. Nossas hipoteses séo: (1) as
caracteristicas dos componentes do sedimento influenciam a dominancia das
espécies, de modo que as espécies dominantes possuem requerimentos
diferenciados; (2) a disponibilidade de recursos no sedimento é maior durante o
periodo seco, desta forma, a exclusdo competitiva por estes recursos sera menor,

permitindo uma maior riqueza de espécies.

3.2 Meétodos

3.2.1 Areade estudo
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Os estudos foram realizados em trés lagos rasos [Acopiara (1), Alencar
(2) e Iguatu (3)] localizadas na Ecorregido Caatinga do Nordeste e Drenagens
Costeiras (Hales and Petry 2017); sob influéncia do clima semiarido [BSh,
classificacdo de Koppen-Geiger (Peel et al. 2007)], com precipitacdo média anual de
927,3 mm.ano?! (Funceme 2017) e chuvas concentradas de janeiro a junho. A
precipitagéo varia de 8,9 a 384,9 mm e a temperatura de 26,2 a 29,4°C (Funceme
2017; Inmet 2017). A vegetacao predominante € a floresta tropical caatinga e matas
sazonais (De Queiroz et al. 2017). A escolha dos trés lagos rasos foi determinada
pela constatagcdo da permanéncia da lamina d’agua durante todo o ano, situadas nas
coordenadas: 6°14°'41.93” S, 39°22’5.78” W (1); 6°24'11.50” S, 39°9'568.65” W (2); e
6°23'47.82” S, 39°10°49.09” W (3).

3.2.2 Amostragem das assembleias de plantas aquaticas

A amostragem das assembleias de plantas aquaticas foi realizada em
julho, fim do periodo chuvoso, e em dezembro, fim do periodo seco, de 2016. Em
cada lago raso foram dispostas 10 transecc¢des paralelas, orientadas a partir de uma
linha central e perpendicular a lamina d’agua. Em cada transeccdo foram
posicionados 10 pontos equidistantes por dois metros, totalizando 100 pontos
amostrais.

Uma variacdo do método de pontos (Cockaine 1926; Yarranton 1966) foi
utilizada para obtencao dos descritores das assembleias. N6s utilizamos uma agulha
isolada com diametro de 0,5 mm, retratil, sustentada por uma haste de metal,
posicionada verticalmente. A agulha estava acoplada a um aparato com um nivel de
bolha, como demonstrado em Farias et al. (2019 in press). Em cada um dos 100
pontos amostrais, 0s seguintes dados foram registrados: a espécie tocada pela
agulha, o nimero de toques em cada espécie e a forma de crescimento. Este
método fornece dados de frequéncia absoluta (FAi), que corresponde ao percentual
de cobertura de cada espécie, assim como o vigor absoluto (VAI), que se refere a
estratificacdo e a forma de crescimento (Levy and Madden 1933; Mateucci and
Colma 1982). Com estes dados, foi calculado o indice de cobertura, que indica a
dominancia da espécie na comunidade, calculado com a seguinte formula: I1Ci = FAI
+ VAiI (Mantovani and Martins 1990; Mueller-Dombois and Ellenberg 1974). Os
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valores de cobertura de cada espécie nos periodos analisados foram organizados
em tabelas para cada lago, mostrando a variacdo das espécies e suas respectivas
formas de crescimento, em funcdo da sazonalidade. As espécies foram
consideradas dominantes quando o IC foi = 20, em pelo menos um dos periodos
sazonais.

As plantas foram coletadas utilizando ferramentas tradicionais (tesouras,
pas e enxadas), seguindo técnicas de herborizacdo (Haynes 1984) e depositadas no
Herbario Prisco Bezerra (EAC) apoés identificacdo. A identificacdo taxonémica foi
realizada utilizando Cook (1996) e, quando necessario, bibliografia especializada do
grupo taxondémico. Para a terminologia nomenclatural e abreviagbes dos nomes dos
autores, seguimos The International Plant Names Index (IPNI 2012). A classificacédo
das formas de crescimento foi baseada em Cook (1996): 1. Hidrofitas: enraizada
submersa (RS), enraizada emergente (RE), enraizada emergente com folhas e/ou
caules flutuantes (RLF), submersa livre (FS), flutuante emergente (FE); e 2. Helofitas
(Hel).

