Universidad Autonoma del Estado
de Hidalgo

Instituto de Ciencias Bésicas e Ingenieria
Area Académica de Biologia
Licenciatura en Biologia

Tema:

Dinamica poblacional de Equus conversidens
(Mammalia, Perissodactyla, Equidae) del
Pleistoceno tardio (Rancholabreano,
Wisconsiniano) del sureste del estado de
Hidalgo, Centro de México

Tesis
Que para obtener el grado de

Licenciado en Biologia

Presenta

Alexis Pérez Pérez

Director

Dr. Victor Manuel Bravo Cuevas

Mineral de la Reforma, Hidalgo, 2018






Agradecimientos

La culminacion de este trabajo se la dedico a mis padres Ana Maria Pérez Pérez y Esteban

Pérez Pascual, asi como, a mi familia y seres queridos por su incansable apoyo.

Agradezco al Dr. Victor Manuel Bravo Cuevas director de mi tesis, asi como, a los demds
miembros del jurado: M. en C. Miguel Angel Cabral Perdomo, Dra. Katia Adriana
Gonzalez Rodriguez, Dra. Maria del Consuelo Cuevas Cardona, Dr. Gerardo Sanchez
Rojas, Dr. Alberto Enrique Rojas Martinez y en especial al Dr. Philippe Fernandez, por

sus valiosos comentarios que ayudaron al mejoramiento de este trabajo.

Agradezco también al Dr. Aurelio Ramirez Bautista por su labor como mi tutor académico.



Tabla de contenido

INDICE DE FIGURAS Y TABLAS .......coimiiiieeeeeeeee e eeeevseeees e saenees 6
L. RESUMEN ...ttt ettt sttt e st esbeeesbaee e 7
2. INTRODUCCION .....coeiiimriimriimeriieeeises e ssssesessesssses s sse s esses s sssssesessessens 8
3. ANTECEDENTES ...ttt st 10
3.1. Aspectos paleobiologicos de EGUUS CORVETSIACILS ..........ccceveeviirieiriiieiieieeseesee e 11
3oL 1. DEGGROSIS ..ottt st ettt et sttt st b e b e s e saeeeaeeereens 11

3. 1.2, DISIIDUCION. ...ttt 12

3.2. Dinamica poblacional de équidos QCIUALES................cccueveeiiiciiniiieiiieeiie e 12
3.3. Dinamica poblacional de équid0os eXtINIOS ...........cccuvviuevieeniiiniieriieiieceeseesee st enee e 16
4. OBIETIVOS ..ottt ettt st et e saeesaneens 20
B € 7 T 7 1 SRR UR RS 20
4.2, ESDECTIICOS .ccueiiuieieeiieiieeieteese ettt ettt s h et b e s bt et b st esbe et st 20
5. JUSTIFICACION .....ovtriimmriimrioceiies e 21
6. HIPOTESIS ....oouviimiiimmriimeiieeise e eeseesee s 22
7. AREA DE ESTUDIO......oovuiiiiiieiesiieeiieeeiseseesessessessssse s ssseseeones 23
8. MATERIAL ...ttt ettt et ettt et 25
8. 1. Muestra 0bJeto de @STUIO ..........cocuveeeeeeeniiiiiiiee sttt ettt st st st eesbe e saeesaeesnsesnaeens 25
8.2. Caracteristicas tafonomicas de 1 MUESIFA .............cccouecuerireeeiiiiesineeeese et 25
8.3. Criterios para definir la cohorte fosil de Equus cOnVersidens.............ocuvvvvevcinercccnienneancns 26
9. METODO ... 28
9.1. Asignacion de los ejemplares a clases de edad..................coccovvievieioinioiiiiiniiniiiieeeen, 28

9.2. Conteo de los individuos de la muestra y estimacion de los individuos subrepresentados .. 31

9.3. Construccion del perfil de MOFtAlIAAd ..............coocueeviivieiniiniiiiiieitecieseese e 34
9.4. Construccion de la tabla de Vida.......................ccccccuvciriiniiniininiiiiiiiiiiiiisse e 35
9.5. Construccion de la curva de SUPEFVIVENCIQ ...........ccceveeuirireeeiiiiesienie et 38
10. RESULTADOS ...ttt ettt 39
10.1. EdQAes @SEMAAAS ........c..oocuiiiiiiiiiiiiiiiiieeee ettt ettt ettt 39
10.2. NUmMero de iRAIVIAUOS...........cccoeceiioeiiiiiiiiieee ettt ettt sttt be e s 39
10.3. Perfil de MOFALIAAA ............ccooeeueeveiiiiiiiciicceesee sttt et e re e seaeseae e 40

0.4, TADIA Q@ VI .....coooeeeeeeeeeeeeeeeeeieieieiiiiieieeeeeieeeeeeeeeeeeeeeeeeeeeeeeeeaeeeeeeeaeeseseessesesesesrsrerersesesrsereaees 42



10.5. Curvas de SUPETVIVEHCIA .........ccuevuereesiriieiesiesieesesie ettt sttt sbe e sre e ne e eesre e nes 44

L1 DISCUSION ..o e e e e e e 48

11.1. Desarrollo de la asociacion fosil de Equus conversidens mediante la interpretacion de
perfiles de mortalidad y sus implicaciones en la dinamica poblacional....................ccccovcueeni.ne. 48

11.2. Historia de vida de Equus conversidens como posible explicacion de su estructura social y
sus implicaciones en la dindmica pobIACIONAL ................ccoovcuvivcieiiriiiiiiiienieeecee e 51

11.3. Factores ambientales que regularon la estructura de edades y dinamica poblacional de
EGUUS CONMVEFSIARILS ...eocveeeeieiiiii ettt sttt tte e ste e s eae e s sate e s te e ssbee s sabeesbeesnsaeesbeeensseenns 53

11.4. Comparacion de la dinamica poblacional de E. conversidens con poblaciones de équidos

EXLINLOS Y ACHUALLS ...ttt ettt sttt st et b e bt e bt e sbeesateeneeenreens 55
12. CONCLUSIONES ...ttt ettt st s bt e s 61
13. BIBLIOGRAFIA ...ttt 62

L4, ANEXOS .ttt ettt ettt e s 76



INDICE DE FIGURAS Y TABLAS

Figura 1. Mapa indice del area de
2] 10 L1 O 21
Figura 2. Esquemas de las secciones estratigraficas de las localidades de
estudio............ 22

Figura 3. Esquematizacion de criterios temporales y espaciales para concebir a la

poblaciéon de Equus conversidens del sureste de
Hidalgo. ..o 25

Figura 4. Medicion de la altura de la corona en molares y premolares superiores e
IEETIOTES . . ..ttt e e e 27
Figura 5. Estimacion de los intervalos v1I, v2, v3 del ejemplar UAHMP-
0 29
Figura 6. Esquematizacion del perfil de mortalidad de Equus
COMVEFSTABIIS . . ..ot e 38

Figura 7. Comparacion entre la estructura de edades del perfil de mortalidad de Equus
conversidens 'y los modelos demograficos propuestos por Mothé et al.,

P 40
Figura 8. Curva de supervivencia de FEquus conversidens del sureste de
Hidalgo. ..o e 43
Figura 9. Comparacion de la curva de supervivencia de Equus conversidens y de otras
poblaciones de équidos extintos de sitios no
Y111 10 o) (610 L PO 43
Figural0. Comparacion de la curva de supervivencia de Equus conversidens y de otras
poblaciones de équidos extintos de Sitios ANtrOPICOS. ...ouviuuierritiiri et eeeienneananns. 44
Figura 11. Comparacion de la curva de supervivencia de FEquus conversidens con
poblaciones de €quidos actuales...........c.oviuiiiiiii i 44
Tabla 1. Tiempo promedio de erupcion de molares y premolares en
0 LG (0P 26
Tabla 2. Valores para estimar la edad de équidos a partir de molares y
PIrEMOLATES. . ..ottt e ettt e e e e e 28
Tabla 3. Probable nimero de individuos de la localidad HGO-
B0 e 31

Tabla 4. Estimacion del nimero de individuos subrepresentados (factor 5.5) y su ajuste a
una hipotética cohorte de 100 individuos (factor de 2.439)

............................................................................................................ 32
Tabla 5. Pardmetros demograficos estimados en la tabla de vida de Equus
COMVETSTACRIS . . ... ettt et e ettt et e et e e e e e aeeeans 35
Tabla 6. Numero de ejemplares (NISP). Numero minimo de individuos (MNI). Numero
probable de individuos
0005 TP 37

Tabla 7. Tabla de vida de Equus conversidens del sureste de
Hidalgo...................oooiil. 40

Tabla 8. Comparacion de los principales pardmetros demograficos de diferentes
poblaciones de
CQUIAOS. ¢ttt ettt ettt et sttt et e et e e bt e s ate e bt e e et e et e e e st e e bt e enbe e beeenbeenbeeenbeeasaeenneas 41



1. RESUMEN

En México los estudios paleodemograficos de grandes mamiferos son escasos. El propdsito
de este trabajo fue analizar la dindmica poblacional de Equus conversidens del sureste del
estado de Hidalgo, para inferir los posibles factores que la modelaron. Primero se
compararon dos modelos demograficos (con y sin subrepresentacion de individuos de la
primeara clase de edad). La prueba estadistica de Kolmogorov-Smirnov mostré que no hay
diferencias significativas entre ambos, por lo que, se empled el modelo con
subrepresentacion para analizar la dinamica poblacional de E. conversidens mediante
perfiles de mortalidad, curvas de supervivencia, tablas de vida y los parametros que se
derivan de estas tales como la tasa reproductiva neta (R)), tiempo generacional (7,), tasa de
crecimiento exponencial (r) y la tasa de crecimiento asintdtico (4). El perfil de mortalidad
de E. comversidens presenta caracteristicas mixtas entre un perfil atricional y uno
catastrofico. Sin embargo, las caracteristicas tafondmicas sugieren un modelo atricional. La
estructura de edades indica tasas de supervivencia altas (>70%) en la mayoria de las clases
de edad. Los valores de Ry, r, y 4 indican que la dindmica de la poblacion fue estable y casi
estacionara con un ligero crecimiento (<10%), mientras que, el 7, de E. conversidens es del
23.15% de su esperanza de vida. Estas caracteristicas posiblemente se debieron a la
flexibilidad dietaria, la estructura social de esta especie (Tipo I), asi como, a la abundancia
de recursos en el area. Se sugiere que la dindmica poblacional y la estructura social de E.
conversidens estuvo modelada por procesos que involucraban la abundancia de recursos
(“bottom-up process™), lo cual, favorecio el crecimiento poblacional y la estabilidad social.
Al mismo tiempo, la depredacion (“fop-down process”) fue el principal regulador del
tamafio de la poblacion. La supervivencia en las poblaciones de équidos ha presentado el
mismo patron a través del tiempo (curvas tipo I), siendo el tiempo generacional el tnico

parametro poblacional que se ha modificado significativamente.

Palabras clave: FEquus conversidens, cohorte fosil, dinamica poblacional, “top-

down/bottom-up process”.
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2. INTRODUCCION
Un aspecto importante en la ecologia de mamiferos es la dindmica poblacional, la cual, por
medio de la demografia permite conocer si el tamafio de una poblacional estd aumentando,
disminuyendo o si permanece constante. El estudio de la dindmica poblacional consiste en
conocer el nimero de individuos por categoria de edad que conforman a una poblacién
(estructura poblacional, e.g. proporciéon de inmaduros, sub-adultos, adultos y viejos) y
entender cobmo cambia a través del tiempo. La dindmica de las poblaciones se ve afectada
por (1) factores demograficos, tales como la natalidad, mortalidad y la migracién; y (2)
factores ambientales, los cuales pueden ser bidticos, como competencia y depredacion, y/o

abidticos, como variacion del clima (Lemos-Espinal ef al., 2005).

Algunos de los métodos principales para estudiar la dindmica poblacional, incluyen
la interpretaciéon de tablas de vida y curvas de supervivencia (Pianka, 2011). Estas
herramientas incluso pueden adecuarse para ser aplicadas en estudios con cohortes fosiles
(Monchot et al., 2012; Martin-Gonzélez et al., 2016; Fernandez et al., 2017). Deevey
(1947), fue el primero en analizar la dinamica poblacional de mamiferos a partir de una
muestra de crdneos y carcasas. A partir de su trabajo, se han estudiado la estructura y
dindmica poblacional de diversos ungulados de manera similar (Spinage, 1972; Ruffner y
Carothers, 1974; Smuts, 1976; Attwell, 1982; Fhe et al., 2001; Lkhagvasuren, 2015). Por su
parte Kurtén (1953, 1983, 1984a, 1984b), en el area de la paleontologia fue el primero en
analizar la dindmica poblacional de mamiferos extintos. A partir de este, numerosos
trabajos, particularmente con équidos han sido realizados. Entre estos destacan los trabajos
clasicos de Van Valen (1964), Voorhies (1969), Hulbert (1982, 1984), asi como, los

recientes trabajos de O’Sullivan (2005) y Fernandez et al., (2006).
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Durante este siglo, el trabajo paleontoldgico realizado en depositos del Cuaternario
que afloran en el sureste de Hidalgo, centro de México, ha permitido recuperar una muestra
significativa de restos fosiles de mamiferos. Del que, cabe resaltar el material referido a
Equus conversidens, el cual, es el mas abundante (Castillo-Ceron et al., 1996; Bravo-
Cuevas, 2001; Cabral-Perdomo, 2001; Bravo-Cuevas et al., 2009a, 2009b, 2011, 2012,
2013, 2015, 2016). El proposito del presente trabajo es proveer informacion referente a la
dindmica poblacional de E. conversidens del sureste de Hidalgo, y asociar esta informacion
con la existente, referente a aspectos ecoldgicos de esta especie, para obtener una
aproximacion de la biologia poblacional de este équido, el cual, fue uno de los

componentes principales de los ecosistemas pleistocénicos de Norteamérica.
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3. ANTECEDENTES
Los équidos (Familia Equidae) son un grupo de mamiferos ungulados que pertenecen al
orden Perissodactyla (es decir, que tienen extremidades con digitos impares). El origen de
los équidos se remonta a 56 millones de afios (ma) (Eoceno Temprano) en Norteamérica.
Los miembros del género Hyracotherium son los équidos mas antiguos que se conocen y se
caracterizaron por presentar un cuerpo de talla pequefia, craneo corto, dentadura
braquiodonta y una dieta a base de hojas (Stromberg, 2006; Shoamaker y Clauset, 2014).
Durante el Oligoceno, aparecieron los géneros Mesohippus y Miohippus. En estos, destaca
un aumento del tamafio corporal, dientes con coronas mas altas y el desarrollo del tercer
digito (MacFadden, 1992). Durante el Mioceno Temprano ocurri6é una gran diversificacion
de équidos llegando a todos los continentes excepto a Oceania (Alberdi et al., 2014).
Durante este periodo aparecieron los géneros Archaeohippus, Anchitherium y Merychippus,
el cual, destaco por un mayor espectro alimenticio (Maguire y Stigall, 2008). Durante el
Mioceno Tardio, Merychippus dio lugar a Hipparion y Pliohippus. Los hipariones se
caracterizaron por ser hipsodontes y tener extremidades tridactilares. Por otra parte, los
pliohipines se caracterizaron por presentar un craneo con dientes bien desarrollados y
extremidades monodactilares (Meléndez-Meléndez, 1995). Durante el Plioceno, la
diversidad de los hipariones disminuy6 notablemente, hasta extinguirse durante el Plioceno
tardio. Por otro lado, a partir de Pliohippus se originaron dos géneros: Equus, del que
posteriormente se origind Equus conversidens y todos los équidos actuales; e Hippidion, el
cual, posteriormente migréo hacia Sudamérica (Meléndez-Meléndez, 1995). Durante el
Pleistoceno, los équidos fueron animales pacedores de talla mediana, habitantes de los
pastizales y estepas de Asia, Africa y América. En México se han reportado de tres a cuatro

especies de équidos del Pleistoceno tardio (Alberdi ef al., 2014; Marin-Leyva et al., 2016a).
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En la actualidad todas las especies de équidos (7 de origen salvaje y 2 de origen doméstico)
estan clasificadas dentro del mismo género, Equus. Este se conforma de dos grandes
linajes, caballines (o caballos verdaderos) y no-caballines. Dentro del linaje de los
caballines se incluye a la especie doméstica (y/o feral), Equus caballus y a la especie
silvestre Equus ferus (caballos de Tarpan y de Przewalski). En conjunto, los asnos y cebras
conforman el linaje de los no-caballines. Los asnos, incluyen al asno salvaje africano,
Equus africanus y a la especie doméstica Equus asinus (burros), asi como las dos especies
de asnos salvajes asiaticos, Equus hemionus y Equus kiang. Las cebras incluyen tres
especies endémicas de Africa, las cuales son, la cebra de las planicies o de Burchell Equus
quagga, la cebra de Grevy Equus grevyi, y a la cebra de la montafia o de Hartmann Equus

zebra (Vilstrup et al., 2013; Ransom et al., 2016).

