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RESUMO

O presente artigo determina os parâmetros de crescimento e mortalidade do Penaeus 
subtilis na plataforma continental amazônica, utilizando-se dados de amostras biométricas 
obtidas a bordo de arrasteiros industriais no período de 2000 a 2004. Esses parâmetros 
foram estimados com a utilização do programa computacional FiSAT II. Verificou-se que 
as fêmeas crescem mais que os machos e estão presentes sempre em maior proporção nas 
capturas (61%). Os comprimentos assintóticos foram estimados em 231 mm (k = 1,6 ano-1) e 
205 mm (k = 0,94 ano-1) e os valores da mortalidade total foram  e 5,2 ano-1 e 5,5 ano-1 para 
fêmeas e machos respectivamente. As estimativas de mortalidade natural foram: 2,53 ano-1 
para fêmeas e 1,83 ano-1 para machos. Os valores de longevidade para fêmeas (1,88 anos) 
parecem razoáveis, mas para machos (3,19 anos) são muito elevados, devido ao baixo valor 
de k e ao fato de a fórmula utilizada (3/k) ser apenas uma aproximação empírica. Os va-
lores estimados para o índice de performance de crescimento Ø’ para fêmeas (1,54) se en-
quadram na grade auximétrica proposta para peneídeos, porém para machos (1,2) são 
também muito baixos. Para fêmeas a mortalidade por pesca (F) estimada foi de 2,67 ano-1, 
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para uma taxa de sobrevivência de 60%, e para machos de 3,67 ano-1, para uma taxa de 
sobrevivência de 40%. 

Palavras-chaves: camarão-rosa, pesca industrial, dinâmica populacional, região Norte.

ABSTRACT

The present paper determines the growth parameters and mortality of Penaeus subtilis in 
the Amazonian continental shelf. Data from biometric samples obtained on board industrial trawlers 
from 2000 to 2004 were utilized. The growth parameters and natural mortality were estimated 
using the computer sofware FiSAT II. It has been found that females grow more than males and are 
always present in greater proportion in catches (61%). Asymptotic lengths were estimated at 231 
mm (k = 1,6 year-1) and 205 mm (k = 0,94 year-1) and the values   of total mortality were 5,2 year-1 
and 5,5 year-1, for females and 1,83 year-1 males respectively. Estimates of natural mortality were: 
2,53 year-1 for females e 1,83 year-1 for males. The values   of longevity for females (1.88 years) seem 
reasonable, but for males (3.19 years) they are very high due to the low value of k and the fact that 
the formula used (3/k) is only an empirical approximation. The estimated values   for the growth 
performance index Ø’ for females (1,54) are compatible with the auximetric grid proposed for 
peneids, but for males (1,2) they are also very low. For females, the estimated fishing mortality (F) 
was 2,67 year-1, for a survival rate of 60%, and for males 3,67 year-1, for a survival rate of 40%. 

Keywords: brow shrimp, industrial fishing, population dynamics, North region.

INTRODUÇÃO

O camarão-rosa Penaeus subtilis (Pérez Farfante, 1967) possui ampla distribuição em 
águas tropicais costeiras do Atlântico Oeste, estendendo-se desde Cuba até o estado do Rio 
de Janeiro, Brasil (Pérez Farfante, 1969). O Norte do Brasil suporta importante pesca indus-
trial conduzida com arrasto de fundo, principalmente entre a costa dos estados do Pará e 
Amapá, em profundidades variando de 40 a 80 metros. Belém, capital do Pará, é o prin-
cipal porto de desembarque e sede da indústria de processamento na região (Aragão et al., 
2001; Aragão; Cintra & Silva, 2004; Aragão; Silva & Cintra, 2013; Aragão; Silva & Cintra, 
2015b; Aragão; Pretere-Júnior & Cintra, 2017).

O monitoramento dessas pescarias, a avaliação do padrão e o nível de explotação dos 
estoques são fundamentais para que se mantenha o uso adequado e sustentável do recurso. 
Nesse sentido, estimativas de parâmetros populacionais de crescimento e mortalidade na-
tural são essenciais como dados de entrada para aplicação dos modelos analíticos de ava-
liação de estoques. Diferentes métodos, principalmente baseados em chaves de idade e 
comprimento, estão disponíveis para estimação desses parâmetros, embora nem sempre se 
disponha de dados suficientes e adequados para obtenção de estimativas acuradas.

A estimação dos parâmetros de crescimento (K e L∞) em crustáceos, como é o caso de 
camarões peneídeos, é dificultada ainda mais pela inexistência de estruturas calcárias rí-
gidas, por serem invertebrados que mudam frequentemente de carapaça (Pauly, 1984). 
Nesses casos, são utilizados, em geral, métodos derivados das distribuições de frequência 
de comprimento, mas existem outras limitações para a utilização desses métodos quando 
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se trata de camarões peneídeos tropicais. As flutuações e os extensos períodos de maior 
intensidade de reprodução e recrutamento resultam na mistura dos grupos desovantes, 
dificultando o seguimento de uma geração ao longo de seu ciclo de vida (Pauly, 1980; 
Munro & Pauly, 1983).

A taxa instantânea de mortalidade natural (M) é, também, um parâmetro funda-
mental para os estudos de avaliação de estoques, estando diretamente relacionada à pro-
dutividade do estoque, ao rendimento que dele pode ser obtido e às taxas de explotação 
ótima e pontos de referência para o ordenamento da pesca. Porém, é um dos parâmetros 
mais difíceis de ser estimado para populações de organismos aquáticos, apresentando, 
geralmente, pouca acuidade (Pauly, 1980; Garcia, 1985).

Apesar das dificuldades, grande número de trabalhos tem utilizado as técnicas ci-
tadas anteriormente para estimar parâmetros populacionais e realizar avaliação de esto-
ques, como, entre outros: Tzeng e Yeh (2001); Ramírez-Rodrígues e Arreguín-Sánches 
(2003); Ramírez-Rodrígues, Arrenguín-Sánches e Lluch-Belda (2003); Leite-Júnior e 
Petrere-Júnior (2006); Nevárez-Martinez et al. (2006); Feijó-Filho et al. (2009); Aragão, 
Cintra e Silva (2015a).