3.2.3 Propriedades fisicas e quimicas do sedimento

Em cada um dos 10 transectos acima descritos, uma amostra de solo foi
retiradaa 1 m, 5 me 10 m da margem, totalizando 30 pontos por lago e 90 amostras
no total. As amostras foram obtidas através de um cano de PVC de 55 mm de
didametro, transportadas para laboratorio, desidratadas em estufa até peso
constante, a 45°C, trituradas e passadas em peneiras de 2 mm. Para andlise de
nitrogénio inorganico, as amostras foram transportadas em gelo e armazenadas em
freezer, até o momento da analise. As analises realizadas foram: nitrogénio
inorganico (Inorganic N), nitrogénio total (Total N), fésforo disponivel (Available P),
matéria organica (OM), condutividade elétrica em pasta de saturacdo (EC), pH,
capacidade de troca de cations (Total CEC), granulometria e cations solaveis (AlF,
Caz*, Mg?*, K*, Na*). As coletas e analises foram baseadas em Carter and Gregorich
(1984).
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3.2.4 Andlise de dados

Para testar a influéncia das caracteristicas fisicas e quimicas do
sedimento sobre a dominancia das espécies, primeiro eliminamos o0s parametros
covariaveis, através de uma PCA. NoOs realizamos apenas uma PCA com dados de
todos os ambientes, pois objetivamos que fossem escolhidas as mesmas variaveis
para todos os lagos rasos, excluindo a possibilidade de ocorréncia daquelas
relacionadas com caracteristicas intrinsecas de determinado lago. Apds a selecéo
das variaveis, realizamos analises de CCA para cada lago raso, visando evidenciar a
relacao entre as variaveis selecionadas e o conjunto de espécies.

Para testar a disponibilidade dos recursos do sedimento em relacdo aos
periodos sazonais, realizamos teste t de Student das variaveis do sedimento entre
os dois periodos sazonais e nos trés lagos rasos. As variaveis do sedimento e os
indices de cobertura das espécies, em cada periodo sazonal, foram analisadas por
Regressdes Multiplas Multivariadas, considerando as variaveis do sedimento,
visando encontrar as relacdes entre as variaveis de sedimento e a dominancia das
espécies em cada periodo sazonal. As andlises estatisticas foram realizadas
utilizando o programa Past 2.17 (Hammer et al. 2001).

3.3 Resultados

A flora presente nos lagos rasos foi composta por 13 espécies, que
apresentaram as seguintes formas de crescimento: enraizada emergente com folhas
e/ou caules flutuantes, emergente livre, submersa livre, enraizada emergente,
enraizada submersa (Tabela 1).

No lago Acopiara foi observada apenas a dominancia das formas de
crescimento RLF e FS, durante os dois periodos sazonais. No lago Alencar houve
dominancia de RLF e FS durante os dois periodos. Além da dominancia de RE
apenas no periodo chuvoso, e FE apenas no periodo seco. No lago Iguatu houve a
dominancia das formas de crescimento FS nos dois periodos, FE no periodo

chuvoso e RS no periodo seco (Tabela 1).
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3.3.1 Dominancia das espécies e componentes do sedimento

A anadlise de PCA (Figura 1) selecionou cinco parametros que melhor
resumiram o conjunto das variaveis analisadas: pH, Available P, Inorganic N, Total
CEC e OM. Os dois primeiros eixos da PCA explicaram juntos 63,32 (axis 1 =
36,072; axis 2 = 27,248). Estas variaveis foram utilizadas nas analises de CCA.
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Component 1

Fig. 1 Analise de Componentes Principais das variaveis do sedimento que nao
apresentaram covariancia.
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Os resultados das andlises de CCA mostraram que os indices de
cobertura das espécies (ICi) estiveram relacionadas a diferentes variaveis do
sedimento (Figuras 2, 3 e 4). No lago Acopiara (Figura 2), o ICi de Nymphaea
amazonum esteve relacionado positivamente com os valores de Inorganic N e OM;
enquanto que o de Nymphaea lasiophylla esteve relacionado positivamente com pH
e Available P. Por outro lado, os ICs de Ceratophyllum demersum e Nymphaea
pulchella estiveram associados positivamente com Total CEC e OM, e
negativamente com Available P. Porém, esta relacdo pode ter ocorrido devido ao

fato de que N. pulchella ocorreu em poucos pontos de amostragem.
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Total CEC