3.1. Aspectos paleobiologicos de Equus conversidens

3.1.1. Diagnosis

E. conversidens fue descrito por primera vez por Owen (1869) a partir de un fragmento de
paladar con la dentadura maxilar (IGM 4008) de un individuo joven. La localidad tipo se
encuentra en el Cerro del Tepeyac, Cd. de México, México. El craneo es largo
anteroposteriormente y comprimido dorsoventralmente. Los premolares son mas grandes
que los molares. Los molariformes superiores poseen protoconos elongados y aplanados; y
fosetas con uno a tres pliegues en los bordes internos. Los molariformes inferiores poseen
ectofléxidos profundos. La proporcion entre la longitud y la anchura proximal para
metacarpos es menor a 5.0 y 6.0 para metatarsos. Los metapodiales son cortos y robustos

(Bravo-Cuevas et al., 2011; Alberdi et al., 2014. Priego-Vargas et al., 2017).
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3.1.2. Distribucion

Bravo-Cuevas et al. (2011), mencionan que E. conversidens estuvo ampliamente
distribuido a lo largo de Norteamérica durante el Pleistoceno, desde el sur de Canada, las
Grandes Planicies y la Gran Cuenca en Estados Unidos, el extremo meridional de México,
El Salvador, Honduras y Costa Rica. Cacho-Alfaro (2011), menciona la presencia de E.
conversidens en numerosas localidades del territorio nacional, de las que,

destacan Tequixquiac en el Estado de México, El Cedazo en Aguascalientes, San Josecito
en Nuevo Leon, El Cedral en San Luis Potosi, la Cuenca de Moctezuma en Sonora y la
Cuenca de Valsequillo en Puebla. Martinez-Martinez(2007), reporta ejemplares dentales
adscritos a E. conversidens recuperados del municipio de Chilcuautla, Hidalgo. Bravo-
Cuevas et al. (2009b), reportan a E. conversidens en las regiones de Tula, Pachuca-

Tulancingo, Actopan-Ixmiquilpan, Santa Maria Amajac y San Agustin Tlaxiaca.

3.2. Dinamica poblacional de équidos actuales

El conocimiento respecto a la dinamica poblacional de équidos actuales es limitado.
Algunas especies, tales como E. caballus, E. quagga y E. hemionus, han sido bien
estudiadas, mientras que por otra parte las especies E. africanus, E. kiang y E. grevyi han
sido poco estudiadas (Ransom et al., 2016). Moehlman (2002) y Ransom et al. (2016)
realizaron una sintesis de informacion a partir de estudios de équidos actuales para entender

la influencia de factores bidticos y abidticos sobre sus poblaciones.

Existen numerosos trabajos respecto a la dindmica poblacional del caballo
domestico feral, E. caballus. Entre ellos destaca el estudio de Berger (1983) quien estudi6
la mortalidad catastrofica, asi como los pardmetros demograficos de grandes grupos de E.

caballus del Desierto de la Gran Cuenca de Estados Unidos y sus implicaciones para
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reconstruir aspectos de la estructura social de paleopoblaciones de mamiferos. Garrott y
Taylor (1990) realizaron un estudio a largo plazo (16 afios) de la dindmica poblacional de
caballos mustangs E. caballus de Pryor Mountain, Montana, Estados Unidos. El proposito
de este trabajo fue conocer la demografia de esta poblacion y como se correlaciona con las
caracteristicas de su habitat. Las caracteristicas demograficas tales supervivencia, natalidad
y mortalidad se obtuvieron mediante la captura y seguimiento de animales. Este estudio
provee una tabla de vida y una curva de supervivencia, las cuales son utiles para comparar
su dinamica con la de otras poblaciones. Scorolli y Cazorla (2010) estudiaron la demografia
de la poblacion de E. caballus del Parque de Tornquist, Buenos Aires, Argentina, con la
finalidad de determinar las relaciones entre parametros demograficos de esta poblacion, la
densidad poblacional y la precipitacion. Los resultados principales indican que el
crecimiento de esta poblacion estuvo limitado principalmente por bajas tasas de fecundidad.
Dawson y Hone (2011) estudiaron la dindmica de tres poblaciones de E. caballus del
Parque Nacional Alpino, Victoria, Australia. El proposito de este trabajo fue analizar la
relacion entre crecimiento anual y la disponibilidad de alimento. Los resultados principales
indican que estas poblaciones son sensibles a la disponibilidad de recursos alimenticios.
Kampmann et al. (2013), estudiaron la dindmica poblacional de E. caballus de Alice
Springs, Australia, con la finalidad de aportar informacidn respecto a la estructura social y
el crecimiento poblacional posterior a un periodo prolongado de lluvias. Sus resultados
indican que la estacionalidad fue el principal factor que influyd en la poblacion. Zabek et
al. (2016), estudiaron la dindmica poblacional de E. caballus de ambientes de vegetacion
cerrada de la Provincia Boscosa de Tuan-Toolara, Queensland, Australia. Se encontr6 que
en promedio los individuos de todas las clases de edad presentaron una supervivencia alta

(93.5%) debido a la abundancia y calidad de recursos alimenticios.
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Probablemente E. quagga sea la segunda especie de équidos mejor estudiada
respecto a aspectos demograficos después de E. caballus. Sin embargo, a pesar de que E.
quagga es el ungulado mas abundante de Africa, su dinamica poblacional ha sido poco
documentada. Numerosas poblaciones han sido censadas, sin embargo, en pocas se han
estimado tablas de vida (Moehlman, 2002). Entre los estudios demogréficos con E. quagga
destaca el estudio de Petersen y Casebeer (1972), quien fue el primero en compilar una
tabla de vida de E. quagga de las planicies de Athi-Kapiti, Kenia a partir de individuos
vivos. Spinage (1972b) fue el primero en construir tablas de vida que incluyen pardmetros
como supervivencia ([x), tasa de mortalidad (gx), supervivencia media (Lx), tiempo
generacional especifico (7x) y esperanza de vida (e,), de diferentes ungulados del Parque
Nacional de Akagera, Rwanda. Las tablas de vida y curvas de supervivencia de impala
Aepyceros melampus, bufalo Syncerus caffer, cebra E. quagga y jabali Phacochoerus
aethiopicus fueron construidas a partir de craneos. Smuts (1975) estudio6 la poblacion de E.
quagga del Parque Nacional de Kruger con el fin de proveer las caracteristicas
demograficas de esta poblacion. Se emplearon craneos y carcasas de diferentes individuos
para construir perfiles respecto a la estructura social y demografia de la poblacion. Este
estudio sugiere que la poblacion fue regulada principalmente por la depredacion. Otros
factores, tales como enfermedades, accidentes y caza furtiva influyeron en menor grado en
la dindmica poblacional. A partir de este trabajo es posible reconstruir tablas de vida y
curvas de supervivencia. Georgiadis ef al. (2003), analizaron la dindmica poblacional de la
E. quagga de Laikipia, Kenya, para proveer informacion respecto a la influencia de la
lluvia sobre la densidad poblacional. Sus resultados demostraron que las poblaciones
declinaron mas rapido durante los periodos de sequias y se incrementaron durante los

periodos de lluvia. Grange et al. (2004), estudiaron los factores que limitan el crecimiento
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de las poblaciones de fiu (Connochaetes taurinus), bafalo (S. caffer) y cebra (E. quagga).
Sus resultados sugieren que E. quagga utilizé estrategias para el aprovechamiento de
recursos diferentes a las de C. taurinus y S. caffer. De modo que la competencia por
recursos no fue un factor que delimitdé sus poblaciones. Sin embargo, la alta tasa de
depredacion sobre adultos y la baja supervivencia de crias jugaron un papel importante en
la dindmica de sus poblaciones. Fischhoff (2007) estudio la influencia que ejercen los
leones (Panthera leo) sobre los patrones de movimiento y el uso de habitat en una
poblacion de 600 cebras (E. quagga) en Kenia. El area de estudio presenta zonas abiertas
de pastizales y zonas con vegetacion densa. Este estudio demostrd que la abundancia de
cebras en zonas abiertas disminuy6 tanto de dia como de noche debido a la presencia y
actividad de leones, la cual se increment6 durante las noches. A pesar de esto, la
abundancia de cebras en zonas boscosas no mostré incremento. Grange et al. (2015),
llevaron a cabo un estudio demografico de una poblacion de E. quagga del Parque Nacional
de Hwange. Este ecosistema se caracteriza por presentar recursos alimenticios de baja
calidad nutricional y altas tasas de depredacion. Sus resultados mostraron una baja tasa de
supervivencia anual (44.1%) durante el primer afo, la cual se increment6 en los afios
posteriores de vida, hasta llegar a la edad adulta donde la supervivencia fue superior al
80%. Por otra parte, la temporada de sequias afectd la supervivencia de hembras adultas. La
supervivencia en todas las edades fue baja en comparacion con la de otros ungulados que

habitan el 4rea y no tienen altas tasas de depredacion.

Los estudios de dinamica poblacional de E. hemionus son escasos, sin embargo, el
estudio de poblacional de Saltz y Rubenstein (1995) de la reserva natural de Ramon

Makhtesh (Desierto de Nagev), Israel, representa uno de los casos mejor documentados
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respecto a dinamica poblacional de équidos, debido al hecho de que esta poblacion ha sido
monitoreada desde su introduccion a la reserva desde 1982 y el posterior seguimiento de los
individuos de la primera generacién durante mas de 10 afos. Esta poblacion mostrdé un
lento incremento en su tamaio, debido a los periodos estacionales de lluvia. Este trabajo
provee tablas de vida ttiles para comparar la dindmica de esta poblacidon con otras. Otros
estudios como el de Fhe et al. (2001) y Lkhagvasuren (2015) proporcionan la estructura de

edades de E. hemionus a partir de craneos.

3.3. Dinamica poblacional de équidos extintos

A partir de la segunda mitad del siglo XX el estudio de la dinamica poblacional de especies
de mamiferos extintos se volvieron comunes (MacFadden, 1989). Los estudios
paleodemograficos con équidos, desde aquellos se enfocan en la construccion de perfiles
demograficos (de mortalidad) hasta aquellos que emplean tablas de vida para reconstruir la
dinamica que tuvieron sus poblaciones (Monchot et al., 2012), son relativamente

abundantes.

Van Valen (1964) analiz6 una muestra representativa referida a Merychippus
primus del Mioceno Medio (17 Ma) de Thompson Quarry, Nebraska. Estim6 que la
longevidad méaxima de los individuos de esta cohorte fosil fue de aproximadamente 10
afios, sugiri6 una tasa de fecundidad de 0.5 a partir de los dos afios de edad y que la muestra
representa una acumulacion catastrofica. También analizd una muestra referida a
Pseudhipparion retrusum (anteriormente Griphippus gratus, Pseudhipparion gratum) del
Mioceno Tardio (11 ma) de Burge Quarry, Nebraska. Estim6 una longevidad maxima de
aproximadamente 11 afios para los individuos de la cohorte fosil, una tasa de fecundidad de

0.5 a partir de los dos anos de edad y que la muestra representa una acumulacion atricional.
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Voorhies (1969) analiz6 una muestra representativa referida a Protohippus cf. P.
perditus del Mioceno Tardio (13 ma) de Verdigre Quarry, Nebraska, Determindé una
longevidad maxima de aproximadamente 9 afios para los individuos de la cohorte fosil,
tasas de fecundidad de 0.5 para la primera y segunda clase de edad y de 0.9 para el resto de
clases, y que la muestra representa una acumulacion catastrofica. Construyo una tabla de

vida y una curva de supervivencia.

Hulbert (1982) analizd6 una muestra referida a Neohipparion cf. N. leptode del
Mioceno Tardio (10-8.5 ma) de Love Bone Bed, Florida. Determind una longevidad
maxima de 13 afios para los individuos de la cohorte f6sil, una tasa de fecundidad de 0.23
para la segunda y ultima clase de edad y de 0.45 para el resto de las clases. Determind que
la muestra representa una acumulacion atricional, describio la via para calcular el nimero
de individuos subrepresentados de las clases mas jovenes basada en analogos actuales,
construyo la tabla de vida mas compleja para équidos extintos hasta la fecha, compar¢6 la
curva de supervivencia de N. cf. N. leptode con la de otros équidos y notd que a pesar del
grado de hipsodoncia mas avanzado de N. cf. N. leptode, este no mostrd un incremento

significativo en la longevidad respecto a Merychippus.

Posteriormente Hulbert (1984) analiz6 la paleoecologia y la dindmica poblacional
de Parahippus leonensis del Mioceno temprano (18 ma) Thomas Farm Quarry, Florida.
Determiné una longevidad maxima de 9 afios para los individuos de la cohorte f6sil, una
tasa de fecundidad de 0.15 para la segunda clase de edad, 0.23 para la Ultima clase y 0.45
para el resto, y que la muestra testifica una acumulacién atricional relacionada con el

ambiente de deposito. Compard la curva de supervivencia de P. leonensis con la de N. cf.
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N. leptode, la cual indica que este ultimo tuvo una supervivencia menor a lo largo de su

vida.

McDonald (1996) analizé la estructura poblacional de Equus simplicidens del
Plioceno tardio de Hagerman Horse Quarry, Idaho. Identifico 145 individuos de los cuales
solo el 58% de los individuos fue posible asignar una edad especifica entre 0 y 4 afos de
edad. La estructura de esta poblacion estaba comprendida principalmente por individuos
jovenes, adicionalmente se determind que esta muestra testifica una acumulacion

catastrofica.

Fernandez y Legendre (2003) desarrollaron una ecuacion predictiva para estimar la
edad de especies del género Equus. Este método que estd basado en una regresion tipo
polinémica. El método fue aplicado a cohortes fosiles de Equuss mosbachensis, Equus cf.
E. taubachensis y Equus sp. para reconstruir las estructuras poblacionales de estas especies
del Pleistoceno de Francia. También se construyeron tablas de vida, perfiles de mortalidad
y se compararon entre si para evaluar el impacto de poblaciones de humanos sobre la
estructura de estas poblaciones. La informacion indica que en general los individuos

adultos jovenes fueron los mas susceptibles a ser cazados.

O’Sullivan (2005) fue el primero en estudiar de la dinamica poblacional de una
especie de équido ramoneador de un habitat boscoso como lo es Archaeohippus blackbergi
del Mioceno temprano (18 ma) de Thomas Farm Quarry. Construy6 tablas de vida y curvas
de mortalidad, mediante los cuales comparo la dindmica de A4. blackbergi, Miohippus
obliquidens (del Oligoceno de Wayoming), P. leonensis (Thomas Farm) y E. caballus
(actual) y encontrdé que la dinamica de 4. blackbergi fue regulada principalmente por la
competencia intraespecifica entre los machos de la poblacion.
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Posteriormente Fernandez et al. (2006), realizaron uno de los estudios
paleodemograficos méas completos con équidos. Aplicaron el método de ecuaciones
predictivas para reconstruir la estructura poblacional de Equus germanicus y E. caballus de
sitios con altas tasas de depredacion del Pleistoceno de Francia y posteriormente
construyeron tablas de vida complejas, asi mismo, estimaron otros parametros tales como
Ry (tasa de reproduccion neta) y Kx (factor de mortalidad) y construyeron curvas de
supervivencia. La aplicacion de estos métodos permitié comparar estas poblaciones con las
de E. quagga de Akagera y E. caballus de Pryor Mountain para confirmar el impacto que
tuvieron las poblaciones de Homo neanderthalensis y Crocuta sobre la dindmica

poblacional de équidos pleistocénicos de Francia.

Por otra parte, pocos trabajos (no publicados) han analizado la estructura de edades
de E. conversidens, como Robles-Romero (2006) que sugiere que el sitio de Valsequillo,
Puebla fue un sitio idoneo para la reproduccion y crianza. Zavaleta-Villareal (2011) estudid
una muestra (25 fragmentos de mandibulas) de E. conversidens de la localidad HGO-77.
Esta cohorte fosil esta principalmente integrada por individuos adultos, y probablemente

representan una acumulacion catastréfica (opinion personal).
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4. OBJETIVOS

4.1.  General

Analizar la dinamica poblacional de Equus conversidens del sureste de Hidalgo mediante la
evaluacion demografica de la estructura poblacional, con la que se construyo una tabla de
vida y una curva de sobrevivencia para aportar informacion acerca de la ecologia de esta

especie de équido, que es la mas comun del Pleistoceno de Norteamérica.

4.2.  Especificos
Evaluar las caracteristicas de la muestra de E. conversidens del sureste de Hidalgo, para

describir formalmente la presencia de una poblacidn en contextos temporales y espaciales.

Asignar la muestra de E. conversidens a uno de los modelos de mortalidad (atricional o

catastrofico) citados en la literatura paleontoldgica.

