
DEMANDAS ENERGÉTICAS DE 
ACTIVIDADES DE SUBSISTENCIA
EN INDIVIDUOS SUBADULTOS. 
CONTRIBUCIONES A LA ECOLOGÍA
DEL COMPORTAMIENTO HUMANO

TESIS DOCTORAL: GUILLERMO ZORRILLA REVILLA

2021







ESCUELA DE DOCTORADO 

PROGRAMA DE DOCTORADO INTERUNIVERSITARIO EN EVOLUCIÓN HUMANA, 
PALEOECOLOGÍA DEL CUATERNARIO Y TÉCNICAS DE GEOFÍSICA APLICADAS 

A LA INVESTIGACIÓN.

DEMANDAS ENERGÉTICAS DE ACTIVIDADES DE SUBSISTENCIA 
EN INDIVIDUOS SUBADULTOS. CONTRIBUCIONES A LA ECOLOGÍA 

DEL COMPORTAMIENTO HUMANO.

TESIS DOCTORAL POR 

GUILLERMO ZORRILLA REVILLA 

Burgos, 2021 

Dirigida por: 

Dra. Ana Mateos Cachorro 
Dr. Jesús Rodríguez Méndez





 

 

 

Dña. ANA MATEOS CACHORRO, con D.N.I. 07876677M, Doctora en Prehistoria por  la 

Universidad  de  Salamanca,  y  D.  JESÚS  RODRÍGUEZ MÉNDEZ,  con D.N.I.  33507781‐R, 

Doctor en Ciencias Biológicas por la Universidad Complutense de Madrid, científicos del 

Centro Nacional de Investigación sobre la Evolución Humana (CENIEH) de Burgos, 

 

HACEN CONSTAR: 

 

Que el presente trabajo titulado “Demandas energéticas de actividades de subsistencia 

en individuos subadultos. Contribuciones a  la Ecología del Comportamiento humano”, 

que presenta D. Guillermo Zorrilla Revilla para la obtención del título de Doctor, ha sido 

realizado  bajo  nuestra  dirección  en  el  Centro  Nacional  de  Investigación  sobre  la 

Evolución  Humana  (CENIEH)  de  Burgos,  dentro  del  Programa  de  Doctorado 

Interuniversitario en Evolución Humana, Paleoecología del Cuaternario, y Técnicas de 

Geofísica aplicadas a la investigación de la Universidad de Burgos, y que cumple con los 

requisitos para poder optar a la Mención Internacional. 

 

Burgos, 11 de noviembre de 2021 

 

 

Director de la tesis doctoral 
 
 
 
 
 
 

Dr. Jesús Rodríguez Méndez 
Científico CENIEH 

Grupo Paleoecología de Mamíferos 
Gestor de Colecciones 

Directora de la tesis doctoral 
 
 
 
 
 
 

Dra. Ana Mateos Cachorro 
Científica CENIEH 

Grupo Paleofisiología y Ecología humana 

 
 

  ESCUELA DE DOCTORADO 
Edificio de Administración y 

Servicios 
C/Don Juan de Austria, 1, 1º planta 

09001 Burgos (España) 

 





Las ilustraciones utilizadas en la portada y el inicio de cada capítulo de esta tesis 
doctoral, han sido elaboradas por encargo por el ilustrado Diego Rodríguez 
Robredo mediante dibujo digital.





“Para ascender hay que dejar algo atrás”

Interstellar, Cristopher Nolan (2014)





Esta investigación ha sido fi nanciada por la Junta de Castilla y León y el Fondo Social 
Europeo bajo la ORDEN EDU/602/2016. Parte del trabajo aquí incluido ha sido 
fi nanciado por el proyecto PID2019-105101GB-I00 y el Proyecto CGL2015-65387-
C3-3-P del Ministerio de Ciencia e Innovación. El proyecto PID2019-105101GB-I00 ha 
sufragado la estancia en el extranjero en el CIAS Coímbra (Portugal). El Centro Nacional 
de Investigación sobre la Evolución Humana (CENIEH) ha sido el centro de adscripción 
donde se ha desarrollado la tesis doctoral.





Agradecimientos  |  13

Agradecimientos

Parece paradójico que en aquellos momentos en los que el ánimo decae seas más 
consciente de los soportes de una vida, y cuando encuentras pequeños momentos de 
felicidad, tiendes a ser menos consciente. 

La vida es una caminata, con sus cuestas inclinadas, sus bajadas rápidas y excitan-
tes, y sus tramos llanos y fáciles. Las bajadas rápidas duran poco, las zonas llanas las 
obviamos por ser la normalidad, pero las cuestas inclinadas son las que nos recuerdan 
que existen las otras dos. Además, nos recuerdan que debíamos ir bien equipados, 
con vendas, agua, botas, crema de sol, y alimentos, todo en su justo equilibrio. Mucha 
crema solar no sirve si no llevamos agua, pues nos deshidrataríamos. Mucha agua no 
sirve si no tenemos comida. Muchas vendas no sirven si las botas que calzamos no 
lastiman. Todo en equilibrio.

La tesis es una pequeña etapa de esa larga caminata, en su parte con pendientes. En 
mi caso tuve que subir una cuesta empinada, bien equipado, pero sin ser consciente de 
ello. Pero en las caminatas siempre hay paradas de descanso. Estas son necesarias, nos 
ayudan a tomar agua, ajustar el calzado, ponernos la crema, y curar las heridas. Una vez 
reequipado, la cuesta es la misma, pero el camino se hace más ameno. 

Espero que los siguientes agradecimientos hagan justicia a los mejores equipa-
mientos que facilitaron este pequeño tramo de mi gran caminata vital, y espero seguir 
contando con ellos para proseguir mi camino…

A mi madre y a mi padre. Nunca han puesto puertas al mar. Sea como sea, empu-
jando. Qué más puedo agradecerles que yo esté aquí. En otra vida, quiero que ellos 
también sean mis padres.

A mi hermano Mikel, mi mejor amigo. Siempre ha sido un modelo para mí. Desde 
pequeño queriendo ser como él. El hecho de que yo esté haciendo esta cosa segu-
ramente sea en parte por él. 



14  |  Agradecimientos 

A mis abuelos, tanto los que aún están como los que no. Son un ejemplo de lucha y 

sacrificio. Sé que les hago muy orgullosos siendo como soy, y yo intento que lo sean. 

Me han dado lo mejor que tienen. ¡Siempre intentando ser el mejor en aquello que 

quiero, abuelo! ¡Amama, eres una luchadora!

Olalla, sólo ella sabe lo que ha aportado a esto, no os lo podéis imaginar. Es mi sus-

tento y mi compañera. Habría más agradecimientos que datos en esta tesis si tuviera 

que escribir todo lo que merece. Ella es lo mejor que me llevo de esta tesis.

A mis tíos, Javier, Miguel Ángel, Laura, Tere, Madita, Satur. Además de quererme, 

siempre me han animado en aquello en lo que hago. Miguel Ángel me dijo de pe-

queño que yo venía del hombre de Atapuerca y algo de razón tenía, mis tíos Javier 

y Madita me llevaron a la Trinchera del Ferrocarril cuando apenas se conocía. Mi tía 

Laura es un soporte en todo este camino, es una persona sensacional. 

A mis primos, que también ponen su parte. A mi tío Martín por esas visitas a Huér-

meces de pequeño, y a mi tío Gregorio por esas visitas a los dólmenes de Ruyales y 

menhires de la peña del “huevero”, desde donde estés, sé que te acuerdas de ello.

A mi amigo de por vida Christian, poca gente hay como él hoy en día. Un sustento 

en los momentos buenos y en los peores. Por muchos años más de amistad. Y a mi 

amigo Alberto, otro loco con la tesis. También, un amigo desde la infancia. Siempre 

se puede contar con él. Por otros muchos años de amistad. A mis amigos del pueblo, 

Rodrigo, Raquel, Sergio, Carlota, Héctor, Félix, Borja. Me han aportado la infancia 

más feliz que se puede tener. Soy lo que soy porque fui lo que fui.

A mis directores de tesis, la Dra. Ana Mateos y el Dr. Jesús Rodríguez por darme la 

oportunidad de empezar esta tesis y aportar un tema de investigación tan interesante. 

Ellos han aportado los medios necesarios y el esfuerzo en ciertos momentos de des-

aliento para llegar a este punto.

A Marco Vidal, además de ser un genio ha sido un compañero de tesis, de CE-

NIEH y de laboratorio, excepcional. Él ha puesto la templanza y en los momentos 

difíciles. Fuente de consejos acertados. Sé que le va a ir muy bien en todo lo que 

se proponga.

