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Pleistoceno a traves del registro icnolégico global
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RESUMEN

El estudio de las huellas fésiles de homininos ha cobrado un papel importante en la investigacion sobre el comportamiento y la locomocién
en el pasado. Estas impresiones preservadas a lo largo del tiempo permiten aproximarse de forma excepcional a la interaccion entre los
individuos y su entorno, en momentos concretos del Pleistoceno. El objetivo de este trabajo es ofrecer una revision critica y sistematizada de
la literatura cientifica reciente sobre huellas fésiles de homininos, a partir de una seleccién de 17 articulos publicados entre 2014 y 2024. La
revision se organiza en torno a cuatro ejes principales: la composicion de los grupos humanos, las estrategias de subsistencia y movilidad,
los aspectos fisiolégicos asociados al desplazamiento, y las metodologias empleadas para el andlisis icnolégico.

A través de este recorrido, se observan patrones sociales complejos (como la presencia constante de individuos no adultos), evidencias
de cooperacion en la caza y variabilidad en la morfologia podal, asi como avances metodolégicos ligados al modelado 3D.

En conjunto, el presente trabajo propone que las huellas fosiles no sélo complementan al registro osteoldgico o arqueoldgico para entender
la paleofisiologia o las conductas humanas, sino que permiten abrir nuevas lineas de interpretacion sobre cémo se organizaban, se despla-
zaban y vivian los grupos de homininos del pasado. Este tipo de evidencias, interpretadas desde una perspectiva integradora, enriquecen la
comprension sobre la movilidad, la cooperacion y la diversidad biolégica en el linaje de nuestros antepasados.

LABURPENA

Homininoen aztarna fosilen azterketak gero eta garrantzi handiagoa hartu du iraganeko portaera eta lokomozioaren ikerkuntzan. Denboran
zehar kontserbatu diren aztarna horiek aukera paregabea eskaintzen dute Pleistozenoko une jakin batzuetan gizabanakoek ingurunearekin
izan zuten elkarrekintza ulertzeko. Lan honen helburua da, hain zuzen ere, homininoen aztarna fosilei buruzko azken literatura zientifikoaren
berrikuspen kritiko eta sistematizatua eskaintzea, 2014 eta 2024 artean argitaratutako 17 artikulutan oinarrituta. Berrikusketa lau ardatz nagu-
siren inguruan antolatu da: giza taldeen osaera, biziraupen- eta mugikortasun-estrategiak, mugimenduarekin lotutako alderdi fisiologikoak eta
analisi iknologikorako erabilitako metodologiak.

Azterketa horren bidez, gizarte-patroi konplexuak ikusi dira (hala nola helduak ez diren banakoen etengabeko presentzia), ehizatzeko
garaian izandako lankidetzaren ebidentziak eta oinaren morfologian dagoen aldakortasuna, baita 3D modelatzeari lotutako aurrerapen meto-
dologikoak ere.

Oro har, lan honek proposatzen duenaren arabera, aztarna fosilek ez dute soilik erregistro osteologikoa edo arkeologikoa osatzen paleofi-
siologia edo giza jokabideak ulertzeko. Hori beharrean, interpretazio-lerro berriak irekitzen dituzte iraganeko homininoen taldeak nola antolatzen
ziren, nola mugitzen ziren eta nola bizi ziren ulertzeko. Ebidentzia mota horiek ikuspegi integratzailetik interpretatuz gero, gure arbasoen mugi-
kortasunari, lankidetzari eta aniztasun biologikoari buruzko ulermena aberasten dute.

ABSTRACT

This article presents a systematic review of the scientific literature on fossil hominin footprints to understand the physiological and behavio-
ral implications of bipedal locomotion in the Pleistocene. Fossil footprints constitute a valuable source of evidence, as they record anatomical
and behavioral features in action, offering direct insights into the locomotor dynamics and social organization of past hominin groups.

The review was conducted according to a pre-established design with explicit inclusion and exclusion criteria, adapted to the archaeologi-
cal context. A total of 17 articles were selected through a systematic process and analyzed based on several thematic areas: group composi-
tion, locomotion and behavior, methodological techniques used, publication trends, and geographic and chronological features.
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The results indicate that fossil footprints provide critical information on group size, age distribution, sexual dimorphism, stride patterns, and
gait speed. Several studies also report the presence of children and multiple individuals moving together, indicating coordinated group move-
ment. The footprints further reflect adaptations to environmental conditions and occasionally allow inferences about social structures, foraging,
and mobility strategies. Methodologically, recent years have seen the increasing use of 3D photogrammetry, scanning, and advanced statisti-
cal models to enhance footprint documentation and analysis. Morphometric comparisons, often based on experimental and existing datasets,

support inferences about locomotor biomechanics and social behavior.

Despite the growing interest in this field, the review reveals a relatively low volume of publications over time and a patchy geographical
distribution, with most studies concentrated in Africa and Europe. This highlights the need for expanding the geographic and chronological

scope of footprint studies.

1. INTRODUCCION

La evolucién humana ha estado marcada por una
constante adaptacion al entorno, tanto en términos fi-
siolégicos como conductuales (Debevec et al., 2024;
llardo & Nielsen, 2018; Zeller et al., 2023). Uno de los
elementos mas significativos de esta adaptacion ha
sido la locomocion bipeda, que se sitla en el nucleo del
proceso evolutivo de los homininos y ha tenido profun-
das implicaciones anatémicas, ecoldgicas y sociales
(Lieberman, 2010; Pontzer, 2012; Wheeler, 1984, 1985,
1991). Tradicionalmente, el estudio de la locomocion se
ha sustentado en el andlisis de restos ¢seos, particu-
larmente del esqueleto postcraneal, cuyos elementos
como el fémur, la pelvis en su conjunto, o ciertos hue-
sos del pie han permitido inferir patrones de marcha,
biomecanica y posturas adoptadas por distintas espe-
cies (Cen et al., 2020; Lieberman & Holowka, 2022; Rai-
chlen et al.,, 2011; Shefelbine et al., 2002). Sin embar-
go, la fragmentacion y escasez de esqueletos fosiles
completos limita, en muchos casos, la reconstruccion
de comportamientos locomotores de forma detallada.

En este contexto, las huellas fésiles se presentan
como una fuente de informacién complementaria y, en
ocasiones, mas directa. Estas impresiones preserva-
das en sedimentos consolidan un momento especifi-
co en el tiempo, capturando no solo la morfologia del
pie, sino también la dinamica del desplazamiento y, en
algunos casos, aspectos sociales y grupales (Bennett
et al., 2013; Berge et al., 2006; Raichlen et al., 2008).
A diferencia de los restos 6seos, que informan sobre
capacidades potenciales, las huellas permiten captar
un comportamiento en accion. Asi, revelan trayecto-
rias, velocidades, cargas y otras variables que ayudan
a contextualizar la actividad locomotora en relacion
con el entorno (Bennett et al., 2020; Berge et al., 2006;
Dingwall et al., 2013; Helm et al., 2022; Raichlen et al.,
2008; Saborit et al., 2019).

