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Introducción 
En ecología de poblaciones, la supervivencia por edad (lₓ) es un componente central de las tablas de vida y de la descripción 

de la estructura de edad, empleada para comparar estrategias vitales y parametrizar modelos demográficos estructurados, 
utilizando herramientas como las matrices de Leslie (Leslie, 1945; Deevey, 1947; Caswell, 2001). Sin embargo, en contextos 
paleoecológicos y paleobiológicos esta información rara vez puede observarse directamente, lo que exige reconstruir lₓ a partir 
de datos indirectos y modelos demográficos (Kurtén, 1954; Voorhies, 1969; Klein y Cruz-Uribe, 1984). Por ello, tener una 
representación razonable de lₓ resulta relevante tanto para caracterizar una población como para interpretar su dinámica. 

La información demográfica suele inferirse en paleontología a partir de restos faunísticos asignados a clases de edad, lo que 
permite reconstruir tablas de vida y perfiles de supervivencia como aproximaciones a la estructura de la población (Kurtén, 1954; 
Voorhies, 1969; Klein y Cruz-Uribe, 1984; Rodríguez-Gómez 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 fósil a funciones de supervivencia y fecundidad por edad (Klein y Cruz-Uribe, 1984; Caswell, 2001). 
En paleobiología, las tablas de vida permiten integrar la información disponible por intervalos de edad para estimar parámetros 
demográficos básicos y comparar poblaciones o especies, y pueden complementarse con herramientas como matrices de Leslie 
y modelos paramétricos de supervivencia para reconstruir o proyectar perfiles demográficos (Fernandez y Boulbes, 2010; Monchot 
et al., 2012; Rodríguez-Gómez et al., 2013; Martín-González et al., 2016; Fernandez et al., 2017; Martín-González et al., 2019). 

Cuando los análisis se realizan a gran escala temporal, suele asumirse que las poblaciones fluctúan en tamaño 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; Rodríguez-Gómez et al., 2013; Martín-González et al., 2016). En este trabajo, estas condiciones se 
expresan mediante una tasa neta de reproducción igual a uno (R₀ = 1). En este contexto, es útil tener modelos capaces de 
reconstruir perfiles demográficos bajo esas condiciones. En esta línea, Martín-González et al. (2016) propusieron el uso del 
modelo de Weibull, que utiliza una función de supervivencia biparamétrica, para obtener estructuras estables y estacionarias y 
reconstruir perfiles de supervivencia (y mortalidad) en grandes mamíferos, con aplicaciones a la paleoecología cuantitativa. 

El modelo de Weibull se ha utilizado tradicionalmente para inferir valores de supervivencia con los que describir poblaciones, 
ya que su formulación 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 combinación de flexibilidad y sencillez facilita 
comparar poblaciones e integrar los perfiles obtenidos en cálculos demográficos posteriores (Martín-González et al., 2016).  

Esta aproximación se ha aplicado a la reconstrucción de estructuras de edad estables y estacionarias en poblaciones fósiles 
y se ha comparado con otras alternativas matemáticas para la estimación de perfiles de supervivencia en grandes mamíferos del 
Pleistoceno (Martín-González et al., 2016, 2019; Rodríguez-Gómez et al., 2022b, 2025). Más allá del interés metodológico, los 
perfiles de supervivencia y las estructuras de edad derivadas pueden incorporarse a preguntas paleoecológicas más amplias 
relacionadas con la dinámica poblacional, la biomasa de carne disponible o las relaciones tróficas dentro de comunidades fósiles 
(Rodríguez-Gómez 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 generación de perfiles discretos de Weibull a partir de fecundidades por 
edad, bajo la condición demográfica de estabilidad y estacionariedad. Esta nota presenta el paquete, resume su fundamento 
metodológico y lo sitúa dentro de una línea de investigación paleoecológica ya consolidada. También muestra, mediante tres 
especies actuales con perfiles de supervivencia observados, cómo 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 aplicación 
para reconstruir poblaciones y comunidades fósiles. 

Modelo y método 
Siguiendo el enfoque habitual de las tablas de vida de mamíferos, StablePopulation se formula exclusivamente con 

parámetros demográficos femeninos (Caswell, 2001; Martín-González et al., 2016; Rodríguez-Gómez et al., 2022b) y genera 
perfiles de supervivencia lx a partir de valores de fecundidad por edad (mx) mediante una función de Weibull evaluada en las 
edades x = 0, 1, …, n: 

                                                                lx(α,β) = exp[−(x/α)β] (ec. 1) 

donde α > 0 y β > 0. El parámetro α describe la escala temporal de la curva de supervivencia, mientras que β determina su 
forma (curvatura) modulando si el descenso de la supervivencia es más gradual o más abrupto. 

En la expresión (1), lx representa la proporción de una cohorte inicial que sobrevive hasta la edad x. Por otra parte, mx 
representa el número medio de hijas por hembra a dicha edad x. Cuando las fecundidades disponibles en la bibliografía se 
refieren a crías de ambos sexos, los valores se convierten a hijas por hembra bajo una proporción sexual al nacimiento de 1:1. 