 O estudo determinou os parâmetros de crescimento e mortalidade de P. subtilis na 
plataforma continental amazônica.

MATERIAL E MÉTODOS

Foram utilizados nas análises os dados de comprimento das amostras obtidas a bordo 
de barcos industriais durante as temporadas de pesca, de fevereiro a outubro, no período de 
2000 a 2004, agrupados para todas as áreas de pesca. Tabelas de distribuição de frequência 
foram elaboradas para cada ano e para os dados consolidados para todo o período, agru-
pados em classes de 5 mm e 10 mm, de forma que se pudesse avaliar qual o melhor conjunto 
de dados e qual intervalo de classe que iria permitir análises mais consistentes.

Os parâmetros de crescimento e mortalidade natural, bem como o padrão de recru-
tamento, foram estimados com a utilização do programa computacional FiSAT II – FAO/
ICLARM Stock Assessment Tools (Gayanilo-Júnior et al., 2005). As estimações dos parâme-
tros de crescimento (L∞ e k)  foram conduzidas por meio da rotina de análise eletrônica de 
frequência de comprimento ELEFAN (Eletronic Length Frequency Analysis) do programa 
FiSAT, descrita originalmente por Pauly e David (1981), bem como por meio das rotinas 
que aplicam o método de Powell-Wetherall (Sparre & Venema, 1998) e a análise de pro-
gressão modal de Bhattacharya (1967). Devido à dificuldade de separação de modas, 
tentou-se utilizar também um ajuste por meio de distribuição de frequência multinomial 
(Haddon, 2011). Os resultados da análise de progressão modal foram então utilizados, 
tentativamente, como dados de entrada para o método de Gulland e Holt (Sparre & 
Venema, 1998).

As estimativas dos parâmetros de crescimento  L∞ e k, por meio dos diferentes métodos 
citados, foram comparadas procurando-se identificar aquele método e conjunto de parâme-
tros que ofereciam o melhor índice de ajuste e compatibilidade com o comportamento bioló-
gico da espécie. Os procedimentos descritos a seguir foram, então, aplicados inicialmente 
para fêmeas e depois para machos, levando-se em conta os vários pares de anos consecutivos 
e os dados agrupados para todo o período. Para efeito apenas de comparação com outros 
trabalhos, foram estimados também os parâmetros para os sexos agrupados.
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Diante das evidências constatadas de que, em geral, os dados agrupados para todo o 
período fornecem melhores resultados, no corpo do trabalho somente os resultados deta-
lhados obtidos para fêmeas para os vários pares de anos são apresentados, com o objetivo 
de ilustrar esta conclusão. As estimativas dos vários parâmetros para machos se referem 
somente aos resultados consolidados obtidos para todo o período.

A rotina ELEFAN, incorporada ao FiSAT II, cujos detalhes de procedimentos são 
descritos por Pauly e David (1981), estima os parâmetros de crescimento por meio da 
equação de von Bertalanffy, com uma modificação para contemplar a sazonalidade do 
crescimento, dada pela expressão:

  Lt = L∞ (1–e–[k(t–t0)+Sts+St0])
Onde:
  Sts = (Ck/2Π)sin [2Π (t–ts)]

  St0
 = (Ck/2Π)sin [2Π (t0–ts)]

Lt é o comprimento no tempo 
t0 é a “idade do indivíduo” quando o comprimento ( Lt  é igual a zero;
L∞  é o comprimento assintótico;
k é a taxa de crescimento (a taxa na qual Lt  se aproxima de L∞ );
ts corresponde ao início da oscilação senoidal do crescimento, relativa a t = 0;
C

 
representa a intensidade da oscilação sazonal do crescimento.

Na rotina ELEFAN II, ao invés de , utiliza-se, no entanto, outro parâmetro, denomi-
nado winter point (Wp). Neste trabalho, porém, não se considerou a sazonalidade no cres-
cimento, uma vez que a variação de temperatura na área de pesca é pequena, sendo os 
valores de  e  fixados em zero. Vale ressaltar que Pauly, Ingles e Neal (1984) citam vários 
estudos de crescimento de camarões peneídeos tropicais, onde os parâmetros da curva de 
crescimento foram estimados sem considerar a oscilação sazonal. Utilizou-se, assim, a ex-
pressão simplificada de von Bertalanffy:

Lt = L∞ [1 – exp(k(t – t0))]

O ajuste da curva foi feito seguindo os procedimentos sugeridos na literatura (Pauly; 
Ingles & Neal, 1984; Pauly, 1987), procurando-se obter a combinação de parâmetros que 
fornecesse o melhor índice de ajuste (Rn) a partir das amostras. Nos procedimentos suge-
ridos por esses autores não se faz referência à correção das distribuições de frequência com 
base na curva de seleção, e, assim, os seguintes passos para estimar os parâmetros de cres-
cimento foram adotados:

a) Estimação dos parâmetros de crescimento L∞ e K utilizando-se a rotina Automatic 
Search com ponto inicial variável;

b) Nova estimação do parâmetro de crescimento K foi obtida através da rotina K 
Scan. Este procedimento permite que se obtenha estimativas mais refinadas do parâmetro  
K da equação de von Bertalanffy (Palomares et al., 1987);
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c) Estimação dos parâmetros de crescimento L∞ e K utilizando-se a rotina Automatic 
Search com o ponto inicial fixo obtido no procedimento anterior;

d) Estimação dos parâmetros de crescimento L∞ e K utilizando-se também a rotina 
Automatic Search com um ponto inicial fixo determinado visualmente;

e) Os valores foram comparados e selecionados aqueles considerados compatíveis 
com os parâmetros de crescimento, levando-se em conta, principalmente, o índice de ajuste 
(Rn) e o gráfico da curva de crescimento.

