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RESUMO

A composicdo e a frequéncia de visitantes florais e dmagv sdo influenciadas pela
densidade de plantas e pela disponibiidade de recursos. A displergddlen e semente
um processo chave, que molda a dindmica das populacdes de @lantasnutencdo da
diversidade genética. A esséncia destes processos € o rmvoerpropagulos a partir da
localzacdo do parental para o local de estabelecimento do pmp#guidades de
forrageamento de polinizadores e frugivoros aliados as femssne genéticas,
proporcionam a avalacdo quantitatva destas relacfes lisiogas em um ecossistema.
Aliando estes conhecimentos € possivel observar o papel dasd@iisp@ composicao de
recursos ecologicos e evolutivos em populacbes de plantas. Cantdideo declinio da
densidade populacional e a modificacdo da estrutura espacigopalacdes deEuterpe
edulis na Floresta Atlantica, conhecer a capacidade de disperséspdaie € crucial para
avalar sua viabiidade ecologica e genética. Assim, iaevad 0s efeitos da baixa
densidade populacional el edulis, sob as perspectivas ecoldgica (Capitulo 1) e genética
(Capitulo II) a fim de verificar como estes processos tiélada sob a condicdo de baixa
densidade e quais os efeitos para a manutencdo da variabjelaétea. No Capitulo |
veriicamos se a densidade e a disponbiidade de recursdaamafas interacoes
mutualisticas entreE. edulis e os visitantes florais e os frugivoros. Encontramos uma
relacdo positiva entre a frequéncia e a composicao dentesitiorais e a densidade floral
observada, indicando que o processo de polinizacdo pode ser afejatiamente pela
baixa densidade populacional. No Capitulo 1l estimamos a cagecia dispersdo de.
edulis. Utlizamos um modelo hierarquico bayesiano para estimieroel de dispersédo a
partr de dados genéticos de plantas reprodutivas, juvenisbed@&sn Descobrimos que,
enquanto as sementes sdo dispersas no maximo algumelsasede metros, o polen é
disperso até varios quibmetros. Provavelmente, a dispersdo ate d@llonga distancia é
gerada principalmente por abelhas euglossine, enquanto querinopais vetores de
dispersdo para dispersao de sementes de curta distancia sinassA dispersao de polen
a longa distancia sugere um alto nivel de fuxo génim dpve permitr a manutencdo da
diversidade genética dé=. edulis Apesar disso, observamos uma baixa diversidade
genética e & nivel de endogamia. Esta contradicdo pode ser explcada meldefajue a
populacdo estudada foi caracterizada como em baixa densidade disitboicdo espacial
agregada, caracteristicas que restringem o fluxo gé&emlirzado. Concluimos que se as
acoes de conservagdo forem bem-sucedidas para restaurasidadderpopulacional da
espécie, a recuperacdo de sua diversidade genética ditméafguela sua alta capacidade
de disperséo.

Palavras-chave: Polinizagéo, dispersdo de semente, disponibiidade de reckiesog) de
dispersédo, fluxo génico via polen, dispersdo de longa distancia.



ABSTRACT

The composttion and frequency of floral visitors and frugiver@uwe infuenced by the
plant density and the availabilty of resources. The digp@fspollen and seed is a process
that shapes the dynamics of plant populations and maigeiretic diversity. The essence
of these processes is the movement of propagules from tworoof the parent to the
location of propagule establshmeroraging activites of polinators and frugivores alied
to genetic tools, provide a quantitatve evaluation of nisticalinteractons in an
ecosystem. Combining these knowledges, it is possible to obbervele of dispersal on
composition of ecological and evolutionary resources in plant lggms. Considering the
decline of population density and the modification of the dpsttiacture onEuterpe edulis
populations in the Atlantic Forest, knowing the dispersal agpaf the species is crucial
for its ecological and genetic evaluation. Thus, we eemluthe effects of low population
density onE. edulis under ecological (Chapter 1) and genetic (Chapter lI3pamtives, in
order to verify how these processes have been working umeldowt-density condition and
the effects to genetic variabiity. In Chapter | werifieel if the density and resources
availabiity affect mutualistic interactons betweel. edulis and floral wvisitors and
frugvorous. We found a positive relation between the fre;yuemd composition of floral
visitors and the floral density observed, indicating tha polination process can be
negatively affected by the low-density population. In Chajfitexre estimated the dispersal
capacity of E. edulis We used a hierarchical Bayesian model to estimatedidmersal
kernels from genetic data from reproductive plants, jugeried embryos. We found that
whie seeds were dispersed at most a few hundred meteesy pak dispersed up to
several kiometres. Probably, the long-distance polen didp&rsenainly generated by
euglossine bees, whereas the main dispersal vectorsoidrd&tance dispersal of seeds are
thrushes. Despite this, we observed a low genetic diversty and & &ignature of
inbreeding, probably explained by the fact that the study piopukias characterized by
low population density and an aggregated spatial distributiah restricts realized gene
flow. We conclude that if conservation actions wil be essgstul to restore the population
density of the speciedhe recovery of its genetic diversity wil be faciitatdxyy its high
dispersal capacity.

Key-words: Pollination, seed dispersal, resources availability, dispkesaels, gene flow
by polen, long-distance dispersal.
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1 INTRODUCAO

A fragmentacdo de habitat e a superexploracdo, resultalete®cdo antropica
promovem isolamento, alteram o tamanhadprma ea densidade de populagbes de plantas
(Gibbs 2001). Variacbes reprodutivas sob a condicdo de baixa dengidpdecional
podem acarretar consequéncias negativas em relacdo a praduggmentes e em nivel de
diversidade genética. (Ellstrand & Elam 1993; Frankham 1995; Krasia al. 2009;

Gonzalez-Varoet al 2010).

Plantas polinzadas por animais, quando em popula¢cdes reduzidasenpaasnor
poder de atracdo do que em populagcbes maiores. Menores taxas#ad@ovis menor
quantidade de pdlen depositado acarretam na reducdo da formacAdosie A menor
frequéncia de interagBes mutualisticas também aumestaréhances de endocruzamentos
e, consequentemente, diminuird a diversidade genética n(A2p68; Bittow 2012). A
reducdo da diversidade genética pode gerar depressdo endogastbar ea capacidade
de geracdo de descendentéitngss Agren 2008; Bittow 2012), e aumentar o risco de

extingdo da populacdo sob estas condicOes (Biodd 2010; Bittow 2012).

A baixa densidade populacional de plantas que possuem animais vetores de
reproducdo, altera a quantidadegualidade ea distancia do pdlen a ser carregado de uma
flor para a outra, 0 queor sua vez, afeta comunidades de polinizadores em sua
composicao, abundancia e comportamento (Harris & Johnson 2004).dAl&tensidade, a
distribuicdo espacial dos individuos na populagdo também é tamgiae pode afetar a
distancia da dispersdo e o comportamento dos polinizadores que a gmo(hichell et

al. 2009; Hennig & Ghazoul 2011).



A relacdo entre a densidade de plantas e a taxa deéwusit polinizadores é
frequentemente positva (Ghazoul 2005; Hegland & Boeke 2006; D2i€)), devido a
maior atratividade gerada por areas com maior densidade(&imag Baltus 1987) e pela
redugdo no custo enérgico para a atividade de forrageio fHedla Boeke 2006).
Visttantes florais tendem a realzar voos na mesma aplantentre vizihhos préximos
(Ohashi & Yahara 2001; Barret 2003), aumentando o nimero dg Visitadas e atraindo
mais polinizadores (Ghazoul 2005). Contudo, relacdes negativaséntan foram
observadas para outras espécies de plantas (Beoval 2002 Janovskyet al 2013).
Ambas as situacdes sdo possiveis, porque dependendo da densidadepadicamrda
comunidade de plantas e da disponibiidade floral, a assemblepoldzadores pode
variar, assim como o0 comportamento dos mesmos. Assim, pode hagao/ana
quantidade de flores visitadas por planta (Klnkhaeteal 1989; Karroret al. 1995) e na
frequéncia em que os polinizadores trocam de planta (Jobbhsain2003; Hersch & Roy

2007).

Além da interferéncia no processo de polinizacdo, a baixadaéespopulacional
interfere na dispersdo de frutos, pois implica em menoresicahade encontros
interespecificos, reduzindo o sucesso da dispersdo (Meyers r&ldé302003). A disperséo
de sementes é um mecanismo com acdo direta sobre a did@mizgpulacbes de plantas,
Ou seja, apresenta consequéncias sobre a colonizacdo de rmbats, laaestrutura espacial
e a manutencdo da diversidade genética (Scleipml 2002; Wang & Smih 2002;
Trakhtenbrotet al 2005; Bascompte & Jordano 2006; Moran & Clark 2011; Cortes &
Uriarte 2013). A fragmentacdo de habitat, o desflorestamenty defaunacdo afetam

diretamente esta dindmica ao alterar a interacdo eidrégas e animais, o que implica



diretamente sobre conservacdo e regeneracdo de habitatss ngda Siva & Tabareli

2000; Galettiet al 2006; Cordeireet al 2009; Cortes & Uriarte 2013).

Estudos indicam relacdo positiva entre remocdo de frutos despanibiidade de
recurso representada pela agregacdo de plantas e recspsmsveis, em pequena escala
(Beck & Terborgh 2002; Carlos & Morales 2008; Gasetiaal. 2011; Moralest al 2012).
Apesar de frugivoros teraen a forragear em locais com maior disponibiidade de recurso
e onde ndo sejam necessarios longos deslocamentos, estes aroempost podem variar

de acordo com a composicdo da comunidade de dispe(Bdoraleset al 2012).

A observacdo do comportamento de forrageamento de dispersoressteeamento
de seus movimentos subsequentes através de diferentésastésdo utlizados como
metodologias para verificar os eventos de dispersdo de serfidondsno & Schupp 2000;
Westcott & Graham 2000). Contudo, o rastreamento de movimentsenjaradificuldades
de aplicacdo, pois um grande numero de varidveis pode afetawimenio do animal

(Nathan & Muller-Landau 2000).

Como os agentes dispersores de sementes sao variados, sliferfeiitss sao
esperados para a estrutura genética e demografica das @pepulacplantas (Fragoso 1997;
Wenny & Levey 1998; Hardesst al 2006). As sementes podem ser depositadas em maior
densidade proximas ou sob a planta-mae, e dispersas em mendadéegianto mais
distantes da fonte. Neste cenario, espera-se uma maioéntequo recrutamento de
plantulas distantes da planta-méae, pois estes individuograseéxpostos a um menor nivel

de competicdo (Janzen 1970; Connell 1971).



Uma das estratégias utiizadas para verificar a estri¢ variabiidade genética em
populacbes de espécies ameacadas de extincdo € a utiizag@wcddores microssatéltes
ou SSRs $imple Sequence Repéatlicrossatélites sdo sequéncias curtas, de 2 a 5 pares
de base (pb), repetidas ef@ndem Para a obtencdo destas sequéncias, € necessaria a
amplficacdo via PCR Rolymerase Chain Reactipna partir de primers especificos
(desenvolvidos a partir da espécie de estudo; 20 a 25 pb) que fengécade flanquear as
regioes microssatélites no DNA. Este tipo de marcador témema codominante, o que
significa que € possivel identificar os alelos presentesiraloco, o qual frequentemente é
multialélico (Freeland 2005). Gracas a natureza codominarde hipervariabiidade, além
de possibiitar a verificacdo da estrutura e variabiidaslgétga em populacdes de plantas,
este marcador permite distinguir entre individuos, defisiersas reprodutivos e verificar a
maternidade e paternidade entre os individuos amostradosy(&sHeow 1994; Faleiro
2007). A analise de parentesco é feita por exclusdo com badentieacdo dos doadores

de pdlen e fontes das sementes (Ashley 2010).