Un caso emblematico es el yacimiento de Laetoli
(Tanzania), donde se albergan huellas asignadas a la
especie Australopithecus afarensis, con una antigle-
dad estimada en 3,6 millones de afios (Clarke, 1979;
Leakey & Hay, 1979; Sellers et al., 2005). Estas impre-
siones no solo confirmaron la locomociéon bipeda en
esta especie, sino que abrieron un campo de estudio
centrado en la interpretacion anatémica, funcional, eco-
l6gica y conductual de los homininos del pasado (Day
& Wickens, 1980; Charteris et al., 1981; Cherin et al.,
2019; Masao et al., 2016; Tuttle et al., 1990; White &

Suwa, 1987). Desde entonces, el estudio de las huellas
fésiles ha evolucionado considerablemente, apoyan-
dose en avances tecnolégicos como la fotogrametria
digital, el escaneo laser, la tomografia computarizada
o el modelado en 3D, que permiten capturar y analizar
detalles milimétricos de las superficies impresas (Ben-
nett et al.,, 2013; McNutt et al., 2021).

Estas tecnologias no solo mejoran la precision mé-
trica de las observaciones, sino que también posibilitan
inferencias biomecéanicas mas robustas, como la dis-
tribucion de presion durante la marcha, la identifica-
cion de patrones de carga asimétrica o la estimacion
de variables como estatura, masa corporal y velocidad
de desplazamiento (Dingwall et al., 2013; Hatala et al.,
2013; Sellers et al., 2005). En paralelo, enfoques te6-
ricos contemporaneos han expandido el alcance de
estos estudios, integrando perspectivas de la ecologia
del comportamiento, la antropologia del movimiento
y la teoria social para interpretar los vestigios fosiles
como parte de sistemas complejos de interacciéon hu-
mano-entorno.

El andlisis de las huellas también permite aproxi-
marse a variables como la organizacion del grupo, la
division sexual de labores, la composicion etaria y la
presencia de individuos inmaduros o de distinta talla en
una misma trayectoria (Dingwall et al., 2013; Helm et al.,
2022). La presencia de multiples huellas en paralelo, o
la superposicion de éstas en trayectorias divergentes
0 convergentes, puede sugerir interaccion social, coo-
peracion o movilidad conjunta, aspectos que rara vez
pueden inferirse solo a partir del registro osteoldgico
humano, algo que se materializa en conjuntos pleisto-
cenos de gran escala, como Willandra Lakes en Austra-
lia (Webb et al., 2006).

Por otra parte, las huellas reflejan la interaccion del
cuerpo con el entorno, en tiempo real. El andlisis de
trayectorias en diferentes tipos de sustratos (ceniza vol-
canica, arcilla, arena) revela adaptaciones especificas
a la topografia o a las condiciones ambientales (Alva-
rado et al., 2022; Avanzini et al., 2008). La ampliacion
del registro hacia contextos volcanicos y otros entornos
sedimentarios reforzé la importancia tafonémica y geo-
gréfica de este tipo de evidencias (Behrensmeyer & La-
porte, 1981; Mietto et al., 2003). Estas pistas permiten
reconstruir no solo cémo se desplazaban los homini-
nos, sino también cémo gestionaban su entorno y res-
pondian a sus desafios ecoldgicos, como pendientes,
superficies inestables o suelos saturados.
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Las sintesis previas del registro de huellas fosiles
de homininos han permitido ordenar la distribucion tem-
poral y geogréfica de los principales yacimientos, asi
como destacar el valor paleoecolégico o tafonémico
de las huellas fésiles, como por ejemplo se muestra en
Lockley et al. (2008). No obstante, el desarrollo reciente
de técnicas de documentacion y analisis digital, como
la fotogrametria 3D, el escaneo laser, los modelos digi-
tales, los analisis morfométricos avanzados y, mas re-
cientemente, el machine learning, ha ampliado notable-
mente la capacidad de extraer informacion biolégica
y conductual del registro icnoldégico humano. Por ello,
resulta necesario revisar la literatura mas reciente para
evaluar hasta qué punto estas aproximaciones permi-
ten formular nuevas inferencias sobre la locomocion, la
fisiologia, la movilidad y las dinamicas sociales de los
homininos.

En resumen, el estudio de las huellas fosiles ha
pasado de ser una curiosidad paleoantropolégica a
constituir una herramienta fundamental en la recons-
truccion de la evolucion del comportamiento locomo-
tor humano. Este giro ha sido posible no solo gracias a
los avances metodoldgicos, sino también a un cambio
de paradigma que entiende la locomocién como un
fendmeno multidimensional, situado entre lo biolégico,
lo social y lo ecolégico. Sin embargo, hasta la fecha
no se ha realizado una revision sistematica actualiza-
da que aborde estos elementos de forma conjunta,
motivo por el cual este trabajo resulta especialmente
necesario.

El presente trabajo tiene como objetivo ofrecer una
vision general y critica, a través de una revision siste-
matica de la literatura cientifica sobre huellas fosiles de
homininos, centrandose en varios ejes fundamentales:
(1) la estructura y composicion de los grupos humanos
inferida a partir del registro icnolégico; (2) las estrate-
gias de subsistencia y la posible division de estas en
funcion del sexo y la edad; (3) los aspectos fisioldgicos
vinculados a la locomocién, como el dimorfismo sexual,
la morfologia podal o la velocidad de marcha; y (4) las
metodologias aplicadas en el registro, analisis y mode-
lizacion de las huellas fésiles. Mediante este enfoque
integrado, se busca enriquecer la comprension de la
movilidad en los homininos y aportar nuevas perspecti-
vas sobre la complejidad del comportamiento humano
en el pasado aunando evidencias que rara vez han sido
analizadas de forma conjunta.

2. MATERIAL Y METODOS

Se ha desarrollado una revision sistematica de la
literatura cientifica existente, siguiendo con las reco-
mendaciones de la declaracion PRISMA 2020 (Preferred
Reporting Items for Systematic Reviews and Meta-Analy-
ses) (Page et al., 2021), orientada a analizar e interpretar
los estudios existentes sobre huellas fésiles de homini-
nos desde una perspectiva interdisciplinar, abarcando
aspectos fisioldgicos, conductuales y metodoldgicos.

2.1. Protocolo y registro

Debido a la naturaleza arqueoldgica y/o paleoan-
tropologica del estudio, area no contemplada por el
repositorio PROSPERO (NIHR, 2024), no se registré un
protocolo en dicha plataforma. No obstante, se siguio
un disefo predefinido con criterios explicitos de inclu-
sién, exclusion y codificacion tematica.