Determinar qué factores biodticos y abioticos influyeron en la dindmica poblacional de

E. conversidens.

Determinar cual fue la estrategia de sobrevivencia de E. conversidens, asi como la
comparacion de su dinamica poblacional con las de otras poblaciones de équidos (fosiles y

actuales).
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5. JUSTIFICACION

Equus conversidens fue la especie de équido mds comun durante el Pleistoceno en
Norteamérica. En las ultimas décadas se ha recabado abundante informacion sobre aspectos
bioldgicos y ecoldgicos, tales como su distribucion, habitat, habito dietario y su relacion
con otras especies. El registro fosil de E. conversidens en el sureste del estado de Hidalgo
cuenta con un numero representativo de ejemplares, lo cual permite conocer la estructura
poblacional y los factores afectaron su dinamica. La significancia de este trabajo radica en
tres aspectos. El primero es, ser uno de los pocos trabajos de su tipo hasta la fecha,
empleando el registro fosil del Pleistoceno tardio de México. El segundo es, ser el primer
analisis de la dindmica poblacional de E. conversidens empleando herramientas, como
tablas de vida y los parametros poblacionales que se pueden derivar de esta, asi como una
curva de supervivencia. En tercer lugar, pero no menos importante, este trabajo aporta
informacion demografica, la cual complementa e integra el conocimiento sobre la
paleoecologia de E. conversidens, el cual fue uno de los componentes principales de los

ecosistemas terrestres durante el Pleistoceno tardio de Norteamérica.
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6. HIPOTESIS

Diversos factores ambientales tales como la disponibilidad de recursos, competencia,
depredacion y el clima influyen en la estructura y dinamica poblacional de las especies.
Particularmente algunas poblaciones de Equus caballus y Equus quagga presentan estatus
estables con dinamicas principalmente influenciadas por la depredacion y la abundancia de
alimento, las cuales reflejan una alta supervivencia durante la primera parte de su vida y
una mortalidad severa en la parte final. Teniendo en cuenta la estrecha cercania de Equus
conversidens con las especies actuales, cabria esperar que la dindmica de la poblacion del
sureste de Hidalgo de esta ultima especie presente patrones similares a las especies

actuales.
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7. AREA DE ESTUDIO

Los ejemplares de este estudio proceden de las localidades formalmente conocidas como
Ventoquipa (HGO-9: 20°01° Lat. N; 98°20° Long. O; 2289 msnm); Barranca Piedras
Negras (HGO-23: 20°03°03” Lat. N; 98°37°23” Long. O; 2460 msnm); Barranca del
Berrendo (HGO-28: 20°01°20.7” Lat. N; 98°37°37.9” Long. O; 2458 msnm); Barranca San
Agustin (HGO-29: 20°00°27.7” Lat. N; 98°37°59.9” Long. O; 2467 msnm); Barranca
Jagiiey Viejo (HGO-42: 20°02.311” Lat. N; 98°35.885” Long O; 2528 msnm); Las Cajas
(HGO-46: 20°07°31.7” Lat. N; 98°58°07.7” Long. O; 2140 msnm); y El Barrio (HGO-47:
20°07°41” Lat. N; 98°56°02. 7” Long. O; 2184 msnm). Estas siete localidades se situan en
el limite norte de la Cuenca de México, en el sureste del estado de Hidalgo, centro de

México, cubriendo una extension territorial de aproximadamente 1,200 Km? (Figura 1).

Figura 1. Mapa indice del area de estudio. Las localidades pleistocénicas son 09. Ventoquipa, 23. Barranca Piedras
Negras, 28. Barranca del Berrendo, 29. Barranca San Agustin, 42. Barranca Jagiiey Viejo, 46. Las Cajas y 47. El Barrio.
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En el 4rea afloran sedimentos del Cuaternario de origen fluvial, los cuales consisten en
arcilla, limo y lentes conglomeraticos (Figura 2) (Bravo-Cuevas et al., 2011). Numerosos
restos (incluyendo ejemplares dentales, craneales y postcraneales) de diferentes grupos de
mamiferos han sido recuperados de estos depodsitos sedimentarios. La asociacion de
mamiferos incluye antilocapridos, bévidos, canidos, camélidos, cérvidos, équidos, félidos,
proboscideos, roedores y xenartros (Bravo-Cuevas et al., 2017). La presencia de material
referido a Bison antiquus (Bravo-Cuevas comunicacion personal) indica un intervalo de
edad entre 60,000 y 11,000 afos para la unidad portadora, lo cual corresponde al ultimo
periodo glacial en Norteamérica formalmente conocido como Wisconsiniano (Jiménez-

Hidalgo et al., 2013).

Figura 2. Esquemas de las secciones estratigraficas de las localidades de estudio. Modificado de Bravo-
Cuevas et al. (2011).
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8. MATERIAL

8.1. Muestra objeto de estudio

La muestra objeto de este estudio consistid en dos craneos con las series de los
molariformes completas; un craneo parcial con la serie dental izquierda; un fragmento de
mandibula con serie dental derecha p3-m3; dos fragmentos mandibulares con serie dental
derecha p2-m2; un fragmento de mandibula con serie dental izquierda p2-m3; cuatro
fragmentos mandibulares con serie dental derecha p2-m3; un fragmento mandibular con
serie dental derecha p4-m3; una mandibula derecha con p2-m3; tres mandibulas con series
dentales izquierda y derecha con serie dental p2-m3; asi como 71 dientes aislados de los
cuales se tienen 15 premolares de la dentadura superior; 11 premolares de la dentadura
inferior; 29 molares de la dentadura superior y 16 molares de la dentadura inferior. Los
ejemplares estan alojados en el Museo de Paleontologia de la Universidad Auténoma del

Estado de Hidalgo (UAHMP) (ver seccion de anexos)

8.2. Caracteristicas tafonomicas de la muestra

Bravo-Cuevas ef al. (2017) sugieren que la asociacion fosil de mamiferos del Pleistoceno
tardio del sureste de Hidalgo, de la que es parte la muestra objeto de este estudio, presenta
condiciones de parautoctonia. Esto, es congruente con el indice dental de preservacion
diferencial (PD% = 88%, Tabla 5, [calculado mediante el método de Brain, 1981]), que
indica que los depdsitos originales fueron modificados por variables naturales. Asi mismo,
sugieren una asociacion del tipo al interior del habitat (“within-habitat assemblage”), por lo
cual, se sugiere que la muestra de Equus conversidens se acumul6 en un periodo de 10 mil

afos como maximo.
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8.3. Criterios para definir la cohorte fosil de Equus conversidens

Para analizar la dindmica poblacional de E. conversidens primero se verifico si era
pertinente tratar esta muestra como a una poblacion. En paleobiologia el analogo de una
poblacion es formalmente denominada paleopoblacion (o poblacion fosil y cohorte fosil
formalmente para estudios paleodemograficos), la cual, exhibe las mismas propiedades
bioldgicas para ser tratada como una poblacion actual (MacFadden, 2008). Para concebir
una muestra fosil como una cohorte fosil (en este caso), esta, debe representar un breve
periodo de tiempo geologico (Dodd y Stanton, 1990; Brenchly y Harper, 1998). En el mejor
de los casos no mas de 100 mil afios (MacFadden, 2008). Teniendo en cuenta estos
argumentos, para concebir la muestra de E. conversidens como una cohorte fosil, se
propusieron tres criterios: (1) la edad relativa de la secuencia portadora con base en la
presencia de Bison antiquus indica una edad entre 60, 000 y 11, 700 afios (Jiménez-Hidalgo
et al., 2013). (2) Sin embargo, considerando la ponderacion temporal de la asociacion fosil
de mamiferos (entre 100-10,000 afios), la cual incluye la muestra de E. conversidens, esta
ultima representa un periodo de tiempo geologico 10.1 veces menor al sugerido por
MacFadden (2008). (3) También es posible justificar espacialmente la cohorte de E.
conversidens, teniendo en cuenta la capacidad de desplazamiento de sus congéneres
actuales, tal como Equus quagga, que es capaz de desplazarse cientos de kildmetros
anualmente (Moehlman, 2002), por lo que es probable que los individuos de E.
conversidens de cada localidad hayan interactuado en algin momento (Figura 3). Hasta este
punto, también se sugiere que cada localidad representa una asociacion diferente teniendo
en cuenta que la separacion minima entre estas es de tres kilémetros (Badgley, 1986;

Behrensmeyer, 1988).
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Figura 3. A, esquematizacion de los criterios temporales y B, los criterios espaciales para concebir a la
poblacion de Equus conversidens del sureste de Hidalgo. En A, las flechas grises sugieren que la cohorte de
E. conversidens se acumuld en un rango de 10 mil afios dentro de un intervalo de 60 mil a 11 mil afios. El
alcance biocronologico de E. conversidens es de 1.8 millones de afios a 11 mil afios (Bravo-Cuevas et al.,
2011). En B, las lineas indican las interacciones entre individuos.

pag. 27



9. METODO

9.1. Asignacion de los ejemplares a clases de edad

Existen numerosos métodos para asignar ejemplares dentales a clases de edad (Motris,
1972; Spinage, 1973). Los procedimientos empleados en este trabajo fueron (1) el grado de
desgaste y erupcion dental, solo para los ejemplares UAHMP-509 y UAHMP-4170, debido
a que a estos ejemplares fue imposible conocer la altura de la corona de alguno de sus
molares y/o premolares; y (2) la ecuacion predictiva de Fernandez y Legendre (2003), para
los molares y premolares aislados, asi como de aquellos que estdn engastados pero que aun

asi fue posible conocer la altura de su corona mediante radiografias.

Para determinar el nimero de afios del ejemplar UAHMP-509, el cual, consiste en
un craneo con las series dentales completas, se emplearon las descripciones y figuras de
Frausto da Silva et al. (2003) y Cardona y Alvarez (2010). Para el ejemplar UAHMP-4170
que consiste en una maxila fragmentada, la cual, presenta la serie izquierda de los
premolares deciduos y el primer molar izquierdo recién eructado, se empled la informacion

de la Tabla 1.

Tabla 1. Tiempo promedio de erupcion de molares y premolares en équidos. Modificado de Fernandez y
Legendre (2003).

Edad de erupcion Edad de erupcion

(meses) (meses)

P2 31 p2 29

P3 40 p3 32

P4 47 p4 42

M1 11 ml 11
M2 23 m2 23
M3 45 m3 45

Para conocer la edad en afios de molares y premolares mediante la ecuacion

predictiva de Fernandez y Legendre (2003) se midi6 la altura de la corona de 85
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ejemplares, de los cuales, a nueve (UAHMP-504, 508, 949, 950, 957, 1109, 1915, 1916,
SN) fue requerido tomar radiografias debido a que los dientes se encuentran engastados en
mandibulas. Las radiografias fueron tomadas en placas de 57.0 mm de ancho por 76.0 mm
de largo, en la Clinica de Odontologia ubicada en el Instituto de Ciencias Bésicas e
Ingenieria de la Universidad Autonoma del Estado de Hidalgo. La altura de la corona en los
molares y premolares de la maxila se tomo a lo largo del mesostilo, desde la base del diente
entre las raices, hasta la superficie oclusal; mientras que, en los molares y premolares de la
mandibula, la altura de la corona se midi6 a lo largo del pli-caballinido desde la base del
diente hasta la superficie oclusal de acuerdo al método de Fernandez y Legendre (2003)

(Figura 4).

Figura 4. Medicion de la altura de la corona en molares y premolares superiores ¢ inferiores siguiendo el
método de Fernandez y Legendre (2003).

La edad individual de cada ejemplar se calcul6 aplicando la ecuacion de Fernandez

y Legendre (2003):

ap+aH+ agH2 + a3H3 = Age
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En la cual 4Age es la edad promedio (en anos) de los ejemplares: ay, a;, a,, as son los valores

dados en la Tabla 2; y H es la altura de la corona (en milimetros) del ejemplar.

Posteriormente se calcularon las edades minimas y maximas para cada ejemplar.
Las cuales se obtienen sustrayendo y sumando respectivamente dos veces el valor de E

(Tabla 2), Fernandez (2009).

Tabla 2. Valores para estimar la edad de équidos a partir de molares y premolares. a, a;, a, y a3 son los
coeficientes de las regresiones polinomicas de tercer grado que correlacionan la altura de la corona de
molares y premolares superiores e inferiores con la edad de un individuo; y E es su error de prediccion,
ambos calculados por Fernandez y Legendre (2003).

Posicion ag a a, as E
P2 28.290625 -1.028377 0.019429 —0.000141 0.544
P3 33.658749 -1.041913 0.015383 —0.000087 0.257
P4 40.593780 -1.318328 0.018488 —0.000096 0.494
Ml 35.572249 —1.064404 0.013784 —0.000066 0.389
M2 41.143669 —1.312885 0.018273 —0.000095 0.534
M3 40.634788 —1.482155 0.023170 —0.000128 0.532
p2 23.931106 —0.940985 0.020425 —-0.000174 0.636
p3 37.758397 —1.447331 0.024167 —-0.000141 0.414
p4 46.789425 —1.766535 0.027637 —0.000153 1.343
ml 36.176726 -1.309214 0.020176 —0.000110 0.827
m2 36.936030 —1.236690 0.018852 —-0.000105 0.366
m3 36.102387 —1.203143 0.018695 —-0.000110 0.652

Las categorias de edad que se emplearon son de tres afios (e.g. 0-3 afios, 3-6
afos...21-24 afios) debido a que esto equivale a un intervalo de confianza del 95% para la

mayoria de las clases de edad (Fernandez y Legendre, 2003).

A partir de la edad minima, edad promedio y edad méaxima de cada ejemplar se
calculd la distribucion de su edad en cada una de las categorias de edad de acuerdo al
método de Fernandez (2009). Por ejemplo, para el ejemplar UAHMP-1913 (p2 con E =
0.636) primero se estimo el intervalo entre la edad méxima y la edad minima del ejemplar
(vl =[4E)), el intervalo entre el limite maximo de la clase a la que es asignado el ejemplar

(con base en su edad promedio) y la edad minima del ejemplar (v2 = [6-3.78]) y el
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intervalo entre la edad maxima del ejemplar y el limite maximo de la clase a la que es
asignado el ejemplar (con base en su edad promedio) (v3 = [6.32-6]) tal como se muestra

en la Figura 5.

Figura 5. Estimacion de los intervalos v1, v2 y v3 del ejemplar UAHMP-1913, para calcular la distribucion
de su edad entre las clases 3-6 y 6-9 afios. Modificado a partir de Fernandez (2009).
La distribucion de la edad del ejemplar UAHMP-1913 en las categorias edad de 3-6

aflos y 6-9 afos se calcul6 en términos de porcentaje de la siguiente forma:

» Probabilidad en el intervalo de 3-6 afos: (v2/v1)100 = (2.22/2.54)100 = 87%

= Probabilidad en el intervalo de 6-9 afos: (v3/v1)100 = (0.32/2.54)100 = 13%

Teniendo en cuenta lo anterior, en este caso la edad mas probable del ejemplar

UAHMP-1913 es de 3-6 anos.

9.2.  Conteo de los individuos de la muestra y estimacion de los individuos
subrepresentados

Los dos principales métodos para contar individuos en muestras fosiles son el indice MNI
(niimero minimo de individuos) y el indice NISP (niimero de ejemplares identificados). A

pesar de emplear todos los ejemplares dentales completos, no se utilizd el indice NISP
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debido a que el porcentaje de preservacion diferencial (Tabla 6) indica que las frecuencias
dentales se modificaron posteriormente a su deposicion. Por lo que, de esta manera los
individuos de la clase 6-9 afios se sobrestima. El indice MNI tampoco se empled
unicamente debido a la posibilidad de subestimar el nimero de individuos (Badgley, 1986;
Nikita y Lahr, 2011; Dominguez-Rodrigo, 2012; Morin et al., 2016). Vasileiadou (2007)
sugiri6 que un método mas preciso para contar individuos en una muestra fosil debe incluir
criterios adicionales. Es por ello que sin restar importancia al MNI (n = 18 individuos) se
propuso un indice denominado NIL (probable nimero de individuos por localidad) el cual
incluye tres criterios para contar individuos: (1) Localidad de los ejemplares, (2) MNI, y (3)

edad mas probable de cada ejemplar, tomada de la distribucion de la edad de cada uno.

Se propuso la siguiente ecuacion para estimar el probable numero de individuos de

la muestra hidalguense atendiendo los criterios anteriores:

NIL = (MNI + D)

En la cual MNI es el nimero minimo de individuos por localidad y D es el nimero de
individuos cuya edad mas probable sea > 50% y no se sobreponga con la edad mas
probable de los individuos del MNI.

Por ejemplo, el NIL de la localidad HGO-46 es igual a 3 (ver Tabla 3). En esta
localidad el valor de MNI es 2, ya que la posicion M21 se repite dos veces lo que la hace la
mas frecuente (sombreado en gris). El valor de D es 1, ya que solo un ejemplar (UAHMP-
1913) presenta una probabilidad del 87% de pertenecer a la categoria de 3-6 afios, la cual, a
su vez no se sobrepone con la edad mas probable de los individuos del MNI. Sustituyendo
estos valores en la formula, se tiene:

NIL = (2 + 1) =3 individuos
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De esta manera cuando se sumaron los siete valores del NIL (ya que hay siete
localidades) se obtuvo el numero aproximado de individuos representados en la muestra

fosil de Equus conversidens del sureste de Hidalgo.

Tabla 3. Probable nimero de individuos de la localidad HGO-46. NC es el numero de catdlogo del
ejemplar; PD es la posicion dental; Emin, Emed y Emax, son las edades minima, promedio y maxima
respectivamente.

NC PD AC Emin Emed Emax Distribucién de la edad” (%)
(mm) (afios) (afios) (afios) 0-3 3-6 6-9 9-12 12-15 Total
1913 P21 54.87 3.78 5.05 6.32 0 87 13 0 0 100
1911 M21 51.86 7.88 8.95 10.02 0 0 52 48 0 100
1912 M2I 53.13 7.66 8.72 9.79 0 0 63 37 0 100
507 p4i 63.50 4.19 6.88 9.56 0 34 56 11 0 100
Total 0 1 2 0 0 3

"A fin de ejemplificar solo se muestran algunas categorias de edad. Estos valores son los correctos. Las
edades y la distribucion de todos los ejemplares se muestran en Tabla 10 de la seccion de anexos.

Frecuentemente el nimero de individuos de una cohorte fosil esta subrepresentado,
es decir, el nimero de individuos mds jovenes se encuentra sesgado debido a que sus restos
oponen menor resistencia al proceso de fosilizacion. Consecuentemente factores de
correccion basados en estructuras poblacionales actuales son requeridos (Levine, 1979 p.

117; MacFadden, 1992).