A identificacdo geografca e genética dos doadores de plles fentles de sementes
permite a verificagdo da dimensdo espacial da dispersdo gp@inite sementes (Dow &
Ashley 1998; Garcigt al 2007; Garcia & Grivet 2011). Owacadores moleculares SSR
tém sido amplamente utlizados para este fim (Dow & AshB96; Streiffet al 1999;
Godoy & Jordano 2001; Asuket al 2005; Bacle®t al 2006; Hardestet al 2006; Pairon

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

Kernel de dispersdo € uma funcdo de densidade de probabiidade queedescrev
distribuicdo da distancia de dispersdo em uma populacdo (Natlen2012). Okernel de

dispersdo pode ser estimado através de métodos aplioasios isto €, é estimado a partir



da trajetoria de dispersores ou propagulos, e os dados para irsévasbodem ser
coletados através dos métodos como a coleta de sementes akeavasnadihas,
marcacado/recaptura, rastreamento por radio ou GPS, por exengilen(dt al 2012).
Além destes meétodos, observa-se o aumento do numero de esdlalisnados a
estimativa dekernel de dispersdo com base em dados moleculares dos propagulos dispersos

(Jordancet al. 2007 Robledo-Arnuncio & Garcia 20Q0dones & Muller-Landau 2008).

Alladas as ferramentas moleculares paraavaliacdo dokernel de disperséo,
estimativas ndo-paramétricas tém sido aplicadas (Chessbae 2005), utiizando-se o
método Bayesiano, por exemplo (Hadfiedd al 2006 Jones & Muller-Landau 2008;
Moran & Clark 2011). Na abordagem Bayesiana hierarquica, sfmdst 0s parametros
da distribuicdo posterior, considerando os niveis de incertfesentes aos dados e
permitindo a incorporacdo de informagcfes de muitiplas fontesk(@D05). Sendo assim, é
considerada uma andlise robusta para a avalacdo da capadeladspersdo de um

organismo (Moran & Clark 2011).
1.1 OBJETO DE ESTUDOG- Euterpe eduligViart.

Euterpe edulispertence & subtribo NeotropicButerpeinae famiia Arecaceae. E
popularmente conhecida como palmeira jucara, palmio, painitggara, icara, entre
outros (Martins & Lima 1999; Cam & Pifa-Rodriguez 2005), sdriolis no Brasil ao
longo da Floresta Atlantica (FA), desde o sul da Bahia atérte do Rio Grande do Sul
(Cardoso & Bovi 1974; Reigt al 2000a). Além do Brasi, ocorre também no leste do

Paraguai e norte da Argentina (Klein 1974; Carvalho 1994). ©qmmncipalmente em



areas de Floresta Ombrofla Densa (FOD), entre o nivel aloeml000 metros (m) de

altitude (Reitzet al 1988; Reiset al 1996; Henderson 2000; Ra$ al 2000Db).

Esta espécie possui flores dispostas em raquilas, reunidaga@es, com duas flores
masculinas e uma feminina (Henderseh al 1995; Henderson 2000; Mantovani &
Morellato 2000). As flores mascuinas oferecem néctar e @olas femininas, néctar (Reis
et al 2000a; Dornele®t al. 2013). Seus frutos pesam cerca de um grama €Reib
1994), sédo drupaceos e quando maduros apresentam coloracdo purpuraocarpme
carnoso é fino, unisseminado, com embrido lateral e albumeaaiteire homogéneo (Reitz
1974; Mantovani 1998)A espécie é considerada aldgama, pois as inflorescéndinasdic
apresentam protandria acentuada. A antese das floresimagasoabrre dois a quatro dias
antes das flores femininas. Flores mascuinas e fesimermanecem abertas por cerca de

sete dias. (Cardos al. 2000; Mantovani & Morellato 2000).

A reproducdo enk. edulis € promovida principalmente pela polinizacdo entomofia
(Cardoso et al. 2000). A abundante producdo de néctar e pdlen atrai variositessita
florais, ja registrados enE. edulis, pertencentes as ordens Diptera, Hymenoptera,
Coleoptera e Lepidoptera (Re&t al 2000a). Dentre estes, moscas (Diptera), abelhas
(Hymenoptera: Apidae, Anthophoridae e Halictidae) e vespasngiityptera: Vespidae)

séo considerados potenciais polinizadores (Mantovani & Morellato Pabfeles 2010).

Um individuo deE. edulis pode produzir anualmente de 600 a 3000 frutos (Bbvi
al. 1987; Matos & Watkinson 1998). Neste periodo as infrutescéncias e 165 a 270
dias para a maturagdo (Mantovani & Morellato 2000). Ao amadareceos frutos sao
dispersos no solo da floresta. Sem o pericarpo carnoso, extraido dpglessores ou

degradado no proprio solo, as sementes sdo expostas. Dependendo d@sscolindigicas
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emque se encontram podem levar de trés a seis meses parargen € levam em média

de dez a 12 anos para chegar a fase adulta (fase reprodutivajuGade2013).

O longo periodo reprodutvo e a grande producdo de frutos fazem @restu
espécie tenha forte interacdo com frugivoros &, uma vez que fornece grande
quantidade de frutos em periodos de escassez (Peres 2000). de@dtatpalmeira serve de
alimento para aves e mamiferos (roedores, marsupiais, g¥im@atmorcegos), e estes podem
atuar como dispersores de edulis (Reis & Kageyama 2000). Estes fatores corroboram
para a forte relagdo entre a palmelfa edulise a fauna, caracterizando-a como uma
espécie-chave d&A, pois sua ausémcidesencadeia o ‘“efeito domind”, ou seja, a
consequente extincdo de outras espécies que compde a masatiendatar (Galletiet al.

2003; Andrade 2011).

Além da importancia ecologicakz. edulis possui notavel importancia econdmica e
social (Reis & Reis 2000), sendo a causa da superexploracacesiaStée. Esta relevancia
estd associada principalmente ao meristema apical da egspégdaimito, sendo este
considerado um dos principais produtos florestais ndo madeiedydisados em regido de
FOD naFA (Fatiniet al. 2000; Meyers & Dornelles 2003). O palmito € muito apreciado no
Brasi, Estados Unidos e Europa, e para atender a demanday-esipara o ano 2000 a
producdo de 30.000 toneladas/ano, 85% dessa producdo provinda do Brasi 2BeMi
O tempo de geracdo do palmito é longo. Sao necessarios, em méita,addez anos para
formacdo do palmito (Rede Jucara 2013). Além disso, a espécieasiolofifera, ou seja,
ndo possui a capacidade de rebrotar. Estesesaton conjunto com sucessivas e intensas

extracbes desde a década de 60 consumiram com o potencial mkragEye natural da
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espécie, diminuindo a densidade populacional e comprometendo iadabicologica e

econdmica d&. edulis(Fatini et al. 2000).

Depois de um longo periodo de exploracdo desregulamentada, sonpant# da
década de 1970, ainda que muito superficiais, surgiram as @sinleis referentes a
regularizacdo da exploragcdo do palmto. No Parana, a legisepéeigor se trata da
Resolucdo Conjunta IBAMA/SEMA PR (Instituto Brasileiro Miio Ambiente e Recursos
Naturais/Secretaria Estadual do Meio Ambiente Parand)1/2002 (revoga a Resolugcéo
Conjunta SEMA/IBAMA n°01/94; Brasil 2002), que prevé a exploracacesisécie sob
Plano de Manejo Sustentavel. Entretanto, o corte ilggadh & uma pratica muito comum,
pois 0 longo periodo de exploracdo irregular do palmito permitu aoloatdo das
praticas de producdo e comercializacdo clandestinas, mesdw eédente que o manejo
sustentavel é lucrativo tanto do ponto de vista ecologico awneconémico (Galetti &

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

Populacbes remanescentes @e edulis foram caracterizadas como em baixa
densidade populacional quando comparadas a densidade populacionaleasm nao
exploradas (Marcos & Matos 2003; Rauppal 2009; Sivaet al 2009; Sessegolet al
2011; Melitoet al 2014). Além disso, a analise genética de populacd&s ddulisatravés
de marcadores SSR apresentam simiar nivel de heteadedto ~ 0,70, Gaiotto et al,
2003, Seoanet al, 2005, Contest al 2008) e apresentam de baixo a moderado coeficiente
de endogamia (5= 0,024 - 0,338, Gaiottet al, 2003, Seoanet al, 2005, Conteet al
2008). Assim, a espécie foi considerada extinta em grandes €uea compde sua
distribuicdo original (Reitz 1974; Nodari & Guerra 1986; Fatmi al. 2000), e €

nacionalmente declarada ameacada de extingdo (Brasil 2008).
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1.2 JUSTIFICATIVA

Atividades de forrageamento de polinzadores e frugivoros ali@doderramentas
genéticas, proporcionam a avaliacdo quantitatva destagdesl mutualistcas em um
ecossistema. Aliando estes conhecimentos € possivel obserpapel da dispersdo na
composicdo de recursos ecologicos e evolutivos em populactes s plroquet & Petit
2009; Garcia & Grivet 2011). Considerando o declinio da densidade [m@ilee a
modificacdo da estrutura espacial das populagbesEdeedulis na FA, conhecer a
capacidade de dispersdo da espécie é crucial para avalanakidade ecologica e

genética.

1.3 OBJETIVO
1.3.1 Obijetivo geral

Avaliar os efeitos da baixa densidade populacionaEeredulissob as perspectivas
ecologica (Capitulo 1) e genética (Capitulo 1), a fim @efiear como estes processosnté
atuado sob a condicdo de baixa densidade e quais os efeitos paaautencdo da
variabiidade genética. Sendo que, o efeito da baixa densidadwafiado em pequena
escala, pelo conhecimento prévio de que a populacdo avaliadmceatra sob esta
condicdo, e ndo por comparacdo dos processos de dispersao entre pomaatdes

diferentes graus de densidade.

1.3.2 Objetivos especificos e hipdteses

CAPITULO I
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(1) Verificar se a condicdo de baixa densidade e consequenier wisponibiidade de
recurs@ tem afetado as interacfes mutualisticas entre individaosnesma populacédo de

E. edulise os polinizadores e dispersores de sementes.

Hipdtese: O isolamento de individuos &e edulise a baixa disponibiidade de recursos
diminui a frequéncia e infuencia a composicdo da assemblei vistantes florais e

frugivoros deE. edulis

CAPITULO II:

(2) Estimar okernel de dispersdo do pélen e sementeEdeedulis considerando o declinio

da densidade e a modificacdo da estrutura espacial da Bopd&E. edulis

(3) Avaliar o nivel de diversidade genética dentro da populacin ettulis

Hipéteses: Ambos os tipos de propagulos (pdlen e semente) disiantias de dispersdo
de curto alcance, porque os polinizadores e frugivoros vertebradedominantemente,
relatados interagindo com. edulisdesloamse curtas distancias. Além disso, as distancias

estimadas de dispersédo de polen e semente refletiria o nivelerdildde genética.
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2 CAPITULO |

Efeitos da vizinhanca sobre polinizagcao e dispersé&fe semente em uma
palmeira ameacada

Jaqueline dos Sanfsss", Isabela G. Varas$iff Valéria C. Muschnée€

aLaboratério de Ecologia Molecular Vegetal, Departeimio de Boténica, Setor de Ciéncias Bioldgicas,
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Palavras-chave:Euterpe edulis densidade coespecifica, disponibiidade de recursos,
Plebeia droryanaEuglossini.
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Submissdo &cta Oecologica



15

Resumo

A frequéncia e a composicdo de visitantes florais e frugivoros sadluenciadas pela
densidade de plantas e pela disponibilidade de recursoséNavaliamos os efeitos da
baixa densidade para verificar se a densidade e a disponibdide de recursos afetam
as interacbes mutualisticas entre individuos da mesma populacé@ie E. edulis e os
polinizadores e os dispersores de sementes. Foram avaliados dndé/iduos a fim de
testar se a densidade de plantas coespecificas e heteroeifipas, assim como a
disponibilidade de recursos influenciam a frequéncia e cagmsicdo de visitantes
florais e frugivoros. As densidades coespecifica e heteroedfie explicam 16% da
variacdo na frequéncia de visitantes e a disponibilidade de mesos distribuido no
espacgo explica 15% desta variacdo. A disponibilidade de recursaspresentada pelo
nimero de raquilas e flores coespecificas em antese, apredeanefeito sobre a
composicao de visitantes, explicando 27% e 47% da variagdo, respectivame s
himenopteros - Polybia paulista, Oxytrigona tataira, A. mellifera, Trigona spinipes e
Euglossini indet. foram visitantes florais caracteristicos deE. edulis com menor
disponibilidade de recursos. Duas espécies de Dipteradeas de Hymenoptera foram
caracteristicas deE. edulis com maior disponibilidade de recursos. A densidade de
plantas coespecificas e heteroespecificas e a disponibilelade recursos ndo afetaram
a frequéncia e a composicédo das espécies de frugivoros. A relacésitiva encontrada
entre a frequéncia e a composicao de visitantes florais e a daeade floral observada
indica que o processo de polinizagcdo pode ser afetado negativamepila baixa
densidade populacional.
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1. Introducao

A fragmentacdo de habitat e a superexploracdo resultaleesacdo antropica
promovem isolamento, alteram o tamanadprma ea densidade de populagdes de plantas
(Gibbs, 2001). Sob estas condicGes, variagbes reprodutivas podemedgiidiamente a
producdo de sementes e a variabiidade genética (Ellstrdatidm, 1993; Frankham, 1995;

Tamaki et a] 2009; Gonzalez-Varo et al., 2010).

