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RESUMO 

A composição e a frequência de visitantes florais e frugívoros são influenciadas pela 
densidade de plantas e pela disponibilidade de recursos. A dispersão de pólen e semente é 
um processo chave, que molda a dinâmica das populações de plantas e a manutenção da 
diversidade genética. A essência destes processos é o movimento dos propágulos a partir da 
localização do parental para o local de estabelecimento do propágulo. Atividades de 
forrageamento de polinizadores e frugívoros aliados às ferramentas genéticas, 
proporcionam a avaliação quantitativa destas relações mutualísticas em um ecossistema. 
Aliando estes conhecimentos é possível observar o papel da dispersão na composição de 
recursos ecológicos e evolutivos em populações de plantas. Considerando o declínio da 
densidade populacional e a modificação da estrutura espacial das populações de Euterpe 
edulis na Floresta Atlântica, conhecer a capacidade de dispersão da espécie é crucial para 
avaliar sua viabilidade ecológica e genética. Assim, avaliamos os efeitos da baixa 
densidade populacional em E. edulis, sob as perspectivas ecológica (Capítulo I) e genética 
(Capítulo II) a fim de verificar como estes processos têm atuado sob a condição de baixa 
densidade e quais os efeitos para a manutenção da variabilidade genética. No Capítulo I 
verificamos se a densidade e a disponibilidade de recursos afetam as interações 
mutualísticas entre E. edulis e os visitantes florais e os frugívoros. Encontramos uma 
relação positiva entre a frequência e a composição de visitantes florais e a densidade floral 
observada, indicando que o processo de polinização pode ser afetado negativamente pela 
baixa densidade populacional. No Capítulo II estimamos a capacidade de dispersão de E. 
edulis. Utilizamos um modelo hierárquico bayesiano para estimar o kernel de dispersão a 
partir de dados genéticos de plantas reprodutivas, juvenis e embriões. Descobrimos que, 
enquanto as sementes são dispersas no máximo algumas centenas de metros, o pólen é 
disperso até vários quilômetros. Provavelmente, a dispersão de pólen de longa distância é 
gerada principalmente por abelhas euglossine, enquanto que os principais vetores de 
dispersão para dispersão de sementes de curta distância são os sabiás. A dispersão de pólen 
a longa distância sugere um alto nível de fluxo gênico que deve permitir a manutenção da 
diversidade genética de E. edulis. Apesar disso, observamos uma baixa diversidade 
genética e alto nível de endogamia. Esta contradição pode ser explicada pelo fato de que a 
população estudada foi caracterizada como em baixa densidade e com distribuição espacial 
agregada, características que restringem o fluxo gênico realizado. Concluímos que se as 
ações de conservação forem bem-sucedidas para restaurar a densidade populacional da 
espécie, a recuperação de sua diversidade genética será facilitada pela sua alta capacidade 
de dispersão. 

Palavras-chave: Polinização, dispersão de semente, disponibilidade de recursos, kernel de 
dispersão, fluxo gênico via pólen, dispersão de longa distância. 

 

  



 
 

 
 

ABSTRACT 

The composition and frequency of floral visitors and frugivorous are influenced by the 
plant density and the availability of resources. The dispersal of pollen and seed is a process 
that shapes the dynamics of plant populations and maintains genetic diversity. The essence 
of these processes is the movement of propagules from the location of the parent to the 
location of propagule establishment. Foraging activities of pollinators and frugivores allied 
to genetic tools, provide a quantitative evaluation of mutualistic interactions in an 
ecosystem. Combining these knowledges, it is possible to observe the role of dispersal on 
composition of ecological and evolutionary resources in plant populations. Considering the 
decline of population density and the modification of the spatial structure on Euterpe edulis 
populations in the Atlantic Forest, knowing the dispersal capacity of the species is crucial 
for its ecological and genetic evaluation. Thus, we evaluated the effects of low population 
density on E. edulis, under ecological (Chapter I) and genetic (Chapter II) perspectives, in 
order to verify how these processes have been working under the low-density condition and 
the effects to genetic variability. In Chapter I we verified if the density and resources 
availability affect mutualistic interactions between E. edulis and floral visitors and 
frugivorous. We found a positive relation between the frequency and composition of floral 
visitors and the floral density observed, indicating that the pollination process can be 
negatively affected by the low-density population. In Chapter II we estimated the dispersal 
capacity of E. edulis. We used a hierarchical Bayesian model to estimate the dispersal 
kernels from genetic data from reproductive plants, juveniles and embryos. We found that 
while seeds were dispersed at most a few hundred meters, pollen was dispersed up to 
several kilometres. Probably, the long-distance pollen dispersal is mainly generated by 
euglossine bees, whereas the main dispersal vectors for short-distance dispersal of seeds are 
thrushes. Despite this, we observed a low genetic diversity and a high signature of 
inbreeding, probably explained by the fact that the study population was characterized by 
low population density and an aggregated spatial distribution that restricts realized gene 
flow. We conclude that if conservation actions will be successful to restore the population 
density of the species, the recovery of its genetic diversity will be facilitated by its high 
dispersal capacity. 

Key-words: Pollination, seed dispersal, resources availability, dispersal kernels, gene flow 
by pollen, long-distance dispersal.  
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1 INTRODUÇÃO 

A fragmentação de habitat e a superexploração, resultantes de ação antrópica 

promovem isolamento, alteram o tamanho, a forma e a densidade de populações de plantas 

(Gibbs 2001). Variações reprodutivas sob a condição de baixa densidade populacional 

podem acarretar consequências negativas em relação à produção de sementes e em nível de 

diversidade genética. (Ellstrand & Elam 1993; Frankham 1995; Tamaki et al. 2009; 

González-Varo et al. 2010).  

Plantas polinizadas por animais, quando em populações reduzidas, possuem menor 

poder de atração do que em populações maiores. Menores taxas de visitação e menor 

quantidade de pólen depositado acarretam na redução da formação de frutos. A menor 

frequência de interações mutualísticas também aumentará as chances de endocruzamentos 

e, consequentemente, diminuirá a diversidade genética (Ågren 2008; Büttow 2012). A 

redução da diversidade genética pode gerar depressão endogâmica e reduzir a capacidade 

de geração de descendentes (fitness; Ågren 2008; Büttow 2012), e aumentar o risco de 

extinção da população sob estas condições (Kolb et al. 2010; Büttow 2012).  

A baixa densidade populacional de plantas que possuem animais como vetores de 

reprodução, altera a quantidade, a qualidade e a distância do pólen a ser carregado de uma 

flor para a outra, o que por sua vez, afeta comunidades de polinizadores em sua 

composição, abundância e comportamento (Harris & Johnson 2004). Além da densidade, a 

distribuição espacial dos indivíduos na população também é um fator que pode afetar a 

distância da dispersão e o comportamento dos polinizadores que a promovem (Mitchell et 

al. 2009; Hennig & Ghazoul 2011).  
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A relação entre a densidade de plantas e a taxa de visitação de polinizadores é 

frequentemente positiva (Ghazoul 2005; Hegland & Boeke 2006; Dauber 2010), devido à 

maior atratividade gerada por áreas com maior densidade floral (Sih & Baltus 1987) e pela 

redução no custo enérgico para a atividade de forrageio (Hegland & Boeke 2006). 

Visitantes florais tendem a realizar voos na mesma planta e entre vizinhos próximos 

(Ohashi & Yahara 2001; Barret 2003), aumentando o número de flores visitadas e atraindo 

mais polinizadores (Ghazoul 2005). Contudo, relações negativas também já foram 

observadas para outras espécies de plantas (Brown et al. 2002; Janovský et al. 2013). 

Ambas as situações são possíveis, porque dependendo da densidade, da composição da 

comunidade de plantas e da disponibilidade floral, a assembleia de polinizadores pode 

variar, assim como o comportamento dos mesmos. Assim, pode haver variação na 

quantidade de flores visitadas por planta (Klinkhamer et al. 1989; Karron et al. 1995) e na 

frequência em que os polinizadores trocam de planta (Johnson et al. 2003; Hersch & Roy 

2007).  

Além da interferência no processo de polinização, a baixa densidade populacional 

interfere na dispersão de frutos, pois implica em menores chances de encontros 

interespecíficos, reduzindo o sucesso da dispersão (Meyers & Dorneles 2003). A dispersão 

de sementes é um mecanismo com ação direta sobre a dinâmica de populações de plantas, 

ou seja, apresenta consequências sobre a colonização de novos habitats, a estrutura espacial 

e a manutenção da diversidade genética (Schupp et al. 2002; Wang & Smith 2002; 

Trakhtenbrot et al. 2005; Bascompte & Jordano 2006; Moran & Clark 2011; Côrtes & 

Uriarte 2013). A fragmentação de habitat, o desflorestamento e a defaunação afetam 

diretamente esta dinâmica ao alterar a interação entre plantas e animais, o que implica 
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diretamente sobre conservação e regeneração de habitats naturais (da Silva & Tabarelli 

2000; Galetti et al. 2006; Cordeiro et al. 2009; Côrtes & Uriarte 2013). 

Estudos indicam relação positiva entre remoção de frutos e a disponibilidade de 

recurso representada pela agregação de plantas e recursos disponíveis, em pequena escala 

(Beck & Terborgh 2002; Carlos & Morales 2008; García et al. 2011; Morales et al. 2012). 

Apesar de frugívoros tenderem a forragear em locais com maior disponibilidade de recurso 

e onde não sejam necessários longos deslocamentos, estes comportamentos podem variar 

de acordo com a composição da comunidade de dispersores (Morales et al. 2012). 

A observação do comportamento de forrageamento de dispersores e o rastreamento 

de seus movimentos subsequentes através de diferentes técnicas são utilizados como 

metodologias para verificar os eventos de dispersão de sementes (Jordano & Schupp 2000; 

Westcott & Graham 2000). Contudo, o rastreamento de movimento apresenta dificuldades 

de aplicação, pois um grande número de variáveis pode afetar o movimento do animal 

(Nathan & Muller-Landau 2000). 