Marcos Terradillos, apoyo fundamental tanto en la tesis como fuera de ella, tira de 

todos los carros que pueda. Ha estado en las duras y en las maduras. Buen investi-

gador y mejor persona. Un ejemplo a seguir en todos los aspectos. Es un privilegio 

tenerte como amigo.



Agradecimientos  |  15

A David Larreina y a Belén Notario, colegas del CENIEH y de fuera de él. Gracias 
por los mejores momentos en el centro, y fuera de este.

A todos los compañeros de trabajo de la Fundación Atapuerca, en especial al gru-
po “apretaditos”: Álvaro, Zuriñe, Ángela, Clara, Iván, Cristina, Felipe, Bea, Virginia, 
David, Ana Delia, Raquel, esos dos años conjugando fines de semana con tesis fueron 
perfectos. Son todos unos profesionales como la copa de un pino.

A los compañeros del CENIEH, Patri, María, Laura, Carlos Saiz, Marina, Isidoro, 
Lucía, Diego, Virginia, ambas Nurias, Mario, Sofía, Cecilia, Annapaola, Theo, Miren, 
Chus, Abel, Daniel, Joseba, por sus ratos y consejos. A María José de Miguel, siempre 
echando una mano en lo que ha podido, un apoyo importante en el CENIEH.

Al todo el Equipo Atapuerca, en especial a Rosa Huguet y Palmira Saladié. 10 años 
soportándome cada verano. Gracias por haberme hecho sentir tan cómodo sentado 
en un estrato de arcillas y calizas de la sierra de Atapuerca. Tenéis parte de la culpa 
de esta tesis.

A Toni Pineda y Edgar Téllez, son muchos años de amistad y serán muchos más. 
Son muy yo, pero quitando la parte negativa de ser yo.

A mis profesores de carrera y máster: José Miguel Carretero (Carre), Rebeca García, 
Carlos Díez Fernández-Lomana, José Antonio Rodríguez Marcos, Laura Rodríguez, 
Miguel Ángel Arnáiz Alonso, Eduardo Carmona, Marta Navazo. Sois parte de mis ini-
cios en esto que tanto me gusta. Y a mis compañeros de universidad, especialmente 
Gonzalo de Pedro, Sandra Albo, David Herrera, Daniel, Adán Ruiz, Eduardo Arancón, 
Jorge Santamaría, Rubén Martínez, Alberto Berzosa, Mireia, Alba.

A mis colegas de estancia de Coímbra, Daniela Rodrigues y Álvaro Monge. Me 
habéis hecho sentir como en casa durante esos tres meses maravillosos en Portugal. 
Sois geniales. De igual manera, a la profesora Dra. Cristina Padez por su amabilidad y 
por facilitar tanto mi estancia en Coímbra.

A Alba Antía Rodríguez y Mikel Rodríguez, grandes amigos que he ganado con 
Olalla.

A todos los voluntarios que han participado para la elaboración de esta investi-
gación. No únicamente por su participación, también por los buenos momento que 
hemos pasado en el laboratorio, y fruto de ello nuevas amistades.

A mi psicóloga, por hacer muy bien su trabajo (un gran reconocimiento a la 
psicología).



A Diego Robredo por sus magníficas ilustraciones para esta tesis, pues es un artista.

A mis grupos de música, banda sonora de esta etapa del camino. Acicate para la 
vida. Fuente de inspiración y motivación. 

A todos aquellos que me haya podido dejar en el tintero. Esta cabeza tiene sus 
limitaciones.

16  |  Agradecimientos 



  17

Pacing aimlessly
With my mind is at unrest
Unsure of what may come

What have I done to bring this down on me?
Helpless to make this undone

All in due time
See the world through different eyes

All in due time
The shadows will give way to light

How much more can I give of myself
As these walls close in on me?
As I slip down into this despair

There is nothing to attain
What victory? 

When my soul is weak 
Where does my help come from?

All in due time 
See the world through different eyes

All in due time
Shadows will give way

Give way to light

All that we suffer through leads to determination
The trials we all go through gives us the strength to carry on

Something within us burns
Desire feeds the will to live

A reason to believe, I will see redemption

All in due time
See the world through different eyes

All in due time
The shadows will give way to light

Killswitch Engage, Disarm The Descent (2013)
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Resumen

Esta tesis doctoral responde al interés de comprender el papel de la energía en las 
relaciones entre el ser humano y su entorno, siendo la energía la que modela y ajusta 
las adaptaciones biológicas y conductuales de los organismos terrestres y, por exten-
sión, de la especie humana.

Son varios los estudios dentro de la ecología del comportamiento humano que 
han utilizado la energía para comprender la adaptación y la adaptabilidad humana. 
Dicha adaptabilidad es fruto de la flexibilidad que muestra nuestra especie, adquirida 
gracias a la prolongada inmadurez de Homo sapiens. Sin embargo, son menores los 
estudios que se han centrado en comprender cómo actúa la energía en la conducta 
y la biología de los individuos subadultos. Por ello, el principal interés de esta inves-
tigación es estudiar cómo afecta la energía a la puesta en marcha de diferentes acti-
vidades de subsistencia imprescindibles en los grupos de cazadores y recolectores. 
Concretamente, se evaluará si el inicio de la división de labores por sexo se explica 
en base a diferencias en el coste y la eficiencia energética de los distintos individuos. 
Así mismo, se valorará el papel activo y la productividad de los individuos subadul-
tos dentro de un grupo humano, y si ello se ve limitado por cuestiones energéticas. 
Finalmente, se analizará si el coste de la locomoción y la velocidad óptima alcanzada 
por sujetos subadultos puede limitar la movilidad y la puesta en marcha de activi-
dades que dependen de la locomoción en grupos humanos. Con todo, se tratará 
de conocer si la energía actúa como un limitante a la hora de aprender y desarrollar 
actividades complejas propias de nuestra especie y cómo afecta esto a las dinámicas 
energéticas del resto de individuos de un grupo humano.

Para ello se han empleado datos de dos estudios experimentales, llevados a cabo 
en el Laboratorio de Bioenergía y Análisis del Movimiento del Centro Nacional de 
Investigación sobre la Evolución Humana (CENIEH). Estos corresponden a 118 volun-
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tarios de entre 7 y 14 años de edad, y recogen diferentes medidas antropométricas, 
de composición corporal y de gasto energético. Los dos estudios experimentales 
incluían simulaciones de actividades comunes entre los individuos subadultos de cier-
tos grupos de cazadores y recolectores de la actualidad, como la recolección y la 
extracción de recursos y caminar a diferentes velocidades.

Los resultados obtenidos en el conjunto de las pruebas revelan que, tanto la ener-
gía gastada, como la eficiencia en una actividad productiva, no explican la diferencia 
de labores entre sexos, pero tampoco entre edades si se comparan con las velocida-
des óptimas adultas. Se propone que la división de labores en base al sexo debe res-
ponder a otras cuestiones, relacionadas con el aprendizaje temprano en habilidades 
complejas específicas para cada sexo. Además, debido a la relación entre el gasto 
energético y el tamaño corporal en actividades productivas en las que se aprenden 
esas habilidades, los individuos juveniles gozan de una ventaja, ya que comienzan a 
aprender en una fase en la que el crecimiento corporal se retiene y se consume me-
nos energía porque se tiene un tamaño menor. Por ello, practicar durante esta etapa, 
supone un ahorro en forma de energía respecto a otras fases en las que se tiene un 
mayor tamaño corporal y sí se invierte más energía en crecimiento y desarrollo, como 
en la adolescencia.

Por otro lado, el gasto energético de la prueba de extracción de recursos bien se 
cubriría con el retorno calórico facilitado por diferentes autores, pero no podríamos 
confirmar que se alcancen ya tasas de productividad adulta. En esta prueba también 
se ha demostrado que, igual que se observa en el gasto energético del resto de ac-
tividades aquí desarrolladas, tampoco existen diferencias entre sexos en la eficiencia 
derivada de extraer recursos del suelo. Este resultado se ha obtenido al tener en 
cuenta la tasa de eficiencia (energía gastada/retorno conseguido).

