Life Table 1

Modulo 5

A Life Table

Nos mdédulos sobre crescimento exponencial (mdédulo 2) e crescimento com autoregulagao
(médulo 13), examinou-se a populagdo sem distinguir grupos de idade ou de estadios de
desenvolvimento ou, 0 que é equivalente, agiu-se como se a populagéo tivesse uma distribuicdo etaria
estavel (médulo 6). Evitou-se discutir as consequéncias para o crescimento populacional de haver
grupos etarios capazes de se reproduzirem melhor que outros e de haver idades com menor
sobrevivéncia que outras. O conhecimento da relagdo entre as idades e a sobrevivéncia e fertilidade,
permite compreender quais 0s grupos sdo mais influentes para o futuro da populacéo. Se se pretender
ajudar um bidlogo a garantir a sobrevivéncia a longo prazo de uma populacéo de aves com interesse
cinegético, por exemplo, que recomendacdes se deve dar ? serd mais eficaz proteger os adultos na
época de reproducdo facilitando a constru¢éo e defesa dos ninhos ? defender os ovos e os recém-
nascidos dos predadores ? investir na sobrevivéncia dos juvenis e dos adultos através da
regulamentacéo da caca ? para encarar estas questdes necessitamos de instrumentos que permitam
calcular a taxa de incremento da populagdo a partir do seu ciclo de vida e projectar o seu futuro a partir
de diferentes cenérios de proteccdo da populagdo. Neste mdédulo da-se o primeiro passo na
organizacgdo das taxas vitais da populacao por idade e introduz-se a sua utilizagao pratica para avaliar o
estado da prépria populacéo.

As ideias subjacentes as técnicas deste médulo foram desenvolvidas pelas companhias de
seguros e usadas desde o século 19 em populagdes humanas. Os actuérios precisam de calcular o
risco que correm ao aceitar fazer um seguro de vida a um cliente. As life tables foram aperfeicoadas
para calcular probabilidade de, por exemplo, um homem de 50 anos que vive em meio urbano viver
mais 20 anos, e a anuidade do seguro foi estabelecida de acordo com esta probabilidade. Os
francéfonos chamam por isso a estas tabelas “tables de mortalité”, mas eu prefiro o termo life table
porque € menos tétrico. Estas técnicas foram facilmente adaptadas a populacbes animais e usadas
com fins mais nobres do que calcular a anuidade do seguro. Curiosamente, a sua aplicagdo a
populacbes vegetais viria a revelar-se dificil. Em plantas, as taxas de crescimento individual, reproducéo
e sobrevivéncia, ndo estdo tdo associadas a idade como nos animais, sendo altamente dependentes do
meio ambiente e bastante mais variaveis. A “plasticidade fenotipica” das plantas pode ser demonstrada
fazendo crescer clones geneticamente idénticos em ambientes diferentes. Para situacbes de grande
plasticidade no crescimento, a solugdo recomendada consiste em subdividir o ciclo de vida em estadios
de desenvolvimento, por oposicao a idades, um assunto que seré objecto do médulo 10.
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5.1 O que é aLife Table

A life table (LT) € uma tabela em que se organizam as principais taxas vitais, fertilidade e
sobrevivéncia, de grupos de individuos que tém em comum certos atributos. Em ecologia, o mais
comum € esses atributos serem as idades, embora possam ser estadios do ciclo de vida, certas
condi¢Bes fisioldgicas etc.. Tradicionalmente, a Unica taxa vital presente na LT é a sobrevivéncia por
idade, medida por S, e I, . Talvez ndo seja alheio a isso o facto de as LT's terem sido desenvolvidas
pelos demoégrafos humanos, sendo utilizadas pelas companhias de seguros (no chamado calculo
atuarial), as quais tém um interesse muito especial em saber qual é a esperanca de vida dos seus
clientes. Alguns demégrafos, contudo, também incluem a fertilidade na LT, por razes que em breve se
tornardo claras. De facto, a LT € um instrumento Util de projec¢do do futuro da populacéo, e o futuro
depende nédo s6 da sobrevivéncia dos individuos mas também da forma como eles se reproduzem.

Grande parte da informacao presente na LT j& foi apresentada. Trata-se do vector com o
ndmero de individuos de uma coorte, N,, organizados em idades discretas, x, e das medidas de
sobrevivéncia ou mortalidade que podem ser calculadas a partir de N, (Tabela 5.1). A primeira decisdo
a tomar antes de fazer uma LT diz respeito aos intervalos de idade, Ax, entre 0s quais a coorte é
recenseada. Esta decisdo esta evidentemente condicionada pela nossa capacidade de seguir a vida da
coorte e estimar os sucessivos N,. Para animais que se reproduzam uma vez por ano e que vivem
durante varios anos, os intervalos sdo em geral de 1 ano, embora possam chegar a ser de 1 més para
pequenos roedores que se reproduzem varias vezes ao ano ou para espécies que vivem 1 ou 2 anos
apenas. Para populagbes humanas e para arvores é costume adoptar intervalos de 5 anos.

