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Introduccion

En ecologia de poblaciones, la supervivencia por edad (Ix) es un componente central de las tablas de vida y de la descripcion
de la estructura de edad, empleada para comparar estrategias vitales y parametrizar modelos demograficos estructurados,
utilizando herramientas como las matrices de Leslie (Leslie, 1945; Deevey, 1947; Caswell, 2001). Sin embargo, en contextos
paleoecoldgicos y paleobioldgicos esta informacion rara vez puede observarse directamente, lo que exige reconstruir Ix a partir
de datos indirectos y modelos demograficos (Kurtén, 1954; Voorhies, 1969; Klein y Cruz-Uribe, 1984). Por ello, tener una
representacion razonable de Ix resulta relevante tanto para caracterizar una poblacion como para interpretar su dinamica.

La informacién demografica suele inferirse en paleontologia a partir de restos faunisticos asignados a clases de edad, lo que
permite reconstruir tablas de vida y perfiles de supervivencia como aproximaciones a la estructura de la poblacién (Kurtén, 1954,
Voorhies, 1969; Klein y Cruz-Uribe, 1984; Rodriguez-Gémez et al., 2022b). Este enfoque se apoya habitualmente en
comparaciones con poblaciones actuales y en herramientas que permitan traducir distribuciones discretas de individuos
representados en el registro fosil a funciones de supervivencia y fecundidad por edad (Klein y Cruz-Uribe, 1984; Caswell, 2001).
En paleobiologia, las tablas de vida permiten integrar la informacion disponible por intervalos de edad para estimar parametros
demograficos basicos y comparar poblaciones o especies, y pueden complementarse con herramientas como matrices de Leslie
y modelos paramétricos de supervivencia para reconstruir o proyectar perfiles demograficos (Fernandez y Boulbes, 2010; Monchot
et al., 2012; Rodriguez-Gémez et al., 2013; Martin-Gonzalez et al., 2016; Fernandez et al., 2017; Martin-Gonzalez et al., 2019).

Cuando los analisis se realizan a gran escala temporal, suele asumirse que las poblaciones fluctian en tamafio y estructura
de edades alrededor de un valor de referencia compatible con condiciones de estabilidad y estacionariedad (p. ej., Gage, 1998;
Gurven y Kaplan, 2007; Rodriguez-Gémez et al., 2013; Martin-Gonzalez et al., 2016). En este trabajo, estas condiciones se
expresan mediante una tasa neta de reproduccion igual a uno (R, = 1). En este contexto, es util tener modelos capaces de
reconstruir perfiles demograficos bajo esas condiciones. En esta linea, Martin-Gonzalez et al. (2016) propusieron el uso del
modelo de Weibull, que utiliza una funcién de supervivencia biparamétrica, para obtener estructuras estables y estacionarias y
reconstruir perfiles de supervivencia (y mortalidad) en grandes mamiferos, con aplicaciones a la paleoecologia cuantitativa.

El modelo de Weibull se ha utilizado tradicionalmente para inferir valores de supervivencia con los que describir poblaciones,
ya que su formulaciéon biparamétrica permite representar perfiles, considerando tanto la escala temporal como la forma de la
curva, con distinto grado de curvatura o pendiente (Pinder et al., 1978). Esta combinacién de flexibilidad y sencillez facilita
comparar poblaciones e integrar los perfiles obtenidos en céalculos demograficos posteriores (Martin-Gonzalez et al., 2016).

