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Cichla kelberi, Kullander e Ferreira, 2006; um piscívoro introduzido na 

Planície de inundação do alto rio Paraná: aplicação do modelo INVASS  

 
RESUMO 

O tucunaré, Cichla kelberi Kullander e Ferreira, 2006, é nativo da bacia 

Amazônica, piscívoro visual voraz, com cuidado parental, e de grande importância para 

a pesca esportiva, que foi introduzida em várias bacias hidrográficas do Brasil, sendo 

relatados drásticos impactos negativos sobre a ictiofauna nativa após sua introdução. Na 

bacia do alto rio Paraná, C. kelberi logo colonizou todo o sistema, incluindo a planície 

de inundação do rio Paraná. Através do modelo INVASS, este trabalho teve como 

objetivos descrever a situação atual da colonização do tucunaré na planicie de 

inundação da planicie do alto rio Paraná e identificar os fatores ambientais que limitam 

ou que podem favorecer o processo de invasão e de expansão de C. kelberi. Uma 

possível via de chegada de C. kelberi à planície de inundação do alto rio Paraná foi 

através de dispersão de indivíduos provenientes do reservatório de Itaipu, sendo 

registradas pela primeira vez no trecho livre da planície de inundação do alto rio Paraná 

no ano de 1992, no sistema Paraná e Ivinheima e somente em 2000, começou a ser 

capturada no sistema Baía. Somente no sistema Paraná a espécie foi considerada como 

estabelecida. Assim que Cichla kelberi alcançou o crescimento da população mínima 

viável neste sistema, conseguiu dispersar-se até os sistemas Baía em 2000 e Ivinheima 

no ano 2002.  Ambos os sistemas mostram a população em crescimento, mesmo com 

transparências baixas, tal como no sistema Paraná que apresenta transparência alta. Por 

tal motivo esta variável poderia ser considerada como importante apenas no 

estabelecimento da espécie, e não para o crescimento da população. Assim o 

crescimento só dependeria de sua própria dinâmica populacional. Neste sentido Cichla 

kelberi encontra-se na fase de dispersão podendo-se prever sua disseminação à novos 

locais interligados da Planície. 

Palavras-chaves: Espécie invasora. Modelo de passos e estágios. Dinâmica de 

população. Rio Paraná. Brasil. 

 
 
 
 



Cichla kelberi, Kullander e Ferreira, 2006; a piscivorous introduced in the 

floodplain of the high Paraná river: application of the model INVASS 
 

ABSTRACT 

The peacock bass Cichla kelberi Kullander and Ferreira, 2006, is native from the 

Amazon watershed, visual voracious predator with parental care, and presents great 

importance for sport fishing. This species was introduced in several Brazilian 

watersheds, with severe negative impacts on the native fish after its introduction. In the 

Upper Paraná River watershed, C. kelberi colonized the entire system, including the 

Upper Paraná River floodplain. By using the INVASS model, this study aimed to 

describe the current situation of the peacock bass colonization in the Upper Paraná 

River floodplain and identify the environmental factors that may limit or favor the 

invasion and expansion processes of C. kelberi. One possible arrival route of C. kelberi 

to the Upper Paraná River floodplain is through the dispersal of individuals coming 

from Itaipu Reservoir, and the first record in the dam-free stretch of the Upper Paraná 

River floodplain was made in 1992, in the Paraná and Ivinheima systems; but only in 

2000, this species began to be captured in the Baía system. Only in the Paraná system, 

the species was considered as established. When C. kelberi reached the minimum viable 

population growth in this system, it dispersed until to the Baía system, in 2000 and 

Ivinheima system in 2002. Both systems show that population is growing, even with 

low water transparency, and similar to the Paraná system that presents high 

transparency. Thus, this variable can be considered as important only for the species 

establishment, and not for the population growth. Hence, the growth only depends on its 

own population dynamic. In this way, C. kelberi is in the dispersion step and we can 

predict its spread to new interconnected locations in the floodplain.  

 

Keywords: Invasive species. Steps and stages model, Population dynamics. Paraná 

River. Brazil. 
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Introdução 

A introdução de espécies não indígenas tem sido considerada a segunda causa 

antrópica de perda de diversidade, apenas ultrapassada pela degradação de habitats 

(Fuller et al. 1999, Simberloff, 2003). 

A proliferação de espécies introduzidas e seu estabelecimento têm gerado diversas 

conseqüências indesejáveis aos ecossistemas (Vermeij 1991, Rosenzweig 2001, Olden 

et al. 2004), desencadeando uma série de impactos como hibridação, predação, 

extirpação de espécies, alterações no habitat e nas interações das espécies. Dentre estes 

efeitos, a homogeneização biótica é um dos mais temidos entre os conservacionistas 

(Moyle 1996, Simberloff 2003) uma vez que resulta na diminuição da diversidade 

biológica (Olden e Rooney 2006) aumentando a similaridade entre regiões em 

velocidades superiores ao que ocorreria naturalmente (Rahel 2002). 

A freqüência e intensidade de eventos como a introdução de espécies não 

indígenas, modificação de habitats e a sobrepesca têm sido apontadas como os 

principais fatores para a diminuição da abundância e riqueza dos recursos pesqueiros 

nativos continentais (Agostinho e Júlio Jr 1996). Segundo Welcomme (1988), a região 

Neotropical tem recebido a maior quantidade de espécies não-indígenas (25,3% do total 

mundial). No Brasil, 87% das introduções de peixes correspondem a espécies 

provenientes de outros países (Casal 2006), e 13% são de espécies transferidas de outras 

bacias brasileiras (Agostinho et al. 2005). Diversos autores têm reportado a introdução e 

o estabelecimento de espécies não indígenas em ecossistemas aquáticos brasileiros 

(Fontenele e Peixoto 1979, Agostinho e Gomes 1997, Liparelli 1999), bem como os 

impactos negativos causados à ictiofauna nativa (Godinho e Formagio, 1992, Agostinho 

et al. 1994, Latini e Petrere Jr 2004, Pelicice e Agostinho 2008).  