Como os agentes dispersores de sementes são variados, diferentes efeitos são 

esperados para a estrutura genética e demográfica das populações de plantas (Fragoso 1997; 

Wenny & Levey 1998; Hardesty et al. 2006). As sementes podem ser depositadas em maior 

densidade próximas ou sob a planta-mãe, e dispersas em menor densidade quanto mais 

distantes da fonte. Neste cenário, espera-se uma maior frequência no recrutamento de 

plântulas distantes da planta-mãe, pois estes indivíduos estariam expostos a um menor nível 

de competição (Janzen 1970; Connell 1971). 
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Uma das estratégias utilizadas para verificar a estrutura e variabilidade genética em 

populações de espécies ameaçadas de extinção é a utilização de marcadores microssatélites 

ou SSRs (Simple Sequence Repeats). Microssatélites são sequências curtas, de 2 a 5 pares 

de base (pb), repetidas em tandem. Para a obtenção destas sequências, é necessária a 

amplificação via PCR (Polymerase Chain Reaction), a partir de primers específicos 

(desenvolvidos a partir da espécie de estudo; 20 a 25 pb) que terão a função de flanquear as 

regiões microssatélites no DNA. Este tipo de marcador tem natureza codominante, o que 

significa que é possível identificar os alelos presentes em um loco, o qual frequentemente é 

multialélico (Freeland 2005). Graças à natureza codominante e à hipervariabilidade, além 

de possibilitar a verificação da estrutura e variabilidade genética em populações de plantas, 

este marcador permite distinguir entre indivíduos, definir sistemas reprodutivos e verificar a 

maternidade e paternidade entre os indivíduos amostrados (Ashley & Dow 1994; Faleiro 

2007). A análise de parentesco é feita por exclusão com base na identificação dos doadores 

de pólen e fontes das sementes (Ashley 2010). 

A identificação geográfica e genética dos doadores de pólen e das fontes de sementes 

permite a verificação da dimensão espacial da dispersão polínica e de sementes (Dow & 

Ashley 1998; García et al. 2007; García & Grivet 2011). Os marcadores moleculares SSR 

têm sido amplamente utilizados para este fim (Dow & Ashley 1996; Streiff et al. 1999; 

Godoy & Jordano 2001; Asuka et al. 2005; Bacles et al. 2006; Hardesty et al. 2006; Pairon 

et al. 2006; Selkoe & Toonen 2006; Ashley 2010; Moran & Clarck 2011). 

Kernel de dispersão é uma função de densidade de probabilidade que descreve a 

distribuição da distância de dispersão em uma população (Nathan et al. 2012). O kernel de 

dispersão pode ser estimado através de métodos aplicados in situ, isto é, é estimado a partir 



8 
 

 
 

da trajetória de dispersores ou propágulos, e os dados para esta estimativa podem ser 

coletados através dos métodos como a coleta de sementes através de armadilhas, 

marcação/recaptura, rastreamento por rádio ou GPS, por exemplo (Nathan et al. 2012). 

Além destes métodos, observa-se o aumento do número de estudos relacionados à 

estimativa de kernel de dispersão com base em dados moleculares dos propágulos dispersos 

(Jordano et al. 2007; Robledo-Arnuncio & García 2007; Jones & Muller-Landau 2008).  

Aliadas às ferramentas moleculares para a avaliação do kernel de dispersão, 

estimativas não-paramétricas têm sido aplicadas (Chesson & Lee 2005), utilizando-se o 

método Bayesiano, por exemplo (Hadfield et al. 2006; Jones & Muller-Landau 2008; 

Moran & Clark 2011). Na abordagem Bayesiana hierárquica, são estimados os parâmetros 

da distribuição posterior, considerando os níveis de incerteza referentes aos dados e 

permitindo a incorporação de informações de múltiplas fontes (Clark 2005). Sendo assim, é 

considerada uma análise robusta para a avaliação da capacidade de dispersão de um 

organismo (Moran & Clark 2011). 

1.1 OBJETO DE ESTUDO – Euterpe edulis Mart. 

Euterpe edulis pertence à subtribo Neotropical Euterpeinae, família Arecaceae. É 

popularmente conhecida como palmeira juçara, palmito, palmiteiro, jiçara, içara, entre 

outros (Martins & Lima 1999; Calvi & Piña-Rodriguez 2005), se distribui no Brasil ao 

longo da Floresta Atlântica (FA), desde o sul da Bahia até o norte do Rio Grande do Sul 

(Cardoso & Bovi 1974; Reis et al. 2000a). Além do Brasil, ocorre também no leste do 

Paraguai e norte da Argentina (Klein 1974; Carvalho 1994). Ocorre principalmente em 
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áreas de Floresta Ombrófila Densa (FOD), entre o nível do mar e 1000 metros (m) de 

altitude (Reitz et al. 1988; Reis et al. 1996; Henderson 2000; Reis et al. 2000b).  

Esta espécie possui flores dispostas em ráquilas, reunidas em tríades, com duas flores 

masculinas e uma feminina (Henderson et al. 1995; Henderson 2000; Mantovani & 

Morellato 2000). As flores masculinas oferecem néctar e pólen e as femininas, néctar (Reis 

et al. 2000a; Dorneles et al. 2013).  Seus frutos pesam cerca de um grama (Reis et al. 

1994), são drupáceos e quando maduros apresentam coloração púrpura. O mesocarpo 

carnoso é fino, unisseminado, com embrião lateral e albume abundante e homogêneo (Reitz 

1974; Mantovani 1998). A espécie é considerada alógama, pois as inflorescências diclinas 

apresentam protandria acentuada. A antese das flores masculinas ocorre dois a quatro dias 

antes das flores femininas. Flores masculinas e femininas permanecem abertas por cerca de 

sete dias. (Cardoso et al. 2000; Mantovani & Morellato 2000). 

A reprodução em E. edulis é promovida principalmente pela polinização entomófila 

(Cardoso et al. 2000). A abundante produção de néctar e pólen atrai vários visitantes 

florais, já registrados em E. edulis, pertencentes às ordens Diptera, Hymenoptera, 

Coleoptera e Lepidoptera (Reis et al. 2000a). Dentre estes, moscas (Diptera), abelhas 

(Hymenoptera: Apidae, Anthophoridae e Halictidae) e vespas (Hymenoptera: Vespidae) 

são considerados potenciais polinizadores (Mantovani & Morellato 2000; Dorneles 2010). 

Um indivíduo de E. edulis pode produzir anualmente de 600 a 3000 frutos (Bovi et 

al. 1987; Matos & Watkinson 1998). Neste período as infrutescências levam de 165 a 270 

dias para a maturação (Mantovani & Morellato 2000). Ao amadurecerem, os frutos são 

dispersos no solo da floresta. Sem o pericarpo carnoso, extraído pelos dispersores ou 

degradado no próprio solo, as sementes são expostas. Dependendo das condições climáticas 
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em que se encontram podem levar de três a seis meses para germinarem e levam em média 

de dez a 12 anos para chegar à fase adulta (fase reprodutiva; Rede Juçara 2013).  

O longo período reprodutivo e a grande produção de frutos fazem com que esta 

espécie tenha forte interação com frugívoros da FA, uma vez que fornece grande 

quantidade de frutos em períodos de escassez (Peres 2000). O fruto desta palmeira serve de 

alimento para aves e mamíferos (roedores, marsupiais, primatas e morcegos), e estes podem 

atuar como dispersores de E. edulis (Reis & Kageyama 2000). Estes fatores corroboram 

para a forte relação entre a palmeira E. edulis e a fauna, caracterizando-a como uma 

espécie-chave da FA, pois sua ausência desencadeia o “efeito dominó”, ou seja, a 

consequente extinção de outras espécies que compõe a mesma teia alimentar (Galleti et al. 

2003; Andrade 2011).  

Além da importância ecológica, E. edulis possui notável importância econômica e 

social (Reis & Reis 2000), sendo a causa da superexploração desta espécie. Esta relevância 

está associada principalmente ao meristema apical da espécie, o palmito, sendo este 

considerado um dos principais produtos florestais não madeiráveis explorados em região de 

FOD na FA (Fatini et al. 2000; Meyers & Dornelles 2003). O palmito é muito apreciado no 

Brasil, Estados Unidos e Europa, e para atender a demanda, estimou-se para o ano 2000 a 

produção de 30.000 toneladas/ano, 85% dessa produção provinda do Brasil (Pereira 2000). 

O tempo de geração do palmito é longo. São necessários, em média, de oito a dez anos para 

formação do palmito (Rede Juçara 2013). Além disso, a espécie não é estolonífera, ou seja, 

não possui a capacidade de rebrotar. Estes fatores em conjunto com sucessivas e intensas 

extrações desde a década de 60 consumiram com o potencial de regeneração natural da 
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espécie, diminuindo a densidade populacional e comprometendo a viabilidade ecológica e 

econômica de E. edulis (Fatini et al. 2000). 

Depois de um longo período de exploração desregulamentada, somente a partir da 

década de 1970, ainda que muito superficiais, surgiram as primeiras leis referentes à 

regularização da exploração do palmito. No Paraná, a legislação em vigor se trata da 

Resolução Conjunta IBAMA/SEMA PR (Instituto Brasileiro de Meio Ambiente e Recursos 

Naturais/Secretaria Estadual do Meio Ambiente Paraná) n° 01/2002 (revoga a Resolução 

Conjunta SEMA/IBAMA nº01/94; Brasil 2002), que prevê a exploração da espécie sob 

Plano de Manejo Sustentável. Entretanto, o corte ilegal ainda é uma prática muito comum, 

pois o longo período de exploração irregular do palmito permitiu a consolidação das 

práticas de produção e comercialização clandestinas, mesmo sendo evidente que o manejo 

sustentável é lucrativo tanto do ponto de vista ecológico como do econômico (Galetti & 

Chivers 1995; Nodari & Guerra 1986; Odorizzi & Ribeiro 1998).  

Populações remanescentes de E. edulis foram caracterizadas como em baixa 

densidade populacional quando comparadas à densidade populacional em áreas não 

exploradas (Marcos & Matos 2003; Raupp et al. 2009; Silva et al. 2009; Sessegolo et al. 

2011; Melito et al. 2014). Além disso, a análise genética de populações de E. edulis através 

de marcadores SSR apresentam similar nível de heterozigosidade (HO ≈ 0,70, Gaiotto et al., 

2003, Seoane et al., 2005, Conte et al. 2008) e apresentam de baixo a moderado coeficiente 

de endogamia (FIS = 0,024 - 0,338, Gaiotto et al., 2003, Seoane et al., 2005, Conte et al. 