A Tabela 5.1 é uma LT para uma espécie de pardais da British Colombia em que a unidade de
tempo escolhida para recensear a populacéo foi o ano. Embora as suas colunas ja sejam familiares, a
tabela serve para exemplificar a organizacéo dos calculos. Na tabela usei valores reais da abundancia
da populagéo na coluna Ny, mas € muito frequente os demdgrafos iniciarem esta coluna com um valor
padrdo a que gostam de chamar ‘radix’ da tabela, como por exemplo 1000 ou 10°, convertendo todos
os valores de N a esta referéncia, o que nao afecta os valores das outras colunas, a excepgédo de D,. A
Unica estatistica habitualmente incluida na LT e que esta ausente da Tabela 5.1, é a esperan¢ga média
de vida, mas de momento n&o precisamos de nos preocupar com ela.

Tabela 5.1 Life table de pardais da British Colombia (adaptado de Krebs 1994)

NUm animais Taxa de Taxa de
vivos no inicio  sobrevivéncia sobrevivéncia NUm de mortos Taxa de
Idade da idade x daidade x atéiniciodex entrexex+l mortalidade

X Nx Sx | x Dx qx
0 115 0.22 1 90 0.78
1 25 0.76 0.217 6 0.24
2 19 0.63 0.165 7 0.37
3 12 0.17 0.104 10 0.83
4 2 0.50 0.017 1 0.5
5 1 0.00 0.009 1 1
6 0 - 0 - -
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Exercicio Confirmar os valores das colunas |, Dy e gy da tabela, a partir de N,, recordando
as equacdes do Mddulo 4.

A LT da Tabela 5.1 mostra que pouco mais de 20% dos pardais sobrevive até atingir 1 ano de
idade (coluna l,) e quase todos os sobreviventes morrem nos 3 anos seguintes. A probabilidade de
morrer é especialmente alta nos recem-nascidos e na idade 3 (coluna gy), onde 83% dos pardais vivos
morre.

Todas as colunas da LT sé&o calculaveis a partir da coluna N,. As estimativas da abundancia da
coorte ao longo da sua vida séo, portanto, um assunto crucial para a construcdo da LT e para toda a
panéplia de calculos que faremos a partir dela. Na pratica, o biélogo concentrara a maior parte dos seus
recursos experimentais na estimacgéo de N,, facto que ndo é demais enfatizar, e devera ter em atencéo
0s aspectos estatisticos relacionados com a incerteza decorrente de, na maior parte dos casos, Ny
resultar de uma estimacgédo e ndo de um recenseamento completo da populagcdo com x anos de idade.

A literatura mais especializada faz uma distin¢é@o entre dois tipos de LT. A LT com decrementos
simples e a LT com decrementos mdltiplos (do inglés "single decrement" e "multiple decrement”,
respectivamente). O primeiro tipo ndo discrimina as varias causas de morte, reunindo-as todas numa
causa s0. E o caso da Tabela 5.1, em que se diz que houve 90 mortes no intervalo que corresponde a
idade 0, mas nao se discrimina as varias causas de morte. Na LT com decrementos mdltiplos, estas
mortes seriam desagregadas em causas independentes (e.g. doenca, predacao, acidentes fisicos) e
seriam calculadas taxas de mortalidade discriminadas por causa de morte. Uma LT com decrementos
multipos requer portanto informagao muito detalhada de que o ecologista raramente dispde, razéo pela
gual ndo abordo o assunto. Com os decrementos mudltiplos, contudo, é possivel estimar as
consequéncias para a populagdo da eliminagao de certas causas particulares de morte, razao por que o
assunto é tratado com muito interesse em demografia humana. Os leitores interessados tém uma
introducdo acessivel a LT com decrementos multiplos em Carey (1993).

5.2 Fertilidade, taxa liquida de reproducao e tempo de geracéo

Na auséncia de migracao, s6 ha duas causas de variacdo da densidade de uma populagéo: as
mortes e 0s nascimentos. Se a densidade da populacéo fér quantificada em termos de biomassa, ha
gue ter em atenc¢do ainda a taxa de crescimento em peso de cada individuo; na LT, porém, limitamo-
nos a trabalhar com ndmero de individuos e por isso vou-me ocupar agora apenas dos nascimentos.
No Médulo 2, vimos ja como estimar a taxa de natalidade da popula¢do. O nimero de nascimentos por
fémea por ano, ou o nimero de nascimentos por 1000 individuos por ano sdo exemplos de formas
frequentes de expressar a taxa de natalidade. Na LT, os nascimentos sao representados por uma
funcédo da idade, em geral representada por m,. Esta tem sido designada por “funcdo maternidade”,
“taxa de fertilidade”, ou “taxa de fecundidade”. O termo fecundidade é mais usado para espécies que
pdem ovos ou para designar o potencial reprodutivo, enquanto fertilidade tem sido usado para
metazoarios que nao se reproduzem por ovos e é esse 0 termo que vVou usar para m,.
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Vou definir a fertilidade da idade x, simbdélicamente m,, como sendo o ndmero médio de
fémeas-filhas produzidas por uma fémea da idade x, enquanto a fémea esta na dita idade x. Distingue-
se de fecundidade por esta representar o potencial maximo de producédo de descendentes.