A distancia entre plantas é um dos fatores determinpatesas interacdes com 0s
polinizadores e os dispersores de sementes (Ghazoul, 2005). A camphsizaro et al.,
2009) e a frequéncia de visitantes florais (JennersteriseofN 1993; Hegland e Totland,
2005) sdo infuenciadas pela densidade de plantas, tanto comspecdimo
heteroespecffica, e pela disponibiidade de recursos (e.g. péiay; Lazaro et al., 2009;
Lazaro e Totland, 2010; Nielsen et al, 2012; Janovsky et al., .2888in, alteracbes na
densidade e na disponibiidade de recursos podem afetar megat®ao sucesso
reprodutvo (Field et al, 2005). No mesmo sentido, a frequéncia cemposicdo de
frugivoros sdo infuenciadas pela variagcdo local da densidd€e plantas e da
disponibiidade de frutos (Beck e Terborgh, 2002; Carlos e Mora@33; Garcia et al
2011; Morales et al., 2012). Desta maneira, a densidade de plaantgsantidade de frutos
séo relevantes para a estruturacdo do processo de dispessivedies (Carlos e Morales,

2008).

A espécie de palmeifauterpe edulisVart. (Arecaceae) encontra-se em condicdo de
baixa densidade populacional em véarios remanescentes dataFBtéstica (Marcos e

Matos, 2003; Raupp et al., 2009; Siva et al., 2009; Sessegolo et al.,Néltd ;et al.,
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2014) devido a sua superexploracdo em funcdo do meristema-apigalmito— attamente
apreciavel para consumo. Assim, a espécie encontra-se adiaede extingdo no Brasil,
sendo considerada extinta em varias areas da sua d&trimiginal (Reitz, 1974; Nodari

e Guerra, 1986; Fatini et a2000).

Euterpe edulisé mondica (Mantovani e Mordta 2000). Possui fiores dispostas
em raquias, reunidas em triades, com duas flores mascelinena feminina (Henderson et
al, 1995; Henderson, 2000; Mantovani e Morelato, 2000). As flores mascoferecem
néctar e polen e as femininas, néctar (Reis et al, 2D0fheles et al 2013). Flores
masculinas e femininas permanecem abertas por cercateledias. A antese das flores
masculnas ocorre de dois a quatro dias antes das foresindsmi Esta espécié
considerada albgama, pois as inflorescéncias diclinas aprasgrotandria acentuada
(Cardoso et al.,, 2000; Mantovani e Morellato, 2000). Os frutos pesera de um grama
(Reis et al., 1994), sdo drupaceos e quando maduros apresentamé@ofmigaura. O
mesocarpo carnoso € fino, unisseminado, com embrido laterdlumealabundante e

homogéneo (Reitz, 1974).

Esta palmeira € polinizada por diversos grupos de insetos €Reil., 2000) e suas
sementes sdo dispersas por vertebrados, principalmente, porfrupesras (Reis e
Kageyama, 2000). E considerada espécie-chave para a FlotasteaApor causa da sua
relevante relacdo com a fauna do bioma, ao oferecer redisos (pdlen e néctarg

frutos em abundancia, inclusive em épocas de escassez degg€aletti e Aleixo, 1998).

Considerando as consequéncias da variacdo da densidade ds plamta
disponibiidade de recursos, em pequena escala, sobre asdegeragtualistcas, nosso

objetvo foi verificar se a condicdo de baixa densidade e ca@equmenor
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disponibiidade de recursos afeta as interacbes mutaaliséotre individuos da mesma
populacdo deE. edulise os polinizadores e dispersores de sementes. Esperavamos que o
isolamento de individuos dE. edulise a baixa disponibiidade de recursos diminu&se
frequéncia e infuetiasse a composicdo da assembleia de visitantes floraigiverisa de

E. edulis

2. Material e Métodos

2.1. Area de estudo

Este estudo foi realizado na Reserva Natural Sallo MoRISH), localzada na
porcao sul da Floresta Atlantica (S25°10°56; W48°17°55”). Os individuos observados de E.
edulis ocorrem em uma area de restauracao florestal (inicio degsmale restauracdo ha
cerca de 20 anos), a qual sofreu alteracbes de origem antrésiza area engloba
diferentes estadios de sucess@o ecologica e é adjacentmsacampostas por floresta

antiga (Guapyassu et al., 2011).

2.2. Levantamento de dados

No periodo de floracdo, entre outubro e dezembro de 2013, foram registiiades
de observacdo direta os vistantes das flores femininasegaéficia dos mesmos e o
contato com as estruturas reprodutivas (Dafni, 1992), totaizad®0 h de observacdo para
onze individuos focais d&. edulis (IFP — Individuo Focal Polinizacdo). Para identificar os
visitantes florais em comum entre flores femininas &scouinas, isto €, 0s potenciais
polinizadores deE. edulis os vistantes de ambas as flores foram coletados com rede

entomoldgica ao vistarem as inflorescéncias dos IFP édwituos préximos a estes com
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flores masculinas em antese. Um exemplar de cada edpéaepositado na Colecéo

Entomologica Pe. Jesus Santiago Moutkdniversidade Federal do Parana.

Para testar se a densidade de plantas coespecificagoedmteificas, assim como a
disponibiidade de recursos influenciam a frequéncia e corfpodgile visitantes florais
para cada IFP, foram estabelecidas as seguintes vapgeeitoras de polinizacdo: (i) a
distdncia méedia dos trés vizihhos mais proximos como medidagrégagdo coespecifica
(ACp), representando densidade de plantas coespecfficas;a(@aabasal total (ABp) de
todas as plantas lenhosas comPD> 5 cm, dentro de um raio de cinco metros a partir dos
IFP, como medida de densidade de plantas heteroespecffcag, ninero de raquias
(NR) por inflorescéncia observada e (iv) presenca/aus@ecianfiorescéncias com flores
em antese (FA) nos individuos & edulismais proximos, estas duas Ultimas como medida

de disponibilidade de recurso para os visitantes florais.

No periodo de frutificacdo, entre maio e junho de 2014, forantradgis quais
frugivoros forrageavam as infrutescéncias Eleeduis, 0 comportamento de forrageio e a
frequéncia dos mesmos, através do método arvore-focal (Getletdl., 2003) por
observagdo direta, totalizando 75 h de observagéo para onze indieichiesdeE. edulis
(IFD - Individuo Focal Dispersdo de Sementes). Assim como para i@stess forais,
testamos se a densidade de plantas coespecificas e hetdficgese a disponibiidade de
recursos influenciaram a frequéncia e composicdo da asgembl frugivoros. Para cada
IFD foram estabelecidas as seguintes variaveis predileragispersdo: (i) a distancia média
dos trés vizihhos mais proximos como medida de agregacao clesgecid); (i) a area
basal total (ABd) de todas as plantas lenhosas com DAP > 5 c¢m, dentro de um raio de cinco

metros a partir do IFD; (i) nimero de frutos por infruesia observada (NF) e (iv)
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presenca/auséncia de infrutescéncia com frutos madurosrésodndividuos dekE. edulis
mais proximos (FM), estas duas ultimas como medida de dispadiiide recurso para os

frugivoros.

2.3. Andlise de dados

Redes de interacfes em forma de grafos bipartidos foram @assteu fim de iustrar
as interacdes observadas entre os vistantes fi@a@s frugivoros e o0s respectivos
individuos focais observados (IFP e IFD). A colinearidade exsreariaveis preditoras foi
testada por Correlacdo de Pearson. Como ndo apresentaranridadeeaodas foram
utlizadas nas analses mencionadas a sefisirvariaveis preditoras ACp, ABp, NR foram
transformadas em matrizes de distdncia euclidianas, FA em matriz de distancia de Gower
(Legendre e Legendre, 2003) e a varidvel resposta frequéncia de mnteragdes foi
transformada em matriz de distdncia de Bray-Curtis (Legendre e Legendre, 2003). Para
testar o efeito das varidveis preditoras em conjunto, (1) ACp+ABp, e (2) ACp+NR+FA,
sobre a frequéncia de nteragdes (varidvel resposta) foram realizadas regressdes em
matrizes de distancia. Além disso, regressdes lneares simples foram aplcadas par
verificar o0 efeito entre as variaveis preditoras e ossetee uma Analise de Coordenadas
Principais (PCoA) aplcada na matriz de composicdo de tastafiorais, utiizando o
indice de dissimilaridade de Jaccard (1simiaridade de Jaccard; Gower, 1966). Nesta
regressdo entre eixo da PCOA e as variaveis preditoras,meronide presencas foi

considerado para a variavel preditora FA.

As variaveis preditoras ACd, ABd, NF foram transformadas em matrizes de distancia

euclidianas, FM em matriz de distincia de Gower (Legendre e Legendre, 2003) e a variavel
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resposta frequéncia de interagdes foi transformada em matriz de distancia euclidiana
(Legendre e Legendre, 2003). Para testar o efeito das varidveis preditoras em conjunto, (1)
ACd+ABd, ¢ (2) ACd+NF+HM, sobre a frequéncia de interagdes (variavel resposta) foram
realizadas regressdes em matrizes de distdncia. Regressfes lineares simples também foram
aplicadas para verificar o efeito entre as variaveis tpradi e os eixos de uma PCoA
aplicada na matriz de composicdo de frugivoros, utiizando oe imtlic dissimiaridade de
Gower (Legendre e Legendre, 2003). Nesta regressdo erxrala@iPCoA e variaveis
preditoras, o nimero de presencas foi considerado para a varédidra FM. Todas as
analises foram executadas atraves do programa R versdoR.De3/dlopment Core Team,

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

3. Resultados

3.1. Polinizagao

Foram registradas nove espécies de Hymenoptépis- mellifera(Linnaeus, 1758),
Oxytrigona tataia (Smith, 1863), Plebeia droryana(Friese, 1900),Polybia paulista
(lhering, 1896) e Trigona spinipes (Fabricius, 1793) - além de quatro espécies
indeterminadas, sendo uma delas pertencente ao grupo BEudlEsglossini indet.); e
duas espécies nao identificadas de Diptera como vistantesflodes femininas. Para
visitantes das flores masculnas, foram registradas resmgécies de Hymenoptera -
Agapostemon semimelle(Gockerel, 1900)A. mellifera Augochlorasp., Augochlorastfr.
thusnelda (Schrottky, 1909), Augochloropsis sp., Neocorynura aff. Atromarginata
(Cockerel, 1901), Partamona helleri (Friese, 1900), P. droryana e uma espécie

indeterminada  pertencente ao grupo Euglossini (Euglossiet.). As espéciesA.
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mellifera, P. droryanae Euglossini indet. foram registradas em flores de ambogxos,s
consideradas assim, potenciais polinzadoresEdeedulis. Os polinizadoresP. droryana,
Euglossini indet. eA. mellifera estdo entre os cinco visitantes florais que apresentam o0s
maiores numeros de interacdes com os individuos observados (447 3B2nteracoes,

respectivamente; Fig. 1).