Respecto a las actividades que dependen de la locomoción bípeda, no existen 
diferencias entre sexos en la velocidad óptima, ni el gasto derivado de alcanzar esta 
velocidad. Por lo tanto, se propone que ambas variables no condicionarían a los in-
dividuos aquí estudiados a la hora de acompañar a un grupo adulto de cazadores y 
recolectores, ni durante la movilidad ni mientras se captan recursos. Por otro lado, la 
capacidad para alcanzar velocidades óptimas semejantes a las publicadas para indi-
viduos adultos, podría suponer a los subadultos ventajas al consumir menos energía 
por ser más pequeños. No obstante, en determinadas sociedades estos individuos 
no se involucran en ciertas actividades de manera temprana, por lo que existen otras 
causas, más allá de la velocidad o el gasto energético, que pueden dificultar la parti-
cipación de los subadultos en algunas actividades adultas.
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Todas estas ventajas han podido propiciar en la especie Homo sapiens un ahorro 
de energía que directamente, no solo beneficia al individuo subadulto, sino también 
a otros individuos del grupo. Muchas de las ventajas aquí expuestas se ven acompa-
sadas por la peculiar historia biológica humana. Por ello, otras especies de homininos 
que hayan requerido del aprendizaje de habilidades complejas para subsistir, se ha-
brían beneficiado de las mismas ventajas que exponemos en esta investigación, solo 
si hubiesen tenido los mismos patrones de desarrollo y crecimiento encontrados en 
Homo sapiens.
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Abstract

The main interest of this Ph.D. Dissertation is to understand the key-role of the energy 

in the relationship between humans and the environment, since energy is the factor 

that models and adjusts the biological and behavioural adaptations of all living organ-

isms and, by extension, of humans too. 

Several studies within the Human Behavioural Ecology have used the energy to 

understand human adaptation and adaptability. This adaptability is the main result 

of human plasticity, acquired thanks to the prolonged immaturity of Homo sapiens. 

However, fewer studies have focused on understanding how energy affects subadult 

behaviour and biology. Therefore, the main interest of this research is to study how 

energy affects the implementation of different essential human behaviours in hunter-

gatherer societies. Specifically, it will be evaluated if the onset of division of labour by 

sex is caused by differences in the efficiency and the energetic demands of different 

individuals. In addition, the active role and the productivity of non-adult individuals 

will be assessed, together with possible energetic limitations in this regard. Finally, 

the cost of locomotion and the optimal speed will be analysed to test if non-adult 

individuals limit group mobility or the participation in foraging activities involving 

locomotion. Consequently, it will be discussed if energy is a limitation while learning-

by-doing complex activities, commonly practiced by Homo sapiens species, and how 

this affects the energetic dynamics of a human group.

To achieve this, data from two experimental studies carried out in the Laboratory of 

Bioenergy and Analysis of the Movement of the CENIEH have been used. Data were 

obtained from 118 volunteers between 7 and 14 years of age, and referred to different 
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anthropometric, body composition and energy expenditure measurements. The two 

experimental studies consisted of three trials, simulating common activities among 

subadult individuals of certain groups of current hunter-gatherers. The recreated 

activities were a gathering test, a digging tubers trial, and a locomotion activity at 

different speeds.

The results obtained in all of the experimental studies reveal that the energy 

expended and the efficiency in a productive activity do not explain the onset of sex 

division of labor. It is proposed that the division of labor is caused by other questions 

related to the early learning in sex-specific complex skills. In addition, due to the 

relationship between energy expenditure and body size in some productive activities 

(through which non-adults learn these skills), juvenile individuals have an energetic 

advantage, because they decelerate the body growth in this phase and they consume 

less energy due to their smaller body size. Therefore, learning-by-doing at this stage 

promotes energy savings compared to other phases with a larger body size and a 

greater somatic investment, like adolescence.

On the other hand, the energy expenditure of digging would be covered with 

the energetic return reported by other investigations, but we cannot confirm that 

our individuals have already achieved adult productivity rates. In this test, taking into 

account the results of the efficiency index (energy expended/items reported) it has 

also been shown that there are no differences among sexes based on the efficiency of 

extracting tubers from the ground, as we have observed for the energy expenditure 

of the rest of the activities carried out here.

Regarding the locomotion test, there are no differences among sexes, or ages 

when compared with adult values from other studies, neither comparing the optimal 

walking speed, nor the energy expenditure at this speed. Thus, it is proposed that both 

variables are not a limitation for the individuals here studied if they would be part of 

a hunter-gatherer group, neither during the mobility of the group, nor while foraging. 

On the other hand, our volunteers reach similar optimal speeds as those reported in 

the literature for adult individuals. This could constitute and advantage for non-adult 

individuals, as they are consuming less energy because they are smaller. Nonetheless, 

in certain societies, non-adult individuals are not involved in some activities anyway, 

thus there may be other causes, beyond speed or energy costs, that can hinder the 

participation of non-adults in some adult activities.
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All the mentioned advantages would allow energy savings for Homo sapiens. 

This savings would directly benefit the non-adult individual, but also the rest of the 

group. However, most of the advantages highlighted here are linked to the peculiar 

Homo sapiens Life History. Therefore, the advantages we expose in this research 

would benefit other extinct species with subsistence complex skills, only if Homo 

sapiens-like development and growth patterns were already present.
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1.  ENERGÍA, ECOLOGÍA Y METABOLISMO

Según la Ley de Conservación de la Energía (primera Ley de la Termodinámica), la 
energía ni se crea ni se destruye, únicamente se transforma (Kleiber & Rogers, 1961; 
Snodgrass, 2012) 1. Se encuentra en el medio en diversas formas, y actúa como in-
terfaz entre el medio y los organismos vivos que habitan en él (Leonard & Robertson, 
1992; Snodgrass, 2012; Ulijaszek, 1995). Por eso, la manera de buscar energía, captar-
la, y finalmente distribuirla entre los diferentes procesos biológicos, determina la rela-
ción del organismo con su entorno, siendo un aspecto fundamental para los estudios 
de Ecología (Leonard & Ulijaszek, 2002; McNab, 2002). Como la energía en un medio 
es limitada, es de suma importancia que los organismos desarrollen estrategias para 
optimizar su obtención y el uso que hacen de ella, y mejorar así su aptitud biológica 
o fitness (Stearns, 1989). 

Afín a todas estas estrategias es la actuación ineludible de la evolución a través 
de la selección natural. En primer lugar, la evolución de la vida es el resultado de 
un proceso por el cual diversas formas compiten por conseguir energía del medio y 
destinarla a replicarse (Hill & Kaplan, 1999; Kaplan, Hill, Hurtado, & Lancaster, 2001). 
Conjuntamente, a través de la selección natural, sobreviven y se perpetúan aquellos 
organismos con mayores capacidades de optimizar la distribución de la energía a los 
diferentes procesos biológicos (B. H. Smith, 1992; Stearns, 1992).

Por otro lado, el metabolismo es el proceso fisiológico por el cual un organismo 
procesa la energía del medio y la distribuye entre sus diferentes necesidades vitales 
(Pettersen, Marshall, & White, 2018; Pettersen, White, & Marshall, 2016) (Figura 1). El 
metabolismo, por lo tanto, equivale a las necesidades energéticas de un individuo. En 
el presupuesto energético de un individuo (o gasto energético diario, o TEE) (Leonard, 
Snodgrass, & Sorensen, 2005; Snodgrass, 2012) va a influir la temperatura ambiental, 
su composición corporal y su tamaño corporal (Gillooly, Brown, West, Savage, & Char-
nov, 2001; Leonard et al., 2005; Ocobock, 2016; Pontzer et al., 2015; Simmen, Darlu, 
Hladik, & Pasquet, 2015; Westerterp, 2017), pero también, y principalmente, la ener-
gía que se destina a procesos como el crecimiento, el mantenimiento o supervivencia, 

1 Para esta tesis doctoral se ha utilizado el formato American Psychological Association (APA) 6th 
edition en su sexta edición para el sistema de referencias.
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la reproducción y la actividad física (Ocobock, 2020, y todos los estudios citados en 
su trabajo), siendo todos estos procesos necesarios para la vida (J. H. Brown, Gillooly, 
Allen, Savage, & West, 2004; Glazier, 2008). Por lo tanto, el presupuesto energético 
diario que se dedica a estos procesos está compuesto por la Tasa Metabólica Ba-
sal, el efecto térmico de la alimentación y el gasto energético de la actividad física 
(Snodgrass, 2012; Vargas, Lancheros, & Barrera, 2011).

Figura 1. Imagen modificada de Kuzawa (2005).

Figure 1. Illustration modified from Kuzawa (2005).