2.2, Estrategia de busqueda

Se realizaron busquedas bibliogréaficas sistemati-
cas en tres bases de datos principales: Scopus, Web
of Science, PubMed. Debido a la naturaleza internacio-
nal de las publicaciones y descubrimientos relevantes
en este campo, se emplearon las siguientes palabras
clave en lengua inglesa: hominin, footprints. Se empled
el operador booleano AND para combinar ambos tér-
minos y asegurar que los resultados incluyeran ambas
variables de estudio. Ademas, se empleo el asterisco
(*) en el término hominin* para permitir la busqueda de
términos que puedan contener sufijos relacionados con
este lexema, como, por ejemplo, “hominins”. La selec-
cion se centrd en publicaciones entre los afios 2014 y
2024, priorizando estudios revisados por pares y tra-
bajos relevantes en paleoantropologia, biomecanica,
arqueologia y tecnologia aplicada al anélisis de huella
de homininos. La seleccion de este rango de afos res-
ponde a un criterio metodoldgico orientado a recoger la
produccion cientifica mas reciente y comparable sobre
huellas fosiles de homininos. En estos afios, el estu-
dio icnolégico ha experimentado un desarrollo notable
gracias a la generalizacion de técnicas como la foto-
grametria 3D, el escaneo laser, los modelos digitales,
los analisis morfométricos y, mas recientemente, el uso
de aproximaciones estadisticas complejas y machine
learning. Estas herramientas han permitido mejorar no
solo el registro y la documentacion de las huellas, sino
también la interpretacion de variables vinculadas a la
locomocién, la morfologia podal, la composicion de
los grupos y las dinamicas de movilidad. Por ello, este
intervalo permite trabajar con un conjunto de estudios
mas homogéneo desde el punto de vista metodoldgi-
co, adecuado para una revision sistematica centrada
en las tendencias actuales del campo mas que en una
reconstruccion histérica completa de la disciplina.

2.3. Criterios de elegibilidad

A continuacion, se presentan los criterios de in-
clusion/exclusion que se han tenido en cuenta para la
eleccion de articulos para esta revision sistematica.

Los criterios de inclusion contemplaron:
e Estudios publicados en revistas revisadas por pares.
e Estudios publicados entre el afo 2014 y el afo 2024.

¢ |dioma inglés, dado que la mayor parte de la produc-
cion cientifica internacional sobre icnologia humana
y paleoantropologia se publica en esta lengua, per-
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mitiendo trabajar con un corpus homogéneo y am-
pliamente accesible.

Cronologia que abarca el Pleistoceno. El foco cro-
nologico responde a que este periodo concentra
buena parte de las transformaciones locomotoras,
ecoldgicas y sociales asociadas a la evolucion y ex-
pansion de los homininos. En comparaciéon con pe-
riodos mas recientes como el Holoceno, el registro
arqueoldgico y paleoantropolégico del Pleistoceno
suele ser mas fragmentario, por lo que las huellas
fésiles adquieren un valor especialmente relevante
como evidencia complementaria para aproximarse a
la biologia, la movilidad y la conducta de los grupos
humanos del pasado. No obstante, algunos estudios
clasicos del Plio-Pleistoceno se incorporan con fines
contextuales debido a su relevancia historica para el
estudio del bipedismo y el desarrollo de la icnologia
humana, previa revision por parte de los autores.

Estudios con acceso al texto completo o cuyo acce-
SO NO requiera un coste econémico.

Articulos identificados en
Scopus, Web of Science,
PubMed:

(n = 1429)

Identificacion

—— los filtros referentes a titulo,

N J
4 )

Articulos seleccionados para la
depuracién:

(n=105)

Cribado/Depurado

Articulos evaluados para la
elegibilidad:

(n=81)

> vinculados con la temdtica de

- J
4 )

Inclusién Final para
la Revision
Sistematica

Articulos incluidos en la revision
sistemdtica:

(n=17)

Se excluyeron trabajos que:
e Estudios no publicados en revistas revisadas por pares.
e Estudios publicados antes del afio 2014.
¢ |dioma que no sea inglés.

e Cronologia anterior o posterior al referido en los cri-
terios de inclusion.

e Estudios sin acceso al texto completo, ya sea por
tratarse de publicaciones de pago no accesibles
mediante suscripcion institucional, por no estar dis-
ponibles a través del servicio bibliotecario univer-
sitario o por corresponder a resimenes/comunica-
ciones sin articulo completo.

2.4. Proceso de seleccion

El procedimiento de seleccion y depuracion de
articulos se representa en el diagrama de flujo (véase
Fig. 1). Inicialmente, se identificaron 1.429 articulos a
través de los repositorios de literatura cientifica. Tras

Articulos eliminados aplicando

resumen, palabras clave:
(h=1324)

Articulos eliminados por
criterios de inclusién/exclusion:

(n=24)

Articulos excluidos no

estudio:
(n=64)

Fig.1. Diagrama de flujo del proceso de seleccion. Adaptacién propia de
Page et al. (2021). / Flowchart of the selection process. Adapted from Page
etal. (2021).
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restringir la busqueda a titulos, resimenes y palabras
clave, y eliminar duplicados, se conservaron 105 publi-
caciones. De estas, se descartaron 24 por no cumplir
con los requisitos formales de inclusion (idioma, revision
por pares, disponibilidad). Finalmente, tras una lectura
critica de los 81 articulos restantes, se seleccionaron 17
estudios que cumplieron los criterios establecidos para
su andlisis en profundidad.

Ademés de estos 17 articulos seleccionados para
el andlisis sistematico, este trabajo incorpora otras
referencias relevantes citadas en el texto con fines
contextuales, tedricos o metodoldgicos. Estas fuentes
complementarias no forman parte del corpus principal
de revision, pero se han empleado para enriquecer la
discusion e interpretacion de los resultados.

2.5. Evaluacion de calidad

Debido a la heterogeneidad metodoldgica de los
estudios (icnologia, modelado biomecanico, antropolo-
gfa), no se aplicaron herramientas de evaluacion cuan-
titativa del riesgo de sesgo. No obstante, se priorizaron
estudios con datos completos, metodologia reproduci-
ble y analisis detallados.

3. RESULTADOS

A través del andlisis sistematico de 17 articulos se-
leccionados, se ha obtenido una vision integral sobre las
evidencias icnolégicas de diferentes homininos del Pleis-
toceno (Tabla 1). Tal como se evidencia en los parrafos
que siguen, los hallazgos se han categorizado en los 4

ejes tematicos previamente descritos, ademas de otros
dos iniciales referentes a las tendencias de publicacion
y a las caracteristicas geograficas y cronolégicas.

3.1. Tendencias de publicacién y cobertura tematica

La revision evidencia que, debido a la escasez
de huellas fésiles de homininos en el registro fosil en
comparacioén con otros tipos de registro arqueoldgico
y paleoantropoldgico, el corpus sistematico disponible
segun los criterios de inclusion establecidos es relativa-
mente reducido: solo 17 articulos cumplieron los requi-
sitos definidos para el periodo 2014-2024. La produc-
cion cientifica dentro de este intervalo es intermitente,
con picos como el afio 2021 (cuatro publicaciones)
y vacios en afos como 2015, 2022 y 2023, como se
muestra en la Fig. 2.