Ha trés reparos a fazer a definicdo de fertilidade. O primeiro tem a ver com a restricdo as
fémeas. A maioria dos demaografos opta por esta via, para evitar dificuldades decorrentes de (i) os pais
poderem ter idades diferentes, colocando-se entdo o problema de saber a que idade parental se deve
atribuir um determinado nascimento e (ii) em muitas populacdes haver impossibilidade de determinar a
idade do macho parental. A definicdo dada acima evita estes problemas, restringindo a andlise a
populagdo de fémeas.

O segundo reparo é que a definicdo usada obriga a um pressuposto. Quando séo feitas
projec¢cBes do futuro da populagdo usando m,, assume-se que existem machos na populacdo em
propor¢do e idade adequada para as fémeas expressarem a fertilidade média que esta a ser usada.
Este pressuposto ndo é em geral problematico, excepto quando ha oscilagbes muito pronunciadas no
sex-ratio ou quando uma fémea requer a presenga de varios machos para haver reproducdo. As
projeccdes referidas sao feitas apenas em termos de nimero de fémeas. A extrapolagcdo dos calculos
para toda a populagdo obriga, evidentemente, ao conhecimento do sex-ratio, o que também néo
costuma ser problematico.

O terceiro reparo tem a ver com a dicotomia histérica que existe entre os bidlogos aquaticos e
0s que trabalham com populacbes terrestres. A forma de expressar a fertilidade usada pelos
demografos pode, em principio, ser aplicada a qualquer tipo de populacdo. Contudo, na pratica existe
uma distincdo fundamental a fazer entre as populagcbes com reproducéo externa e as popula¢cdes com
reproducdo interna. Nas populacdes com reproducd@o externa, entre as quais se contam a maioria das
populacBes aquaticas, as variagbes da abundancia da populagdo sdo principalmente devidas a
flutuagBes muito drasticas no nimero de ovos e larvas sobreviventes que entram na populagdo. Dum
modo geral, a nossa capacidade de previsdo destas flutuagGes tem sido praticamente nula. Numa
situacao tipica, os adultos reprodutores originam um ndmero elevadissimo de ovos e larvas, do qual
apenas uma propor¢ao muito pequena sobrevive para chegar ao estado adulto. A taxa de sobrevivéncia
esta altamente dependente de factores abidticos e bidticos incontrolaveis e imprevisiveis. Nestas
populagBes, as tentativas de quantificacdo da taxa de fertilidade nos termos acima definidos conduzem,
em geral, a uma estimativa com um intervalo de confianca tdo grande que o conhecimento do nimero
de adultos reprodutores é quase inutil para prever o nimero de jovens a que estes adultos vao dar
origem.

Em populagdes com reproducdo interna, pelo contrario, € em geral possivel determinar m, com
uma precisao suficiente para que esta seja Util nas projecc¢des do futuro da populacéo. A relagdo entre a
abundancia da populacéo parental e o nimero de recém-nascidos que esta origina € muito mais fiavel
do que nas populacdes com reproducdo externa. Nao admira, portanto, que exista uma dicotomia
histérica entre os ecologistas terrestres e os ecologistas ligados as populagfes aquaticas (Mclntosh
1985, Kingsland 1995). Nao s6 a pratica de amostragem dos dois tipos de populagbes tem
caracteristicas muito diferentes, como também a metodologia matematica utilizada para estudar a sua
dinamica é diferente, podendo mesmo falar-se em passado histérico e em escolas de pensamento
quase independentes. A teoria demografica classica é feita essencialmente a pensar nas populacdes
com reproducéo interna e esta muito dependente de m,. E uma teoria terrestre. Os chamados métodos
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de avaliacdo de recursos marinhos, pelo contrario, foram desenvolvidos para reprodutores externos e
nestes a modelacdo matematica é feita em geral de forma independente da quantificagdo de m,.

A Tabela 5.2 combina a estatistica I, de uma LT classica com o vector de fertilidade por idade
do escaravelho Phyllopertha horticola, em que as fémeas se reproduzem pela primeira vez a partir da
512 semana de vida (coluna m,), sendo a probabilidade média de chegar a esta idade I,= 0.42. A tabela
indica que, em média, cada fémea tem uma filha durante a 512 semana, 6.9 filhas durante a 522
semana etc.. Uma fémea pode viver ao longo de varias idades (com probabilidades definidas por I,) e
reproduzir-se varias vezes, gerando uma média de m, descendentes femininos em cada idade. Se a

Tabela 5.2 Sobrevivéncia (1) e fertilidade (m,) do escaravelho Phyllopertha horticola, ao longo de idades em que
a unidade de medida é a semana. A taxa liquida de reproducéo deste animal é Ry=2.94.
X

(semanas) Ix Mx Ix mx
0 1 0 0
49 0.46 0 0
50 0.45 0 0
51 0.42 1 0.42
52 0.31 6.9 2.13
53 0.05 7.5 0.38
54 0.01 0.9 0.01
T Ixmx = 2.94

taxa de sobrevivéncia fosse sempre de 100%, m, era 0 niumero médio de descendentes-fémea que
uma fémea recém-nascida viria a ter na classe de idade x. Contudo, ha que ponderar os valores de m,
pela probabilidade da fémea chegar a idade x. Para uma dada classe de idade, o produto Iym, € o
ndmero de fémeas que, em média, se espera que uma fémea recém-nascida venha a produzir entre x e
x+1. A soma de todos estes produtos sera, Obviamente, o nimero total de descendentes que, em
média, a fémea produz ao longo de toda a sua vida. Esta quantidade costuma ser designada por taxa
liquida de reproducdao, simbolicamente Ry:

Ro = Z lym, = nimero médio de fémeas que uma fémea produz durante a sua vida [5.1]

sendo o somatério para todas as idades na LT. Note-se que o0 mesmo Ry pode ser obtido com uma
espécie em que a sobrevivéncia das fémeas é muito baixa e os valores de m, muito altos, como em
muitas espécies de curta longevidade, ou 0 oposto, como ha espécie humana.

Ry é a contribuicdo média para a populacéo, em termos de descendentes, de uma fémea. Se
Ro =1, a populacdo de fémeas ndo aumenta nem diminui, substitui-se a ela propria com exactiddo. No
exemplo do escaravelho acima, Ry> 1 €, portanto, a populacédo de fémeas esta a crescer. Se Ry< 1 a
populacdo decresce. Curiosamente, no Médulo 2 haviamos ja tropecado numa quantidade com
caracteristicas parecidas a que chamamos taxa finita de incremento, definida pelas equac@es [2.8] e
[2.9].
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Exercicio Que diferencas existem entre Ry, e A ? (ndo vale ler as linhas que se seguem antes de
responder).

Para além da distingdo menos interessante, que consiste em R, se aplicar s6 a fémeas por
razdes ja explicadas, a diferenca essencial entre Ry e A tem a ver com o intervalo de tempo a que as
duas taxas se referem. Enquanto A se refere a um intervalo arbitrario, Ax, que separa os instantes em
que a populacéo é recenseada, R, aplica-se a um intervalo muito especial que combina longevidade
com capacidade para deixar descendentes. E o tempo de uma geracdo (T), que se define como o
periodo de tempo que, em média, decorre entre o nascimento dos pais e o nascimento dos filhos que
esses pais originam. Isto é evidentemente uma aproximacao, pois os filhos vao nascendo ao longo
duma série de idades dos pais e nao de repente. Mais tarde discutiremos a dificuldade pratica em
calcular matematicamente T.

Como vimos atras, R, indica a contribuicdo média de uma fémea, em descendentes, para a
populacdo. Se no inicio de uma dada geracao, t, tivermos N, fémeas, entdo o produto N;R, € o nimero
de fémeas que teremos em média ao fim de uma geracéo. Este numero, N{Ry, inicia a nova geracéo de
fémeas Ngy1:

Nt+1 = NIRO donde, RO = Nt+1/Nt [52]

Ro € o factor multiplicativo para calcular o nimero de individuos de geracéo para geragao. Esta
interpretacdo de Rq é rigorosa em espécies em que 0s pais morrem logo apos a reproducédo, mas €
apenas aproximativa em espécies em que 0s pais sobrevivem ao ponto de poder haver avés e netos
presentes em simultaneo. Nestes casos, € dificil definir T matematicamente, por isso vou para ja adiar
este assunto para mais tarde. O importante aqui € notar que Rq, tal como A, determina se a populacao
vai crescer ou ndo.

Termino esta sec¢do com uma nota de precaugédo sobre a pratica de LT's. Embora a LT possa
ser construida comecando em qualquer idade (tomada como x=0), é necessario que os valores de m,
usados sejam consistentes com a idade inicial da LT. Por exemplo, se a LT de uma ave € iniciada com
No=numero de filhotes no ninho, entdo m, ndo pode ser nimero de ovos-fémea postos por fémea -
também tem de ser nimero de filhotes-fémea no ninho por fémea adulta. Ou seja, a idade a que Ny se
refere deve ser a mesma dos descendentes a que my se refere. Sempre que N, se referir a um estadio
mais avancado no ciclo de vida do que aquele a que m, se refere, os valores de m, tém de ser
multiplicados pela probabilidade de sobreviver até ao estadio de No.

5.3 Dateoria a prética: Life Tables horizontais, verticais ... e intermédias

So faz sentido bioldgico falar em evolugdo do numero de individuos e respectivas taxas de
sobrevivéncia, quando se esta a pensar numa coorte. Idealmente, uma LT deve portanto ser construida
sempre a partir de uma coorte. Contudo, néo € raro encontrar literatura que se refere a LT de uma
populacéo. Esta aparente confuséo resulta do facto de ecologistas e demografos humanos, por vezes,
extrapolarem a teoria da coorte para a populagdo (sem que necessariamente o digam). Esta
extrapolacao tem o forte pressuposto de que a populacdo esta estacionaria (Médulo 6). SO nessa
situacdo é que os nimeros de individuos por idade, Ny, ao longo da vida da coorte, sdo exactamente



Life Table 7

iguais aos nimeros de individuos por idade na populacdo em qualquer ano do calendario. Ha portanto
duas formas de reunir os dados necessarios para construir uma LT. Uma, correcta, consiste em seguir
a vida duma coorte, a outra consiste em estimar a estrutura etaria da populacéo e uséa-la como se de
uma coorte se tratasse. Esta Ultima é, em geral, justificada mais por razdes de ordem préatica do que por
evidéncia factual de que a populacédo esteja estacionaria.