Teniendo en cuenta el porcentaje de individuos de E. conversidens de la primera
clase respecto a otras se considerd ajustar el nimero de individuos de esta categoria a un
porcentaje aproximado al 27%. Este porcentaje se obtuvo promediando la tasa de
mortalidad de los tres primeros afios de vida de Equus quagga. Las tasas de mortalidad de
E. quagga se calcularon a partir de su tasa de supervivencia por edad a partir de los datos
de Grange et al. (2004) (teniendo en cuenta que E. conversidens y E. quagga presentan una
masa corporal similar alrededor de 280 kg [Grub, 1981; Bravo-Cuevas et al., 2016]). Este

procedimiento se realizo con base en el método de Hulbert (1992). Ver Tabla 4.
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Tabla 4. Estimacion del numero de individuos subrepresentados (factor de 5.5) y su ajuste a una hipotética
cohorte de 100 individuos (factor de 2.439)

Clase de edad NIL NIL (%) NIL
(afios) (con ajuste de 2.439)

0-3 2.00 6.25 (2x5.5)x2.439=26.83
3-6 7.00 21.88 17.07
6-9 6.00 18.75 14.63
9-12 6.00 18.75 14.63
12-15 3.00 9.38 7.32
15-18 4.00 12.50 9.76
18 -21 2.00 6.25 4.88
21-24 2.00 6.25 4.88
> 32.00 100.00 100.00

De esta manera se obtuvieron dos modelos de la estructura poblacional de E.
conversidens. (1) El primero a partir del porcentaje original de individuos en cada categoria
de edad, en el cual, se asume que no hay subrepresentacion de individuos; y (2) el segundo
modelo a partir de la ponderacion de los individuos de la primera categoria de edad, en el
cual, se asume que hay subrepresentacion de individuos. Las frecuencias acumulativas de
las clases de edad de cada modelo se compararon mediante la prueba estadistica de
Kolmogorov-Smirnov (Klein y Cruz-Uribe, 1984; Steele, 2005). Lo cual indico que no hay
diferencias significativas entre uno y otro modelo (K-S, z = 1.01, P > 0.05). Por lo cual, se
decidi6 emplear el segundo modelo para analizar la dindmica poblacional de E.

conversidens.

9.3. Construccion del perfil de mortalidad

El método empleado para construir el perfil de mortalidad de E. conversidens fue de
histogramas de edades, el cual, muestra el porcentaje de individuos que murieron en cada
categoria de edad (Steele, 2003, 2005; Vasileiadou et al., 2007). El eje de la variable
independiente (x) indica la edad, mientras que el eje de la variable dependiente () indica la
frecuencia o numero de individuos en porcentaje (Steele, 2005). Tres afios de edad

corresponden a 12% de la esperanza de vida E. conversidens.
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Se evalu6 la forma de la distribucion del porcentaje de individuos en el perfil de
mortalidad para identificar las tipicas formas de “L” y “U” atribuidas a los modelos clasicos
catastrofico y atricional. Los cuales, a su vez se asocian a modos de acumulacion
instantanea y gradual respectivamente. Ademas, se compar6 el perfil de mortalidad de E.
conversidens con el perfil de mortalidad de Parahippus leonensis, el cual constituye un
modelo atricional (Hulbert, 1984); y con el perfil de mortalidad de E. quagga de Akagera,
el cual constituye un modelo catastréfico (Spinage, 1972, Feranandez et al., 2006) mediante
la prueba de Kolmogorov-Smirnov. Los perfiles de P. leonensis y E. quagga fueron
empleados debido a que poseen el mismo nimero de categorias de edad que los perfiles de

E. conversidens, lo cual es un requerimiento para aplicar esta prueba (Steele, 2005).

9.4. Construccion de la tabla de vida

De acuerdo con Voorhies (1969 p. 24) existen tres formas de construir tablas de vida
dependiendo del tipo de datos: (1) dinamicas u horizontales, cuando se tienen los datos de
los individuos de una poblacion desde que nacen hasta que mueren, (2) tiempo-especificas
o verticales, cuando los datos proceden de un particular censo de la poblacion y (3)
compuestas, cuando los datos proceden de varios censos. En paleontologia este ultimo tipo
de tablas de vida son las mas apropiadas debido a que las muestras fosiles son el resultado

de numerosos “muestreos aleatorios” de una poblacion a través del tiempo (Voorhies,

1969).

Con base en lo anterior, la tabla de vida construida para E. conversidens fue
compuesta. Adicionalmente se asumio6 (1) una proporcion sexual entre machos y hembras
de 1:1; y (2) que la migracion e inmigracion no afectaron la dindmica poblacional de E.

conversidens. Voorhies (1969 p. 25) describe dos vias para analizar una tabla de vida
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compuesta, teniendo en cuenta el modo de acumulacion de los individuos: (1) tiempo-
especificamente si los individuos se acumularon rapidamente (acumulacion catastrofica,
también llamada censo poblacional [Dodd y Stanton, 1990; Brenchley y Harper, 1997] o
paleopoblacion catastrofica [MacFadden, 1992]); y (2) Dinamicamente si los individuos se
acumularon gradualmente (acumulacion atricional o natural, poblacion normal [Dodd y

Stanton, 1990] o paleopoblacién atricional [MacFadden, 1992]).

Para analizar la dindmica poblacional de E. conversidens se tomo6 en cuenta que los
individuos de la muestra se acumularon gradualmente. Por lo tanto, el tipo de analisis de las
tablas de vida de E. conversidens de acuerdo con Voorhies (1969) fue dindmico. La
principal diferencia entre al andlisis tiempo-especifico y dindmico es que el primero
considera al porcentaje de individuos de cada categoria como el probable nimero de
individuos vivos de esa categoria, mientras que en el segundo los individuos de cada
categoria se consideran como el numero de individuos que murieron en tal categoria (tasa

de mortalidad bruta o d,).

Los parametros estadisticos que fueron empleados en este trabajo se muestran en la
tabla 5. Particularmente m, se calcul6 de la siguiente forma. En la clase I: se multiplico 2.1
(tasa aproximada de individuos potencialmente reproductores con base en la informacion
de Grange et al., 2004) por 0.686 (tasa de fecundidad de E. quagga para individuos entre 3-

5

fos); para el resto de las clases se multiplico /, por 0.883 (valor que equivale a la tasa de
fecundidad de E. quagga para individuos mayores a 5 afios). Estos valores se tomaron de
Grange et al. (2004), teniendo en cuenta que E. conversidens y E. quagga presentan masas
y tamafios corporales similares.
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Tabla 5. Parametros demograficos estimados en la tabla de vida de Equus conversidens. Los parametros fueron estimados con base en los procedimientos de

Voorhies (1969), Lemos-Espinal et al. (2005) y Fernandez et al. (2017).

Estadistico = Nombre Formula Funcién
X Clase de edad No hay. En este caso son de 3 Indica la edad. Puede ser una categoria o anual
afios
d, Tasa de mortalidad bruta = numero de individuos muertos  Indica el porcentaje de individuos que muertos por clase
I, Tasa de supervivencia bruta Ly, =1.—d, Indica el porcentaje acumulativo de supervivencia por clase. Por
convencion el valor de la primera clase es 1.0, 100, 1000, etc.
m,* Tasa de fecundidad = numero de crias Indica el nimero de crias por clase
Lm, Tasa de supervivencia de la Lm, = 1.*m,/ 100 Indica la tasa de supervivencia de las crias
fecundidad
Xlm, Tasa de supervivencia de la Xlom, =X * (I.m,) Indica la tasa de supervivencia de las crias por clase
fecundidad por clase
SX Tasa de supervivencia 8= (L 1/1)*100 Indica la probabilidad de supervivencia por clase
g« Tasa de mortalidad q. = (dJ/l) * 100 Indica la probabilidad de mortalidad por clase
k/K, Factor de mortalidad por k. = |(log 10 * d) — (log 10 * Indice de la intensidad de mortalidad por diferentes factores
clase/poblacional deiy)
K. =k,
e, Esperanza de vida e.=T./1 Indica el tiempo de vida restante de los individuos de cada clase
T, x ZLJCH
Lx = (lx + lx+1) /2
Pardmetro
Ry Tasa de reproduccion neta Ry=3 (I.m,) Indica crecimiento poblacional mediante hembras
= 1: declive
= 1: estable
< 1: crecimiento
T, Tiempo generacional poblacional T.=(Ry+ Y [Xlim/]) Indica el tiempo que tarda una hembra en remplazarse a si misma
r Tasa intrinseca de crecimiento r=(LN[R,])/T. Indica crecimiento exponencial de la poblacion:
poblacional > 0: declive
= (: estable
< 0: crecimiento
A Tasa finita de crecimiento A =EXP(r) Indica crecimiento asintotico de la poblacion:

poblacional

> 1: declive
= 1: estable
< 1: crecimiento

"Se estimo utilizando la tasa de fecundidad de Equus quagga (Grange et al., 2004).
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9.5. Construccion de la curva de supervivencia

Existen dos tipos de curvas de supervivencia en funciéon del origen de los datos de
supervivencia. En poblaciones actuales se considera como una (1) curva de supervivencia
verdadera a aquella que resulta del seguimiento de los individuos de una cohorte desde su
nacimiento hasta su muerte. En ocasiones este tipo de curvas son también llamadas “curvas
de supervivencia especifica de la edad”. Sin embargo, este tipo de curvas son dificiles de
construir. En cohortes fosiles las curvas de supervivencia que mejor se aproximan a las del
primer tipo se denominan “curvas de supervivencia tiempo-especificas”. Las muestras
atricionales permiten construir curvas de supervivencia muy similares a las curvas de
supervivencia verdaderas por lo que su comparacion es factible (Dodd y Stanton, 1990).
Teniendo en cuenta lo anterior la curva de supervivencia para la cohorte de E. conversidens
del sureste de Hidalgo se construy6 graficando el porcentaje de esperanza de vida en el eje

de X'y el logaritmo de /x en el eje de ¥ (Voorhies 1969).
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10. RESULTADOS

10.1. Edades estimadas

Con base en la aplicacion de ecuaciones predictivas (Fernandez y Legendre, 2003), se
obtuvo la edad del 98% de los ejemplares de la muestra (84 ejemplares), mientras que, con
el grado de desgaste y secuencia de erupcion dental, se determind la edad de dos
ejemplares: (1) UAHMP-0509, al cual se determin6 una edad de cinco afios. Este ejemplar
presenta todos los incisivos permanentes eructados, enrasados y ligeramente desgastados;
los incisivos intermedios presentan una superficie oclusal eliptica, mientras que en los
incisivos centrales comenzaban a tomar forma ovalada; y la estrella dental ain no se
observa. (2) Para el ejemplar UAHMP-4170 se determin6 una edad de un afio, con base en
que el M1 se encuentra parcialmente eructado. Las edades estimadas de todos los

ejemplares se muestran en la Tabla 10 de la seccion de anexos.

10.2. Numero de individuos
Un (probable) total de 32 individuos (Tabla 6) diferentes se identificaron a partir de la
muestra de 86 ejemplares. Asi mismo la asociacion de los ejemplares dentales se puede

observar en las Figuras 12 y 13 de la seccion de anexos.

Tabla 6. Numero de ejemplares (NISP). Numero minimo de individuos (MNI). Numero probable de
individuos por localidad (NIL). Porcentaje de preservacion diferencial (PD) de acuerdo al método de Brain
(1981).

Indices Dientes Frecuencias dentales PD %
NISP  MNI  NIL Izg Der  Observada Esperada (Fobs/Fesp)*100
(Izq + Der) (izq o der) * 2
HGO-09 1 1 1 0 1 1 2 50
HGO-23 3 1 3 1 2 3 4 75
HGO-28 27 5 8 21 46 70 92 76
HGO-29 15 2 5 20 8 34 40 85
HGO-42 6 2 4 8 9 17 18 94
HGO-46 4 2 3 4 0 4 8 50
HGO-47 30 5 8 24 36 61 72 85
86 18 32 78 180 180 204 88
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10.3. Perfil de mortalidad

El perfil de mortalidad de Equus conversidens se observa en la Figura 6. La
estructura de edades indica que la categoria de edad de individuos mas jovenes (0-3 afos /
12% de esperanza de vida) es la que predomina (26.83%). Esto, considerando la
ponderaciéon de individuos jovenes. Sin embargo, los individuos (de 3 hasta 12 afos)
subadultos (sexualmente maduros [3 a 5 afos]) y adultos maduros (5 a 13 afios) son quienes
realmente predominan en la muestra (46.33%). Mientras que los individuos seniles (> 13
afios) representan el 26.84% de la muestra. Teniendo en cuenta lo anterior, los individuos
que se encontraban en su plenitud sexual y de desarrollo son el principal componente del

perfil de mortalidad de E. conversidens.

Figura 6. (A) Esquematizacion del hipotético perfil de edades natural o catastrofico de Equus conversidens
(poblacion). Los individuos que debieron vivir se representan en gris claro y los que murieron en gris obscuro.
(B) Perfil de mortalidad atricional-catastréfico de E. conversidens (cohorte fosil) con la linea de tendencia de
los datos. Los estados de desarrollo son tomados de Grange et al. (2004).
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El porcentaje de individuos en cada categoria de edad es decreciente (no en todas).
Esta caracteristica es tipica en perfiles de mortalidad de tipo catastrofico, mientras que en
poblaciones actuales esta distribucion es tipica de una estructura de edades natural o
estable. Sin embargo, es posible observar al menos dos principales subconjuntos o modos.
El primero abarca las clases de edad de individuos jovenes y adultos, mientras que el
segundo abarca las clases de edad de individuos seniles. Esto a su vez es congruente con las
caracteristicas de un perfil de mortalidad de tipo atricional (Klein y Cruz-Uribe, 1984,
Levine, 1983; Layman, 1987; Steele, 2003, 2005; Jiménez-Hidalgo y Carranza-Castafieda,

2011; Bai et al., 2011; Discamps y Costamagno, 2015).

Por otra parte, los resultados obtenidos mediante la prueba de Kolmogorov-Smirnov
indican que no existen diferencias significativas entre el perfil de mortalidad de E.
conversidens y los perfiles de P. leonensis y de E. quagga (K-S, z=1.27,P > 0.05y K-S, z

=0.46, P > 0.05 respectivamente).

Mediante la distribucion de individuos y la prueba de K-S no es posible categorizar
la cohorte de E. conversidens en atricional o catastrofica. Esto resultados sugieren que la
cohorte fosil de E. conversidens presenta caracteristicas intermedias ( “mixed attritional-

catastrophic profile” [Klien, 1982 p. 81]).

En la Figura 7 se muestra la comparacion de la estructura de edades del perfil de
mortalidad de E. conversidens y la estructura de edades de tres modelos demograficos de
proboscideos propuestos por Mothé et al. (2010). Estos resultados indican que la estructura

de edades de E. conversidens corresponde a un modelo estable.
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Figura 7. Comparacion entre la estructura de edades del perfil de mortalidad de Equus conversidens y los
modelos demograficos propuestos por Mothé et al., 2010.

10.4. Tabla de vida

La tabla de vida de E. conversidens (Tabla 7) indica que la supervivencia (sx) en todas
las clases de edad, excepto en la ultima, fue igual o superior al 50%. De acuerdo con
Ransom et al. (2016) esta estructura poblacional es comun en varias poblaciones équidos

actuales.

Tabla 7. Tabla de vida de Equus conversidens del sureste de Hidalgo.

X dx Ix qx X Lx Tx ex kx mx  Ixmx Xlxmx
0-3 26.83 100.00 0.27 0.73  86.59 281.74 2.82 0.20 0.10 0.10 0.00
3-6 17.07  73.17 0.23 0.77 64.64 195.16 2.67 0.07 0.55 0.40 1.21
6-9 14.63  56.10 0.26 0.74 48.79 130.52 2.33 0.00 0.50 0.28 1.68

9-12 14.63 41.47 0.35 0.65 34.16 81.74 1.97 0.30 0.37 0.15 1.38
12-15 7.32  26.84 0.27 0.73 23.18 47.58 1.77 0.12 0.24 0.06 0.77
15-18 9.76  19.52 0.50 0.50 14.64 24.40 1.25 0.30 0.17 0.03 0.50
18-21 4.88 9.76 0.50 0.50 7.32 9.76 1.00 0.00 0.09 0.01 0.16

2124 488 488 1.00 0.00 244 244  0.50 0.0 000 0.00
Kx =0.99 R,=1.04

T.=5.45

r=0.007

A=1.007
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Entre los parametros principales de la poblacion, el factor de mortalidad (kx) indica que
las clases de edad mas afectadas en la poblacion son las de 9 a 12 afios y 15 a 18 afios. El
factor de mortalidad de la poblacion (Kx) es bajo en comparacion con el de otras
poblaciones (Tabla 8). Esto sugiere la estructura de edades de la poblacion no fue
distorsionada en gran medida por factores ecoldgicos y tafonémicos. El valor de R, es
cercano a la unidad, lo cual, sugiere que el remplazo entre hembras fue casi uno a uno, asi
como una estructura poblacional estable. El valor de 7, indica un tiempo de generacion
relativamente rapido (22.71% de la esperanza de vida). Este pardmetro indica la edad
promedio en que las hembras de la poblacion dan a luz. Lo cual, a su vez representa un
“pulso demografico” en la poblacion (sensu Leslie, 1966). El valor de » indica que el
crecimiento anual de la poblacion fue de 0.7%. El valor de 4 es cercano a la unidad, lo cual,

testifica una dindmica poblacional estable y casi estacionaria.

