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PALEONTOLOGIE / ARCHEOLOGIE

Des empreintes de pieds aux caractéristiques des hominines :
biologie, locomotion, comportements
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Résumé :

Dans les recherches sur I’évolution humaine, les empreintes de pieds sont un vestige particulier
représentant de brefs moments de vie, échelle temporelle inaccessible a partir des restes squelettiques
et des artéfacts archéologiques plus courants. Toutefois, I’étude des empreintes est complexe du fait
deleurrareté et des nombreux facteurs impactant leur morphologie. Cet article se propose de détailler
les informations biologiques, biomécaniques et comportementales qu’il est possible d’obtenir a partir
de la morphologie des empreintes de pieds en s’appuyant sur une étude expérimentale et son
application a deux sites a empreintes fossiles : Larache et Matalascafias. Les résultats obtenus
soulignent’originalité des informations fournies par les empreintes mais également des incertitudes
quileur sontpropres et qu’il est nécessaire de prendre en compte afin de mieux comprendre I’évolution
humaine.

Mots-Clés :
Empreintes de pieds, hominines, biologie, locomotion, comportements.

From footprints to the features of hominins :
biology, locomotion, behaviours

Abstract :

In studies of human evolution, footprints are a particular vestige representing brief moments of life,
atime scale inaccessible from more common skeletal remains and archaeological artifacts. However,
the study of footprints is a challenging task due to their rarity and the many factors impacting their
morphology. This article explains the biological, biomechanical and behavioural information that can
be obtained from footprint morphology, based on an experimental study and its application to two
fossil footprint sites : Larache and Matalascafias. The results obtained highlight the originality of the
information that footprints provide, but also the uncertainties that are specific to them and that need
to be taken into account in order to better understand human evolution.

Keywords :
Footprints, hominins, biology, locomotion, behaviours.
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Introduction :

a connaissance que nous avons de
I’évolution humaine, tant biologique
que culturelle et comportementale,
provient majoritairement des restes
osseux fossilisés des hominines et d’'un
matériel archéologique de nature diverse (indus-
tries, structures d’occupations, restes d’ani-
maux...). Toutefois, depuis quelques années un
vestige particulier apporte de nouvelles informa-
tions sur notre évolution : les empreintes de pieds.

Résultant de la déformation du substrat suite
a son interaction avec le pied, les empreintes
représentent une échelle temporelle particu-
liere : de brefs moments de vie souvent associés
a des instantanés (Hatala et al., 2020 ; Duveau,
2021). En effet, les empreintes sont un matériel
particuliérement fragile qui doit étre rapidement
recouvert de sédiments pour étre protégé et
conservé a travers le temps. C’est pourquoi des
empreintes issues d'une méme surface repré-
sentent de trés courtes périodes. Cette échelle
temporelle est intéressante puisqu’elle est inac-
cessible a partir des vestiges paléoanthropolo-
giques (restes osseux fossilisés) ou archéolo-
giques (industries, structures d’occupation, restes
d’animaux...) plus courants pourlesquelsla période
représentée est souvent difficile a estimer (e.g.
Farizy, 1994). De par I’échelle temporelle parti-
culiére qu’elles illustrent, les empreintes de pieds
peuvent offrir des informations originales et essen-
tielles pour notre compréhension de 1’évolution
humaine : sur la
taille et la composi-
tion des groupes,
leurs caractéris-
tiques locomo-
trices et leurs com-
portements (e.g.
Bennett et Morse,
2014 ; Bustosetal.,
2018 ;Duveauetal.,
2019). Les pistesde
Laetoli sont proba-
blement I'exemple
le plus célebre et évocateur du potentiel des
empreintes. Découvertes au milieu des années
70 par Mary Leakey et son équipe, ces pistes
vieilles de 3,7 millions d’années représentent la
premiére preuve directe d'une bipédie chez les
hominines fossiles (Leakey et Hay, 1979 ; Masao
et al., 2016 ; McNutt et al., 2021).

groupes,
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“De par ’échelle temporelle particuliére
qu’elles illustrent, les empreintes de
pieds peuvent offrir des informations
originales et essentielles pour notre
compréhension de I’évolution humaine:
sur la taille et la composition des
leurs caractéristiques
locomotrices et leurs comportements.”

Cependant, I’'étude des empreintes est une
tache complexe. D’une part, malgré une succes-
sion de découvertes au cours des deux dernieéres
décennies, les empreintes de pieds sont relative-
ment rares au sein du registre fossile par rapport
au nombre de restes osseux fossilisés ou d’arté-
facts archéologiques (Lockley et al., 2016 ;
Hatala et al., 2023). D’autre part, leur morpho-
logie résulte de la combinaison de plusieurs
facteurs qu’il est nécessaire de comprendre afin
d’inférer aux mieux les caractéristiques des
individus ayant laissé des empreintes. La mor-
phologie d’'une empreinte dépend des caractéris-
tiques corporelles (stature, masse, anatomie) et
locomotrices (posture, démarche, vitesse) de
I'individu mais également de la nature du subs-
trat (minéralogie, granulométrie, humidité...)
et des phénomeénes taphonomiques inter-
venant aprés la formation de 'empreinte (e.g.
Bennett et Morse, 2014). Du fait de cette combi-
naison de facteurs, de plus en plus d’études
expérimentales se développent dans le but d’étu-
dier I'impact d’un facteur particulier en contro-
lant tous les autres (D’Aout et al., 2010 ; Dingwall
et al., 2013).