2008). Assim, a espécie foi considerada extinta em grandes áreas que compõe sua 

distribuição original (Reitz 1974; Nodari & Guerra 1986; Fatini et al. 2000), e é 

nacionalmente declarada ameaçada de extinção (Brasil 2008).  
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1.2 JUSTIFICATIVA 

Atividades de forrageamento de polinizadores e frugívoros aliados às ferramentas 

genéticas, proporcionam a avaliação quantitativa destas relações mutualísticas em um 

ecossistema. Aliando estes conhecimentos é possível observar o papel da dispersão na 

composição de recursos ecológicos e evolutivos em populações de plantas (Broquet & Petit 

2009; García & Grivet 2011). Considerando o declínio da densidade populacional e a 

modificação da estrutura espacial das populações de E. edulis na FA, conhecer a 

capacidade de dispersão da espécie é crucial para avaliar sua viabilidade ecológica e 

genética. 

1.3 OBJETIVO 

1.3.1 Objetivo geral  

Avaliar os efeitos da baixa densidade populacional em E. edulis sob as perspectivas 

ecológica (Capítulo I) e genética (Capítulo II), a fim de verificar como estes processos têm 

atuado sob a condição de baixa densidade e quais os efeitos para a manutenção da 

variabilidade genética. Sendo que, o efeito da baixa densidade foi avaliado em pequena 

escala, pelo conhecimento prévio de que a população avaliada se encontra sob esta 

condição, e não por comparação dos processos de dispersão entre populações com 

diferentes graus de densidade. 

1.3.2 Objetivos específicos e hipóteses 

CAPÍTULO I: 
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(1) Verificar se a condição de baixa densidade e consequente menor disponibilidade de 

recursos tem afetado as interações mutualísticas entre indivíduos da mesma população de 

E. edulis e os polinizadores e dispersores de sementes.  

Hipótese: O isolamento de indivíduos de E. edulis e a baixa disponibilidade de recursos 

diminui a frequência e influencia a composição da assembleia de visitantes florais e 

frugívoros de E. edulis. 

CAPÍTULO II : 

(2) Estimar o kernel de dispersão do pólen e semente de E. edulis, considerando o declínio 

da densidade e a modificação da estrutura espacial da população de E. edulis. 

(3) Avaliar o nível de diversidade genética dentro da população de E. edulis. 

Hipóteses: Ambos os tipos de propágulos (pólen e semente) teriam distâncias de dispersão 

de curto alcance, porque os polinizadores e frugívoros vertebrados, predominantemente, 

relatados interagindo com E. edulis deslocam-se curtas distâncias. Além disso, as distâncias 

estimadas de dispersão de pólen e semente refletiria o nível de diversidade genética. 
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Resumo 

A frequência e a composição de visitantes florais e frugívoros são influenciadas pela 
densidade de plantas e pela disponibilidade de recursos. Nós avaliamos os efeitos da 
baixa densidade para verificar se a densidade e a disponibilidade de recursos afetam 
as interações mutualísticas entre indivíduos da mesma população de E. edulis e os 
polinizadores e os dispersores de sementes. Foram avaliados onze indivíduos a fim de 
testar se a densidade de plantas coespecíficas e heteroespecíficas, assim como a 
disponibilidade de recursos influenciam a frequência e composição de visitantes 
florais e frugívoros. As densidades coespecífica e heteroespecífica explicam 16% da 
variação na frequência de visitantes e a disponibilidade de recursos distribuído no 
espaço explica 15% desta variação. A disponibilidade de recursos, representada pelo 
número de ráquilas e flores coespecíficas em antese, apresentou efeito sobre a 
composição de visitantes, explicando 27% e 47% da variação, respectivamente. Os 
himenópteros - Polybia paulista, Oxytrigona tataira, A. mellifera, Trigona spinipes e 
Euglossini indet. foram visitantes florais característicos de E. edulis com menor 
disponibilidade de recursos. Duas espécies de Diptera e duas de Hymenoptera foram 
características de E. edulis com maior disponibilidade de recursos. A densidade de 
plantas coespecíficas e heteroespecíficas e a disponibilidade de recursos não afetaram 
a frequência e a composição das espécies de frugívoros. A relação positiva encontrada 
entre a frequência e a composição de visitantes florais e a densidade floral observada 
indica que o processo de polinização pode ser afetado negativamente pela baixa 
densidade populacional. 
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1. Introdução 

A fragmentação de habitat e a superexploração resultantes de ação antrópica 

promovem isolamento, alteram o tamanho, a forma e a densidade de populações de plantas 

(Gibbs, 2001). Sob estas condições, variações reprodutivas podem afetar negativamente a 

produção de sementes e a variabilidade genética (Ellstrand e Elam, 1993; Frankham, 1995; 

Tamaki et al., 2009; González-Varo et al., 2010). 

 A distância entre plantas é um dos fatores determinantes para as interações com os 

polinizadores e os dispersores de sementes (Ghazoul, 2005). A composição (Lázaro et al., 

2009) e a frequência de visitantes florais (Jennersten e Nilsson, 1993; Hegland e Totland, 

2005) são influenciadas pela densidade de plantas, tanto coespecífica como 

heteroespecífica, e pela disponibilidade de recursos (e.g. pólen, néctar; Lázaro et al., 2009; 

Lázaro e Totland, 2010; Nielsen et al., 2012; Janovský et al., 2013). Assim, alterações na 

densidade e na disponibilidade de recursos podem afetar negativamente o sucesso 

reprodutivo (Field et al., 2005). No mesmo sentido, a frequência e a composição de 

frugívoros são influenciadas pela variação local da densidade de plantas e da 

disponibilidade de frutos (Beck e Terborgh, 2002; Carlos e Morales, 2008; García et al., 

2011; Morales et al., 2012). Desta maneira, a densidade de plantas e a quantidade de frutos 

são relevantes para a estruturação do processo de dispersão de sementes (Carlos e Morales, 

2008). 

 A espécie de palmeira Euterpe edulis Mart. (Arecaceae) encontra-se em condição de 

baixa densidade populacional em vários remanescentes da Floresta Atlântica (Marcos e 

Matos, 2003; Raupp et al., 2009; Silva et al., 2009; Sessegolo et al., 2011; Melito et al., 
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2014) devido à sua superexploração em função do meristema apical – o palmito – altamente 

apreciável para consumo. Assim, a espécie encontra-se ameaçada de extinção no Brasil, 

sendo considerada extinta em várias áreas da sua distribuição original (Reitz, 1974; Nodari 

e Guerra, 1986; Fatini et al., 2000). 

 Euterpe edulis é monóica (Mantovani e Morellato, 2000). Possui flores dispostas 

em ráquilas, reunidas em tríades, com duas flores masculinas e uma feminina (Henderson et 

al., 1995; Henderson, 2000; Mantovani e Morellato, 2000). As flores masculinas oferecem 

néctar e pólen e as femininas, néctar (Reis et al., 2000; Dorneles et al., 2013). Flores 

masculinas e femininas permanecem abertas por cerca de sete dias. A antese das flores 

masculinas ocorre de dois a quatro dias antes das flores femininas. Esta espécie é 

considerada alógama, pois as inflorescências diclinas apresentam protandria acentuada 

(Cardoso et al., 2000; Mantovani e Morellato, 2000). Os frutos pesam cerca de um grama 

(Reis et al., 1994), são drupáceos e quando maduros apresentam coloração púrpura. O 

mesocarpo carnoso é fino, unisseminado, com embrião lateral e albume abundante e 

homogêneo (Reitz, 1974). 

Esta palmeira é polinizada por diversos grupos de insetos (Reis et al., 2000) e suas 

sementes são dispersas por vertebrados, principalmente, por aves frugívoras (Reis e 

Kageyama, 2000). É considerada espécie-chave para a Floresta Atlântica por causa da sua 

relevante relação com a fauna do bioma, ao oferecer recursos florais (pólen e néctar) e 

frutos em abundância, inclusive em épocas de escassez de recursos (Galetti e Aleixo, 1998). 

 Considerando as consequências da variação da densidade de plantas e da 

disponibilidade de recursos, em pequena escala, sobre as interações mutualísticas, nosso 

objetivo foi verificar se a condição de baixa densidade e consequente menor 
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disponibilidade de recursos afeta as interações mutualísticas entre indivíduos da mesma 

população de E. edulis e os polinizadores e dispersores de sementes. Esperávamos que o 

isolamento de indivíduos de E. edulis e a baixa disponibilidade de recursos diminuísse a 

frequência e influenciasse a composição da assembleia de visitantes florais e frugívoros de 

E. edulis. 

2. Material e Métodos 

2.1. Área de estudo 

Este estudo foi realizado na Reserva Natural Salto Morato (RNSM), localizada na 

porção sul da Floresta Atlântica (S25°10’56; W48°17’55”). Os indivíduos observados de E. 

edulis ocorrem em uma área de restauração florestal (início do processo de restauração há 

cerca de 20 anos), a qual sofreu alterações de origem antrópica. Esta área engloba 

diferentes estádios de sucessão ecológica e é adjacente a áreas compostas por floresta 

antiga (Guapyassú et al., 2011). 

2.2. Levantamento de dados 

No período de floração, entre outubro e dezembro de 2013, foram registrados através 

de observação direta os visitantes das flores femininas, a frequência dos mesmos e o 

contato com as estruturas reprodutivas (Dafni, 1992), totalizando 120 h de observação para 

onze indivíduos focais de E. edulis (IFP – Indivíduo Focal Polinização). Para identificar os 

visitantes florais em comum entre flores femininas e masculinas, isto é, os potenciais 

polinizadores de E. edulis, os visitantes de ambas as flores foram coletados com rede 

entomológica ao visitarem as inflorescências dos IFP e em indivíduos próximos a estes com 
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flores masculinas em antese. Um exemplar de cada espécie foi depositado na Coleção 

Entomológica Pe. Jesus Santiago Moure – Universidade Federal do Paraná. 

Para testar se a densidade de plantas coespecíficas e heteroespecíficas, assim como a 

disponibilidade de recursos influenciam a frequência e composição de visitantes florais 

para cada IFP, foram estabelecidas as seguintes variáveis preditoras de polinização: (i) a 

distância média dos três vizinhos mais próximos como medida de agregação coespecífica 

(ACp), representando densidade de plantas coespecíficas; (ii) a área basal total (ABp) de 

todas as plantas lenhosas com DAP ≥ 5 cm, dentro de um raio de cinco metros a partir dos 

IFP, como medida de densidade de plantas heteroespecíficas, (iii) o número de ráquilas 

(NR) por inflorescência observada e (iv) presença/ausência de inflorescências com flores 

em antese (FA) nos indivíduos de E. edulis mais próximos, estas duas últimas como medida 

de disponibilidade de recurso para os visitantes florais. 