Esta aproximacién se ha aplicado a la reconstruccién de estructuras de edad estables y estacionarias en poblaciones fésiles
y se ha comparado con otras alternativas matematicas para la estimacién de perfiles de supervivencia en grandes mamiferos del
Pleistoceno (Martin-Gonzalez et al., 2016, 2019; Rodriguez-Gomez et al., 2022b, 2025). Mas alla del interés metodoldgico, los
perfiles de supervivencia y las estructuras de edad derivadas pueden incorporarse a preguntas paleoecolégicas mas amplias
relacionadas con la dinamica poblacional, la biomasa de carne disponible o las relaciones tréficas dentro de comunidades fésiles
(Rodriguez-Gémez et al., 2013, 2020, 2024).
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En este contexto, StablePopulation (Palacios-Morales et al., 2025) se presenta como una herramienta reproducible para
trasladar este enfoque al entorno de R (https://www.r-project.org/). El paquete, disponible en CRAN (https://cran.r-
project.org/package=StablePopulation), automatiza la generacion de perfiles discretos de Weibull a partir de fecundidades por
edad, bajo la condicion demogréfica de estabilidad y estacionariedad. Esta nota presenta el paquete, resume su fundamento
metodoldgico y lo situa dentro de una linea de investigacion paleoecoldgica ya consolidada. También muestra, mediante tres
especies actuales con perfiles de supervivencia observados, cémo evaluar la similitud entre estos datos y los perfiles
reconstruidos con el modelo. Estos ejemplos permiten valorar la capacidad de ajuste, su alcance y limitaciones en la aplicacién
para reconstruir poblaciones y comunidades fésiles.

Modelo y método

Siguiendo el enfoque habitual de las tablas de vida de mamiferos, StablePopulation se formula exclusivamente con
parametros demograficos femeninos (Caswell, 2001; Martin-Gonzalez et al., 2016; Rodriguez-Gomez et al., 2022b) y genera
perfiles de supervivencia Ix a partir de valores de fecundidad por edad (mx) mediante una funcién de Weibull evaluada en las
edadesx=0,1, ..., n:

Ix(a,B) = exp[—(x/a)P] (ec. 1)

donde a >0y B > 0. El parametro a describe la escala temporal de la curva de supervivencia, mientras que 3 determina su
forma (curvatura) modulando si el descenso de la supervivencia es mas gradual o mas abrupto.

En la expresion (1), Ix representa la proporcion de una cohorte inicial que sobrevive hasta la edad x. Por otra parte, mx
representa el niumero medio de hijas por hembra a dicha edad x. Cuando las fecundidades disponibles en la bibliografia se
refieren a crias de ambos sexos, los valores se convierten a hijas por hembra bajo una proporcién sexual al nacimiento de 1:1.

Dada una distribucién de fecundidades mx, la tasa neta de reproduccion en tiempo discreto se define como:
Ro = X% lxymy (ec. 2)

En el marco del paquete, la condicion de estabilidad y estacionariedad se implementa imponiendo Ro = 1. Con la cohorte
inicial normalizada a |, = 1, el numero total de nacimientos calculado a partir del perfil de supervivencia y de las fecundidades se
devuelve como births y equivale a R,; por tanto, imponer births = 1 equivale a imponer R, = 1. Esta condicion garantiza que, en
la generacion siguiente, la clase inicial vuelve a ser |, = 1; al mantenerse las mismas tasas de supervivencia y fecundidad, se
conserva también el resto de la estructura de edad. Cuando mx expresa el nimero medio de hijas por hembra a la edad x, esta
restriccion significa que cada hembra es reemplazada, en promedio, por una hija a lo largo de su vida reproductiva. De esta
manera, la poblacién femenina se sustituye completamente tras una generaciéon. Cuando la suma de las fecundidades permite
alcanzar esta condicion, para cada valor de 3 existe un Unico valor de a compatible con la restricciéon Ro = 1, que determina el
perfil Ix(a,B) correspondiente.