Apesar da importância e interesse pelo problema das introduções de peixes na 

região Neotropical, não há aplicação de modelos gerais para compreender o processo de 

introdução. Este processo pode ser conceitualizado por modelos que implicam uma 

série de passos (chegada, estabelecimento e dispersão), começado com um pool 

potencial de invasores.  Os modelos conceituais do processo de invasão propostos por 

Colautti e MacIsaac (2004), Carlton (1985), Williamson e Fitter (1996), Richardson et 

al. (2000) e Kolar e Lodge (2001) baseiam-se no conceito de pressão do propágulo, 

centrado no número de propágulos invasores e na freqüência com a qual os mesmos são 

introduzidos.  
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O modelo conceitual de passos e estágios (modelo INVASS) proposto por Heger 

(2000, 2001) distingue o processo de invasão temporalmente, admitindo que algumas 

características funcionais de um invasor serão manifestadas ao longo do tempo em 

resposta a um conjunto de características ambientais em cada fase do processo de 

invasão. O modelo INVASS explica o processo de invasão como um diagrama de escada 

(Fig. 1), onde quatro passos e estágios são usados como base para uma diferenciação 

cronológica idealizada de um processo de invasão (Heger 2001). As espécies devem 

superar vários passos para avançar de um estado inferior ao superior. Durante o 

processo de invasão, uma espécie pode subir ou descer a escada várias vezes, 

dependendo do nível de adaptação funcional entre os atributos do invasor e as 

características ecológicas do ecossistema invadido, ou seja a invasibilidade (Davis 

2005) do ambiente ao invasor. Por exemplo, muitos indivíduos e populações podem 

falhar nos primeiros passos e nunca alcançar os superiores. 

 

Fig. 1. Discriminação cronológica do processo idealizado da invasão em passos e 
estágios. Diversos estágios são alcançados superando uma seqüência de passos no 
processo de uma invasão. A altura de cada passo depende da capacidade da espécie em 
superar as limitações ambientais. PMV: População mínima viável para qualquer espécie 
em qualquer habitat é a menor população isolada com uma alta probabilidade 
supervivência em um intervalo de tempo determinado (Shaffer, 1981). Modificado de 
Heger (2000). 
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 Cada passo que fundamenta, o modelo difere em perspectiva e em escala. Por 

exemplo, no primeiro passo deve-se analisar a capacidade de dispersão da espécie, se 

houve ou não transporte antrópico e avaliar possíveis rotas de transporte, enquanto que 

no segundo passo deve-se analisar a tolerância do indivíduo ao novo ambiente. O 

primeiro e o segundo passo consideram apenas os indivíduos e avaliam as dificuldades 

que estes enfrentam para estabelecer-se o terceiro passo considera a população 

fundadora e, portanto, nele levam-se em conta problemas referentes à população. O 

quarto passo concentra-se em outro grupo de fatores que estão relacionados com a 

disseminação das populações e colonização da espécie invasora para regiões adjacentes, 

formando novas populações (Heger 2000).  

Os tipos de fatores que determinam a invasão dentro de cada passo devem ser 

ajustados de acordo com a biologia do invasor. Assim as características biológicas do 

organismo em estudo têm que ser listadas e analisadas dentro de cada passo quanto a 

sua capacidade de determinar a passagem para o próximo passo.  Ao identificar as 

situações cruciais que se colocam para o invasor em cada passo do processo de invasão, 

o modelo INVASS pode ser também aplicado com sucesso para predizer invasões 

biológicas (Heger e Trepl 2003). 

O modelo INVASS primeiro foi idealizado para analisar os obstáculos 

enfrentados por uma planta invasora até o seu estabelecimento em um novo ambiente 

(Heger e Trepl 2003). No entanto, devido a ser não-estático, integrador e preditivo, o 

modelo INVASS já foi usado para explicar a invasão de organismos tão diversos como, 

formigas e mamíferos (Steil e Heger 2008). No presente estudo, o modelo INVASS foi 

aplicado pela primeira vez para descrever e prever o processo de invasão de um peixe 

de água doce, Cichla kelberi, que foi introduzido em um hábitat neotropical com uma 

grande riqueza de espécies, a planície de inundação do alto rio Paraná (doravante “a 

planície”). 

Na bacia do rio Paraná, região de elevada importância econômica (para geração 

de energia elétrica e de produção pesqueira) e ecológica (elevada diversidade 

ictiofaunística e de ecossistemas), as companhias hidrelétricas foram responsáveis pela 

estocagem de espécies não indígenas em diversos reservatórios. Desta maneira os 

organismos aquáticos tornaram-se vulneráveis tanto às modificações hidrológicas 

decorrentes da implantação dos reservatórios (aumento da temperatura e da 
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transparência e perda de habitats) (Agostinho et al. 1994), quanto à introdução de 

espécies.  

A planície é um dos últimos trechos livre no rio Paraná, em território brasileiro, 

onde ainda existe um ecossistema do tipo “rio-planície de inundação” (Agostinho et al. 

1994), e está delimitada por reservatórios a montante e a jusante. Por possuir uma 

considerável variabilidade de habitats aquáticos e terrestres, este sítio ainda conserva 

uma grande diversidade de espécies terrestres e aquáticas (Agostinho et al. 2000). 

Nesta planície, o primeiro registro de Cichla kelberi, Kullander e Ferreira, 2006, 

conhecido como tucunaré, data da década de 90, sendo considerada como espécie rara e 

restrita às lagoas e canais (Agostinho e Julio Jr 1996). Desde então, esta espécie tem 

exibido variações marcantes na abundância e biomassa de suas populações entre os 

diferentes biótopos que compõem este ecossistema (Agostinho et al. 2005). Tal situação 

torna particularmente interessante o estudo das populações de tucunarés nestes 

biótopos, já que além de permitir a identificação de ambientes com distintos estágios de 

estabelecimento desta espécie, possibilita correlacionar tais informações tanto com 

descritores ecológicos de eventuais alterações na ictiofauna nativa, como com variáveis 

bióticas e abióticas que favoreçam ou limitem o desenvolvimento de suas populações. 

O tucunaré é nativo da bacia amazônica, sendo um predador visual voraz, com 

cuidado parental e de grande importância para a pesca esportiva (Winemiller 2001). 

Espécies de Cichla foram introduzidas em várias bacias hidrográficas do Brasil, além de 

outras regiões do mundo onde foram relatados impactos negativos sobre a ictiofauna 

nativa após sua introdução (Zaret e Paine 1973, Sunaga e Verani 1997, Fuller et al. 

