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INTRODUCCION

En los yacimientos pleistocenos de conservacion excepcional el registro de las especies de ungulados
representadas en la tafocenosis permite agrupar los individuos segun 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 carrofieros responsables de la acumulacién, como sus estrategias de seleccion 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 poblacion original, reflejando su distribucién el perfil de supervivencia
de la misma, o (ii) los agentes acumuladores sesgaron la representacion de los individuos segun clases de
edad. Existen dos modelos teéricos de mortalidad (Kurtén, 1953): el diacronico (attritional mortality) y el
sincronico (catastrophic mortality). EI primero se caracteriza por un perfil en forma de “U”, resultante de una
sobrerrepresentacion de los individuos muy jévenes y seniles, las clases de edad mas vulnerables, respecto
a los adultos en edad reproductiva (Klein, 1982; Stiner 1990). Este patron se debe a la intervencion de
factores ecolégicos, como la mortalidad infantil, la epizootia, la depredacion y la competencia intraespecifica
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 situacion, las frecuencias relativas
de individuos segun clases de edad en la tafocenosis serian proporcionales a las abundancias en la
poblacion original, representando una instantanea del perfil de supervivencia de dicha poblacion (Fernandez
et al., 2009). El patrén de mortalidad que podria encajar con este modelo seria el de desastres naturales
como sequias, inundaciones, incendios o erupciones volcéanicas. Obviamente, para reconstruir perfiles de
mortalidad y supervivencia es necesario definir los intervalos de edad a los que se pueden adscribir los
especimenes conservados en la tafocenosis. En el caso de los ungulados, la aproximacion mas comun es
analizar los patrones de erupcion y desgaste dental (Klein et al., 1981; Fernandez y Legendre, 2003),
aunque también se usan otros indices como el grado de fusién de las epifisis y la osteocronologia (Lister,
1999; Castanet et al., 2004).

Dada la importancia de disponer de perfiles de mortalidad realistas, se han utilizado aproximaciones
matematicas para reconstruir las poblaciones fésiles 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; Rodriguez-Gémez et al., 2013, 2014, 2016a, 2017a,
2017b, 2017c; Martin-Gonzéalez et al., 2016; Domingo et al., 2017). Las primeras permiten comparar
estructuras de edad de poblaciones fésiles entre especies en diferentes contextos y grupos taxonémicos.
Las matrices de Leslie se emplean en dindmica de poblaciones para representar perfiles de supervivencia y
describir sus oscilaciones. En paleontologia se han empleado para analisis de estabilidad y estacionariedad
de perfiles de mortalidad o supervivencia extraidos de conjuntos fésiles (Monchot et al. 2012; Martin-
Gonzélez et al. 2016) y también para sugerir sesgos en las tafocenosis de algunos yacimientos (Domingo et
al. 2017; Rodriguez-Gomez et al. 2017a).

Rodriguez-Gémez et al. (2013, 2014) desarrollaron un modelo que permite estimar la disponibilidad de
recursos carnicos para las poblaciones humanas de cazadores-recolectores, basado en estudios previos
(Palmgvist et al., 2003; Vizcaino et al., 2004, 2010), incorporando matrices de Leslie para modelar la
dinamica que rige el paso de cada generacion a la siguiente. Asumiendo perfiles de supervivencia basados
en modelos lineales, no paramétricos, segun funciones definidas de diferente modo en el intervalo de
subadultos y adultos, asi 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 composicién por clases
de edad que no cambia), obtuvieron estructuras de poblacion y muerte para diversas especies de ungulados
del Pleistoceno. Buscaron estructuras estables y estacionarias al asumir que representarian las estructuras
promedio de las poblaciones de ungulados, oscilando las variaciones en su tamafio y composicion en torno
a un valor que tiende a mantenerse constante en el tiempo (Spinage 1972; Promislow y Harvey, 1990;
Owen-Smith, 1993). La aplicacion de este modelo a los yacimientos del Pleistoceno de la Sierra de
Atapuerca (Burgos) y Orce (Granada) ha proporcionado informacién relevante sobre los primeros



pobladores humanos del continente, como su presencia 0 ausencia en los ecosistemas segun la
disponibilidad de recursos céarnicos y el nivel de competencia por los mismaos, a partir de la comparacion
entre las densidades estimadas y esperadas para los consumidores secundarios (Rodriguez-Gomez et al.,
2013, 2014, 2016a, 2017a, 2017b, 2017c). Bajo estas premisas y asunciones, Martin-Gonzalez et al. (2016)
presentaron una nueva aproximacion que proporciona perfiles de supervivencia y mortalidad a partir de
modelos paramétricos usados habitualmente en los analisis de curvas de supervivencia, centrandose en la
distribucién de Weibull para describir poblaciones fosiles de Bison priscus de yacimientos del Pleistoceno
medio. La dindmica de paso de una generacion 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 computacioén, obteniendo perfiles
de supervivencia y estructuras de poblacion estables para evaluar la sostenibilidad de las poblaciones y las
estrategias de caza con mas facilidad que en el modelo lineal (Martin-Gonzalez et al., 2016).

OBJETIVOS

El objetivo de este estudio es comparar las aproximaciones basadas en modelos lineales (Rodriguez-
Gomez et al., 2013) y de Weibull (Martin-Gonzalez et al., 2016), con vistas a representar perfiles de
supervivencia y estructuras de poblacion (esto es, porcentajes de individuos en cada clase de edad) en
poblaciones fésiles de ungulados a partir de la dinamica generada con matrices de Leslie.