A forma mais correcta de proceder consiste em seguir o destino dum conjunto de individuos
pertencentes a mesma coorte ao longo da sua vida, registando periddicamente o numero de
sobreviventes do grupo e calculando as colunas da LT a partir deles. Uma LT construida desta forma é
designada por LT horizontal ou LT da coorte. A constru¢do da LT horizontal implica sempre ter
capacidade para monitorizar a populacdo durante um periodo de tempo mais ou menos longo. O
destino dos individuos tem de ser seguido, apesar das multiplas causas de mortalidade que os afectam,
da migracdo e da mistura com individuos de outras coortes. Na pratica, isto € em geral exequivel com
plantas e com animais sésseis, mas é muito mais dificili com a grande maioria das populacdes
selvagens de animais. Embora a LT horizontal calcule rigorosamente taxas de sobrevivéncia por idade,
tem um inconveniente importante. E altamente especifica de uma coorte e pode n&o ser facilmente
generalizavel. Cada coorte pode ter um vector de sobrevivéncia diferente e especifico das condicdes

ambientais que encontrou desde a hascenca.

A alternativa imperfeita, mas em geral muito mais facil, consiste em estimar a estrutura etaria
da populacdo. A populacdo é amostrada ou recenseada, as idades dos individuos séo lidas a patrtir, por
exemplo, de anéis de crescimento em pecas duras (otélitos, chifres, dentes, escamas, vértebras,
troncos etc.), sdo estimadas as proporcdes de individuos em cada idade, c,, 0 nimero de individuos em
cada idade é estimado por N,=c,N" (N" é uma estimativa da abundancia total) e a partir dai é construida
a LT vertical. Pode-se também estimar o nimero de mortes por idade ocorrido no periodo tomado para
unidade de tempo (em geral 0 ano). Todas as colunas da LT sdo construidas a partir destes dados.
Uma LT construida desta forma designa-se por LT vertical ou LT estatica. Se se dispuser apenas do
namero de individuos, as taxas de sobrevivéncia sao calculadas por S,=N,.1/N,, como habitualmente.
Se se dispuser também dos mortos por idade, pode-se usar S,=(N,-D,)/N,. Raramente existem
fundamentos soélidos para se assumir estacionaridade da populacdo (Mddulo 6). Mesmo assim, este
tipo de LT pode fornecer uma ideia grosseira das taxas de sobrevivéncia por idade e, frequentemente,
0s ecologistas argumentam que mais vale ter uma LT vertical do que nada, dada a dificuldade em
construir a LT horizontal. A Figura 5.1 ilustra contudo o tipo de erros que se podem cometer.

Se o procedimento conducente a LT vertical for repetido todos os anos, a partir de certa altura,
pode-se evidentemente construir a LT horizontal, pelo menos para as coortes mais recentes. Ao fim de
alguns anos de monitorizagéo da populagdo, torna-se possivel comparar as sucessivas LT's verticais
com as LT's horizontais. Este procedimento tem sido pratica comum com popula¢bes de grande
interesse comercial (caga e pesca) e com populacdes protegidas em reservas naturais. O ecologista
adquire assim um instrumento de avaliagdo da variabilidade do recrutamento e das taxas de
sobrevivéncia de cada idade ao longo dos anos do calendario, que lhe confere, ou ndo, confianga para
projectar o futuro da populagdo, com base no recrutamento e nos valores de S, mais recentes.
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Figura 5.1 A LT vertical pode induzir em erro. Foi feita uma LT vertical da populagéo de Inglaterra e Gales com
dados da estrutura etéria da populacdo em 1880, tendo-se construido a curva de sobrevivéncia que esta a
tracejado. Entretanto, foi possivel seguir uma amostra representativa de individuos da coorte de 1880, tendo-se feito
mais tarde uma LT horizontal, a partir da qual se fez a curva de sobrevivéncia a cheio na figura. Os avancos da
medicina e das condic¢des sanitarias explica o aumento das taxas de sobrevivéncia observado na LT horizontal. As
pessoas nascidas em 1880 tiveram sobrevivéncias superiores as que se tinham observado até ai. Previsdes sobre a
evolucdo da populacdo feitas com base na LT vertical em 1880 teriam subestimado sériamente a popula¢éo de
Inglaterra+Gales nos anos seguintes. (Fonte: Krebs 1994)

Ainda no que respeita a construcdo da LT, existe um procedimento intermédio entre a
construcdo horizontal e a vertical. Consiste em estimar taxas de sobrevivéncia por idade em dois anos
do calendario consecutivos, usando para isso todas as coortes presentes na populagao. A Figura 5.2
ilustra o procedimento. Cada taxa de sobrevivéncia € calculada trabalhando horizontalmente dentro de
uma coorte, o que é correcto, porém, como é usada uma coorte para cada idade, o resultado final € um
conjunto de sobrevivéncias calculadas a partir de outras tantas coortes. O INE, por exemplo, utiliza a
mesma filosofia para construir a LT da populacdo portuguesa (INE 2007). Os pormenores técnicos do
calculo, no caso da populagdo humana, € aproximativo e requer trés anos consecutivos do calendario
por se tratar de uma populacdo de reprodutores continuos, mas o principio € o mesmo: calcular a
sobrevivéncia dentro da coorte mas utilizando todas as coortes.