As estimações foram feitas com distribuições de frequência agrupadas em classes de 
10 mm, uma vez que foram consideradas mais adequadas para a faixa de variação de com-
primento da espécie, de acordo com critérios sugeridos por Erzini (1990). Tentativas com 
classes de 5 mm não apresentaram resultados que pudessem ser considerados satisfató-
rios, com Rn muito baixos. 

Para efeito de comparação, procurando-se obter valores mais consistentes para os 
parâmetros, foram calculadas estimativas levando-se em conta as distribuições de frequ-
ência de comprimento mensais para diferentes pares de anos consecutivos e os dados con-
solidados para o período como um todo. Assim, a primeira estimativa foi obtida utili-
zando-se somente as distribuições de frequência de comprimentos mensais dos anos de 
2000 e 2001, numa sequência contínua de meses que vai de maio de 2000 a outubro de 2001. 
Novas estimativas foram calculadas com os pares de anos 2001-2002, 2002-2003 e 2003-
2004. Em seguida, as distribuições de frequência disponíveis para todo o período de 2000 a 
2004 foram agrupadas numa base mensal e os parâmetros reestimados.

O parâmetro de crescimento L∞ foi estimado aplicando-se, também, o método de 
Powell-Wetherall (Wetherall; Polovina & Ralston, 1987; Sparre & Venema, 1998). O mé-
todo é um aprimoramento da equação de Beverton-Holt, baseada em comprimentos,   
permitindo a estimação de L∞ e Z/K , pois utiliza, além do comprimento médio dos indi-
víduos em explotação total (L), a relação linear entre este comprimento médio e o com-
primento a partir do qual os indivíduos estejam sob explotação total L’, denominado com-
primento de corte. 

Deve-se notar que L’ pode assumir qualquer valor igual ou maior que o menor com-
primento a partir do qual todos os indivíduos sofrem explotação total. Para uma série de 
comprimentos de corte arbitrários (L’) obtém-se um conjunto de estimativas de Z, o que 
permite converter a equação de Beverton-Holt em uma regressão onde L’ é variável inde-
pendente (Sparre & Venema, 1998):

  L – L’ = a+bL’
Onde:
  Z/k = –(1+b)/b) e L∞ = a/–b

Os valores encontrados para o comprimento assintótico através desse método foram 
então utilizados como dados de entrada para se obter valores alternativos de L∞ e K que 
foram comparados com aqueles obtidos em outras rotinas.

Foi realizada também uma tentativa de estimar os parâmetros de crescimento através 
de progressão modal. A separação das modas e a estimação dos respectivos comprimentos 
médios foram feitas pelo método de Bhattacharya (1967) e também ajustando os dados das 
distribuições de frequência mensal a uma da distribuição multinomial, através de um pro-
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cesso iterativo, calibrado por uma função objetiva de máxima verossimilhança (Haddon, 
2011). Os incrementos de comprimentos foram utilizados tentativamente como dados de 
entrada para aplicação do método gráfico de Gulland e Holt.

A estimação da mortalidade total pode ser feita a partir da curva de captura lineari-
zada que consiste basicamente de um gráfico dos logaritmos naturais dos números de in-
divíduos nos vários grupos de idade (Ni) versus suas correspondentes idades ou grupos de 
idade (ti), onde Z é estimado a partir da declividade (b) correspondente à parte descen-
dente da curva dada pela expressão: In(Ni) = a + bt (Sparre & Venema, 1998). O pressuposto 
fundamental desse método é que a parte linear da curva pode ser extrapolada, de forma 
legítima, até a região anterior, onde os pontos estão fora da reta e a declividade da reta 
corresponde à mortalidade total (Z). Assim, Z poderia ser considerado constante para uma 
ampla faixa de comprimentos, e para toda a extensão da curva, não fosse o efeito da seleção 
do aparelho de pesca (Pauly, 1984). 

 Tendo em vista que os métodos fornecem apenas estimativas aproximadas da mor-
talidade total, bem como por nem sempre se dispor dos dados necessários para aplicar al-
guns deles, utilizou-se neste trabalho apenas o método da curva de captura convertida a 
comprimentos linearizada e o método de gráfico de Jones e Van Zalinge (1981). Vale res-
saltar ainda que as mortalidades totais e por pesca serão determinadas com mais acuidade 
por meio dos métodos de avaliação de estoques que serão utilizados posteriormente.

A formulação original da curva de captura convertida para comprimentos resulta 
numa subestimação da mortalidade total quando os indivíduos mais velhos crescem lenta-
mente e diferentes idades se sobrepõem, como é o caso de camarões peneídeos. Para cor-
rigir o efeito das diferentes taxas de crescimento por idade, Pauly (1983) sugere a seguinte 
expressão que leva em conta o tempo necessário para um indivíduo passar de uma classe 
de comprimento a outra:

  In (Ni/∆ti
) = a + bt’i

Onde:

Ni  número de indivíduos na classe 
∆ti é o intervalo de tempo para um indivíduo crescer de Li a Li+1 dado por

                  L∞ – Li+1  ∆ti = (1/k) In( ________)
       L∞ – Li

L é o comprimento médio ou centro de classe de Li a Li+1 dado por        
         (Li + Li+1)  L = ________
   2
  t’i = (1+k) In[1 – (L/L∞ )]

Neste trabalho, a estimação do coeficiente de mortalidade total (Zano-1) foi feita por 
meio da curva de captura convertida por comprimentos, incorporada ao FiSAT II, a partir 
das estimativas finais de L∞ e K e dos dados de distribuição de frequência mensais de com-
primento agrupadas para todo o período.