El coste de mantener las funciones vitales esenciales en un estado de reposo (bajo 

condiciones de mínimo estrés ambiental y fisiológico) se denomina Tasa Metabólica 

Basal (Basal Metabolic Rate–BMR) (Hulbert & Else, 2004; Leonard, 2012; Vargas et al., 

2011), y entre los humanos representa en torno al 60-75% del presupuesto energético 

diario (Galloway, Leonard, & Ivakine, 2000; McArdle, Katch, & Katch, 2016). Entre el 

tamaño corporal y la BMR existe una relación directa (Brody, 1934; Leonard, 2015; 

Snodgrass, 2012) que, entre los mamíferos, y también entre los humanos, equivale 

aproximadamente a la masa corporal del individuo elevada a un exponente de ¾ 

(Kleiber & Rogers, 1961; McNab, 2002; pero véase Hulbert & Else, 2004; Martin, 1996; 

Snodgrass, Leonard, & Robertson, 2007). La BMR incluye el coste del funcionamiento 

de los órganos corporales, del sistema nervioso, endocrino, y respiratorio, y del 

mantenimiento de la masa muscular; así como el coste del sustento y la reparación 

celular, la activación del sistema inmune para hacer frente a los patógenos externos, y 
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la termorregulación, inter alia (Elia, 1992; Galloway et al., 2000; Heymsfield, Thomas, 
Bosy-Westphal, & Müller, 2019; Holliday, Potter, Jarrah, & Bearg, 1967; Konarzewski 
& Książek, 2013; Leonard et al., 2005; Lieberman & Marks, 2009; Muehlenbein, 2010; 
Muehlenbein & Bribiescas, 2005; Ocobock, 2020; Shattuck & Muehlenbein, 2015; 
Speakman & Selman, 2003; Ulijaszek, 1995; Urlacher et al., 2018; Zurlo, Larson, 
Bogardus, & Ravussin, 1990). Además, la BMR contempla también el coste del 
crecimiento, con la creación y el incremento de los tejidos corporales, especialmente 
durante las primeras fases del desarrollo humano (Butte, 2000; FAO/WHO/UNU, 2004; 
Holliday, 1986; Ocobock, 2020) y, de igual manera, el mantenimiento de estados 
fisiológicos concretos, como el embarazo y la lactancia entre los individuos femeninos 
(Butte & King, 2005; Dufour & Sauther, 2002; Ocobock, 2020).

Por encima de la BMR, alrededor de un 10% del presupuesto energético diario 
se destinaría a la termogénesis endógena, que varía dependiendo de los macronu-
trientes ingeridos (Acheson, 1993; Fonseca et al., 2018; Horton, 1983; Norgan, 1990; 
Snodgrass, 2012; Westerterp, 2004; Westerterp, Wilson, & Rolland, 1999). Por otro 
lado, entre un 15-30% del presupuesto energético se dedica al gasto derivado de 
la actividad física (McArdle et al., 2016) que, entre otras cosas, se dispone a evitar 
el peligro o a la búsqueda de recursos, especialmente en sociedades humanas con 
economías de subsistencia (Cordain, Gotshall, & Eaton, 1998; Pontzer, 2015). Por ello, 
a nivel conductual, podría considerarse que la actividad física es un aspecto clave del 
esfuerzo de subsistencia (K. L. Kramer & Ellison, 2010; Wells & Stock, 2020).

La actividad física se define como cualquier movimiento corporal producido por el 
aparato músculo-esquelético que resulta en un incremento del gasto energético basal 
(Butte, Ekelund, & Westerterp, 2012; Caspersen, Powell, & Christenson, 1985), y es 
de tal importancia que el cuerpo prioriza el suministro de sangre a los músculos en 
detrimento del aparato digestivo, excretor y reproductor (Bortz, 1985). La parte del 
presupuesto energético relacionado con la actividad física es altamente variable entre 
individuos (Gómez-Campos & Cossio-Bolaños, 2020; Vargas et al., 2011), oscilando 
enormemente también entre diferentes sociedades humanas (Pontzer et al., 2016, 
2012; Urlacher, 2016). Por ello, el coste de la actividad física es uno de los principales 
factores influyentes en el balance energético diario de un individuo (Caldwell, 2016; 
Ulijaszek, 1995), ya que la energía que se le destina, no está disponible para ser in-
vertida en otras funciones fisiológicas (Caldwell, 2016; K. L. Kramer & Greaves, 2011; 
Stearns, 1989; Urlacher, 2016). Al igual que ocurre con la BMR, existe una relación 
entre el gasto energético derivado de la actividad física y el tamaño corporal (Wes-
terterp, 2008) porque, en su mayoría, las actividades físicas implican el movimiento 
conjunto del cuerpo (Kumahara, Tanaka, & Schutz, 2004; Yamada et al., 2020).
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1.1.  DEMANDAS METABÓLICAS DE LOS INDIVIDUOS SUBADULTOS

A diferencia de lo que ocurre entre los humanos adultos, los individuos subadultos 

no destinan energía directamente a la reproducción hasta que no han alcanzado el 

tamaño corporal de un adulto2 (Charnov & Berrigan, 1993). Por este motivo, el TEE 

de un humano subadulto incluye el coste del mantenimiento, del crecimiento y de la 

actividad física.

Entre estos individuos, el mantenimiento representa una parte nada desdeñable del 

TEE (entre el 55 y el 80% del presupuesto energético diario) (FAO/WHO/UNU, 2004). 

Este mantenimiento incluye el coste de sostener las funciones vitales explicadas en 

los párrafos anteriores referentes a la BMR. Como en los adultos, también existe gran 

variabilidad en el coste del mantenimiento entre individuos, en gran medida causada 

por las diferencias en el tamaño corporal (Holliday, 1986; Ulijaszek, 1995) y, particu-

larmente, por la diferencia en la cantidad de tejidos metabólicamente activos (J. J. 

Cunningham, 1991; Goran, Kaskoun, & Johnson, 1994; Schofield, 1985). Como ya se 

había comentado para los humanos adultos, un alto porcentaje de la energía desti-

nada al mantenimiento se dedica a la actividad del sistema inmune (Demas, 2004; 

Wolowczuk et al., 2008). Sin embargo, el coste de la activación inmune es mayor entre 

los individuos subadultos (McDade, 2003), lo que puede comprometer la energía que 

se destina a otras actividades metabólicas, como al crecimiento o a la actividad física 

(Caldwell, 2016; Garcia et al., 2020; McDade, 2003; McDade, Reyes-García, Tanner, 

Huanca, & Leonard, 2008; Urlacher et al., 2018; Urlacher & Kramer, 2018).

Exclusivo de los subadultos3, es el coste del crecimiento, que ocupa una parte de 

su presupuesto energético diario (Holliday, 1986). Aquí, la energía se destina tanto 

a la síntesis de tejidos, como a la acreción de tejidos (Snodgrass, 2012; Urlacher, 

2016). El coste de crear nuevo tejido dependerá de su composición, pero también 

del estado de desarrollo del individuo, aunque el coste medio del crecimiento tisular 

durante todo el crecimiento se ha estimado en 4,78 kilocalorías por gramo de masa 

2 Hay que diferenciar entre el término “adulto” desde la perspectiva sociocultural y el término 
biológico. Así, debido a la gran variabilidad que existe entre los diferentes grupos humanos (K. L. 
Kramer, 2017), hay individuos socioculturalmente denominados subadultos que destinan energía a la 
reproducción, aunque su desarrollo y maduración no hayan concluido. Así mismo, existen individuos 
cuyo desarrollo y maduración han concluido, aunque no destinen energía a la reproducción.

3 Para esta tesis doctoral se va a utilizar el término subadulto para hacer referencia a todos los 
individuos no adultos, debido a que el término niño/a o juvenil hace referencia a diferentes fases del 
ciclo vital humano, y puede llevar a la confusión. Empero, en la traducción al inglés, se utilizará el 
término no-adulto, debido a que el término subadulto conlleva una connotación negativa en el ámbito 
de la antropología.
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corporal ganada (Butte, Wong, et al., 2000). Por esto, el porcentaje de energía que se 
destina al crecimiento a lo largo de las fases de inmadurez también es variable. Por 
ejemplo, durante los primeros meses de vida, se destina al crecimiento el mayor por-
centaje de energía del TEE de todas las fases del ciclo vital humano (en torno al 40%) 
(Wells & Davies, 1998). Desde el final de la infancia hasta la pubertad apenas se desti-
na un 2% del presupuesto energético, aumentando de nuevo (entorno un 7% del TEE) 
en individuos adolescentes (FAO/WHO/UNU, 2004; Snodgrass, 2012; Urlacher, 2016). 
No obstante, como destaca Urlacher (2016), este coste puede estar infravalorado. En 
raras ocasiones se tiene en cuenta la perdida de tejido debido a balances negativos 
de energía que pueden producirse en contextos desfavorables y con pocos recursos. 
También es difícil tener en cuenta que, una vez sintetizados los nuevos tejidos, existe 
un coste adicional indirecto para mantenerlos, utilizarlos y moverlos, lo cual aumenta 
el coste del mantenimiento y de la actividad física (Urlacher, 2016).