O principal inconveniente deste método € que as coortes podem ter atravessado condigfes
ambientais muito diferentes. Suponhamos, por exemplo, que os recem-nascidos em 2009 foram
confrontados com um Inverno particularmente frio, com escassez de alimento e elevada mortalidade. O
estado nutricional dos jovens sobreviventes pode também influenciar a sua sobrevivéncia em anos
subsequentes. Suponhamos que 0 mesmo ndo aconteceu com a coorte de 2008, em que 0s recem-
nascidos atravessaram um Inverno normal. Ao juntar na mesma LT S, da coorte de 2009 com S; de
2008, esta-se a combinar sobrevivéncias influenciadas por factores ambientais diferentes. O problema
em geral é negligivel em populagfes humanas de paises desenvolvidos, numa gama de idades
limitada, mas em popula¢bes ndo-humanas pode gerar uma LT que ndo representa bem nenhuma
coorte em particular.
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|dades 2009 2010 S,
0 900 1100 0,72
1 800 . 650 0,66
2 600 N 535 0,71
3 450 R 425 0,56
4 300 O 250 0,60
5 150 ™~ 180 0,00

Figura 5.2. A estrutura etéria da populagdo em 2009 e 2010 é usada para estimar as taxas de sobrevivéncia por
idade, S,. Todos os S, sdo calculados horizontalmente (por coorte), mas o vector final dos [S,] € obtido a partir de
todas as coortes.

5.4 Esperanca média de vida, longevidade e valor reprodutivo

Ha duas estatisticas que sdo habitualmente calculadas a partir da LT e que ainda nado
apresentei. A sua importancia tedrica e pratica é contudo grande. Uma € a esperan¢a média de vida e a
outra é o valor reprodutivo.

Qual é o tempo médio de vida que um individuo com x anos de idade ainda espera viver ? A
resposta a esta pergunta é dada pela esperanca média de vida da idade x, simbdlicamente e,, por
definicdo o nimero de unidades de tempo que ainda vai viver, em média, um individuo que chega a
idade x. Antes de fazer contas, vou tentar dar uma ideia intuitiva de como calcular e,. Considere-se N,,
o ndmero de individuos na coorte no inicio da idade x. Ao que serd igual a soma de todos os individuos
gue havera na coorte, em média, em todas as idades que sejam > x ? Vou chamar T, a esse nimero,

T,=N,,+N +N +N +...

X+1m X+2m X+3m

Sendo Ny, 0 nimero médio de individuos com x anos. T, depende do tempo que viver cada um dos Ny
individuos que iniciam a idade x. Se cada um deles viver em média e, anos (assumindo que a unidade
de tempo é o ano), a dita soma sera T,=N,e, individuos. Esta quantidade, e,, € a esperanca média de
vida da idade x e, uma vez conhecido N,, pode ser calculada se obtivermos T,.

Tabela 5.3. A Tab. 5.1 com colunas adicionais, necessarias para calcular a esperanca média de vida, e,. L, é a
média aritmética entre N, € Ny.1; Ty € a soma cumulada de L, para idades > x.

X Nx Sx | x Dx Lx Tx ex

0 115 0.22 1 90 70.0 116.5 1.01
1 25 076 0.217 6 22.0 46.5 1.86
2 19 063 0165 7 155 24.5 1.29
3 12 0.17 0.104 10 7.0 9.0 0.75
4 2 050 0.017 1 15 2.0 1.00
5 1 0.00 0.009 1 0.5 0.5 0.50
6 0 - 0 - 0.0 0.0 0.00
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A Tabela 5.3 acrescenta a nossa anterior Tab. 5.1 as colunas necessarias para calcular e,. A
coluna L, é o numero médio de individuos que estdo na coorte entre duas idades consecutivas, x e

x+Ax. Vimos ja que existe uma forma mais adequada para calcular N, . , porém, é tradicional que na LT
os autores usem a simplicidade da média aritmética L,=(N,+Ny+ax)/2, 0 que ndo serd mau, desde que Ax

seja pequeno. Assim, usando a aproximacgéao LN, a coluna T, € o nimero médio de individuos que
estdo na coorte com idade x e mais velhos que X,

T =L +L,+L ,+.
Finalmente, a esperanca média de vida, dada por,
eX = TX / N X

€ 0 numero médio de unidades de tempo que ainda vai viver um individuo que esteja vivo em x.