METODOS

El perfil de supervivencia por edades de una poblacién viene dado por: X; = [X4,...XY], siendo X', la
proporcién 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):
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Donde a; es la fecundidad (nimero de crias per capita) y b; la proporcion de individuos que sobreviven de la
edad i a la i+1, lo que representa una aproximacion discreta (paso de afio a afio) de la tasa de
supervivencia instantanea (en estos modelos se considera una poblacién formada Unicamente por
hembras). La matriz describe la dinamica general de la poblacion, aungue 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 &lgebra lineal, la ecuacién caracteristica de L para A = 1 se puede
escribir segun:

a1 + azbl + a3b1b2 + -+ anbl bn—l = 1 (2)
Lo que permite conocer el autovector v en funcion de b;,
Xl =V = [1,b1,b1b2,...,b1...bn_l] (3)

En la literatura se encuentran dos métodos para abordar esta situacion: el basado en modelos lineales
definidos de forma diferente en dos intervalos distintos (Rodriguez-Gémez et al., 2013) y el paramétrico
(Martin-Gonzélez et al., 2016), donde se considera que los valores de X; siguen el patron de una familia
paramétrica. En el modelo no paramétrico, al considerar Xi como una funcion continua definida a trozos, en
la que cada intervalo es un modelo lineal, la Gnica informacién que se maneja es que X; debe de ser el
autovector v de la matriz de Leslie asociado al autovalor 1, ecuacion (3) que tiene n-1 incégnitas, lo que se
puede simplificar colapsando la tasa de supervivencia instantanea b; del grupo de subadultos y adultos en
dos Unicas probabilidades:

by =b; = =bg_1,by =bgys = =by_4 4)

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

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

X, =5@) = - iz0,..n ©)

Por tanto, escribiendo el valor de b; en funcién de esta consideracion:
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Finalmente, la ecuacion de estabilidad es:

i-1\k

=1 'e_(T) =1 (7)

Una vez establecidas las fecundidades de cada especie, tenemos una ecuacion no lineal con dos
parametros. Fijado k, se obtiene con métodos de aproximacién numérica el valor de Aesi(k) comprendido en
el intervalo [0, 2]. Se dispone asi para cada especie de una familia paramétrica de perfiles definidos segun:

S@an(t; k, Agse (k) 8)

El significado de los términos b; en ambos métodos se puede interpretar en la Figura 1, donde se representa
la tasa de supervivencia instantanea b; y la proporcién de individuos que pasan de laedadialai+l enla
especie Dama dama. En trazo rojo, aparecen los resultados del modelo no paramétrico (funcioén discontinua
a trozos, en la que los dos intervalos representan la edad subadulta y la adulta). Los valores de b; son
diferentes en ambas edades hasta llegar al caso extremo, poco realista, en el que se igualan (representado
en verde solido). Este caso coincide con k = 1, la distribucién exponencial. Por otro lado, tenemos la familia
de modelos de Weibull, representada en azul discontinuo. En ellos la tasa de supervivencia instantdnea 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 mas
probabilidad de supervivencia al principio de la vida (k > 1), escenario no realista (Promislow y Harvey,
1990).

RESULTADOS

Para ilustrar la comparacion entre los dos métodos de busqueda de perfiles de supervivencia estables y
estacionarios, se presenta una representacion grafica 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 poblacion (Figs. 2a, c y d), asi como la relacién entre k y A 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
afiadido ninguna otra restriccion, pudiéndose ver la flexibilidad que aporta la familia de distribuciones de
Weibull, la cual cubre un abanico més amplio de posibilidades. Aunque la mayoria de los perfiles situados
hacia los extremos no son Utiles en la practica, esa flexibilidad se puede usar con especies que asi lo
demanden por sus caracteristicas reproductivas o cualquier otra circunstancia de la especie. La Figura 2b
muestra el conjunto de valores de k y A que dan lugar a los perfiles estables de Weibull. Aunque no
expresan visualmente como es el perfil de supervivencia, contienen toda la informacion para construirlo.

Las Figuras 2c y d muestran los perfiles y la pareja de parametros que los genera cuya poblacion en la edad
mas longeva se encuentra en el intervalo [0,0001, 0,05], lo que equivale a que solo el 5% de la poblacion
supera la edad més longeva establecida a priori. Las Figuras 2e y f muestran los perfiles y parametros
correspondientes al intervalo [0,0001, 0,01], equivalente a que solo el 1% de la poblacion supera la edad
maxima. Se aprecia una reduccion drastica de perfiles estables y de posibilidades de modelizacion. Por lo
tanto, establecemos la restriccién [0.0001, 0.05] para el resto de analisis ya que mantiene un compromiso
entre limitar la poblacién que supera la edad mas longeva establecida a priori y dejar un nimero
representativo de perfiles estables. El perfil de Weibull para k = 1, que coincide con la distribucién
exponencial (bi constantes), se representa en verde, destacandose en la Figura 2f dicho valor con su
correspondiente A. 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), asi como las parejas de valores k y A, de todas las especies analizadas con
una restriccién para la mayor edad permitida en el intervalo [0,0001, 0,05]. Segun la pendiente de la curva
exponencial, las especies se separan en tres grupos (desde mas suave a mas fuerte): (i) Elephas maximus,
Loxodonta africana y Rinoceros unicornis (menor diferencia entre el nimero de jévenes y seniles en la
poblacion, k = 0,5-1,0, A = 3-20); (ii) Bison bison, Castor fiber, Cervus elephus, D. dama y Equus quagga (k
=0,1-1,0, A = 0,0-4,0); y (iii) Sus scrofa (mayor diferencia, k = 0,0-0,45, A < 0,1). Conviene recordar que,
dentro de cada especie, el valor de k informa sobre la edad del perfil de supervivencia estable (la poblacién
es mas joven cuanto mayor es dicho valor) y el de A sobre la fertilidad (la poblacion es mas fértil cuanto
menor es dicho valor) (Martin-Gonzalez et al. 2016).
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