Esta formulacion se implementa en StablePopulation mediante cuatro funciones principales: weibull_survival() calcula la
supervivencia hasta una edad dada a partir de a y ; calculate_population() genera, desde una cohorte inicial normalizada a
uno, el perfil poblacional por clase de edad y el numero total de nacimientos; find_alphas() calcula el valor de a compatible con
la restriccion Ro = 1 para un valor dado de 8 y un vector de fecundidades; run_analysis() utiliza archivos Excel como interfaz de
entrada y salida para facilitar al usuario la organizacién de los datos y resultados, y procesa automaticamente los casos definidos
en cada hoja. La estructura de entrada requerida por run_analysis() se ilustra en el archivo de ejemplo Input_Data.xlsXx, incluido
en el repositorio (https://github.com/D4v1d-d0/StablePopulation-reproducibility/tree/v1.0.4/examples/run_analysis). Para cada
hoja, la funcién lee los datos de la especie, con las fecundidades mx en la columna B y un valor predefinido de B en la celda C2,
calcula el a correspondiente y exporta en documentos separados cada perfil poblacional resultante junto con los valores de
ambos parametros.

En el analisis reproducible de ejemplo de esta nota (véase https://doi.org/10.5281/zenodo.21116445; Palacios-Morales et al.,
2026) se emplean directamente find_alphas() y calculate_population() dentro de un uUnico barrido de valores de . En este
script se exploran valores de B en [0.05, 3.00] con incrementos de 0.05. Este planteamiento permite generar cada perfil de
supervivencia, compararlo inmediatamente con el perfil observado y calcular el error cuadratico medio (ECM) y su raiz cuadrada
(RMSE) entre ambos, sin exportar y volver a recorrer una coleccion intermedia de resultados. run_analysis() procesa casos
definidos previamente en Excel, pero no incorpora perfiles observados ni calcula métricas de ajuste. Por ello, la comparacién con
datos observados y la seleccion del valor de B con menor ECM se realizan mediante el script externo asociado al manuscrito.

El caso practico parte, para cada especie, de una tabla con tres columnas: edad x, supervivencia observada Ix y fecundidad
por edad mx. El objetivo es identificar, dentro del intervalo de B explorado, el perfil de Weibull compatible con R, = 1 que minimiza
el ECM frente al perfil observado. Para cada valor de (3, find_alphas() obtiene a y calculate_population() genera el perfil
reconstruido; el script calcula ECM y RMSE, selecciona el minimo ECM y produce el archivo Excel de resultados y la Figura 1.
El flujo completo, una tabla de entrada de ejemplo e indicaciones para adaptarlo a otras especies se documentan paso a paso
en https://github.com/D4v1d-d0/StablePopulation-reproducibility/blob/v1.0.4/docs/practical_case_workflow.md.

Para evaluar el ajuste de los perfiles reconstruidos se utilizaron tres especies, Castor canadensis, Ovis dalli y Rupicapra
rupicapra, seleccionadas por representar distintos grados de concordancia entre perfiles observados y perfiles reconstruidos con
Weibull (Palacios-Morales et al., 2026). Estos ejemplos se emplean como referencias metodoldgicas para examinar el
comportamiento del enfoque antes de su aplicacion a poblaciones y comunidades registradas en conjuntos faunisticos fosiles.
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Para cada especie, el analisis combina valores observados de perfiles de supervivencia con vectores de fecundidad por edad.
Los perfiles observados se recopilaron de fuentes bibliograficas (Caughley, 1970; Payne, 1984; Simmons et al., 1984).

Resultados

Los valores de RMSE fueron 0.028 en Castor canadensis (f* = 0.80, a* = 2.049, ECM = 0.001), 0.052 en Ovis dalli (* = 0.55,
o* =3.372, ECM = 0.003) y 0.065 en Rupicapra rupicapra (§* = 2.05, a* = 4.868, ECM = 0.004; Fig. 1). Los tres ejemplos que se
emplean como contraste metodoldgico muestran que los perfiles reconstruidos bajo R, = 1 pueden aproximarse en distinto grado
a datos observados y permiten valorar las posibilidades y limitaciones de esta herramienta en su aplicacion a contextos
paleoecoldgicos.

