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METODOS PARA ESTIMATIVAS DE PARAMETROS
POPULACIONAIS POR CAPTURA, MARCACAO E
RECAPTURA
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Resumo:

As conclusdes dos estudos de ecologia populacional sio apenas tdo confidveis quanto as
estimativas dos parimetros nas quais se baseiam. No entanto, muitos ecologos populacionais, no Brasil € no
exterior, ndo tiram proveito dos eficientes métodos disponiveis para estimar paridmetros populacionais por
Captura- Marcagio-Recaptura (CMR). Esta revisdo pretende ajudar a aproximar tais métodos dos ecélogos.
Para populagdes fechadas - as invariantes durante o periodo de amostragem - ha ampla variedade de métodos
para estimar tamanho populacional (N), incluindo alguns bastante sofisticados que permitem lidar com o
problema mais sério de CMR: variagdes de capturabilidade na populagfio. J& os métodos para populagdes
abertas (as que variam durante o periodo de amostragem) permitem estimar também taxas de sobrevivéncia e
de recrutamento - além de N - através do relaxamento do pressuposto de populagio fechada. Em troca, os
métodos de populagio aberta pagam o prego de uma menor sofisticagio e menor precisio ao estimar N.
Recomenda-se que estudos populacionais sigam o “design robusto” de Pollock, que combina as vantagens dos
métodos de populagdes abertas e fechadas. Tendo-se N, estimar a densidade populacional estd longe de ser
trivial para qualquer organismo nfo séssil, mas vérios métodos baseados nos padrdes de movimento dos
organismos sio disponiveis. Ja na estimativa de 4reas de vida, é necessario um compromisso. Métodos de
mapeamento fornecem uma caracterizagdo mais tosca das dreas de vida que os métodos de Distribuigio de
Utilizagdo. Por outro lado, os ultimos exigem uma quantidade de dados que raramente é encontrada em estudos
de campo, exceto os que usam radiotelemetria, uma técnica que também traz seus proprios problemas.

Abstract:

“Methods for the estimation of population parameters by capture-mark-recapture.”

The conclusions of studies on population ecology are just as reliable as the estimates of the
parameters on which they are based. Nevertheless, many population ecologists, in Brazil and abroad, do not
take advantage of the eficient methods available to estimate population parameters by Capture-Mark-
Recapture (CMR). This review aims to help bringing those methods to the ecologists. For closed populations -
which vary during the sampling period - there is a wide variety of methods to estimate population size (N),
mmcluding some quite sofisticated ones, which are able to deal with CMR’s most serious problem: unequal
catchability within the population. The methods for open populations (the ones which vary along the sampling
period) allow estimation of mortality and recruitment rates - besides N - by relaxing the assumption of closed
population. On the other hand, open population methods pay the price of lower sofistication and precision in
estimating N. The use of Pollock’s “robust design™, which combines the advantages of open and closed
population methods, is recommended. Having N, estimating population density for non-sessile organisms is far
from obvious, but several methos based on movement patterns are available. For estimating home range areas,
a compromisse is needed. Mapping methods represent home ranges with less detail than Utilization Distribution
methods. On the other hand, the latter require amounts of data which are seldom available in field studies,
except using radiotelemetry, a technique which also brings its own problems.
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Introducio

Muito da Ecologia de Populacdes diz respeito a estudar os efeitos de
fatores ambientais e interagSes interespecificas sobre pardmetros como tamanho
populacional (N), densidade populacional, sobrevivéncia, recrutamento e areas de
vida. As conclusGes de tais estudos, portanto, sdo apenas tio confidveis quanto as
estimativas destes pardmetros. Desde esforcos pioneiros como o de Petersen (1896,
cit in Begon, 1979), o desenvolvimento de técnicas para este tipo de estimativa em
popula¢les animais por captura-marcagdo-recaptura (CMR) gerou um vasto campo
de pesquisa. Uma das mais abrangentes e liicidas apreciagdes de tais métodos & o
livrto de G. A. F. Seber (Seber, 1982) e sua posterior atualizacio (Seber, 1986).
Outras revisdes Gteis sdo encontradas em Begon (1979) e Krebs (1989).

E paradoxal notar, no entanto, que hd um abismo entre os
desenvolvimentos das técnicas de um lado, e sua aplicagio em estudos praticos no
outro. Montgomery (1987), por exemplo, verificou que em 204 estudos com roedores
Holarticos em 1970-86, em apenas 20 (10%) os tamanhos populacionais foram
utilizados usando estimadores probabilisticos por CMR. Em todos os restantes,
usaram-se técnicas de enumeracdo (vide abaixo), apesar das severas criticas feitas ao
uso de tais técnicas, mesmo para fins comparativos (Nichols & Pollock, 1983;
Nichols, 1986). Na regido Neotropical, ainda com pequenos mamiferos, a situacio
parece ser apenas um pouco melthor: de 42 estudos populacionais até 1989 (listados
em Fernandez, 1989), 9 (21,4%) usaram estimadores probabilisticos. E provavel que
em alguns outros taxa, nos quais a obtengo de grandes numeros de capturas e
recapturas seja mais facil, a proporgio de estudos utilizando técnicas CMR seja
maior que em mamiferos. No entanto, certamente uma grande proporcéo dos estudos
populacionais com qualquer tdxon no Brasil e no exterior ainda se baseiam em
técnicas de enumeragio.

Conclui-se que métodos cada vez mais sofisticados e valiosos tem sido
desenvolvidos, resolvendo varios problemas em estimacfio, mas em muitos casos é
como se os autores de tais ferramentas estatisticas estivessem escrevendo uns para os
outros, pois seus métodos raramente s3o usados nos estudos que visam resolver os
mais importantes problemas conceituais e aplicados em Ecologia. Tal distanciamento
nfo € bom para o desenvolvimento desta ciéncia.

O presente capitulo ndo pretende ser uma revisdo extensiva de todos os
métodos CMR disponiveis, mas apenas uma contribui¢do para ajudar a transpor o
abismo entre, de um lado, os tedricos desenvolvendo métodos cada vez mais
sofisticados, € de outro, a crescente comunidade de ecdlogos brasileiros que
necessitam estimar pardmetros populacionais no campo. Os métodos discutidos a
seguir ndo representam uma visdo balanceada do conjunto de técnicas existentes,
uma vez que apresentam um desvio em favor das técnicas que se aplicam methor a
animais terrestres ¢ capazes de frequente movimento, com énfase em mamiferos.
Tentei minimizar este "desvio taxondmico", mas € inevitavel que um pouco tenha
permanecido - 0 que talvez ndo seja assim tdo mau. Mamiferos apresentam grandes
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problemas para a estimativa de pardmetros populacionais, especialmente devido a
complexidade do seu comportamento. Por isso, métodos usados para outros taxa
podem ser completamente inadequados para se estimar pardmetros populacionais em
mamiferos, enquanto o vice-versa com frequéncia ndo ¢ verdadeiro.

Meétodos para estimar tamanho de populacdes fechadas

Populacdes fechadas, no contexto de ecstimativa de paridmetros
populacionais, sdo aquelas nas quais nfo hd nascimento, morte, emigracdo ¢
imigracdo de individuos durante o periodo de amostragem que vai deia (i + 1), de
modo que Nj = N;j 4 1. Ou seja, o tamanho de uma populacdo fechada nfo se altera
durante a sua amostragem.

Numa populagio aberta, por outro lado, considera-se que nascimento (B),
morte (D), imigragdo (I) ¢ emigracdo (E) estejam atuando durantc o periodo de
amostragem, de modo que N(i +1)= N;j+B-D~+I-E.

E importante nfio confundir estes conceitos com os conceitos ecoldgicos de
populagéo fechada (uma populagdo onde %d variagdo de nimeros entre i € (1 + 1)
devido aos efeitos de nascimento e morte apenas, mas sem que haja imigracio e
emigragio) e de populagio aberta (uma populacdo onde além de nascimento e morte
também ocorrem imigracdo ¢ emigracio).