Dada una distribución de fecundidades mx, la tasa neta de reproducción en tiempo discreto se define como: 

                                                                  R₀ = ∑   𝑛𝑛
 𝑥𝑥=0 lₓ·mₓ                (ec. 2) 

En el marco del paquete, la condición de estabilidad y estacionariedad se implementa imponiendo R0 = 1. Con la cohorte 
inicial normalizada a l₀ = 1, el número total de nacimientos calculado a partir del perfil de supervivencia y de las fecundidades se 
devuelve como births y equivale a R₀; por tanto, imponer births = 1 equivale a imponer R₀ = 1. Esta condición garantiza que, en 
la generación siguiente, la clase inicial vuelve a ser l₀ = 1; al mantenerse las mismas tasas de supervivencia y fecundidad, se 
conserva también el resto de la estructura de edad. Cuando mx expresa el número medio de hijas por hembra a la edad x, esta 
restricción significa que cada hembra es reemplazada, en promedio, por una hija a lo largo de su vida reproductiva. De esta 
manera, la población femenina se sustituye completamente tras una generación. Cuando la suma de las fecundidades permite 
alcanzar esta condición, para cada valor de β existe un único valor de α compatible con la restricción R0 = 1, que determina el 
perfil lx(α,β) correspondiente. 

Esta formulación se implementa en StablePopulation mediante cuatro funciones principales: weibull_survival() calcula la 
supervivencia hasta una edad dada a partir de α y β; calculate_population() genera, desde una cohorte inicial normalizada a 
uno, el perfil poblacional por clase de edad y el número total de nacimientos; find_alphas() calcula el valor de α compatible con 
la restricción R0 = 1 para un valor dado de β y un vector de fecundidades; run_analysis() utiliza archivos Excel como interfaz de 
entrada y salida para facilitar al usuario la organización de los datos y resultados, y procesa automáticamente los casos definidos 
en cada hoja. La estructura de entrada requerida por run_analysis() se ilustra en el archivo de ejemplo Input_Data.xlsx, incluido 
en el repositorio (https://github.com/D4v1d-d0/StablePopulation-reproducibility/tree/v1.0.4/examples/run_analysis). Para cada 
hoja, la función lee los datos de la especie, con las fecundidades mₓ en la columna B y un valor predefinido de β en la celda C2, 
calcula el α correspondiente y exporta en documentos separados cada perfil poblacional resultante junto con los valores de 
ambos parámetros. 

En el análisis 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 único barrido de valores de β. En este 
script se exploran valores de β 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 cuadrático medio (ECM) y su raíz cuadrada 
(RMSE) entre ambos, sin exportar y volver a recorrer una colección intermedia de resultados. run_analysis() procesa casos 
definidos previamente en Excel, pero no incorpora perfiles observados ni calcula métricas de ajuste. Por ello, la comparación con 
datos observados y la selección del valor de β con menor ECM se realizan mediante el script externo asociado al manuscrito.  

El caso práctico parte, para cada especie, de una tabla con tres columnas: edad x, supervivencia observada lₓ y fecundidad 
por edad mₓ. El objetivo es identificar, dentro del intervalo de β explorado, el perfil de Weibull compatible con R₀ = 1 que minimiza 
el ECM frente al perfil observado. Para cada valor de β, find_alphas() obtiene α y calculate_population() genera el perfil 
reconstruido; el script calcula ECM y RMSE, selecciona el mínimo 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 metodológicas para examinar el 
comportamiento del enfoque antes de su aplicación a poblaciones y comunidades registradas en conjuntos faunísticos fósiles. 

https://www.r-project.org/
https://cran.r-project.org/package=StablePopulation
https://cran.r-project.org/package=StablePopulation
https://github.com/D4v1d-d0/StablePopulation-reproducibility/tree/v1.0.4/examples/run_analysis
https://doi.org/10.5281/zenodo.21116445
https://github.com/D4v1d-d0/StablePopulation-reproducibility/blob/v1.0.4/docs/practical_case_workflow.md


 

3 
 

 Palacios-Morales et al., 2026 Ecosistemas 36(1): 3260 

Para cada especie, el análisis combina valores observados de perfiles de supervivencia con vectores de fecundidad por edad. 
Los perfiles observados se recopilaron de fuentes bibliográficas (Caughley, 1970; Payne, 1984; Simmons et al., 1984).  

Resultados 
Los valores de RMSE fueron 0.028 en Castor canadensis (β* = 0.80, α* = 2.049, ECM = 0.001), 0.052 en Ovis dalli (β* = 0.55, 

α* = 3.372, ECM = 0.003) y 0.065 en Rupicapra rupicapra (β* = 2.05, α* = 4.868, ECM = 0.004; Fig. 1). Los tres ejemplos que se 
emplean como contraste metodológico muestran que los perfiles reconstruidos bajo R₀ = 1 pueden aproximarse en distinto grado 
a datos observados y permiten valorar las posibilidades y limitaciones de esta herramienta en su aplicación a contextos 
paleoecológicos. 