La comparacion de los principales parametros demograficos de E. conversidens con los

de otras poblaciones de équidos extintos y actuales se muestran en la Tabla 8.

Tabla 8. Principales parametros demograficos para caracterizar y comparar la dinamica poblacional de
diferentes poblaciones de équidos. Adicionalmente se sugiere el estatus de cada poblacion. El tiempo
generacional se encuentra estandarizado para todas las especies.

K Ry T. r A
M. obliquidens 1.68 1.39 62.30 0.10 1.11 Estable (LA)
A. blackbergi 2.73 0.77 59.63 0.08 1.08 Estable (LA)
P. leonensis 2.11 1.01 46.50 0.00 1.00  Estacionaria
M. primus 1.92 1.01 30.21 0.00 1.00  Estacionaria
P. cf. P. perditus 0.86 1.71 28.84 0.21 1.23 Aumento
P. retrusum 2.79 1.11 33.78 0.03 1.03  Estable (LA)
N. cf. N. leptode 3.20 1.01 43.12 0.00 1.00  Estacionaria
E. simplicidens 4.92 0.25 11.85 -0.51 0.50 Declive
E. capensis 2.59 1.10 25.77 0.01 1.01 Estable
E. lambei 1.20 1.25 30.04 0.04 1.04 Estable (LA)
E. cf. E. taubachensis 1.56 0.96 20.49 -0.01 0.99 Estable (LD)
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Tabla 8. Principales parametros demograficos para caracterizar y comparar la dinamica poblacional de
diferentes poblaciones de équidos (continuacion).

K Ry T. r A Estable (LD)
E. mosbachensis 2.95 1.15 21.94 0.03 1.03  Estable (LA)
E. germanicus 2.69 1.40 25.02 0.06 1.06  Estable (LA)
E. acheneimensis 1.14 0.87 20.65 -0.03 0.97  Estable (LD)
E. altidens 3.16 0.90 19.50 -0.02 0.98  Estable (LD)
E. hydruntinus 1.35 0.64 16.23 -0.12 0.88 Declive
E. conversidens 0.99 1.04 22.69 0.01 1.01 Estable
E. africanus 2.55 0.46 15.96 -0.17 0.84 Declive
E. asinus 1.57 0.43 18.74 -0.1.9 0.82 Declive
E. caballus 1.2 2.12 31.90 0.09 1.10  Estable (LA)
E. ferus 5.40 0.55 21.73 -0.11 0.90 Declive
E. hemionus 1.48 1.87 20.58 0.08 1.09  Estable (LA)
E. kiang 1.70 0.88 16.34 -0.03 0.97  Estable (LD)
E. quagga (Akagera 1) 2.13 1.14 25.63 0.02 1.02  Estable (LA)
E. quagga (Akagera 2) 1.72 0.61 19.51 -0.11 0.90 Declive
E. quagga (Kruger) 1.57 1.06 19.95 0.02 1.02  Estable (LA)
E. quagga (Serengueti) 0.08 1.78 25.30 0.12 1.13  Estable (LA)
E. zebra 2.24 1.00 24.56 0.00 1.00 Estable

LA, ligero aumento; LD, ligero declive. Estacionaria: no presenta cambio a través del tiempo.

10.5. Curvas de supervivencia

La curva de supervivencia de E. conversidens se muestra en la Figura 8. Su comparacion
con las curvas de otras poblaciones de équidos se muestra en las Figuras 9, 10 y 11. Estas
curvas presentan la forma de media campana, la cual, corresponde a curvas de
supervivencia tipo 1. Estas a su vez son tipicas en mamiferos. Este tipo de curvas difieren
de aquellas que son lineales (tipo II, caracteristicas de aves) y de aquellas con forma de
media campana invertida (tipo III, caracteristicas de insectos y peces) (Deevey, 1947;
Fernandez et al., 2006). Las curvas de supervivencia tipo I se caracterizan por presentar

tres momentos: el primero corresponde a la fase de mortalidad neonatal no severa, seguida
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de una fase de estabilidad y finalmente una fase de mortalidad severa (ver Erickson et al.,

2006).

Figura 8. Curva de supervivencia de Equus conversidens del sureste de Hidalgo. El cuadrado representa la
edad de madurez sexual, mientras que el tridngulo el tiempo generacional.

Figura 9. Comparacion de la curva supervivencia de Equus conversidens y de otras poblaciones de équidos
extintos de sitios no antrdpicos.
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Figura 10. Comparacion de la curva supervivencia de Equus conversidens y de otras poblaciones de équidos
extintos de sitios antropicos. La barra gris representa el intervalo de edad en el que ocurre la mortalidad mas
alta.

Figura 11. Comparacion de la curva supervivencia de Equus conversidens y de poblaciones actuales de
équidos.
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La curva de supervivencia de E. conversidens presenta una caida regular. En
comparacion con las poblaciones de équidos extintos de sitios no antrépicos la curva de
supervivencia de E. conversidens es similar a las de Protohippus cf. P. perditus y de Equus
lambei. En comparacion con las poblaciones de équidos extintos de sitios antropicos la
curva de supervivencia de E. conversidens difiere debido a una mortalidad de individuos
jovenes mas alta y una mortalidad menos pronunciada en individuos viejos. Por otra parte,
en comparacion con las poblaciones de équidos actuales, la curva de supervivencia de E.
conversidens presenta una supervivencia mas baja, siendo las curvas de Equus quagga la

mejor aproximacion para explicar la dindmica poblacional de E. conversidens.
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11. DISCUSION

11.1. Desarrollo de la asociacion fosil de Equus conversidens mediante la interpretacion
de perfiles de mortalidad y sus implicaciones en la dinamica poblacional

Teniendo en cuenta la distribucion de edades y los valores de la prueba de Kolmogorov-
Smirnov, la asignacion del perfil de mortalidad de Equus conversidens a uno de los dos
modelos principales, atricional o catastrofico es imprecisa. En este caso, las caracteristicas

ambientales y tafondmicas de la muestra ofrecen una respuesta mas puntual.

Los perfiles de mortalidad catastroficos se originan cuando una parte de los individuos
de una poblacion muere debido a un desastre natural estocéstico (MacFadden, 1992).
Adicionalmente, en este tipo de muestras es comun encontrar un alto grado de preservacion
y/o articulacion de los restos debido a la rapida deposicion (Fernandez et al., 2006).
Ejemplos de mortalidad catastréfica son la muestra de Merychippus primus de Thompson
Quarry (Van Valen, 1964), Protohippus cf. P. perditus de Burge Quarry (Voorhies, 1969),
Equus simplicidens de Hagerman Horse Quarry (McDonald, 1996), y Equus quagga del
Parque Nacional de Akagera (Spinage, 1972b) (ver perfiles de mortalidad en las Figuras 14
y 15 de la seccidon de anexos). Las caracteristicas estratigraficas y tafondémicas de la
muestra de E. conversidens no indican escenarios catastroficos. Por lo anterior, la
posibilidad de que la muestra de E. conversidens testifique un singular evento de
mortalidad catastrofico queda descalificada. Sin embargo, la posibilidad de muerte por

inundaciones no se descarta.

Por otra parte, los perfiles de mortalidad atricionales estan asociados a diversos
factores que causan una acumulacion gradual, tales como, muerte neonatal, senescencia,

competencia y enfermedades (Levine, 1983; Tatin et al., 2009; Robu, 2016). A pesar de
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existir poca evidencia en el registro fosil, estos suelen ser los factores de mortalidad mas
comunes en las poblaciones (e.g. Archaeohippus blackbergi de Thomas Farm [O’Sullivan,
2005]). En otros casos, la presencia de carnivoros (e.g. Hiparion cf. H. baardi de
Langebaaweg, Sudafrica [Klein, 1982]) y/o humanos puede tener un efecto similar
(Fernandez et al., 2006). De acuerdo con MacFadden (1992), las muestras atricionales estan
asociadas a ambientes fluviales, en los que, debido a las lluvias estacionales se generan
corrientes de agua que transportaron los restos de los individuos y los acumulaban
gradualmente. Ejemplos de este tipo de mortalidad los son la muestra de Pseudhipparion
retrusum de Burge Quarry (Van Valen, 1964), Neohipparion. cf. N. leptode de Love Bone
Bed (Hulbert, 1982) y Parahippus leonensis de Thomas Farm (Hulbert, 1984) (ver Figuras
14 y 15 de anexos). Con base en lo anterior, se sugiere que el ambiente de depodsito fue

relevante en el desarrollo de la muestra de E. conversidens.

Las caracteristicas estratigraficas de los sitios de los que procede la muestra de E.
conversidens evidencian numerosas corrientes de agua y planicies de inundacion. Esto es
apoyado por el estudio isotdpico realizado por Bravo-Cuevas et al., (2017), asi como por el
estudio palinolégico de Pineda-Maldonado ef al., (2017) quienes sugieren la presencia de

bosques de galerias asociados a rios.

Adicionalmente, la muestra de E. conversidens (incluyendo elementos craneales y
postcraneales) esta compuesta por un 10.45% de ejemplares que pertenecen al Grupo I de
Voorhies (costillas y vertebras), 9.7% al Grupo II (fémures, tibias, humeros, metapodiales,
radios y pelvis) y 75.37% al Grupo III (dientes craneos y mandibulas), mientras que el
4.48% restante corresponde a grupos intermedios. La predominancia de ejemplares del

Grupo III implica que, estos, experimentaron transporte minimo desde su sitio original de
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deposicion (Voorhies, 1969; Bai et al., 2011), probablemente alrededor de 0.1 km, lo cual,
equivale al transporte observado en craneos, mandibulas y dientes de carcasas recientes de
caballos en rios (Aslan y Behrensmeyer, 1996), asi como, a la distancia de dispersion
generada carrofieros y carnivoros graciles (Lubinski y O’Brien, 2001). A su vez, estas

caracteristicas indican que los individuos murieron y/o fueron cazados cerca de cuerpos de
agua.

La depredacion también fue un factor de mortalidad importante en el desarrollo de la
muestra de E. conversidens. Esto es sugerido con base en la presencia del ledn americano
(Panthera atrox) y el lobo gigante (Canis dirus) en el sureste de Hidalgo durante el
Pleistoceno tardio (Bravo-Cuevas et al., 2016); asi como, la probable recurrencia de
depredadores que historicamente han habitado en la zona, tales como el jaguar (P. onca), el
puma (Puma concolor) y el lobo gris (C. lupus) (Aranda-Sanchez, 2012). Con base en lo

anterior, es posible asignar la muestra de E. conversidens a un modelo atricional.

La poblacioén de E. conversidens presento una estructura con una mortalidad regular
con base en los modelos que sugieren Dodd y Satantod (1990), mientras que con base en
los modelos propuestos por Mothé et al., (2010) la muestra de E. conversidens se asemeja
al modelo de estabilidad, esto implica una dinamica en la que la estructura de edades de la
poblacion no fluctudé considerablemente. A pesar de que los modelos de Mothé y
colaboradores estan construidos a partir de muestras catastroficas esto no representa un
problema en este estudio, debido a que, las distribuciones de edades entre la cohorte fosil y
el modelo poblacional de E. conversidens son las mismas. Los perfiles de E. conversidens

también sugieren una mortalidad independiente de la edad y de la densidad de individuos.
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11.2. Historia de vida de Equus conversidens como posible explicacion de su estructura
social y sus implicaciones en la dinamica poblacional

E. conversidens puede ser asignado dentro de la categoria D1 de ungulados propuesta por
Janis (1982), con base en las siguientes caracteristicas. Duran el Pleistoceno de
Norteamérica E. conversidens habito ecosistemas compuestas por zonas de vegetacion
boscosa y zonas de vegetacion abierta como pastizales, asi mismo, presento una dieta mixta
entre plantas C3 y C4, con una ligera tendencia por estas ultimas (Bravo-Cuevas et al.,
2011, 2017; Marin-Leyva et al., 2016b; Pérez-Crespo et al., 2015). Es una especie con un
indice de hipsodoncia alto (IH = 2.9) (Bravo-Cuevas ef al., 2011). Su masa corporal
promedio fue de 280 kg (Alberdi et al., 2014, Bravo-Cuevas et al., 2016) y aparentemente
no exhibié dimorfismo sexual marcado. Algunas otras especies actuales dentro de esta

categoria lo son E. ferus, E. quagga y E. zebra.

MacFadden (1982), sugiere que la categoria D1 de Janis equivale a la organizacion
social Tipo I en équidos. Los équidos que presentan este tipo de organizacion viven en
zonas donde abundan los recursos. Contrario a las especies que presentan estructura social
Tipo II (categoria D2), las cuales, viven en zonas semidridas y aridas. En consecuencia, el
modelo de estructura social que mas se asemeja al que presento E. conversidens es el de

Tipo L.

La abundancia de recursos alimenticios y fuentes de agua disponibles (“bottom-up
process”) en el sureste de Hidalgo durante el Pleistoceno tardio (Bravo-Cuevas et al., 2017)
implico que los individuos de E. conversidens formaran grupos familiares altamente
cohesivos; se redujera la competencia entre hembras reproductivas de diferentes clases de

edad; y se prolongaran los periodos de busqueda de mas y mejor calidad de forraje. Esto a
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su vez implica que las hembras tuvieran tasas de éxito reproductivo altas (Rubenstein,

2010).

La abundancia de recursos en el area también implica que E. conversidens haya
presentado una temporada de crianza poco marcada y que el nacimiento de potros haya
ocurrido a lo largo de todo el afio. Unicamente presentindose picos en las tasas de natalidad

durante las estaciones de lluvia mas prolongadas (Nufiez et al., 2011).

La tendencia de grupos cohesivos al interior de la poblacion de E. conversidens
incluso pudo ser influenciada por la presion selectiva de depredadores (“fop-down
process”) (Burke, 2006). En ambientes templados como el que se presento en el sureste de
Hidalgo, numerosos grupos familiares (harem) pudieron asociarse para reducir el impacto
de la depredacién sobre la poblacion. Unicamente, si la estacion de sequia se prolongaba,
los machos y hembras de la poblacion pudieron establecerse cerca de fuentes de agua. Lo
cual, haria que los patrones de desplazamiento de los grupos familiares fueran mas

predecibles para los depredadores.

Respecto a la distribucion espacial y patrones de desplazamiento de FE.
conversidens, la poblacion estuvo regularmente limitada por cadenas montafiosas del Eje
Neovolcanico, excepto hacia el sur. La superficie del area considerada en este trabajo es de
1 200 Km® y la presencia de numerosas localidades con los restos de E. conversidens

evidencian sus numerosas rutas de desplazamiento al interior ecosistema.

Se sugiere que E. conversidens no llego a presentar poblaciones con grupos muy

numerosos como la actual cebra de las planicies (E. quagga). Si esto es correcto, con base

pag. 52



en los rangos de habitat de E. quagga (Klingel, 1969), probablemente los rangos de habitat

de E. conversidens fueron de 80 km” en promedio.

En una escala corta de tiempo, el desplazamiento de E. conversidens pudo ser de
varios kilémetros diariamente, tal como lo suelen hacer sus congéneres actuales que se
desplazan en rangos desde su sitio de reposo hasta el sitio donde se alimentan; mientras que
una ruta de migracion pudo haber sido de mas de 100 km (Klingel, 1969). Durante su
desplazamiento en el dia los individuos del harem pudieron ser mas cohesivos socialmente.
Por otro lado, los grupos de jovenes solteros probablemente tendian a dispersarse mas

durante el dia, haciéndolos mas accesibles para los depredadores.

11.3. Factores ambientales que regularon la estructura de edades y dinamica poblacional
de Equus conversidens

En ambientes naturales existen dos principales procesos que regulan la dinamica
poblacional de la megafauna (> 45.3 kg [Malhi et al., 2015]). Estos procesos estan
directamente relacionados con la abundancia y calidad del alimento (“bottom-up process”™)
y con la presencia de depredadores (“fop-dawn process”) (Kreebs, 2009; Grange y Duncan,
2006, Grange et al., 2015). Con respecto a équidos Moehlman (2002), también cita el
control social, enfermedades y los fendmenos catastroficos como posibles factores que

influyen en su dindmica poblacional.

Caballero et al. (2010, 2017) sugieren un clima estacional en el centro de México,
durante el Pleistoceno tardio. Por su parte, Bravo-Cuevas et al. (2011, 2017), y Pineda-
Maldonado et al., (2017), sugieren que durante el Pleistoceno tardio en el sureste de
Hidalgo existieron habitats con una gran diversidad vegetal, asi como, numerosas fuentes
de agua disponibles para los animales. Aunado a esto, la flexibilidad dietaria que presento
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E. conversidens, sugieren que la disponibilidad de recursos no fue un factor limitante para
esta poblacion. El andlisis isotopico de Bravo-Cuevas et al. (2017) incluso podria estar
indicando que las poblaciones de Equus francisci y Bison antiquus fueron mas sensibles a

la disponibilidad de recursos en comparacion con E. conversidens.

La estructura social que se sugirié anteriormente (Tipo I) probablemente también
tuvo efectos que favorecieron una estructura y una dinamica poblacional estable. La
cohesion entre individuos que presento E. conversidens fue una estrategia para reducir el
impacto de la depredacion sobre la poblacidon, mantener tasas reproductivas optimas, cubrir
grandes superficies en busca de alimento, asi como, una influencia directa en el tiempo

generacional.