Houve efeito da densidade de plantas e da disponbiidade deose@abre o
processo de polinizagca® € 0,05; Tabela 1). A ACp e a ABp afetaram em conjunto 16 %
da variagdo na frequéncia de visitantes<(0,05, Bacp = -0,046 + 0,013, Basp = 0,050 *
0,389; Tabela 1). A ACp e a disponbiidade de recurso (NR+FA) awqit 15% da
frequéncia de visitantes observa®a<( 0,05; Bacp = -0,042 + 0,013, pnr = 0,003 + 0,002,

Bra =-0,112 £ 0,174; Tabela 1).

O primeiro eixo da PCoA da composicdo de visitantes floraiscexpb3% da
variacdo dos dados. Os eixos retidos da PCoA foram aqueleensgles pelo critério de
Broken-Stick. Somente a disponibiidade de recursos florais, NR (FH%0,05, Y = 1,423
+ (-0,015)NR, B = -0,015 + 0,007; Tabela 1) e FA (47®,< 0,05, Y = 0,768 + (-
0,422)*FA, B = -0,422 = 0,135; Tabela 1), apresentou relagdo com a composcao d
visitantes sumarizada no primeiro eixo da PCBAlybia paulista O. taitara, A. melliferg
T. spinipese Euglossini indet. foram visitantes florais caradiess de IFP com menor
disponibiidade de recurso (menores valores para NR e FA;2FkigDuas espécies de
Diptera e duas de Hymenoptera (indeterminadas) foram edstcas dos IFP com maior
disponibiidade de recurso (maiores valores para NR e FA;2FigA variavel FA separou
mais claramente a composicdo de visitantes florais 2IfigO0 segundo eixo da PCoOA nao

apresentou relacdo significativa com nenhuma das varigveditoras.
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3.2. Dispersdo de sementes

Foram registradas as espécies de aReasnphastos vitellinus arigRamphastidge
Tucano do bico preto)Jurdus sp (Turdidae), T. albicolis (Turdidae; sabia coleirag T.
flavipes (Turdidae; sabia una), forrageando frutosEdeedulis.A ave frugivoraT. flavipes
apresentou 0 maior niumero de interacbes com os individuos auose(@2 interacdes; Fig.

3).

A densidade de plantas coespecificas e heteroespecificasdigpamibiidade de
recursos nao afetaram a frequéncia e a composicdo dageegpedrugivoros na escala
estudada. N&o foi observada relagdo entre as varidveis @edita frequéncieP(> 0,05;
Tabela 1), e nem destas com o primeiro eixo da PCoA da compdsicBiogivoros, que
explicou 40% da variacdo dos dad&s>0,05; Tabela 1). O eixo retido da PCoA foi aquele

selecionado pelo critério d&roken-Stick.

4. Discussao

A variacdo espacial da densidade coespecifica e da dispatébiitearecursos ef.
edulis teve impacto sobre o processo de polinizacdo, mas ndo sobre omdeespersao
de sementesnia pequena escala estudada. Especificamente, a densidade fxrespeai
disponibiidade de recursos florais afetaram a frequéncia visilantes florais e a
disponibiidade de recursos influenciou a composicdo da assenddeivisitantes florais.
Nenhum efeito semelhante foi observado para as avesoffagjivtanto em relacdo a

densidade de plantas quanto a disponibilidade de recursos.

4.1. Polinizacao
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A relacdo entre a densidade de plantas e a taxa dedaséaffequentemente positiva
(Ghazoul, 2005; Hegland e Boeke, 2006; Dauber.e2@10), devido a maior atratividade
gerada por areas com maior densidade foral (SHaltaes, 1987) e pela reducdo no custo
enérgico para a atvidade de forrageio (Hegland e Boeke, 20G@xniis florais tendem a
realizar voos entre as flores da mesma planta e emtiBosi proximos (Ohashi e Yahara,
2001; Barret, 2003), aumentando o nimero de flores visitadasirelatnaais polinizadores
(Ghazoul, 2005). Contudo, relacdes negativas também j& foram amteerpara outras
espécies de plantas (Brown et al., 2002; Janovsky et al., 2013).dHatapossibiidades
existem porque, dependendo da densidade, da composicdo da comunidadéasie ma
disponibiidade floral, a assembleia de polinizadores pode variegim asomo o0
comportamento dos mesmos. Isto €, pode haver variagdo na quadédéales visitadas
por planta (Klnkhamer et al., 1989; Karron et, d995) e na frequéncia em que os
polinzadores trocam de planta (Johnstdnal, 2003; Hersch e Roy, 2007). Nesse caso, a
assembleia de visitantes florais He edulisaumenta o processo de forrageio em areas mais
densas e consequentemente, com maior disponibilidade de recursasvez que,
observamos que as densidades coespecifica e heteroespeuiieaam 16% da variacao
da frequéncia de visitantes observada e a disponibiidade deoediorais distribuida no

espaco explicou 15% (Tabela 1).

Nosso estudo indica que a disponibiidade floral coespecifican &nportante fator
relacionado a variagdo da composicdo da assembleia (Fig. 2a THbeassim como
observado por Seifan et al. (2014) p&entaurea cyanugAsteraceae). Por outro lado, a

composicdo de visitantes florais dE. edulis ndo foi influenciada pelas densidades
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coespecffica e heteroespecifica, diferentemente do observadoytars estudos (Lazaro et

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

O fato dhs espécies com o0s maiores numeros de interacfes (ndodamciin
droryang P. paulistg O. taitara, A. melliferg T. spinipese Euglossini indet. possuirem
maior relacdo com os indiviiduos com menor disponibiidade desoes;uno contrario das
as espécies de Hymenoptera e Diptera (indeterminadas), eoas rnteracdes, pode ser
decorrente do nivel de especializacido dos visitantes floEaippssivel qué®. paulistg O.
taitara, A. melliferg T. spinipese Euglossini indet. sejam polinizadores especialzados nos
recursos oferecidos podE. edulis sendo frequentes mesmo em baixa disponibiidade de
recursos, ao passo que as espécies de Hymenoptera e Dgpteramgorten como
oportunistas, utilizando os recursos disponiveis somente quanddaateu (Janovsky et al.,

2013).
4.2. Dispersao de sementes

A auséncia de relacdo da frequéncia e da composicdo deorilegicom as
densidades coespecifica e heteroespecifica e a disponbiidageutsos deéE. edulis, na
RNSM, pode ser devido a composicdo da assembleia de dispersorasedese seus
respectivos comportamentos. Isto porque apesar de frugivorosetenderforragear em
locais com maior disponbiidade de recurso e onde ndo sejaessAgos longos
deslocamentos, estes comportamentos podem variar de acordo cospéagse de
dispersores que compdem a comunidade (Morales et al., 2012). Baticaa assembleia
de dispersores foi composta pelo gén€uwdus sendo quer. flavipesé responsavel por
66% das interacOes registradas (Fig. 3). De fatdflavipes e T. albicollis estdo entre as

espécies mais frequentemente avistadas vistando aesoéncias dé. edulis (Galetti et
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al, 1999; Fadini et al, 2009) e possuem morfologia e comportamentoesingistotz et
al, 1996; Sick, 1997)No entanto, estas espécies possuem dietas diferencicdase{Si.,
2002). A frequéncia d@. flavipesapresenta relacdo com a disponibiidade de frutos.de
edulis ja T. albicolis ndo apresenta a mesma relacdo por possuir uma dieta eas di
(além de frutos, artrépodes; Castro et al., 2012). A predominandia ftkevipes(Figura 3),

e sua relacdo especffica cdm edulis podem representar fatores para a inexisténcia de
relacdo com as variaveis preditoras avaladas. Outra pgossgpieacdo para auséncia de
relacdo entre a frequéncia e a composicdo das aves #ageoa disponibiidade dos
recursos, é referente as varidveis ndo mensuradastribugBo e o movimento de aves
podem estar mais relacionados com variaveis como requeriniatogliicacdo e efeiw
de fragmentacdo, do que com a disponibiidade de recurso distrisuidspaco (Githiru et

al, 2005).

5. Conclusbes

A relagéo positiva encontrada entre a frequéncia e compasicdisitantes florais e a
densidade floral observada indica que o processo de polinizacéo gtadsesdo afetado
negativamente, principalmente, pela baixa densidade cdespedima avalacdo da
distancia de dispersdo de polen através de dados molecularagaliagiio da diversidade
genética da populacdo @ edulis,na RNSM, pode responder se a polinizaca& dedulis

esta sendo comprometida pela baixa densidade da espécie (Ve T3pi
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Fig. 2 Relacdo da composicdo de visitantes florais dos IFP (Indifdeal Polinizacdo) dada
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de recurso (NR - numero de raquias e FA - flores abertes espécies com maioregores

(positvo e negativo) na PCoA da composicdo de visitante® egifesentadas (ver legenda
Figura 1).
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Tabela

Tabela 1 Relacdo entre varidveis resposta e as variaveis pesdippara 0s processos de
polinzacdo e dispersdo de sementesEdesdulisna RNSM. Em negrito resultados significativos
(P <0,05).

Processo| Variaveis Variaveis Regressdo
Ecologico | resposta preditoras r2 F GL P
ACp+ABp 0,160 6,164 52 0,003
Frequéncia
ACp+tNR+FA | 0,151 4,212 51 0,009
@]
1% ACp -0,048 0,535 9 0,428
N
% Composicao ABp 0,229 3,986 9 0,076
o
(PCoA1) NR 0,268 4,673 9 0,050
FA 0,466 9,760 9 0,012
ACd+ABd 0,022 0,610 52 0,547
< Frequéncia
% ACd+NF+FM | 0,053 0,951 51 0,422
S
% ACd -0,097 0,107 9 0,750
©
3 Composicao ABd -0,110 0,003 9 0,953
(7))
(5]
ka3 (PCoA1) NF -0,056 0,467 9 0,511
&)
FM -0,101 0,076 9 0,788

Para polinizacdo: ACp, agregacao coespecifica; ABm basal; NR, nimero de raquilas; FA, presengéfeia de
flores abertas d&. edulis. Para dispersdo de sementes: ACd, agregagspecifica; ABd, area basal; NF, nimero
de frutos; FM, presencga/auséncia de frutos maddm&. edulis PCoA, andlise de coordenadas principdis; r
coeficiente de regressao; F, indice de fixagdo; @lgu de LiberdadeP, nivel de significancia.
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Estimating seed and pollen dispersal kemels from genetidata
demonstrates a high pollen dispersal capacity in an dangered
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Abstract

Seed and pollen dispersal are key processes shaping plant gapon dynamics and the
maintenance of genetic diversity. The essence of these meses is the movement of
propagules from the location of the parent to the location of proggule establishment. The
estimation of plant dispersal kemels has remained challengg due to the difficulty of
making direct observations. We estimated the dispersal capagitof the endangered palm
Euterpe edulis, the seeds of which are dispersed by vertebrates and the palley insects. We
used a hierarchical Bayesian model to estimate the disperdamels from genetic data from
reproductive plants, juveniles and embryos. Our analyses accoufir genotyping error and
uncertainty in parental assignment. We found that while seexdwere dispersed at most a few
hundred meters, pollen was dispersed up to several kilomes. We hypothesize that the
long-distance pollen dispersal is mainly generated by euglossine beevhereas the main
dispersal vectors for short-distance dispersal of seeds amhrushes. The long-distance
dispersal of pollen suggests a high level of gene flow that slibanable 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 thestudy population was
characterized by low population density and an aggregated spatial dribution that
restricts realized gene flow. We conclude that if conservatn actions will be successful to
restore the population density of the species, the recovery @ genetic diversity will be
facilitated by its high dispersal capacity.
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Introduction

Seed and polen dispersal are processes of population dynaaticsnaible colonization of
new areas and help maintain genetic diversity (Kaw20kB). Seed dispersal promotes the
expansion of plant populations and the colonization of new ffedorget al 1999),
whereas pollen dispersal increases effective populatien (Bistrand 1992). Furthermore,
seed and polen dispersal generate gene flow within andgapapulations (Ouborgt al.
1999; Casast al 2012) and maintain connectivity among isolated populations g/t
al. 2004). The essence of these processes is the movement ofule®dag. gametes,
spores, polen) from the location of the parent to the locatibrtheir establishment.
However, plants do not control the dispersal events directly, they result from

interactions between the propagules and their abiotic or lvetitors (Casast al 2012).