 No período de frutificação, entre maio e junho de 2014, foram registrados quais 

frugívoros forrageavam as infrutescências de E. edulis, o comportamento de forrageio e a 

frequência dos mesmos, através do método árvore-focal (Galetti et al., 2003) por 

observação direta, totalizando 75 h de observação para onze indivíduos focais de E. edulis 

(IFD – Indivíduo Focal Dispersão de Sementes). Assim como para os visitantes florais, 

testamos se a densidade de plantas coespecíficas e heteroespecíficas e a disponibilidade de 

recursos influenciaram a frequência e composição da assembleia de frugívoros. Para cada 

IFD foram estabelecidas as seguintes variáveis preditoras de dispersão: (i) a distância média 

dos três vizinhos mais próximos como medida de agregação coespecífica (ACd); (ii) a área 

basal total (ABd) de todas as plantas lenhosas com DAP ≥ 5 cm, dentro de um raio de cinco 

metros a partir do IFD; (iii) número de frutos por infrutescência observada (NF) e (iv) 
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presença/ausência de infrutescência com frutos maduros nos três indivíduos de E. edulis 

mais próximos (FM), estas duas últimas como medida de disponibilidade de recurso para os 

frugívoros.  

2.3. Análise de dados 

Redes de interações em forma de grafos bipartidos foram construídas a fim de ilustrar 

as interações observadas entre os visitantes florais e os frugívoros e os respectivos 

indivíduos focais observados (IFP e IFD). A colinearidade entre as variáveis preditoras foi 

testada por Correlação de Pearson. Como não apresentaram colinearidade, todas foram 

utilizadas nas análises mencionadas a seguir. As variáveis preditoras ACp, ABp, NR foram 

transformadas em matrizes de distância euclidianas, FA em matriz de distância de Gower 

(Legendre e Legendre, 2003) e a variável resposta frequência de interações foi 

transformada em matriz de distância de Bray-Curtis (Legendre e Legendre, 2003). Para 

testar o efeito das variáveis preditoras em conjunto, (1) ACp+ABp, e (2) ACp+NR+FA, 

sobre a frequência de interações (variável resposta) foram realizadas regressões em 

matrizes de distância. Além disso, regressões lineares simples foram aplicadas para 

verificar o efeito entre as variáveis preditoras e os eixos de uma Análise de Coordenadas 

Principais (PCoA) aplicada na matriz de composição de visitantes florais, utilizando o 

índice de dissimilaridade de Jaccard (1 – similaridade de Jaccard; Gower, 1966). Nesta 

regressão entre eixo da PCoA e as variáveis preditoras, o número de presenças foi 

considerado para a variável preditora FA. 

As variáveis preditoras ACd, ABd, NF foram transformadas em matrizes de distância 

euclidianas, FM em matriz de distância de Gower (Legendre e Legendre, 2003) e a variável 
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resposta frequência de interações foi transformada em matriz de distância euclidiana 

(Legendre e Legendre, 2003). Para testar o efeito das variáveis preditoras em conjunto, (1) 

ACd+ABd, e (2) ACd+NF+FM, sobre a frequência de interações (variável resposta) foram 

realizadas regressões em matrizes de distância. Regressões lineares simples também foram 

aplicadas para verificar o efeito entre as variáveis preditoras e os eixos de uma PCoA 

aplicada na matriz de composição de frugívoros, utilizando o índice de dissimilaridade de 

Gower (Legendre e Legendre, 2003). Nesta regressão entre eixo da PCoA e variáveis 

preditoras, o número de presenças foi considerado para a variável preditora FM. Todas as 

análises foram executadas através do programa R versão 3.0.3 (R Development Core Team, 

2011), utilizando o pacote “vegan” (Oksanen, 2011). 

3. Resultados 

3.1. Polinização 

Foram registradas nove espécies de Hymenoptera - Apis mellifera (Linnaeus, 1758), 

Oxytrigona tataira (Smith, 1863), Plebeia droryana (Friese, 1900), Polybia paulista 

(Ihering, 1896) e Trigona spinipes (Fabricius, 1793) - além de quatro espécies 

indeterminadas, sendo uma delas pertencente ao grupo Euglossini (Euglossini indet.); e 

duas espécies não identificadas de Diptera como visitantes das flores femininas. Para 

visitantes das flores masculinas, foram registradas nove espécies de Hymenoptera -

Agapostemon semimelleus (Cockerell, 1900), A. mellifera, Augochlora sp., Augochlora sfr. 

thusnelda (Schrottky, 1909), Augochloropsis sp., Neocorynura aff. Atromarginata 

(Cockerell, 1901), Partamona helleri (Friese, 1900), P. droryana, e uma espécie 

indeterminada pertencente ao grupo Euglossini (Euglossini indet.). As espécies A. 
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mellifera, P. droryana e Euglossini indet. foram registradas em flores de ambos os sexos, 

consideradas assim, potenciais polinizadores de E. edulis. Os polinizadores P. droryana, 

Euglossini indet. e A. mellifera estão entre os cinco visitantes florais que apresentam os 

maiores números de interações com os indivíduos observados (447, 92 e 31 interações, 

respectivamente; Fig. 1). 

Houve efeito da densidade de plantas e da disponibilidade de recursos sobre o 

processo de polinização (P ≤ 0,05; Tabela 1). A ACp e a ABp afetaram em conjunto 16 % 

da variação na frequência de visitantes (P ≤ 0,05, βACp = -0,046 ± 0,013, βABp = 0,050 ± 

0,389; Tabela 1). A ACp e a disponibilidade de recurso (NR+FA) explicaram 15% da 

frequência de visitantes observada (P ≤ 0,05; βACp = -0,042 ± 0,013, βNR = 0,003 ± 0,002, 

βFA = -0,112 ± 0,174; Tabela 1).  

O primeiro eixo da PCoA da composição de visitantes florais explicou 63% da 

variação dos dados. Os eixos retidos da PCoA foram aqueles selecionados pelo critério de 

Broken-Stick. Somente a disponibilidade de recursos florais, NR (27%, P ≤ 0,05, Ŷ = 1,423 

+ (-0,015)*NR, β = -0,015 ± 0,007; Tabela 1) e FA (47%, P ≤ 0,05, Ŷ = 0,768 + (-

0,422)*FA, β = -0,422 ± 0,135; Tabela 1), apresentou relação com a composição de 

visitantes sumarizada no primeiro eixo da PCoA. Polybia paulista, O. taitara, A. mellifera, 

T. spinipes e Euglossini indet. foram visitantes florais característicos de IFP com menor 

disponibilidade de recurso (menores valores para NR e FA; Fig. 2). Duas espécies de 

Diptera e duas de Hymenoptera (indeterminadas) foram características dos IFP com maior 

disponibilidade de recurso (maiores valores para NR e FA; Fig. 2). A variável FA separou 

mais claramente a composição de visitantes florais (Fig. 2). O segundo eixo da PCoA não 

apresentou relação significativa com nenhuma das variáveis preditoras. 
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3.2. Dispersão de sementes 

Foram registradas as espécies de aves, Ramphastos vitellinus ariel (Ramphastidae; 

Tucano do bico preto), Turdus sp. (Turdidae), T. albicollis (Turdidae; sabiá coleira) e T. 

flavipes (Turdidae; sabiá una), forrageando frutos de E. edulis. A ave frugívora T. flavipes 

apresentou o maior número de interações com os indivíduos observados (32 interações; Fig. 

3). 

A densidade de plantas coespecíficas e heteroespecíficas e a disponibilidade de 

recursos não afetaram a frequência e a composição das espécies de frugívoros na escala 

estudada. Não foi observada relação entre as variáveis preditoras e a frequência (P > 0,05; 

Tabela 1), e nem destas com o primeiro eixo da PCoA da composição de frugívoros, que 

explicou 40% da variação dos dados (P > 0,05; Tabela 1). O eixo retido da PCoA foi aquele 

selecionado pelo critério de Broken-Stick. 

4. Discussão 

A variação espacial da densidade coespecífica e da disponibilidade de recursos em E. 

edulis teve impacto sobre o processo de polinização, mas não sobre o processo de dispersão 

de sementes na pequena escala estudada. Especificamente, a densidade coespecífica e a 

disponibilidade de recursos florais afetaram a frequência de visitantes florais e a 

disponibilidade de recursos influenciou a composição da assembleia de visitantes florais. 

Nenhum efeito semelhante foi observado para as aves frugívoras, tanto em relação à 

densidade de plantas quanto à disponibilidade de recursos. 

4.1. Polinização 
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A relação entre a densidade de plantas e a taxa de visitação é frequentemente positiva 

(Ghazoul, 2005; Hegland e Boeke, 2006; Dauber et al., 2010), devido à maior atratividade 

gerada por áreas com maior densidade floral (Sih e Baltus, 1987) e pela redução no custo 

enérgico para a atividade de forrageio (Hegland e Boeke, 2006). Visitantes florais tendem a 

realizar voos entre as flores da mesma planta e entre vizinhos próximos (Ohashi e Yahara, 

2001; Barret, 2003), aumentando o número de flores visitadas e atraindo mais polinizadores 

(Ghazoul, 2005). Contudo, relações negativas também já foram observadas para outras 

espécies de plantas (Brown et al., 2002; Janovský et al., 2013). Estas duas possibilidades 

existem porque, dependendo da densidade, da composição da comunidade de plantas e da 

disponibilidade floral, a assembleia de polinizadores pode variar, assim como o 

comportamento dos mesmos. Isto é, pode haver variação na quantidade de flores visitadas 

por planta (Klinkhamer et al., 1989; Karron et al., 1995) e na frequência em que os 

polinizadores trocam de planta (Johnson et al., 2003; Hersch e Roy, 2007). Nesse caso, a 

assembleia de visitantes florais de E. edulis aumenta o processo de forrageio em áreas mais 

densas e consequentemente, com maior disponibilidade de recursos, uma vez que, 

observamos que as densidades coespecífica e heteroespecífica explicaram 16% da variação 

da frequência de visitantes observada e a disponibilidade de recursos florais distribuída no 

espaço explicou 15% (Tabela 1). 

 Nosso estudo indica que a disponibilidade floral coespecífica é um importante fator 

relacionado à variação da composição da assembleia (Fig. 2; Tabela 1), assim como 

observado por Seifan et al. (2014) para Centaurea cyanus (Asteraceae). Por outro lado, a 

composição de visitantes florais de E. edulis não foi influenciada pelas densidades 
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coespecífica e heteroespecífica, diferentemente do observado para outros estudos (Lázaro et 

al., 2009; Nielsen et al., 2012; Janovský et al., 2013).  