Um caso particular da esperanca média de vida € a esperanca média de vida a nascenca, isto
é ey. E vulgarmente chamada longevidade média da populacdo. Representa o tempo que, em média,
um recem-nascido espera viver. Os pardais da Tab. 5.3, por exemplo, ttm uma longevidade de e,=1.01
anos. Note-se, contudo, que se ultrapassarem o primeiro ano de vida (=idade 0), a sua esperanca de
vida sobe para 1.86 anos, uma vez que acabam de ultrapassar a fase da vida em que a mortalidade é
maior. Nas populacdes humanas, é habitual e, ser calculada por sexo e por grupo etario. Em Portugal,
por exemplo, estima-se egpx72 para 0s homens e eyw79 para as mulheres (Tabela 5.4). Note-se,
finalmente, que e, pode ser interpretado também como uma forma de calcular a idade média com que
morre um individuo. Um individuo com x anos de idade, em média, morre aos x+e, anos.

Tabela 5.4 Esperanca média de vida da populacdo portuguesa (H=Homens, M=Mulheres) por grupo etario. A
longevidade média, e,, € 71.68 nos homens e 78.83 nas mulheres. A fonte destes dados (INE, 1998) nédo da
detalhes sobre o calculo de e,, mas o facto da tabela original dizer que esta respeita ao periodo 1997/98, sugere que
foi construida a partir de uma LT vertical e ndo a partir de uma coorte. Nao é indicado também se e, se aplica ao
inicio ou ao ponto médio dos intervalos de idade apresentados na tabela.

Grupos Etarios H+M H M
0 75.25 71.68 78.83
1-4 7474 7117 78.28
5-9 70.89 67.33 74.43
10-14 65.99 6243 69.52
15-19 61.10 5756 64.60
20-24 56.31 52.85 59.71
25-29 51.60 48.27 54.86
30-34 46.94 4375 50.01
35-39 4231 39.28 4520
40-44 37.72 34.84 40.45
45-49 33.18 3045 35.74
50-54 2871 2612 31.11
55-59 2437 2196 26.56
60-64 20.20 18.01 22.13
65-69 16.26 14.37 17.86
70-74 1260 11.08 13.81
75-79 9.32 819 1015
80-84 641 560 6.93
85 ou + 414 361 442
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ATENCAO — O Valor reprodutivo NAO é normalmente leccionado nem vem para testes ou exames

Chegamos agora ao conceito de valor reprodutivo da idade X, que vou representar por v, para
ndo destoar da literatura ecoldgica. Este conceito foi introduzido por R.A. Fisher (0 mesmo da
estatistica) em 1930, enquanto conjecturava sobre a seguinte questdo: Qual é a contribuicdo de um
individuo com x anos de idade para as proximas geracoes, entre o instante em que ele tem x anos e o
instante em que morre ? Fisher percebeu que esta questéo era importante, porque a accdo da selecgédo
natural em cada momento do ciclo de vida deve ser proporcional a referida contribuicdo. Ndo admira
portanto que vy, seja um conceito importante em ecologia evolutiva e no estudo de estratégias de vida
(Pianka 1978, Roughgarden 1979, Yodzis 1989).

Valor reprodutivo, v,, define-se como o nimero de fémeas que sdo produzidas neste
momento pelas fémeas de idade x e mais velhas que X, dividido pelo nimero de fémeas que tém idade
X neste momento. Ou seja,

v - Numero fémeas produzidas agora pelas fémeas com idade > x
g NUmero de fémeas com idade x agora

[5.12a]

Quantas fémeas ha neste momento ? Se a populagdo esta em DEE, o nUmero de fémeas na
idade x do ano t é dado pela equacdo [6.5] (mbdulo 6), interpretando B, como nascimentos s6 de
fémeas em t. Para ter o nimero de fémeas descendentes destas na idade x, ha que multiplicar por m.
O numero total de fémeas descendentes das fémeas com idade t (para todas as idades t>x) é o
somatorio,

L
—rt
> Be"'lm,

t=x

O numero de fémeas com x anos €, ainda segundo [6.5], Be™l,. Logo,

L L

> Belm, D elm, o L

= t=xB = L =——>e"m, [5.12b]
t=x

v —rXI = —FXI I
'[e X e X X

Esta formula da o valor reprodutivo, mas ndo € muito pratica para calculos numéricos. Mais
adiante, dou um método mais expedito, para calcular v,.

O valor reprodutivo das fémeas recem-nascidas é sempre igual a 1,

erO L
Vo=—> e"'lm =1
IO t=0

uma vez que e“/l,=1 e o somatdrio é a propria equacao de Lotka, ela também igual a 1 (ver médulo
sobre estimacao de pardmetros). Por essa razao, vy, € por vezes interpretado como sendo v,/v,, 0 valor
reprodutivo de uma fémea de x anos, relativamente a uma fémea recem-nascida. Tipicamente, o valor
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reprodutivo é baixo ao nascer, reflectindo a probabilidade de um individuo poder morrer antes de se
poder reproduzir. Depois v, aumenta monoténicamente com a idade e atinge um pico por volta da idade
de primeira maturacdo. Declina em seguida, devido ao abaixamento dos l,m,, e chega a v,=0 nas
idades pés-reprodutoras.