Numero de publicaciones por afio

~N w »

Numero de publicaciones

-

o™

> - © A 2 »
N & 5 & S %
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Fig.2. NUmero de publicaciones por afio. / Number of publications per year.

Autor(es) Ano

Titulo

Webb et al. 2014

Ancient human footprints in Ciur-lzbuc Cave, Romania

Ashton et al. 2014

Hominin footprints from Early Pleistocene deposits at Happisburgh, UK

Hatala et al. 2016

Footprints reveal direct evidence of group behaviour and locomotion in Homo erectus

Citton et al. 2017

Reviewing the upper Pleistocene human footprints from the ‘Sala dei Misteri” in the Grotta della Basura (Toirano, northern Italy) cave:
An integrated morphometric and morpho-classificatory approach

Panarello et al. 2017

Walking along the oldest human fossil pathway (Roccamonfina volcano, Central Italy)?

Altamura et al. 2018

Archaeology and ichnology at Gombore -2, Melka Kunture, Ethiopia: everyday life of a mixed-age hominin group 700,000 years ago

Bustos et al. 2018

Footprints preserve terminal Pleistocene hunt? Human-Sloth interactions in North America

Muniz et al. 2019

Following the last Neanderthals: Mammal tracks in Late Pleistocene coastal dunes of Gibraltar (S Iberian Peninsula)

Villmoare et al. 2019

Sexual dimorphism in Homo erectus inferred from 1.5 Ma footprints near lleret, Kenya

Duveau et al. 2019

The composition of a Neandertal social group revealed by the hominin footprints at Le Rozel

Hatala et al. 2020

Snapshots of human anatomy, locomotion, and behavior from Late Pleistocene footprints at Engare Sero

Wiseman et al.

2020

The morphological affinity of the Early Pleistocene footprints from Happisburgh, England, with other footprints of Pliocene, Pleistocene,
and Holocene age

McNutt et al. 2021 | Footprint evidence of early hominin locomotor diversity at Laetoli, Tanzania
Pastoors et al. 2021 | Reading prehistoric human tracks: methods and material
Duveau 2021 | The Le Rozel footprints: snapshots of Neandertal groups in the Late Pleistocene. A combined morphometric and experimental approach
Mayoral et al. 2021 | Tracking late Pleistocene Neandertals on the Iberian coast
Sedrati et al. 2024 | Alate Pleistocene hominin footprint site on the North African Coast of Morocco

Tabla 1: Articulos seleccionados, con titulo y autores, ordenados por afio de publicacion. / Selected articles, including title and authors, sorted by year of publication.
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Numero de publicaciones por tematica
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Fig.3. NUmero de publicaciones en base al tema. / Number of publica-
tions by topic.

White Sands

En cuanto a la tematica, la mayoria de los trabajos
abordan aspectos fisiolégicos (11 articulos), seguidos
por estudios sobre composicion grupal (10) y estrate-
gias de subsistencia (8) (véase Fig. 3). La superposi-
cion tematica entre articulos sugiere un enfoque multi-
disciplinar que considera la locomocién humana desde
una perspectiva integral.

3.2. Distribucién geografica y cronolégica

Dentro del corpus sistematico analizado, los yaci-
mientos estudiados se localizan mayoritariamente en
Africa y Europa, con una Unica excepcién de Norteamé-
rica. Por otro lado, se observa un vacio considerable en
otras regiones potencialmente abundantes en huellas fo-
siles como Asia, Centroamérica y América del Sur (véa-
se Fig. 4). Entre los yacimientos mas representativos fi-

oy

3
Roccamonfina

<

Fig.4. Localizacién geogréfica de la mayoria de las huellas identificadas en las publicaciones. Figura elaborada por Angela Chicote Cuesta (CENIEH). / Geo-
graphic location of most footprints identified in the reviewed publications. Source: Figure prepared by Angela Chicote Cuesta (CENIEH).
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guran Laetoli (Tanzania), Happisburgh (Reino Unido), Le
Rozel (Francia), lleret (Kenia) y Matalascafas (Esparia).

En cuanto a su cronologia, las huellas pertenecen
a distintas fases del Pleistoceno: 2 articulos tratan el
Pleistoceno inferior, 6 el medio y 9 el superior, como
se muestra en la Fig. 5. Esta cobertura temporal ofrece
una ventana evolutiva significativa sobre la locomocién
de especies como Australopithecus afarensis, Homo
erectus, Homo antecessor, Homo heidelbergensis,
Homo neanderthalensis y Homo sapiens.

. Numero de publicaciones por periodo del Pleistoceno

9

Namero de publicaciones

Pl. Inferior Pl. Medio

Pl. Superior

Fig.5. NUmero de publicaciones segun el periodo que tratan. / Number of
publications by the period addressed.

3.3. Composicion y estructura de los grupos
humanos

Una de las aportaciones mas recurrentes en la biblio-
grafia analizada es la reconstruccion de la estructura de
los grupos (véase Tabla 2). Por ejemplo, estudios como
los de Duveau et al. (2019) y Duveau (2021) en Le Rozel
revelan grupos compuestos mayoritariamente por indivi-
duos juveniles entre los neandertales. Un patron similar se
observa en el trabajo de Sedrati et al. (2024), donde tres
de los cinco individuos identificados en Larache (Marrue-
cos) eran juveniles. Por otro lado, Villmoare et al. (2019)
y Hatala et al. (2016) documentan en lleret (Kenia) una
posible segregacion por sexo y un dimorfismo marcado
en H. erectus, que podria asociarse con comportamien-
tos de tipo poliginico. Asimismo, en Altamura et al. (2018),
en Gombore Il (Etiopfa), se registra una alta presencia de
individuos inmaduros, incluyendo infantes de un afio, lo
que sugiere dinamicas familiares complejas.