Meétodos de calenddrio de capturas e de regressdo

Para estimar Nj, o aperfeicoamento mais simples sobre a simples
contagem dos individuos capturados ¢ o uso de um Calenddrio de Capturas,
popularizado por C. Krebs sob o nome de Minimum Number Known to be Alive
(MNKA ou MNA, Krebs, 1966; ver também Flowerdew, 1976). Ha confusio na
terminologia: o método MNA ¢ as vezes conhecido como enumeragcdo
(‘enumeration"), embora certos autores (¢.g. Flowerdew, 1976) considerem que num
sentido estrito enumeragio se refere 4 simples contagem dos individuos capturados.
J4 em MNA, a histéria de capturas (i.e. primeira captura + recapturas) de cada
individuo ¢ analisada ao longo de uma série de sucessivos eventos (i) de captura. A
estimativa de Nj ¢ dada pelo numero de individuos capturados em i, mais o nimero
de individuos nfo vistos em i, mas capturados antes ¢ depois de i.

Populagio fechada ¢ um pressuposto crucial de MNA: assume-se que 0s
individuos ndo vistos em i estavam presentes na drea de estudo e ndo foram
capturados, e ndo que tenham emigrado e voltado. Portanto o método tem severas
limitacdes se as amostragens s3o distantes no tempo, 0 que torna mais provavel a
ocorréncia de emigracdo. A acurdcia de MNA também depende fortemente da
capturabilidade (i.c., a probabilidade de que um individuo presente na populagio
durante a amostragem i, venha a ser capturado durante aquela amostragem): Nj ¢
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subestimado se a capturabilidade ¢ baixa. Hilborn ef al. (1976) concluiram que o
desvio negativo € pequeno (< 10%) se a capturabilidade ¢ suficientemente alta
(> 0.80). Portanto o método seria adequado, se¢ nfo para estimativas qualitativas
precisas, pelo menos para comparagdes qualitativas (e.g., para identificar tendéncias
estacionais numa flutuagdo populacional). Somando-se isto 4 desconfianga de alguns
pesquisadores de que os pressupostos dos métodos probabilisticos (vide abaixo) ndo
estejam sendo preenchidos, MNA tem sido ainda popular em estudos de taxa para os
quais ¢ dificil obter grandes niimeros amostrais. No entanto, a acuracia de MNA ndo
depende s6 da média da capturabilidade, mas ¢ também inversamente relacionada
com a sua varidncia (Jolly & Dickson, 1983); isto levou Nichols (1986) a criticar
severamente 0 uso do método mesmo para fins comparativos entre estagcdes ou
especies, uma vez que tanto a média como a varidncia da capturabilidade variam no
tempo e entre espécies.

Ha uma série de métodos para estimar Nj em uma populacio fechada por
remogdo, dos quais o de Hayne (modificado do de Leslie) é um dos mais conhecidos
(Brower & Zar, 1984). Neste método, os animais capturados em cada amostragem i
séo removidos € € feita uma regressdo linear entre o niimero de animais capturados a
cada dia (y) e o niimero de animais capturados previamente (x). A inclinagio da reta
deve ser negativa (pois y deve diminuir 4 medida que a populagdo vai sendo removi-
da). O ponto onde a reta toca o eixo das abcissas fornece uma estimativa de Nj, ¢
pode ser estimado pela andlise de regressdo sem que seja necessario remover todos os
individuos. O método de Hayne tem dois pressupostos principais: que a populacio
seja de fato fechada, e que todos os individuos tem a mesma probabilidade de serem
capturados, independente de sexo, idade, etc - ou seja, a populacdo estq sendo
amostrada aleatoriamente (o chamado pressuposto de igual capturabilidade). Estes
pressupostos precisam ser vélidos para que as estimativas obtidas sejam confidveis.
Além disso o método herda os requisitos de qualquer andlise de regressdo, e.g. em
relagio ao nimero minimo de pontos necessario (ver, por exemplo, Zar, 1984).
Outros métodos de remogio exigem menos periodos de amostragem que o de Hayne
(método de Zippin, ver Brower & Zar, 1984) ou permitem admitir uma relacdo ndo
linear entre y e x (métodos de Tanaka e de Martén; ver Scber, 1982).

E 6bvio que metodos de remocdo ndo se baseiam em marcagio € recaptura,
mas ¢ pertinente menciona-los aqui por causa da sugestdo de Southern (1973) de que
os mesmos metodos podem ser utilizados com CMR marcando os individuos a cada
amostragem, ¢ considerando-os removidos, ou seja, ignorando as recapturas no
coémputo do pardmetro y acima. A regressdo passaria a descrever a diminuicio do
numero de individuos ndo marcados capturados a cada dia. A vantagem & que
enquanto a remogdo dos individuos induziria efeito de borda (a invasfo da area de
amostragem por individuos vindos de 4reas adjacentes os quais 'inchariam' a
estimativa de Nj), deixd-los na rea e ignorar as capturas minimizaria este problema.
Como veremos na secdo sobre densidades, o efeito de borda ¢ uma das mais
frequentes violages do pressuposto de populagdo fechada. Um método que usa este
principio € o de chumavher & Eschmeyer (vide Krebs, 1989).
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A idéia bdsica dos estimadores probabilisticos.

Por tras da maioria dos métodos estatisticos para estimativa de tamanhos
populacionais por CMR hd uma mesma idéia bdsica, que é a seguinte. Em um
determinado momento i = 1, o pesquisador captura, marca e solta uma amostra de n
animais, parte de uma populagio com um ndmero desconhecido (N). Em um
momento posterior i = 2, o pesquisador captura uma segunda amostra, formada de ny
animais, dos quais my sdo marcados. E intuitivo pensar que se a proporgdo m, / 1,
for alta, entdio em t; o pesquisador ja havia capturado ¢ marcado uma alta proporgio
da populaciio - e portanto N seria pouco maior que ny. Conversamente, se m, / n, for
um valor baixo, entfio os marcados em ny devem representar uma pequena proporcao
da populagdo e portanto N >> n;. Para uma exposicio mais completa ¢ muito
acessivel da logica envolvida na estimacdo de pardmetros por marcacdo e recaptura,
vide Poilock (1986).

O estimador de Lincoln-Petersen

A expressdo matematica mais simples do raciocinio descrito acima € o
estimador de Lincoln-Petersen, que ja havia sido usado por Laplace para estimar a
populacio da Franga em 1783 (Seber, 1982) quando foi sugerido por C. Petersen em
1896 e popularizado por F. Lincoln a partir de 1930 (Begon, 1979). O estimador ¢
dado por:

m2 nl nl.n2

~N= )
n2 N m2

O estimador (1) ¢é por vezes chamado de "indice" de Lincoln-Petersen, mas
esta ¢ uma terminologia errénea pois indices se referem a abunddncias relativas,
enquanto (1) estima abundincia absoluta. A acuracia de uma estimativa populacionat
obtida pelo indice de Lincoln-Petersen depende de que scjam vdlidos trés
Ppressupostos;

(a) A populacio em questdo ¢ fechada, de acordo com a definicio acima
(isto implica que o intervalo entre as duas amostragens deve ser curto, a fim de
minimizar a ocorréncia de B, D, I ¢ E);

(b) A marcacio ndo modifica a probabilidade de um individuo ser
capturado;

(c) Igual capturabilidade.