1999, Latini e Petrere Jr  2004). Na bacia do alto rio Paraná, espécies do gênero Cichla, 

como C. kelberi e C. piquiti, foram introduzidas nos últimos 20 anos em reservatórios 

dos rios Grandes, Tietê e Paranaíba, disseminando-se rapidamente por todo o sistema. A 

despeito do elevado potencial de impactos sobre a ictiofauna nativa, estudos sobre a 

dinâmica populacional das espécies de Cichla, contemplando interações bióticas e 

abióticas e a elaboração de modelos preditivos, são escassos. 

Este estudo visou descrever o processo de invasão de C. kelberi, a situação atual 

de suas populações na planície de inundação do alto rio Paraná, e predizer por meio da 

aplicação do modelo INVASS, o estágio futuro deste processo. 

Materiais e métodos 

Área de estudo 
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A bacia do rio Paraná conta com uma área de 2,8 x 106 km2. Em seu trecho 

brasileiro, comporta uma área com maior densidade demográfica do país, além de 

apresentar a maior incidência de represamentos da América do Sul, com 146 

reservatórios e área total alagada de aproximadamente 16.700 km² (Agostinho et al, 

2007). Os maiores reservatórios, Porto Primavera e Itaipu (oito e 24 anos desde seu 

fechamento, respectivamente) situam-se na calha do rio Paraná e o reservatório de 

Furnas com 43 anos, situa-se no rio Grande. Os pequenos reservatórios apresentam 

áreas que variam de 0,05 a 22,5 km2 e encontram-se distribuídos nos rios menores. 

A planície estende-se sobre a margem direita do rio Paraná (23o43’ S – 25o33’ S e 

54o35 – 53o10’ W), divisa dos Estados do Mato Grosso do Sul e Paraná, num trecho de 

rio não represado de 230 km localizado à jusante da barragem de Porto Primavera e à 

montante do reservatório Itaipu (Fig. 2-A). Este trecho tem fundamental importância 

tanto na manutenção da diversidade íctica como na pesca artesanal da região (Agostinho 

et al. 2000).  

Na planície, o regime de cheias é considerado como uma das pressões seletivas 

mais fortes e um dos fatores ambientais mais relevantes na manutenção da integridade 

de diversas comunidades aquáticas. A reprodução da maior parte das espécies de peixes, 

por exemplo, é estimulada pelo aumento do nível hidrométrico; eventos de maturação 

gonadal e desova são sincronizados com a ocorrência de inundações (Agostinho e Julio 

Jr 1999). A densidade de ovos, larvas e juvenis também depende das cheias (Agostinho 

et al. 2004). Anteriormente a 1998, quando se completou o enchimento do reservatório 

de Porto Primavera, o regime hidrológico do rio Paraná caracterizava-se por acentuada 

variação sazonal com a ocorrência de cheias pronunciadas (entre novembro e maio) e de 

seca (junho a outubro). Com o enchimento do reservatório e início da operação da usina 

hidrelétrica, o nível hidrométrico do rio Paraná foi drasticamente alterado pela redução 

na intensidade e duração das cheias. 

Dentre os diversos biótopos aquáticos, destacam-se as calhas dos rios Paraná e 

tributários, tais como os rios Baía e Ivinheima, canais secundários e lagoas permanentes 

e temporárias (entre 0,5 e 15 ha de área), com substrato variando de areia a argila e 

vegetação aquática composta por macrófitas flutuantes e emergentes. Diferentemente 

dos rios Baía e Paraná, o rio Ivinheima ainda não se encontra represado, dessa forma as 

variações do nível hidrométrico não são artificialmente controladas como no caso dos 

dois rios anteriormente mencionados.  
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Fig. 2. Planície de inundação do alto rio Paraná (A) com destaque para os pontos de 
coleta de cada sistema (B), cujas informações foram usadas para ajustar os modelos de 
dinâmica populacional de C. kelberi.  
 
Banco de dados e coleta de peixes 

O Núcleo de Pesquisas em Limnologia, Ictiologia e Aqüicultura (NUPÉLIA), 

desenvolve estudos na planície de inundação do alto rio Paraná desde 1986. Assim, no 

marco dos diferentes projetos realizados nos períodos: 1986-1988 (FINEP); 1992-1995 

(FUEM-PADCT-CIAMB) e 2000-2007 (PELD/CNPq) foram coletadas informações 

dos componentes físicos, químicos e biológicos dos diversos habitats aquáticos que 

compreendem a planície de inundação do alto rio Paraná. Desta forma foi possível obter 

um banco de dados de cerca de vinte anos, onde estão registradas as coletas da 

ictiofauna na região.  

Desse banco de dados foram obtidos os registros das capturas de Cichla kelberi 

dos locais amostrados em todos os projetos (Fig. 2 B). 
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 Ajuste e utilização de modelos 

Para ajuste dos modelos de dinâmica populacional foram selecionados apenas os 

locais amostrados na maioria dos períodos o longo do tempo. Por exemplo, do sistema 

Ivinheima foram escolhidos o rio Ivinheima (rivi) e Lagoas dos Patos (lpat), do sistema 

rio Baía, se escolheram o rio Baía (rbai) e as Lagoas do Guaraná (lgua) e Fechada (lfec) 

e do sistema Paraná só foi escolhido o rio Paraná (rpar) (Fig. 2-B). Para cada local 

foram levados em conta a soma das capturas por ano de Cichla kelberi com redes de 

espera de 20 m comprimento e com aberturas de malha de 3, 4, 5, 6, 7, 8, 10, 12, 14 e 

16 cm entre nós opostos, e redes de arrasto de 20 m de comprimento e 0,5 cm de 

abertura de malha entre nós opostos, usados consistentemente ao longo dos três 

projetos. Os locais e aparelhos de coleta foram selecionados para obter uma 

padronização espacial, e de esforço amostral ao longo de todo período analisado. 

Simultaneamente às capturas, foram efetuadas medidas de algumas variáveis 

abióticas, como a temperatura da água (°C) e transparência (disco de Secchi, m.). A 

temperatura da água na planície apresenta amplitude entre 18 e 33°C (Thomaz et al. 

2004), o que corresponde às condições ideais para alimentação e reprodução do gênero 

Cichla (Winemiller 2001); pois a variação de temperatura que ocorre em cada sistema 

não é restritiva para a espécie. 

As espécies do gênero Cichla na planície e nos reservatórios das regiões Sul, 

Sudeste e Nordeste, eram identificadas erroneamente como C. monoculus e C. ocellaris. 