La energía restante del TEE se destina a la actividad física. En párrafos posteriores 
se detallarán aspectos más concretos de la actividad física en humanos no adultos, 
sin embargo, aquí nos centraremos en la energía dedicada a este proceso biológico. 
Entre los más jóvenes el coste asociado a esta actividad vital consume entre el 20 y el 
50% de su presupuesto energético diario (Butte et al., 2012; Torun, 2005; Westerterp 
& Speakman, 2008). Sin embargo, este coste depende, como se ha destacado ante-
riormente, del tamaño corporal, pero también del estado de desarrollo de cada indi-
viduo. Por ello, la energía que destina a la actividad física un individuo infantil, mucho 
más pasivo, no es igual que la que dedica un niño o juvenil (Holliday, 1986), con un 
tamaño superior y mucho más activo por las demandas de su desarrollo psicomotor. 
Así mismo, es diferente la energía destinada a la actividad física según la sociedad 
en la que se vive (Torun, 2005). En este caso, las sociedades industrializadas, con es-
tilos de vida más sedentarios, destinan entre un 10 y un 40% menos de energía a la 
actividad física que aquellos individuos subadultos pertenecientes a sociedades con 
economías de subsistencia (Urlacher, 2016; extraído de Torun, 2005). 

Por todo lo expuesto en los párrafos anteriores, es evidente que el contexto eco-
lógico influye en las demandas energéticas diarias de los individuos, tanto adultos 
como subadultos, determinando así los costes de la termorregulación, de la actividad 
física, del sistema inmune, entre otros (Wells & Stock, 2020). Por otro lado, los factores 
culturales (conducta humana) configuran cómo las poblaciones extraen energía del 
medio ambiente y la asignan a diversas funciones a nivel del individuo y del grupo 
(Snodgrass, 2012; Ulijaszek, 1995, p.30). En esta línea, a continuación, se profundizará 
en una de las principales disciplinas empleadas para construir el marco teórico de esta 
tesis doctoral. 
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2.  LA ECOLOGÍA DEL COMPORTAMIENTO HUMANO

Como el resto de los organismos, la especie Homo sapiens es el resultado de un lar-
go proceso de optimización de energía, cuyo reflejo queda patente en su biología y 
en su conducta. Gran parte de los estudios de bioenergía4 aplicados a la evolución 
humana se han centrado en comprender los cambios biológicos y fisiológicos de 
esta especie y de sus ancestros (Aiello & Wheeler, 1995a; Alexander, 1992; Foley & 
Lee, 1991; Leonard & Robertson, 1995, 1997; Leonard & Ulijaszek, 2002; Snodgrass, 
2012; Snodgrass, Leonard, & Robertson, 2009; Steudel-Numbers, 1994, 1996). En 
parte, la anatomía y fisiología humanas son un reflejo de un largo camino acompasa-
do por hambrunas (Kirchengast, 2014) que favorecieron el ahorro energético. Entre 
los mecanismos biológicos que habrían promovido este ahorro, se reconoce la pro-
gresiva gracilidad de las estructuras corporales (Leonard & Robertson, 1994; Ryan & 
Shaw, 2015; Wheeler, 1993), la marcha bípeda (Pontzer, Raichlen, & Rodman, 2014; 
Sockol, Raichlen, & Pontzer, 2007), la reducción del aparato digestivo (Aiello & Whee-
ler, 1995b), o la gran capacidad de acumular grasa que tienen los humanos (Caldwell, 
2016; Cunnane, 2005; Cunnane & Crawford, 2003; Navarrete, van Schaik, & Isler, 
2011; Wells, 2012a) en comparación con otros primates (Altmann, Schoeller, Altmann, 
Muruthi, & Sapolsky, 1993; Zihlman, 1984; Zihlman & Bolter, 2015).

De igual manera y, paralelamente, la cultura, materializada en la tecnología o en 
el comportamiento social, ha proporcionado una herramienta clave para optimizar el 
uso de la energía. Son muchos los estudios centrados en evaluar las estrategias óp-
timas en actividades de subsistencia en poblaciones humanas extintas (Dusseldorp, 
2009, 2010; A. G. Henry, Büdel, & Bazin, 2018; D. O. Henry, Belmaker, & Bergin, 2017; 
Mateos, Terradillos-Bernal, & Rodríguez, 2019; Prado-Nóvoa, Mateos, Zorrilla-Revilla, 
Vidal-Cordasco, & Rodríguez, 2017; Rodríguez, Zorrilla-Revilla, & Mateos, 2019; Ver-
poorte, 2006; Vidal-Cordasco, 2020; Vidal-Cordasco, Rodríguez, Prado-Nóvoa, Zo-
rrilla-Revilla, & Mateos, 2021) y de Homo sapiens (Burger, Hamilton, & Walker, 2005; 
Byers & Ugan, 2005; Cannon, 2003; Hill, Kaplan, Hawkes, & Hurtado, 1987; Lupo & 
Schmitt, 2016; Lupo, Schmitt, & Madsen, 2020; Marín Arroyo, 2009; Mateos, Zorrilla- 
Revilla, & Rodríguez, 2021b, Under Review; Ugan, 2005), siempre entendiendo que di-
chas estrategias conductuales son el resultado de adaptaciones a diferentes ambien-
tes. Todo ello se analiza dentro del marco teórico de la Ecología del Comportamiento.

4 Antes de centrarse en el interés evolutivo, los estudios de bioenergía nacen en el siglo XX con la 
intención de comprender mejor los determinantes de la biología humana. Para más información sobre 
esto, consúltese los estudios recopilados en los siguientes trabajos aquí citados (Shephard & Aoyagi, 
2012; Ulijaszek, 1995).
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Esta disciplina se centra en estudiar la evolución de las conductas en relación 
con los condicionantes ecológicos (Borgerhoff Mulder, 1988; Davies, Krebs, & West, 
2012; Krebs & Davies, 1978) en determinados contextos sociales (R. L. Kelly, 2013). 
El objetivo de esta disciplina es comprender cómo la variación en los condicio-
nantes ambientales predice las estrategias conductuales de los organismos (Nettle, 
Gibson, Lawson, & Sear, 2013). De igual manera, la ecología del comportamiento 
mide las consecuencias en la adecuación biológica (fitness) de adoptar diferentes 
estrategias conductuales. Como el fitness es difícilmente medible a corto plazo, se 
utilizan diferentes variables y aproximaciones relacionados con ella, como lo son la 
supervivencia del organismo, el éxito de apareamiento, o la maximización del retor-
no energético (Mandal, 2015; Nettle et al., 2013).

La Ecología del Comportamiento Humano, a su vez, se centra en aplicar la teoría 
de la evolución por selección natural al estudio de los diferentes comportamientos 
humanos (Borgerhoff Mulder & Schacht, 2012; Cronk, 1991; E. A. Smith, 1992; Win-
terhalder & Smith, 2000). Bajo estas premisas, el ser humano actual es el resultado de 
su evolución respondiendo con flexibilidad a los diferentes condicionantes ambien-
tales, de modo que mejora su fitness (Borgerhoff Mulder & Schacht, 2012). En otras 
palabras, esta disciplina intenta comprender la habilidad humana y la plasticidad de 
su fenotipo para adoptar diferentes estrategias dependiendo de las circunstancias. 
Los seres humanos destacan por su capacidad de adaptarse a nuevos nichos mucho 
más rápido que el tiempo requerido para el cambio genético (Laland & Brown, 2006; 
Nettle, 2009; Perreault, 2012; Waring & Wood, 2021; Wells & Stock, 2007). Y, debi-
do a esta rápida adaptación y diversidad, el concepto de plasticidad del fenotipo 
se ha convertido en una pieza clave en la Ecología del Comportamiento Humano 
(Nettle et al., 2013). 

