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INTRODUCCIÓN 

En los yacimientos pleistocenos de conservación excepcional el registro de las especies de ungulados 
representadas en la tafocenosis permite agrupar los individuos según clases de edad y reconstruir sus 
perfiles de mortalidad y supervivencia, lo que abre la posibilidad de obtener inferencias sobre la conducta de 
los depredadores y/o carroñeros responsables de la acumulación, como sus estrategias de selección de 
presas (Palmqvist et al., 1996). Ahora bien, para ello es importante conocer si (i) la tafocenosis se puede 
considerar una muestra aleatoria de la población original, reflejando su distribución el perfil de supervivencia 
de la misma, o (ii) los agentes acumuladores sesgaron la representación de los individuos según clases de 
edad. Existen dos modelos teóricos de mortalidad (Kurtén, 1953): el diacrónico (attritional mortality) y el 
sincrónico (catastrophic mortality). El primero se caracteriza por un perfil en forma de “U”, resultante de una 
sobrerrepresentación de los individuos muy jóvenes y seniles, las clases de edad más vulnerables, respecto 
a los adultos en edad reproductiva (Klein, 1982; Stiner 1990). Este patrón se debe a la intervención de 
factores ecológicos, como la mortalidad infantil, la epizootia, la depredación y la competencia intraespecífica 
por los recursos. El segundo tiene un perfil en forma de “L”, mostrando un descenso progresivo de la 
abundancia relativa de individuos conforme progresan la edad. En esta situación, las frecuencias relativas 
de individuos según clases de edad en la tafocenosis serían proporcionales a las abundancias en la 
población original, representando una instantánea del perfil de supervivencia de dicha población (Fernandez 
et al., 2009). El patrón de mortalidad que podría encajar con este modelo sería el de desastres naturales 
como sequías, inundaciones, incendios o erupciones volcánicas. Obviamente, para reconstruir perfiles de 
mortalidad y supervivencia es necesario definir los intervalos de edad a los que se pueden adscribir los 
especímenes conservados en la tafocenosis. En el caso de los ungulados, la aproximación más común es 
analizar los patrones de erupción y desgaste dental (Klein et al., 1981; Fernandez y Legendre, 2003), 
aunque también se usan otros índices como el grado de fusión de las epífisis y la osteocronología (Lister, 
1999; Castanet et al., 2004).  

Dada la importancia de disponer de perfiles de mortalidad realistas, se han utilizado aproximaciones 
matemáticas para reconstruir las poblaciones fósiles mediante tablas de vida (Kurtén, 1953, 1983; Van 
Valen, 1964; Voorhies, 1969; Fernandez y Legendre 2003; Mihlbachler, 2003; Monchot et al., 2012; Price et 
al., 2016) y matrices de Leslie (Monchot et al., 2012; Rodríguez-Gómez et al., 2013, 2014, 2016a, 2017a, 
2017b, 2017c; Martín-González et al., 2016; Domingo et al., 2017). Las primeras permiten comparar 
estructuras de edad de poblaciones fósiles entre especies en diferentes contextos y grupos taxonómicos. 
Las matrices de Leslie se emplean en dinámica de poblaciones para representar perfiles de supervivencia y 
describir sus oscilaciones. En paleontología se han empleado para análisis de estabilidad y estacionariedad 
de perfiles de mortalidad o supervivencia extraídos de conjuntos fósiles (Monchot et al. 2012; Martín-
González et al. 2016) y también para sugerir sesgos en las tafocenosis de algunos yacimientos (Domingo et 
al. 2017; Rodríguez-Gómez et al. 2017a).  