A curva de captura baseada em comprimentos de Jones e Van Zalinge (1981) funda-
menta-se na relação entre a captura acumulada em número de indivíduos de tamanhos 
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maiores ou iguais a determinado tamanho Li e a captura acumulada em número de indiví-
duos de tamanhos maiores ou iguais a determinado tamanho maior Li+1. A razão entre 
essas quantidades fornece uma estimativa direta da taxa de sobrevivência de Li a Li+1:

  Σ∞      Ni+1
         

Li+1
    S = ____________
  Σ∞  NLi+1

        
Li

A partir dessa relação e da equação de crescimento de von Bertalanffy, Jones e Van 
Zalinger (1981) derivaram um método gráfico relacionando os logaritmos do número cap-
turado acumulado de cada tamanho maior que determinado tamanho versus os logaritmos 
dos valores de L∞ – Li, em que uma parte da curva é linear e sua inclinação corresponde a 
Z/K , conforme a expressão:

               Z  In C(Li,L∞) = a+ __ In(L∞ – Li )               k
Onde:

         C(Li,L∞) captura acumulada de Li  a L∞ 

    Z
  ___ = declividade → Z = k * declividade
    k

Pauly, Ingles e Neal (1984) sugerem que, para um K constante, espécies de pequeno 
porte geralmente têm uma taxa de mortalidade natural maior que animais de maior porte. 
Pode ser demonstrado também que a temperatura média do ambiente, pelo menos em 
peixes, tem influência direta sobre o crescimento. Com base nesses pressupostos e em vá-
rios conjuntos de estimativas de parâmetros de crescimento, Pauly (1980) propôs uma 
equação empírica para estimação aproximada da mortalidade natural (M ano-1) que rela-
ciona M com t0 , L∞  e k e a temperatura média (T ) na área de ocorrência do recurso:

 
  log10(M) = –0,0066 – 0.279log10(L∞) + 0,6543log10(k) + 0,4634log10(T )

Onde:
         L∞ comprimento assintótico expresso em cm;
   k  é a constante de crescimento;
          T  é a temperatura expressa em oC.

Embora a equação tenha sido desenvolvida para peixes, os autores sugerem que pode 
ser aplicada para estimar de forma aproximada a mortalidade natural de camarões peneídeos, 
com base no fato de que ambos os grupos geralmente compartilham o mesmo ambiente, 
tendo sido o método aqui utilizado para estimar o coeficiente de mortalidade natural.

Pauly, Ingles e Neal (1984) propõem também que, se o crescimento dos indivíduos é 
descrito pela equação de von Bertalanffy e for assumido que o comprimento máximo atin-
gido por eles corresponde a aproximadamente 95% do comprimento assintótico (L∞ ), a 
longevidade pode ser estimada pela expressão: tmax = 3/k.
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Para grupos de organismos “afins”, a relação entre o logaritmo do coeficiente de 
crescimento, K, versus o logaritmo do peso assintótico, W∞ é linear, com uma declividade 
de 2/3 = 0,67 (Pauly, 1980):

  log10(K) = Ø  – 0,67 log10(W∞)

A equação acima pode ser usada para caracterizar os organismos de uma dada fa-
mília onde o crescimento é descrito pela equação de von Bertalanffy. O parâmetro  está 
diretamente relacionado ao metabolismo e, portanto, ao consumo de alimentos. Se for as-
sumido que W∞ = a(L∞)3, obtém-se o índice de performance de crescimento em termos de 
comprimento assintótico, determinado pela equação de Munro e Pauly (1983):

  Ø ‘ = log10(k) + 2 log10(L∞)

Por meio dessas equações determinou-se o índice de performance do crescimento do P. 
subtilis que foi comparado com aqueles calculados por outros autores para outros peneídeos.

Uma vez que os coeficientes de mortalidade total (Z) e mortalidade natural (M) te-
nham sido estimados, por meio da curva de captura e da equação empírica de Pauly (1980), 
respectivamente, estimativas de igual forma grosseiras do coeficiente de mortalidade por 
pesca (F) podem ser obtidas simplesmente subtraindo a mortalidade natural (M) da mor-
talidade total (F = Z – M ); a taxa de explotação (E), pela razão entre o coeficiente de 
mortalidade por pesca (F) e o coeficiente de mortalidade total (Z) por meio da expressão: 
E = F/Z. O parâmetro E descreve a proporção de uma dada coorte da população que morre 
efetivamente devido à pressão de pesca (Sparre & Venema, 1998). 

RESULTADOS

A estimação dos parâmetros de crescimento do P. subtilis por meio de progressão 
modal não foi possível ser realizada dada a dificuldade de separação acurada das modas. 
O método de Bhattacharya envolve muita subjetividade e o ajuste da distribuição multino-
mial, embora mais objetivo, fica dificultado pela mistura dos grupos, seja devido ao recru-
tamento contínuo e longo período de maior intensidade, seja devido aos movimentos mi-
gratórios do camarão, aliados à diversidade de áreas de operação da frota.

A tentativa de se utilizar os incrementos entre as modas como dados de entrada para 
o método de Beverton e Holt foi infrutífera, pois os pontos ficaram dispersos, impossibili-
tando a obtenção de valores coerentes para os parâmetros. Mas a progressão dos compri-
mentos modais obtidos para fêmeas, por meio dos dois métodos citados anteriormente, 
evidencia que os indivíduos iniciaram sua fase de vida pós-larvar entre os meses de agosto 
e outubro (Figura 1), coincidindo com o período de maior intensidade de assentamento das 
larvas no estuário.

Em função das considerações anteriores, optou-se por utilizar e assumir os valores 
obtidos por meio da análise eletrônica de frequência (ELEFAN), uma vez que a técnica foi 
desenvolvida visando facilitar e tornar mais objetivo o processo de estimação dos parâme-
tros de crescimento, especialmente quando há dificuldade na separação de modas utilizando 
outros métodos. Os resultados obtidos para as estimativas de parâmetros de crescimento do 
P. subtilis, por meio do ELEFAN, para fêmeas e machos são apresentados na Tabela I.
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Figura 1 – Progressão modal dos comprimentos de fêmeas de P. subtilis na plataforma continental 
amazônica – amostras agrupadas de 2000 a 2004

As estimativas dos parâmetros são apresentadas por períodos, a título de ilustração, 
apenas para as fêmeas, assumindo-se como estimativas finais os valores médios obtidos 
com os dados agrupados para todo período, uma vez que, embora sejam admitidas varia-
ções interanuais nos parâmetros de crescimento de crustáceos (López-Martínez et al., 
2003), não se dispõe de dados para estimar os parâmetros para cada um dos anos. Por 
outro lado, o melhor ajuste, evidenciado pelo índice Rn, foi obtido quando se utilizou os 
dados agrupados de todo o período e, assim, acredita-se que assumir o valor médio seja 
mais apropriado.