Por otra parte, también es probable que la estructura social que presento E.
conversidens haya favorecido la propagacion de enfermedades entre individuos. Respecto a
esto, algunas poblaciones de E. quagga han mostrado ausencia de epizootias cuando los
recursos son abundantes (Grange et al., 2004). Con base en lo anterior, se sugiere que
debido a la abundancia de recursos en el ecosistema las enfermedades no hayan tenido un

impacto severo en la poblacion de E. conversidens.

Dada la estrategia nutricional altamente efectiva que presentan los équidos y la
dependencia al agua relativamente baja que Bravo-Cuevas et al. (2017) indica para E.
conversidens, se sugiere que la poblacion de esta especie del sureste de Hidalgo fue
limitada por otros procesos principalmente relacionados con la depredacion. Esto, teniendo
en cuenta la presencia de P. atrox y C. dirus en la misma secuencia estratigrafica de la que
procede E. conversidens, asi como, la posible presencia de otras especies de carnivoros que
histéricamente han habitado en el area. Respecto a esto Malhi ef al. (2016) indica que los
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megacarnivoros (> 100 kg) son los principales reguladores de las poblaciones de

mesoherbivoros (45-999 kg).

El analisis tréfico de Bravo-Cuevas et al., (2016) indica que E. conversidens fue una
de las presas potenciales de P. atrox. Por su parte, el anélisis isotopico de Pérez-Crespo et
al. (2015) indica que los équidos fueron una de las principales presas de este félido. Smuts
(1975); Schaller, (1976); Grange et al. (2004, 2015) indican que el leon africano (P. leo) es
el principal regulador de las poblaciones de E. quagga. Coltrain et al. (2004) sugieren que
en Rancholabrea los équidos no fueron una de las principales presas de C. dirus. Sin
embargo, en la actualidad su congénere moderno C. /upus es el principal depredador de E.
ferus, E. hemionus, E. kiang, asi como de caballos y asnos ferales (Moehlman, 2002;
Ransom et al., 2016). Teniendo en cuenta lo anterior, se sugieren que P. atrox y C. dirus
fueron los principales reguladores de la poblacion de E. conversidens, manteniéndola en
equilibrio. C. lupus, P. onca, y P. concolor posiblemente impactaban moderadamente o en

menor medida en la poblacion.

La estructura de edades de este équido no muestra mortalidad dependiente de la
edad. Por lo cual la influencia de estos depredadores, asi como de los otros factores
discutidos anteriormente indican un patron de mortalidad no selectivo en la poblacion de E.

conversidens.

11.4. Comparacion de la dinamica poblacional de E. conversidens con poblaciones de
équidos extintos y actuales

La estructura, asi como la dinamica de diferentes poblaciones de équidos (extintos y
actuales) fueron comparadas. Los datos indican que a través del tiempo cada poblacion
presento una estructura y dinamica particular, aunque a pesar de esto son muy semejantes

pag. 55



entre si. Todas las poblaciones analizadas en este estudio presentan curvas de supervivencia
Tipo L. Esto, indica que a través de la historia evolutiva de la familia Equidae la estrategia

de supervivencia tipo K ha sido una caracteristica de sus integrantes.

En las poblaciones de M. obliquidens, A. blackbergi y P. leonensis (Oligoceno
tardio y Mioceno temprano) la madurez sexual y el tiempo generacional ocurren entre el 40
y 60% de esperanza de vida. Lo cual indica historias de vida lenta, debido a que las
hembras de estas poblaciones daban a luz aproximadamente durante la mitad de su vida.
Esta caracteristica en estas poblaciones esta relacionada con su masa corporal y esperanza
de vida. Las cuales influyen directamente sobre las tasas de fecundidad (Hulbert, 1982,
1984). De acuerdo con la interpretacion de O’Sullivan (2005), es posible que estos équidos
presentaran una organizacion social Tipo II. Esto a su vez es congruente con el hecho de

que su supervivencia disminuye luego de alcanzar la madurez sexual.

En las poblaciones de M. primus, P. cf. P. perditus, P. retrusum y N. cf. N. leptode
(Mioceno tardio) la madurez sexual es alcanzada a temprana edad (entre el 15 y 20% de
esperanza de vida), mientras que el tiempo generacional es alcanzado entre el 30 y 40% de
esperanza de vida. Esto indica que las poblaciones de équidos del Mioceno tardio
presentaron historias de vida mdas rapidas en comparacion con las poblaciones del
Oligoceno y Mioceno temprano. Un factor importante en la dindmica de estas poblaciones
fue la estacionalidad Van Valen (1964), Voorhies (1969) y Hulbert (1982). En poblaciones
actuales de E. caballus de Australia se ha observado el efecto de la estacionalidad. En el
que, las poblaciones crecen durante la estacion de lluvias, y posteriormente disminuyen en

la estacion de sequias (efecto “Boom/bust” [Moehleman, 2002]). Con base en esta analogia,
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se considera que las poblaciones de équidos del Mioceno tardio presentaban un

comportamiento demografico similar.

La poblacion de E. simplicidens presenta una mortalidad del 54% durante los
primeros afnos cuatro afios de vida. Lo cual, implica que la poblacion se encontraba en
declive. McDonald (1996) sugiere un escenario donde la dindmica poblacional de E.

simplicidens fue influenciada principalmente por la estacionalidad del sitio.

En las poblaciones de équidos pleistocénicos (Figuras 9 y 10) la madurez sexual
ocurre rapidamente (21% de esperanza de vida), mientras que, el tiempo generacional
ocurre en promedio durante el 30% de esperanza de vida. Esto indica historias de vida
rapidas. El acortamiento de las edades de la madurez sexual y el tiempo generacional en las
poblaciones de équidos desde el Oligoceno tardio hasta el Pleistoceno y la actualidad estan
relacionadas con el incremento del tamafio y la masa corporal (Gaillard et al., 2005). Cabe
resaltar la similitud entre las estructura y dinamica poblacional de E. lambei y E.
conversidens. Esto indica que los procesos que regularon estas poblaciones fueron muy
parecidos. Burke y Cing-Mars (1998) sugieren que la poblacion de E. lambei fue numerosa
en su ecosistema (similar a una estepa). Los principales factores que regularon esta
poblacion fueron la abundancia y disponibilidad de recursos en este sitio durante el ultimo
periodo glacial (Wisconsiniano), asi como, la depredacion, considerando los registros de
lobo (probablemente C. dirus y/o C. lupus), oso y ledn (P. atrox). El sistema de cuevas de
Bluefish actudé como trampas naturales para E. lambei. Se ha registrado la presencia de
humanos en estas cuevas. Sin embargo, estos solian recurrir a estos sitios en busca de

animales muertos. Por lo que su papel era de carrofieros y no de depredadores activos.
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En las poblaciones de équidos del pleistoceno de Francia, Espafia y Crimea (Figura
11) la actividad antrépica fue el principal regulador de la dinamica. En el caso de Equus cf.
Equus taubachensis, Equus mosbachensis, y Equus hydruntinus, esta tendencia es atribuida
a las estrategias de caceria de humanos. En el caso de Equus germanicus y Equus altidens
el efecto de la actividad de carrofieros tuvo efectos similares en su dindmica (Palmqvist et
al., 1996; Fernandez y Legendre, 2003; Patou-Mathis, 2006; Fernandez et al., 2006). Por su
parte, la muestra de Equus acheneimensis, no indica actividad de humanos y/o carrofieros
(Fernandez y Boulbes, 2010). Con base en el patron de las curvas de supervivencia de estas
poblaciones de équidos se sugiere que la actividad antrépica no fue un factor determinante
en la dindmica poblacional de E. conversidens. Lo cual, es congruente con el hecho de que
en el area de estudio no se han encontrado herramientas, restos de humanos, ni indicios de

actividades como la agricultura.

Muchas de las poblaciones actuales de équidos que se muestran en la Figura 11
presentan tasas de supervivencia altas a lo largo de toda su vida. La supervivencia alta que
presentan, Equus caballus, Equus hemionus y Equus zebra es congruente con su estilo de
vida, en el que la depredacion es minima (Joubert, 1974; Garrot y Taylor, 1990 Saltz y
Rubenstain, 1995). Por otra parte, las tasas de supervivencia bajas de Equus ferus, Equus
asinus, Equus africanus y Equus kiang se deben a la depredacion, fragmentacion del
habitat, pocos recursos disponibles y poblaciones pequefias y discretas (Ruffner y
Carothers, 1982; Ransom et al., 2016; Ibler y Fischer, 2017). Adicionalmente, cabe resaltar
la similitud entre las curvas de supervivencia de la poblacion del Mioceno tardio de N. cf.
N. leptode de Love Bone Bed con las curvas de las poblaciones actuales de asnos asiaticos,

particularmente con E. kiang.
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La estructura y la dindmica poblacional de E. quagga varia de acuerdo a las
caracteristicas del lugar, aunque en general son similares. Para la poblacion de E. quagga
de Akagera (1) (Spinage, 1972) probablemente factores como la estacionalidad,
disponibilidad de recursos, depredacion son los principales reguladores (Hack, 2002;
Grange et al., 2004; Ransom, 2016). El estudio demografico posteriormente realizado por
Monfort y Monfort (1978) en este mismo lugar (Akagera 2), sugiere que la depredacion es
el principal factor regulador. Otros estudios similares realizados con carcasas de E. quagga
en el Serengueti (Schaller, 1972) y en el Parque Nacional de Kruger (Smuts, 1975)
coinciden en que el leon africano es el principal depredador y regulador de estas

poblaciones.

Cabe resaltar que de las poblaciones de équidos actuales (Figura 11) la estructura
poblacional de E. quagga es las que mas se asemejan a la estructura de E. conversidens
durante gran parte de sus vidas (70%). El anélisis de dindmica poblacional de E. quagga de
Grange et al. (2004) también indica un estatus demografico similar (4 = 1.01) al que
presenta E. conversidens en el presente estudio. Probablemente la presencia de
depredadores similares en los ecosistemas de estas poblaciones, ejercen un control similar

sobre estas, dando como resultado una dindmica semejante.

Finalmente, un aspecto que cabe anadir, es el hecho de que el declive y la extincion
local y regional de las poblaciones de équidos estan relacionado con condiciones de estrés
hidrico ambiental. Con relaciéon a esto Maguire y Stigall (2009) sugieren que las
poblaciones de équidos a finales del Mioceno en las Grandes planicies se extinguieron
debido a un cambio climatico de célido y humedo a frio y arido. Un clima frio y arido

también se ha sugerido para el centro de México a finales del Pleistoceno (14 mil afios)
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(Caballero et al., 2010). Particularmente en el sureste de Hidalgo una capa de 10 a 20 cm de
caliche (paleosuelo) en la parte superior de la secuencia portadora de E. conversidens
evidencia un periodo de aridificacion. Estas condiciones que en primera instancia afectan la
composicion y distribucion de la vegetacion (Malhi et al., 2015; Ripple et al., 2015), es
posible que posteriormente afectaran la condicion fisica y las tasas reproductivas de E.
conversidens contribuyendo con el declive de la poblacion del sureste de Hidalgo, asi

como, a otras poblaciones de este équido del centro de México.
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12. CONCLUSIONES

La estructura y dindmica poblacional de Equus conversidens fue analizada mediante curvas
de supervivencia y parametros demograficos derivados de una tabla de vida. Los resultados
indican una poblacioén con una estructura de edades similar a la de los actuales équidos, asi

como, una dindmica poblacional estable.

La ponderacion temporal y la cercania de las localidades indican que la muestra de
E. conversidens presenta las propiedades de una poblacion natural. Tales como,

coexistencia, interaccion y flujo genético entre individuos.

Las caracteristicas ambientales y tafonomicas de la cohorte de E. conversidens
sugieren una acumulacion gradual y diacronica a través del tiempo principalmente

mediante corrientes de agua. Lo que, a su vez indica claramente una cohorte atricional.

La estructura y dinamica poblacional de E. conversidens fue influenciada
positivamente por la abundancia de recursos alimenticios y fuentes de agua (“bottom-up
process”), asi como, por su estructura social cohesiva (Tipo I); y principalmente limitada

por la presencia de depredadores como Panthera atrox y Canis dirus (“top-down process”).

A pesar de los cambios que han experimentado los équidos a través de su historia
evolutiva, estos han presentado la misma estrategia de supervivencia (estrategas K). Esto,
implica que los factores de presion selectiva que han actuado sobre ellos también han sido
similares a través del tiempo. Lo cual, evidencia la importancia de las poblaciones de
équidos en los ecosistemas. Por otra parte, en términos demograficos las poblaciones que
mas se asemejan a E. conversidens fueron Merychippus primus, Protohippus cf. P. perditus

y en mayor medida Equus lambei y la actual Equus quagga.
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14. ANEXOS

Tabla 9. Poblaciones de équidos consideradas para comparar la dinamica poblacional de E. conversidens. n se refiere al tamafio de la muestra.

Especie n Localidad Edad Reconstruccion de: Fuente
Oligoceno M. obliquidens 26 Torrintong Quarry, Goshen Co., Wyoming Orelleano (pm, tv, cs) O’Sullivan (2005)
A. blackbergi 57 Thomas Farm, Gilchrist Co., Florida Hemingfordiano temprano (pm, tv, cs) O’Sullivan (2005)
P. leonensis 84 Thomas Farm, Gilchrist Co., Florida Hemingfordiano temprano (pm, tv) Hulbert (1984)
M. primus 127 Thompson Quarry, Sioux Co., Nebraska Hemingfordiano tardio (pm, tv, cs) Van Valen (1964)
P. cf. P. perditus 57 Verdigre Quarry, Brown Co., Nebraska Barsoviano tardio (pm, tvp, cs) Voorhies (1969)
P. retrusum 106 Burge Quarry, Cherry Co., Nebraska Clarendoniano temprano (pm, tv, cs) Van Valen (1964)
N. cf. N. leptode 229 Love Bone Bed, Archer Co., Florida Clarendoniano tardio (pm, tvp, cs) Hulbert (1992)
Plioceno E. simplicidens 145 Hagerman Horse Quarry, Twin Falls Co., Idaho Blancano temprano (pm, tv, cs) McDonald (1997)
E. altidens 70 Venta-Micena, Granada, Espafia “Olduvai event” (pm, tv, cs) Palmqvist ez al. (1996)
Pleistoceno  E. capensis 89 Elandsfontein, Cape Town, Sudafrica “Brunhes epoch” (tv; cs) Klein (1982)
E. acheneimensis 315 Romain-la-Roche, Doubs, Francia Biozonas MNQ 23 y 24 (pm, tv, cs) Fernandez y Boulbes (2009)
E. cf. E. taubachensis 145 Bau de I’ Aubesier, Vaucluse, Francia Riss-Wiirm (pm, tv) Fernandez et al. (2006)
E. mosbachensis 41 Bau de I’ Aubesier, Vaucluse, Francia Riss-Wiirm (pm, tv) Fernandez et al. (2006)
E. hydruntinus 78 Kabazi II, Occidente de Crimea, Europa Eemiense — Weichsel (pm, tv, cs) Patou-Mathis (2006)
E. lambei 52 Bluefish Caves, Yukon, Canada Wisconsiniano (tv, cs) Burke y Cing-Mars (1996)
E. conversidens 32 Pachuca-Tulancingo, Centro de México Wisconsiniano (pm, tv, cs) Presente estudio
E. germanicus 463 Fouvent, Haute-Sa one, France Wiirm (pm, tvp,) Fernandez et al. (2006)
Actual E. africanus 432 Somalia Holoceno (pm, tvp) Ibler y Fischer (2017)
E. asinus 143 Grand Canyon National Park, Arizona Holoceno (tv, cs) Ruffner y Carothers (1982)
E. caballus 1500 Pryor Mountain, Montana Holoceno (tv, cs) Garrot y Taylor (1990)
E. quagga 128 Akagera National Park, Rwanda Holoceno (tv, cs) Spinage (1972)

Nota: En la columna “Reconstruccion de:” se hace referencia a las poblaciones en las que se reconstruyo el perfil de mortalidad (pm), tabla de vida (tv), tabla de vida parcial (tvp) y curva de supervivencia

(cs).
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Tabla 10. Poblaciones de équidos consideradas para comparar la dindmica poblacional de E. conversidens. n se refiere al tamafio de la muestra (continuacion).

Especie n Localidad Edad Reconstruccion de: Fuente
E. quagga 172 Akagera National Park, Rwanda Holoceno (tv, cs) Monfort y Monfort (1975)
E. quagga 294 Kruger National Park, Sudafrica Holoceno (tv, cs) Smuts (1975)
E. quagga 174 Planicies del Serengueti Holoceno (tv, cs) Schaller (1972)
E. ferus (przewalskii) - Hustai National Park, Mongolia Holoceno (v, 5) Ransom ef al. (2006)
E. zebra 128 Khornas Hochland Holoceno (tv, cs) Joubert (1974)
E. hemionus 44 Desierto de Nagev, Israel Holoceno (tv, cs) Saltz'y Rubenstein (1995)
E. kiang 353 Sur de China Holoceno (tv, cs) Ibler y Fischer (2017)

Nota: En la columna “Reconstruccion de:” se hace referencia a las poblaciones en las que se reconstruyo el perfil de mortalidad (pm), tabla de vida (tv), tabla de vida parcial (tvp) y curva de supervivencia

(cs).
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Tabla 10. Edades estimadas para los ejemplares de Equus conversidens del sureste del estado de Hidalgo. L es la localidad, NC es el nimero de catalogo, PD es la posicion dental, AC es la altura de la

corona, Emin es la edad minima, Emed es la edad promedio, Emax es la edad maxima, E es el error estandar (Fernandez y Legendre, 2003), y la distribucion de edad en porcentaje.