Para pequenas amostras (my < 10), ¢ se ny << N, uma estimativa mais
acurada ¢ obtida por uma modificacdo de (1) proposta por Bailey (Begon, 1979):

B m.(m2+1)

@

(m2 +1)
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O erro-padréo desta estimativa é dado por:

2
o :Jm (@2 +1).(n2 — m2) -

(mz +1)°.(m2 +2)

Se por exemplo capturamos 100 animais na primeira captura (n;), € 50 na
segunda (ny), 5 dos quais estavam marcados (m,), temos:

N 100.(30+1) 5100
541 6

850

O érro-padrfio desta estimativa é:

Epy _ |1007.(50 +1).(50 - 5)
G+D(5+2)

=301,8

Apesar de sua pouca sofisticacdo e de sua dependéncia dos pressupostos
bastante restritivos descritos acima, o estimador de Lincoln-Petersen ¢ sua
modificacdo por Bailey sdo ainda amplamente utilizados. Além disso, a equacio
original (1), como veremos, ¢ também usada como base para os estimadores em
diversos métodos mais sofisticados, geralmente substituindo n; pelo numero de
marcas em risco (ver proxima se¢fo) na primeira amostragem.

Quando h4 mais de dois eventos de amostragem, pode-se usar o estimador
de Schnabel, que consiste na média ponderada de varios estimadores calculados para
dias sucessivos (Krebs, 1989).

Lidando com variagdes de capturabilidade

Um dos problemas que mais seriamente afeta MNA ¢ os estimadores
probabilisticos simples para populacdes fechadas, como Lincoln-Petersen, Bailey ¢
outros menos usados (ver Begon, 1979), ¢ a violagdo do pressuposto de igual
capturabilidade (Otis ef al., 1978; Burham & Overton, 1979; Jolly & Dickson, 1983).
De acordo com Otis ef al. (1978), ha trés tipos basicos de violacBes a este
pressuposto (se incluimos auséncia de resposta & marcacdio como parte do
pressuposto de igual capturabilidade):

(a) Probabilidades de captura variam, na populacdo como um todo, com o
tempo ao longo da sessdo de amostragem: modelo Mt;

(b) Probabilidades de captura variam devido a respostas comportamentais
a captura. H4 dois tipos: animais ji4 capturados podem ter menor ou maior
capturabilidade do que os ndo capturados anteriormente (‘trap shy' e ‘trap happy'
respectivamente). Modelo Mb (onde b representa 'behaviour'),
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(c) Probabilidades de captura variam dentro de uma populacio de acordo
com caracteristicas dos individuos (heterogeneidade entre sexos, entre idades, de
acordo com status social etc): modeio Mh.

Naturalmente o pressuposto pode ser violado por mais de uma destas
razfes, atuando em conjunto, portanto hd outros quatro tipos de violacdes, definidas
pelas quatro combinacdes possiveis entre Mt, Mb ¢ Mh. Em sua monografia de
fundamental importincia, Oftis ef al. (1978) analisaram a robustez dos varios
modelos disponiveis para estimar N de populacdes fechadas, em face destas violagdes
possiveis da igual capturabilidade. As suas conclustes, atualizadas pela revisdo de
Seber (1986), estdo resumcidas na Tabela 1; pode-se notar que ndo ha ainda solucdes
adequadas para vdarias das violacdes possiveis do pressupostc de igual
capturabilidade.

Tabela 1. Tipos de violages do pressuposto de igual capturabilidade (simbolos conforme definidos no texto
acima) e métodos mais adequados para estimativa de tamanhos populacionais em cada situagio. Adaptado de
Otis et al. (1978), com acréscimos Caseados em Seber (1986).

Tipo de violagio(des) \ Método recomendado

Mt Darroch (1938)

Mb Zippin

Mh Nh (Burham & Overton, 1979)

Mtb Nio ha solugo

Mth N#o h4 solugdo

Mbh Remogao generalizada (Otis et al., 1978)
Mtbh Nio hd solugdo

O método de remogio generalizada de Otis ef al. (1978) ndo se baseia,
como 0 nome parece sugerir, na remocio de todos os individuos. Baseia-se no teste
de uma série de modelos de regressdo possiveis (ao invés de apenas um) para descre-
ver a reducéo no niimero de novas capturas a cada dia, escolhendo entre esses o mode-
lo de melhor ajuste para estimar N. Este ¢ todos os outros métodos indicados na Ta-
bela 1 (a excegdo do de Zippin) envolvem um grau de sofisticacdo matematica bem
maior que estimadores simples como Lincoln-Petersen - 6 preco a pagar por nos pet-
mitirem relaxar um pressuposto - € descrevé-los detalhadamente aqui néo € possivel.

No entanto, 0 método Nh de Burham & Overton (1979), indicado para
Mh, merece especial atencdo, pois heterogeneidade de probabilidades de captura
“parece ser um fato da vida" (Seber, 1986: 275) em muitas populagdes naturais. O
método Nh ¢ as vezes conhecido por "jackknife", nome da técnica estatistica na qual
se baseia. A técnica de jackknife usa sucessivas subamostragens da amostra inicial, ¢
¢ empregada em estatistica para reducfo de desvios sistematicos ("bias"), entre
outros fins (Miller, 1974; Peres-Neto, neste volume). Em Nh, por "jackknifing" sdo
produzidos nfo um mas varios estimadores alternativos de N. Estimadores cada vez
mais complexos vio gerando estimativas de N cada vez menos desviadas, mas ao
custo de um érro padrio da estimativa (EP) cada vez maior. O método Nh permite
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uma escolha do melhor estimador, i.e., aquele em que a relacio entre o ganho pela
reducdo do desvio ¢ a perda pelo aumento de EP ¢ maximizada. O estimador
escolhido ¢ o mais robusto em relacdo a heterogencidade de probabilidades de
captura (Mh). O método tem ainda a vantagem adicional de testar dois de seus
proprios pressupostos principais: que a populagdo seja fechada durante o periodo de
amostragem e que as probabilidades de captura, embora possam variar entre
individuos, ndo variem para cada individuo ao longo do tempo (0 que caracterizaria
a violagfio Mt, ao invés de Mh 1.

O método Nh de Burham & Overton tem sido usado com sucesso para
enfrentar o problema Mh, inclusive em dois estudos populacionais com pequenos
mamiferos no Brasil (Vinicius, 1989; Fernandez, 1989).

A. Chao prop6s recentemente um método para lidar com o problema Mh,
alternativo ao Nh de Burham & Overton. O método de Chao parece ser vantajoso em
relagdo a Nh se a maior parte dos animais sdo capturados apenas uma ou duas vezes,
mas por outro lado € inferior se hd muitos animais com multiplas recapturas. Para os
detalhes deste método, ver Chao (1988).

Métodos para populacées abertas

Em populagdes abertas, admite-se que durante o periodo de estudo ocorra
variagdo de N; devido a mortalidade (D) e recrutamento (B). Os métodos para popu-
lacGes abertas permitem estimar Nj em diversos momentos sucessivos (i = 1,2,..n,
onde n = nimero de amostragens), mais a sobrevivéncia, (¢, onde ¢= 1 - D) ¢ o re-
crutamento (B) entre cada par de amostragens sucessivas (i.e. entrei e i + 1). No mé¢-
todo de Fisher-Ford, a sobrevivéncia é considerada constante para todos os i's, ou
seja, um Unico valor de ¢ ¢ estimado para o estudo como um todo; outros métodos
ndo fazem este pressuposto. De modo geral estes métodos néo podem distinguir ver-
dadeira mortalidade de emigracdo, nem recrutamento local de imigracdo; para uma
possivel solugdo para o primeiro problema, vide ¢ método de Zeng & Brown, abaixo.

O método de Jolly-Seber (JS)

Este método ¢ conhecido por alguns autores como Método Estocastico de
Jolly ou como método de Cormack-Jolly-Seber (vide Begon, 1979, ¢ Lebreton et al.,
1993). O método resultou de idéias complementares  desenvolvidas
independentemente por Jolly e por Seber (Jolly, 1963, Seber, 1963; Seber, 1982). Tal
método € ainda o mais utilizado em estudos com populacdes abertas, permitindo
estimar tamanhos populacionais, sobrevivéncia ¢ recrutamento. Sejam:

n; = nimero de individuos capturados na amostra i.

mj = nimero de individuos ja marcados, entre os capturados em i (ou seja,
entre os n;).