Inorganic N pH
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Npul _
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-30-
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Fig. 2 Andlise de Correspondéncia Canbnica das variaveis do sedimento e
distribuicdo da ocorréncia de plantas aquaticas no lago Acopiara. Nama (Nymphaea
amazonum), Nlas (Nymphaea lasiophylla), Npul (Nymphaea pulchella), Cdem
(Ceratophyllum demersum).
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No lago Alencar (Figura 3), o ICi Nymphaea lingulata foi pouco
influenciado pelas variaveis do sedimento, com influéncia positiva apenas do pH. Os
ICis de Utricularia gibba e Hydrocleys martii apresentaram relacdo positiva com
Inorganic N e Available P. O ICi de Hymenachne amplexicaulis apresentou relagao
positiva com Total CEC e OM, enquanto que Salvinia auriculata e Wolffia

columbiana apresentaram relagcéo positiva com Available P e negativa com pH.
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Fig. 3 Andlise de Correspondéncia Canbnica das variaveis do sedimento e
distribuicdo da ocorréncia de plantas aquaticas no lago Alencar. Hmar (Hydrocleys
martii), Hamp (Hymenachne amplexicaulis), Nlin (Nymphaea lingulata), Saur
(Salvinia auriculata), Ugib (Utricularia gibba) e Wcol (Wolffia columbiana).

No lago Iguatu (Figura 4), os ICis das espécies Ludwigia helminthorrhiza,
Najas arguta e S. auriculata tiveram relacdo positiva com pH e negativa com
Available P. Os ICis de Nymphaea lingulata e Hymenachne amplexicaulis possuem
relacdo positiva com pH e negativa com as demais variaveis. Por outro lado, os ICis
de Oxycaryum cubense e Utricularia gibba néo sofreram influéncia das variaveis do
sedimento. Os ICi de Ceratophyllum demersum tem relacdo positiva com todas as
variaveis, exceto com pH, porém, esta relacdo pode ter ocorrido devido ao fato de

que C. demersum ocorreu em poucos pontos de amostragem.
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Fig. 4 Andlise de Correspondéncia Candnica das variaveis do sedimento e
distribuicdo da ocorréncia de plantas aquéaticas no lago Iguatu. Cdem (Ceratophyllum
demersum), Hamp (Hymenachne amplexicaulis), Lhel (Ludwigia gibba
helminthorrhiza), Narg (Najas arguta), Nlin (Nymphaea lingulata), Ocub (Oxycaryum
cubense), Saur (Salvinia auriculata) e Ugib (Utricularia).

Desta forma, nés observamos que as espécies dominantes nos trés lagos
rasos estiveram relacionadas a diferentes componentes do sedimento, evidenciando

gue as espécies apresentam requerimentos diferenciados.

3.3.2 Variacdo sazonal do sedimento e da cobertura das espécies

As variaveis do sedimento: pH, OM, Total CEC, EC, Available P, Inorganic
N, Ca, Mg, Na, K soluveis apresentaram uma mudanca significativa (p<0,05) entre
as estacOes chuvosa e seca (Tabela 2). Dentre estas, apenas as concentracdes de
Available P (Figura 5) e dos nutrientes: Ca, Mg, Na sollveis (Figura 6) aumentaram
durante o periodo seco em todos os lagos, enquanto que as demais apresentaram
padrées diferenciados em cada lago. Todas as espécies de plantas encontradas
apresentaram variacao do ICi durante os periodos seco e chuvoso nos trés lagos

rasos (Tabela 1).
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A partir desses dados, a andlise de regressdo entre as variaveis do
sedimento e os ICis das espécies no lago Acopiara (Tabela 3) mostrou que, no
periodo chuvoso, a dominancia C. demersum teve influéncia negativa de pH e Total
CEC; enquanto que, no periodo seco, a dominancia de N. lasiophylla apresentou
influéncia negativa de OM.

No lago Alencar (Tabela 3), a regressao evidenciou que, no periodo
chuvoso, a varidvel Available P influenciou negativamente a dominancia de N.
lingulata, S. auriculata e U. gibba e positivamente H. amplexicaulis. No periodo seco,
a dominancia de N. lingulata sofreu influéncia positiva do Inorganic N, a dominancia
de U. gibba foi influenciada positivamente por Available P, enquanto que a
dominancia de H. martii foi influenciada negativamente por Available P. E,
finalmente, no lago Iguatu, a regressdo mostrou que nenhuma associacdo

significativa apresentou um r2 expressivo (<0,1).