O fato das espécies com os maiores números de interações (não incluindo P. 

droryana) P. paulista, O. taitara, A. mellifera, T. spinipes e Euglossini indet. possuírem 

maior relação com os indiviíduos com menor disponibilidade de recursos, ao contrário das 

as espécies de Hymenoptera e Diptera (indeterminadas), com menos interações, pode ser 

decorrente do nível de especialização dos visitantes florais). É possível que P. paulista, O. 

taitara, A. mellifera, T. spinipes e Euglossini indet. sejam polinizadores especializados nos 

recursos oferecidos por E. edulis, sendo frequentes mesmo em baixa disponibilidade de 

recursos, ao passo que as espécies de Hymenoptera e Diptera se comportem como 

oportunistas, utilizando os recursos disponíveis somente quando abundante (Janovský et al., 

2013). 

4.2. Dispersão de sementes 

A ausência de relação da frequência e da composição de frugívoros com as 

densidades coespecífica e heteroespecífica e a disponibilidade de recursos de E. edulis, na 

RNSM, pode ser devido à composição da assembleia de dispersores de sementes e seus 

respectivos comportamentos. Isto porque apesar de frugívoros tenderem a forragear em 

locais com maior disponibilidade de recurso e onde não sejam necessários longos 

deslocamentos, estes comportamentos podem variar de acordo com as espécies de 

dispersores que compõem a comunidade (Morales et al., 2012). Basicamente, a assembleia 

de dispersores foi composta pelo gênero Turdus, sendo que T. flavipes é responsável por 

66% das interações registradas (Fig. 3). De fato, T. flavipes e T. albicollis estão entre as 

espécies mais frequentemente avistadas visitando as infrutescências de E. edulis (Galetti et 
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al., 1999; Fadini et al., 2009) e possuem morfologia e comportamento similares (Stotz et 

al., 1996; Sick, 1997). No entanto, estas espécies possuem dietas diferenciadas (Silva et al., 

2002). A frequência de T. flavipes apresenta relação com a disponibilidade de frutos de E. 

edulis, já T. albicolis não apresenta a mesma relação por possuir uma dieta mais diversa 

(além de frutos, artrópodes; Castro et al., 2012). A predominância de T. flavipes (Figura 3), 

e sua relação específica com E. edulis, podem representar fatores para a inexistência de 

relação com as variáveis preditoras avaliadas. Outra possível explicação para ausência de 

relação entre a frequência e a composição das aves frugívoras e a disponibilidade dos 

recursos, é referente às variáveis não mensuradas. A distribuição e o movimento de aves 

podem estar mais relacionados com variáveis como requerimentos de nidificação e efeitos 

de fragmentação, do que com a disponibilidade de recurso distribuída no espaço (Githiru et 

al., 2005). 

5. Conclusões  

A relação positiva encontrada entre a frequência e composição de visitantes florais e a 

densidade floral observada indica que o processo de polinização pode estar sendo afetado 

negativamente, principalmente, pela baixa densidade coespecífica. Uma avaliação da 

distância de dispersão de pólen através de dados moleculares e a avaliação da diversidade 

genética da população de E. edulis, na RNSM, pode responder se a polinização de E. edulis 

está sendo comprometida pela baixa densidade da espécie (ver Capítulo II).  

Contribuições 
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Figuras 

 
Fig. 1. Rede de interações entre visitantes florais (vértices laranjas) e indivíduos focais (IFP – 
vértices verdes), de E. edulis na RNSM. As ligações entre os vértices (linhas cinzas) representam 
as interações observadas.  
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Fig. 2. Relação da composição de visitantes florais dos IFP (Indivíduo Focal Polinização) dada 
pelo primeiro eixo da PCoA (Análise de Coordenadas Principais) com dados de disponibilidade 
de recurso (NR - número de ráquilas e FA - flores abertas). As espécies com maiores scores 
(positivo e negativo) na PCoA da composição de visitantes estão apresentadas (ver legenda 
Figura 1). 
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Fig. 3. Rede de interações entre as aves frugívoras (vértices laranjas) e indivíduos focais (IFD – 
vértices verdes) de E. edulis. As ligações entre os vértices (linhas cinzas) representam as 
interações observadas.  
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Tabela 

Tabela 1 Relação entre variáveis resposta e as variáveis preditoras para os processos de 
polinização e dispersão de sementes de E. edulis na RNSM. Em negrito resultados significativos 
(P ≤ 0,05). 

Processo 

Ecológico 

Variáveis 

resposta 

Variáveis 

preditoras 

Regressão 

r2 F GL P 

P
ol

in
iz

aç
ão

 

Frequência 
ACp+ABp 0,160 6,164 52 0,003 

ACp+NR+FA 0,151 4,212 51 0,009 

Composição 

(PCoA1) 

ACp -0,048 0,535 9 0,428 

ABp 0,229 3,986 9 0,076 

NR 0,268 4,673  9 0,050 

FA 0,466 9,760 9 0,012 

D
is

pe
rs

ão
 d

e 
se

m
en

te
s Frequência 

ACd+ABd 0,022 0,610 52 0,547 

ACd+NF+FM 0,053 0,951 51 0,422 

Composição 

(PCoA1) 

ACd -0,097 0,107 9 0,750 

ABd -0,110 0,003 9 0,953 

NF -0,056 0,467 9 0,511 

FM -0,101 0,076 9 0,788 

Para polinização: ACp, agregação coespecífica; ABp, área basal; NR, número de ráquilas; FA, presença/ausência de 
flores abertas de E. edulis. Para dispersão de sementes: ACd, agregação coespecífica; ABd, área basal; NF, número 
de frutos; FM, presença/ausência de frutos maduros de E. edulis. PCoA, análise de coordenadas principais; r2, 
coeficiente de regressão; F, índice de fixação; GL, Grau de Liberdade; P, nível de significância.  
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Abstract 

Seed and pollen dispersal are key processes shaping plant population dynamics and the 
maintenance of genetic diversity. The essence of these processes is the movement of 
propagules from the location of the parent to the location of propagule establishment. The 
estimation of plant dispersal kernels has remained challenging due to the difficulty of 
making direct observations. We estimated the dispersal capacity of the endangered palm 
Euterpe edulis, the seeds of which are dispersed by vertebrates and the pollen by insects. We 
used a hierarchical Bayesian model to estimate the dispersal kernels from genetic data from 
reproductive plants, juveniles and embryos. Our analyses account for genotyping error and 
uncertainty in parental assignment. We found that while seeds were dispersed at most a few 
hundred meters, pollen was dispersed up to several kilometres. We hypothesize that the 
long-distance pollen dispersal is mainly generated by euglossine bees, whereas the main 
dispersal vectors for short-distance dispersal of seeds are thrushes. The long-distance 
dispersal of pollen suggests a high level of gene flow that should enable the maintenance of 
genetic diversity of E. edulis. Despite this, we observed a low genetic diversity and a high 
signature of inbreeding, probably explained by the fact that the study population was 
characterized by low population density and an aggregated spatial distribution that 
restricts realized gene flow. We conclude that if conservation actions will be successful to 
restore the population density of the species, the recovery of its genetic diversity will be 
facilitated by its high dispersal capacity. 
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Introduction 

Seed and pollen dispersal are processes of population dynamics that enable colonization of 

new areas and help maintain genetic diversity (Kawecki 2008). Seed dispersal promotes the 

expansion of plant populations and the colonization of new sites (Ouborg et al. 1999), 

whereas pollen dispersal increases effective population size (Ellstrand 1992). Furthermore, 

seed and pollen dispersal generate gene flow within and among populations (Ouborg et al. 

1999; Casas et al. 2012) and maintain connectivity among isolated populations (Muñoz et 

al. 2004). The essence of these processes is the movement of propagules (e.g. gametes, 

spores, pollen) from the location of the parent to the location of their establishment. 

However, plants do not control the dispersal events directly, but they result from 

interactions between the propagules and their abiotic or biotic vectors (Casas et al. 2012). 

Environmental factors, such as habitat fragmentation and overexploitation due to 

human activities, can isolate plant populations and/or modify their shape, size and density 

(Gibbs 2001). For plant populations that rely on pollinators for reproduction, a decrease in 

plant density may modify both the quantity and quality of pollen transported successfully to 

the location of fertilization, as well as the composition and abundance of pollinators (Harris 

& Johnson 2004). Likewise, for plant populations that depend on seed dispersers for 

reproduction, a decrease in plant density can interfere with seed dispersal because it 

decreases the chance of interspecific interactions and seed dispersal success (Meyer & 

Dorneles 2003). Such limits to gene flow via pollen and/or seeds may result in the loss of 

genetic diversity of a population, which can be exacerbated by other processes such as 

genetic drift (Gibbs 2001; Gillespie 2004).  
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The concept of “dispersal kernel” summarizes how dispersal distributes individuals 

and genes in space (Klein & Oddou-Muratorio 2011). The first step in estimating a 

dispersal kernel from genetic data is to perform a parentage analysis based on molecular 

markers (Pemberton 2008; Allendorf et al. 2010), such as microsatellite markers - SSR 

(Simple Sequence Repeats; Dow & Ashley 1996; Godoy & Jordano 2001; Hardesty et al. 

2006; Ashley 2010). However, reliable parentage analysis is often challenging due to 

genotyping errors and DNA mutations (Dewoody et al. 2006; Moran & Clark 2011), which 

can interfere with the analysis by excluding a potential parent and rejecting a true kinship 

(Hadfield et al. 2006). Further, the level of relatedness and thus genetic similarity is 

typically high over short distances, leaving much uncertainty on the putative parent for 

most short distance dispersal events that typically dominate the data (Goto et al. 2006; 

Ashley 2010). 

The palm Euterpe edulis Mart. (Arecaceae) is considered extinct from large areas of 

its original distribution in the Brazilian Atlantic Forest (Reitz 1974; Nodari & Guerra 1986; 

Fantini et al 2000). Due to overexploitation as a source of palm heart, the apical meristem, 

which is a very popular food in Brazil, United States and Europe (Pereira 2000), E. edulis is 

classified endangered in Brazil (Brasil 2008). An estimated 30,000 tons of palm heart are 

produced a year, with 85% coming from Brazil (Pereira 2000). This overexploitation has 

reduced the potential for natural regeneration and the species’ ecological and economic 

viability (Fantini et al. 2000), resulting in populations that occur at low densities along the 

Atlantic Forest (Marcos & Matos 2003; Raupp et al. 2009; Silva et al. 2009; Sessegolo et 

al. 2011; Melito et al. 2014). 
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Considering the decline in population density and modification of spatial structure 

of E. edulis populations in the Atlantic Forest, gaining knowledge of the dispersal capacity 

of the species is crucial for assessing both its ecological and genetic viability. The main aim 

of this study is to estimate both the seed and pollen dispersal kernels of the species. We 

derived our estimates using the hierarchical Bayesian model of Moran & Clark (2011), 

which model we extended here to account for the genetic architecture of our study species 

as well as the fact that we sampled three different life stages: reproductive plants, juveniles 

and embryos. The model accounts for genotyping errors specific to SSR markers as well as 

uncertainty in parental assignment. The model-based approach utilized here provides a 

robust starting point for applications in ecology and conservation biology, as it quantifies 

the level of uncertainty in parameters of relevant to population dynamics (Halstead et al. 