R; = numero dos ni animais capturados, os quais foram soltos em i (R = n; sc todos
os capturados tiverem sido soltos).
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r; = niimero dos membros de Ri que foram recapturados pelo menos uma vez.
(M; - m;) = nimero de animais marcados antes de i, ndo vistos em i.
Z; = numero de membros de (M; - m;) que foram recapturados (posteriormente)
pelo menos uma vez.
M; € o numero de marcas em risco, isso €, 0 numero de individuos
marcados na populagdo no momento i. Numa populacido aberta tal pardmetro ndo é
conhecido ¢ sua estimativa ¢ um passo fundamental de JS. M; ¢ estimado por:
Zi Ii Ri. Zi
—=— . Mi=m +
Mi-mi Ri Ii

4)

Este € um clegante analogo do raciocinio basico usado no estimador de
Lincoln-Petersen (compare com a deducéo de (1)), aqui usando a igualdade de pro-
porgGes de individuos marcados entre os capturados apos i e os ndo capturados apos i.

A partir disso, a sobrevivéncia entre i e (i +1) ¢ dada pelo quociente entre
o numero de marcas em risco em (i + 1) ¢ o total da populacdo em i, ou sgja:
Mi+1

Lie1= b 5
¢ Mi—mi+ Ri ©)

O recrutamento entre i e i + 1 € dado por:

Bii+1=Ni+1— gii+1.(Ni — ni+Rj) 6)

Os ultimos dois termos dentro do paréntesis (i.e., - nj + R;) sdo necessarios
apenas para o caso em que alguns dos animais capturados em i ndo tenham sido
soltos, i.e., nj diferente de R;. Isto introduziria um desvio na estimativa de
sobrevivéncia, o qual precisa ser corrigido por este fator. Observe que (6) fornece o
recrutamento em nimero de individuos recrutados entre i e (i + 1), mas este valor
pode ser transformado em taxa de recrutamento (uma varidvel independente do
tamanho de populagio) dividindo B;, ; 41 por N;.

A estimativa de tamanhos populacionais usa precisamente 0 Imesmo
raciocinio do estimador de Lincoln-Petersen:
m M ni. Mi
—=— . Ni= 7
il Ni mi

O &rro-padrdo das estimativas de Nj, ¢; e Bj por Jolly-Seber ¢ dado por:

. Lo i Mi—mi+r [ 1 1 1 1
EPNi = _|[Ni(Ni—ni){——m .| ——— | + — — — ®)
Mi i i
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EP¢’=V1(Mi+1-—mi+1).(Mi+1—mi+1+ri+1)( 1 1j+ Mi— mi (Zl 11) (9a)

(M +1)2 \Zi+1 n+l/ Mi-mi+n

172

(l\/fi+1—nn+1).(1\/fi+1*mi+1+ﬁ+1)( 1 1 J+M(ﬁ.1"[g—l)2.

N2 701 5 Mt i
_ Mi+1) Z1+'1 ti+l) M-mi+r mi | ob)
(Ni +n)(Ni +1- Bi)(1- ¢i)(l - ﬂ) Ni+ 1(N1+1)[1-—+1J ¢;2N1(Ni-m)(1-@)
(i - lj + LIAN 1 + i
Zi 1 Mi-mi+1i mi +1 mi

O método de Jolly-Seber compartilha os pressupostos (b) € (¢) (mas
obviamente ndo o (a) !) de Lincoln-Petersen. Além disso, embora naturalmente
admita que a sobrevivéncia varie ao longo do tempo, JS pressupSe que ¢ seja
independente da idade, ou seja, num dado momento individuos de classes ectarias
diferentes devem ter a mesma probabilidade de morte.

Para ilustrar JS, a vamos apresentar um exemplo numérico simples da
estimativa de pardmetros por este método, usando dados reais (Tabela 2).

Tabela 2. Dados de capturas do roedor Akodon cursor na restinga de Barra de Maric4, RJ, de julho de 1988 2
margo de 1990, e estimativas correspondentes de tamanhos populacionais (N;), sobrevivéncia (tl)1 i+ 1)°¢
recrutamento (B1 i + 1) pelo método de Jolty-Seber (Cerqueira er al., 1993). Simbolos como definidos no
texto.

i | om Ry 5| 4 M i1 Bii+1 N
1 18 0 18 9 - 0 0,59 - -
2 26 8 24 9 1 10,67 0,41 0,28 34,68
3 19 9 14 7 1 11,00 0,73 1,02 23,22
4 19 6 17 6 2 11,67 0,35 021 36,95
5 20 8 19 9 0 8,00 0,47 0.40 20,00
6 17 9 14 10 0 9,00 0,71 0.24 17,00
7 14 10 14 0 2 10,00 - - 14,00
8 5 2 5 - - - - - -
Parai= 2, por exemplo, (3), (6) e (7) ficam, respectivamente:
. 11,00
gii+l=——"—"——=041
(10,67 — 8 + 24)
L 9,82
Bi,i+1=23,22-0,41.(34,68 - 26 +24) =982 168 =028

. 26.10,67
Ni= ——— = 3467
8
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Observe-se que em JS vérias estimativas nfo podem ser obtidas para os
intervalos iniciais e finais: sobrevivéncia ndo pode ser estimada nos dois titimos
intervalos, nem recrutamentc no primeiro ¢ nos dois Gltimos, nem tamanho
populacional no primeiro e no aitimo. Portanto, ao se planejar um estudo onde se
deseja estimar estes trés pardmetros por JS para um periodo determinado, €
necessario programar trés intervalos extras de amostragem (um antes ¢ dois depois)
além daqueles para os quais se quer os pardmetros estimados.

Um detalhe frequentemente ignorado € que o intervalo entre amostragens
frequentemente nfo é igual; por exemplo, pode haver 28 dias entre a sessdo de
captura do més 1 e a do més 2, e 35 dias entre as sessdes dos meses 2 ¢ 3. Este tipo
de diferenca, se pronunciada como no exemplo acima, faz com que as estimativas de
sobrevivéncia e recrutamento obtidas para diferentes intervalos (nfo s6 por JS como
por qualquer outro método para populagdes abertas) nfo sejam estritamente compa-
raveis. Para o caso de taxas de sobrevivéncia, partindo-se do pressuposto de que a
sobrevivéncia seja constante ao longo do intervalo entre i e (i + 1), a proporgdo de
animais sobreviventes deve diminuir ao longo do tempo seguindo uma funcfo expo-
nencial negativa. Neste caso pode ser usada a seguinte corregfo (Fernandez, 1993):

Ing d
qﬁd=es'd S.os= ﬁ

30.s

(10)

Por exemplo, ¢ 30 =¢

Onde:
oq = taxa de sobrevivéncia em um periodo de d dias
s = taxa de sobrevivéncia didria
d = namero de dias que compde o intervalo

-;- =taxa de sobrevivéncia expressa como uma taxa num intervalo padronizado
de 30 dias.

Algumas alternativas

Naturalmente, Calendérios de Captura podem ser utilizados para analise

-z populages abertas, permitindo estimar (além de Nj), ¢; ¢ B; através de simples

zzmeragio de individuos desaparecendo ¢ aparecendo na populagdo. N, entanto, €

~ossivel demonstrar que tal método ¢ inferior ao de Jolly-Seber em praticamente

—-zlquer circunstincia (Nichols & Pollock, 1983). Mas hd alternativas mais

z“znsaveis. Entre os restantes métodos para populaches abertas, os mais
zzuentemente usados como alternativa a JS sio os de Fisher-Ford e Manly-Parr.