Tabela I – Estimativas dos parâmetros de crescimento do P. subtilis na plataforma continental 
amazônica, determinadas pela rotina ELEFAN do FiSAT II. L∞: comprimento assintótico expresso 
em cm; K: constante de crescimento; Rn: medida de qualidade do ajuste

Na Figura 2 são apresentadas as distribuições de frequência de comprimentos men-
sais, sobrepostas pelas curvas de crescimentos determinadas pelo ELEFAN, obtidas com os 
dados agrupados para todo o período, assumindo-se L∞ = 236,3 mm  e K = 1,6 ano-1 para fê-
meas e L∞ = 215,3 mm e K = 0,94 ano-1 para machos. Embora se admitam diferenças entre os 
parâmetros de crescimento de juvenis e adultos, as curvas começam aproximadamente 
entre julho e setembro, mostrando coerência com o período sugerido de maior intensidade 
de reprodução e início do assentamento das larvas na região costeira.

Verifica-se também coerência com o período de recrutamento dos subadultos às 
áreas de pesca, que se inicia em setembro/outubro, e que, assim como em outros peneí-
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deos, as fêmeas atingem tamanhos maiores que os machos e as estimativas dos parâmetros 
de curvatura das curvas de crescimento (K) são numericamente diferentes entre sexos, 
sendo o valor bem maior para as fêmeas, obviamente.

Figura 2 – Distribuição de frequências de comprimento de (a) fêmeas e (b) machos de P. subtilis 
na plataforma continental amazônica e respectivas curvas de crescimento estimadas

     a) Fêmeas

     b) Machos

Os resultados das estimativas de  e  pelo método de Powell-Wetherall, apresentados 
na Tabela II, são bem divergentes, dependendo do par de anos utilizados e do ponto sele-
cionado para início da reta de regressão. Quando se utiliza os dados dos anos agrupados, 
são obtidos dois resultados para o valor de , cujo valor médio é bem próximo daquele en-
contrado pela rotina ELEFAN do FiSAT.

Os resultados para os pares de anos 2000-2001 e 2003-2004 foram inferiores àqueles 
obtidos para os pares de anos 2001-2002 e 2002-2003, uma tendência semelhante àquela já 
observada para os valores obtidos pelo ELEFAN. Para os dados agrupados, os valores mé-
dios encontrados para fêmea foram  e e para machos  e . Utilizando esses valores de  como 
dados de entrada para o ELEFAN, obtêm-se os valores de apresentados na Tabela III.
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Tabela II – Estimativa do comprimento assintótico e Z/K para fêmeas de P. subtilis 
na plataforma continental amazônica. L∞: comprimento assintótico expresso em 
cm; a e b: coeficientes da equação; r: índice de regressão

Tabela III – Estimativas de  para o P. subtilis, obtidas pelo método de Powell-Wetherall, a 
partir do comprimento assintótico médio estimado. L∞:  comprimento assintótico expresso em 
cm; k: constante de crescimento; Rn: medida de qualidade do ajuste

A representatividade das amostras é um fator crucial para a utilização da curva de 
captura para estimar a mortalidade total e, no caso de camarões, a distribuição espacial 
está correlacionada com o tamanho dos indivíduos e a profundidade. Por outro lado, as 
amostras geralmente são coletadas nas áreas de maior concentração de indivíduos, onde a 
pesca é mais intensa e também maior o recrutamento, podendo resultar na superestimação 
da mortalidade total. Uma vez que o método se fundamenta no sistema de parâmetros 
constantes (“steadystate”), é imperativo que sejam utilizadas amostras que contemplem pe-
ríodos de um ou mais anos (Pauly; Ingles & Neal, 1984).

Os resultados obtidos na análise, considerando os vários pares de anos, para as fê-
meas, e o período como um todo são apresentados na Tabela IV. Verifica-se que os valores 
são instáveis, dependem da combinação de valores de L∞ e k e são sensíveis à seleção dos 
pontos de início e final da curva. Maiores valores de L∞ e menores valores de k resultam em 
valores mais elevados da mortalidade total. Para todos os casos, porém, os valores são re-
lativamente elevados, indicando que o nível de explotação dos estoques se encontrava in-
tenso no período considerado.

O método de Jones e Van Zalinge (1981) fornece os valores apresentados na Tabela 
V. Observa-se que, em geral, os valores para as estimativas da mortalidade total são 
mais baixos, em relação ao método de Powell-Wetheral, especialmente para as fêmeas 
(5,2 ano-1), mas podem ainda ser considerados comparativamente elevados. Para ma-
chos o valor estimado foi de 5,5 ano-1.
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Tabela IV – Estimativas da mortalidade total para o P. subtilis na plataforma continental amazô-
nica pela curva de captura baseada em comprimentos linearizada. L∞: comprimento assintótico 
expresso em cm; K: constante de crescimento; Z: mortalidade total

Tabela V – Estimativa da mortalidade total para o P. subtilis na plataforma continental amazônica 
calculada pelo método de Jones e Van Zalinge (1981). L∞: comprimento assintótico expresso em 
cm; K: constante de crescimento; Z: mortalidade total

A mortalidade natural (M) é um dos parâmetros populacionais mais difíceis de ser 
estimado. Os métodos de Beverton e Holt (Sparre & Venema, 1998) e Rikhter e Efanov 
(1976) baseados, respectivamente, na idade máxima (Tmax) e idade de primeira maturação 
(tm) permitem obter apenas uma ideia grosseira da ordem de magnitude de M, uma vez 
que as relações gerais entre M e a idade máxima e a idade de primeira maturação são im-
precisas para animais de vida curta (Garcia & Lereste, 1981). A equação empírica desenvol-
vida por Pauly (1980) fornece também valores apenas aproximados, mas por sua simplici-
dade será utilizada nesta análise.