3.4 Discusséao

3.4.1 Dominancia das espécies e componentes do sedimento

Apesar das espécies dominantes apresentarem formas de crescimento
diferenciadas nos lagos rasos estudados, aquelas com formas submersas livres (C.
demersum, U. gibba) ocorreram tanto com espécies de formas enraizadas
emergentes com folhas e/ou caules flutuantes (N. amazonum, N. lasiophylla, N.
lingulata), com espécies de formas flutuantes emergentes (S. auriculata, W.
columbiana, O. cubense, L. helminthorrhiza) e com espécies de formas enraizadas
submersas (N. arguta). As formas de crescimento foram complementares quanto a
ocupacgao da lamina d’agua, pois as populacdes submersas livres de C. demersum
ocorreram nos espacos abaixo das espécies de Nymphaeae (RLF); enquanto que U.
gibba ocorreu com formas diversificadas, sejam elas enraizadas flutuantes ou
submersas (RLF, RS) e emergentes (FE).

Isso demonstra que as interacdes entre diferentes formas de crescimento
que poderiam se excluir (Boschilia et al. 2008; Cunha et al. 2012; Mony et al 2007,
Szabo et al. 2010;) ndo estdo ocorrendo nestes ambientes. Esta interacdo pode ser

explicada pelas condi¢des fisicas e quimicas do ambiente (Henry-Silva et al. 2008;
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Szabo et al. 2010; Van et al. 1999; van Gerven et al 2015;), pois, como foi indicado
pelas analises de CCA, a maioria das espécies apresentou diferentes relagdes com
as variaveis do sedimento, contribuindo para a coexisténcia de espécies
dominantes, com cada espécie associada a uma variavel diferente, indicando uma
diferenciacdo de nicho e consequente possibilidade de espécies dominantes
coexistirem, mesmo apresentando espécies com formas de crescimento
excludentes.

Algumas espécies foram dominantes em apenas um dos dois periodos
sazonais. No lago Alencar houve dominéncia de formas enraizadas emergentes, no
periodo chuvoso e de flutuantes emergentes, no periodo seco. No lago lguatu, as
formas flutuantes emergentes ocorreram no periodo chuvoso e as enraizadas
submersas ocorreram no periodo seco. Essa dominancia de espécies em apenas
uma das estacdes pode estar relacionada a tolerédncia e a disponibilidade de
recursos especificos para cada espécie em cada uma das esta¢des, uma vez que
condicbes favoraveis permitem o desenvolvimento das espécies adaptadas, de
modo que algumas espécies ocorrem em periodos especificos (Bini et al. 1999;
Trindade et al. 2018).

No lago Acopiara as espécies dominantes, mesmo tendo formas de
crescimento excludentes (van Gerven et al. 2015), conseguiram se manter no
ambiente, pois estavam associadas positivamente a diferentes variaveis. N.
amazonum associou-se positivamente ao Inorganic N e OM; N. lasiophylla ao pH e
Available P; e C. demersum a Total CEC e OM. Espécies com mesmas formas de
crescimento ou com formas de crescimento que ocasionam competicdo assimétrica
tendem a se excluirem, mas ndo quando ocorre a utilizacdo diferenciada dos
recursos (van Gerven et al. 2015). Isso pode explicar porgue as espécies do género
Nymphaea ndo se excluem, mesmo apresentando a mesma forma de crescimento, e
as espécies deste género ndo excluem C. demersum.

No lago Alencar, a maioria das espécies dominantes estive relacionada
com diferentes variaveis. U. gibba apresentou relagdo positiva com Inorganic N e
Available P; enquanto S. auriculata e W. columbiana com Available P. N. lingulata
nao foi relacionada significativamente a nenhuma das variaveis, possibilitando sua
dominancia em ambientes com quaisquer caracteristicas, justificando seu alto IC. As

espécies S. auriculata e W. columbiana, por competirem pelos mesmos recursos,
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apresentarem a mesma forma de crescimento e ocorrerem no mesmo periodo
sazonal, deveriam ser excludentes. Porém, estas s6 ocorreram quando N. lingulata
mostrou menor dominéancia (o IC diminuiu de 94,4 para 56,7 no periodo seco),
demonstrando que as relacdes bidticas foram fatores expressivos para explicar a
variacdo na dominancia das espécies ao longo do ciclo sazonal (Farias et al. 2019 in
press).