Rodríguez-Gómez et al. (2013, 2014) desarrollaron un modelo que permite estimar la disponibilidad de 
recursos cárnicos para las poblaciones humanas de cazadores-recolectores, basado en estudios previos 
(Palmqvist et al., 2003; Vizcaíno et al., 2004, 2010), incorporando matrices de Leslie para modelar la 
dinámica que rige el paso de cada generación a la siguiente. Asumiendo perfiles de supervivencia basados 
en modelos lineales, no paramétricos, según funciones definidas de diferente modo en el intervalo de 
subadultos y adultos, así como restringiendo las matrices y los perfiles a las condiciones de las poblaciones 
estacionarias (las que presentan una tasa de crecimiento cero) y estables (con una composición por clases 
de edad que no cambia), obtuvieron estructuras de población y muerte para diversas especies de ungulados 
del Pleistoceno. Buscaron estructuras estables y estacionarias al asumir que representarían las estructuras 
promedio de las poblaciones de ungulados, oscilando las variaciones en su tamaño y composición en torno 
a un valor que tiende a mantenerse constante en el tiempo (Spinage 1972; Promislow y Harvey, 1990; 
Owen-Smith, 1993). La aplicación de este modelo a los yacimientos del Pleistoceno de la Sierra de 
Atapuerca (Burgos) y Orce (Granada) ha proporcionado información relevante sobre los primeros 
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pobladores humanos del continente, como su presencia o ausencia en los ecosistemas según la 
disponibilidad de recursos cárnicos y el nivel de competencia por los mismos, a partir de la comparación 
entre las densidades estimadas y esperadas para los consumidores secundarios (Rodríguez-Gómez et al., 
2013, 2014, 2016a, 2017a, 2017b, 2017c). Bajo estas premisas y asunciones, Martín-González et al. (2016) 
presentaron una nueva aproximación que proporciona perfiles de supervivencia y mortalidad a partir de 
modelos paramétricos usados habitualmente en los análisis de curvas de supervivencia, centrándose en la 
distribución de Weibull para describir poblaciones fósiles de Bison priscus de yacimientos del Pleistoceno 
medio. La dinámica de paso de una generación a la siguiente sigue regida por matrices de Leslie, 
manteniendo las poblaciones estables y estacionarias. Sin embargo, los perfiles se expresan como una 
familia paramétrica (funciones continuas y derivables), lo que simplifica la computación, obteniendo perfiles 
de supervivencia y estructuras de población estables para evaluar la sostenibilidad de las poblaciones y las 
estrategias de caza con más facilidad que en el modelo lineal (Martín-González et al., 2016).  

OBJETIVOS 

El objetivo de este estudio es comparar las aproximaciones basadas en modelos lineales (Rodríguez-
Gómez et al., 2013) y de Weibull (Martín-González et al., 2016), con vistas a representar perfiles de 
supervivencia y estructuras de población (esto es, porcentajes de individuos en cada clase de edad) en 
poblaciones fósiles de ungulados a partir de la dinámica generada con matrices de Leslie.  

MÉTODOS 

El perfil de supervivencia por edades de una población viene dado por: Xt = [Xt
1,...Xt

n], siendo Xt
n la 

proporción de individuos de edad n que siguen vivos en el tiempo t. El paso de un periodo de tiempo al 
siguiente viene modelado por la matriz de Leslie (L): 

𝑋𝑡+1 = (

𝑎1 𝑎2 … 𝑎𝑛
𝑏1 0 … 0
⋮ ⋱ ⋱ ⋮
0 … 𝑏𝑛−1 0

)𝑋𝑡       (1) 

Donde ai es la fecundidad (número de crías per cápita) y bi la proporción de individuos que sobreviven de la 
edad i a la i+1, lo que representa una aproximación discreta (paso de año a año) de la tasa de 
supervivencia instantánea (en estos modelos se considera una población formada únicamente por 
hembras). La matriz describe la dinámica general de la población, aunque el objetivo es modelar 
poblaciones estables y estacionarias, lo que equivale a encontrar el autovector v de la matriz de Leslie 
asociado al autovalor 1. Conforme al álgebra lineal, la ecuación característica de L para λ = 1 se puede 
escribir según: 