3.4. Estrategias de subsistencia y comporta-
miento ecolégico

Varias publicaciones abordan la interaccion de los
homininos con el medio a través de sus huellas. En Bus-
tos et al. (2018), el rastro fésil en White Sands (Nuevo
México, EE.UU.) refleja una posible escena de caza de
megafauna (perezoso gigante), revelando estrategias
cooperativas de caza mediante el acoso o acecho.
Otras publicaciones, como Altamura et al. (2018) o As-

Autor Objetivos Tematica Metodologia Resumen
) Composicién Se describen huellas atribuidas a Homo sapiens del
Estrategias de de pru o Fotogrametria 3D. Medicién de la Pleistoceno superior, producidas por cinco individuos
Sedrati et al. subsistencia. bus Sed% de estatura y estimacion de laedad a | (juveniles, adolescentes y adultos) posiblemente implicados
Fisiologia. re%ursos través de ecuaciones predictivas. en actividades de busqueda de recursos en la costa norte
' de Marruecos.
Fotograffas.
Composicién | Medicion de las huellas. Estimacion
Webb et al Composicion de grupoy del nimero minimo de individuos Se analiza un caso de huellas humanas antiguas en la
’ de grupos. actividades mediante la longitud de la huella. cueva Ciur-1zbuc.
diarias. Estimacién de la altura a través de
ecuaciones predictivas.
Composicion - . . . .
de grupos. Composicion Fotogrametria Se investigan huellas fosiles de un grupo de edades mixtas,
J de grupoy s ) y . posiblemente con un infante de 12 meses, que ofrecen
Altamura et al. iﬂgfg%ﬁi‘.ge actividades Preccij\.c?on a tra\fs Iclie ecugmones una vision del desarrollo infantil en la vida cotidiana del
Feiolouta . diarias. predictivas con huellas modernas. Pleistoceno.
Estrategias de Morfologia Luminiscencia estimulada Se analizan huellas de mamiferos en las dunas costeras
MUfiiz et al subsistencia podal y esti- épticamente (OSL) del Pleistoceno superior en Gibraltar, centrandose en la
: Fisiolodi " | macion de la Fot tria 3D morfologia del pie y la identificacion individual de los ultimos
isiologia. estatura. ologrametria SU. neandertales.
Morfoloaia Fotogrametria 3D. Se analiza el denominado rastro A de Laetoli, revelando que
McNutt et al Fisiologia podal% Prediccién a?ravés de ecuaciones dos taxones de homininos con diferente estructura del pie y
' ' sancada dioti huell " forma de caminar coexistieron lo que indica una diversidad
. predictivas con huellas modernas. locomotora temprana.
Fotogrametria 3D. Se documentan interacciones depredador-presa entre H.
Bustos et al Estrategias de Escena de 0sL sapiens'y perezosos gigantes en América del Norte (Nuevo
. subsistencia. caza. ’ México) durante el Pleistoceno terminal, baséandose en
Moldeado en yeso. huellas fésiles que sugieren un evento de caza.
Fotogrametria 3D. 3 tudian huellas fosil t | tamient
Estrategias de | Composicion | Estimacion de tamario corporal me- e ;eus l;l |a|na |ggoarfogg'ne§quﬁ£u1e§ r%%?ngﬁ/%%%;a(;g'% 0
Hatala et al. (1) | subsistencia. de grupoy diante algoritmo machine learning. grupal'y ; Y o ?
Fisiologi locomoGién 9 ) erectus, con un peso promedio de 48.9 kg. El analisis sugie-
isiologia. : Comparamr?nr(w)geelgsu%\llaas mediante re comportamientos de forrajeo divididos por sexo.
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Resumen

Huellas més antiguas fuera de Africa. cinco adultos y juve-
niles, caminando a lo largo de la costa, proporcionando una
vision temprana de la actividad humana en la region.

Examina métodos y materiales para interpretar pistas
humanas prehistoéricas, presentando estudios de caso y me-
todologias para inferir comportamientos a partir de huellas
encontradas en cuevas.

Se emplea un enfoque morfométrico y morfo-clasificatorio
integrado para analizar 30 huellas, atribuyendo su origen
a tres individuos, incluyendo dos jévenes y un individuo de
edad temprana.

Analiza huellas fésiles de H. erectus cerca de lleret, Kenia,
sugiriendo la presencia de dimorfismo sexual en la especie.
Se exploran las implicaciones de este hallazgo para el
comportamiento social de H. erectus en la region.

Se examinan huellas fésiles del Pleistoceno superior (H.
sapiens) en Engare Sero, Tanzania, para obtener informa-
cion sobre la anatomia, la locomocion y la composicion del
grupo.

Analiza huellas fésiles revelando la composicion de un
grupo social neandertal. Se identifica un grupo pequefio,
compuesto mayormente por individuos no adultos, desde la
infancia hasta la adultez temprana, ofreciendo una visién de
la estructura social neandertal.

Examina las huellas fésiles en Le Rozel, utilizando un
enfoque morfométrico y experimental para comprender
mejor los grupos neandertales en el Pleistoceno superior.
El estudio, que incluye una parte experimental, proporcio-
na una perspectiva mas detallada de la dindmica de los
grupos neandertales.

Investiga la afinidad morfologica de las huellas fésiles del
Pleistoceno temprano en Happisburgh, comparandolas con
la morfologia del pie de A. afarensis, H. erectus, H. anteces-

sory H. sapiens.

Se estudian huellas fésiles de H. neanderthalensis en Mata-
lascanas, un entorno costero en la peninsula ibérica durante
el Pleistoceno tardio.

Autor Objetivos Tematica Metodologia
Composicion Composicion
Ashton et al. de grupos. d P Fotografia.
. ; e grupo.
Fisiologia.
Composicién
de grupos. Ecologia del Fotogrametria 3D.
Pastoors et al. | Estrategias de comporta- Prediccion a través de ecuaciones
subsistencia. miento. predictivas.
Fisiologia.
Composicion c L Escaneado laser.
Citton et al. de grupos. cérengcr)li)c(\)on Fotograffa y dibujo.
Fisiologia. ’ Medicién de las huellas.
Composicion | Composicion | - Gompstacionde yels o avés
Villmoare et al. C'jf 9:“993' dimorfismo predictivas para estimar altura 'y
isiologia. sexual. dimorfismo sexual.
Composicién
L de grupo, Estimacion, mediante ecuaciones
Hatala Composicién locomocién, predictivas, de factores como
etal. de grupo. velocidad de velocidad de desplazamiento,
2) Fisiologia. desplaza- tamario corporal, y a través de ello,
miento, tama- la estructura grupal.
fio corporal.
Fotograffa y medicién.
Duveau et al. Composicion | Composicion | Estimacion de parametros corpora-
(1) de grupo. de grupo. les y edad a través de ecuaciones
predictivas.
Medicion de caracteristicas
morfométricas a través de modelos
Duveau Composicion | Composicién | 3D de huellas experimentales. Uso
2) de grupo. de grupo. de ecuaciones predictivas para
estimar parametros corporales y
edad.
. Medicién y comparacion de para-
Wiseman et al. Fisiologia. Mor(l;cgj\glg\a metros morfométricos con datos
P ’ experimentales ya disponibles.
Composicion .
de grupo. Composicién Fotogrametria 3D.
Mayoral et al. ) Comparacién morfométrica con da-
Estrategias de de grupo. - ; f
subsistencia tos experimentales ya disponibles.
Estrategias de | Locomocion Fotogrametria 3D.
Panarello et al. subsistgencia. grupal. Comparacién morfométrica con da-
tos experimentales ya disponibles.

Se examina el uso de senderos determinados por humanos
(H. heidelbergensis) en el volcan Roccamonfina para activi-
dades cotidianas.