Dans ce contexte, cet article a pour but de
montrer la diversité des informations qu’il est
possible d’obtenir a partir des empreintes de
pieds en s’appuyant sur les recherches que jai
conduites au cours des deux derniéres années.
Pour cela, je me focaliserai sur (1) des études
expérimentales
menées dans le but
de quantifierlarela-
tion entre la mor-
phométrie des
empreintes et les
caractéristiques des
individus et (2) sur
leurs applications a
deux sites fossi-
les : Larache et
Matalascanas.
Apres avoir pré-
senté les sites et le corpus expérimental, cet
article détaillera les trois types d’informations
qu’il est possible d’inférer a partir des empreintes :
les caractéristiques biologiques, locomotrices et
comportementales. Pour chacune de ces caracté-
ristiques, les méthodes, résultats et discussion
seront présentés.
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Figure 1 : Localisation des sites de Matalascanias (Espagne) et de Larache (Maroc) et photographies des

(barre d’échelle : 5 cm ; photos : E. Mayoral et M. Sedrati)

Empreintes de pieds et sites étudiés :

Au cours de cet article, deux sites & empreintes
seront particulierement traités : le site espagnol
de Matalascafias et le site marocain de Larache
(fig.1). Ces deux sites présentent certaines simi-
larités, en étant notamment localisés en milieux
cotiers, mais ont été occupés par deux taxons
humains différents : des Néandertaliens et des
Homo sapiens.

Le site de Matalascaifias se situe sur la cote au
sud-ouest de I’'Espagne a une cinquantaine de
kilometres au sud-est de la ville de Huelva au sein
du parc national de Donana. C’est en 2020 que
prés de 87 empreintes de pieds ont été décou-
vertes au sein d'une surface sableuse (Mayoral
et al., 2021) a proximité de nombreuses traces
animales (Neto de Carvalho et al., 2020). Ces
empreintes de pieds sont en grande majorité
isolées, seules quelques pistes composées de 2 a
3 empreintes ont été découvertes. Le contexte

chronologique du site est incertain : suivant
les études, les datations obtenues vont de
296 000 (Mayoral et al., 2022) 4 151 000 ans (Neto
de Carvalho et al., 2023). Le cadre chronologique,
bien que variable, et la présence potentielle
d’industrie lithique moustérienne (Neto de Car-
valho et al., 2023) permet d’attribuer Iles
empreintes de pieds a des représentants de la
lignée néandertalienne.

Le site de Larache est situé au nord-ouest du
Maroc sur la cote atlantique entre les villes de
Rabat et de Tanger. En 2022, 85 empreintes de
pieds ont été découvertes dans deux surfaces
sableuses de granulométrie fine & moyenne pro-
bablement issues de la méme période d’occupa-
tion (Sedrati et al., 2024). L’assemblage ichnolo-
gique est composé a la fois d’empreintes isolées
mais également de plusieurs pistes. Les carac-
téristiques stratigraphiques semblent montrer
que ces empreintes datent du Pléistocéne supé-
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rieur, ce qui est attesté par une datation OSL a
90 000 ans (Sedrati et al., 2024). En I’absence de
matériel archéologique ou paléoanthropologique
associé, les empreintes ont été attribuées a des
Homo sapiens sur la base du contexte chronolo-
gique (Sedrati et al., 2024).

Les caractéristiques des hominines ayant
laissé leurs empreintes sur ces deux sites ont
été inférées a partir d’études expérimentales
menées dans des conditions de substrat simi-
laires. Ces études reposent sur un total de 50 par-
ticipants d’ages variés (1-36 ans), originaires
d’Europe et ne présentant aucune pathologie. Il a
été demandé aux participants de réaliser des
empreintes pieds nus en utilisant une marche
habituelle. Les empreintes ont ensuite été modé-
lisées en 3D par photogrammétrie en utilisant le
logiciel Agisoft Metashape (v.2.0). Les modéles
3D obtenus ont ensuite fait 1’objet des analyses
morphométriques. Les études expérimentales
ont été divisées en deux parties. La premiere
partie avait pour but d’étudier les relations entre
morphométrie des empreintes et les caractéris-
tiques biologiques tandis que la seconde s’est
concentrée sur les caractéristiques locomotrices.

Des empreintes de pieds
aux caractéristiques biologiques
des individus :

De par leur lien évident avec I'anatomie du
pied, les empreintes sont régulierement utilisées
pour inférer différentes caractéristiques biolo-
giques :la stature, lamasse corporelle, 'age ainsi
que le sexe. Ces estimations sont réalisées dans
des contextes paléoanthropologiques mais égale-
ment médicolégaux.

La stature est la donnée biologique la plus
estimée a partir des empreintes de pieds. Son
estimation se base sur le ratio fortement corrélé
entre la longueur du pied et la taille des individus
(entre 13 et 16% suivant les populations) dont
les premiéres quantifications eurent lieu dés la fin
du XIXe siecle (Topinard, 1877). Toutefois, il
est important de rappeler que la longueur de
I'empreinte n’est pas uniquement liée a la lon-
gueur du pied et est notamment impactée par la
nature du substrat dans lequel 'empreinte a été
formée. Dans ce contexte I'étude expérimentale
réalisée a permis de quantifier les relations entre
la stature des individus et différentes caractéris-
tiques morphométriques (dimensions, surfaces,
volumes) des empreintes (fig.2). Comme attendu
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et de facon similaire a d’autres études expérimen-
tales (Dingwall et al., 2013), les longueurs totales
des empreintes (notamment entre la base du talon
et les trois premiers orteils) sont les variables les
plus corrélées a la stature des individus. Cepen-
dant, d’autres variables plus rarement mesurées
comme les longueurs tarsométatarsiennes sont
également fortement corrélées, ce qui peut s’avé-
rer utile pour estimer une stature a partir d’'une
empreinte de pied incompléte (Duveau, 2022). Les
largeurs, surfaces et profondeurs montrent quant
a elles des corrélations nettement moins impor-
tantes (fig.2). A partir des équations obtenues
expérimentalement, des statures ont été estimées
pour les sites de Larache et de Matalascafias. Les
empreintes de Matalascafias correspondent a des
statures comprises entre 104 et 188 cm (moyenne :
144 cm ; Mayoral et al., 2021) alors que les
empreintes de Larache correspondent a des sta-
tures comprises entre 121 et 189 cm (moyenne :
160 cm ; Sedrati et al., 2024)

Une approche expérimentale similaire a été
utilisée pour la masse corporelle. Toutefois, la
corrélation entre cette masse et les caractéris-
tiques morphométriques des empreintes est net-
tement plus faible que pour la stature. La super-
ficie des empreintes est la variable la plus
corrélée mais le coefficient de corrélation associé
est trop faible (r < 0.5) pour pouvoir estimer de
maniére fiable une masse a partir d’empreintes
de pieds fossiles.