Podem-se dar outras definicbes de valor reprodutivo que, uma vez formuladas
matematicamente, conduzem também a [5.12b]. Vou exemplificar algumas, a fim de ilustrar outras
facetas do significado bioldgico de v,. MacArthur e Wilson, num livro de 1967, dizem que “em termos
biogeograficos, o v, de um individuo com x anos, pode ser interpretado como o tamanho que tera uma
colénia (num futuro remoto) fundada por um propagulo de x anos, dividido pelo tamanho de uma colonia
simultdneamente fundada por um propagulo recem-nascido.” Esta definicdo indica que v, mede o valor
de um individuo como “semente” para o futuro crescimento populacional e sugere que o destino de um
grupo colonizador depende da sua composicéo etaria. Se for constituido por individuos em idade p0s-
reprodutiva ou com sobrevivéncia muito baixa no novo habitat (e.g. demasiado jovens), o grupo néo
sobrevive. Os colonizadores mais eficazes sao os individuos com elevado v,.

A definicdo de Roughgarden (1979) e Yodzis (1989) requer uma explicagcao prévia, mas tem a
vantagem de definir a palavra “valor’. Valor de um individuo é a frac¢do da populagdo que esse
individuo representa. Por exemplo, o valor de um individuo numa populacéo de N=1000 individuos &
1/1000. Um individuo tem portanto um valor tanto mais alto quanto menor fér a populacéo onde ele esta
e vice-versa. Do mesmo modo, o valor dum filho € o inverso de N, na altura em que o filho nasce. O
valor de todas as filhas que uma fémea vai ter, € a soma dos valores de cada uma delas
=1/N;+1/N,+...+1/N;+...+1/N, sendo n o total de filhas e N; o tamanho da populagéo na altura em que
nasce a i*™ filha. (Na pratica, a populaco é recenseada entre intervalos de tempo discretos, portanto,
€ mais realista pensar que N; é o tamanho da populagdo na primeira altura em que é recenseada apés
0 i®™ nascimento). Posto isto, outra definicio possivel para vy, é o valor total da descendéncia futura
de um individuo, relativamente ao valor actual do préprio individuo. Yodzis (1989) mostra que esta

definicdo também conduz a [5.12b].

E possivel demonstrar mateméaticamente que a seleccdo natural deve actuar por forma a
maximizar o valor reprodutivo total da populacéo (Schaffer 1974, Yodzis 1989). Este assunto foge ja ao
ambito da demografia, mas nao resisto a notar um corolario interessante destas definicdes. Trata-se da
resposta a seguinte pergunta: que efeito tera na abundéncia da populacao dos anos seguintes remover
uma fémea da populagdo ? Evidentemente, o efeito depende da idade da fémea. Sera tanto maior
guanto maior o vy da fémea. Um predador “prudente” devera portanto procurar 0s grupos etarios da
populacéo presa que tém menor v, obtendo assim proteina a troco dum minimo de efeito negativo na
taxa de crescimento da presa. Na verdade, muitos predadores (e parasitas) procuram presas que sdo
muito novas, velhas, ou doentes, de baixo v,. Ndo € certo se o fazem por esta razdo, porque estas
presas em geral requerem menos dispéndio de energia por parte do predador, ou se pelas duas razdes.

Finalmente, o calculo de v,. Ha uma forma muito facil de efectuar os calculos, mas para a
aplicar vou ter primeiro de transformar [5.12b]. Os leitores que ndo queiram justificacbes podem saltar
directamente para a equagéo [5.12c]. Vou relacionar o valor reprodutivo em duas idades consecutivas
na LT: v, e vi,1. TOme-se para ja [5.12b] e retire-se a primeira parcela do somatério para fora deste:
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L rx L
. . e .
v, = —[e “Lm o+ e rtItmt}: m, +-— > e"'lm,

t=x+1 x t=x+1

Esta equacdo decompde o valor reprodutivo da idade x em m,, a contribuicdo actual da idade x, e a
contribuicdo das idades futuras (x+1, x+2, ...), 0 chamado valor reprodutivo residual. Compare-se esta
equacao com o valor reprodutivo (eq 5.12b) escrito em termos da idade x+1.:

r(x+1) |
> em,

x+1 t=x+1

e

x+1 = I

Fica claro que a relacéo entre vy € vy € entéo,

efX Ix+1 Ix+1vx+1
VX = mX + IX er(x+1) x+1 = mx + Ixer[(x+l)—x]
finalmente, recordando [4.4],
_ Vx+l
V=M, S, — ks [5.12¢]

e

A razéo para ter [(x+1)-x] no expoente do denominador, em vez de simplesmente 1, justifica-se
porque as classes de idade na LT podem néo estar todas separadas pelo intervalo de tempo unitario. A
idade x+1, nesta equagdo, devia escrever-se x+Ax. S6 ndo o fiz para simplificar. Porém, se de facto
Ax=1 para todas as classes da LT, entéo [5.12c] simplifica-se ainda mais:

-r
v,=m +Syv e

X x+1

Os célculos de v, devem iniciar-se com a Ultima idade da LT (designo-a por x=L) e prosseguir
para as idades mais jovens. O valor reprodutivo da Ultima idade é sempre igual a m, pois S;=0. O retro-
calculo prossegue para v ; € assim sucessivamente até vy que € sempre igual a 1. Desta forma, dada
uma LT, uma vez determinado r, o calculo dos v € trivial e rapido.
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