Environmental factors, such as habitat fragmentation @welexploitation due to
human activities, can isolate plant populations and/or mdlky shape, size and density
(Gibbs 2001). For plant populations that rely on polinators for reptodua decrease in
plant density may modify both the quantty and qualty of pa¥@nsported successiuly to
the location of fertiization, as well as the compositiod abundance of polinators (Harris
& Johnson 2004). Likewise, for plant populations that depend on sepérsérs for
reproduction, a decrease in plant density can interfere seéed dispersal because it
decreases the chance of interspecific interactions aed slispersal success (Meyer &
Dorneles 2003). Such limits to gene fow via polen and/or sesdsresult in the loss of
genetic diversity of a population, which can be exacerbatedtiwr processes such as

genetic drift (Gibbs 2001; Gilespie 2004).

38



39

The concept of “dispersal kernel” summarizes how dispersal distributes individuals
and genes in space (Klein & Oddou-Muratorio 2011). The firgp sh estimating a
dispersal kernel from genetic data is to perform a parerdaglysis based on molecular
markers (Pemberton 2008; Alendaet al. 2010), such as microsatelite markers - SSR
(Simple Sequence Repeats; Dow & Ashley 1996; Godoy & Jordano 20@desteet al.
2006; Ashley 2010). However, reliable parentage analysis is oftatienging due to
genotyping errors and DNA mutations (Dewoaatyal. 2006; Moran & Clark 2011), which
can interfere with the analysis by excluding a poteptaent and rejecting a true kinship
(Hadfield et al 2006). Further, the level of relatedness and thus genstlarity is
typically high over short distances, leaving much uage#yt on the putative parent for
most short distance dispersal events that typically damitie data (Gotcet al. 2006;

Ashley 2010).

The palmEuterpe edulisMart. (Arecaceae) is considered extinct from large aoéas
its original distribution in the Braziian Atlantic Fate(Reitz 1974; Nodari & Guerra 1986;
Fantini et al 2000). Due to overexploitation as a source of palm heart, thal amcistem,
which is a very popular food in Brazil, United States andi®i (Pereira 2000E. edulisis
classified endangered in Brazi (Brasi 2008). An estm&8@®00 tons of palm heart are
produced a year, with 85% coming from Brazil (Pereira 2000). dvesexploitaton has
reduced the potential for natural regeneration and the species’ ecological and economic
viabiity (Fantini et al 2000), resulting in populations that occur at low densitesgathe
Atlantic Forest (Marcos &Matos 2003; Raupet al 2009; Sivaet al 2009; Sessegolet

al. 2011; Melto et al 2014).
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Considering the decline in population density and modificatibrspatial structure
of E. edulis populations in the Atlantic Forest, gaining knowledge ofdispersal capacity
of the species is crucial for assessing both its ecdlagich genetic viability. The main aim
of this study is to estimate both the seed and polen dispas®ls of the species. We
derived our estimates using the hierarchical Bayesiadel of Moran & Clark (2011),
which model we extended here to account for the genefiitesture of our study species
as wel as the fact that we sampled three differfenistages: reproductive plants, juvenies
and embryos. The model accounts for genotyping errors sgecliSR markers as well as
uncertainty in parental assignment. The model-based appnatiikd here provides a
robust starting point for applications in ecology and consemvdtiology, as it quantifies
the level of uncertainty in parameters of relevant to [atipao dynamics (Halsteaét al
2012). In additon to the dispersal kernels, we also assesseovdhal level of genetic
diversity within the focal study population. We hypothesizesit both types of propagules
(seeds and pollen) would have short-range dispersal distdr@s=sise we expected that the
insect polinators and the main vertebrate frugivores kiaave been reported interacting
with E. edulis move short distances. We further hypothesized that timeat=sl seed and

pollen dispersal distances would reflect the level of gerersity.

Materals and Methods

Focal species, study area and sampling

Euterpe edulisis distributed throughout the Atlantic Forest in Braglafdoso & Bovi
1974; Reiset al 2000), and in eastern Paraguay and northern Argentindn (K34;
Carvalho 1994)it is monoecious (Mantovani & Morellato 2000), but is consideredsser

polinated species because of the pronounced protandry of itewdicflowers (Cardoset
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al. 2000). It is polinated mainly by insects (Cardatoal 2000) and attracts several floral
visitors of Coleoptera, Diptera, Hymenoptera, and Lepidoptera, eechuprovides

abundant floral resources of nectar and polen (Besl 2000).

An individual E. edulis palm produces 600-3000 fruits annually (Beti al 1987;
Matos and Watkinson 1998; Queiroz 2000), many of which fall closeort remain very
near, the mother-plant and germinate to build a seedlingsk s(Queiroz 2000).
Addtionally, many of its fruits are dispersed by vertebratesluding birds, rodents,
marsupials and primates (Reis & Kageyama 2000). The iatiinégraction ofE. edulis
with frugivores of the Atlantic Forest is not only due it large fruit production, but also
because of the long phenological availabiity of the fryiiarticularly in times when other
forest fruits are scarce (Peres 2000). Because ofEhigdulisis considered a keystone-
species of the Atlantic Forest (Galetti & Aleixo 1998), at&l absence triggers the

extinction of many frugivores of this biome (Galedti al 2003).

We studied a low-density population &f. edulis characterized by an aggregated
spatial distribution for reproductive plants, the private conservation area Reserva Natural
Salto Morato (RNSM) in the Guaraquecaba City, Paran& $18°10°56S 48°17°55”"W,
2,253 ha). We sampled individuals Bf edulisat three stages of development: reproductive
adults, juvenies and embryos. Al reproductive plant indNadwaith diameter at breast
height (DBH) equal to or greater than 13 cm were sampledgdan intensive search
covering the entre RNSM. To sample juvenies, we dé#aeasix circular plots with a
radius of 10 m in those parts of RNSM whéfe eduliswas abundant. Within these plots,

we sampled non-reproductive plants with an exposed stipe teqoalgreater than 20 cm.
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We also sampled fruits (one to 21 per plant) from 25 mothersplaoin areas of higik.

edulisabundance. All samples were georeferenced using GP SnGa#iSi

Genetic data

We colected leaf and stem tissues from 268 reproductive andud&le plants, and the
embryos of 149 fruits (Authorization ICMBio/MMA no. 35684-1, 35684-2, 35684-3,
35684-4). The samples were dehydrated in siica gel and grokimdiqwid nitrogen. We
extracted total genomic DNA using the BIOPUR Kit Egfra Mini Spin Planta (Biopur).

The DNA solution was stored in a -20°C freezer until P@Gatysis.

We analysed eight microsatelites isolated by Gaiettoal (2001), and the marker
loci were ampliied by PCR in duplex reactions performed wih ftilowing loci. EE2 and
EE32, EE3 and EE43, EEO8 and EE23, and EE48 and EE54. The PCR cockijail (10
contained 5 ng of genomic DNA, 0.5 mM dNTPs, 1.5 mM Mg@k PCR buffer, 0.1uM
of each primer, the forward primer dye-labelled (FAM or HEXgJy and 1.5 U Tag DNA
polymerase (Invitrogen). Amplifications were performed inthermocycler (Mastercycler
Gradient Eppendorf) using the following protocol: inttial deratton at 94°C for 5 min, 35
cycles at 94°C for 1 min, the primer specific annealingpézature (60° C for EE2 and
EE32, 56° C for the others six SSR) for 1 min, 72°C for 1 min, diktehsion at 72°C for
20 min. Aleles were genotyped on an automated DNA sequef@enetic Analyser
3500xL) using LIZ-600 Size Standard (GeneSecaApplied Biosystems). We scored them
using Genemaker software (SoftGenetics LLC). To estimgat®typing error rates, we re-
genotyped a variable number of individuals for edmbus (for details, see ‘Estimating

genotyping errdrbelow).
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Model development

Estimating genotyping error

Several potential sources of genotyping error are assbciatemicrosatelite genotyping
(Morin et al 2009). These errors can be classified to those related torroheacteristics
(e.g. null alleles, presence of an imperfect repeat, aled@out; Flores-Renteria & Krohn
2013) and to those related to technical limitations (e.g. P@Retectrophoresis artifacts,
variaton in laboratory conditions; Suttoet al. 2011). The level of microsatelite
genotyping error has been recommended to be estimated tmepgated genotyping of
10-15% of the samples and comparing the genotypes betweénsttlaend second repeats
(Flores-Renteria & Krohn 2013). We re-genotyped at least @3% to 39% of the

individuals sampled for eadbcus

We considered two types of predominant errors for microssteiloran & Clark
2011). Thefirst, called ‘mistyping’ is when the estimated allele length may be longer or
shorter than the true allele length. The length otliete can be typicaly misread by one to
seven base pairs compared to the true length (LaHetodal. 2002). Electrophoretic
migration, which detects alele length, can vary acrass, technologies and instruments
making mistyping possible (Moriet al. 2009). Furthermore, mistyping also is possible due
to the presence of stuttering (Garattal 2001; Moran & Clark 2011). The second type of
error involves the amplification of only one of the alellsa heterozygoudocus gving
the false impression that the locus would be a homozygois. tyffe of error can be
explained by two different reasons. The first one is that of a ‘null allele’, wherem a PCR
amplification faiure is due to mutations in the primamelrig region that do not enable

binding (Pompanoret al 2005; Selkoe & Toonen 2006). In this case, the error cannot be
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detected byre-genotyping (Pompanoet al 2005; Moran & Clark 2011). The second
reason is that of ‘allele dropout’, which is the result of stochastic non-amplification of one
alele at a heterozygouscus for an individual (Pompanoet al 2005). In this case, re-
genotyping the individual for thdocus can enable the amplification of the missed alele

(Moran & Clark 2011).

To take into consideration these potential genotyping erroreur analyses, we
assumedhat the length of each allele (in base pairs - bp) wadowith a probabilty of
po, that it differed by +1 or -1 bp from the true value with prdibalmf p,, and that it
difered from the true value by two or more with the remagiprobabiityp, = 1 —p, —
p;- Addtionaly, if the identified genotype was a homozygote, assumed that the
underlying true genotype was a heterozygote with probaloifityg. In this case, we

assumed that one of the two aleles did not amplify andappgared as missing data.

To estimate the parametegs,p,,p, and q of the genotyping error model, we
utized data on the repeatedly genotyped individuals fooraome of the eighioci. If the
samelocus was genotyped for the same individual twice, we pairedvibemeasurements
to yield one data point for assessing the consistency oftypgéng. If the samdocus was
genotyped for the same individual three times, we pairednéesurements (1,2), (1,3) and
(2,3) to yeld three such data points. Whie we note that suee data points are not
independent, this is not a problem for the current analgsesye aimed to estimate only a
point estimate for the genotyping error parameters. In, tttal estimation involved 652

pairs of repeated measurements.