No método proposto por Fisher & Ford em 1947 (ver Begon, 1979), assim
;2= ¢mJS, a estimativa de tamanhos populacionais é dada por uma modificacdo do
ol “dor de L1ncoln-Petersen € 0 passo chave para estunatlva deste parametro e dos
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Ford permita vdrias estimativas de tamanho populacional em diferentes momentos
(i = 1,2.....,n) separados por intervalos de tempo nos quais se admite mortalidade e
recrutamento (o que o caracteriza como um método de populacdes abertas), cle
assume que a taxa de sobrevivéncia seja constante ao longo de todo o periodo
considerado no estudo, ou seja para qualquer i. Fisher-Ford tem vantagem em
relacio a JS ou Manly-Parr em estudos longos em que haja poucos dados de
recaptura - justamente porque o método agrupa todos os dados para obter uma tnica
estimativa de taxa de sobrevivéncia (Begon, 1979). Por outro lado, Fisher-Ford é
scriamente contra-recomendado para estimativas em populagdes naturais onde tal
parametro sofra muita variacdo temporal.

O método de Manly & Parr (1968, cit in Begon, 1979) admite variacdes
temporais na taxa de sobrevivéncia. As estimativas de tamanho populacional ¢ de
sobrevivéncia neste método sdo baseadas em um raciocinio bastante simples; o
tamanho populacional no momento i ¢ dado por:

. ni

Ni=— 11

pi

A taxa de sobrevivéncia entre i € (i + 1) € estimada por:
. ai,i+1
Pi=—— (12)
.(pi+1)

E o recrutamento no mesmo intervalo € estimado por:
Bi=Ni+1-¢1,1+1.Ni (13)
Onde:
nj = nimero de individuos capturados na amostra i
pj = proporcio estimada da populaco que € capturada na amostra i
a; = niimero de individuos capturados em ambas as amostrasiei+ 1

rj = niimero de individuos marcados liberados na amostra i (geralmente 1; = n;)
Pj + 1 = proporgio de 1; que € recapturada em (i + 1)

O estagio chave do método de Manly-Parr € a estimativa de p;, o qual € o
estimador de capturabilidade. Este passo, no entanto, é dependente da maneira muito
peculiar pela qual os dados sdo tabulados neste método € ndo pode ser satisfatoria-
mente explicada sem referéncia a um exemplo detathado (Begon, 1979: 38). Portan-
to, para mais detalhes dos procedimentos deste método, o leitor ¢ referido a Begon
(1979: 38-42) ou Seber (1982: 233-7). A complicada tabulagfio pode ser evitada, no
entanto, usando programas que calculam Manly-Parr a partir dos dados brutos, e.g. 0
programa CMR desenvolvido por E. Le Boulengé (Le Boulengé, 1985, 1987).

Os pressupostos de Manly-Parr sdo similares aos de Jolly-Seber, com uma
importante excecfo: ao contrario de JS, Manly-Parr ndo presume que a taxa de
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sobrevivéncia seja independente da idade dos individuos (Begon, 1979). Esta é uma
vantagem importante porque as taxas de sobrevivéncia quase sempre sdo
dependentes (e com frequéncia fortemente dependentes) da idade. Por isso Manly-
Parr pode ser preferivel a JS em casos onde a sobrevivéncia varia muifo com a idade,
nos quais JS tende a superestimar tanto N; como ¢. Tais casos ocorrem por exemplo
em pequenos mamiferos territoriais onde a mortalidade dos individuos jovens, que
ainda nfo garantiram um territério, ¢ muito mais elevada que a dos adultos
estabelecidos (Fernandez, 1993). JS € bastante robusto se a dependéncia de idade nas
taxas de sobrevivéncia ndo é muifo forte, mas ¢ muito afetado se a sobrevivéncia
difere entre animais marcados € ndo marcados, ou se a capfurabilidade ¢ dependente
de idade {Begon, 1979). Além disso, JS subestima N; s¢ a capturabilidade de animais
marcados € maior que a de ndo marcados, embora tal diferenca afete muito pouco as
estimativas de ¢; (Nichols ef a/., 1984). Seber (1982: 223-32) fornece métodos para
testar se os pressupostos de JS estdo ou ndo sendo atendidos na populacio sob estudo.

Por outro lado, Manly-Parr também tem suas desvantagens. Para que
estimativas confidveis possam ser obtidas, ¢ preciso que uma alta proporgio da
populacdo seja capturada (> 40%) e que haja um ntmero maior de individuos
capturados vdrias vezes do que o requerido por JS (Begon, 1979). O pardmetro
crucial ¢ Wj: o numero de individuos capturados em i, os quais haviam sido
capturados antes de i ¢ serdo capturados de novo depois de i. Para que o método de
Manly-Parr produza estimativas confidveis para um dado i, W; deve ser
maior que 10.

A escolha entre Jolly-Seber e Manly-Parr portanto nem sempre ¢ simples,
devendo como vimos obedecer a considerages sobre a resposta da sobrevivéncia e da
capturabilidade a idade ¢ 4 marcacdo, e a consideracdes sobre 0s nimeros amostrais.
Nem sempre dispomos de todas as informacgdes necessarias para tomar a decisdo
mais correta possivel, mas felizmente os dois métodos com frequéncia resultam em
estimativas muito similares de Nj, ¢; ¢ Bj, desde que seus respectivos pressupostos
nio sejam gravemente violados (ver Seber, 1982: 236).

A modelagem da sobrevivéncia e as generalizagdes de Jolly-Seber

De modo geral, hd trés tipos de dados que se prestam a estimativa de taxas
de sobrevivéncia: (a) registro completo de sobreviventes e mortes, como em algumas
populacdes humanas; (b) registro incompleto de mortes (e.g. recuperagio de anilhas
em aves encontradas mortas); (¢) registro incompleto de sobreviventes. A situacio ()
¢ a mais relevante para os estudos CMR, ¢ a estimativa de sobrevivéncia em tais
casos ¢ provavelmente o campo dentro de andlise de pardmetros populacionais que
tem sofrido mais explosivo desenvolvimento nos ultimos anos.

Grande parte desse desenvolvimente vem de modelagem de sobrevivéncia
em uma série de situagdes, ¢ do subsequente uso de tais modelos para permitir
generalizagdes do método de Jolly-Seber (Lebreton ef al., 1993). JS, com seu
raciocinio simples ¢ solido, € ainda a base mas os aperfeicoamentos possiveis sdo
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muitos. Por exemplo, foram propostos modelos para a maneira como sobrevivéncia :
capturabilidade sdo afetados pela idade dos individuos; modelos com probabilidads:
de captura diferindo apés cada captura; e modelos nos quais probabilidades c:
sobrevivéncia e de captura podem variar entre diferentes grupos de individuos. Ta:s
modelos permitem entender melhor como JS ¢ afetado pela violacdo de sews
pressupostos. Também permitem estimativas mais parsimoniosas, pois incorporar
variacBes de pardmetros ao estimador, ao invés de ter a constincia de tais pardmetrc:
como pressupostos. Assim, tais generalizacdes de JS - ainda pouco usadas na pratic:
- permitem contornar o problema de pressupostos restritivos do método e obis:
estimativas menos desviadas (i.c. mais acuradas) ¢ mais precisas das taxas c:
sobrevivéncia em uma grande variedade de situacdes (Lebreton ef al., 1993).

Como distinguir morte de emigracéo?