2012). In addition to the dispersal kernels, we also assessed the overall level of genetic 

diversity within the focal study population. We hypothesized that both types of propagules 

(seeds and pollen) would have short-range dispersal distances, because we expected that the 

insect pollinators and the main vertebrate frugivores that have been reported interacting 

with E. edulis move short distances. We further hypothesized that the estimated seed and 

pollen dispersal distances would reflect the level of genetic diversity. 

Materials and Methods 

Focal species, study area and sampling 

Euterpe edulis is distributed throughout the Atlantic Forest in Brazil (Cardoso & Bovi 

1974; Reis et al. 2000), and in eastern Paraguay and northern Argentina (Klein 1974; 

Carvalho 1994). It  is monoecious (Mantovani & Morellato 2000), but is considered a cross-

pollinated species because of the pronounced protandry of its diclinous flowers (Cardoso et 
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al. 2000). It is pollinated mainly by insects (Cardoso et al. 2000) and attracts several floral 

visitors of Coleoptera, Diptera, Hymenoptera, and Lepidoptera, because it provides 

abundant floral resources of nectar and pollen (Reis et al. 2000). 

An individual E. edulis palm produces 600-3000 fruits annually (Bovi et al. 1987; 

Matos and Watkinson 1998; Queiroz 2000), many of which fall close to, or remain very 

near, the mother-plant and germinate to build a seedlings stock (Queiroz 2000). 

Additionally, many of its fruits are dispersed by vertebrates, including birds, rodents, 

marsupials and primates (Reis & Kageyama 2000). The intimate interaction of E. edulis 

with frugivores of the Atlantic Forest is not only due to its large fruit production, but also 

because of the long phenological availability of the fruits, particularly in times when other 

forest fruits are scarce (Peres 2000). Because of this, E. edulis is considered a keystone-

species of the Atlantic Forest (Galetti & Aleixo 1998), and its absence triggers the 

extinction of many frugivores of this biome (Galetti et al. 2003). 

We studied a low-density population of E. edulis characterized by an aggregated 

spatial distribution for reproductive plants, in the private conservation area Reserva Natural 

Salto Morato (RNSM) in the Guaraqueçaba City, Paraná State (25°10’56S 48°17’55”W; 

2,253 ha). We sampled individuals of E. edulis at three stages of development: reproductive 

adults, juveniles and embryos. All reproductive plant individuals with diameter at breast 

height (DBH) equal to or greater than 13 cm were sampled during an intensive search 

covering the entire RNSM. To sample juveniles, we delineated six circular plots with a 

radius of 10 m in those parts of RNSM where E. edulis was abundant. Within these plots, 

we sampled non-reproductive plants with an exposed stipe equal to or greater than 20 cm. 
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We also sampled fruits (one to 21 per plant) from 25 mother-plants from areas of high E. 

edulis abundance. All samples were georeferenced using GPS Garmin 64S. 

Genetic data 

We collected leaf and stem tissues from 268 reproductive and 148 juvenile plants, and the 

embryos of 149 fruits (Authorization ICMBio/MMA no. 35684-1, 35684-2, 35684-3, 

35684-4). The samples were dehydrated in silica gel and ground with liquid nitrogen. We 

extracted total genomic DNA using the BIOPUR Kit Extração Mini Spin Planta (Biopur). 

The DNA solution was stored in a -20ºC freezer until PCR analysis. 

We analysed eight microsatellites isolated by Gaiotto et al. (2001), and the marker 

loci were amplified by PCR in duplex reactions performed with the following loci: EE2 and 

EE32, EE3 and EE43, EE08 and EE23, and EE48 and EE54. The PCR cocktail (10µl) 

contained 5 ng of genomic DNA, 0.5 mM dNTPs, 1.5 mM MgCl2, 2x PCR buffer, 0.1 µM 

of each primer, the forward primer dye-labelled (FAM or HEX dyes), and 1.5 U Taq DNA 

polymerase (Invitrogen). Amplifications were performed in a thermocycler (Mastercycler 

Gradient Eppendorf) using the following protocol: initial denaturation at 94ºC for 5 min, 35 

cycles at 94ºC for 1 min, the primer specific annealing temperature (60º C for EE2 and 

EE32, 56º C for the others six SSR) for 1 min, 72ºC for 1 min, final extension at 72°C for 

20 min. Alleles were genotyped on an automated DNA sequencer (Genetic Analyser 

3500xL) using LIZ-600 Size Standard (GeneScan – Applied Biosystems). We scored them 

using Genemaker software (SoftGenetics LLC). To estimate genotyping error rates, we re-

genotyped a variable number of individuals for each locus (for details, see ‘Estimating 

genotyping error’ below). 
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Model development 

Estimating genotyping error 

Several potential sources of genotyping error are associated to microsatellite genotyping 

(Morin et al. 2009). These errors can be classified to those related to marker characteristics 

(e.g. null alleles, presence of an imperfect repeat, allele dropout; Flores-Rentería & Krohn 

2013) and to those related to technical limitations (e.g. PCR and electrophoresis artifacts, 

variation in laboratory conditions; Sutton et al. 2011). The level of microsatellite 

genotyping error has been recommended to be estimated through repeated genotyping of 

10-15% of the samples and comparing the genotypes between the first and second repeats 

(Flores-Rentería & Krohn 2013). We re-genotyped at least once 23% to 39% of the 

individuals sampled for each locus. 

We considered two types of predominant errors for microsatellites (Moran & Clark 

2011). The first, called ‘mistyping’ is when the estimated allele length may be longer or 

shorter than the true allele length. The length of an allele can be typically misread by one to 

seven base pairs compared to the true length (LaHood et al. 2002). Electrophoretic 

migration, which detects allele length, can vary across time, technologies and instruments 

making mistyping possible (Morin et al. 2009). Furthermore, mistyping also is possible due 

to the presence of stuttering (Garant et al. 2001; Moran & Clark 2011). The second type of 

error involves the amplification of only one of the alleles of a heterozygous locus, giving 

the false impression that the locus would be a homozygote. This type of error can be 

explained by two different reasons. The first one is that of a ‘null allele’, wherein a PCR 

amplification failure is due to mutations in the primer-binding region that do not enable 

binding (Pompanon et al. 2005; Selkoe & Toonen 2006). In this case, the error cannot be 
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detected by re-genotyping (Pompanon et al. 2005; Moran & Clark 2011). The second 

reason is that of ‘allele dropout’, which is the result of stochastic non-amplification of one 

allele at a heterozygous locus for an individual (Pompanon et al. 2005). In this case, re-

genotyping the individual for the locus can enable the amplification of the missed allele 

(Moran & Clark 2011).  

To take into consideration these potential genotyping errors in our analyses, we 

assumed that the length of each allele (in base pairs - bp) was correct with a probability of ݌଴ , that it differed by +1 or -1 bp from the true value with probability of ݌ଵ, and that it 

differed from the true value by two or more with the remaining probability ݌ଶ = ͳ − ଴݌  ଵ. Additionally, if the identified genotype was a homozygote, we assumed that the݌−

underlying true genotype was a heterozygote with probability of ݍ. In this case, we 

assumed that one of the two alleles did not amplify and thus appeared as missing data. 

To estimate the parameters ݌଴, ଵ݌ ,  of the genotyping error model, we ݍ ଶ and݌

utilized data on the repeatedly genotyped individuals for all or some of the eight loci. If the 

same locus was genotyped for the same individual twice, we paired the two measurements 

to yield one data point for assessing the consistency of genotyping. If the same locus was 

genotyped for the same individual three times, we paired the measurements (1,2), (1,3) and 

(2,3) to yield three such data points. While we note that such three data points are not 

independent, this is not a problem for the current analyses, as we aimed to estimate only a 

point estimate for the genotyping error parameters. In total, the estimation involved 652 

pairs of repeated measurements. 

After using the replicated data to estimate the parameters of genotyping error, we 

cleaned the data by setting the multiply-measured genotypes to their most commonly 
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observed value. In the case of a tie between a homozygote and a heterozygote (e.g. both 

observed once for a locus for which two measurements were available), we selected the 

heterozygote. In other cases of a tie, we randomly selected one of the most common 

alternatives. 

Estimating parental assignment 

The data involved genotypes of reproductive plants (mother/father), juveniles and embryos. 

We considered both juveniles and embryos as offspring, and we indexed them by ݋. We 

assumed that any two individuals from the parent generation can act as the mother and 

father. We denoted by ݌���  the probability that the reproduction between a potential mother ݉ and a potential father � would result on an offspring with genotype that of individual ݋. 

To calculate ݌��� , we denoted ܤ�ሺܣଵ,ܣଶሻ as the probability that two alleles of locus � are 

identical if their measurements are ܣଵ and ܣଶ. To compute ܤ�ሺܣଵ,ܣଶሻ, we assumed the 

error rates of  ݌଴, ,ଵ݌ ଶ݌  and ݍ, and that erroneously genotyped alleles may have any value 

(with equal probability) in the range [min,max], where min is one base pair shorter than the 

shortest allele observed for locus � and max is one base pair longer than the longest allele 

observed for locus �. We denoted the measured genotypes for the offspring, mother and 

father for allele � = ͳ,ʹ … of locus � = ͳ, … ,ͺ by ܣ��� ���ܣ ,  and ܣ��� , respectively. We 

further denote by ܣ�� ��ܣ ,  and ܣ�� the corresponding pairs of alleles and �� ��ܣ) , ��ܣ ,  (��ܣ

as the probability that the true genotype behind the measured genotype ܣ��  would result 

from recombination between the true genotypes behind the measured genotypes ܣ��  and ܣ��. To compute ��(ܣ�� , ��ܣ , ,ଵܣሺ�ܤ we averaged the values of ,(��ܣ  ଶሻ over theܣ

possibilities of which allele is inherited from the mother and which from father. To account 
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for the possibility that a heterozygote is erroneously genotyped as a homozygote, we 

assumed that with probability ݍ one of the alleles (for offspring or both of parents; if 

genotyped as a homozygote) may obtain any value (with equal probability) in the range 

[min,max]. For parents for which the genotype was not available, we set ��(ܣ�� , ��ܣ ,  (��ܣ

to the mean value over the other parents. Finally, we calculated ݌���  by taking the product 

of �� ��ܣ) , ��ܣ ,  over the locus � for which the offspring genotype was measured. We (��ܣ

excluded the possibility of selfing because the focal species has pronounced protandry 

(Cardoso et al. 2000; Mantovani & Morellato 2000), and thus we set ݌��� = Ͳ for ݉ = �. 