As estimativas de mortalidade natural do P. subtilis, obtidas a partir da equação em-
pírica de Pauly (1980), usando como dados de entrada os valores de L∞ = 236,3 mm e K = 1,6 
ano-1 para fêmeas e L∞ = 215,3 mm e K = 0,94 ano-1 para machos, obtidos com o ELEFAN, são 
apresentadas na Tabela VI. O valor final assumido para fêmeas foi de 2,53 ano-1 e para ma-
chos 1,83 ano-1. Embora o método possa ser passível de questionamento, uma vez que foi 
desenvolvido para peixes, espera-se que forneça resultados melhores que algumas estima-
tivas de mortalidade natural encontradas anteriormente na literatura (Pauly, 1984).

Na Tabela VI são também apresentados os valores de longevidade estimados pela 
fórmula, também empírica, sugerida por Pauly (1980), onde estimativas grosseiras da lon-
gevidade são dadas por 3/K. Os valores de longevidade para fêmeas parecem razoáveis 
(1,88 anos), mas para machos (3,19 anos) são muito elevados devido ao baixo valor de K. 
São também apresentados os índices de performance de crescimento Ø’ determinados pelo 
método também empírico sugerido por Pauly (1980). O índice de performance de cresci-
mento  para fêmeas (1,54) se enquadra na grade auximétrica proposta por Pauly (1984) 
para peneídeos, porém para machos (1,20) é também muito baixo. Deve-se ressaltar, no 
entanto, que a citada grade apresenta valores para sexos agrupados.
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Tabela VI – Estimativa dos parâmetros de crescimento, mortalidade natural e performance de 
crescimento do P. subtilis na plataforma continental amazônica. L∞:  comprimento assintótico 
expresso em cm; K: constante de crescimento; W∞: peso assintótico em g; ∅: índice de desem-
penho de crescimento

Na Tabela VII são apresentados os parâmetros de comprimento estimados e assu-
midos neste trabalho para o P. subtilis e aqueles encontrados por outros autores para al-
gumas espécies de peneídeos no Brasil. Verifica-se que os valores de Rn aqui encontrados 
são mais elevados, para fêmeas e para machos, quando comparados com os valores ob-
tidos para o P. subtilis por Isaac, Dias-Neto e Damasceno (1992) e para outras espécies por 
Leite-Júnior e Petrere-Júnior (2006).

Tabela VII – Comparação entre as estimativas dos parâmetros de crescimento para o P. subtilis 
obtidas nesta análise e para outros peneídeos na costa brasileira. L∞:  comprimento assintótico 
expresso em cm; K: constante de crescimento; Rn: medida de qualidade do ajuste; W∞: peso 
assintótico em g; ∅: índice de desempenho de crescimento

Assumindo as estimativas de mortalidade natural (M) e de mortalidade total (Z), 
obtidas, respectivamente, pela equação empírica de Pauly (1980) e pelo método de Jones e 
Van Zalinge (1981), foram obtidas as estimativas de mortalidade por pesca (F), taxa de so-
brevivência (S) e taxa de explotação (E) apresentadas na Tabela VIII. Para fêmeas, a morta-
lidade por pesca estimada foi de 2,67 ano-1, para uma taxa de sobrevivência de 60%; para 
machos, 3,67 ano-1, para uma taxa de sobrevivência de 40%.

Na Tabela IX, verifica-se que os valores aqui encontrados estão dentro da faixa dos 
valores apresentados por outros autores, mas são sempre superiores aos valores dos parâ-
metros estimados para P. subtilis por Isaac, Dias-Neto e Damasceno (1992).
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Tabela VIII – Estimativas dos coeficientes de mortalidade total (Z), mortalidade natural (M), 
mortalidade por pesca (F) e taxa de sobrevivência (S) do P. subtilis

Tabela IX – Coeficientes de mortalidade total (Z), natural (M) e por pesca (F) e taxa de explotação 
(E) do P. subtilis e de outros peneídeos

DISCUSSÃO

O crescimento de peixes, e também de crustáceos, pode ser descrito, geralmente, pela 
equação de von Bertalanffy. Em peneídeos, os parâmetros de crescimento, L∞ e k, são esti-
mados a partir de distribuições de frequência de comprimento e geralmente diferem entre 
sexos, uma vez que as fêmeas atingem tamanhos maiores que os machos (Garcia & Lereste, 
1981; Courtney; Dredge & Masel, 1989; Buckworth, 1992). Portanto, neste trabalho, as esti-
mativas desses parâmetros foram conduzidas para os sexos separados, utilizando-se a 
equação de von Bertalanffy.

Considera-se que a estimação para sexos separados é de fundamental importância, 
uma vez que a diferença entre os comprimentos de machos e fêmeas é relativamente grande 
e os parâmetros de crescimento e mortalidade natural têm forte influência nos resultados 
das avaliações do estoque com métodos baseados em comprimento. Embora não seja pos-
sível fazer um ordenamento das pescarias para sexos separados, os resultados obtidos por 
sexo podem ser analisados de forma conjunta e medidas de regulação mais adequadas 
poderão ser estabelecidas.

A definição de comprimento assintótico (L∞) seria o tamanho médio da coorte de 
uma população que cresce indefinidamente (Ricker, 1975). É um parâmetro definido de 
forma imprecisa e pode variar ao longo dos anos, mas atribuir as variações nas estimativas 
ao comportamento biológico da espécie, com base em dados obtidos da pesca comercial, 
pode ser precipitado. Embora possam ser bastante informativas, por serem mais abun-
dantes, as operações de pesca não são delineadas de forma aleatória e, consequentemente, 
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deve-se ter cuidado ao tratar as amostras de comprimento como amostras aleatórias não 
viciadas da população (Laslett; Eveson & Polacheck, 2004).

Os métodos utilizados na determinação dos parâmetros de crescimento de orga-
nismos tropicais, especialmente invertebrados aquáticos, através de distribuição de frequ-
ência de comprimentos, apresentam maior ou menor grau de subjetividade. Peneídeos 
tropicais podem ter somente uma ou duas coortes identificáveis em uma amostra e, assim, 
os dados têm de ser coletados em diferentes períodos para que possa ser feita progressão 
modal (Sparre & Venema, 1998). Mesmo assim, a dificuldade de separação das modas 
pode ser grande. No caso do método de Powell-Wetherall a dificuldade está na seleção dos 
pontos e na sensibilidade dos resultados a essa seleção. 