𝑎1 + 𝑎2𝑏1 + 𝑎3𝑏1𝑏2 +⋯+ 𝑎𝑛𝑏1…𝑏𝑛−1 = 1     (2) 

Lo que permite conocer el autovector v en función de bi, 

𝑋𝑖 = 𝑣 = [1,𝑏1, 𝑏1𝑏2, . . . , 𝑏1. . . 𝑏𝑛−1]      (3) 

En la literatura se encuentran dos métodos para abordar esta situación: el basado en modelos lineales 
definidos de forma diferente en dos intervalos distintos (Rodríguez-Gómez et al., 2013) y el paramétrico 
(Martín-González et al., 2016), donde se considera que los valores de Xi siguen el patrón de una familia 
paramétrica. En el modelo no paramétrico, al considerar Xi como una función continua definida a trozos, en 
la que cada intervalo es un modelo lineal, la única información que se maneja es que Xi debe de ser el 
autovector v de la matriz de Leslie asociado al autovalor 1, ecuación (3) que tiene n-1 incógnitas, lo que se 
puede simplificar colapsando la tasa de supervivencia instantánea bi del grupo de subadultos y adultos en 
dos únicas probabilidades: 

𝑏1 = 𝑏2 = ⋯ = 𝑏𝑘−1 , 𝑏𝑘 = 𝑏𝑘+1 = ⋯ = 𝑏𝑛−1     (4) 

A partir de esta simplificación se puede obtener el autovector v asociado al autovalor 1 fijando la bi de los 
subadultos y buscando la bi de los adultos, pues la mortalidad juvenil se correlaciona mejor que la adulta 
con las características vitales de las especies (Promislow y Harvey, 1990). 

En el modelo paramétrico se considera que la proporción de individuos que permanecen vivos al final del 
periodo i sigue la función de supervivencia de la distribución de Weibull, es decir: 

𝑋𝑖 = 𝑆(𝑖) = −𝑒(
−𝑖

𝜆⁄ )
𝑘

, 𝑖 = 0,… , 𝑛       (5) 

Por tanto, escribiendo el valor de bi en función de esta consideración: 



𝑏𝑖 =
𝑋𝑖+1

𝑋𝑖
=

𝑆(𝑖+1)

𝑆(𝑖)
=

𝑒
−(𝑖+1 𝜆⁄ )𝑘

𝑒
−(𝑖 𝜆⁄ )𝑘

= 𝑒(
𝑖

𝜆
)
𝑘
−(

𝑖+1

𝜆
)
𝑘

, 𝑖 = 1,… , 𝑛 − 1   (6) 

Finalmente, la ecuación de estabilidad es: 

∑ 𝑎𝑖 ∙
𝑛
𝑖=1 𝑒−(

𝑖−1

𝜆
)
𝑘

= 1        (7) 

Una vez establecidas las fecundidades de cada especie, tenemos una ecuación no lineal con dos 
parámetros. Fijado k, se obtiene con métodos de aproximación numérica el valor de λest(k) comprendido en 
el intervalo [0, 2]. Se dispone así para cada especie de una familia paramétrica de perfiles definidos según: 

𝑆𝑎1,…𝑎𝑛(𝑡; 𝑘, 𝜆𝑒𝑠𝑡(𝑘))        (8) 

El significado de los términos bi en ambos métodos se puede interpretar en la Figura 1, donde se representa 
la tasa de supervivencia instantánea bi y la proporción de individuos que pasan de la edad i a la i+1 en la 
especie Dama dama. En trazo rojo, aparecen los resultados del modelo no paramétrico (función discontinua 
a trozos, en la que los dos intervalos representan la edad subadulta y la adulta). Los valores de bi son 
diferentes en ambas edades hasta llegar al caso extremo, poco realista, en el que se igualan (representado 
en verde sólido). Este caso coincide con k = 1, la distribución exponencial. Por otro lado, tenemos la familia 
de modelos de Weibull, representada en azul discontinuo. En ellos la tasa de supervivencia instantánea es 
continua respecto a la edad, cambiando progresivamente desde el nacimiento hasta estabilizarse en la edad 
adulta. Se distinguen dos situaciones: las curvas desde la verde hasta la negra modelan una probabilidad 
de supervivencia menor o igual cerca del nacimiento que en la edad adulta; las restantes dan más 
probabilidad de supervivencia al principio de la vida (k > 1), escenario no realista (Promislow y Harvey, 
1990).  