Um dos problemas mais persistentes no estudo de populacdes abertas :
como distinguir morte de emigracdo permanente. Ndo se pode dizer que es::
problema esteja resolvido, mas uma engenhosa solucdo foi proposta por Zeng &
Brown (1987). O método se aplica apenas a um tipo de design experimental: estudos:
CMR realizados usando vrias grades, cada grade composta por uma série de linhe:
e colunas de pontos de captura. E preciso que as distincias entre pontos de captur:
dentro de cada grade sejam padronizadas, ¢ que sejam conhecidas as distdncias
dngulos entre cada grade. Computa-se a distribuicio de frequéncias de movimentos
de diferentes distdncias cfetvados pelos individuos dentro de cada grade e entr:
grades. A partir desta distribuicdo de frequéncias ¢ do espacamento entre armadilhas
e entre grades, calcula-se a probabilidade de que um individuo tenha movido par:
pontos ndo amostrados por nenhuma das grades, € sobrevivido 14 (Sg;, obs: minh:
terminologia). A sobrevivéncia dc individuos denfro das grades, estimad:
simplesmente pela propor¢do de individuos recapturados, ¢ S, A taxa d:
sobrevivéncia total (i.e. individuos sobrevivendo dentro das grades + os qu:
emigraram mas sobrevivem) ¢ dada por Sg + 8¢ = S;. A mortalidade real (D) € dad:
por D =1 - §;. Os célculos necessarios, embora simples, sdo longos e tediosos e nic
cabe detalha-ios aqui. Se pelo exposto acima o leitor supde que o método é adequad:
ao seu caso, o artigo de Zeng & Brown (1987) ¢ indicado para os detalhes dos
célculos; infelizmente os autores ndo mencionam nenhum programa que faga tais
computacgdes.

Tirande o melhor de dois mundos: o "'design robusto" de Pollock

O Icitor observador pode ter notado que, em contraste com os métodos
bastante sofisticados disponiveis para a estimativa de tamanhos populacionais er
populacBes fechadas, os métodos disponiveis para estimar N; em populagSes aberte:
sdo toscos. Frequentemente (e.g., JS) tais estimadores de N; sdo apenas variagdes
para populagdes abertas de Lincoln-Petersen, o mais simples dos estimadore:
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probabilisticos de populacées fechadas. Este contraste ocorre porque, para um dado
nivel de precisdo e acurdcia dos métodos, geralmente ha um compromisso entre
pressupostos que podem ser relaxados € outros que precisam ser assumidos. No caso,
0 prego a pagar por levar em conta mortalidade e recrutamento em populacdes
abertas ¢ que o estimador de N; tem que fazer um outro pressuposto altamente
restritivo: o de igual capturabilidade, condicio para a validade de Lincoln-Petersen.
Como vimos, tal pressuposto frequentemente ¢ violado na naturcza ¢ nestes casos as
estimativas Jolly-Seber de N; (embora nfo as de ¢;) nfio sdo robustas. JS seriamente
subestima N; se o pressuposto de igual capturabilidade sofre as violagdes Mh
(Pollock, 1982) ou Mb (Nichols ef al., 1984).

Chegamos entdo ao seguinte impasse. O problema de capturabilidade
desigual ao estimar N; s6 pode ser solucionado com métodos para populactes
fechadas, que pressupde periodos de amostragem curtos. No entanto em muitos casos
queremos fazer estudos populacionais longos, estimando sobrevivéncia e
recrutamento, o que s6 pode ser feito por métodos para populacdes abertas, cuja
complexidade intrinseca virtualmente impede a incorporagdo de solugdes desse tipo.
O que fazer?

Pollock (1981, 1982) argumentou que a absoluta dicotomia entre
populacdes abertas ¢ fechadas ¢ artificial, ¢ propds um tipo de plano de estudos
populacionais que permite combinar as vantagens dos dois tipos de metodos.
Considere a representacdo de um estudo CMR mostrada na Tabela 3.

Tabela 3. Representagdo de um estudo de Captura-Marcagio-Recaptura, onde ha K periodos primarios de
captura, cada qual composto por L periodos secundarios de captura. A separagdo entre cada periodo primério
de captura é muito maior que a separagdo entre cada periodo secundario; por exemplo, os periodos primarios
seriam excursdes mensais de amostragem, ¢ os secundarios, dias de captura dentro de cada excursio. Adaptado
de Pollock, 1982.

Periodos primarios de captura 1 2 K

Periodos secundarios de captura 1,2,..,L 1,2,..,L 1,2,..,L 1,2,..,L

Pollock propds que os métodos de populacdes fechadas propostos por Otis
et al. (1978) segjam usados para estimar tamanhos populacionais dentro de cada
periodo primario de captura, e os métodos de populacdes abertas, como Jolly-Seber,
sejam usados para estimar sobrevivéncia e recrutamento entre cada periodo primario
€ o seguinte. Para as estimativas de tamanhos populacionais, usa-se como diferentes
capturas cada periodo secunddrio dentro de um periodo primdrio; para estimar
sobrevivéncia € recrutamento, reune-se todos os dados de cada periodo primario
como uma s6 "captura”. E preciso que a duragdo de cada periodo primario seja curta
em relacdo a separagfo entre os diferentes periodos, a fim de que o pressupostos
feitos em cada caso (populacio fechada e aberta respectivamente) possam ser validos.
Como as estimativas de ¢; e B; sdo menos dependentes do pressuposto de igual
capturabilidade que as de N, o "design" ¢ considerado robusto em relacio a
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violagGes deste pressuposto. Nichols ef al. (1984) e Fernandez (1989) ja usaram com
sucesso o design de Pollock em estudos com pequenos mamiferos na América de
Norte e no Brasil respectivamente, em ambos os casos utilizando o Ny, de Burham &
Overton para estimar N; e Jolly-Seber para estimar ¢; ¢ B;.

Estimando densidades populacionais

A expressdo densidade populacional s vezes ¢ usada, mesmo na literatura
cientifica, como um simples sinénimo de tamanho populacional, ou seja, o namerc
de individuos presentes em uma populagdo. Este, porém, é um uso errbneo da
expressdo, pois densidade populacional ¢ o niimero de individuos por unidade de
drea. Em muitos casos, pode ser essencial para um estudo de populacdes que se
estime densidade, € ndo apenas tamanho populacional. Para isso é preciso que
estimemos ndo apenas N como também a drea sobre a qual tal populacdo se distribu;
- i.e. a drea efetiva de amostragem (AEA). Este pode parecer um problema trivial.
mas estd muito longe disso; na verdade € um dos problemas mais complexos em
estimativa de pardmetros populacionais (Tanaka, 1980).

Vamos supor que estamos conduzindo um estudo CMR usando um design
de amostragem que cubra uma certa drea - por exemplo, uma grade (conjunto de
linhas e colunas) de pontos de amostragem. A expectativa ingénua é que a densidade
fosse N dividido pela a 4rea coberta pela grade, A (¢ frequentemente tal expectativa
ingénua € apresentada na literatura como sc fosse uma estimativa valida de
densidade). No entanto, para qualquer animal que faca movimentos (i.e. a maioria
dos taxa), ¢ extremamente improvavel que tal expectativa seja valida, por causa do
efeito de borda: a area de amostragem tende a ser invadida por individuos vindos de

areas adjacentes. AEA corresponderia entdio 3 4rea da grade mais uma faixa de
largura L, dentro da qual os individuos também estio sendo amostrados. O N
estimado corresponde a uma 4rea muito maior que a da grade, logo a "estimativa
ingénua" superestima gravemente a densidade (ver Wilson & Anderson, 1985). Este
desvio ¢ tanto maior quanto maior for a relacdo entre os movimentos dos animais ¢ a
area da grade.

Ha formas de minimizar o efeito de borda através do préprio planejamento
correto da amostragem. Por exemplo, grades de pontos de amostragem devem ser tdo
grandes quanto possivel em relagdo aos movimentos efetuados pelos animais, e
devem ser de forma quadrada (pois os animais entram pelos lados ¢ entre as figuras
geométricas féceis de trabalhar no campo, o quadrado & aquela que minimiza a
relacdo perimetro / area).