After using the replicated data to estimate the parasnetegenotyping error, we

cleaned the data by setting the multiply-measured gerotypetheir most commonly
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observed value. In the case of a tie between a homozygdta &eterozygote (e.g. both
observed once for docus for which two measurements were available), we seletite
heterozygote. In other cases of a tie, we randomly selemtedof the most common

alternatives.
Estimating parental assignment

The data involved genotypes of reproductive plants (motterfatjuveniles and embryos.
We considered both juvenies and embryos as offspring, anddesed them by. We
assumed that any two individuals from the parent geoeratn act as the mother and

father. We denoted by, . the probabiity that the reproduction between a potentialemoth
m and a potential fathef would result on an offspring with genotype that of indiMidwa
To calculatep,, ., we denotedB;(4,,4,) as the probabiity that two alleles lotcus i are
identical if their measurements ady and A,. To computeB;(4,,4,), we assumed the
error rates ofp,,p,,p, and q, and that erroneously genotyped aleles may have arg valu
(with equal probabilty) in the range [min,max], where meirone base pair shorter than the
shortest alele observed ftwcusi and max is one base pair longer than the longest alele
observed forlocus i. We denoted the measured genotypes for the offspring, matter a
father for alelek = 1,2... of locusi=1,...,8 by Ay, Ay and Agy, respectively. We
further denote by, 4,,; and A;; the corresponding pairs of aleles a@l({Aoi,Ami,Aﬁ)
as the probabilty that the true genotype behind the naxhsgenotyped,; would result
from recombination between the true genotypes behind theuredagenotypesi,,; and
i

A;;. To compute Q;(Ay, ApisAr;), We averaged the values @ (A4;,A4,) over the

possibiites of which allele is inherited from the motl@erd which from father. To account
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for the possibiity that a heterozygote is erroneously gpadt as a homozygote, we
assumed that with probabiity one of the aleles (for offspring or both of parents; if
genotyped as a homozygote) may obtain any value (with ¢uabhbility) in the range
[min,max]. For parents for which the genotype was notadkejl we setQ;(Ay;, Apir Ar;)

to the mean value over the other parents. Finaly, vela®d py, . by taking the product
of Q; (Aoi,Ami,Afl-) over thelocus i for which the offspring genotype was measured. We

excluded the possibiity of sefing because the focal spel#s pronounced protandry

(Cardoscet al 2000; Mantovani & Morellato 2000), and thus wesgt = 0 for m = f.

For embryo offspring, the mothem is known, and we denoted byg the

probabilty that an embryo would originate from a mating whtve father individual isf

and the mother individual is the known mother. We compgtgdusing the same logic as
described above fopy, .. To assess the accuracy of the parental assignmentslcuated
the p,,, values for all potential mothers, and then examined hehehe correct and known

mother was assigned by a high probabilty.
Estimating dispersal kernels

Above we described how we computefl ., defined as the probabiity that the genotype of

individual o would result from reproduction between a potential motheand a potential
father f, if not accounting for the information on their location. \Wext describe how we

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

We denoted the mother dispersal kernel8(d) (seed - juvenie) and the father

dispersal kernel by (d) (polen - embryo), wherel is distance. These dispersal kernels
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measure the probabiity density of the propagule being depasited specific location at
distanced from the location where the seed or polen was produced. Weatedethe
location-based probabiity by which a juvenie offspring (seed$es specificaly from
motherm and fatherf by ry .. Since mating takes place at the location of the mother, w
have

T 4 (o N G
T2 ZM0) + Yo 2 (o) Tp 27 (0) + 2y 2F (o)

for m # f. Hered,,, is the distance between the offspringand mothem, andd,,, is the
distance between the mother and the fatherf. The parameters,, andz, measure the

effectve number of mother and father plants not includedthe sampled population,

normalized to be at zero distance from the location wherprgagule dispersed.

Denoting the cases of missing fathers and mothersntgnd f*, respectively, we

have

o 7 2M(0) y z" (dpy)
T T 2 O) + T 2 () Tp 27 (0) + 2,2 ()

o 2" (dom) 2O
mf Ty ZM(O)-I_ZmIZM(domI) TFZF(O)-I_ZfIZF(dmfI)’

_ 7 2(0) y 72" (0)
_TM ZM(0)+ZmI ZM(doml) TFZF(O)+ZfIZF(dmfI).

o
rm*f*
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Note that as we normalized both the seed and pollen dispersals, we assumed
that there is no pollen limiation in the sense that finobabiity of sexual reproduction

does not depend on the availability of potential fathers.

For embryo offspring (pollen), the mother is known, and thususe the same

formula as above but dropping-out the mother part to comgaed r7., i.e. the location-

based probabilities by which the embryo would have been prodused polen from a

known fatherf or an unknown fathef ™.

Based on the above definitions, the dispersal keefégl) and zF (d) measure the
probability density of a propagule establshing at a spelobation at distanced. We
denoted byZ™(d) and ZF(d) the versions of the same dispersal kernels that metmsure

probability density of propagules deposited at any location and&std. These two are
connected by Z(d) = z(d)2nd, and they are normalized asf0°° Z(d)dd =

J," z(d)2md dd =1.

To alow for the possibiity of long-distance dispersal, we namtiedll dispersal
kernels z(d) considering the bivariate Student t distribution withlesaaatrix a1 (with I
denoting the identty matrix) and shape parameterThus, we set the dispersal kernels

zM(d) and zF(d)to the probabiity density of bivariate Student t distributinlocation

(x,y), whered = /x? + y2. We estimated the scale and shape parameters, denaigd by

ap andv,,, vp, respectively.

The likelihood of observing the genotypic data for offspring given by

Lo = Z rr%fpfnf
m,f
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for juveniles and by

Lo= ) rivf
f

for embryos, and thus the total likelihood of the dataLby [], L, Above, the sums also
include the cases of missing individualen*@nd f*), for which the genotypes were

assumed to be unknown.

The parameter vector to be estimated 0is= (a,,ar, Vy, Ve, Ty, Tr). We log-
transformed all parameters, and defined for each transfopameneter theV(0,102) prior.
Additonally, we truncated the prior (mainly to avoid nunaricproblems in the
computation of the likelhood) so that the scale parametgrs:. were restricted to the
range from 10 m to 10 km, and the shape paramejgrs, were restricted to the range
from 1 to 10. We sampled the posterior distribution with the SCaddrithm presented in

Ovaskainenet al. (2008).
Genetic diversity

To evaluate if the seed and polen dispersal kernels vedleeted in the actual genetic
composition of theE. edulis population at RNSM, we assessed the levels of genetic
diversity and inbreeding. We computed, separately for eaclelogesental stage, the
departure from Hardy-Weinberg Equilbrium (HWE), the numbéreffective alleles Ag),

the Shannon Indexl)( the observed Ho) and expected heterozygosityle) and the
inbreeding coefficient Kis). We performed these computations with the GenAlEx smtwa

(v. 6.502; Peakal & Smouse 2012).

Results
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Estimates of genotyping error

For the 112 cases where the genotype was assessed a®rayfete for both
measurements, we compared microsatelite lengths ofirdteahd second measurements
for the 224 aleles. The measurements were identical foraldlds, differed by one for 66
aleles, and differed by two or more for 7 aleles. For the 4%8scahere the genotype was
assessed as a homozygote for both measurements, the gliteofsatgths were identical
for 258 aleles, differed by one for 100 aleles, and differed bydwanore for 65 aleles.
Thus, out of the 224+413=637 aleles measured twice, 409 measureveestsdentical,
166 differed by one, and 72 differed by two or more. Since eitheffirtheor second
measurement can be correct, the number of cases theedliffy one can be assumed to be
binomially distributed with parametera = 637and p = 2p,p,. Further, the number of
cases where the two measurements differed by two or namebe assumed to be
binomially distributed with parametera = 637 and p = 2(p, + p,)p,. According to
maximum likelhood, the above data then yield the paramestimagesp, = 0.77, p, =

0.17 andp, = 0.06.

A genotype was assessed as a heterozygote in one mesdur@nd as a
homozygote in the other measurement in 127 cases. To obtestiraate for the parameter
q, we assumed that all of these cases were heterozyyoesdity, whereas we assumed for
simplicity that all the cases that were assesseck ta&c homozygotes were homozygotes in
realty. Thus, out of the total of 953 (2 x 413 + 127) homozygotes nprés¢he paired

data, we assumed that 127 were heterozygotes yielding tmatesti= 0.13.

Estimates of dispersal kernels
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We found the dispersal kernel for seeds (distance of gpveoin the mother plant) to be
considerably shorter than that for pollen (distance betviatbar and mother plant; Fig. 1;
Table 1). Whie seeds are likely to be dispersed at most &uedreds of meters (Fig. 1A
Table 1), polen is lkely to be dispersed several kiometr@s (B; Table 1). The results
also show that the data were more informative on the dapezrnel for pollen than that of
seeds (Fig. 1). In relative terms, there is less pararoetertainty about the parentage of
pollen because the mother is known for embryo samples. Aihags$ include a lot of
uncertainty, as expected given the constraints of tdy dlesign and the large number of
missing parents. However, in spite of this, the data wdoemative enough to give robust
estimates of the range of typical dispersal distancesbf@h dispersal kernels, and

especially to conclude the polen disperses further thaitssee

Genetic diversity

The E. edulis population has low genetic diversity and a high signatdrébreeding. All
loci were found to be polymorphic for the three stages of al@vent. Furthermore, all
loci showed significant deviaton from HWEP< 0.05). The reproductive plants and
juveniles had similarHo values, whereas the embryos exhibited the lowest dyeasit
shown by the values dhg, |, Ho (Table 2). Values ofis were similar between stages,

showing a moderate degree of inbreeding for each stage @gable

Discussion

The pollen dispersal kernel

We showed that pollen dispersal far edulisextends over long distances, potentially up to

10 km (Fig. 1B; Table 1). Long-distance dispersal of this speg&s reported earlier by
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Gaiotto et al (2003) based on genetic data from SSR markers, suggesting. tlealulis
could disperse even >20 km. The authors considered as a pogbailityong dispersal
event might occur due to polen movement. However, we fatihd the polen long
dispersal here surprising for two reasons. First, polen dspelistances reported for
others palm species have been found to be much shdgepg¢aryum mexicanunta. 10-

20 m, Eguiarteet al 1993; Iriartea deltoidea ca. 10-300 m, Sezeet al 2007; A.
aculeatum ca. 80 m, Ramoset al. 2016). Second, there were no previous direct
observations of polinators d&. edulisthat could travel such long distances (Dornelesl
2013). During this study, we observed that bees of the triblesBing polinatedE. edulis
(Santos et al., unpublshed data). Euglossine bees are known to be able to tgolina
conspecific plants separated by >10 km (Janzen 1971; Dastaalt 2006), and thus are
important long-distance pollinators in both continuous andmiated landscapes (Ghazoul
2005; Wikelskiet al 2010; Pokornyet al 2015). Unfortunately, we could not identify the
euglossine that was polinatirg. edulisto the species level, but it has reported that there

are at least 13 euglossine bee species in the area (€ltingaal 2015).

Other bees, specificalbppis mellifera (honeybee) andPlebeia droryana(stingless
bee), are also potential polinators Bf edulisat RNSM (Santost al., unpublished data).
Further, P. remotaand P. emerinawere reported as pollinators Bf edulisin a plantation
of the species in Santa Catarina State (Dorretiesl 2013). Foraging areas of honeybees
have been recorded to vary from few tens of meters to &ilemetres, depending on the
landscape and on colony size (Steffan-Dewenter & Kuhn 20@8krBanet al. 2004;
Hagler et al 2011). Thus, honeybees may also contribute to long-distanca gisjeersal

for E. edulis Apis melliferais a widely distributed exotic polinator (Keare$ al. 1998,
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Carmo et al. 2004), and is considered a significant competitor with ngimtinators
(Huryn 1997), since honeybees can outcompete native polir@orss & Mackay 1998)
and decrease the resources available to them (Paton 199®jugAltthere has been no
research into the influence of honeybee foraging onengilination success d. edulis
it has been shown that honeybees can reduce polinatioessuof other plants (Gross &

Mackay 1998; Paton 1993; Carrabal 2004).

In contrast to euglossine bees and the honeybees, stibgless such as species of
Plebeig are small-bodied short-distance foragers (Aragfoal. 2004, Kuhn-Netoet al
2009). For instancea fight distance of ca. 500 m was reportedPtodroryana(Aradjo et
al. 2004), andP. remotawas reported to travel at most 100 m from the nest (Ramalab
1985). Nonetheless, Arecaceae is among the four main piaifiesfathat provide pollen
and nectar for colonies &. remota(Ramalhoet al 1985), supporting the importance ff

remotaas a polinator oE. edulis

Even in a low-density populatior;. edulis attracts many floral visitors of different
species and groups (Santet al, unpublished data). Three of the five most frequent floral
visitors in the RNSM population P. droryana, A. melliferaand an Euglossini species
(Santoset al, unpublished data) - can promote short to long-range genetffiasvensuring
support to increase genetic diversity within and between lggmps through pollination

(Ellstrand 1992).