L NC PD AC Emed Emed Emax E Distribucion de la edad (%)
(UAHMP) 0-3 3-6 6-9 9-12 12-15 15-18 18-21 21-24

HGO-09 0286 pd4 58.14 475 7.43 10.12 1.343 0 23 56 21 0 0 0 0
HGO-23 0179 P3D 71.55 5.45 6.28 7.10 0414 0 33 67 0 0 0 0 0
HGO-23 0409 M3D 45.83 7.99 9.05 10.12 0.532 0 0 48 52 0 0 0 0
HGO-23 0181 péi 53.64 5.25 7.94 10.62 1.343 0 14 56 30 0 0 0 0
HGO-28 0941 P2D 38.72 8.33 9.42 10.50 0.544 0 0 31 69 0 0 0 0
HGO-28 0905 P3D 67.00 6.22 6.74 7.25 0.257 0 0 100 0 0 0 0 0
HGO-28 0314 P4D 63.65 5.84 6.83 7.82 0.494 0 8 92 0 0 0 0 0
HGO-28 0319 MII 43.30 9.19 9.97 10.75 0.389 0 0 0 100 0 0 0 0
HGO-28 0594 *MII 13.10 23.07 23.85 24.62 0.389 0 0 0 0 0 0 0 100
HGO-28 0901 MII 34.72 11.69 12.47 13.25 0.389 0 0 0 20 80 0 0 0
HGO-28 0909 MI1D 34.72 11.69 12.47 13.25 0.389 0 0 0 20 80 0 0 0
HGO-28 0316 M21 66.61 6.44 7.17 7.90 0.534 0 0 100 0 0 0 0 0
HGO-28 0942 M21 65.03 5.85 6.92 7.98 0.534 0 7 93 0 0 0 0 0
HGO-28 0356 M3I 61.25 6.30 7.36 8.43 0.532 0 0 100 0 0 0 0 0
HGO-28 0317 M3D 20.81 17.61 18.67 19.74 0.532 0 0 0 0 0 18 82 0
HGO-28 0939 M3D 60.80 6.34 7.40 8.47 0.532 0 0 100 0 0 0 0 0
HGO-28 0943 M3D 67.86 5.69 6.75 7.82 0.532 0 15 85 0 0 0 0 0
HGO-28 0215 p3i 65.70 6.17 7.00 7.83 0414 0 0 100 0 0 0 0 0
HGO-28 0353 péi 64.70 4.06 6.75 9.43 1.343 0 36 56 8 0 0 0 0
HGO-28 4145 p4d 50.21 5.71 8.40 11.08 1.343 0 5 56 39 0 0 0 0
HGO-28 0945 mli 44.01 6.61 8.26 991 0.827 0 0 72 28 0 0 0 0
HGO-28 1916 *mli 66.77 431 597 7.62 0.827 0 51 49 0 0 0 0 0
HGO-28 0403 *mld 28.95 10.86 12.52 14.17 0.827 0 0 0 34 66 0 0 0
HGO-28 0508 *mld 78.70 2.83 4.49 6.14 0.827 5 91 4 0 0 0 0 0
HGO-28 0950 *mld 19.49 15.86 17.51 19.16 0.827 0 0 0 0 0 65 35 0
HGO-28 1915 *mld 54.38 5.30 6.96 8.61 0.827 0 21 79 0 0 0 0 0
HGO-28 4130 *mld 20.06 15.49 17.14 18.80 0.827 0 0 0 0 0 76 34 0
HGO-28 0944 m2i 74.8 5.23 597 6.70 0.366 0 52 48 0 0 0 0 0
HGO-28 0326 m3d 38.72 9.86 11.16 12.46 0.652 0 0 0 82 18 0 0 0
HGO-28 0390 m3d 65.25 5.33 6.63 7.94 0.652 0 26 74 0 0 0 0 0
HGO-28 0509 Craneo 344 422 5.00 5.78 0.389 0 100 0 0 0 0 0 0
HGO-29 0417 P41 3393 10.01 12.69 15.38 1.343 0 0 0 37 56 7 0 0
HGO-29 0415 MII 47.39 8.28 9.06 9.84 0.389 0 0 46 54 0 0 0 0
HGO-29 0491 MII 59.6 6.35 7.12 7.90 0.389 0 0 100 0 0 0 0 0
HGO-29 0510 M3D 27.15 13.85 14.91 15.98 0.532 0 0 0 0 54 46 0 0
HGO-29 0492 *p2i 53.78 4.06 5.33 6.61 0.636 0 76 24 0 0 0 0 0
HGO-29 0512 p2i 49.63 5.00 6.30 7.54 0.636 0 39 61 0 0 0 0 0
HGO-29 0418 péi 65.31 3.99 6.68 9.36 1.343 0 37 56 7 0 0 0 0
HGO-29 0932 mli 59.71 4.87 6.52 8.17 0.827 0 34 66 0 0 0 0 0
HGO-29 0504 *mli 49.55 5.81 7.46 9.11 0.827 0 6 91 3 0 0 0 0
HGO-29 0387 *mld 65.83 439 6.04 7.70 0.827 0 49 51 0 0 0 0 0
HGO-29 4145 m2i 56.03 7.63 8.36 9.09 0.366 0 0 94 6 0 0 0 0
HGO-29 0495 m2d 41.28 9.89 10.62 11.36 0.366 0 0 0 0 1 0 0 0
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Tabla 10. (Continuacion).

L NC PD AC Emin Emed Emax E Distribucion de la edad (%)

(UAHMP) 0-3 3-6 6-9 9-12 12-15 15-18 18-21 21-24
HGO-29 0416 m3i 64.83 4.47 6.13 7.78 0.827 0 46 54 0 0 0 0 0
HGO-29 0511 p3i SD - - - 0.827 100 6 91 3 0 0 0 0
HGO-29 4170 MII SD - - - 0.389 100 0 0 0 0 0 0 0
HGO-42 0935 P21 48.6 5.20 6.47 7.74 0.636 0 32 68 0 0 0 0 0
HGO-42 0902 MI1D 37.28 10.85 11.63 12.41 0.389 0 0 0 74 26 0 0 0
HGO-42 0936 p4i 28.28 12.79 15.47 18.16 1.343 0 0 0 74 26 0 0 0
HGO-42 0949 *mld 71.24 3.88 5.53 7.19 0.827 0 64 36 0 0 0 0 0
HGO-42 0903 m2d 36.16 11.17 11.90 12.63 0.366 0 0 0 57 43 0 0 0
HGO-42 0937 m2d 59.85 7.21 7.94 8.67 0.366 0 0 100 0 0 0 0 0
HGO-46 1913 P21 54.87 3.78 5.05 6.32 0.636 0 87 13 0 0 0 0 0
HGO-46 1911 M21 51.86 7.88 8.95 10.02 0.534 0 0 52 48 0 0 0 0
HGO-46 1912 M2I 53.13 7.66 8.72 9.79 0.534 0 0 63 37 0 0 0 0
HGO-46 0507 p4i 63.5 4.19 6.88 9.56 1.343 0 34 56 11 0 0 0 0
HGO-47 2706 P2D 37.28 8.56 9.65 10.74 0.544 0 0 20 80 0 0 0 0
HGO-47 1125 P3D 50.11 8.61 9.13 9.64 0.257 0 0 38 62 0 0 0 0
HGO-47 4014 P3D 44.80 9.52 10.03 10.55 0.257 0 0 0 100 0 0 0 0
HGO-47 0900 P4l 63.56 5.85 6.84 7.83 0.494 0 8 92 0 0 0 0 0
HGO-47 0116 *P41 26.06 16.11 17.09 18.08 0.494 0 0 0 0 0 96 4 0
HGO-47 2709 P41 57.86 6.63 7.61 8.60 0.494 0 0 100 0 0 0 0 0
HGO-47 2711 P4l 66.23 5.50 6.49 7.48 0.494 0 25 75 0 0 0 0 0
HGO-47 1123 P4D 39.70 10.40 11.39 12.38 0.494 0 0 0 81 19 0 0 0
HGO-47 SN P4D 49.73 7.96 8.95 9.94 0.494 0 0 53 47 0 0 0 0
HGO-47 1112 MII 56.87 6.70 7.48 8.26 0.389 0 0 100 0 0 0 0 0
HGO-47 4017 MII 43.73 9.09 9.87 10.64 0.389 0 0 0 100 0 0 0 0
HGO-47 1123 MI1D 37.52 10.78 11.55 12.33 0.389 0 0 0 79 21 0 0 0
HGO-47 2712 MI1D 11.63 24.18 24.95 25.73 0.389 0 0 0 0 0 0 0 100
HGO-47 4022 MID 29.51 13.69 14.47 15.25 0.389 0 0 0 0 84 16 0 0
HGO-47 4023 MI1D 46.76 8.41 9.19 9.97 0.389 0 0 38 62 0 0 0 0
HGO-47 4162 MID 48.39 8.09 8.86 9.64 0.389 0 0 59 41 0 0 0 0
HGO-47 1910 M2D 52.85 7.70 8.77 9.84 0.534 0 0 61 39 0 0 0 0
HGO-47 4019 M2D 53.67 7.56 8.63 9.70 0.534 0 0 67 33 0 0 0 0
HGO-47 2710 p3i 18.64 17.44 18.26 19.09 0414 0 0 0 0 0 34 66 0
HGO-47 4018 p4i 30.86 11.41 14.10 16.78 1.343 0 0 0 11 56 33 0 0
HGO-47 2704 p4d 60.59 4.50 7.18 9.87 1.343 0 28 56 16 0 0 0 0
HGO-47 2704 mli 72.64 3.72 5.37 7.03 0.827 0 69 31 0 0 0 0 0
HGO-47 4020 mli 50.80 5.66 7.32 8.97 0.827 0 10 90 0 0 0 0 0
HGO-47 0957 *mld 57.32 5.05 6.71 8.36 0.827 0 29 71 0 0 0 0 0
HGO-47 1109 *mld 34.93 8.72 10.37 12.03 0.827 0 0 8 91 1 0 0 0
HGO-47 SN *mld 24.25 13.07 14.72 16.38 0.827 0 0 0 0 58 42 0 0
HGO-47 2708 m3i 25.26 14.56 15.87 17.17 0.652 0 0 0 0 17 83 0 0
HGO-47 4016 m3i 71.31 4.18 5.48 6.79 0.652 0 70 30 0 0 0 0 0
HGO-47 4215 m3i 55.54 6.80 8.10 9.41 0.652 0 0 84 16 0 0 0 0
HGO-47 2713 m3d 56.8 6.62 7.92 9.22 0.652 0 0 91 9 0 0 0 0

Nota: *dientes engastados. SN, ejemplares sin nimero de catalogo. SD, sin desgaste.
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Figura 12. Individuos identificados (individuos nimero 1 a numero 16).
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Figura 13. Individuos identificados (individuos nimero 17 a nimero 32).
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Tabla de vida de Miohippus obliquidens

Tabla de vida Merychippus primus

X dx Ix mx Ixmx  Xlxmx X qx kx ex
1.1 8.00 100 0 0 0 92 8 0.46 443
2.1 23.00 92 0.46 0.42 0.89 75 25 0.26 3.72
3.1 13.00 69 0.35 0.24 0.74 82 18 0.10 3.61
4.1 16.00 57 0.28 0.16 0.66 72 28 0.30 3.19
5.1 8.00 41 0.20 0.08 0.43 81 19 0.11 3.04
6.1 10.00 33 0.17 0.05 0.33 69 31 0.11 2.52
7.1 8.00 23 0.11 0.03 0.19 66 34 0.05 221
8.1 7.00 15 0.07 0.01 0.09 53 47 0.35 1.84
9.1 3.00 8 0.04 0.00 0.03 60 40 0.18 1.60
10.1 5.00 5 0.02 0.00 0.01 0 100 0 1.00
11.1 0.00 0 0.00 0.00 0.00 0

Tabla de vida Protohippus cf. P. perditus

X dx Ix mx Ixmx  Xlxmx X qx kx ex
0.8 31.00 100.00 0.50 0.50 0.40  69.00 31.00 0.59 391
1.8 8.00  69.00 0.62 0.43 0.77  88.41 11.59 0.27 4.22
2.8 15.00  61.00 0.55 0.33 094 7541  24.59 0.00 3.64
3.8 15.00  46.00 0.41 0.19 072 6739 3261 0.00 3.50
4.8 0.00  31.00 0.28 0.09 0.42  100.00 0.00 0.00 371
5.8 8.00  31.00 0.28 0.09 0.50  74.19 2581 0.00 2.71
6.8 8.00  23.00 0.21 0.05 032 6522 3478 0.00 2.30
7.8 0.00  15.00 0.14 0.02 0.16  100.00 0.00 0.00 2.00
8.8 15.00  15.00 0.08 0.01 0.10 0.00  100.00 0.00 1.00

X dx Ix mx Ixmx  xlxmx px X kx ex
0.56 11.50 100.00 0.00 0.00 0.00 8850 11.50 0.46 5.13
1.12 4.00  88.50 0.00 0.00 0.00 95.48 4.52 0.00 4.67
1.68 4.00 84.50 0.00 0.00 0.00 95.27 4.73 0.57 3.84
224 15.00  80.50 0.50 0.40 0.90 8137 18.63 0.19 2.98
2.80 23.00  65.50 0.50 0.33 092 6489 35.11 0.19 2.44
3.36 15.00 42.50 0.70 0.30 1.00 6471 3529 0.12 221
3.92 11.50  27.50 0.70 0.19 0.75 58.18 41.82 0.16 1.87
4.48 8.00 16.00 0.70 0.11 0.50 50.00 50.00 0.00 1.50
5.04 8.00 8.00 0.70 0.06 0.28 0.00 100.00 1.00
Tabla de vida Archaeohippus blackbergi
X dx Ix mx Ixmx  Xlxmx X qx kx ex
0.60 33.30 100.00 0.00 0.00 0.00 66.70  33.30 0.86 3.67
1.20 4.60  66.70 0.00 0.00 0.00 93.10 6.90 0.18 4.01
1.80 6.90  62.10 0.00 0.00 0.00 88.89 11.11 0.26 3.23
2.40 12.60  55.20 0.50 27.60 6624 77.17 22.83 0.30 2.51
3.00 2530 42.60 0.50 2130  63.90 40.61 59.39 0.65 1.96
3.60 570 17.30 0.70  12.11 43.60 67.05 3295 0.22 235
420 340 11.60 0.70 8.12 3410 70.69 2931 0.13 2.02
4.80 4.60 8.20 0.70 574 27.55 4390 56.10 0.13 1.44
5.40 3.40 3.60 0.70 252 13.61 0.00  94.44 0.00 1.00
Tabla de vida Parahippus leonensis
X dx Ix mx  Ixmx  Xlxmx SX qx kx ex
1.13 33.60 100.00 0.00 0.00 0.00 66.40 33.60 0.85 3.69
2.26 4.70 66.40 0.15 9.96 2251 9292 7.08 0.25 4.06
3.39 8.40 61.70 0.45 27.77 94.12  86.39 13.61 0.19 3.29
4.52 13.10 5330 045 2399 10841 7542 2458 0.07 2.65
5.65 11.20 40.20 045 18.09 10221 72.14 2786 0.07 2.19
6.78 13.10 29.00 045 13.05 88.48 54.83 45.17 0.00 1.64
7.91 13.10 1590 0.45 7.16 56.60 17.61 8239 0.67 1.18
9.04 2.80 2.80 0.23 0.63 5.70 0.00 100.00 0.00 1.00