Ainda assim, algum efeito de borda deve persistir. Como entfio estimar
AEA de forma a obter uma estimativa acurada da densidade ? Ha trés abordagens
principais, descritas a seguir.
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Estimativa da faixa externa: método de Dice (ver Tanaka, 1980)

A area de vida média dos animais (ver proxima secfio) € estimada e usada
para estimar a largura (L) da faixa a ser adicionada. Para este fim, a area de vida
estimada (Av) ¢ considerada como um circulo cujo raio (r) é estimado da seguinte
forma:

Avert® - 1= (-A—‘j (14)

4

Se temos uma grade quadrada de lado x (tal que sua drea = x2), densidade
{Dens) ¢ dada por:

2
2 2 Av <
AFA = (x+2.1)" = (x+2.1)" =| x+2.,|| — (15)
b
N
Dens = —— (16)
AEA

O método de Dice € tosco, pois faz um pressuposto muito restritivo sobre a
forma das areas de vida, que raramente sdo bem descritas por um circulo (ver secio
6). Apesar disso, ¢ popular em estudos com taxa muito moveis, especialmente
pequenos mamiferos, e foi ainda considerado por Tanaka (1980) como o método
mais efetivo para estimar AEA entre os disponiveis até aquela data. Ha também
variacdes que se baseiam em distdncias médias movidas entre capturas sucessivas de
um mesmo individuo (e.g., Wilson & Anderson, 19853).

Subgrades concéntricas ("nested subgrids”)

Esta abordagem, introduzida por Otis ef al. (1978), se baseia em usar a
informacéo da parte externa das grades para estimar o efeito de borda. Ha toda uma
variedade de métodos deste tipo; um dos mais interessantes € o de Schroder (1981).
Este método usa a forca do adversario contra ele mesmo: as proprias consequéncias
do efeito de borda sobre a distribui¢do espacial das capturas sdo usadas para estimar
AEA. Imagine uma grade quadrada de pontos de captura como uma série de linhas
quadradas, concéntricas, de armadilhas. O raciocinio € que devido ao efeito de borda
0 sucesso de captura deve ser mais alto em pontos de captura situados nas linhas
externas de uma grade, do que nos pontos situados nas linhas internas. O sucesso
relativo de cada linha concéntrica de armadilhas € dado por:

. clT
Ri=— a7
Ct
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Onde:
R; = indice de cfeito de borda para a linha i
T e tj=esforco de captura (nimero de armadilhas colocadas), total ¢ na
linha i respectivamente.
C e ¢; = miimero de capturas, total e na linha i respectivamente.

Se R; > 1, a linha i tem uma eficiéncia de captura maior que a média. Em
grades com efeito de borda, deve ser comum que R > 1 em linhas externas ¢ R; < 1
em linhas internas. Neste caso, AEA de cada /inha externa deve ser dada por:

. RiAi
AEAi = 18)
Rmint
Onde:
Rimint =R médio de todas as linhas mais internas que i (mesmo se¢ alguma
tiver R; > 1);

Aj = area amostrada pelas armadilhas na linha i (assume-se que cada armadilha
amostre até metade da distncia que vai até a armadilha seguinte).

Naturalmente, AEA para grade como um todo é simplesmente AEA = =
AEA,, ¢ a densidade é calculada como em (16). Uma sutileza é que o método de
Schroder requer de qualquer forma uma grade grande em relagfo aos movimentos
dos animais, justamente porque se ndo for assim os animais se¢ moveriam fanto que
alcancariam as linhas internas, aumentando o R; destas e portanto tornando
impossivel detectar qualquer padrio.

Linhas de avaliagdo ("assessment lines")

Esta abordagem consiste em usar grades cortadas por uma ou mais linhas
de pontos de amostragem, formando um desenho como o de uma aranha onde o -
"corpo” ¢ a grade e as "patas” sdo as linhas de avaliacio (ver O'Farrell ef al., 1977).
A idéia € que em estudos CMR a propor¢do de animais marcados dentro da grade
deve diminuir ao longo das linhas, 4 medida que se aumenta a distincia para a
grade. Quanto mais abrupta esta diminuigfo, menor a AEA; uma funcio que permita
quantificar a reducdo da proporcio de individuos marcados na grade, 4 medida que
sc afasta desta, permite quantificar AEA. Isto pode ser feito de vdrias maneiras, ¢ os
varios métodos dependem muito das caracteristicas do “design" experimental
especifico, de modo que seria impossivel cobrir todos eles aqui; boas revisfes sdo
encontradas em Tanaka (1980) ¢ Seber (1982). Por vezes tais métodos envolvem
estimativa da extensdo média dos movimentos entre capturas ou das areas de vida.
Neste caso sdo na verdade variagdes do método de Dice, diferindo apenas em que as
estimativas de tais pardmetros se baseiam também nos dados das linhas de avaliacio,
em complemento aos da grade.
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Areas de vida

Area de vida foi definida por Burt (1943) como a "area utilizada por um
individuo para suas atividade normais de forrageamento, alimentacdo ¢ cuidado com
a prole". "Saidas ocasionais" fora desta drea foram explicitamente excluidas. Esta
defini¢dio claramente envolve um alto grau de subjetividade a respeito do que sejam
"atividades normais" e "saidas ocasionais". Em fungio disso, a tendéncia ¢ que a
definicio de Burt venha sendo substituida por definigdes probabilisticas, mais
precisas, baseadas em fungles de Distribuicdo de Utilizacdo (DU); tais funcdes
referem-se a distribuicdio (geralmente bidimensional) de frequéncias de posigbes de
um animal (Worton, 1987). Area de vida é entfo definida como uma regifio de
confianca (uma versdo bidimensional de intervalo de confianca) dentro da qual
devem estar uma porcentagem fixa (geralmente 95%) das localizagdes do animal;
esta regifio ¢ estimada a partir da DU do individuo (Van Winkle, 1975, cit. in
Worton, 1987).

Meétodos de mapeamento: minimo poligono convexo

Os métodos de mapeamento usam diretamente as posigdes conhecidas de
capturas (ou localizacdes) de um individuo para estimar as 4reas de vida. O mais
conhecido ¢ o do Minimo Poligono Convexo ou MPC (Jennrich & Turner, 1969).
Apesar de uma das mais simples, MPC ¢ ainda uma das técnicas mais usadas para
estimativa de arecas de vida (Harris ef a/l., 1990). Consiste em tracar uma linha
poligonal unindo os pontos de captura de um individuo registrados numa grade de
pontos de captura; a estimativa de area de vida € a drea circundada por este poligono.
A tnica condigdo € que todos os pontos sejam unidos por linhas formando 4ngulos
internos (os dngulos dentro do pohgono) obtusos - isto define o poligono como
convexo, i.e., sem reentrancias. E preciso que a 4rea da grade de pontos de captura
seja muito maior que as areas de vida a serem estimadas; de outro modo MPC ird
subestimar drasticamente as areas de vida. As vezes, a0 longo de todo o poligono

calculado por MPC ¢ adicionada uma faixa externa correpondente a metade do
espacamento entre pontos de captura adjacentes (Flowerdew, 1976). A justificativa
deste procedimento ¢ que quando um individuo ¢ capturado em um ponto mais
externo de sua drea de vida, nfo se sabe se ele veio do interior ou do exterior do
poligono. Portanto a unica suposicdo razodvel a fazer sobre a localizagdo real do
individuo antes da captura ¢ que ele estava mais perto do ponto onde foi capturado
que do ponto seguinte, ou seja, dentro da faixa mencionada. Estimativas de areas de
vida por MPC (assim como por varios outros métodos alternativos de mapeamento)
podem ser calculadas pelo programa piblico McPAAL, do U.S. Fish and Wildlife
Service (Stuwe & Blowowiak, 1983).