The seed dispersal kernel

We estimated that the typical seed dispersal distanée eflulisare of the order of a few

hundred meters at most (Fig. 1A; Table 1). This findingasgruent with ca. 60 m of
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dispersal distance reported f&. edulis seeds whose movements were directly monitored

(Reis & Kageyama 2000).

The short-range seed movements are probably due to theiobebtlavhe most
frequent seed dispersers & edulis which are thrushes (e.glurdus spp. Reis &
Kageyama 2000). These small birds are resiient to habtagridinces (Holbrook &
Loisele 2009) and regurgtate the seeds after the pulp bessh removed, thereby
promoting the short-distances dispersal (Reis & Kageyama 26a@tti et al. 2013).
Larger-bodied dispersers & edulisin the RNSM include toucans (e®Bamphastos spp.
toucanets (e.gSelenidera maculirostrjs and large cotingas (e.g?rocnias nudicolliy
(Santoset al, personal observation). They are also regurgitant frugivdret they are able
to disperse seeds over several kiometres (Reis & Kageg@®@; Galettiet al 2013).
These birds are experiencing defaunation due to huntdgfragmentation of the Atlantic
Forest (Galettet al 2013), and thus their role in seed dispersal is expected toueotd

decrease.

Genetic diversity

The E. edulispopulation had lower genetic diversitid-aLL = 0.277; Table 2) and a higher
inbreeding coefficientKisa.. = 0.489 Table 2) than oth&. edulispopulations sampled in
Braziian Atlantic Forest that have been analysed ¢giwdBSR markersHp =~ 0.70; Fis =
0.024 — 0.338; Gaiottoet al 2003; Seoanet al 2005; Conteet al 2008). These other
populations occur in well-conserved areas and continuoudsfotesnected to other forest
areas (Gaiotteet al 2003, Seoanet al 2005, Conteet al 2008), as was the case also for

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

heart, which may explain the lower genetic diversity tfis E. edulispopulation.
Conclusions

In this study, we showed that the endangered faledulishas a high dispersal capacitty,
especialy in terms of pollen dispersal. That is, a largetidn of the polen propagules are
dispersed over a long distance. Despite this, we recorded &Velvof genetic diverstty,

suggesting that gene flow is restricted. This apparentradiction can be explained by the
low population density and the spatially aggregated distnibutif reproductive plants in
the study area. A large fraction of the pollen that ipelsed over long distances may
become wasted due to the lack of mother trees availableertiization. However, our

observation of long-distance polen dispersal brings a posiggsage from the viewpoint
of conservation potential. If allowing the recovery of the fadjpn density of the species
by removing its overexploitation, the long-distance gene flovil faciitate the

reestablishment of its genetic diversity.
Acknowledgements

We thank to Fernando Carvalho, Jaderson A. dos Santos, VMarglo da Siva and
Viviane Mottin for help in fieldwork, Maria Augusta Poersahd Mateus Paulico for help
in laboratory work. This project received financial support fleumdacdo Grupo Boticario
de Protecdo a Natureza (Termo de Parceria no. 0164 2012 PR), Acadé&inianof
(Grants no. 250444 and 273253 to 0.0.), the Research Council of Nore&ayg(@nt no.

223257) and CNPqg (PQ grant no. 309453/2013-5 to 1.G.V). J. Santos thankslagdeun

55



56

Araucaria/CAPES (Scholarship to J.S. Convénio 24/2013) and CAB&®larship to J.S.

no. BEX 10908/14-5).

References

Alendorf FW, Hohenlohe PA, Lukart G (2010) Genomics and tierefuof conservation
genetics.Nature Reviews Genetjcks 697-709.

Araljo ED, Costa M, Chaud-Netto, Fowler HG (2004) Body size fighd distance in
stingless bees (Hymenoptera: Meliponini): inference igtit firange and possible ecological
implications. Brazilian Journal of Biology64,563-568.

Ashley MV (2010) Plant parentage, polination, and dispersal: BWA microsatelites
have altered the landscap@ritical Reviews in Plant Science®9, 148-161.

Beekman M, Sumpter DJT, Seraphides N, Ratnieks FLW (2004) Cagyaraging
behaviour of small and large honey bee colonies by decodinglewdgnces made by
foragers.Functional Ecologyl8, 829-835.

Bovi MLA, Godoy Jr G, Saes LA (1987) Pesquisas com os gémarterpee Bactris no
Instituto  Agronémico de Campina® Agrondémico39, 129-174.

Brasil (2008) Ministério do Meio Ambiente. Instrucdo Normati?a06 de 23 de setembro
de 2008. Estabelece a Lista Oficial das Espécies da FlordeiBradmeacadas de
Extincao.

Cardoso M, Bovi MLA (1974) Estudos sobre o culivo do paimitdpcC-SUDELPA 26,
1-18.

Cardoso SRS, Eloy NB, Provan J, Cardoso MA, Ferreira PC (200@}icSeifflerentiation
of Euterpe edulisMart. populations estimated by AFLP analy$éolecular Ecology 9,
1753-1760.

Carmo RM, Franceschineli EV, Siveira FA (2004) Introducedeybees Apis melliferg
reduce polination success without affecting the floesource taken by native polinators.
Biotropica, 36: 371-376.

Carvalho PER (1994)Espécies florestais brasileiras: recomendacfes silviculturais,
potencialidades e uso da madeiEEMBRAPA-CNPF, Brasila, BR, p. 640.

Casas RR, Wilis CG, Donohue K (2012) Plant dispersal phenotgpssed perspective of
maternal habitat selection. IBispersal Ecology and Evolutioted Clobert J, Baguette M,
Benton TG, Bullock JM.), p. 17184. Oxford University Press, UK.

Conte R, Reis MS, Mantovani A, Vencovsky R (2008) Geneticctates and mating-
system of Euterpe edulispopulations: a comparative analysis using microsatelieg
allozyme markersJournal of Heredity99, 476-482.

56



57

Darrautt RO, Medeiros PCR, Locateli E, Lopes AV, Machado S€hlindwein C (2006)
Abelhas Euglossini. IrDiversidade bioldgica e conservacdo da floresta Atlantica ao norte
do Rio Sao Franciscdorg Porto KC, Cortez JA, Tabareli M), p. 2253. Ministério do
Meio Ambiente, Brasila, BR.

Dewoody J, Nason J, Hipkins VD (2006) Mitigating scoring errinorsnicrosatelite data
from wild populations.Molecular Ecology Note$, 951-957.

Dorneles LL, Zilikens A, Steiner J, Padiha MTS (2013) Bialogla polinizacdo de
Euterpe edulisMartius (Areacaceae) e associagdo com abelhas ségadad: Apin) em
sistema agroflorestal na llha de Santa Catalimeringia, 68, 47-57.

Dow BD, Ashley MV (1996) Microsatelite analysis of seed dispeand parentage of
saplings in bur oauercus macrocarpaviolecular Ecology5, 615-627.

Eguiarte LE, Burquez A, Rodriguez J, Martinez-Ramos M, KparuJ, Pinero D (1993)
Direct and indirect estimates of neighborhood and effegvpulation size in a tropical
palm, Astrocaryum mexicanurivolution 47, 75-87.

Elstrand NC (1992) Gene fow by polen: implcations for plaeinservation genetics.
Oikos 63, 77-86.

Fantini AC, Guries R, Ribeiro RJ (2000) Producdo de palriiioterpe edulisMartius -
Arecaceae) na Floresta Ombroéfla Densa: potenciais, probéempemssiveis solucdes. In:
Euterpe edulis Martius (Palmiteiro) Biologia, Conservacdo e Mar(ep Reis MS, Reis
A.), p. 256-280. Herbario Barbosa Rodrigues, Itajai, BR.

Flores-Renteria L, Krohn A (2013) Scoring microsatelite . Iddiethods in Molecular
Biology, 1006,319-336.

Gaiotto FA, Brondani PV, Grattapagla D (2001) Microsateli@kars for heart of paim -
Euterpe eduli@ndE. oleraceaMart. (Arecaceae)Molecular Ecology Noted,, 86-88.

Gaiotto FA, Grattapaglia D, Vencovsky R (2003) Genetic steictmating system, and
long-distance gene flow in heart of palBu¢erpe edulisMart.). Journal of Heredity,94,
399-406.

Galetti M, Aleixo A (1998) Effects of palm heart harvestbg avian frugivores in the
Atlantic rain forest of Brazil.Journal of Applied Ecologyd5, 286-293.

Galetti M, Guevara R, Cortes M€t al. (2013) Functional extinction of birds drives rapid
evolutionary changes in seed si&tience 340, 1086-1089.

Galetti M, Pizo MA, Morellato PC (2003) Fenologia, frugivoriadispersao de sementes.
In: Métodos de estudos em biologia da conservacao e manejo da vida sifeegt@ulen
LJ, Rudran R, Padua CV.), p. 39R3. Editora UFPR, Curitba, BR.

Garant D, Dodson JJ, Bernatchez L (2001) A genetic evaluafiomating system and
determinants of individual reproductive success in Atlarf@ialmon $almo salar L.).
Journal of Heredity92, 137-145.

57



58

Ghazoul J (2005) Polen and seed dispersal among dispersed Bialdgical Reviews.
80, 413-443.

Giangareli DC, Aguiar WM, Sofa SH (2015) Orchid bee (Hyomara: Apidae:
Euglossin) assemblages from three different threatepdgtophysiognomies of the
subtropical Braziian Atlantic ForesApidologie 46, 71-83.

Gibbs JP (2001) Demography versus habitat fragmentation a&smmants of genetic
variation in wid populationsBiological Conservationil00 15-20.

Gilespie JH (2004) Natural Selection. IRopulation GeneticsA Concise Guide(ed
Gillespie JH), p. 4984. Johns Hopkins University Press, Baltimore, US.

Godoy JA, Jordano P (2001) Seed dispersal by animals: exacicatemifof source trees
with endocarp DNA microsatellitesMolecular Ecology10, 2275-2283.

Goto S, Shimatani K, Yoshimaru H, Takahashi Y (2006) Fatdtagene flow in the
dioecious canopy tree specieBraxinus mandshuricavar. japonica revealed by
microsatellites.Molecular Ecology15, 2985-2996.

Gross CL, Mackay D (1998) Honeybees reduce fitness in theepiameub Melastoma
affine(Melastomaceae)Biological Conservation86, 169-178.

Hadfield JD, Richardson DS, Burke T (2006) Towards unbiased pgeerassignment:
combining genetic, behavioral and spatial data in a Bayes@mework. Molecular
Ecology 15, 3715-3730.

Hagler JR, Mueller S, Teuber LR, Machtley SA, Van DeyAz€2011) Foraging range of
honey beesApis mellifera in alfafa seed production fielddournal of Insect Sciencél,
1-12.

Halstead BJ, Wyle GD, Coates PS, Valcarcel P, Casazzg2®12) Exciting statistics: the
rapid development and promising future of hierarchical mod®s population ecology.
Animal Conservationl5, 133-135.

Hardesty BD, Hubbel SP, Bermingham E (2006) Genetic evidericdequent long-
distance recruitment in a vertebrate-dispersed Heelogy Letters9, 516-525.

Harris LF, Johnson SD (2004) The consequences of habitatefitagion for plant-
polinator mutualisms.International Journal Tropical Insect Scien@4, 29-43.

Holbrook KM, Loiselle BA (2009) Dispersal in a Neotropical trééjyola flexuosa
(Myristicaceae): Does hunting of large vertebrateg #med removalZEcology 90, 1449
1455,

Huryn VMB (1997) Ecological impacts of introduced honey bddswe Quarterly Review of
Biology, 72, 275-297.

Janzen DH (1971) Euglossine bees as long-distance polir@ftdrepical plants.Science
171, 203-205.

58



59

Kawecki TJ (2008) Adaptation to marginal habitadsinual Review of Ecology, Evolution
and Systemati¢c89, 321-342.

Kearns CA, Inouye DW, Waser NM (1998) Endangered mutualdresconservation of
plant-polinator interactionsAnnual Review of Ecology, Evolution and Systema2@s83-
112.

Klein EK, Oddou-Muratorio S (2011) Polen and seed dispersaledfefrom seedling
genotypes: the Bayesian revolution has passed hereMolecular Ecology 20, 1077
1079.