I’age desindividus peut également étre estimé
a partir de la longueur des empreintes en se
basant sur la croissance du pied. Cependant,
cette estimation est soumise a de fortes incerti-
tudes car la stature (et par conséquent la lon-
gueur du pied) d’individus de méme age peut
fortement varier. C’est pourquoi, il est préférable
d’estimer une classe d’age (enfants, adolescents,
adultes) plutét qu'un age précis. Une telle esti-
mation a été faite pourles deux sites a empreintes
fossiles. Dans les deux cas, les différentes classes
d’ages sont représentées mais les profils dif-
ferent. A Matalascanas, les adolescents sont
majoritaires (Mayoral et al., 2021) alors qu’a
Larache, la distribution est plus équilibrée
(Sedrati et al., 2024).

Dans certaines études, le sexe est estimé a
partir de la morphologie des empreintes de pieds
(e.g. Bennett et Morse, 2014 ; Villmoare et al.,
2019) mais les critéres diagnostiques sont loin
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Figure 2 : Variation de la stature des individus en fonction des dimensions et des surfaces de leurs empreintes

de pieds (modifiée d’apres Duveau, 2022)
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d’étre consensuels. Les études morphométriques
menées sur les empreintes expérimentales n’ont
montré aucune différence de conformation entre
des hommes et des femmes de méme age. La
seule différence notable est une longueur des
empreintes en moyenne plus importante chez les
hommes que chezles femmes. Cette différence de
longueur est due au dimorphisme sexuel de la
taille chez les populations modernes. Cette par-
ticularité peut permettre dans certains cas d’infé-
rer la présence de femmes (correspondant aux
empreintes les plus petites) et d’hommes (corres-
pondant aux empreintesles plus longues). Cepen-
dant, de telles estimations ne peuvent pas étre
faites sur un échantillon incluant les différentes
classes d’dges (une empreinte attribuée par sa
longueur a une femme adulte peut avoir été
réalisée par un adolescent). Si les différentes
classes d’age sontreprésentées, seule la présence
d’hommes adultes peut étre déduite a partir des
statures les plus importantes comme c’est le cas
a Larache ou a Matalascanas (Mayoral et al.,
2021 ; Sedrati et al., 2024).

Bien qu’elles soient courantes, les estimations
biologiques a partir des empreintes de pieds n’en
restent pas moins incertaines. En effet, elles sont
liées a 4 sources d’incertitudes qu’il est impor-
tant de considérer. La premiére incertitude
concerne les erreurs résiduelles, quantifiées a
partir du coefficient de corrélation lors des ana-
lyses. Le deuxiéme type d’incertitude est propre
aux empreintes de pieds, il s’agit de la variation
intra-individuelle : chaque individu va produire
des empreintes de dimensions et de conforma-
tions variées méme s’il se déplace dans un méme
substrat avec la méme démarche. Cette variation
peut étre plus ou moins importante suivant le
type de substrat mais aussi suivant les variables
morphométriques. I’étude expérimentale ayant
été menée a permis de quantifier cette variation
intraindividuelle en milieux cotiers. La longueur
est la dimension montrant la variation la plus
faible tandis que lalargeur de 'empreinte montre
la variation la plus forte (Duveau, 2022). Cepen-
dant, méme pour la longueur, la variation reste
importante : la longueur des empreintes est com-
prise entre 95 et 115% de la longueur du pied
associé. Il est donc fondamental de prendre en
compte ce type de variation d’autant plus quand
les estimations biologiques ont lieu sur des
empreintes isolées pour lesquelles nous ne pou-
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vons pas accéder a la variation intraindividuelle.
Par exemple, du fait de cette seule variation, une
empreinte isolée dont la stature estimée est de
1m 85 aurait pu étre laissée par un individu dont
la stature réelle estde 1 m 60. La troisiéme source
d’erreur est inhérente a la paléoanthropolo-
gie puisqu’elle concerne les variations de pro-
portions corporelles au cours de 1’évolution
humaine. Le rapport entre la longueur du pied et
la stature peut différer suivant les espéces
d’hominines mais le registre fossile est trop frag-
mentaire pour connaitre ce rapport chez les
autres especes que la noétre y compris chez les
Néandertaliens pourtant bien représentés.
Enfin, la quatriéme et derniére source d’erreur
correspond aux modifications taphonomiques.
Suite a sa formation, la morphologie d’une
empreinte peut étre modifiée notamment du fait
d’agents météorologiques comme le vent ou les
précipitations, biaisant les estimations réalisées
par la suite (Wiseman et De Groote, 2018).

Malgré ces incertitudes, 1'étude des em-
preintes de pieds permet d’obtenir des infor-
mations sur la biologie des individus. Ces infor-
mations dressent une image de la composition
de groupes aujourd’hui disparus. Toutefois, le
groupe reflété par des empreintes n’est pas for-
cément représentatif de ’ensemble du groupe
social. En effet, les empreintes illustrant de
brefs moments de vie, elles peuvent refléter des
périodes trop courtes au cours desquelles seule
une partie du groupe est représentée. Par ail-
leurs, une grande majorité des sites a empreintes
dontceux de Matalascafias et de Larache sont des
sites de « passage » et non d’occupation. Seule
une partie du groupe social, par exemple sélec-
tionnée pour conduire une tache, a pu se déplacer
et laisser les empreintes.

Des empreintes de pieds
aux caractéristiques locomotrices
des individus :

Un des aspects les plus évidents lors de ’obser-
vation des empreintes de pieds est qu’elles
refletent le comportement locomoteur des indi-
vidus. Trivialement, il est aisé de savoir si des
empreintes de pieds ont été laissées par un indi-
vidu bipéde ou quadrupede.

Les pistes d’empreintes fournissent égale-
ment des données, comme les longueurs de pas et
de foulées ou I’angle formé par le pied qui infor-
ment directement sur le comportement locomo-
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teur d’'un individu. Ces données peuvent étre
utilisées pour estimer des vitesses de déplace-
ment (Ruiz et Torices, 2013) ou simuler la loco-
motion d’espéces fossiles (Nicolas et al., 2009).
Tant dansle cas de Larache que de Matalascafias,
les longueurs de pas et de foulées ainsi que les
angles formés par les pieds s’integrent a la varia-
tion observée expérimentalement chez les popu-
lations modernes.