Kullander e Ferreira (2006) descreveram nove novas espécies, e mostraram que os 

espécimes identificados anteriormente a 2006 como C. monoculus no alto Paraná, são 

da espécie C. kelberi.  

Posteriormente à identificação taxonômica dos animais obtiveram-se os dados 

biométricos como comprimento total e padrão (cm), peso total e gonadal (g), sexo e 

estádio de maturação gonadal.  

Mediante a utilização do modelo INVASS foi possível fazer uma separação 

cronológica idealizada do processo de invasão o qual compreende passos e etapas, 

estabelecendo um procedimento de análise detalhado e sistemático dos principais 

fatores que influenciam no processo de invasão. Para cada uma das quatro etapas, são 

identificados os problemas potenciais que podem obstruir a invasão. Assim também se 

estabelecem as características favoráveis da espécie, bem como condições adicionais 

que podem contribuir para a prevenção ou mitigação da invasão.  
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Particularmente para o passo 3 (Crescimento populacional) foi utilizada a 

filosofia de Chamberlin (1843-1928), do uso de múltiplas hipóteses para explicar o 

processo ecológico. As hipóteses foram representadas em modelos estatísticos (Hilborn 

e Mangel 1997), de maneira a levar em conta todo o conhecimento sobre a espécie 

(Hobbs e Hilborn 2006). Assim os modelos podem ser confrontados entre si para inferir 

qual modelo se ajusta melhor aos dados de um mesmo estudo (Burnham e Anderson 

2004).  

Os modelos de dinâmica populacional do presente trabalho seguiram a 

abordagem proposta por Eberhartdt e Simmons (1992). Estes autores sugerem que um 

modelo de crescimento exponencial é apropriado para estimar a taxa de mudança de 

uma população que está em baixos níveis de abundância a partir de observações anuais:  
t

t NN λ0=              Equação 1 

Onde: N0 = tamanho inicial da população 

Nt = tamanho da população no tempo t 

          = taxa anual de mudança da população (Eberhartdt e Simmons, 1992). Para 

estimar , a equação pode ser linearizada usando uma transformação logarítmica e o 

ajuste pode ser feito usando uma regressão linear simples.  

λ
λ

λlogloglog 0 tNNt +=         Equação 2 

 

A equação 2 será assumida neste trabalho.  Deve-se observar que o 

parâmetro de interesse do modelo é  e que o Nλ t  na verdade não será o tamanho 

absoluto da população, e sim o tamanho relativo, pois o modelo será  ajustado a 

uma série temporal de abundância relativa.  

Observou-se que a porcentagem de zeros, correspondentes à ausência de 

capturas de Cichla kelberi, presentes no banco de dados foi 78,19%. Assim, os dados 

dos locais escolhidos, por coleta, apresentaram uma distribuição de Poisson. No 

entanto, a captura anual por sistema aproximou-se a uma distribuição normal, o que é 

esperado pelo teorema do limite central que estabelece que a soma de variáveis 

identicamente distribuídas tendem a uma distribuição normal (Hilborn e Mangel 1997). 

Os modelos propostos são anuais. Assim, para que os dados estivessem na escala 

temporal do modelo e fossem normais, as capturas anuais de Cichla kelberi para cada 
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sistema (Ivinheima, Baia e Paraná) foram usadas no ajuste dos modelos. Para os 

modelos que incluíam variáveis ambientais, foram calculadas as médias anuais.  

As várias hipóteses dos modelos competidores sobre a dinâmica da população de 

Cichla kelberi foram formalizadas em variações do modelo matemático expresso na 

Equação 2 podem ser observadas a continuação: 

1- O crescimento de Cichla kelberi depende do ano e do sistema e com a interação dos 
anos; 
2- O crescimento de Cichla kelberi depende do ano e do sistema e com a interação dos 
anos com a transparência; 
3- O crescimento de Cichla kelberi depende do ano e do sistema e com a interação dos 
anos com o sistema; 
4- O crescimento de Cichla kelberi depende do ano e do sistema e com a interação dos 
anos com o sistema e a transparência; 
5- O crescimento de Cichla kelberi depende do sistema e da transparência e com a 
interação entre sistema e transparência; 
6- O crescimento de Cichla kelberi depende do sistema a transparência traves dos anos 
7- O crescimento de Cichla kelberi depende do sistema 
8- O crescimento de Cichla kelberi depende dos anos 
9- O crescimento de Cichla kelberi não depende de niuma variável 
10- O crescimento de Cichla kelberi depende dos anos do sistema e a transparência e 
com a e com a interação entre anos e sistemas e transparência e sistema. 
 

A avaliação da evidência nos dados para os modelos competidores é um 

processo conhecido como seleção de modelos. Assim, esta metodologia nos permite 

inferir sobre um fenômeno com a seleção do melhor modelo. Para a seleção do melhor 

modelo foi utilizado o critério de informação Akaike (AIC-Akaike’s Information 

Criterion, Burnham e Anderson 1998). Este critério é amplamente utilizado para 

seleção de modelos em muitos casos de modelagem da dinâmica de populações de 

peixes (Shono 2005). O AIC combina a bondade do ajuste do modelo aos dados e o 

número de parâmetros estimados no modelo. Este critério tenta encontrar o modelo mais 

parcimonioso, ou seja um modelo com o mínimo de parâmetros e menor valor de AIC 

(Richards 2005). 

Segundo Burnham e Anderson (1998) quando a razão 40<
k
n  , o AIC requer 

ajuste. Assim foi calculado o AICc:  

1
)1(2

−−
+

+=
Kn
kkAICAICc  

onde: n indica o número de observações e K o número de parâmetros no modelo. 

Como o valor de AIC encontra-se em uma escala relativa (Burnham e Anderson 1998), 
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foi calculado a diferença entre o valor do AIC de cada modelo e o mínimo valor de AIC. 

Este valor é fácil de interpretar e permite uma rápida comparação e ranquear os modelos 

candidatos (Burnham e Anderson 1998): 

AICAICii min−=Δ  

onde: Δi = é a diferença entre modelo i e o menor (melhor) valor do AIC;  

 AICi= é AIC para o modelo i;   

 min AIC= é o mínimo valor de AIC de todos os modelos. 

 Como a verossimilhança do modelo decresce com o incremento de Δi sugere-se 

que o modelo com um Δi > 4-7 deve ser pouco considerado. Já o modelo que apresenta 

um Δi > 10 pode ser omitido por não apresentar um suporte empírico forte (Burnham e 

Anderson 1998). 