Embora o ajuste de uma função de crescimento por meio do seguimento de modas a 
uma série temporal de dados de frequência de comprimento reduza o número de parâme-
tros a serem estimados (Schnute & Fournier, 1980), o prolongado período de recrutamento 
em algumas espécies de peneídeos irá retardar a taxa de progressão dos comprimentos 
médios e, portanto, viciar as estimativas dos parâmetros de crescimento, pois a separação 
de coortes baseada na mistura de distribuições pode não ser viável. De fato, não é nem 
mesmo claro como definir diferentes coortes biológicas quando a população tem um pe-
ríodo de desova e, consequentemente, recrutamento estendido (Wang & Somers, 1996; 
Laslett; Eveson & Polacheck, 2004). Isso ficou claro na tentativa de se separar as modas por 
meio do método de Bhattacharya (1967) e do ajuste da distribuição multinomial.

A análise eletrônica de frequência (ELEFAN) é, portanto, um método mais objetivo e 
utiliza uma técnica especialmente desenvolvida para contornar, pelo menos em parte, as 
dificuldades de separação de modas. Porém, apresenta, como todos os demais métodos, 
alguma subjetividade, embora Pauly e David (1981) o considerem um método totalmente 
objetivo, uma vez que o índice de ajuste (Rn) eliminaria o grau de subjetividade das esti-
mativas, e os valores obtidos podem ser reproduzidos.

Pauly, Ingles e Neal (1984) sugerem, porém, que o método não está livre de falhas, 
principalmente quando se trata de amostras pouco representativas, mas resultados incon-
sistentes podem ser identificados por meio de valores muito baixos de Rn. Assim, diante 
das dificuldades de utilização de dados de distribuição de frequência de crescimento para 
estimar parâmetros de crescimento, o ELEFAN é uma alternativa viável quando se dispõe 
de amostras bem representativas da população. Nesses casos, os resultados são superiores 
àqueles obtidos por métodos de marcação.

Os pontos iniciais a partir dos quais o ELEFAN começa os cálculos da curva de cresci-
mento nas rotinas Automatic Search e K-Scan podem ser fixos ou variáveis. Quando um 
ponto inicial é fixo, diferentes curvas de crescimento, definidas por diferentes combinações 
de parâmetros de crescimento, serão forçadas a passar por este ponto. No caso do ponto ini-
cial variável, curvas de crescimento serão testadas para várias possíveis escolhas do ponto 
inicial e somente aquela que apresentar o melhor ajuste será retida. Espera-se que os cálculos 
utilizando ponto inicial variável forneçam curvas de melhor ajuste, devendo ser usados 
como regra geral, exceto quando, por razões específicas, a curva deva passar por determi-
nadas coordenadas. A rotina Response Surface Analysis, por sua vez, pode ser eficiente, mas, 
ao mesmo tempo, pode também parecer confusa (Gayanilo-Júnior & Pauly, 1997).

Quando duas coortes ocorrem por ano, o ELEFAN irá, se não sofrer interferência, 
ajustar a curva de crescimento mais proeminente das duas coortes. Os parâmetros da 
segunda coorte podem ser ajustados selecionando-se visualmente uma moda proemi-
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nente pertencendo à segunda coorte, deixando então o ELEFAN identificar o melhor 
conjunto de parâmetros de crescimento para uma curva forçada através dessa moda. 
Nesta análise partiu-se da premissa de que a população é formada apenas de uma coorte 
principal e somente em alguns períodos do ano, como nos meses de recrutamento, duas 
coortes se sobrepõem.

Deve-se chamar a atenção, também, para valores mais baixos de L∞ encontrados por 
Isaac, Dias-Neto e Damasceno (1992) para o P. subtilis. Acredita-se que isso se deveu à uti-
lização de dados de um único ano, bem como pelo fato de as amostras utilizadas não co-
brirem a amplitude de variação dos tamanhos da espécie. As faixas de comprimento dos 
dados observados aqui utilizados sugerem que o valor de L∞ encontrado pelos mencio-
nados autores deve ter sido subestimado.

Em relação aos valores de k, nota-se que, embora se encontrem na faixa sugerida por 
Pauly, Ingles e Neal (1984), variam entre 0,25 ano-1 e 2,5 ano-1, e o valor encontrado para os 
machos (0,94 ano-1) é bem menor que o das fêmeas (1,6 ano-1). Isso, no entanto, parece coe-
rente com a realidade, uma vez que os machos atingem um comprimento máximo bem 
menor que o das fêmeas. Deve-se ressaltar que os métodos baseados em comprimentos in-
corporados ao ELEFAN são similares a métodos estatísticos não paramétricos e, portanto, 
não fornecem intervalos de confiança ou níveis de incertezas (Silvestre & Garces, 2004).

Embora haja variações nos valores de longevidade de algumas espécies apresentadas 
anteriormente, nota-se que os valores estimados na presente análise apresentaram grandes 
diferenças entre fêmeas (1,9 anos), machos (3,2 anos) e sexos agrupados (1,6 anos). Como a 
fórmula empírica de Pauly (1980) depende exclusivamente de K, as variações nas estima-
tivas desse parâmetro explicam as variações nas estimações da longevidade. Garcia (1988) 
sugere que a longevidade máxima de camarões peneídeos do gênero Penaeus Fabricius, 
1798, é de cerca de 2 a 3 anos, apesar de o período de explotação ser de aproximadamente 
1 ano. De acordo com Pauly, Ingles e Neal (1984), em peneídeos, o valor anual de K varia 
entre 0,25 a 2,5 ano-1 e a longevidade entre 1,5 a 2,5 anos. 