No lago lguatu as espécies dominantes U. gibba e O. cubense nao foram
relacionadas significativamente a nenhuma das variaveis do solo, enquanto que L.
helminthorrhiza e N. arguta estiveram relacionadas as mesmas variaveis (Available
P e pH). As espécies dominaram em periodos diferentes, indicando que ha
preferéncia de habitat relacionada a mudanca nas variaveis do sedimento, de acordo
com o periodo sazonal (Moura-Junior et al. 2019). Em outros ambientes aquaticos,
as plantas séo influenciadas por varidveis do sedimento, alterando sua riqueza,
biomassa e o conteudo nutricional das espécies (Esteves, Suzuki, 2010; Schneider
et al. 2015; Van et al. 1999). NO0s demonstramos que as variaveis do solo
influenciaram a dominéancia das espécies e que Available P e pH foram os que
mostraram mais espécies correlacionadas, independente das formas de
crescimento.

Sgdengarden et al. (2013) constataram que o fésforo em lagos rasos é
proveniente dos sedimentos, disponibilizando-o para as plantas ndo enraizadas.
Mesmo que as espécies ndo sejam enraizadas, estas estardo relacionadas a essa
variavel, devido a capacidade do solo de disponibilizar o Available P para a coluna
d’agua. Segundo os mesmos autores, as alteracbes no pH podem representar um
filtro ambiental para as plantas, devido as diferentes habilidades das espécies em
tolerar a acidez. Esses fatores explicam como estas duas variaveis causam
influéncia nas espécies, independente das formas de crescimento. Além disto, a
variacdo dos recursos presentes nos sedimentos, tais como nitrogénio e fosforo
total, podem alterar a riqueza e a dominancia das espécies de plantas aquaticas em
areas alagadas de clima subtropical (Schneider et al. 2015).

Como visto acima, nosso estudo demonstrou que as variaveis do
sedimento também foram importantes para explicar a dominancia de espécies,
sendo estas variaveis relacionadas a diferentes espécies, favorecendo o aumento da

cobertura das espécies.
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NOs corroboramos nossa primeira hipotese, pois as espécies possuem
relacdo diferenciada com as varidveis do sedimento, permitindo que ocorra menor
sobreposicdo de utilizacdo de recursos e a competicdo das espécies nao seja
excludente, sendo, entdo, a dominancia das espécies influenciadas pelos

componentes do sedimento.

3.4.2 Variacao sazonal do sedimento e da cobertura das espécies

Quando os dois periodos sazonais sao comparados, os lagos rasos
apresentaram diferencas em relagdo as variaveis do sedimento analisadas e em
relacdo aos indices de cobertura das espécies de plantas aquaticas. Porém, ndo
houve uma acentuada diferenciacdo na disponibilidade de recursos do sedimento,
no periodo seco como esperado pela segunda hipétese. Apenas 0s nutrientes
Available P, Ca, Mg, Na solaveis aumentaram durante o periodo seco em todos 0s
lagos.

De acordo com nossa segunda hipétese, nds esperariamos que houvesse
um padrdo de relacdo entre as varidveis e as espécies, e que este apresentasse
diferencas entre o periodo chuvoso e o seco. Porém, as andlises de regressao
demonstraram que poucas espécies apresentaram relacdes com as variaveis
ambientais nos dois periodos.

Nés observamos que o total de espécies no periodo seco € maior do que
no periodo chuvoso e que o indice de Cobertura total em cada assembleia também
€ maior no periodo seco. Demonstrando que, apesar da reducdo de habitat no
periodo seco, a maior disponibilidade de nutrientes nesse periodo possibilita o
desenvolvimento e a ocorréncia de um maior nimero de espécies. Isto indica que o
periodo seco é mais favoravel para o conjunto de espécies, uma vez que ha uma
maior concentracdo de Available P, Ca, Mg, Na soluveis.

A concentracdo de nutrientes no periodo de menor precipitacdo tende a
favorecer a cobertura de plantas aquaticas em lagos rasos europeus (Austin et al.
2017), semelhante ao perfil encontrado nos sedimentos dos ambientes |énticos
neste estudo. Embora seja esperado que a limitagdo de recursos do sedimento
induza a um estresse nutricional levando a competicdo de espécies vizinhas (Craine