El enfoque de este marco teórico adquiere su importancia entre los años 60 y 70 del 
siglo XX, centrándose en estudiar las sociedades de cazadores y recolectores5 (Dy-
son-Hudson & Smith, 1978; Winterhalder, 1981; Winterhalder & Smith, 2000). Esto se 
fundamentaba en que su supuesto modo ancestral de subsistencia era el más adecua-
do para testar hipótesis evolutivas (Veile, 2018, pero véase Fitzpatrick & Berbesque, 
2018; Hawkes, O’Connell, & Blurton Jones, 2018, y los trabajos citados en ambos artí-
culos) y para aplicar diferentes modelos de captación de recursos (Nettle et al., 2013), 
bajo la premisa de que los humanos son capaces de optar por comportamientos que 
maximicen la captación de recursos energéticos en un menor tiempo. Resultado de 

5 A lo largo del manuscrito la referencia a grupos de cazadores y recolectores incluye sociedades 
con economías de subsistencia basadas en la recolección, la caza y la pesca (Lane, 2014).
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estos estudios son los Modelos de Forrajeo Óptimo6 (del inglés, Optimal Foraging 
Models) (Bliege Bird, 1999; Bliege Bird & Codding, 2015; Gurven & Hill, 2009; Hill 
et al., 1987; Hooper, Demps, Gurven, Gerkey, & Kaplan, 2015; Winterhalder, 1981), 
cuya eficiencia se puede evaluar en energía o tiempo (Borgerhoff Mulder, 1988; Hill 
et al., 1987). Ello se basa en que los organismos vivos modulan sus decisiones de 
forrajeo de tal manera que tienden a incrementar la relación entre energía obtenida 
y unidad de tiempo invertido en conseguir esa energía (véase Vidal-Cordasco, 2020, 
y los trabajos aquí citados).

Por ese motivo, los modelos matemáticos son herramientas ampliamente utilizadas 
para testar hipótesis dentro de este marco teórico (Cronk, 1991; Winterhalder & Smith, 
2000). A partir de la aplicación de ciertos modelos a diferentes grupos de cazadores 
y recolectores, surgieron estudios referentes a otros temas más diversos, como el 
patrón de transporte de recursos, los cambios en las tecnologías de subsistencia, la 
organización social, o la evolución de la historia biológica humana (Bird & O’Con-
nell, 2006), subyaciendo un interés arqueológico, etnográfico, ecológico y evolutivo 
(Bird & Bliege Bird, 2002; Byers & Ugan, 2005; Dusseldorp, 2009; Hill et al., 1987; 
Lupo & Schmitt, 2016; Marín Arroyo, 2009; Mateos, 2005; Rodríguez et al., 2019). 
Con el tiempo, y debido a que la Ecología del Comportamiento Humano enfatiza 
la capacidad de adaptación de los humanos a diferentes ambientes, el espectro de 
sociedades a estudio terminó ampliándose a otras no necesariamente forrajeras7 (Bor-
gerhoff Mulder, 1990).

Como resultado de muchas de las investigaciones mencionadas, se reconoce que 
la gran plasticidad humana para adaptarse a diversos contextos es adquirida gracias 
a su prolongada inmadurez (Hill & Kaplan, 1999). Periodos prolongados de aprendi-
zaje, afianzamiento, y refinamiento de conocimientos, dotan a los humanos de mayor 
plasticidad, en gran parte, debido a su gran capacidad cerebral (Strassman & Mace, 
2008). Por ello, la mayoría de las conductas humanas son aprendidas durante estas 
fases de inmadurez. 

Una de las consecuencias de la plasticidad del comportamiento de los grupos huma-
nos es el grado con el que dividen entre sexos sus actividades diarias (Elston, Zeanah, 
&Codding, 2014; Marlowe, 2007; Stiner & Kuhn, 2009). La división sexual de labores se 

6 Para un conocimiento más amplio sobre la Teoría del Forrajeo Óptimo en diversos organismos, 
más allá de los humanos, véase los estudios clásicos (Charnov, 1976; Pyke, Pulliam, & Charnov, 1977; 
Schoener, 1971).

7 Término adaptado al castellano, del inglés Foragers, que hace también alusión a los grupos 
sustentados en recursos alimenticios silvestres.
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considera una óptima complementación en las actividades de subsistencia (Bliege Bird, 

1999), y está muy extendida entre diferentes sociedades humanas (Murdock, 1937), 

tanto del presente (Berbesque & Marlowe, 2009; Bliege Bird & Codding, 2015; Burton 

& White, 1984; Deere, 1982; Gurven, Winking, Kaplan, von Rueden, & McAllister, 2009; 

R. L. Kelly, 2013; Marlowe, 2007; Panter-Brick, 2002) como del pasado (Estalrrich & 

Rosas, 2015; Laffranchi, Charisi, Jiménez-Brobeil, & Milella, 2020; Lozano et al., 2021; 

Masclans, Hamon, Jeunesse, & Bickle, 2021). Existe consenso al considerar que la di-

ferencia entre los objetivos y las practicas desarrolladas entre hombres y mujeres res-

ponde a la abundancia o escasez de recursos energéticos (Codding, Bliege Bird, & 

Bird, 2011). De cualquier manera, este tipo de estrategias supone que cada sexo deba 

desarrollar habilidades complejas (Kaplan et al., 2001). Esta conducta está ya presente 

en las primeras fases del ciclo vital (Crittenden, 2016b; Crittenden, Conklin-Brittain, 

Zes, Schoeninger, & Marlowe, 2013; Froehle et al., 2019; Lew-levy et al., 2020). Aunque 

no está claro que esté presente en las primeras actividades de la infancia, las lúdicas 

(Draper & Cashdan, 1988; Fouts, Hallam, & Purandare, 2013; Konner, 2005; Lew-Levy, 

Boyette, Crittenden, Hewlett, & Lamb, 2020), parece sí estarlo en aquellos juegos que 

simulan realizar actividades productivas8, como la recolección o la caza (Lew-Levy, Bo-

yette, et al., 2020), asentándose la diferencia por sexos en la fase juvenil (Froehle et al., 

2019; Gallois, Duda, Hewlett, & Reyes-García, 2015; Lew-Levy, Lavi, Reckin, Cristóbal- 

Azkarate, & Ellis-Davies, 2018), como se destacará a lo largo de esta monografía.

Es amplia la bibliografía que estudia la división de labores por sexos en poblaciones 

adultas con diferentes modos de subsistencia (Bliege Bird, 2007; Bliege Bird & Bird, 

2008; Bliege Bird & Codding, 2015; Blurton Jones, 1986; Blurton Jones & Sibly, 1978; 

J. K. Brown, 1970; Codding et al., 2011; Gurven & Hill, 2009; Hawkes, 1990; Hurtado, 

Hill, Hurtado, & Kaplan, 1992; Marlowe, 2005, 2010). Sin embargo, aún son pocos los 

estudios centrados en conocer cómo, cuándo y por qué surge dicho comportamien-

to humano, en su mayoría desde el ámbito de la antropología y la psicología (Lew- 

Levy & Boyette, 2018; Lew-Levy, Lavi, Reckin, Cristóbal-Azkarate, & Ellis-Davies, 2017; 

Lew-Levy et al., 2018; Lew-levy et al., 2020; Sarma et al., 2020) y, en menor número, 

desde el punto de vista energético (Froehle et al., 2019).

Los primeros estudios sobre la Ecología del Comportamiento humano relegaban a 

los individuos subadultos a un papel secundario, subordinado a ciertos requerimientos 

8 El concepto actividades productivas que se usa para esta tesis doctoral hace referencia a todas 
las actividades económicas de subsistencia que no tienen un carácter lúdico. En muchas ocasiones se 
utiliza para remarcar aquellas actividades del ámbito adulto en contraposición de aquellas actividades 
del ámbito infantil. Para un ejemplo, véase los siguientes trabajos (Bock, 2002a, 2002b).
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de los adultos, o en gran parte, como un factor que limita o afecta a las diferentes es-

trategias conductuales de los adultos (Baxter, 2005; Bentley, 1985; Bird-David, 2005; 

Blurton Jones, Hawkes, & Draper, 1994b). 