For embryo offspring, the mother ݉  is known, and we denoted by ݌�� the 

probability that an embryo would originate from a mating where the father individual is � 

and the mother individual is the known mother. We computed ݌�� using the same logic as 

described above for ݌��� . To assess the accuracy of the parental assignments, we calculated 

the ݌���  values for all potential mothers, and then examined whether the correct and known 

mother was assigned by a high probability. 

Estimating dispersal kernels 

Above we described how we computed ݌��� , defined as the probability that the genotype of 

individual ݋ would result from reproduction between a potential mother ݉ and a potential 

father �, if not accounting for the information on their location. We next describe how we 

estimated the dispersal kernels, in which the ݌���  values acted as input parameters. 

We denoted the mother dispersal kernel by ݖ�ሺ�ሻ (seed - juvenile) and the father 

dispersal kernel by ݖ�ሺ�ሻ (pollen - embryo), where � is distance. These dispersal kernels 
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measure the probability density of the propagule being deposited at a specific location at 

distance � from the location where the seed or pollen was produced. We denoted the 

location-based probability by which a juvenile offspring (seed) arises specifically from 

mother ݉  and father � by ݎ��� . Since mating takes place at the location of the mother, we 

have 

���ݎ = ��ሺ���ሻ�ݖ ሺͲሻ�ݖ  + ∑ ′�ሺ���′ሻ�ݖ × ��ሺ���ሻ�ݖ ሺͲሻ�ݖ + ∑ ′�ሺ���′ሻ�ݖ  

for ݉ ≠ �. Here ���  is the distance between the offspring ݋ and mother ݉ , and ���  is the 

distance between the mother ݉ and the father �. The parameters ��  and �� measure the 

effective number of mother and father plants not included in the sampled population, 

normalized to be at zero distance from the location where the propagule dispersed. 

Denoting the cases of missing fathers and mothers by ݉∗and �∗, respectively, we 

have 

 

��∗�ݎ = �� ��ሺͲሻ�ݖ  ሺͲሻ�ݖ  + ∑ ′���ሺ�ݖ ሻ�′ × ��ሺ���ሻ�ݖ ሺͲሻ�ݖ + ∑ ′�ሺ���′ሻ�ݖ , 
�∗��ݎ = ��ሺ���ሻ�ݖ ሺͲሻ�ݖ  + ∑ ′���ሺ�ݖ ሻ�′ × ��ሺͲሻ�ݖ�� ሺͲሻ�ݖ + ∑ ′�ሺ���′ሻ�ݖ , 
�∗�∗�ݎ = �� ��ሺͲሻ�ݖ  ሺͲሻ�ݖ  + ∑ ′�ሺ���′ሻ�ݖ × ሺͲሻ�ݖ��ሺͲሻ�ݖ�� + ∑ ′�ሺ���′ሻ�ݖ . 
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Note that as we normalized both the seed and pollen dispersal kernels, we assumed 

that there is no pollen limitation in the sense that the probability of sexual reproduction 

does not depend on the availability of potential fathers. 

For embryo offspring (pollen), the mother is known, and thus we use the same 

formula as above but dropping-out the mother part to compute ݎ��and ݎ�∗� , i.e. the location-

based probabilities by which the embryo would have been produced from pollen from a 

known father � or an unknown father �∗.  
Based on the above definitions, the dispersal kernels ݖ�ሺ�ሻ and ݖ�ሺ�ሻ measure the 

probability density of a propagule establishing at a specific location at distance �. We 

denoted by ܼ �ሺ�ሻ and ܼ�ሺ�ሻ the versions of the same dispersal kernels that measure the 

probability density of propagules deposited at any location at distance �. These two are 

connected by ܼሺ�ሻ = ∫ ሺ�ሻʹ��, and they are normalized asݖ ܼሺ�ሻ �� =∞଴∫ �� ��ʹሺ�ሻݖ =∞଴ ͳ. 
To allow for the possibility of long-distance dispersal, we modeled all dispersal 

kernels ݖሺ�ሻ considering the bivariate Student t distribution with scale matrix �ଶ� (with � 
denoting the identity matrix) and shape parameter �. Thus, we set the dispersal kernels ݖ�ሺ�ሻ and ݖ�ሺ�ሻ to the probability density of bivariate Student t distribution at location ሺݔ, � ሻ, whereݕ = ଶݔ√ + �ܽ ଶ. We estimated the scale and shape parameters, denoted byݕ , ܽ� and �� , �� , respectively. 

The likelihood of observing the genotypic data for offspring ݋ is given by 

�� = ∑ ���ݎ �,����݌  
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for juveniles and by 

�� = ∑ ��ݎ ���݌  

for embryos, and thus the total likelihood of the data by � = ∏ � �� . Above, the sums also 

include the cases of missing individuals (݉∗and �∗ሻ, for which the genotypes were 

assumed to be unknown. 

The parameter vector to be estimated is � = ሺܽ� ,ܽ� , �� , �� , �� , ��ሻ. We log-

transformed all parameters, and defined for each transformed parameter the �ሺͲ,ͳͲଶሻ prior. 

Additionally, we truncated the prior (mainly to avoid numerical problems in the 

computation of the likelihood) so that the scale parameters ܽ� , ܽ� were restricted to the 

range from 10 m to 10 km, and the shape parameters �� , ��  were restricted to the range 

from 1 to 10. We sampled the posterior distribution with the SCAM algorithm presented in 

Ovaskainen et al. (2008). 

Genetic diversity 

To evaluate if the seed and pollen dispersal kernels were reflected in the actual genetic 

composition of the E. edulis population at RNSM, we assessed the levels of genetic 

diversity and inbreeding. We computed, separately for each developmental stage, the 

departure from Hardy-Weinberg Equilibrium (HWE), the number of effective alleles (AE), 

the Shannon Index (I), the observed (HO) and expected heterozygosity (HE) and the 

inbreeding coefficient (FIS). We performed these computations with the GenAlEx software 

(v. 6.502; Peakall & Smouse 2012). 

Results 
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Estimates of genotyping error 

For the 112 cases where the genotype was assessed as a heterozygote for both 

measurements, we compared microsatellite lengths of the first and second measurements 

for the 224 alleles. The measurements were identical for 151 alleles, differed by one for 66 

alleles, and differed by two or more for 7 alleles. For the 413 cases where the genotype was 

assessed as a homozygote for both measurements, the microsatellite lengths were identical 

for 258 alleles, differed by one for 100 alleles, and differed by two or more for 65 alleles. 

Thus, out of the 224+413=637 alleles measured twice, 409 measurements were identical, 

166 differed by one, and 72 differed by two or more. Since either the first or second 

measurement can be correct, the number of cases that differed by one can be assumed to be 

binomially distributed with parameters ݊= ͸͵͹ and ݌ = ଵ݌଴݌ʹ . Further, the number of 

cases where the two measurements differed by two or more can be assumed to be 

binomially distributed with parameters ݊ = ͸͵͹ and ݌ = ʹሺ݌଴ +  ଶ. According to݌ଵሻ݌

maximum likelihood, the above data then yield the parameter estimates ݌଴ = Ͳ.͹͹, ݌ଵ =Ͳ.ͳ͹ and ݌ଶ = Ͳ.Ͳ͸. 

A genotype was assessed as a heterozygote in one measurement and as a 

homozygote in the other measurement in 127 cases. To obtain an estimate for the parameter ݍ, we assumed that all of these cases were heterozygotes in reality, whereas we assumed for 

simplicity that all the cases that were assessed twice as homozygotes were homozygotes in 

reality. Thus, out of the total of 953 (2 x 413 + 127) homozygotes present in the paired 

data, we assumed that 127 were heterozygotes yielding the estimate ݍ = Ͳ.ͳ͵. 

Estimates of dispersal kernels 
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We found the dispersal kernel for seeds (distance of juvenile from the mother plant) to be 

considerably shorter than that for pollen (distance between father and mother plant; Fig. 1; 

Table 1). While seeds are likely to be dispersed at most a few hundreds of meters (Fig. 1A; 

Table 1), pollen is likely to be dispersed several kilometres (Fig. 1B; Table 1). The results 

also show that the data were more informative on the dispersal kernel for pollen than that of 

seeds (Fig. 1). In relative terms, there is less parameter uncertainty about the parentage of 

pollen because the mother is known for embryo samples. All estimates include a lot of 

uncertainty, as expected given the constraints of the study design and the large number of 

missing parents. However, in spite of this, the data were informative enough to give robust 

estimates of the range of typical dispersal distances for both dispersal kernels, and 

especially to conclude the pollen disperses further than seeds. 

Genetic diversity 

The E. edulis population has low genetic diversity and a high signature of inbreeding. All 

loci were found to be polymorphic for the three stages of development. Furthermore, all 

loci showed significant deviation from HWE (P< 0.05). The reproductive plants and 

juveniles had similar HO values, whereas the embryos exhibited the lowest diversity as 

shown by the values of AE, I, HO (Table 2). Values of FIS were similar between stages, 

showing a moderate degree of inbreeding for each stage (Table 2). 

Discussion 

The pollen dispersal kernel 

We showed that pollen dispersal for E. edulis extends over long distances, potentially up to 

10 km (Fig. 1B; Table 1). Long-distance dispersal of this species was reported earlier by 
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Gaiotto et al. (2003) based on genetic data from SSR markers, suggesting that E. edulis 

could disperse even >20 km. The authors considered as a possibility that long dispersal 

event might occur due to pollen movement. However, we still found the pollen long 

dispersal here surprising for two reasons. First, pollen dispersal distances reported for 

others palm species have been found to be much shorter (Astrocaryum mexicanum, ca. 10-

20 m, Eguiarte et al. 1993; Iriartea deltoidea, ca. 10-300 m, Sezen et al. 2007; A. 

aculeatum, ca. 80 m, Ramos et al. 2016). Second, there were no previous direct 

observations of pollinators of E. edulis that could travel such long distances (Dorneles et al. 