La distribution des pressions plantaires est
une donnée biomécanique importante pour com-
prendre la locomotion. Elle est inaccessible a
partir des restes osseux fossilisés mais pourrait
étre estimée a partir de la profondeur des
empreintes de pieds. Toutefois, la corrélation
entre profondeur et pression plantaire est
variable, la profondeur des empreintes étant éga-
lement fortement impactée par la nature du subs-
trat (e.g. Bates et al., 2013 ; Hatala et al., 2016).
Dans ce contexte, j’ai cherché a connaitre les
relations expérimentales entre profondeur des
empreintes et pressions plantaires enregistrées
sur des plaques de pression. Cette recherche
avait pour objectif d’'une part de voir si des
différences peuvent étre percues entre les
empreintes les mieux conservées de Larache et
de Matalascafias et le corpus expérimental.
D’autre part, une comparaison de la profondeur
suivantla dimension des empreintes a également
été réalisée pour voir si des différences dévelop-
pementales peuvent étre distinguées pour
chaque groupe. De telles différences pourraient
apporter des informations uniques sur ’appren-
tissage de la bipédie chez des groupes d’homi-
nines fossiles si des empreintes de jeunes enfants
sont découvertes.

La distribution de la profondeur a été caracté-
risée a partir d’analyses morphométriques
(fig.3). Chaque empreinte a été divisée en 10 sec-
tions équidistantes et la position des zones de
profondeurs maximales de chaque section a été
marquée par un point-repére (fig.3-A). La distri-
bution moyenne des profondeurs analysées par
cette méthode entre les sites de Larache, Mata-
lascafias et des empreintes expérimentales est
assez similaire malgré quelques différences
(fig.3-B). La distribution de profondeur ne suit
pas un axe linéaire. Au niveau du talon, les
profondeurs les plus importantes sont situées au
centre. Puis, ces profondeurs sont dans des posi-
tions plus latérales au niveau du milieu du pied

avant d’avoir des positions beaucoup plus
médiales al’extrémité du pied. Cette distribution
de profondeur est cohérente avec la distribution
moyenne des pressions plantaires chez les popu-
lations modernes. Schématiquement, lorsque le
pied prend appui sur le sol, il y a d’abord un
contact important avec le talon puis une pression
plus faible au niveau de la partie latérale du
médio-pied et enfin des pressions tres impor-
tantes au niveau des tétes métatarsiennes et des
premiers orteils (surtout de ’hallux) marquant la
phase de propulsion (Elftman et Manter, 1935 ;
Vereecke et al., 2003).

Bien que des similitudes puissent étre trou-
vées entre configurations moyennes de pro-
fondeurs et de pressions plantaires, il convient
également de regarder les variations inter- et
intraindividuelles. La distribution de profondeur
des empreintes peut-étre trés variable comme le
montre ’Analyse en Composantes Principales
(ACP) réalisées sur les coordonnées des points-
repéres (fig.3-C). Les deux premiéres compo-
santes principales (PC) traduisent la position des
profondeurs maximales au niveau du médio-
pied et de 'avant-pied, peu de variations existe
quant a la position des profondeurs maximales
du talon (fig.3-C). La variation morphologique
des empreintes expérimentales, représentées
sur’ACP par des valeurs moyennes individuelles
intégre les empreintes de Matalascafias et de
Larache. Il est donc impossible de différencier
les sites entre eux du point de vue de cette
distribution de profondeur. Par ailleurs, la posi-
tion des empreintes expérimentales dans I’ACP
ne dépend pas dela dimension des empreintes, et
donc de I'age des individus, puisqu’il est impos-
sible de faire des distinctions morphologiques
claires entre les 4 classes de longueur utilisées
(fig.3-C). Outre la forte variation inter-indivi-
duelle, il existe également une forte variation
intra-individuelle. Comme expliqué précédem-
ment, un méme individu produit des empreintes
morphologiquement variable y compris dans leur
distribution de profondeur (fig.4).

Il y a donc une forte variation inter- et intrain-
dividuelle de la profondeur des empreintes. Une
telle variation existe également dans la distri-
bution des pressions plantaires. Il convient
donc d’analyser la corrélation entre profondeur
et pression plantaire non pas sur une échelle
moyenne mais au cas par cas pour chaque indi-
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Figure 3 : Analyse de la distribution de profondeur des empreintes de pieds, les empreintes de pieds gauches
ont été symétrisées pour que toutes les empreintes analysées correspondent a des empreintes droites.
A-Position des points-repéres : 10 points-repéres ont été utilisés et positionnés sur des sections équidistantes
perpendiculaires a ’axe longitudinal de ’empreinte, la position des points-repéres sur chaque section
correspond aux zones ou la profondeur est la plus importante. B-Position moyenne des points-repéres pour
les empreintes de pieds expérimentales et les empreintes fossiles de Larache et de Matalascanas. C-Analyse
en Composantes Principales réalisées sur les coordonnées des points-repéres soumises a une Analyse
Procustéenne Généralisée retirant les effets de dimensions et d’orientation pour se focaliser sur la
conformation. Les empreintes de pieds expérimentales correspondent a une moyenne individuelle.

vidu et chaque empreinte. Une telle analyse va varier entre différentes empreintes méme si
montre que la corrélation est trés variable pour elles ont été laissées par un méme individu dans
ces deux niveaux. Tout d’abord, cette corrélation  un substrat similaire et utilisant un unique type
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Figure 4 : Variation intra- et interindividuelle de la profondeur des empreintes de pieds expérimentales (barre
d’échelle : 2 cm). Les cartes de profondeur ont été réalisées a partir du logiciel CloudCompare (v 2.13).
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de démarche. Il y a également une variation de la
corrélation au sein méme de chaque empreinte, la
profondeur de certaines parties comme 1'avant-
pied peut étre plus corrélée aux pressions plan-
taires que d’autres comme le talon. Ces diffé-
rences de corrélation au sein de l'empreinte
peuvent étre causées par plusieurs facteurs pou-
vant impacter sa morphologie : de tres légeres
différences de minéralogie, d’humidité ou de
topographie suivant les parties de I’empreinte, la
remobilisation sédimentaire causée par le mou-
vement du pied ou des agents taphonomiques.