84



Tabla de vida Pseudhipparion retrusum Tabla de vida Equus simplicidens

X dx Ix mx Ixmx  Xlxmx px sX kx ex X dx Ix mx Ixmx  Xlxmx SX gx kx ex
1 19.00 100.00 0 0 0 81.13 18.87 0.22 5.19 1 46.40 100.00 0.00 0.00 0.00 53.60  46.40 1.12 2.70
2 11.00  81.00 0.41 0.33 0.66 86.05 13.95 0.12 5.16 2 3.50 53.60 0.00 0.00 0.00 93.47 6.53 0.91 3.17
3 15.00  70.00 0.35 0.24 0.73 7838 21.62 0.51 4.84 3 28.60 50.10 0.34 0.17 034 42091 57.09 0.75 2.32
4 5.00 55.00 0.27 0.15 0.60 91.38 8.62 0.08 4.90 4 5.07 21.50 0.15 0.03 0.10 76.44  23.56 0.07 3.08
5 6.00  50.00 0.25 0.13 0.63 88.68 11.32 0.07 4.27 6 435 16.43 0.13 0.02 0.08 73.52  26.48 0.05 2.72
6 7.00  44.00 0.22 0.10 0.59 8511 14.89 0.06 3.68 8 3.88 12.08 0.11 0.01 0.08 6790 32.10 0.03 2.34
7 8.00 38.00 0.19 0.07 0.50  80.00 20.00 0.12 3.15 10 4.12 8.20 0.07 0.01 0.05 49.84  50.16 0.34 1.97
8 6.00  30.00 0.15 0.05 036 81.25 18.75 0.30 2.69 12 1.90 4.09 0.04 0.00 0.01 53.55 46.45 0.23 1.95
9 11.00  25.00 0.12 0.03 0.27 53.85 46.15 0.60 2.08 14 1.11 2.19 0.02 0.00 0.01 49.40 50.60 0.19 1.78
10 3.00 13.00 0.07 0.01 0.09 7857 21.43 0.37 2.01 16 0.71 1.08 0.01 0.00 0.00 34.15 65.85 0.83 1.59
11 7.00 10.00 0.05 0.01 0.06 36.36 63.64 0.34 1.29 18 0.11 0.37 0.00 0.00 0.00 71.43 28.57 0.40 1.71
12 3.00 3.00 0.02 0.00 0.01 0.00 100.00 0.00 1.00 20 0.26 0.26 0.00 0.00 0.00 0.00 100.00 1.00
Tabla de vida Neohipparion cf. N. leptode Tabla de vida Equus capensis
X dx Ix mx  lxmx  Xlxmx sx gx kx ex X dx Ix mx__ bxmx  Xlxmx sx qx kx ex
1 55.90 100.00 0.00 0.00 0.00 18.608 81.39 0.81 3.48 24 3.00 100.00 0.00 0.00 0.00  97.00 3.00 1.05 3.27
2 8.58 44.10 0.23 9.92 19.85 52.288 47.71 0.48 5.63 4.8 34.00 97.00 0.67 0.65 3.10 6495 35.05 0.03 2.34
3 2.86 35.52 045 1598 47.95 100.000 0.00 0.00 5.75 7.2 32.00  63.00 0.51 0.32 2.33 49.21 50.79 0.33 2.06
4 2.86 32.66 045 1470 58.79 97.500 2.50 0.03 5.17 9.6 15.00  31.00 0.29 0.09 0.86 51.61 48.39 0.40 2.16
5 2.70  29.80 045 1341 67.05 78791 21.21 0.21 4.58 12 6.00 16.00 0.15 0.02 029 6250 37.50 0.18 2.25
6 440 27.10 045 1220 73.17 87.506 12.49 0.12 3.94 14.4 4.00 10.00 0.09 0.01 0.13 60.00  40.00 0.12 2.00
7 330 2270 045 1022 7151 89.734 10.27 0.10 3.51 16.8 3.00 6.00 0.05 0.00 0.05 50.00 50.00 0.18 1.67
8 418 19.40 0.45 8.73 69.84 83.519 16.48 0.16 2.94 19.2 2.00 3.00 0.03 0.00 0.01 33.33 66.67 0.30 1.33
9 2.86 15.22 0.45 6.85 61.64 76.617 23.38 0.23 2.48 21.6 1.00 1.00 0.01 0.00 0.00 0.00 100.0 1.00
10 490 12.36 0.45 5.56  55.62 100.000 0.00 0.00 1.83 24 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
11 4.90 7.46 0.45 336 3693 60.647 39.35 0.39 1.38
12 1.98 2.56 0.23 0.58 691 34.679 6532 0.65 1.17
13 0.44 0.58 0.23 0.13 1.70 100.000 0.00 0.00 1.00
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Tabla de vida Equus cf. E. taubachensis

Tabla de vida Equus altidens X dx I mx beomx Xbemox sx gx Joe ex
3 27.89 100.00 0.14 0.14 0.00 72.11 27.89 0.18 2.62
X dx Ix mx  lxmx xIxmx sX gx kx ex
6 18.46  72.11 0.41 0.30 0.89 7440  25.60 0.17 2.24
24 21.00 100.00 0.14 0.14 0.00 79.00 21.00 0.54 3.73
9 27.15  53.65 0.63 0.34 2.03 4939  50.61 0.17 1.67
4.8 6.00  79.00 0.22 0.17 042 9241 7.59 0.40 3.46
12 18.56  26.50 0.53 0.14 126 2996  70.04 0.47 1.36
7.2 15.00  73.00 0.38 0.28 1.33 7945 20.55 0.12 2.66
15 6.27 7.94 0.48 0.04 046  21.03 78.97 0.57 1.21
9.6 20.00  58.00 0.37 0.21 1.53  65.52 3448 0.10 2.09
18 1.67 1.67 0.28 0.00 0.07 0.00 100.00 0.00 1.00
12.0 25.00 38.00 0.22 0.08 0.80 3421 65.79 0.49 1.66
14.4 8.00 13.00 0.06 0.01 0.10 3846 61.54 0.90 1.92
16.8 100 500 002 000 001 8000 2000 030 240 Tabla de vida Equus mosbachensis
19.2 2.00 4.00 0.01 0.00 0.01 50.00 50.00 0.30 1.75
X dx Ix mx Ixmx  Xlxmx sX qx kx ex
21.6 1.00 2.00 0.00 0.00 0.00 50.00 50.00 1.50
3 16.98 100.00 0.14 0.14 0.00 83.02 16.98 0.01 3.01
24.0 1.00 1.00 0.00 0.00 0.00 1.00
6 16.73 83.02 0.41 0.34 1.02  79.85  20.15 0.28 242
9 31.91 66.29 0.63 0.42 2.51 51.86  48.14 0.17 1.78
Tabla de vida Equus hydruntinus 12 2173 3438 053 018 164 3679 6321 039 150
¥ de I e bomx Xbomx x gx . ox 15 8.87 12.65 0.48 0.06 0.73 29.88 70.12 0.44 1.35
1 2 . 2 .01 1 14.02 . . 1.1
3 20.51 100.00 0.16 0.16 0.00 7949 20.51 0.60 3.26 8 325 378 0.28 0.0 0.16 0 85.98 085 6
21 0.46 0.53 0.14 0.00 0.01 13.21 86.79 0.82 1.13
4 513 7949 0.24 0.19 0.57 93.55 6.45 0.70 2.84
24 0.07 0.07 0.00 0.00 0.00 0.00 100.00 0.00 1.00
7 25.64 74.36 0.20 0.15 0.59 65.52 34.48 0.00 1.97
10 25.64 48.72 0.20 0.10 0.68 47.37 52.63 0.05 1.47
22 23.08  23.08 0.19 0.04 0.44 0.00 100.00 1.00
E. germanicus
E. lambei
X dx Ix mx Ixmx  Xlxmx X gx kx ex
X dx be mx bome xbomx  sx  qxr kb ex 3 1139 10000 014 014 000 8861 1139 005  3.60
6 23.08 82.69 034 028 0.84 7209 2791 0.12 2.79 9 2727 7577 0.63 048 286 6401 3599  0.06 226
12 1538 4231 022 0.09 085 63.64 3636 0.00 2.09 15 112 2488 048 0.12 143 5498 4502  0.60 1.89
15 1538 2692 0.13 0.03 042 4286 57.14 0.60 1.71 18 447 1368 028 004 057 96.73 327 1.04 1.61
18 385 11.54 0.03 0.00 0.06 66.67 3333 030 1.67 21 410 624 014 001 0.16 3429 6571 028 134
20 7.69 7.69 001 0.00 0.01 0.00 100.00 1.00 24 214 214 000 000 000 0.00 100.00  0.00 1.00
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Tabla de vida Equus acheneimensis

Tabla de vida Equus caballus

X dx Ix mx__ Ixmx  Xlxmx sx qx kx ex
3 29.30 100.00 0.14 0.14 0.00 70.70  29.30 0.02 251
6 27.70  70.70 0.41 0.29 0.87 60.82 39.18 0.05 2.14
9 2450  43.00 0.63 0.27 1.63  43.02 56.98 0.56 1.87
12 6.70  18.50 0.53 0.10 0.88 63.78 36.22 0.00 2.03
15 6.70  11.80 0.48 0.06 0.68 4322 56.78 0.35 1.61
18 3.00 5.10 0.28 0.01 021 41.18 58.82 0.15 1.41
21 2.10 2.10 0.14 0.00 0.05 0.00 100.00 0.00 1.00
24 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 100.00 0.00 0.00
Tabla de vida Equus afiicanus
X dx Ix gqx SX ex kx mx Ixmx  Xlxmx
4 50.00 100.00 50.00 50.00 2.02 042 0.14 0.14 0.00
8 19.00 50.00 38.00 62.00 254 043 040 0.20 0.79
12 7.00 31.00 2258 7742 279 037 025 0.08 0.62
16 3.00 24.00 1250 8750 246 022 0.13 0.03 0.36
20 5.00 21.00 23.81 76.19 1.74 0.15 0.07 0.01 0.24
24 7.00 16.00 4375 5625 1.13  0.06 0.02 0.00 0.06
28 8.00 9.00 88.89 11.11  0.61 0.90 0.00 0.00 0.00
32 1.00 1.00 100.00 0.00  0.50 0.00 0.00 0.00
Tabla de vida Equus asinus
x  dx Ix gx SX ex kx mx Ixmx  Xlxmx
1 2020 100.00 2020 79.80 4.06 0.18 0.00 0.00 0.00
2 1340 79.80 16.79 8321 396 031 0.06 0.05 0.05
3 6.60 66.40 994 90.06 3.66 0.13 0.06 0.04 0.08
4 8.90 59.80 1488 8512 3.01 0.17 025 0.15 0.45
6 1330 50.90 26.13 7387 245 0.17 0.13 0.06 0.26
9 8.90 37.60 23.67 7633 214 000 0.19 0.07 0.42
11 8.90 28.70 31.01 6899 1.65 0.00 0.06 0.02 0.16
12 8.80 19.80 4444 5556 1.17 0.00 0.13 0.02 0.27
14 8.80 11.00 80.00  20.00 0.70 0.60 0.13 0.01 0.17
23 2.20 2.20 100.00 0.00  0.50 0.00 0.00 0.00

X dx Ix mx Ixmx  xlxmx sX qx kx ex
3.00 9.00 100.00 0.14 0.14 0.00  91.00 9.00 0.26 5.87
6.00 500  91.00 0.41 0.37 1.12 9451 5.49 0.10 5.35
9.00 4.00  86.00 0.63 0.54 325 9535 4.65 0.18 4.60
12.00 6.00  82.00 0.53 0.43 391 92.68 7.32 0.07 3.78
15.00 7.00  76.00 0.48 0.36 438  90.79 9.21 0.30 3.00
18.00 14.00  69.00 0.28 0.19 290  79.71  20.29 0.29 2.20
21.00 27.00  55.00 0.14 0.08 1.39 5091  49.09 0.02 1.51
25.00 28.00  28.00 0.00 0.00 0.00 0.00  100.00 1.00
Tabla de vida Equus ferus
X dx Ix mx Ixmx  xIxmx sX qx kx ex
3 73.68 100.00 0.14 0.14 0.00 2633  73.68 1.02 1.84
6 6.98 2633 0.41 0.11 032 7348  26.52 1.08 3.20
9 0.58  19.34 0.63 0.12 0.73  97.02 2.98 0.83 2.99
12 3.87  18.77 0.53 0.10 090  79.38  20.62 0.42 2.05
15 10.12 14.90 0.48 0.07 086  32.07 6793 0.33 1.33
18 4.69 4.78 0.28 0.01 0.20 1.89  98.11 1.72 1.02
21 0.09 0.09 0.14 0.00 0.00 0.00  100.00 1.00
25 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
Tabla de vida Equus quagga (Akagera 1)
X dx Ix mx  Ixmx  xlxmx sx qx kx ex
3 26.69 100.00 0.06 0.06 0.00 73.31 26.69 0.25 3.49
6 14.84 73.31 0.55 0.40 1.21 7976 20.24 0.28 3.40
9 7.81 58.47 0.52 0.30 1.81 86.64 13.36 0.30 3.01
12 15.63 50.66 0.45 0.23 2.04 69.15 30.85 0.02 232
15 14.84 35.03 0.31 0.11 1.30 57.64 4236 0.07 1.90
18 12.50 20.19 0.18 0.04 0.54 38.09 61.91 0.50 1.57
21 391 7.69 0.07 0.01 0.09  49.15 50.85 0.70 1.49
24 0.78 3.78 0.00 0.00 0.00 0.00  20.63 1.00
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Tabla de vida Equus quagga (Akagera 2)

Tabla de vida Equus zebra

X dx Ix mx Ixmx  xlxmx X gx kx ex
3 38.90 100.00 0.07 0.07 0.00 61.10 38.90 0.29 2.58
6 20.00 61.10 0.46 0.28 0.84 6727 3273 0.30 2.59
9 10.00 41.10 0.36 0.15 089 75.67 2433 0.17 2.36
12 1470 31.10 0.27 0.09 0.77 5273  47.27 0.19 1.80
15 9.50 16.40 0.14 0.02 028 42.07 57.93 0.25 1.52
18 5.30 6.90 0.06 0.00 0.06 23.19 76.81 0.52 1.23
20 1.60 1.60 0.01 0.00 0.00 0.00 100.00 1.00
Tabla de vida Equus quagga (Kruger)
X dx Ix mx Ixmx  xlxmx X qx kx ex
2 18.50 100.00 0.00 0.00 0.00 81.50 18.50 0.02 3.51
4 19.20  81.50 0.56 0.46 091 76.44 23.56 0.07 3.08
6 16.50  62.30 0.49 0.30 122 7352 2648 0.05 2.72
8 1470 45.80 0.40 0.19 .11 6790 32.10 0.03 2.34
10 15.60 31.10 0.27 0.09 0.68 49.84 50.16 0.34 1.97
12 720 15.50 0.14 0.02 021 53.55 4645 0.23 1.94
14 4.20 8.30 0.07 0.01 0.07 49.40 50.60 0.19 1.76
16 2.70 4.10 0.04 0.00 0.02 34.15 6585 0.65 1.54
18 0.60 1.40 0.01 0.00 0.00 57.14 42.86 0.12 1.57
20 0.80 0.80 0.00 0.00 0.00 0.00 100.00 1.00
Tabla de vida Equu quagga (Serengueti)
X dx Ix mx Ixmx  xlxmx X qx kx ex
1 14.00 100.00 0.00 0.00 0.00 86.00 14.00 0.06 4.94
3 16.00  86.00 0.59 0.51 0.51 81.40 18.60 0.20 4.58
5 10.00  70.00 0.55 0.38 1.15 8571 14.29 0.00 4.40
7 10.00  60.00 0.53 0.32 1.59 8333  16.67 0.10 3.97
9 8.00  50.00 0.44 0.22 1.55 84.00 16.00 0.12 3.56
11 6.00 42.00 0.37 0.16 1.40 8571 14.29 0.22 3.05
13 10.00  36.00 0.32 0.11 126 7222 2778 0.00 2.39
15 10.00  26.00 0.23 0.06 0.78 61.54 38.46 0.10 1.92
17 8.00 16.00 0.14 0.02 034 50.00 50.00 0.00 1.50
19 8.00 8.00 0.07 0.01 0.10 0.00 100.00 1.00

X dx Ix gqx SX ex kx mx Ixmx  Xlxmx
Oal 27.16  100.00 27.16  72.84 268 021 0.00 0.00 0.00
la2 16.70 72.84 2293  77.07 250 0.07 006 0.00 0.00
2a3 19.50 56.14 3473 6527 209 022 006 0.05 0.11
3a4 11.62 36.64 3171 6829 194 0.12 025 032 0.97
5a6 8.90 25.02 3557 6443 161 003 013 0.19 0.95
7a9 9.44 16.12 58.56 4144 122 033 019 027 1.89
9all 4.46 6.68 66.77 3323 125 089 0.06 0.11 0.97
1lal2 0.58 222 26.13  73.87 174 0.05 0.13  0.00 0.00
13al14 0.52 1.64 31.71 6829 1.18 033 0.13  0.03 0.35
15a23 1.12 1.12 100.00 0.00  0.50 0.00  0.03 0.41
Tabla de vida Equus hemionus
X dx Ix mx Ixmx  Xlxmx X qx kx ex
0 5.00 100.00 0.00 0.00 0.00  95.00 5.00 0.00 9.59
1 5.00  95.00 0.00 0.00 0.00 94.74 5.26 0.10 9.04
2 4.00  90.00 0.08 0.07 0.14  95.56 4.44 0.10 8.49
3 5.00  86.00 0.56 0.45 135 94.19 5.81 0.20 7.84
4 8.00  81.00 0.24 0.18 072 90.12 9.88 0.06 7.26
5 7.00  73.00 0.24 0.16 0.80  90.41 9.59 0.00 6.95
6 7.00  66.00 0.24 0.14 0.84 89.39 10.61 0.07 6.58
7 6.00  59.00 0.10 0.05 035 89.83  10.17 0.08 6.24
8 5.00  53.00 0.10 0.05 0.40  90.57 9.43 0.00 5.83
9 5.00  48.00 0.10 0.04 036  89.58  10.42 0.10 5.33
10 4.00  43.00 0.40 0.16 1.60  90.70 9.30 0.00 4.84
11 4.00  39.00 0.40 0.14 1.54  89.74 10.26 0.00 423
12 4.00  35.00 0.40 0.12 1.44 8857 1143 0.12 3.60
13 3.00 31.00 0.50 0.14 1.82  90.32 9.68 0.48 2.94
14 9.00  28.00 0.50 0.10 140 6786 32.14 0.18 2.14
15 6.00  19.00 0.50 0.07 1.05 6842 3158 0.34 1.68
16 13.00  13.00 0.00 0.00 0.00 0.00  100.00 0.00 1.00
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Tabla de vida Equus kiang

x  dx Ix gx SX ex kx mx Ixmx  Xlxmx

4 50.00 100.00 50.00 50.00 201 042 026 026 0.00

8 19.00 50.00 38.00 62.00 252 043 068 034 1.36
12 7.00 31.00 2258 7742 276 037 054  0.17 1.34
16 3.00 24.00 1250 87.50 242 022 032 0.08 0.92
20 5.00 21.00 2381 76.19 1.69 0.15 0.14 0.03 0.47
24 7.00 16.00 4375 5625 1.06 0.11 0.02 0.00 0.06
29 9.00 9.00 100.00 0.00  0.50 0.00  0.00 0.00