Con el tiempo, un número creciente de estudios ha tratado de comprender el pa-

pel de los individuos subadultos en el aporte de recursos energéticos (Bird & Bliege 

Bird, 2005; Blurton Jones, Hawkes, & O’Connell, 1989; Crittenden et al., 2013; Froe-

hle et al., 2019; Tucker & Young, 2005; Zeller, 1987), y cómo los factores ambientales, 

sociales, somáticos, ontogénicos o conductuales, favorecen o dificultan la puesta en 

práctica de actividades productivas (Bird & Bliege Bird, 2002, 2005; Bliege Bird & 

Bird, 2002; Blurton Jones et al., 1994b; Blurton Jones, Hawkes, & Draper, 1994a; Blur-

ton Jones & Marlowe, 2002; Crittenden et al., 2013; Hawkes, O’Connell, & Blurton Jo-

nes, 1995). En muchos de los casos, el tiempo o la energía se utilizan como unidades 

para, por ejemplo, comparar, ya sea por grupos de edad o sexo, o entre diferentes 

grupos de cazadores y recolectores, los recursos obtenidos por los más jóvenes en 

partidas de recolección (Bird & Bliege Bird, 2002; Blurton Jones et al., 1994b; Critten-

den, 2009; Crittenden et al., 2013; Froehle et al., 2019; Hawkes et al., 1995; Tucker & 

Young, 2005); para comparar el coste de la actividad entre chicos y chicas (Froehle et 

al., 2019; Hagino & Yamauchi, 2014); también para calcular los requerimientos ener-

géticos que pueden llegar a cubrir por sí solos (Blurton Jones et al., 1994a; Froehle 

et al., 2019); o para evaluar cómo las limitaciones fisiológicas o cognitivas afectan a 

la puesta en práctica de actividades productivas y a sus retornos (Bird & Bliege Bird, 

2000; Blurton Jones & Marlowe, 2002). No obstante, en ninguno de los casos se ha 

medido directamente el coste de una actividad concreta.

Del mismo modo, y de forma muy relevante para esta tesis doctoral, otras in-

vestigaciones han evaluado cómo determinadas conductas afectarían a la historia 

biológica humana (Kaplan et al., 2001; K. L. Kramer, 2005b, 2005a, 2011, 2014; K. 

L. Kramer & Ellison, 2010; K. L. Kramer & Greaves, 2011; K. L. Kramer & Otárola- 

Castillo, 2015; Reiches et al., 2009; Urlacher & Kramer, 2018). Algunas de estas in-

vestigaciones se asientan en que la Ecología del Comportamiento intenta explicar 

la variación en la conducta como solución adaptativa a las demandas competitivas 

de crecimiento, desarrollo y reproducción. Por ello, a continuación, se expondrá 

otro concepto clave para configurar el marco teórico de esta tesis doctoral: la his-

toria biológica.
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3.  LA HISTORIA BIOLÓGICA

El modelo de historia biológica es la forma que tienen los organismos de invertir 

la energía de la que disponen para su crecimiento, mantenimiento, reproducción y 

supervivencia (Bogin, 1999b, 2009; B. H. Smith & Tompkins, 1995; Urlacher, 2016), 

conformando el ciclo vital de una especie. Debido a que debería primarse siempre 

la optimización de los recursos (Stearns, 2000), los organismos tienen diferentes 

estrategias respecto a cómo y cuándo nacer, cuándo cambiar de fase vital o cuán-

do reproducirse (Bogin, 2009). Estas características son los denominados “rasgos” 

de la historia biológica (Stearns, 1992). El rasgo más importante en un organismo 

es aquel cuyo cambio produce una diferencia significativa en su fitness (Hochberg, 

2012). Sin embargo, cualquier cambio ha de venir acompañado de compensaciones 

(trade-off), ya que recursos como la energía y el tiempo son limitados (B. H. Smith, 

1992), y lo invertido en unos aspectos vitales no está disponible para otros (Char-

nov, 1993). Por eso, a lo largo del ciclo vital de un organismo, deberían seleccio-

narse sólo aquellos rasgos que preserven y maximicen el éxito reproductivo (Flatt & 

Heyland, 2011). 

Las decisiones que determinan cómo invertir la energía de la manera más eficaz es-

tán fijadas en la filogenia de los organismos, y se regulan a nivel molecular, fisiológico, 

y conductual (Hill, 1993). Por este motivo, la historia biológica puede ser estudiada 

también siguiendo los postulados de la Ecología del Comportamiento Humano.

Las diferentes estrategias que emplean los organismos para moldear su historia 

biológica están influidas por factores ambientales (Griskevicius, Delton, Robertson, 

& Tybur, 2011; Hill & Kaplan, 1999; McDade, 2003; McDade et al., 2008; Quinlan, 

2007; Roff, 2002). En los contextos más impredecibles, con mayores tasas de mor-

talidad, la energía se destina a una rápida reproducción (Promislow & Harvey, 1990). 

La descendencia que se obtiene es mayor en número, pero con menores probabi-

lidades de sobrevivir (Charnov, 1993; Figueredo et al., 2006; Harvey, Read, & Pro-

mislov, 1989; Stearns, 1989). Esta estrategia se conoce como la estrategia de la “r” 

(Figueredo et al., 2005; MacArthur & Wilson, 2001). Por el contrario, en contextos 

ambientales predecibles, los organismos acometen estrategias de vida que pre-

sentan etapas de desarrollo más lentas, con menor descendencia, pero con mayor 

probabilidad de supervivencia (Griskevicius et al., 2011; Kirkwood & Rose, 1991). 

Esta estrategia se conoce como la estrategia de la “K” (Figueredo et al., 2005; 

MacArthur & Wilson, 2001).
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3.1.  LA HISTORIA BIOLÓGICA DE HOMO SAPIENS

En comparación con otros mamíferos y primates9, existen determinadas caracterís-
ticas que distinguen a la historia biológica humana: una excepcional esperanza de 
vida que alcanza entre los 68 y los 85 años (Gurven & Kaplan, 2007), el apoyo a la 
reproducción por parte de individuos post-reproductivos, el soporte aloparental o 
cooperativo en la reproducción y la crianza, y la excepcional prolongación de la in-
madurez (Bogin, Bragg, & Kuzawa, 2014; Gopnik, Frankenhuis, & Tomasello, 2020; 
Hawkes, 2006; Hawkes, O’Connell, Blurton Jones, Alvarez, & Charnov, 1998; Hill & 
Kaplan, 1999; Hrdy, 2011; Kaplan et al., 2001; Mace & Sear, 2005; Richerson & Boyd, 
2020), siendo esta última la propuesta por muchos estudiosos como la más genuina 
de Homo sapiens (Bogin, 1997, 1999b; Bogin & Smith, 2012; Lancaster, Kaplan, Hill, 
& Hurtado, 2000; A. H. Schultz, 1969).

La historia biológica humana se caracteriza por priorizar una prolongada inversión 
de tiempo y energía en el esfuerzo somático10 (crecimiento, mantenimiento o supervi-
vencia, actividad del desarrollo11) (Geary, 2002), postergando la reproducción (Kaplan, 
Hill, Lancaster, & Hurtado, 2000). Como resultado, Homo sapiens ha insertado dos 
nuevas fases vitales a lo largo de su historia evolutiva: la niñez y la adolescencia (Ber-
múdez de Castro et al., 2010; Bermúdez de Castro, Ramírez Rozzi, Martinón-Torres, 
Sarmiento Perez, & Rosas, 2003; Bock & Sellen, 2002; Bogin, 1994, 1997, 2011, 2012; 
Bogin & Smith, 2012; Dean et al., 2001; Hochberg, 2012; Hochberg & Albertsson-Wi-
kland, 2008). Sin embargo, existen discrepancias sobre la exclusividad de esta última 
fase, como se detallará en el párrafo específico sobre la adolescencia (Leigh 1996, 
2001; Watts and Gavan 1982; Zihlman et al. 2007).

Sin embargo, invertir mucha energía en crecer puede ser un hándicap si esa inver-
sión no conlleva una mejora en la reproducción y, por lo tanto, en el fitness. En este 
sentido, la paradoja humana se refleja en la combinación de rasgos de estrategias de 
historia biológica aceleradas (“r”) y ralentizadas (“K”) (Ellis, Figueredo, Brumbach, & 
Schlomer, 2009; K. L. Kramer & Ellison, 2010). En comparación con otros mamíferos 
y primates de similar tamaño corporal, los Homo sapiens tienen más descendencia, 

  9 Para saber más sobre diferencias en la historia biológica entre humanos y otros mamíferos y 
primates, consúltese entre otros (Harvey & Clutton-Brock, 1985; Isler & van Schaik, 2012; Kaplan et al., 
2000; Kelley & Schwartz, 2012; Key, 2000).

10 El concepto de esfuerzo somático hace referencia a los recursos dedicados al crecimiento físico 
y al mantenimiento durante el desarrollo y en la edad adulta (Geary, 2002).