Tabla 2: Adecuacion de los articulos a los objetivos establecidos. Hatala et al. (1) y Hatala et al. (2) refieren a Hatala et al. (2016) y Hatala et al. (2020),
respectivamente. / Alignment of the articles with the established objectives. Hatala et al. (1) and Hatala et al. (2) refer to Hatala et al. (2016) and Hatala et

al. (2020), respectively.

hton et al. (2014), vinculan las huellas a actividades de
aprovechamiento de recursos naturales que proporcio-
nan los medios lacustres, fluviales o maritimos.

La ocupacion de cuevas también aparece refleja-
da en estudios como Webb et al. (2014) y Citton et al.
(2017), donde se analizan patrones de entrada y salida
a diferentes cavidades, asi como la convivencia inter-
generacional en espacios cerrados. Estas inferencias
contribuyen al conocimiento del uso del espacio, el
comportamiento ecoldgico y la organizacion social.

3.5. Fisiologia locomotora y morfologia podal

Uno de los focos mas solidos de la revision esta en
el analisis biomecanico de la locomocion. El trabajo de
McNutt et al. (2021) en Laetoli detecta dos taxones con
diferentes morfologias podales y patrones de marcha,

lo que sugiere coexistencia de distintas formas locomo-
toras en el Pleistoceno més temprano.

Los estudios de Hatala et al. (2020) en Engare Sero
(Tanzania) estiman velocidades de desplazamiento,
tanto al caminar como al correr, mientras que otros
como Wiseman et al. (2020) comparan la morfologia
podal entre especies para determinar afinidades evo-
lutivas. La estimacion del dimorfismo sexual (Villmoare
et al.,, 2019) y la reconstrucciéon de arcos plantares y
biomecanica (Hatala et al., 2016) refuerzan el valor de
las huellas como fuente de datos fisioldgicos.

3.6. Metodologias de analisis icnolégico

Una ultima linea transversal en todos los trabajos
revisados es la mejora en las técnicas de documenta-
cion y analisis. Las mas comunes incluyen:
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e Fotogrametria 3D, usada en casi todos los estudios re-
cientes, por su capacidad de preservar con alta veraci-
dad la geometria de las huellas (Panarello et al., 2017).

e Modelado 3D y escaneado laser, aplicados a huellas
experimentales y fésiles para comparaciones mor-
fométricas.

e Ecuaciones predictivas para estimar estatura, edad,
velocidad o masa corporal.

e Técnicas de datacion OSL (Bustos et al., 2018; Mufiiz
et al., 2019) para situar cronolégicamente las huellas.

e Machine learning y anélisis estadisticos complejos,
empleados en algunos estudios avanzados (Hatala
et al., 2016).

4. DISCUSION

Los resultados obtenidos en esta revision sistemati-
ca permiten una aproximacion compleja y matizada a la
fisiologia, conducta, y estructura social de los homininos
del Pleistoceno, a partir del estudio icnolégico. Esta evi-
dencia, complementaria a los restos 6seos y otras evi-
dencias materiales, aporta informacion Unica sobre dina-
micas de grupo, estrategias de subsistencia, patrones
de locomocion vy variabilidad anatémica, permitiendo
inferencias robustas sobre formas de vida extinguidas.

4.1. Consideraciones metodolégicas iniciales

La busqueda sistematica se limitd al periodo 2014-
2024 y a articulos en lengua inglesa, lo que podria intro-
ducir ciertos sesgos significativos tanto en la distribucion
geogréfica de los yacimientos como en el acceso a la
diversidad cultural de enfoques investigativos (Bennett
& Morse, 2014). Estas restricciones, si bien justificadas
desde lo metodolégico, han podido favorecer una repre-
sentacion preponderante de yacimientos gestionados
por equipos occidentales y una concentracion espacial
en Africa y Europa, en su mayoria. Esta concentracion
contrasta con la existencia de registros icnolégicos en
otras regiones menos representadas en el corpus revi-
sado, como Asia oriental, donde se han documentado
huellas humanas y de otros vertebrados en depdsitos
cuaternarios de Jeju Island, Corea (Kim et al., 2009). Por
tanto, la distribucion observada en esta revision debe
entenderse no solo como reflejo de la disponibilidad de
yacimientos, sino también como resultado de sesgos de
investigacion, publicacion, idioma y accesibilidad. Ade-
mas, el predominio de hallazgos del Pleistoceno supe-
rior puede atribuirse a una mejor conservacion de estos
yacimientos, sin reflejar necesariamente una mayor pre-
sencia o actividad humana en ese periodo.

4.2. Estructura social: composicion de los grupos

Uno de los hallazgos més consistentes es la pre-
sencia de grupos heterogéneos en edad y, en algunos
casos, en sexo. La evidencia de huellas de individuos

no adultos en sitios como Le Rozel (Duveau et al.,
2019; Duveau, 2021) o Larache (Sedrati et al., 2024)
sugiere una participacion activa de los mas jévenes en
las dinamicas sociales y econdmicas del grupo. Esta
participacion podria darse a través de un proceso de
observacion y aprendizaje informal, consistente con
modelos de ensefianza entre cazadores-recolectores
actuales (Boyette, 2010; Hewlett et al., 2016; Lew-Levy
et al.,, 2017). Ademas, la contribucién de infantes al re-
gistro arqueoldgico se ha subestimado tradicionalmen-
te, a pesar de su potencial para aportar claves sobre la
transmision cultural (Politis, 1999; Lew-Levy et al., 2020;
Hogberg & Géardenfors, 2020).

En cuanto a la organizacion grupal, los datos de lleret
(Hatala et al., 2016; Villmoare et al., 2019) apuntan a una
posible estructura poliginica con alianzas cooperativas
entre machos, semejante a la observada en chimpan-
cés (Patzelt et al., 2014; Tutin et al., 1983). Este patrén se
contrasta con lo observado en Gombore Il (Altamura et
al., 2018), donde la presencia de mdltiples individuos no
adultos sugiere una estrategia de crianza compartida (To-
masello & Gonzalez-Cabrera, 2017; Vaesen, 2012). Aun
sin determinarse el sexo de los individuos, la diversidad
etaria refuerza la idea de un grupo socialmente complejo.

4.3. Estrategias de subsistencia y movilidad

Los estudios revisados destacan una fuerte asocia-
cion entre los rastros fésiles y entornos fluviales o mari-
nos, como en Happisburgh (Ashton et al., 2014), Mata-
lascafias (Mayoral et al., 2021) y Gombore Il (Altamura
et al., 2018). Esta evidencia apunta a una explotacion
sistematica de recursos acuaticos por parte de los gru-
pos humanos, lo que implica planificacion territorial y
conocimiento ecolégico detallado, patron previamente
discutido por Webb et al. (2006) en el conjunto pleisto-
ceno de Willandra Lakes, donde las huellas se asocian
a un entorno lacustre efimero y documentan la presen-
cia de adultos, adolescentes y nifios desplazandose
sobre una superficie himeda durante el Ultimo Méxi-
mo Glacial. Esta asociacion entre huellas, movilidad y
entornos acuaticos resulta coherente con un creciente
numero de estudios que documentan la recoleccion y
procesamiento de recursos hidricos en distintas espe-
cies del género Homo (Guillaud et al., 2021; Joordens
et al., 2014; Marean, 2014; Roach et al., 2016; Zilh&do et
al., 2020; Zohar et al., 2022).