and Dubzynki, 2013), observamos que a mudanca nas concentragdes de nutrientes
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nos dois periodos sazonais ndo foi um fator limitante para as plantas nos lagos
rasos, pois estas sdo relacionadas com variaveis diferentes em cada periodo
sazonal. E, assim, a competicdo nao foi influenciada pelas variaveis do sedimento.
NO6s corroboramos parcialmente a segunda hipbétese, pois a
disponibilidade de recursos no sedimento € maior durante o periodo seco,
diminuindo a exclusdo competitiva por estes recursos e, consequentemente, a
riqueza € maior do que no periodo chuvoso. Como o0 aumento de espécies na
estacdo seca coincide com o aumento de algumas variaveis do sedimento, houve
relacdes entre as espécies e as variaveis ambientais. Estas varidveis ndo explicam
totalmente a variacdo da riqueza de espécies de um periodo sazonal para o outro.
Dessa forma, observamos que a disponibilidade de recursos no
sedimento influenciou os valores de indice de cobertura de algumas espécies, néo
havendo relagcdo com o aumento da riqueza de espécies total no periodo seco. E,
finalmente, dentre as varidveis do solo estudadas e que estdo em maior
disponibilidade no periodo seco, apenas Available P apresentou relacbes

significativas com algumas espécies.

3.5 Concluséo

Nés concluimos que os sedimentos de lagos rasos representam um
importante condutor das assembleias de plantas aquaticas, existindo associacdes de
espécies a determinados recursos, tendendo a evitar a sobreposicao das espécies e
a exclusdo de populagdes dominantes. Porém, quando analisada a influéncia da
variacdo sazonal dos recursos provenientes do sedimento na riqueza e na cobertura
das espécies, foi demonstrado que esta variacdo ndo foi suficiente para explicar a
mudanc¢a na composicdo. De modo que, outros fatores podem estar contribuindo
para a estruturacdo das assembleias de plantas aquaticas nos dois periodos

sazonais.
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Tabela 1. indices de Cobertura das espécies e suas respectivas formas de crescimento, nos dois periodos (wet, dry), dos trés
lagos rasos (Acopiara, Alencar e Iguatu). GF (forma de crescimento), RS (enraizada submersa), RE (enraizada emergente), RLF
(enraizada emergente com folhas e/ou caules flutuantes), FS (submersa livre), FE (flutuante emergente).

Acopiara Alencar Iguatu
Species Acronimo GF Wet Dry Wet Dry Wet Dry
Ceratophyllum demersum L. Cdem FS 43,2 34,1 0 5
Hydrocleys martii Seub. Hmar RLF 0 0 3,5 0
Hymenachne amplexicaulis (Rudge) Nees Hamp RE 0 0 15,4 0 2
Ludwigia helminthorrhiza (Mart.) H.Hara Lhel FE 0 0 0 27,4 5
Najas arguta Kunth Narg RS 0 0 0 0 45
Nymphaea amazonum Mart. & Zucc. Nama RLF 226 504 0 0
Nymphaea lasiophylla Mart. & Zucc. Nlas RLF 219 32,7 0 0
Nymphaea lingulata Wiersema Nlin RLF 0 0 944 56,7 11,1 14,6
Nymphaea pulchella DC. Npul RLF 3,5 0 0 0 0 0
Oxycaryum cubense (Poepp. & Kunth) Lye Ocub FE 0 0 6,2 8.8 49,1
Salvinia auriculata Aubl. Saur FE 0 0 31,3 123 3
Utricularia gibba L. Ugib FS 0 0 23,4 37 22,1 52,4
Wolffia columbiana Karsten Wcol FE 0 0 21 0 0
Species total 4 3 6 5 8
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Table 2. Teste t das variaveis do sedimento entre as estacdes chuvosa e seca (wet,

dry). P<0,05 em negrito.

Avarage t P
Wet Dry
pH 544 522839 25129 0,0138
OM 29,89 26,856 2,1742  0,0324
Total CEC 196,72 172,27 25779  0,0116
EC 369,2 430,28 -3,7827 0,0003
Ca soluble 5,08 6,3241 -2,6813 0,0088
Mg soluble 3,33 4,1207 -4,1298 8,38E-05
Al soluble 1,02 1,177 -0,78328 0,4356
Na soluble 3,31 15,2851 -4,7095 9,45E-06
K soluble 2,34 25701 -2,4116 0,0180
Inorganic N 82,74 78,333 0,25618 0,0048
Total N 27,28 44,511 -3,2215 0,7984
Available P 0,33 4,9082 -28,449 1,60E-45
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Table 3. Andlise de regressao apenas com resultados significativos (p<0.05). *p<
0.05, **p< 0.01, **p< 0.001. RZ acima de 0,1 em negrito.