Os ajustes dos modelos foram realizados usando o software livre R (Hornik 

2005). 
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Resultados e discussão 

O modelo INVASS foi usado para descrever o processo de invasão para Cichla 

kelberi (Tabela 1) na planície. Assim, as conclusões foram extraídas a partir desta 

análise, descrevendo passo a passo, em ordem cronológica o processo de invasão de C. 

kelberi na Planície. 

Tabela 1. Exemplos hipotéticos de fatores favoráveis ou adversos que poderiam ser 
determinantes para o sucesso de invasão de Cichla kelberi na planície de inundação do 
alto rio Paraná. Modificado de Heger e Trepl (2003). 
 

Fatores que determinam o processo da invasão 
Passos da invasão Possíveis ameaças para C. kelberi Características favoráveis 

para C. kelberi 
Passo 1: 
Imigração 

Neste estágio, o sucesso depende, em grande parte, das atividades 
humanas, isto é, companhias hidrelétricas ou das associações de 
pesca esportiva. 

Passo 2: 
 Crescimento 
somático 
 

• Condições abióticas desfavoráveis 
• Predadores 
• Canibalismo 
• Parasitismo 
 

• Predador de topo 
• Competição 
• Ampla tolerância a fatores 
ambientais (até 16°C) 
• Dimorfismo sexual 
(incrementa as chances de 
ambos sexos serem 
introduzidos). 
• Cuidado parental e 
construção de ninhos 

Passo 3: 
Crescimento da 
população 

• Ausência de locais apropriados 
próximo aos indivíduos fundadores 

• Alta taxa de crescimento 
intrínseco 

 
Passo 4: 
Colonização de 
novas localidades 

• Falta de locais adequados 
próximos, relativo à capacidade de 
dispersão 

 

• Ampla tolerância a fatores 
ambientais 

 
Passo 1: Chegada de C. kelberi à planície de inundação do alto rio Paraná 

Uma possível via de chegada de C. kelberi à planície de inundação do alto rio 

Paraná foi através da dispersão de indivíduos provenientes dos reservatórios adjacentes. 

Issto, foi apresentando no trabalho de Espínola et al (2008) para reservatórios da bacia 

do Paraná. O estudo mostrou que a probabilidade de dispersão de C. kelberi para 

reservatórios vizinhos é alta quando há prévia presença da espécie nos reservatórios a 

montante. Populações do gênero Cichla que foram introduzidas nos últimos 20 anos em 

reservatórios da bacia do Paraná, (Fig. 3 B) e Julio Jr. et al. (2001), mostraram sua 

 



 23

disseminação rápida por todo o sistema da planície, constatando-se 31 reservatórios 

com a presença de C. kelberi. (Espínola et al. submetido). 

Destes, Porto Primavera tem espécies do gênero Cichla e Itaipu contém C. 

kelberi (Fig. 3), enquanto que a população de Rosana consiste possivelmente de C. 

monoculus (dados de genética não publicados, MSc Boris Briñez).  

A introdução nestes reservatórios pode ter sido uma ação deliberada das 

companhias hidrelétricas ou de associações de pesca esportiva. Na tentativa de mitigar 

os efeitos causados pelas construções de reservatórios as companhias hidrelétricas têm 

fomentado a prática da introdução de espécies não indígenas (Fig. 3), seguindo os 

modelos estrangeiros de manejo de reservatórios, sem alicerces no conhecimento dos 

ecossistemas locais (Agostinho et al. 1994). Muitas vezes, esta atividade tem focado na 

introdução de espécies de interesse esportivo, uma prática com visibilidade publicitária, 

na tentativa de ampliar os recursos alimentares humanos e para desenvolver atividades 

recreativas como a pesca esportiva nos reservatórios (Agostinho e Júlio Jr 1996, 

Argillier et al. 2002, Agostinho et al. 2007).  
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Figure 3. Mapa de distribuição do gênero Cichla. A: Local de origem e rotas de 
introdução de Cichla (Modificada de Agostinho et al. 2007). B: Principais reservatórios 
da bacia do Paraná com presença de Cichla  (Espínola et al. 2008). 
  

Os registros das primeiras capturas de C. kelberi no reservatório de Itaipu datam 

de 1985 (Agostinho et al. 1994). Já no reservatório de Porto Primavera (fechado 

totalmente em 1998) espécies do gênero Cichla começaram a ser capturado na década 

de 1990 (CESP 1994). 

Cichla kelberi foi registrada pela primeira vez no trecho livre da planície no ano 

de 1992.  De 1986 a 1988 foram realizadas coletas intensivas e nenhum exemplar foi 

coletado. Assim a população deve ter atingido um tamanho de população detectável 
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apenas entre 1989 e 1992.  C. kelberi tem sido capturado na maioria dos ambientes da 

planície (canais, lagoas abertas e fechadas) em todos os anos desde 2000, quando houve 

o início das atividades do Programa de Pesquisas Ecológicas de Longa Duração 

(PELD), (Fig. 4).  
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Fig. 4. Número de indivíduos de Cichla kelberi coletados no período 1986-2007 no 
trecho livre da planície de inundação do alto rio Paraná.  

 
A introdução de C. kelberi nesta região tem originado uma questão controversa, 

embora a espécie seja importante para a pesca esportiva (obs pessoal), também é 

altamente invasiva e voraz, sendo uma ameaça para os peixes nativos e endêmicos da 

região (Agostinho et al. 2005). A chegada de Cichla kelberi na planície do alto rio 

Paraná deve estar relacionada provavelmente às várias introduções nos diferentes 

reservatórios que compõem a Bacia do Rio Paraná. Porém, o modo de introdução e a 

maneira como C. kelberi chegou à planície ainda estão pouco esclarecidos. O fato de 

não haver registros de suas introduções, pois a maioria delas foi feita de maneira 

clandestina, torna ainda mais difícil esclarecer estas questões. 
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Passo 2: Reprodução independente  

Os primeiros registros de captura de C. kelberi na Planície foram em 1992 nos 

rios Ivinheima (Fig. 5) e Paraná (Fig. 7). Entretanto, a espécie só começou a ser 

capturada no sistema Baía a partir do ano 2000 (Fig. 6). 