O índice de performance de crescimento (Ø’) obtido para fêmeas na presente análise 
está dentro da faixa de valores da grade auximétrica proposta por Pauly (1984) para pene-
ídeos, embora próximo ao limite inferior. Já os valores para machos estão abaixo daqueles 
indicados na grade. Isso se deve ao fato de esse índice ser derivado da combinação de va-
lores de L∞ e W∞ com valores de K. O baixo valor de K encontrado para machos resultou 
num baixo valor do índice de performance de crescimento.

Assumindo-se nesta análise os valores obtidos pelo método de Jones e Van Zalinge 
(1981) para os parâmetros de mortalidade total para fêmeas (6,2 ano-1), machos (5,6 ano-1) e 
sexos agrupados (5,1 ano-1), verifica-se que apresentam coerência com aqueles encontrados 
por outros autores no Brasil e em outras regiões do mundo. Leite-Júnior e Petrere-Júnior 
(2006) relatam coeficientes de mortalidade total de 6,5 ano-1 e 6,7 ano-1 para o Penaeus brasi-
liensis (Latreille, 1817) e Penaeus paulensis (Pérez Farfante, 1967) respectivamente, conside-
rando sexos agrupados. Pauly et al. (1984) reportam valores de 5,43 ano-1 para machos e 
6,71 ano-1 para fêmeas de Penaeus setiferus (Linnaeus, 1767) e 7,07 ano-1 para sexos agru-
pados do Penaeus duorarum (Burkenroad, 1939) no Golfo do México. 

Os valores para mortalidade total apresentados para fêmeas (3,8 ano-1) e para ma-
chos (4,8 ano-1) por Isaac, Dias-Neto e Damasceno (1992), no entanto, ficaram abaixo da-
queles aqui obtidos. Embora os valores encontrados pelos métodos que estão sendo consi-
derados sejam apenas aproximações, é preciso ressaltar que naquelas estimações foram 
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utilizadas amostras mensais de um único ano. Segundo Pauly (1987), curvas de captura 
para cálculo de Z devem ser representativas de uma condição de equilíbrio, que significa 
uma distribuição estável de idades, durante as quais o recrutamento variou pouco ou ale-
atoriamente, de forma que a mortalidade total possa ser considerada constante. Mas deve-
-se levar em conta também que os movimentos migratórios da espécie e as áreas onde 
foram obtidas as amostras podem resultar numa superestimação de Z.

Por possuírem elevados valores para a constante de crescimento (K), camarões pene-
ídeos teriam igualmente elevados valores de mortalidade natural (M) (Garcia & Lereste, 
1981). Os coeficientes de mortalidade natural aqui encontrados mostraram-se elevados 
para fêmeas (2,53 ano-1) e para machos (1,86 ano-1), mas compatíveis com aqueles indicados 
na literatura especializada. Mesmo no caso dos sexos agrupados, o valor bem mais alto 
(2,82 ano-1) ainda se encontra dentro das faixas sugeridas. 

No Sudeste do Brasil, Leite-Júnior e Petrere-Júnior (2006) encontraram valores mé-
dios para o coeficiente de mortalidade natural (M) da ordem de 1,8 ano-1 e 1,9 ano-1, para o 
P. brasiliensis e P. paulensis, respectivamente. Pauly, Ingles e Neal (1984), utilizando a 
equação empírica de Pauly (1980), indicam valores de mortalidade natural entre 2,4 ano-1 e 
4,8 ano-1 para estoques adultos de peneídeos em explotação. 

Garcia (1985) sugere que os valores do coeficiente de mortalidade natural de peneí-
deos sejam da ordem de 2,4 (± 0,3) ano-1 para estoques adultos, o que corresponde aproxi-
madamente 0,2 por mês, e apresenta os seguintes valores médios de mortalidade natural 
para peneídeos em várias regiões do mundo: 2,4 ano-1 para o Penaeus aztecus Ives, 1891, 
com variação entre 1,8 a 2,5 ano-1; 2,2 ano-1 para o P. setiferus;  2,5 a 3,0 ano-1 para o Penaeus 
notialis Pérez Farfante, 1967; 2,5 ano-1 para o Penaeus indicus H. Milne Edwards, 1837; 2,4 
ano-1 para o Penaeus merguiensis de Man, 1888. 

A partir da mortalidade total e da mortalidade natural são obtidos os valores seme-
lhantes para mortalidade por pesca para machos e fêmeas, aproximadamente 3,7 ano-1. 
Para os sexos agrupados, o valor foi de 2,3 ano-1, consequência dos menores valores da 
mortalidade total e do elevado valor encontrado para o coeficiente de mortalidade natural. 
Esses valores estão muito abaixo daqueles encontrados por Leite-Júnior e Petrere-Júnior 
(2006) para o P. brasiliensis e o P. paulensis, 4,7 ano-1 e 6,8 ano-1, respectivamente. Por outro 
lado, a mortalidade por pesca em pescarias bem desenvolvidas, onde a captura e o esforço 
têm se mantido estáveis por um longo período, depois de uma fase de rápido crescimento, 
tem sido estimada ao redor de 1,6 (± 0,5) por ano (Garcia, 1985).

A mortalidade por pesca não é constante com a idade, dependendo da fase de vida 
em que a população está sendo explotada e do padrão de pesca. É claro que o poder de 
pesca dos aparelhos artesanais é menor em relação aos industriais, mas exploram a fase 
juvenil da espécie enquanto os aparelhos industriais podem dirigir sua atuação para dife-
rentes tamanhos (idades) ao longo dos meses. Ressalte-se, no entanto, que a mortalidade 
por pesca estimada com esses métodos é apenas uma aproximação grosseira. 

Aceitando-se que o valor ótimo da mortalidade por pesca (Fopt) num estoque em ex-
plotação seja igual a M, conforme proposto por Gulland (1983), pode-se ter uma ideia da 
taxa de explotação do estoque através da expressão:

E = 0,5 = Fopt
 /(Fopt + M )
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A mortalidade por pesca ótima seria equivalente à mortalidade natural (M), ou seja, 
Fopt = M, neste caso Fopt = 2,53 para fêmeas e Fopt = 1,86 para machos.
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