Lake/Season  Species  Variable Coeff. Std.err. t R?
Constant 82,209*** 12,738 6,4539
_ pH -14,195%** 2,3338 -6,0825 0,2302
Lake Acopiara
Wet Cdem Total CEC  -0,04923** 00,0098 -5,0012 0,1743
Available P 20,238*** 4,9492 4,0893 0,0021
Inorganic N 0,023575* 0,0084 2,8106  0,03253
Lake Acopiara Constant 15,222 24,629 0,6181
Dry Nias OM -0,06721** 0,0204 -3,2975 0,1544
_ Constant 3,3219 9,4673 0,3509
Nin Available P 21,661** 7,4388 2,9119 0,2387
Constant 9,5321* 3,7226 2,5606
Hamp Total CEC  0,005343** 0,0017 3,2148 0,0648
Lake Alencar Available P -14,136*** 2,925 -4,833 0,2895
Wet Constant 1,6722 0,9977 1,676
Saur Total CEC  0,001119* 0,0004 2,5108 0,0748
Available P -1,8601* 0,7839 -2,3727 0,1133
) Constant -0,28057 2,1358 -0,1314
Ugib Available P -7,0979*** 1,6782 -4,2295 0,4440
_ Constant -8,294 28,867 -0,28732
Nin Inorganic N 0,01029* 0,0048 2,1638 0,1534
Lake Alencar Ugib Constant -37,602* 13,933 -2,6987
Dry Available P 6,5133** 2,1975 2,964 0,2649
Constant 18,321* 8,8739 2,0646
Himar Available P -2,9775* 1,3995 -2,1275 0,1046
Lake lguatu - - - - - -
Wet
Narg Constant -5,7835 3,2236 -1,7941
Lake Iguatu pH 1,2723* 0,5851 2,1745 0,0397
Dry Constant 34,346 20,584 1,6686
Cdem
pH -7,8358* 3,7362 -2,0973 0,0467
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4 CONCLUSOES E PERSPECTIVAS FUTURAS

Nesta tese apresentamos estudos relacionados as regras de montagem
gue estruturam a organizacdo das assembleias de plantas aquaticas de lagos rasos
do semiarido brasileiro, ao longo de um ciclo sazonal. Para isto, testamos a
influéncia de fatores bidticos e abioticos. No primeiro caso, a partir da analise de c-
score, observamos que a segregacdo de espécies foi um fator estruturador
importante, causado pela competicdo ou pela preferéncia de habitat. Esse fator
resultou a dominancia de espécies Enraizadas submersas de folhas e/ou caules
flutuantes, coexistindo com Submersas livres ou Emergente flutuante.

No caso das variaveis abidticas, analisamos a influéncia de variaveis
limnolégicas e pedoldgicos. As variaveis da agua que apresentaram indicios de
influéncia na estruturagdo das assembleias foram a turbidez e a profundidade. A
inundagéo causa impactos na comunidade, porém as assembleias se reestruturam e
o tempo de resiliéncia variou para cada ambiente. Os sedimentos influenciaram a
cobertura das espécies, sugerindo que este fator seja importante para evitar a
sobreposicdo de nicho, explicado porque espécies competidoras conseguem
coexistir. A variacdo sazonal das caracteristicas do sedimento ndo explicou a
variacdo das assembleias de plantas aquaticas.

A partir dos resultados obtidos, constatamos que varios fatores
concomitantes podem agir para estruturar assembleias de plantas aquaticas do
semiéarido brasileiro. Sugerimos que outros fatores sejam testados para entender a
organizacdo dessas assembleias, como outras variaveis limnoldgicas e variaveis
espaciais. Além de entender mais detalhadamente como a inundacéo, turbidez e
profundidade afetam a dindmica das assembleias.

E importante entendermos como algumas espécies congéneres, CoOmo as
de Nymphaea, conseguem coexistir nestes ambientes, durante todo o ciclo sazonal.
Também é necessario entender como espécies competidoras assimétricas
conseguem coexistir. Métodos experimentais controlados devem ser realizados para
entender as relacdes entre espécies congéneres e as relagdes entre competidoras
assimétricas.

Os estudos resultantes desta tese nos mostram conhecimentos
essenciais sobre a vegetacdo de lagos rasos do semiérido brasileiro, evidenciando a

necessidade de conservacao desses ambientes.
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