RESULTADOS 

Para ilustrar la comparación entre los dos métodos de búsqueda de perfiles de supervivencia estables y 
estacionarios, se presenta una representación gráfica tomando como ejemplo la especie D. dama (Fig. 2). 
En ella se observar perfiles de supervivencia en los que se representan clases de edad frente a porcentajes 
de población (Figs. 2a, c y d), así como la relación entre k y λ que hace a tales perfiles estables (Figs. 2b, e 
y f). La Figura 2a muestra en rojo los perfiles del modelo lineal (funciones definidas en dos intervalos, 
continuas pero no derivables) y en azul los de Weibull (funciones paramétricas). En ambos casos no se ha 
añadido ninguna otra restricción, pudiéndose ver la flexibilidad que aporta la familia de distribuciones de 
Weibull, la cual cubre un abanico más amplio de posibilidades. Aunque la mayoría de los perfiles situados 
hacia los extremos no son útiles en la práctica, esa flexibilidad se puede usar con especies que así lo 
demanden por sus características reproductivas o cualquier otra circunstancia de la especie. La Figura 2b 
muestra el conjunto de valores de k y λ que dan lugar a los perfiles estables de Weibull. Aunque no 
expresan visualmente como es el perfil de supervivencia, contienen toda la información para construirlo.  

Las Figuras 2c y d muestran los perfiles y la pareja de parámetros que los genera cuya población en la edad 
más longeva se encuentra en el intervalo [0,0001, 0,05], lo que equivale a que solo el 5% de la población 
supera la edad más longeva establecida a priori. Las Figuras 2e y f muestran los perfiles y parámetros 
correspondientes al intervalo [0,0001, 0,01], equivalente a que solo el 1% de la población supera la edad 
máxima. Se aprecia una reducción drástica de perfiles estables y de posibilidades de modelización. Por lo 
tanto, establecemos la restricción [0.0001, 0.05] para el resto de análisis ya que mantiene un compromiso 
entre limitar la población que supera la edad más longeva establecida a priori y dejar un número 
representativo de perfiles estables. El perfil de Weibull para k = 1, que coincide con la distribución 
exponencial (bi constantes), se representa en verde, destacándose en la Figura 2f dicho valor con su 
correspondiente λ. Dicho perfil es cercano a la familia generada por el método no paramétrico (rojo).  

Finalmente, en las Figuras 3 y 4 se presentan los perfiles de supervivencia estables de los modelos lineales 
(en rojo) y de Weibull (en azul), así como las parejas de valores k y λ, de todas las especies analizadas con 
una restricción para la mayor edad permitida en el intervalo [0,0001, 0,05]. Según la pendiente de la curva 
exponencial, las especies se separan en tres grupos (desde más suave a más fuerte): (i) Elephas maximus, 
Loxodonta africana y Rinoceros unicornis (menor diferencia entre el número de jóvenes y seniles en la 
población, k = 0,5-1,0, λ = 3-20); (ii) Bison bison, Castor fiber, Cervus elephus, D. dama y Equus quagga (k 
= 0,1-1,0, λ = 0,0-4,0); y (iii) Sus scrofa (mayor diferencia, k = 0,0-0,45, λ < 0,1). Conviene recordar que, 
dentro de cada especie, el valor de k informa sobre la edad del perfil de supervivencia estable (la población 
es más joven cuanto mayor es dicho valor) y el de λ sobre la fertilidad (la población es más fértil cuanto 
menor es dicho valor) (Martín-González et al. 2016).  
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