2013). During this study, we observed that bees of the tribe Euglossini pollinated E. edulis 

(Santos et al., unpublished data). Euglossine bees are known to be able to pollinate 

conspecific plants separated by >10 km (Janzen 1971; Darrault et al. 2006), and thus are 

important long-distance pollinators in both continuous and fragmented landscapes (Ghazoul 

2005; Wilkelski et al. 2010; Pokorny et al. 2015). Unfortunately, we could not identify the 

euglossine that was pollinating E. edulis to the species level, but it has reported that there 

are at least 13 euglossine bee species in the area (Giangarelli et al. 2015).  

 Other bees, specifically Apis mellifera (honeybee) and Plebeia droryana (stingless 

bee), are also potential pollinators of E. edulis at RNSM (Santos et al., unpublished data). 

Further, P. remota and P. emerina were reported as pollinators of E. edulis in a plantation 

of the species in Santa Catarina State (Dorneles et al. 2013). Foraging areas of honeybees 

have been recorded to vary from few tens of meters to a few kilometres, depending on the 

landscape and on colony size (Steffan-Dewenter & Kuhn 2003; Beekman et al. 2004; 

Hagler et al. 2011). Thus, honeybees may also contribute to long-distance pollen dispersal 

for E. edulis. Apis mellifera is a widely distributed exotic pollinator (Kearns et al. 1998, 
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Carmo et al. 2004), and is considered a significant competitor with native pollinators 

(Huryn 1997), since honeybees can outcompete native pollinators (Gross & Mackay 1998) 

and decrease the resources available to them (Paton 1993). Although there has been no 

research into the influence of honeybee foraging on native pollination success of E. edulis, 

it has been shown that honeybees can reduce pollination success of other plants (Gross & 

Mackay 1998; Paton 1993; Carmo et al. 2004).  

In contrast to euglossine bees and the honeybees, stingless bees, such as species of 

Plebeia, are small-bodied short-distance foragers (Araújo et al. 2004, Kuhn-Neto et al. 

2009). For instance, a flight distance of ca. 500 m was reported to P. droryana (Araújo et 

al. 2004), and P. remota was reported to travel at most 100 m from the nest (Ramalho et al. 

1985). Nonetheless, Arecaceae is among the four main plant families that provide pollen 

and nectar for colonies of P. remota (Ramalho et al. 1985), supporting the importance of P. 

remota as a pollinator of E. edulis.  

 Even in a low-density population, E. edulis attracts many floral visitors of different 

species and groups (Santos et al., unpublished data). Three of the five most frequent floral 

visitors in the RNSM population - P. droryana, A. mellifera and an Euglossini species 

(Santos et al., unpublished data) - can promote short to long-range gene flow, thus ensuring 

support to increase genetic diversity within and between populations through pollination 

(Ellstrand 1992). 

The seed dispersal kernel 

We estimated that the typical seed dispersal distance of E. edulis are of the order of a few 

hundred meters at most (Fig. 1A; Table 1). This finding is congruent with ca. 60 m of 
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dispersal distance reported for E. edulis seeds whose movements were directly monitored 

(Reis & Kageyama 2000). 

 The short-range seed movements are probably due to the behavior of the most 

frequent seed dispersers of E edulis, which are thrushes (e.g. Turdus spp.; Reis & 

Kageyama 2000). These small birds are resilient to habitat disturbances (Holbrook & 

Loiselle 2009) and regurgitate the seeds after the pulp has been removed, thereby 

promoting the short-distances dispersal (Reis & Kageyama 2000; Galetti et al. 2013). 

Larger-bodied dispersers of E. edulis in the RNSM include toucans (e.g. Ramphastos spp.), 

toucanets (e.g. Selenidera maculirostris) and large cotingas (e.g. Procnias nudicollis) 

(Santos et al., personal observation). They are also regurgitant frugivores, but they are able 

to disperse seeds over several kilometres (Reis & Kageyama 2000; Galetti et al. 2013). 

These birds are experiencing defaunation due to hunting and fragmentation of the Atlantic 

Forest (Galetti et al. 2013), and thus their role in seed dispersal is expected to continue to 

decrease. 

Genetic diversity 

The E. edulis population had lower genetic diversity (HO-ALL  = 0.277; Table 2) and a higher 

inbreeding coefficient (FIS-ALL  = 0.489 Table 2) than other E. edulis populations sampled in 

Brazilian Atlantic Forest that have been analysed through SSR markers (HO ≈ 0.70; FIS = 

0.024 – 0.338; Gaiotto et al. 2003; Seoane et al. 2005; Conte et al. 2008). These other 

populations occur in well-conserved areas and continuous forests connected to other forest 

areas (Gaiotto et al. 2003, Seoane et al. 2005, Conte et al. 2008), as was the case also for 

our study area. However, the area of RNSM has been protected and restored for only ca. 20 
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years ago, after severe fragmentation, and it is still influenced by overexploitation of palm 

heart, which may explain the lower genetic diversity for this E. edulis population.  

Conclusions 

In this study, we showed that the endangered palm E. edulis has a high dispersal capacity, 

especially in terms of pollen dispersal. That is, a large fraction of the pollen propagules are 

dispersed over a long distance. Despite this, we recorded a low level of genetic diversity, 

suggesting that gene flow is restricted. This apparent contradiction can be explained by the 

low population density and the spatially aggregated distribution of reproductive plants in 

the study area. A large fraction of the pollen that is dispersed over long distances may 

become wasted due to the lack of mother trees available for fertilization. However, our 

observation of long-distance pollen dispersal brings a positive message from the viewpoint 

of conservation potential. If allowing the recovery of the population density of the species 

by removing its overexploitation, the long-distance gene flow will facilitate the 

reestablishment of its genetic diversity. 
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Figure 

 

Fig. 1 The estimated dispersal kernels for seed (A) and pollen (B). The black lines show the 
posterior mean estimates, whereas the 20 grey lines show samples from the posterior 
distribution, and thus illustrate the amount of parameter uncertainty. The posterior mean 
(95% CI) for the median dispersal distance is 1000 (10–5000) meters for seeds and 3500 
(900-8000) meters for pollen. 
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Tables 

Table 1. Characteristics of dispersal kernels. The numbers in the rows marked by P10, 
P100, P1000 and P10000 show probabilities by which a propagule can disperse at least 10, 
100, 1000 or 10000 meters, respectively. Given are posterior mean (95% CI) estimates. 
 

Distance (m) Seed Pollen 
P10 1.00 (0.64...1.00) 1.00 (1.00…1.00) 

P100 0.75 (0.00…1.00) 1.00 (0.99…1.00) 

P1000 0.01 (0.00…0.98) 0.85 (0.50…0.99) 

P10000 0.00 (0.00…0.60) 0.06 (0.00…0.57) 
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Table 2. Genetic diversity and inbreeding coefficients for stages of development of a 
population of E. edulis at RNSM. Values indicate the mean over all loci genotyped and 
their respective standard deviations. 

Stage N AE I Ho He FIS 

Reproductive 
268 12.790 ± 

1.334 

2.832 ± 

0.100 

0.339 ± 

0.054 

0.914 ± 

0.012 

0.542 

Juvenile 
149 11.433 ± 

1.941 

2.555 ± 

0.229 

0.341 ± 

0.083 

0.882 ± 

0.029 

0.494 

Embryo 
148 

5.153 ± 1.436 
1.802 ± 

0.276 

0.152 ± 

0.044 

0.682 ± 

0.072 

0.459 

All 
565 

9.792 ± 1.119 
2.396 ± 

0.149 

0.277 ± 

0.039 

0.826 ± 

0.033 

0.489 

Abbreviations: N, number of individuals sampled; AE, number of effective alleles; I, 
Shannon Index; HO, observed heterozygosity; HE, expected heterozygosity; FIS, inbreeding 
coefficient. 
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4 CONSIDERAÇÕES FINAIS 

Neste estudo, ao observarmos os efeitos da baixa densidade populacional sobre a 

dispersão de pólen e semente, tanto sob a perspectiva ecológica quanto genética, 

concluímos que o processo de dispersão de semente de E. edulis é severamente afetado 

pelas atividades antrópicas sobre a natureza. Plantas com baixa densidade populacional, e 

consequente menor disponibilidade de recursos, são menos atrativas para os frugívoros 

responsáveis pela dispersão das sementes (Morales & Carlo 2006; Herrera et al. 2011; 

Côrtes et al. 2013). Além disso, frugívoros de grande porte são cada vez menos abundantes, 

devido à caça e à fragmentação da Floresta Atlântica (Galetti et al. 2013). O que 

observamos como resultado é a predominância da dispersão de sementes realizada por aves 

frugívoras de pequeno porte, os quais possuem uma resiliência maior aos distúrbios 

ambientais (Holbrook & Loiselle 2009), cumprindo seu papel, porém limitadas à dispersão 

a curta distância (Reis & Kageyama 2000; Galetti et al. 2013; Capítulo I). Adicionalmente, 

o kernel de dispersão também sugere que os eventos de dispersão de semente ocorrem, com 

uma maior probabilidade, a curtas distâncias (Capítulo II). Portanto, a baixa diversidade 

genética observada para a população de E. edulis, da RNSM, pode ser atribuída à 

predominância de eventos de dispersão de sementes próximos à planta-mãe. 

Em contrapartida, apesar de observarmos efeito negativo da densidade 

coespecífica/recurso sobre a frequência de polinizadores de E. edulis e uma significativa 

relação entre a composição da assembleia e a disponibilidade de recursos, também 

identificamos como potencial polinizador de E. edulis uma espécie de Euglossini, grupo de 

abelhas responsável por dispersão de pólen a longa distância (Janzen 1971; Darraut et al. 
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2006; Capítulo I). Em coerência com isto, o kernel de dispersão estimado nos indica que a 

espécie tem alta capacidade de dispersão de pólen (Capítulo II).  

 Apesar de uma grande fração do pólen disperso em longas distâncias se tornar 

desperdiçado devido à falta de plantas-mãe disponíveis para a fertilização, e por 

consequência, afetar a variabilidade genética da população, o resultado observado a partir 

da estimativa do kernel de dispersão de pólen traz uma mensagem positiva do ponto de 

vista conservacionista. Investimentos na eliminação do fator - superexploração da palmeira 

juçara - devem permitir a recuperação da densidade populacional da espécie, e o fluxo 

genético em longa distância através do pólen facilitará o restabelecimento da sua 

diversidade genética. 
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