Para o sistema Ivinheima, é possível observar, que em 1992 foi capturado só um 

indivíduo na Lagoa dos Patos (Fig. 5). Apenas no ano 2000, oito anos depois da 

primeira captura novamente um indivíduo foi capturado, mas na Lagoa Finado 

Raimundo. Assim, a espécie pode ter tentado se estabelecer sem sucesso em 1992 ou 

pode ter permanecido em níveis muito abaixo da detecção. Só após o ano de 2002, a 

espécie começou a ser capturada com maior freqüência, o que pode indicar um evento 

de recolonização bem sucedido. Dos três sistemas, o Ivinheima apresenta as menores 

capturas e indivíduos sempre maiores que 10 cm de comprimento padrão, sem indícios 

de recrutamento. 

No sistema Baía, a espécie começou a ser capturada a partir do ano de 2000 

principalmente no canal do Corutuba (Ccur) sendo capturados indivíduos imaturos 

(menores que 5 cm (Suzuki e Agostinho 2001) (Fig. 6). Desde então, a espécie sempre 

foi capturada e os indivíduos apresentavam uma maior amplitude de comprimento 

quando comparado com o sistema Ivinheima. A partir de 2005 praticamente toda 

amplitude de comprimentos foi capturada neste sistema, registrando-se no ano de 2007 

o maior número de capturas, bem como a maior amplitude de comprimentos. Estes 

dados indicam pelo menos três anos com sucesso no recrutamento. 

Desde que C. kelberi foi capturado no sistema Paraná em 1992 e nos anos 1993, 

1994 e 1995, os indivíduos apresentaram baixas capturas nas classes de comprimento 

entre 10 a 25 cm com, com exceção do ano 1994 em que se registraram indivíduos entre 

5 a 10 cm (Fig. 7).  Os anos que se capturaram indivíduos imaturos foram os anos 2000 

e 2003, no canal (Ccor) e na lagoa aberta (lgar). Ao contrário do sistema Baía, neste 

sistema, foram encontradas quase todas as amplitudes de comprimento. 
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Fig. 5. Média, erro padrão e desvio padrão da distribuição de comprimento padrão das 
capturas de Cichla kelberi no sistema Ivinheima durante o período 1992-2007. No 
período 1996-2000 não se realizou projetos. 
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Fig. 6. Média, erro padrão e desvio padrão da distribuição de comprimento padrão das 
capturas de Cichla kelberi no sistema Baía durante o período 1992-2007. No período 
1996-2000 não se realizou projetos. 
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Sistema Paraná
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Fig. 7.  Média, erro padrão e desvio padrão da distribuição de comprimento padrão das 
capturas de Cichla kelberi no sistema Paraná durante o período 1992-2007. No período 
1996-2000 não se realizou projetos. 
 

Nas figuras 6 e 7, pode-se avaliar o sucesso reprodutivo de Cichla kelberi na 

planície de inundação do alto rio Paraná, através da captura de indivíduos imaturos 

mediante o emprego de um método pouco seletivo, como o arrasto. Pelo menos nos 

anos de 1994, 2000, 2003 e 2007, houve sucesso nos recrutamentos de Cichla kelberi na 

planície, indicados pela presença de indivíduos com menos de cinco cm nas capturas. 

Características favoráveis  

Com o fechamento do reservatório de Porto Primavera, o sistema Paraná foi 

alterado com um aumento da transparência e com estabilização adicional do nível 

hidrométrico (regulação das enchentes), que já vinha acontecendo com a implantação de 

outros reservatórios na bacia (Agostinho et al. 2004). Assim a reprodução desta espécie 

na planície de inundação, em seu trecho livre, seria facilitada pelas alterações 

hidrológicas atingindo as condições ideais para alimentação, nidificação e reprodução 

da espécie. 

Com o enchimento do reservatório Porto Primavera e início da operação da 

usina hidrelétrica, o nível hidrométrico do rio Paraná foi fortemente regulado pela 

redução na intensidade e duração das cheias. Assim a estabilidade do nível hidrométrico 
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proporciona condições ideais para a construção de ninhos, uma vez que mantêm as 

margens inundadas por mais tempo (Espínola et al. em preparação). 

Tanto a construção de ninhos, como o cuidado parental exibido pela C. kelberi 

favorece a sobrevivência das larvas e jovens. O casal permanece junto desde a desova 

até que os jovens imaturos tornam-se totalmente independentes. Este período pode durar 

aproximadamente cinco meses quando atingem entre 5 a 7 cm de comprimento padrão 

(Zaret 1980, Winemiller et al. 1997). Este comportamento minimiza a probabilidade de 

que tanto os ovos como os jovens sejam predados, aumentando a chance de chegar aos 

16,5 cm, tamanho nos quais ambos os sexos são sexualmente maduros (Suzuki e 

Agostinho 2001).  

Ameaças 

Alterações no nível hidrométrico podem afetar a reprodução de C. kelberi na 

planície de inundação. Por exemplo, entre abril de 2001 e janeiro de 2002 o menor nível 

hidrométrico registrado na planície foi 1,17 m, o que refletiu na ausência de juvenis no 

período seguinte de águas altas. Este fato afetou o ciclo normal de reprodução da 

espécie provocada pelo extenso período de águas baixas do período mencionado 

(Espínola et al. em preparação). Já Souza Filho et al. (2004) registraram que a variação 

diária pode oscilar até 1,12 m em um período de 12 horas. Neste sentido, tal variação 

afetaria a reprodução da espécie, já que C. kelberi constrói ninhos à aproximadamente 

80 cm da margem. 

Apesar de a espécie apresentar cuidado parental, o trabalho de Gomiero e Braga 

(2004) mostrou que no reservatório de Volta Grande, o principal item da dieta foram 

indivíduos jovens da própria espécie, com altos índices de canibalismo durante os picos 

de reprodução. Entretanto, em ambientes naturais as taxas de canibalismo são menores 

(Jepsen et al. 1997, Winemiller 2001). Outras espécies que podem predar os jovens de 

C. kelberi são Astronotus ocellatus e Plagioscion squamosissimus (espécies invasoras 

de origem amazônica) que também foram introduzidas na planície de inundação do alto 

rio Paraná.  