Por otro lado, las escenas de caza, como la del pe-
rezoso gigante americano (Nothrotheriops shastensis o
Paramylodon harlani, sin especificar) en el yacimiento
de White Sands (Bustos et al., 2018) revelan practicas
complejas relacionadas con la cooperacion grupal y
distribucion de tareas, practica ya desarrollada con an-
terioridad en yacimientos del Pleistoceno medio (Hut-
son et al., 2025; Rodriguez-Hidalgo et al., 2017). Estas
acciones apuntan a formas de organizacion social que
implican no solo una alta capacidad cognitiva, sino
también coordinacion y aprendizaje colectivo.
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Ademas, la ocupacion de espacios cerrados como
cuevas o abrigos (Citton et al., 2017; Webb et al., 2014)
sugiere que estos no serian Unicamente refugios (véa-
se Onac et al., 2005), sino lugares de actividad social,
procesado de recursos o incluso ritualizacion (Gamble,
1998; Lewis-Williams, 2002), indicando un uso simbdli-
co del espacio.

4.4. Fisiologia y locomocién

Las huellas humanas permiten inferencias detalla-
das sobre la morfologia podal, la talla corporal, el sexo
bioldgico y la velocidad de desplazamiento de los indi-
viduos (Hatala et al., 2017). Aunque muchas de estas
aproximaciones se han consolidado en la Ultima déca-
da, algunos trabajos previos ya anticiparon el potencial
de los andlisis morfométricos y cuantitativos aplicados
a huellas fésiles. En este sentido, los estudios sobre
las huellas conservadas en lleret permitieron discultir la
morfologia funcional del pie en homininos del Pleisto-
ceno inferior (Bennett et al., 2009), asi como formalizar
estimaciones de estatura, masa corporal y velocidad
de desplazamiento a partir del registro icnolégico (Din-
gwall et al., 2013). En el yacimiento de Engare Sero, se
documentdé un grupo de homininos de diferentes sexos
y edades que caminaba a un ritmo coordinado (Hatala
et al., 2020), lo que reflejaria cohesion grupal, pero tam-
bién plantearia penalizaciones energéticas asociadas
a diferencias fisioldgicas entre edades y sexos, como
destaca Wall-Scheffler (2012a, 2012b) en estudios ex-
perimentales con humanos actuales. El coste energéti-
co por adaptacion a la velocidad grupal, especialmente
en presencia de un marcado dimorfismo sexual, plan-
tea hipodtesis sobre logistica y organizacion del despla-
zamiento. Asi pues, cuando un grupo esta compuesto
por individuos con diferentes velocidades 6ptimas de
la marcha, la adopcién de una velocidad grupal comun
implica que algunos miembros necesariamente incurri-
ran en un mayor gasto energético al alejarse de su ritmo
ideal (Bouterse & Wall-Scheffler, 2018; Mateos et al.,
2022; Zorrilla-Revilla, 2022, Zorrilla-Revilla et al. 2024).

En cuanto a la evolucién podal, es fundamental para
comprender la locomocion de los homininos, como ya
previamente se ha destacado en trabajos de las Ultimas
décadas del siglo pasado e inicios del presente (Day
& Wickens, 1980; Charteris et al.,, 1981; Raichlen et al.,
2010; Tuttle et al., 1990). Los primeros indicios de bipe-
destacion aparecen en las huellas de Laetoli, Tanzania
(Leakey & Hay, 1979), donde se identificaron dos taxo-
nes de homininos bipedos coexistiendo (McNutt et al.,
2021). Las huellas del trazado A sugieren la presencia
de un hominino con caracteristicas primitivas, 10 que
proporciona informacién valiosa sobre la evolucion del
bipedismo y las adaptaciones morfolégicas necesarias
para esta forma de locomocion. Por otro lado, Hatala et
al. (2016) muestran que las huellas atribuidas a H. erec-
tus en lleret sugieren un patrén locomotor comparable
al de humanos modernos, compatible con una locomo-

cion terrestre eficiente y prolongada. Estas inferencias
se apoyan en rasgos icnoldgicos como la morfologia de
la huella, la longitud relativa de los dedos y la evidencia
indirecta de un arco longitudinal desarrollado (Hatala
et al., 2016). Finalmente, las inferencias derivadas de
huellas de H. neanderthalensis, sugieren una morfolo-
gfa podal robusta, con un arco longitudinal bien defini-
do y talones fuertes, adaptados para soportar grandes
cargas y caminar en terrenos variados, tal como afirma
la investigacion analizada en Duveau et al. (2019). No
obstante, las inferencias anatomicas derivadas de las
huellas deben interpretarse junto con el registro osteo-
l6gico disponible. Rasgos como el arco longitudinal, la
longitud relativa de los dedos, la morfologia del talén o
la robustez del pie no pueden reconstruirse exclusiva-
mente desde el registro icnoldgico, sino que requieren
una lectura integrada con la evidencia fosil esquelética.

4.5. Metodologia: aportes y retos

La incorporacion de técnicas como la fotogrametria
3D, el escéaner laser y los modelos de andlisis basa-
dos en estadistica compleja, ha mejorado sustancial-
mente el analisis de huellas fésiles (Bustos et al., 2018;
Duveau, 2021; Hatala et al., 2016; McNutt et al., 2021;
Mayoral et al., 2021; Mufiiz et al., 2019; Panarello et al.,
2017; Pastoors et al., 2021; Sedrati et al., 2024). La im-
plementacién de técnicas de machine learning (Wise-
man et al., 2020) representa un avance en la inferencia
automatica de rasgos anatomicos, analizar patrones y
realizar predicciones sobre las huellas, aunque su uso
aun es incipiente.

Los datos derivados de estas técnicas permiten,
ademas, realizar comparaciones morfométricas me-
diante modelos de regresion, utilizando datos experi-
mentales o preexistentes (Hatala et al., 2016; Villmoare
et al., 2019; Wiseman et al., 2020; Mayoral et al., 2021;
Panarello et al., 2017). Estas comparaciones permiten
inferir aspectos fisioldgicos y conductuales de los ho-
mininos que dejaron las huellas, enriqueciendo asi la
interpretacion paleoantropoldgica y/o arqueoldgica de
estos registros.

4.6. Limitaciones y perspectivas

Las huellas fésiles, aunque fundamentales para el
estudio de la vida cotidiana de los homininos del pa-
sado, estan sujetas a importantes limitaciones tafono-
micas y diagenéticas (Marchetti et al,, 2019), lo que
condiciona su conservacion e interpretacion. Estas limi-
taciones tafonémicas han sido sefialadas previamente
desde los primeros estudios sobre huellas fésiles de
homininos, que ya destacaban la fuerte dependencia
de estos registros respecto a condiciones sedimenta-
rias especificas y procesos de preservacion (Behrens-
meyer & Laporte, 1981).