Klein RM (1974) Euterpe edulisMartius: Observacdes ecologicas. Ralmeiras. Flora
ilustrada catarinense Palifed Reitz R.), p. 16205.

Kuhn-Neto B, Contrera FAL, Castro MS, Nieh JC (2009) Long ristaforaging and
recrutment by a stingless bbelipona mandacaiaApidologie 40, 472-480.

LaHood ES, Moran P, Olsen J, Grant WS, Park LK (2002) Micritsatdkle ladders in
two species of Pacific salmon: preparation and field-testits. Molecular Ecology Notes
2, 187-190.

Mantovani A, Morelato P (2000) Fenologia da floracdo, frutiicac mudanca foliar e
aspectos da biologia floral do palmiteiro. Euterpe edulis Martius (Palmiteiro) Biologia,
Conservacdo e Manejged Reis MS, Reis A.) p. 238. Herbario Barbosa Rodrigues,
Itajai, BR.

Marcos CS, Matos DMS (2003) Estrutura de populacbes de palniisiteerpe edulis
Mart.) em &reas com diferentes graus de impactacdo eatdioda Tijuca, RX¥loresta e
Ambientel0, 27-37.

Matos DMS, Watkinson AR (1998) The fecundity, seed and seesifiolpgy of Euterpe
edulis Mart. (Palmae) in a fragment of semideciduous forestziBiiotropica, 30, 595-
603.

Melto MO, Faria JC, Amorim AM, Cazetta E (2014) Demograplicictire of a
threatened paimBEuterpe edulidMart.) in a fragmented landscape of Atlantic Forest in
northeastern BrazilActa Botanica Brasilica28, 249-258.

Meyer FS, Dorneles SS (2003) Demografia do palmitBkmerpe edulis(Arecaceae) na
floresta ombréfila densa de terras baixas em regeneracdegi@ia da Via da Gloria, Sao
Francisco do Sul (SCIRevista Saude e Ambiendle 7-13.

Moran EV, Clark JS (2011) Estimating seed and pollen moveimentmonoecious plant: a
hierarchical Bayesian approach integrating genetic emadogical data.Molecular Ecology
20, 1248-1262.

Morin PA, Manaster C, Mesnick SL, Holand R (2009) Normalizatow binning of
historical and multi-source microsatelite data: overcgntime problems of alele size shift
with ALLELOGRAM. Molecular Ecology Resource8, 14511455,

Mufioz J, Felecisimo AM, Cabezas F, Burgaz AR, Martine2004) Wind as a long-
distance dispersal vehicle in the Southern HemispHeceence304, 1144-1147.

59



60

Nodari RO, Guerra MP (1986) O palmiteiro do sul do Brasi: gioae perspectivas.
Useful palms of Tropical America, 9-10.

Ouborg NJ, Piquot Y, van Groenendael JM (1999) Population genetidscular markers
and the study of dispersal in planihe Journal of Ecology87, 551-568.

Ovaskainen O, Rekola H, Meyke E, Arjas E (2008) Bayesian metfuvdganalyzing
movements in heterogeneous landscapes from mark-recaptar&atzdbgy,89, 542-554.

Paton DC (1993) Honey bees in the Australian environments Bpes melliferadisrupt or
beneft the native biotaBioscience 43, 95-103.

Peakal R, Smouse PE (2012) GenAlEx 6.5: genetic analydxcel. Population genetic
software for teaching and research - an upditenformatics 19, 25372539.

Pemberton JM (2008) Wid pedigrees: the way forwdttbceedings of the Royal Society
B-Biological Science275, 613-621.

Pereira LB (2000) A economicidade do palmiteiieuterpe eduligviartius) sob manejo em
regime de rendimento sustentado. HButerpe edulis Martius (Palmiteiro) Biologia,
Conservacdo e Manejéed Reis MS, Reis A.), p. 22244. Herbéario Barbosa Rodrigues,
Itajai, BR.

Peres CA (2000) Identifying keystones plant resources ircéiofpirests: the case of gums
from Parkia pods.Journal of Tropical Ecologyl6, 287-317.

Pokorny T, Loose D, Dyker G, Quezada-Euan JJG, Eltz T (2015) Sabpadiity of male
orchid bees and direct evidence for long-range flighgsidologie 46, 224-237.

Pompanon F, Bonin A, Belemain E, Taberlet P (2005) Genotypingrsercause,
consequences and solutiosature Reviews Genetjd&; 847-859.

Queiroz MH (2000) The Genusuterpein Brazi. In: Euterpe edulis Martius (Palmiteiro)
Biologia, Conservacdo e Manejed Reis MS, Reis A.), p. 399. Herbario Barbosa
Rodrigues, lItajai, BR.

Ramalho M, Imperatriz-Fonseca VL, Kleinekt-Giovannini M, ©GpasslLaurino M
(1985) Exploitation of floral resources WBlebeia remotaHolmberg (Apidae:Meliponinae).
Apidologie16, 307-330.

Ramos SLF, Dequigiovanni G, Sebbenn Al al. (2016) Spatial genetic structure, genetic
diversity and pollen dispersal in a harvested populatioAstfocaryum aculeatunin the
Brazlian Amazon.BMC Geneticsl7, 1-10.

Raupp SV, Brack P, Leite SLC (2009) Aspectos demograficos de gralnmfEuterpe
edulis Mart.) em uma area da Floresta Atlantica de Encostaylaquiné, Rio Grande do
Sul. lheringia, 64, 57-61.

Reis A, Kageyama PY (2000) Dispersao de SementeSutlerpe edulisMartius Palmae.
In: Euterpe edulis Martius (Palmiteiro) Biologia, Conservacao e MarfegbReis MS, Reis
A.) p. 60-92. Herbario Barbosa Rodrigues, lItajai, BR.

60



61

Reis MS, Fantini AC, Nodari RO, Reis A, Guerra MP, Manto¥ar2000) Management
and conservation of natural populatons in Atlantic Rainestorthe case study of palm
heart Euterpe edulidMartius). Biotropica, 32, 894-902.

Reitz R (1974) Palmeiras (Flora llustrada Catarinense)yP&lerbario Barbosa Rodrigues,
Itajai, p. 189.

Selkkoe KA, Toonen RJ (2006) Microsatelites for ecologists: atipah guide to using and
evaluating microsatellite marker&cology Letters9, 615-629.

Seoane CES, Sebbenn AM, Kageyama PY (2005) Sistema de reprogiucatuas
populacdes naturais d&uterpe edulisM. sob diferentes condicbes de fragmentacao
florestal. Scientia Forestalisg9, 13-24.

Sessegolo GC, Moraes EN, Schmidlin PH (2011) Levantamento tidgéuras populacional
deEuterpe edulis- Reserva Natural Salto Morato. Ecossistema Consultoria eftathi

Sezen UU, Chazdon RL, Holsinger KE (2007) Multigeneratioretetix analysis of
tropical secondary regeneration in a canopy p&ovology 88, 3065-3075.

Siva MGCPC, Martini AMZ, Aradjo QR (2009) Estrutura popuaeil de Euterpe edulis
Mart. no Sul da Bahia, BrasRevista Brasileira de Botanic82, 393-403.

Steffan-Dewenter 1, Kuhn A (2003) Honeybee foraging in réffieally structured
landscapesProceedings of the Royal Society B: Biological ScienZéd 569-575.

Sutton JT, Robertson BC, Jamieson IG (2011) Dye shift: actedlesource of genotyping
error in molecular ecologyMolecular Ecology Resource$l, 514-520.

Wikelski M, Moxley J, Eaton-Mordas Aet al (2010) Large-range movements of
neotropical orchid bees observed via radio TelemdyOS One5, 1-6.

Data Accessibility

Microsatelites genotype and sample location dataset wilsidemitted to Dryad Digital

Repository.

Author Contributions

J.S. designed the research, colected feld data, conductedtdaporark, analysed data
and wrote the paper; 1.G.V. and V.C.M. designed research and tmotpaper; O.O.

developed the model, analysed data and wrote the paper.

61



62

62



63

0.008+
0.006

0.004~

0.002

00 200 300 400 500
Distance (m)

Fig. 1 The estimated dispersal kernels for seed (A) and polenT(®) black lines show the

posterior mean estimates, whereas the 20 grey lnes showles from the posterior

distribution, and thus ilustrate the amount of parameterertainty. The posterior mean

(95% CI) for the median dispersal distance is 1000-3000) meters for seeds and 3500
(900-8000) meters for polen.
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Tables

Table 1 Characteristics of dispersal kernels. The numbers inrdhes marked by P10,
P100, P1000 and P10000 show probabilties by which a propagule can dapleess 10,
100, 1000 or 10000 meters, respectively. Given are posterior mean (95%raa)essti

Distance (m) Seed Polen
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 stagésdevelopment of a
population ofE. edulis at RNSM. Values indicate the mean overladi genotyped and

their respective standard deviations.

Stage N Ae I Ho He Fis
. 268 12.790 2.832 + 0.339 + 0914+ 0.542
Reproductive
1.334 0.100 0.054 0.012
' 149 11.433 2.555 + 0.341 + 0.882+ 0.494
Juvenile
1.941 0.229 0.083 0.029
148 1.802 + 0.152 + 0.682+ 0.459
Embryo 5.153 + 1.436
0.276 0.044 0.072
565 2.396+ 0.277+ 0.826+% 0.489
All 9.792 +1.119
0.149 0.039 0.033

Abbreviations N, number of individuals sampledAe, number of effective alelesl,
Shannon IndexHo, observed heterozygosityle, expected heterozygosit¥is, inbreeding

coefficient.
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4 CONSIDERACOES FINAIS

Neste estudo, ao observarmos os efeitos da baixa densidade p@uldiva a
dispersdo de pdllen e semente, tanto sob a perspectiva ecolbégiom genética,
concluimos que o processo de dispersdao de semere ddulis é severamente afetado
pelas atividades antrpicas sobre a natureza. Plantas camdeasidade populacional, e
consequente menor disponibiidade de recursos, sdo menos satffa 0s frugivoros
responsaveis pela dispersdo das sementes (Morales & Carlo R&0@éraet al 2011;
Corteset al 2013). Além disso, frugivoros de grande porte sdo cada vez nemokates,
devido a caca e a fragmentacdo da Floresta AtlanticeettiGal al 2013). O que
observamos como resultado é a predominancia da dispersdo desesa@ztda por aves
frugivoras de pequeno porte, 0s quais possuem uma resiiéais aos distlrbios
ambientais (Holbrook & Loiselle 2009), cumprindo seu papel, porétadas a dispersao
a curta distancia (Reis & Kageyama 2000; Gaddttal. 2013; Capitulo 1). Adicionalmente,
o kernelde dispersdo também sugere que 0s eventos de dispersdo rite seareem, com
uma maior probabiidade, a curtas distancias (Capitulo Il).aforta baixa diversidade
genética observada para a populacdo Edeedulis da RNSM, pode ser atribuida a

predomindncia de eventos de dispersao de sementes proximos a panta-ma

Em contrapartida, apesar de observarmos efeito negatvo daidadens
coespecfiica/recurso sobre a frequéncia de polinzadorels. dedulis e uma significativa
relacdo entre a composicdo da assembleia e a disponbiidadecdesos, também
identificamos como potencial polinizador @ edulisuma espécie de Euglossini, grupo de

abelhas responsavel por dispersdo de pdlen a longa distamzian(d871; Darrautt al.
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2006; Capitulo 1). Em coeréncia com istokernel de dispersdo estimado nos indica gue

espécie tem alta capacidade de dispersao de polen (Capitulo ).

Apesar de uma grande fracdo do podlen disperso em longa<iakistaa tornar
desperdicado devido a fata de plantas-mae disponiveis paratiizacto, e por
consequéncia, afetar a variabiidade genética da populacéesultado observado a partir
da estimativa ddkernel de dispersdo de podlen traz uma mensagem positva do ponto de
vista conservacionista. Investimentoa eliminacdo do fator - superexploracdo da palmeira
jucara - devem permitr a recuperacdo da densidade populad@nespéciee o fluxo
genético em longa distdncia através do pélen faciitara o restabelettmda sua

diversidade genética.
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