O método MPC tem como pressuposto que as localizagoes sucessivas de
um individuo sejam estatisticamente independentes - o que implica que elas devam
ser separadas no tempo o bastante para cada nova localizacdo seja pouco influen-
ciada pela anterior. Caso este pressuposto seja violado, as areas de vida podem ser
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seriamente subestimadas (Swihart & Slade, 1985). Estimativas por MPC sdo também
fortemente dependentes do niimero de capturas obtidas. Normalmente, a medida que
se acumulam capturas de um mesmo individuo, a area de vida estimada tende a
aumentar cada vez mais devagar, até alcan¢ar uma assintota. O valor desta assintota
¢ uma estimativa confidvel da drea de vida (ver Harris er al., 1990). Por outro lado,
se as estimativas de area de vida continuam crescendo a cada nova captura, entio o
pesquisador necessita obter mais capturas para conseguir resultados confiveis.

MPC tem uma séric de vantagens. Em relagio a um concorrente
tradicional, os métodos que assumem uma area de vida elipsoidal e estimam a 4rea a
partir dos pardmetros desta elipse, como o de Mazurkiewicz (Tanaka, 1980), MPC
¢ mais acurado, pois as elipses tendem a superestimar muito as areas de vida E. Le
Boulengé, comunicagio pessoal). Por ser tdo usado, MPC é uma das técnicas mais
comparaveis com outros estudos; ¢ também um dos poucos métodos que fornece
resultados compardveis entre estudos por grades ¢ por radiotelemetria (Jones, 1983,
cit. in. Harris ef al., 1990). E ainda robusto para comparacgdes quando o niimero de
capturas ¢ baixo, desde que seja similar em todos os casos a serem comparados. Por
outro lado, estimativas por MPC, além de dependerem do tamanho da grade, sdo
desproporcionalmente influenciadas pelas localizacdes mais externas, as quais
podem fazer com que o poligono inclua 4reas efetivamente ndo utilizadas. Uma
outra limitagdo € que por métodos de poligono, como MPC, ndo fornecem nenhuma
indicagdo de que partes da 4rea de vida sdo mais ou menos utilizadas. Para isto &
preciso recorrer a métodos de Distribuigdo de Utilizacdo.

Meétodos probabilisticos: distribuicdo de utilizagdo

Os métodos probabilisticos buscam estimar a probabilidade de ocorréncia
do animal em cada ponto do espago, i.c., sua DU. Em sua versdo mais simples, tais
métodos presumem que o padrdo de uso do espaco de um individuo seja bem descrito
por uma distribuicfo de probabilidades particular, centrada num "ceniro de ativida-
de" (ver revisdo em Harris ef al., 1990). Assume-se que as varias capturas de um
mesmo individuo sejam eventos estatisticamente independentes. Entretanto, frequen-
temente o ajuste 3 tais distribuicBes tedricas ndo é bom, nem o centro de atividade
ndo corresponde a qualquer realidade biologica. Ford & Krumme (1979) desenvol-
veram um método para estimar DU sem pressupor a priori nenhuma distribuicéo
particular. Seu elegante método resulta uma figura tridimensional com "curvas de
nivel” correspondendo a diferentes frequéncias de utilizacdo, sendo os "picos" as re-
gibes mais utilizadas da 4rea de vida. O método inclui também um indice (MAP) que
permite estimar dreas de vida a partir de DU; por exemplo, MAP(0,95) corresponde
a drea minima na qual 95% das locagbes de captura de um individuo seriam
cncontradas. No entanto, Ford & Krumme (1979) reconhecem que uma estimativa
realistica de DU necessitaria de muito mais dados de localizacdes individuais do que
habitualmente disponiveis, € por isso eles combinam dados de varios individuos para
obter uma distribuicio de utilizagdo da populagcdo (PUD na terminilogia deles).
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Portanto, na verdade um pressuposto (ajuste a uma determinada distribuicéo teérica)
¢ substituido por outro (que PUD seja vilida para estimar DU de individuos).

Além do de Ford & Krumme, outros sofisticados métodos probabilisticos
tem sido propostos; por exemplo, o método ndo-paramétrico baseado em
transformacdes de Fourier proposto por Anderson (1982). No entanto, Harris et ai.
(1990) concluem que tais métodos de DU ndo sdo necessariamente mais adequados
que os métodos de mapeamento para estimar tamanho de areas de vida, embora
sejam os anicos a descrever como a drea € utilizada. Além disso, métodos de DU
usam um grande numero de localizacdes, frequentemente proximas uma da outra
no tempo, e portanto sfo muito vulneraveis a violacdo do pressuposto de
independéncia estatistica das localizac8es (Worton, 1987).

Area de vida ou volume de vida?

Uma sugestdo interessante ¢ a de que como muitos animais utilizam o
espaco em trés e ndo em duas dimensOes, seria interessante estimar uma "arca de
vida" tridimensional - ou um "volume de vida"se preferirem. Para este fim, Meserve
(1977) e Koeppl et al. (1977) desenvolveram dois métodos diferentes. O primeiro
bascia-se em mapeamento, ¢ o segundo um modelo probabilistico, constituido por
uma série de elipsdides em planos diferentes, formando um volume que pode ser
estimado a partir da area dos elipsdides. Ndo hd duvida que um método assim €
pertinente e potencialmente atil, mas o de Meserve ¢ um pouco tosco, ¢ 0 de Koeppl
et al. herda todas as limitagdes inerentes aos métodos bidimensionais empregando
elipsoides (ver secdo 6.1); aparentemente nenhum dos dois tem sido empregado com
frequéncia em estudos de campo. Aguardam-se¢ novos desenvolvimentos
metodoldgicos nesta area.

Radiotelemetria: solucdo ou novos problemas?

O progresso das técnicas de radiotelemetria (revisdo em Mech, 1983)
parece para muitos ser uma panacéia para a estimativa de areas de vida ¢ analise de
padrdes de uso do espago. Afinal, um nimero muito grande de localizacdes de um
individuo pode ser obtido, a grandes distincias, num espaco de tempo relativamente
curto, ¢ sem a interferéncia no comportamento do animal causada por sucessivas
capturas ¢ recapturas. Ndo ha duvida que estas vantagens sdo verdadeiras, € que
radiotelemetria abre caminho para muitas respostas dificeis de obter por CMR - tanto
no que diz respeito ao tamanho de areas de vida, com também no que se refere a
como ¢las sfo utilizadas.

No entanto, ¢ bom nfo esquecer que radiotelemetria também ¢ uma
abordagem com sérias limitacSes. Por exemplo, em animais pequenos a curta
duracdo das baterias dos transmissores virtualmente impde que as localizacdes
sucessivas scjam muito proximas no tempo, ¢ € dificil conciliar isso com a
independéncia estatistica de tais observacdes (certamente que CMR pode padecer do
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mesmo problema). Outra limitacio € que o alcance de radiotelemetria ¢ muito
dependente da estrutura do habitat, podendo ser drasticamente reduzido em habitats
muito fechados, especialmente quando se trata de animais de pequeno porte, que sO
podem carregar transmissores pequenos. Por exemplo, em florestas de coniferas na
Europa, o alcance efetivo de localizacio de roedores por radiotelemetria ndo passa de
30 a 30m, devido a interferéncia causada pelo tronco das arvores (M. Gorman,
comunicagio pessoal). Outro problema ¢é que a estimativa de médias populacionais
confidveis para os pardmetros estudados € mais dificil em radiotelemetria, que
geralmente se baseia no acompanhamento concentrado de uns poucos individuos, por
raz8es tanto de custo, como de esforco, como até técnicas (o0 nimero limitado de
frequéncias que podem ser rastreadas simultaneamente). Radiotelemetria ¢ uma
técnica utilissima, mas a abordagem CMR deverd coexistir com ela pelo menos na
cstimativa de tamanho das areas de vida, embora deva perder terreno no estudo de
padrdes do seu uso.
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