L’analyse réalisée a donc montré d’une part
qu’il était impossible de distinguer les sites de
Larache et Matalascafias du corpus expérimental
a partir de variables morphométriques reflétant
des caractéristiques locomotrices. Elle souligne
également les fortes incertitudes lorsqu’il s’agit
d’inférer la distribution des pressions plantaires
a partir de la profondeur des empreintes.

Des empreintes de pieds
aux comportements des individus :

Les empreintes de pieds représentant de
bréves périodes de vie, une des questions que 'on
peut naturellement se poser est : que faisaientles
individus quand ils ont laissé leurs empreintes ?
Laréponse a cette question repose sur différentes
méthodes. L’interprétation comportementale a
partir d’empreintes se base généralement sur
le contexte de la découverte notamment le maté-
riel associé aux empreintes (qu’il soit paléoan-
thropologique, archéologique ou ichnologique)
et les données environnementales. Sur le site
de Matalascaiias, 1'orientation des empreintes
humaines vers des traces animales a été inter-
prétée comme un possible comportement de
chasse auquel aurait pris part de jeunes individus
pouvant indiquer des stratégies sociales com-
plexes (Mayoral et al., 2021). A Larache, les
empreintes s’orientent vers le rivage ce qui pour-
rait induire la recherche et I'utilisation de res-
sources maritimes ou coétiéres (Sedrati et al.,
2024). Les interprétations comportementales
peuvent également s’appuyer sur une approche
dite « morpho-classificatoire » au cours de
laquelle des pisteurs experts vont directement
interpréter un comportement en observant les
empreintes (Pastoors et al., 2015 ; 2017).

Toutefois, quel que soit la méthode utilisée,
il est difficile, voire impossible, de vérifier les
comportements interprétés. Ces comportements
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doivent étre traités comme des hypothéses et
non comme des faits. Dans le cas d’empreintes
humaines se dirigeant vers des traces animales,
est-ce qu’elles traduisent réellement un compor-
tement de chasse ou uniquement différents
taxons se dirigeant dans la méme direction ? A
cette question s’ajoute aussi la problématique
de 1’échelle temporelle représentée par les
empreintes. Est-ce que les empreintes humaines
ont été laissées avant ou apres les traces ani-
males ? Combien de temps les sépare ? Des obser-
vations menées lors de I’étude expérimentale ont
montré que des empreintes issues d'une méme
surface pouvaient avoir été réalisées aussi bien a
quelques minutes qu’a quelques jours d’intervalle.
Inférer de fagon fiable un comportement a partir
d’empreintes de pieds est donc loin d’étre aisé.

Conclusion

Les études menées au cours des deux derniéres
années ont permis de souligner a la fois le poten-
tiel des empreintes de pieds mais aussi leurs
limites. Oui, les empreintes de pieds fournissent
desinformations souvent originales surlabiologie
etlalocomotion des individus qui les ont laissées.
Cependant, leur étude est soumise a différentes
incertitudes qui leur sont propres et qu’il est
nécessaire de prendre en compte. D'une part la
morphologie des empreintes ne dépend pas uni-
quement des caractéristiques biologiques et bio-
mécaniques des individus mais aussi de la nature
du substrat pouvant induire une forte variation
morphologique intraindividuelle. D’autre part, les
empreintes représentant de bréves périodes de
vie, il est difficile de leur associer un comporte-
ment précis s’écoulant dans le temps ou de savoir
si elles sont représentatives de I'ensemble d’un
groupe social. On retrouve ici a une échelle diffé-
rente des restes osseux fossilisés un biais d’échan-
tillonnage inhérent a la paléontologie.

L’étude qui a été réalisée repose sur une
méthode morphométrique et un cadre expéri-
mental particulier, celui d'un substrat sableux en
milieux cotiers, permettant une application aux
empreintes de Larache et de Matalascanas. Il
sera évidemment nécessaire au cours de futures
analyses de diversifier le type de substrat afin de
recouvrir I’ensemble des conditions de dépots
rencontrés sur les sites fossiles. Par ailleurs, il
serait intéressant d’intégrer une plus grande
diversité de participants aux expérimentations
en incluant différents comportements (individus
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habituellement chaussés ou non), origines géo-
graphiques mais aussi taxons (humains et pri-
mates non humains).

Enfin, les informations apportées par les
empreintes ne doivent pas étre utilisées seules et
indépendamment des autres types de matériel. Il
estnécessaire d’utiliser une approche intégrative
utilisant la complémentarité des données obte-
nues a partir de restes ostéologiques, ichnolo-
giques et archéologiques. C’est grace a une telle
approche combinée qu’il sera possible d’obtenir
une image aussi précise que possible de notre
évolution.
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ur knowledge of human evolution -

biological, cultural and behavioural -

islargely based on the fossilized bone

remains of hominins and various

archaeological materials (industries,
occupation structures, animal remains, etc.). In
recent years, however, a particular vestige has
provided new information on our evolution :
footprints.

Resulting from the deformation of the subs-
trate following its interaction with the foot, foot-
prints represent a particular temporal scale :
brief moments of life often associated with snaps-
hots (Hatala et al., 2020 ; Duveau, 2021). Indeed,
footprints are a particularly fragile material that
must be quickly covered with sediment to be
protected and preserved over time. This is why
footprints from the same surface represent very
short periods of time. This temporal scale is
interesting because it is inaccessible from the
more common paleoanthropological (fossilized
boneremains) or archaeological (industries, occu-
pation structures, animal remains...) materials,
for which the period
represented is often
difficult to esti-
mate (e.g. Farizy,
1994). Because of
the particular tem-
poral scale they
illustrate, foot-
prints may offer ori-
ginal and essential
information for our
understanding of
human evolution : on the size and composition of
groups, their locomotor characteristics and beha-
viours (e.g. Bennett et Morse, 2014 ; Bustos et al.,
2018 ; Duveauetal.,2019). The Laetoli trackways
are probably the most famous and evocative
example of the potential of footprints. Discove-
red in the 1970s by Mary Leakey and her team,
these 3.7 million-year-old footprints represent
the earliest direct evidence of bipedalism in fossil
hominins (Leakey et Hay, 1979 ; Masao et al.,
2016 ; McNutt et al., 2021).