Outra ameaça ao sucesso C.kelberi na planície do rio Paraná é o parasita 

Diplostomum (Austrodiplostomum) compactum (Machado et al. 2005). A larva deste 

parasita que ocorre no olho foi provavelmente introduzida juntamente com P. 

squamosissimus. Existe uma baixa especificidade para o hospedeiro, ocorrendo em 

várias espécies de peixes. De acordo com Machado et al. (2005), a presença deste 
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parasita nos olhos pode causar cegueira ou prejudicar a visão, fazendo com que o peixe 

fique suscetível à predação, facilitando a transmissão do parasita ao hospedeiro 

definitivo que são as aves. Estas espécies de parasitas parecem prejudicar unicamente 

indivíduos durante o seu crescimento e maturidade. No entanto, eles não parecem ser 

capazes de dificultar o crescimento da população. 

 
Passo 3: O crescimento da população até o PMV (População mínima viável) 
 Como se pode observar nas figuras 6 e 7, C. kelberi consegue se reproduzir nos 

canais e lagoas da planície de inundação dos sistemas Baía e Paraná. Desta forma, a 

espécie é considerada como estabelecida no trecho livre da planície de inundação do 

alto rio Paraná.  

Segundo o sugerido por Abujanra (2007), o crescimento da população de C. 

kelberi está positivamente correlacionado com a transparência. Assim, neste passo será 

avaliado se o crescimento das populações de C. kelberi depende da transparência nos 

sistemas que compõe a Planície. A partir deste momento, foram selecionados apenas os 

locais onde ocorreram amostragens desde 1992, como mencionado na metodologia. 

 Na Tabela 2, são apresentados os modelos em nível decrescente de valor de 

AIC. O melhor modelo para explicar o crescimento da população de Cichla kelberi no 

trecho livre da planície de inundação do alto rio Paraná foi o modelo 1.  

 
Tabela 2. Modelos, número de parâmetros e valores do AIC, AICC ΔAICc. A 
representação simbólica segue Wilkinson e Rogers (1973): ~ = em função de; ~1 = 
intercepto; + = efeitos principais; * = interação; log = logaritmo natural; ck = número 
observados de indivíduos de C. kelberi.  
 

Modelos (variações da Equação 2) 
Número de 
parâmetros AIC AICc ΔAICc

Logck ~ anos + anos: sistemas 5 48,14 52,14 0
Logck ~ anos + anos:sistemas + transparência 6 50,14 56,14 3,99
Logck ~ anos * sistemas 7 50,79 59,40 7,26
Logck ~ anos * sistemas + transparência 8 52,68 64,68 12,53
Logck ~ anos + sistemas 5 62,59 66,59 14,44
Logck ~ sistemas * transparência 7 64,79 73,41 21,26
Logck ~ sistemas 4 68,21 70,71 18,56
Logck ~ anos 3 71,20 72,62 20,47
Logck ~ 1 2 71,96 72,63 20,48
Logck ~ anos * sistemas + transparência * sistemas 10 54,60 76,60 24,45
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O modelo 1 selecionou as variáveis explanatórias, anos e sistemas, bem como a 

interação entre elas. Assim pode-se inferir que em cada sistema a população de C. 

kelberi apresenta uma dinâmica própria de crescimento. O segundo melhor modelo 

adicionou a transparência, no entanto, o alto ΔAICc não sustenta esta variável como 

importante para o modelo de crescimento populacional de C. kelberi, para caracterizar o 

crescimento da população nos três sistemas analisados. A relação entre a transparência e 

o crescimento populacional pode ser apenas espúria, sem relação de causa e efeito, 

apenas uma variação concomitante na mesma direção (Figs. 8 e 9). Embora a 

transparência tenha sido associada ao estabelecimento desta espécie em reservatórios 

como valores de transparência maiores que 1 m (Espínola et al. 2008) e no rio Paraná 

(Abujanra, 2007), ela não parece interferir nas taxas de crescimento populacional dos 

três sistemas analisados.  
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Fig. 8. Transparência média anual para cada sistema da Planície de inundação do alto 
rio Paraná 
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Fig. 9. Logaritmo das capturas de C. kelberi para cada sistema da Planície de inundação 
do alto rio Paraná 
 

Na Tabela 3 são apresentados os parâmetros estimados da regressão linear do 

modelo selecionado para o crescimento da população de C. kelberi em cada sistema.  

Tabela 3. Parâmetros da regressão linear para o crescimento da população 
Cichla kelberi para cada sistema.  

 
Modelo selecionado = modelo 1 Parâmetros estimados Erro padrão 

(Intercepto)* 0,32353 0,27137 
Anos* 0,55519 0,07732 
Anos:Ivinheima -0,33782 0,12319 
Anos:Paraná -0,44887 0,06766 

* Utilizou-se como base o rio Baía 

Assim o crescimento populacional de C. kelberi para cada sistema pode ser 

expresso pelas seguintes equações (Tabela 4; Fig. 7).  

Tabela 4. Parâmetros estimados e equações do crescimento populacional para os 
modelos propostos em cada sistema da planície de inundação do alto rio Paraná 

 

Sistemas Parâmetros aeN =0  
Modelo de dinâmica 

proposto:   bt
t eNN == 0

 a b   
Ivinheima 0,32 0,21 32,0

0 eN =  t
t eNN 21,0

0=  

Baía  0,32 0,55 32,0
0 eN =  t

t eNN 55,0
0=  

Paraná 0,32 0,10 32,0
0 eN =  t

t eNN 10,0
0=  

 
Onde: N0 = número relativo inicial de indivíduos Cichla kelberi  
t = anos 
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Na figura. 10 pode-se observar que o crescimento relativo da população para 

cada sistema. No rio Paraná, o aparecimento desta espécie foi registrado no ano de 

1992, e desde então as capturas ao longo do tempo tem sido relativamente baixas 

refletindo na menor taxa de crescimento (de 10% ao ano). No sistema Ivinheima, a 

população de C. kelberi começou a estabelecer a partir do ano de 2002, no entanto sua 

população também se manteve com baixas capturas ao longo do tempo (crescimento de 

23% ao ano). Desde o seu estabelecimento no sistema Baía, no ano de 2000, a taxa 

intrínseca de crescimento da espécie foi a mais elevada dentre os três sistemas (73% ao 

ano), com maior captura e crescimento exponencial ao longo dos anos em relação aos 

sistemas Ivinheima e Paraná. 
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Fig. 10. Crescimento relativo da população de C. kelberi na planície de inundação do 
alto rio Paraná. Os pontos correspondem ao número de indivíduos para cada sistema. 
 