 
Figura 1. Comparación entre los perfiles observados de supervivencia (lₓ) y los perfiles reconstruidos con el modelo de Weibull 
bajo la restricción R₀ = 1, seleccionados mediante un barrido de β. Los paneles muestran: (A) Castor canadensis, (B) Ovis dalli 
y (C) Rupicapra rupicapra. 

Figure 1. Comparison between the observed survival profiles (lₓ) and the profiles reconstructed using the Weibull model under 
the constraint R₀ = 1, selected through a β sweep. The panels show: (A) Castor canadensis, (B) Ovis dalli, and (C) Rupicapra 
rupicapra. 

Discusión y recomendaciones prácticas 
Los tres ejemplos, utilizados como contraste metodológico, muestran que la adecuación del modelo biparamétrico de Weibull 

no es uniforme entre especies bajo una misma condición demográfica de estabilidad y estacionariedad (R₀ = 1). En conjunto, 
estos resultados sugieren que el modelo reproduce con mayor fidelidad perfiles suaves, pero pierde flexibilidad cuando la curva 
observada presenta irregularidades más marcadas o cambios locales de pendiente. 

Esta interpretación es coherente con trabajos previos en los que el modelo de Weibull mostró capacidad para reconstruir 
perfiles de supervivencia y estructuras poblacionales estables y estacionarias en grandes mamíferos, aunque con variación en 
la calidad del ajuste según la especie (Martín-González et al., 2016, 2019). Desde esta perspectiva, los casos con mayor 
discrepancia delimitan empíricamente el campo de aplicación del modelo. Además, un ajuste con mayor discrepancia puede ser 
informativo porque señala cuándo una función biparamétrica resulta insuficiente y cuándo pueden requerirse modelos más 
flexibles, supuestos demográficos alternativos o una revisión más cuidadosa de los datos de entrada. 

En paleoecología, este valor exploratorio resulta especialmente importante, ya que trabajar con un marco explícito y común 
permite comparar especies o conjuntos faunísticos bajo una misma lógica demográfica y evaluar hasta qué punto una forma 
funcional sencilla reproduce perfiles compatibles con los datos disponibles. Además, estas reconstrucciones pueden integrarse 
en preguntas más amplias sobre el funcionamiento de paleoecosistemas, como se ha mostrado en estudios centrados en la 
paleoecología del rebeco de Valdegoba, la estimación y la reconstrucción de masas corporales, biomasas, y relaciones 
depredador-presa de comunidades fósiles (Rodríguez-Gómez et al., 2022a, 2022b, 2024). Como línea de desarrollo futuro, se 
contempla incorporar en StablePopulation funciones para realizar barridos de β, calcular métricas de ajuste como RMSE y 
comparar perfiles observados y reconstruidos. 

En conclusión, StablePopulation es una herramienta para generar perfiles de supervivencia bajo condiciones de estabilidad 
y estacionariedad, especialmente útil en análisis paleoecológicos de largo plazo en mamíferos. En particular, incorpora 
explícitamente una dimensión demográfica en las reconstrucciones paleoecológicas, facilita la comparación de especies o 
conjuntos faunísticos bajo un marco común y favorece la integración de los perfiles reconstruidos en inferencias sobre estructura 
poblacional, disponibilidad de biomasa y dinámica de las interacciones tróficas en paleoecosistemas. 
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Disponibilidad del software y datos 
El paquete StablePopulation (v1.0.3; GPL-3) está 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 análisis externo, incluyendo el 
script, los archivos de entrada y salida y la Figura 1, están 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).  

Financiación, permisos requeridos, potenciales conflictos de interés y agradecimientos  
Esta nota se ha revisado siguiendo un proceso colaborativo y público disponible en: StablePopulation: un paquete de R para 

la reconstrucción de perfiles de supervivencia mediante el modelo de Weibull #62 

Esta investigación fue financiada por la Comunidad de Madrid (Ref. PR27/21-004) a través del Convenio Plurianual con la 
Universidad Complutense de Madrid. También contó con el apoyo del grupo Statistical and Mathematical Modelling in Engineering 
and Sciences (MENIC) de la Universidad de Burgos. Guillermo Rodríguez-Gómez estuvo financiado por un contrato posdoctoral 
del programa César Nombela de Atracción de Talento Investigador (Ref. 2023-T1/PH-HUM-29222), cofinanciado por la 
Comunidad de Madrid y la Universidad Complutense de Madrid. Los autores declaran no tener ningún conflicto de intereses. 
Guillermo Rodríguez-Gómez disfruta actualmente de un contrato posdoctoral dentro del VII Plan Propio de la Universidad de 
Sevilla.  

Los autores agradecen el tiempo y la dedicación de las revisoras Julia G. De Aledo y Sofía Galván, así como de un revisor 
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