However, the study of footprints is a complex
task. On the one hand, despite a succession of
discoveries over the last two decades, footprints
are relatively rare within the fossil record com-
pared with the number of fossilized bone remains

their
behaviours.”

“Because of the particular temporal
scale they illustrate, footprints may
offer original and essential information
for our understanding of human evolution:
on the size and composition of groups,
locomotor characteristics and

or archaeological artifacts (Lockley et al., 2016 ;
Hatala et al., 2023). On the other hand, their
morphology results from a combination of seve-
ral factors that need to be understood in order to
best infer the characteristics of the individuals
who left them. Footprint morphology depends on
the body (stature, body mass, anatomy) and loco-
motor (posture, gait, speed) characteristics of the
individual, but also on the nature of the substrate
(mineralogy, granulometry, humidity...) and
taphonomic phenomena occurring after the track
formation (e.g. Bennett et Morse, 2014). Because
of this combination of factors, more and more
experimental studies are being developed with
the aim of studying the impact of one particular
factor while controlling all the others (D’Aoit et
al., 2010 ; Dingwall et al., 2013).

In this context, the aim of this article is to show
the diversity of information that can be obtained
from footprints, based on the research I have
carried out over the last two years. To this end, I
will focus on (1) experimental studies performed
with the aim of quantifying the relationship between
footprint morphometry and individual characte-
ristics, and (2) their
application to two
fossil sites : Larache
and Matalascafias.
After presenting
the sites and the
experimental mate-
rial, this article will
detail the three
types of informa-
tion that can be
inferred from foot-
prints : biological, locomotor and behavioural
characteristics. For each of these characteristics,
methods, results and discussion will be pre-
sented.

Footprints and sites :

In this article, I will focus on two footprint
sites : the Spanish site of Matalascaias and the
Moroccan site of Larache (fig.1). These two sites
have some similarities, notably being located in
coastal environments, but were occupied by two
different human taxa : Neandertals and Homo
sapiens.

The Matalascafias site is located on the sou-
thwest coast of Spain, some 50 km southeast of
the city of Huelva in the Dofiana National Park.In
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Figure 1 : Location of the Matalascafias (Spain) and Larache (Morocco) sites and photographs of some
footprints found. (scale bar : 5 cm ; photos : E. Mayoral and M. Sedrati)

2020, 87 footprints were discovered on a sandy
surface (Mayoral et al., 2021), close to numerous
animal tracks (Neto de Carvalho et al., 2020).
Most of these footprints are isolated, with only a
few trackways including 2 to 3 footprints. The
chronological context of the site is uncertain :
depending on the study, the dates obtained range
from 296,000 (Mayoral et al., 2022) to
151,000 years (Neto de Carvalho et al., 2023). The
chronological framework, albeit variable, and the
presence of Mousterian lithic industry (Neto de
Carvalho et al., 2023) allow to attribute the foot-
prints to individuals of the Neandertal lineage.

The Larache site is located in northwest
Morocco on the Atlantic coast between the cities
of Rabat and Tangier. In 2022, 85 footprints were
discovered in two sandy surfaces of fine to
medium grain size, probably from the same
period of occupation (Sedrati et al., 2024). The
ichnological assemblage is made up of both iso-
lated footprints and several trackways. The
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stratigraphic characteristics seem to show that
these prints date from the Upper Pleistocene, as
attested by an OSL dating to 90,000 years
(Sedratietal., 2024). In the absence of associated
archaeological or paleoanthropological material,
the footprints were attributed to Homo sapiens on
the basis of chronological context (Sedrati et al.,
2024).

The characteristics of the hominins who left
their footprints at these two sites were inferred
from experimental studies conducted under simi-
lar substrate conditions. These studies were
based on a total of 50 participants of varying ages
(1-36 years old), from Europe and with no patho-
logy. Participants were asked to make barefoot
impressions using a habitual walk. The footprints
were then photogrammetrically modelled in 3D
using Agisoft Metashape software (v.2.0). The
resulting 3D models were then subjected to mor-
phometric analyses. The experimental studies
were divided into two parts. The first part inves-
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tigated the relationship between footprint mor-
phometry and biological characteristics, while
the second focused on locomotor characteristics.

From footprints to biological
characteristics :

Because of their obvious link with foot ana-
tomy, footprints are regularly used to infer
various biological characteristics : stature, body
mass, age and sex. These estimates are made in
both paleoanthropological and forensic contexts.

Stature is the most widely estimated biological
data from footprints. Its estimation is based on
the highly correlated ratio between foot length
and individual height (between 13 and 16%,
depending on the populations) which was first
quantified in the late 19th century (Topinard,
1877). However, it isimportant to remember that
footprintlength isnot solely linked to footlength,
and is also affected by the nature of the substrate
in which the footprint is formed. In this context,
the experimental study carried out enabled to
quantify the relationships between the stature of
the individuals and various morphometric cha-
racteristics (dimensions, surfaces, volumes) of
the footprints (fig.2). As expected, and similar to
other experimental studies (Dingwall et al.,
2013), total footprint lengths (notably between
the base of the heel and the first three toes) are
the variables most correlated with individual
stature. However, other more rarely measured
variables, such as tarsometatarsal lengths, are
also highly correlated, which can be useful for
estimating stature from an incomplete footprint
(Duveau, 2022). Widths, areas and depths show
much lower correlations (fig.2). Based on the
equations obtained experimentally, statures
were estimated for the Larache and Matalas-
canas sites. The Matalascafias footprints corres-
pond to statures between 104 and 188 cm (mean :
144 cm ; Mayoral et al., 2021), while the Larache
footprints correspond to statures between
121 and 189 cm (mean : 160 cm ; Sedrati et al.,
2024).