 Assim espera-se que a população de C. kelberi apresente um crescimento 

relativo para o ano de 2009 de cerca de 23%; 73% e 10% nos sistemas Ivinheima, Baía 

e Paraná, respectivamente.  
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Passo 4: Colonização da nova área 

O trabalho de Hoeinghaus et al. (2003) sobre a movimentação de três espécies 

de Cichla (C. temensis, C. orinocensis, e C. intermedia) usando marcação e recaptura na 

Venezuela, mostrou que a maioria das recapturas foi efetuada a 1 km de seu local de 

marcação. Só alguns espécimes de C. temensis de maior tamanho foram recapturados 

entre 17 e 21km acima de seu local de marcação, demonstrando seu potencial para 

deslocarem-se a distâncias intermediárias. Embora Cichla kelberi seja considerada uma 

espécie migratória de curtas distâncias, ainda faltam estudos sobre a movimentação 

desta espécie na planície. Não existe conhecimento se C. kelberi foi capaz de dispersar-

se ao montante de Itaipu ou se conseguiu se estabelecer na planície de inundação do alto 

rio Paraná proveniente do reservatório de Porto Primavera. Entretanto, análises 

genéticas evidenciaram a similaridade dos indivíduos de C.kelberi do reservatório de 

Itaipu com os indivíduos de C. kelberi da planície (Boris Briñez, comunicação pessoal). 

Acredita-se que a chegada de C. kelberi à planície (160 km ao montante do reservatório 

de Itaipu), tenha ocorrido pela dispersão, após sua introdução no reservatório de Itaipu 

em 1985 (Agostinho et al. 1994). 

Como apresentado nas figuras 5 e 7, as primeiras capturas ocorreram no sistema 

Ivinheima e Paraná em 1992. Mas a população só conseguiu estabelecer-se e crescer 

neste último sistema. No sistema Ivinheima a população não se estabeleceu, podendo ter 

acontecido uma extinção local ou apresentar uma baixa detectabilidade. Assim, a 

população de C. kelberi no sistema Paraná cresceu até alcançar a população mínima 

viável, possibilitando sua dispersão 10 anos depois para o sistema Ivinheima e Baía. 

Após o ano de 2000 no sistema Baía e 2002 no sistema Ivinheima, a população 

começou a crescer exponencialmente, mesmo com baixos níveis de transparência 

quando comparado com o sistema Paraná (Fig.10).  

Os sistemas Baía e Paraná estão influenciados pelas alterações hidrológicas 

provocadas pelo reservatório de Porto Primavera localizado à montante da planície, 

facilitando a susceptibilidade do sistema a ser invadido (Quist et al. 2005), ou seja 

aumentam a invasibilidade do sistema para a espécie não indígena. Assim, 

possivelmente a estabilidade do nível hidrométrico (regulação das enchentes) permitiu a 

dispersão da espécie para o sistema Baía. Os Ciclídeos que vivem sob condições 

hidrológicas mais uniformes são capazes de apresentar múltiplas desovas anuais mesmo 

em sistemas onde foram introduzidos. Desovas prolongadas durante um único período 
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reprodutivo podem se constituir em uma adaptação às condições restritas de 

sobrevivência dos ovos e larvas (Jepsen et al. 1999, Câmara 2002, Mazzoni e Iglesias-

Rios 2002). Na planície, o sistema Ivinheima é o que mantém maior nível de 

integridade das condições originais, possivelmente diminuindo sua invasibilidade a C. 

kelberi, retardando o estabelecimento desta espécie durante 10 anos após sua primeira 

chegada. 

Com este estudo pode-se corroborar que o crescimento e distribuição da espécie 

não indígena Cichla kelberi na planície de inundação do alto rio Paraná não depende da 

transparência. Assim o estabelecimento da população da espécie pode ser sumarizado 

no modelo conceitual à figura. 11. Este modelo conceitual mostra que pelos dados 

genéticos, mencionados anteriormente, a chegada de C. kelberi na Planície ocorrem pela 

dispersão do reservatório de Itaipu. Os habitats alterados (construção de reservatórios) 

favoreceriam o estabelecimento da espécie (passo 2), mas seu crescimento populacional 

(passo 3) e dispersão (passo 4) seriam impulsionados por processos intrínsecos à 

dinâmica populacional. 

 

 
 

Fig. 11. Modelo conceitual hipotético da chegada de Cichla kelberi na planície de 
inundação do alto rio Paraná. O crescimento da população depende da própria dinâmica 
da espécie, uma vez que o passo 1 tenha sido vencido. A linha tracejada indica baixa 
detectabilidade. 
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Considerações finais 

Segundo Heger e Trepl (2003), o modelo INVASS fornece uma visão integrada: 

assume quais características de cada espécie são necessárias para alcançar o próximo 

passo e as condições no ambiente que está invadindo. Por outro lado, o modelo acentua 

as diferenças entre os passos individuais. Uma espécie com sementes aladas (dispersão 

pelo vento), pode ter nessa condição a uma característica desfavorável para o começo de 

uma invasão, quando existem poucos indivíduos na nova área (Passo 3), mas ela pode 

ser muito favorável para a dispersão quando a população já está estabelecida (Passo 4).  

Aparentemente Cichla kelberi atingiu (Passo 1) a Planície por dispersão desde o 

reservatório de Itaipu. Entretanto, faltam dados genéticos dos espécimes do reservatório 

de Porto Primavera para terminar de aclarar sua chegada à Planície. Uma vez que 

Cichla kelberi encontra-se estabelecido (Passo 2) é sua própria dinâmica de crescimento 

populacional (Passo 3) que a faz atingir o crescimento mínimo viável para que a 

população possa se dispersar e alcançar outras áreas da planície, independente de 

fatores abióticos como a transparência. 

O modelo INVASS permitiu elucidar que Cichla kelberi encontra-se no passo 4 

(dispersão), considerando que conseguiu invadir sistemas como o Ivinheima e Baia. 

Assim se pode prever sua disseminação à novos locais interligados da Planície como os 

rios Ivaí, Piquiri e Iguatemi, já que não apresentam barreiras geográficas e a 

transparência não limitaria o crescimento da população para sua posterior dispersão.  
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Baixar livros de Meteorologia
Baixar Monografias e TCC
Baixar livros Multidisciplinar
Baixar livros de Música
Baixar livros de Psicologia
Baixar livros de Química
Baixar livros de Saúde Coletiva
Baixar livros de Serviço Social
Baixar livros de Sociologia
Baixar livros de Teologia
Baixar livros de Trabalho
Baixar livros de Turismo
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