A) Castor canadensis B) Ovis dalli C) Rupicapra rupicapra
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Figura 1. Comparacidén entre los perfiles observados de supervivencia (l,) y los perfiles reconstruidos con el modelo de Weibull
bajo la restriccion R, = 1, seleccionados mediante un barrido de B. Los paneles muestran: (A) Castor canadensis, (B) Ovis dalli
y (C) Rupicapra rupicapra.

Figure 1. Comparison between the observed survival profiles () and the profiles reconstructed using the Weibull model under
the constraint Ro = 1, selected through a B sweep. The panels show: (A) Castor canadensis, (B) Ovis dalli, and (C) Rupicapra
rupicapra.

Discusién y recomendaciones practicas

Los tres ejemplos, utilizados como contraste metodoldgico, muestran que la adecuacién del modelo biparamétrico de Weibull
no es uniforme entre especies bajo una misma condicion demografica de estabilidad y estacionariedad (R, = 1). En conjunto,
estos resultados sugieren que el modelo reproduce con mayor fidelidad perfiles suaves, pero pierde flexibilidad cuando la curva
observada presenta irregularidades mas marcadas o cambios locales de pendiente.

Esta interpretacion es coherente con trabajos previos en los que el modelo de Weibull mostré capacidad para reconstruir
perfiles de supervivencia y estructuras poblacionales estables y estacionarias en grandes mamiferos, aunque con variacién en
la calidad del ajuste segun la especie (Martin-Gonzalez et al., 2016, 2019). Desde esta perspectiva, los casos con mayor
discrepancia delimitan empiricamente el campo de aplicacién del modelo. Ademas, un ajuste con mayor discrepancia puede ser
informativo porque sefiala cudndo una funcion biparamétrica resulta insuficiente y cuando pueden requerirse modelos mas
flexibles, supuestos demograficos alternativos o una revisién mas cuidadosa de los datos de entrada.

En paleoecologia, este valor exploratorio resulta especialmente importante, ya que trabajar con un marco explicito y comun
permite comparar especies o conjuntos faunisticos bajo una misma légica demografica y evaluar hasta qué punto una forma
funcional sencilla reproduce perfiles compatibles con los datos disponibles. Ademas, estas reconstrucciones pueden integrarse
en preguntas mas amplias sobre el funcionamiento de paleoecosistemas, como se ha mostrado en estudios centrados en la
paleoecologia del rebeco de Valdegoba, la estimacion y la reconstruccién de masas corporales, biomasas, y relaciones
depredador-presa de comunidades fosiles (Rodriguez-Gémez et al., 2022a, 2022b, 2024). Como linea de desarrollo futuro, se
contempla incorporar en StablePopulation funciones para realizar barridos de B, calcular métricas de ajuste como RMSE y
comparar perfiles observados y reconstruidos.

En conclusion, StablePopulation es una herramienta para generar perfiles de supervivencia bajo condiciones de estabilidad
y estacionariedad, especialmente util en andlisis paleoecolégicos de largo plazo en mamiferos. En particular, incorpora
explicitamente una dimensién demografica en las reconstrucciones paleoecoldgicas, facilita la comparaciéon de especies o
conjuntos faunisticos bajo un marco comun y favorece la integracion de los perfiles reconstruidos en inferencias sobre estructura
poblacional, disponibilidad de biomasa y dinamica de las interacciones troficas en paleoecosistemas.
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Disponibilidad del software y datos

El paguete StablePopulation (v1.0.3; GPL-3) esta disponible en CRAN (DOI: 10.32614/CRAN.package.StablePopulation) y en
GitHub (https://github.com/D4v1d-d0/StablePopulation/tree/v1.0.3). Los materiales reproducibles del analisis externo, incluyendo el
script, los archivos de entrada y salida y la Figura 1, estan disponibles en GitHub (https://github.com/D4v1d-d0/StablePopulation-
reproducibility/tree/v1.0.4) y archivados en Zenodo (Palacios-Morales et al., 2026; DOI: 10.5281/zenodo.21116445).
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