A similar experimental approach was used for
body mass. However, the correlation between
this mass and the morphometric characteristics
of the footprints is much weaker than for stature.
Footprint area is the most correlated variable,
but the associated correlation coefficient is too
low (r < 0.5) to reliably estimate body mass from
fossil footprints.

The age of individuals can also be estimated
from the length of footprints, based on foot
growth. However, this estimate is subject to
considerable uncertainty, as the stature (and
therefore foot length) of individuals of the same
age can vary greatly. For this reason, it is prefe-
rable to estimate an age class (children, adoles-
cents, adults) rather than a precise age. Such an
estimate was made for the two fossil sites. In both
cases, the different age classes are represented,
but the patterns differ. At Matalascafnas, adoles-
cents are in the majority (Mayoral et al., 2021),
whereas at Larache, the distribution is more
balanced (Sedrati et al., 2024).

In some studies, sex is estimated from foot-
print morphology (e.g. Bennett et Morse, 2014 ;
Villmoare et al., 2019) but diagnostic criteria are
far from consensual. Morphometric studies car-
ried out on the experimental footprints have
shown no difference in shape between males and
females of the same age. The only notable diffe-
rence is a greater average footprint length in
males than in females. This difference in foot-
print length is due to the sexual dimorphism in
the stature of modern populations. In some
cases, this may allow us to infer the presence of
females (corresponding to the smallest foot-
prints) and males (corresponding to the longest
footprints). However, such estimates cannot
be made on a sample including all age groups
(aprintattributed by its length to an adult woman
may have been made by an adolescent male). If
the different age classes are represented, only the
presence of adult males can be deduced from the
largest statures, as is the case at Larache or
Matalascanas (Mayoral etal., 2021 ; Sedratietal.,
2024).

Biological estimates based on footprints are
common, but uncertain. In fact, they are linked to
4 sources of uncertainty that are important to
consider. The first uncertainty concerns residual
errors, quantified thanks to the correlation coef-
ficient. The second type of uncertainty is specific
to footprints, and concerns intra-individual
variation : each individual will make footprints of
varying sizes and shapes, even if they move in the
same substrate with the same gait. This variation
may be greater or lesser depending on the type of
substrate, but also on morphometric variables.
The experimental study carried out enabled us to
quantify this intra-individual variation in coastal
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Figure 2 : Variation in individual stature as a function of the morphometric characteristics of their footprints
(modified from Duveau, 2022)
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environments. Length is the dimension showing
the least variation, while footprint width shows
the greatest variation (Duveau, 2022). However,
even for length, the variation remains signifi-
cant : the length of the footprints is between
95 and 115% of the length of the associated foot.
It is therefore essential to take this type of varia-
tion into account, all the more so when biological
estimates are made on isolated footprints for
which we cannot access intra-individual varia-
tion. For example, due to this variation alone, an
isolated footprint with an estimated stature of
1 m 85 could have been left by an individual
whose actual stature is 1 m 60. The third source
of error is inherent to paleoanthropology, since it
concerns variations in body proportions of homi-
nin species. The relationship between foot length
and stature may differ between hominin species,
but the fossil record is too fragmentary to know
this relationship for other species than our own,
including the well-represented Neandertals. The
fourth and final source of error is taphonomic
modifications. Following its formation, the mor-
phology of a footprint can be modified by climatic
or biological agents such as wind or precipitation,
biasing the biological estimates that can be made
(Wiseman et De Groote, 2018).

Despite these uncertainties, the study of foot-
prints delivers information on the biology of
individuals. This information provides a picture
of the composition of groups that have now
disappeared. However, the group reflected by
footprints is not necessarily representative of the
social group as a whole. Indeed, as footprints
illustrate brief moments in the life of a group,
they may reflect periods that are too short, during
which only part of the group is represented.
Furthermore, the vast majority of hominin foot-
print sites, including Matalascafias and Larache,
are “passage” sites, not occupation sites. Only
part of the social group, for example selected to
carry out a task, could have left footprints.

From footprints to locomotor
characteristics :

One of the most obvious aspects of footprints
is that they reflect the locomotor behaviour
of individuals. Trivially, it is easy to know
whether footprints have been left by a biped or a
quadruped.

Footprint trackways also provide data, such as
step and stride lengths or the angle formed by the

foot, that directly inform on the locomotor cha-
racteristics of an individual. These data can be
used to estimate speeds (Ruiz and Torices, 2013)
or simulate the locomotion of fossil species (Nico-
las et al., 2009). In the case of both Larache and
Matalascanias, step lengths, stride lengths and
foot angles are included in the morphological
range of the experimental footprints.

The distribution of plantar pressures is an
important biomechanical data for understanding
locomotion. It is inaccessible from fossilized
bones but can be estimated from footprints based
on their depth distribution. However, the corre-
lation between depth and plantar pressure is
variable, footprint depth is also strongly
impacted by the nature of the substrate (e.g.
Bates et al., 2013 ; Hatala et al., 2016). In this
context, I investigated the experimental relation-
ships between footprint depth and plantar pres-
sures recorded on pressure plates. The aim of this
research was, on the one hand, to see whether any
differences could be perceived between the best-
preserved footprints from Larache and Matalas-
cafias and the experimental assemblage. On the
other hand, a comparison of depth versus size
was also carried out to see if developmental
differences could be distinguished for each
group. Such differences could provide unique
insights into the learning of bipedalism in fossil
hominin groups if footprints made by young
children are discovered.