Por otro lado, aunque la participacion de individuos
no adultos en actividades cotidianas esta ampliamente
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documentada, siguen siendo escasas las teorias espe-
cificas sobre su rol en economia del grupo, la trans-
mision cultural, aprendizaje o innovacion tecnolégica
(Lew-Levy et al., 2020; Politis, 1999). Estas lagunas
abren lineas prometedoras de investigacion futura.

Mas alla de las limitaciones técnicas, deben con-
templarse también sesgos estructurales mas amplios
que condicionan la produccioén cientifica en este ambi-
to. La fuerte concentracion geografica de los hallazgos
en Africa y Europa impide todavia una visién verdade-
ramente global sobre la movilidad y el comportamiento
de los homininos. La restriccion al idioma inglés puede
haber limitado la inclusién de trabajos publicados en
otros contextos linguisticos, reforzando posibles ses-
gos geogréficos y de accesibilidad en la representa-
cion del registro icnoldgico global. Este desequilibrio no
responde Unicamente a la distribucion de yacimientos o
al idioma de publicacion, sino también a desigualdades
persistentes en financiacion, acceso a tecnologia e in-
fraestructura investigadora en otras regiones emergen-
tes, que podrian albergar registros aun inexplorados.
Ademas, la concentracion geografica observada en los
trabajos analizados podria estar condicionada por los
criterios de inclusion y exclusion aplicados en la pre-
sente revision sistematica. En consecuencia, la ausen-
cia de trabajos de Asia, Centroamérica o América del
Sur dentro del corpus analizado no debe interpretarse
necesariamente como ausencia de registro icnoldgico,
sino también como posible reflejo de sesgos de publi-
cacion, accesibilidad e idioma.

El estudio de las huellas fésiles se configura como
una herramienta de enorme potencial interpretativo,
especialmente cuando se integra con otras disciplinas
como la antropologia, la geologia o la informatica (Din-
gwall et al., 2013; Hatala et al., 2013, 2020; Mayoral et
al., 2022). Lejos de ser simples impresiones estampa-
das en el suelo, estas huellas representan evidencias
dindamicas de interaccion entre individuos, grupos y
paisajes, y permiten reconstruir aspectos esenciales de
la vida social y ecolégica de nuestros ancestros.

Debe sefialarse, ademas, que algunos trabajos
clasicos y fundamentales para la historia del estudio de
huellas fésiles de homininos han quedado fuera del cor-
pus sistematico por no cumplir los criterios temporales
definidos para esta revision. Su exclusion no responde
a una falta de relevancia, sino al disefio metodolégico
del trabajo, centrado en el periodo 2014-2024. Estos
estudios se han incorporado en la introduccion y discu-
sion unicamente con fines contextuales y tedricos, sin
formar parte del analisis sistematico.

5. CONCLUSIONES

La revision sistematica realizada sugiere que las
huellas fésiles constituyen una fuente excepcionalmen-
te reveladora, aunque no exenta de limitaciones, para
reconstruir aspectos clave de la vida de los homini-

nos en el Pleistoceno. A partir de su andlisis, se han
podido inferir patrones de locomocion, estrategias de
subsistencia, morfologia podal y estructuras sociales
complejas, aportando una visién mas rica y dinamica
del comportamiento de estos grupos humanos. No obs-
tante, estas inferencias deben interpretarse siempre en
relacion con la especie atribuida, la cronologia, la re-
gion geografica y las condiciones tafonémicas de cada
yacimiento, evitando extrapolaciones generales a todo
el linaje hominino.

En lo referente a la estructura social, las evidencias
icnolégicas han mostrado la frecuente presencia de in-
dividuos no adultos en algunos registros pleistocenos,
lo que sugiere su participacion activa en las tareas co-
tidianas del grupo y posibles procesos de aprendizaje
por observacion e incorporacion progresiva. Se identifi-
can composiciones grupales variadas, en determinados
contextos compatibles con una posible organizacion
poliginica, y comportamientos de crianza cooperati-
va que apuntan a un fuerte componente de cohesion
social y transmisién intergeneracional de habilidades.
Estas configuraciones grupales también muestran pa-
ralelismos con patrones observados en grandes simios
actuales, aunque reflejan igualmente formas organizati-
vas propias del linaje Homo, inferencias que no debe-
rian extenderse automaticamente en base a los trabajos
analizados sobre los homininos del Plio-Pleistoceno.
En conjunto, estos registros sugieren que, en distintos
contextos pleistocenos atribuidos al género Homo, la
movilidad cotidiana pudo desarrollarse en grupos hete-
rogéneos y con posibles formas de cooperacion social.

En términos de subsistencia, las huellas documen-
tan actividades como el forrajeo, la caza y el uso estra-
tégico del espacio, con una destacada asociacion con
entornos cercanos a masas de agua o cuevas. En de-
terminados contextos pleistocenos atribuidos al género
Homo, las escenas de caza y la distribucion espacial
de las huellas sugieren posibles formas de planifica-
cion territorial y cooperacion grupal.

Las inferencias sobre locomocion han permitido
abordar la coordinacion en los desplazamientos colec-
tivos, la eficiencia energética y las posibles diferencias
por edad y sexo. No obstante, estos aspectos deben in-
terpretarse segun la especie, cronologia y contexto geo-
grafico de cada yacimiento. El analisis de la velocidad
de marcha y la disposicion de las huellas ofrece datos
relevantes para comprender cémo pudieron organizar-
se algunos movimientos grupales y como se compensa-
ban las diferencias fisioldgicas entre individuos.

Desde el punto de vista metodoldgico, el estudio
de las huellas ha progresado notablemente gracias al
empleo de técnicas como la fotogrametria 3D, el esca-
neado lasery el uso de modelos predictivos. Sin embar-
go, persisten retos relacionados con la estandarizacion
de criterios, la integracion con el registro osteoldgico y
la influencia de los procesos tafonémicos en la conser-
vacion de las huellas.
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A pesar de las limitaciones inherentes a la icnologia
fosil previamente sefialadas, los resultados obtenidos
refuerzan la importancia de las huellas como fuente
documental de primer orden. En este sentido, el ana-
lisis comparado de distintos yacimientos atribuidos al
género Homo, en su mayoria, permite identificar ten-
dencias generales sobre movilidad, organizacion gru-
pal y comportamiento, siempre que dichas inferencias
se mantengan vinculadas a su contexto taxonémico,
cronoldgico y geogréfico. Su estudio permite acceder a
dinamicas comportamentales dificilmente observables
a través de otros restos arqueoldgicos y proporciona
una base sélida para futuras investigaciones interdis-
ciplinarias centradas en la evolucion social, cognitiva y
locomotora de los homininos.
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