Footprint depth distribution was characte-
rized by morphometric analyses (fig.3). Each
footprint was divided into 10 equidistant sec-
tions, and the position of the maximum depth
area in each section was marked by a landmark
(fig.3-A). The average distribution of depths ana-
lysed by this method between the Larache, Mata-
lascafias and experimental footprint sites is
fairly similar, despite some differences (fig.3-B).
The depth distribution does not follow a linear
axis. At heel level, the greatest depths are located
in the centre. These maximal depths are located
to more lateral positions in the midfoot impres-
sion, and more medial positions at the ball of the
foot. This pattern is consistent with the average
distribution of plantar pressures in modern
populations. Schematically, when the foot comes
into contact with the ground, there is first of all
significant contact with the heel, then less pres-
sures on the lateral part of the midfoot and finally
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Figure 3 : Analysis of footprint depth distribution, left footprints were symmetrized so that all the footprints
analysed corresponded to right footprints. A-Position of the landmarks used : 10 landmarks were positioned
on equidistant sections perpendicular to the longitudinal axis of the footprint, the position of the landmark
on each section corresponds to the areas of greatest depth. B-Average position of landmarks for experimental
footprints and fossil footprints from Larache and Matalascafias. C-Principal Component Analysis performed
on landmark coordinates subject to a Generalized Procrustean Analysis, removing dimensional and
orientation effects to focus on shape. Experimental footprints correspond to individual averages.

very significant pressures on the metatarsal Although similarities can be found between
heads and first toes (especially the hallux) mar- average depth and plantar pressure distribu-
king the propulsion phase (Elftman et Manter, tions, inter- and intra-individual variations must
1935 ; Vereecke et al., 2003). also be considered. Footprint depth distribution
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Figure 4 : Intra- and inter-individual variation in experimental footprint depths (scale bar : 2 cm). Depth maps
were produced using CloudCompare software (v 2.13).
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can be highly variable, as shown by the Principal
Component Analysis (PCA) performed on
landmark coordinates (fig.3-C). The first two prin-
cipal components (PC) reflect the position of
maximum depths in the midfoot and forefoot,
while there is little variation in the position of
maximum depths in the heel (fig.3-C). Morpholo-
gical variation in the experimental footprints,
represented on the PCA by individual mean
values, includes the Matalascafias and Larache
footprints. It is therefore impossible to differen-
tiate between sites in terms of this depth distri-
bution. Furthermore, the position of the experi-
mental footprints in the PCA does not depend on
the size of the footprints, and therefore on the age
of the individuals, since it is impossible to make
clear morphological distinctions between the
4 length classes used (fig.3-C). In addition to
strong inter-individual variation, there is also
strong intra-individual variation. As explained
above, the same individual makes morphologi-
cally variable footprints, even in their depth dis-
tribution (fig.4).

There is therefore considerable inter- and
intra-individual variation in footprint depth.
Such variation also exists in the distribution of
plantar pressures. Consequently, the correlation
between depth and plantar pressure should be
analysed not on an average scale, but on a case-
by-case basis for each individual and each foot-
print. Such an analysis shows that the correlation
is highly variable according to these two different
levels. First of all, this correlation will vary
between different footprints, even if they were
left by the same individual in a similar substrate
and using a single type of gait. There is also
variation in correlation within each footprint
itself, with the depth of some areas, such as the
forefoot, being more correlated with plantar pres-
sures than others, such as the heel. These diffe-
rences in correlation within the footprint can be
caused by a number of factors that can impact its
morphology : slight differences in mineralogy,
humidity or topography in different parts of the
footprint, sediment remobilization caused by
foot movement or taphonomic agents.

The analyses carried out showed that it was
impossible to distinguish the Larache and Mata-
lascafias sites from the experimental corpus on
the basis of morphometric variables reflecting
locomotor characteristics. It also highlights the
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considerable uncertainties involved in inferring
the distribution of plantar pressures from the
depth of footprints.

From footprints to behaviours :

Since footprints represent brief periods of life,
a natural question to ask is : what were the indi-
viduals doing when they left their footprints ?
Different methods can be used to answer this
question. Behavioural interpretations of foot-
prints is generally based on the context of disco-
very, in particular the material associated with
the footprints (whether paleoanthropological,
archaeological or ichnological) and environmen-
tal data. At the Matalascafias site, the orientation
of human footprints towards animal tracks has
been interpreted as possible hunting behaviour
involving young individuals, possibly indicating
complex social strategies (Mayoral et al., 2021).
At Larache, the footprints are oriented towards
the shore, which could indicate the search for and
use of maritime or coastal resources (Sedrati et
al., 2024). Behavioural interpretations can also
be based on a so-called “morpho-classificatory”
approach in which expert trackers will directly
interpret a behaviour by observing footprints
(Pastoors et al., 2015 ; 2017).

However, whatever the method used, it is dif-
ficult, if not impossible, to verify the behaviours
interpreted. These behaviours must be treated as
hypotheses, not facts. In the case of human foot-
prints oriented towards animal tracks, do they
really reflect hunting behaviour, or just different
taxa movingin the same direction ? This question
also raises the issue of the time scale represented
by the footprints. Were the hominin footprints
left before or after the animal tracks ? How much
time separates them ? Observations made during
the experimental study showed that footprints on
the same surface could have been made over a
period ranging from a few minutes to several
days. Reliably inferring behaviour from foot-
prints is therefore far from easy.

Conclusion

The studies that I carried out over the last two
years have highlighted both the potential of foot-
prints and their limitations. Yes, footprints often
provide original information on the biology and
locomotion of the individuals who left them.
However, the study of footprints is subject to a
number of inherent uncertainties that need to be
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taken into account. On the one hand, the morpho-
logy of footprints depends not only on the biologi-
cal and biomechanical characteristics of the indi-
viduals themselves, but also on the nature of the
substrate, which can induce strong intra-indivi-
dual morphological variation. On the other hand,
as footprints represent brief periods of life, it is
difficult to associate them with a precise beha-
viour or to know whether they are representative
of an entire social group. Here, on a different time
scale from fossilized bone remains, we find the
sampling bias inherent in paleontology.

The studies that has been realised are based on
a morphometric method and a specific experi-
mental framework, a sandy substrate in coastal
environments, enabling application to the
Larache and Matalascaiias footprints. It will of
course be necessary in future analyses to diver-
sify the substrate type in order to cover the full
range of depositional conditions encountered in
fossil footprint sites. In addition, it would be
interesting to integrate a greater diversity of
participants in the experiments, by including
different behaviours (usually shod or unshod
individuals), geographical origins and taxa
(human and non-human primates).

Finally, the information provided by foot-
prints should not be used in isolation from other

types of material. An integrative approach is
needed, based on the complementarity of data
obtained from osteological, ichnological and
archaeological remains. It is through such a com-
bined approach that it will be possible to obtain a
picture of our evolution as accurate as possible.
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