11 Con el término actividades del desarrollo se hace referencia a aquellas actividades sociales, 
conductuales y cognitivas desarrolladas durante las fases pre-reproductivas que promueven la 
supervivencia y aumentan el potencial reproductivo (Geary, 2002).
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con un menor intervalo entre nacimientos y edades de destete más tempranas (Ellis 
et al., 2009; Isler & van Schaik, 2012; Kelley & Schwartz, 2012; Key, 2000; K. L. Kra-
mer & Ellison, 2010; Mace & Sear, 2005). A su vez, sus crías tienen un mayor tamaño 
al nacer, pero son dependientes más tiempo. Por ello, empiezan a reproducirse más 
tarde, debido a la gran inversión somática que requieren; lo cual incrementa sus pro-
babilidades de sobrevivir (Ellis et al., 2009; Kaplan et al., 2000; K. L. Kramer, 2014).

Toda esta inversión de energía y tiempo en estas fases supone para la especie 
Homo sapiens disponer de: un tiempo prolongado para el desarrollo de un cerebro 
complejo (Kuzawa et al., 2014); un tiempo mayor para adquirir habilidades complejas 
(Kaplan et al., 2001); y de más tiempo para aprender roles y comportamientos socia-
les y culturales (Bogin, 1999b; Konner & Candler Dobbs, 2010). Esto repercute enor-
memente en la plasticidad del fenotipo humano (Bogin, 1997; Kuzawa et al., 2014), 
con grandes ventajas para la adaptabilidad de la especie. Todo ello tuvo que suponer 
para las poblaciones pasadas una mejora en el éxito reproductivo, y/o en el éxito de 
su supervivencia (Bogin, 2002, 2009), pues así se compensaría el alto coste que con-
lleva la inserción de nuevas fases en el ciclo vital.

A continuación, pasaremos a exponer las fases del ciclo vital de los individuos 
subadultos, cuyo resumen se puede consultar en la Tabla 1. Posteriormente, comen-
taremos alguna de las hipótesis que han tratado de explicar la configuración de las 
primeras etapas de la vida.
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Fases 
no-adultas 

del ciclo vital
Periodo 
(años) Inversión somática Inversión conductual

Infancia 0-3

Crecimiento corporal y 
cerebral rápido. 

Erupción de dientes deciduos.

Plena dependencia.

Niñez 3-7

Crecimiento corporal 
moderado y cerebral alto. 
Erupción del primer molar 
permanente.

Dependencia parcial.

Aprendizaje de habilidades 
complejas.

Juventud
7-10♀

7-12♂

Ralentización del crecimiento 
corporal y cerebral. 
Incremento de la masa grasa 
corporal ¥.

Maduración de la locomoción 
bípeda ¥

Capacidad de conseguir 
recursos.

Aprendizaje de habilidades 
complejas y sociales, y 
diferenciación de actividades 
por sexos*.

Adolescencia
10-18♀

12-21♂

Crecimiento corporal 
alto. Diferenciación en la 
composición corporal por 
sexos (dimorfismo sexual). 
Erupción dental de piezas 
permanentes completada.

Proceso de maduración socio-
sexual, intensificación en el 
afianzamiento de habilidades 
económicas, culturales y 
sociales.

Tabla 1. La siguiente tabla ha sido modificada de Bogin y Varea (2017). El asterisco (*) 

indica afirmación según los siguientes autores (Boyette, 2016; Froehle et al., 2019; Gallois 

& Duda, 2016; Gallois et al., 2015; Keith, 2006; K. L. Kramer, 2011; Lew-Levy et al., 2017; 

Montgomery, 2010). El símbolo (¥) indica afirmación extraída de los siguientes autores 

(Bogin, 2010; Campbell, 2006; Froehle, Nahhas, Sherwood, & Duren, 2013; Hochberg, 

2008; P. A. Kramer, 1998). El proceso de maduración en la especie Homo sapiens varía entre 

sociedades y épocas debido a factores nutricionales, sanitarios y ambientales (Bogin, 2011; 

Gluckman & Hanson, 2006b, 2006a; Hill & Hurtado, 2017; Hochberg, 2010; Mace, 2000), 

por lo que tales edades son aproximadas. 

Table 1. The table has been modified from Bogin and Varea (2017). * Statement 

according to the following authors (Boyette, 2016; Froehle et al., 2019; Gallois & Duda, 

2016; Gallois et al., 2015; Keith, 2006; KL Kramer, 2011; Lew-Levy et al., 2017; Montgomery, 

2010). ¥ Statement taken from the following authors (Bogin, 2010; Campbell, 2006; Froehle, 

Nahhas, Sherwood, & Duren, 2013; Hochberg, 2008; PA Kramer, 1998). The maturation 

process in Homo sapiens species varies among different societies and periods due to 

nutritional, health and environmental factors (Bogin, 2011; Gluckman & Hanson, 2006b, 

2006a; Hill & Hurtado, 2017; Hochberg, 2010; Mace, 2000), so the ages are approximate.
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3.1.1.  FASES DEL CICLO VITAL DE LOS INDIVIDUOS SUBADULTOS

La primera fase del ciclo vital humano es la infancia12. Sin embargo, durante la infan-

cia, los individuos inmaduros son prácticamente pasivos. Por lo tanto, esta etapa no 

se tendrá en cuenta para las investigaciones planteadas en esta tesis doctoral.

3.1.1.1.  LA NIÑEZ

La niñez es el periodo posterior a la infancia, comprendido entre los 3 y los 7 años 

(Bogin, 2006), en el que se abandona la lactancia materna pero todavía se depende 

de los cuidados y los alimentos que proporcionan los progenitores y otros miembros 

del grupo social (Bogin, 1990, 1998; Crews & Bogin, 2010; Kaplan et al., 2000). La 

posibilidad de que los humanos introduzcan alimentos sólidos antes que otros pri-

mates (Humphrey, 2010), facilita que las hembras de Homo sapiens puedan tener y 

mantener más descendencia mientras el resto del grupo soporta también la crianza 

del niño (Bogin, 2012; Humphrey, 2010; Kaplan et al., 2000). Por ello, como formula 

Barry Bogin en su pregunta «¿Por qué la niñez?» (Bogin, 2012, p.554), la respuesta es 

que esta fase en la evolución de nuestro ciclo vital provee de una ventaja reproductiva 

respecto a los grandes simios, ayudando a reducir el intervalo entre nacimiento en las 

mujeres (Bogin, 2012).

En la especie Homo sapiens, la niñez se caracteriza por un descenso en la tasa de 

crecimiento corporal, que parece retenerse en favor del crecimiento cerebral (Kuzawa 

et al., 2014). Al final de este ciclo, entre los 5 y 7 años, se experimenta un pequeño es-

tirón esquelético que se denomina midgrowth spurt (Bogin, 1999b; Konner & Candler 

Dobbs, 2010; Lejarraga, 2012). Es en este momento cuando el volumen cerebral ad-

quiere prácticamente las dimensiones de los adultos (Crews & Bogin, 2010; Jurmain, 

Kilgore, & Trevathan, 2009; Larsen, 2014), aunque aún no ha terminado de madurar 

(B. H. Smith, 2018). 

Durante la niñez, los humanos apenas presentan dimorfismo sexual respecto a su 

tamaño corporal (Bogin, 1994, 1999b; Forbes, 2012; Forest, 1981; Kirchengast, 2010; 

R. W. Taylor, Gold, Manning, & Goulding, 1997; Wells, 2007), aunque las niñas ya 

muestran diferencias en la cantidad de tejido adiposo corporal (Kirchengast, 2010; 

Rogol, Roemmich, & Clark, 2002; R. W. Taylor et al., 1997).

12 Para más información sobre esta fase del ciclo vital humano, consúltese la siguiente bibliografía 
(Dunsworth, Warrener, Deacon, Ellison, & Pontzer, 2012; Lejarraga, 2012; Mateos, 2018; Portmann, 
1969; Robson, Van Schaik, & Hawkes, 2006).
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En esta fase, los niños y niñas empiezan a ser individuos activos dentro del grupo 
social (Boyette, 2010; B. S. Hewlett, 2016; Lew-Levy et al., 2017). Atendiendo a las so-
ciedades humanas con economías basadas en la recolección y la caza, los niños y ni-
ñas comienzan a adquirir habilidades complejas a través del juego y la realización de 
labores productivas, necesarias para introducirse en la complejidad de los contextos 
adultos (Kaplan et al., 2000; Lancaster & Kaplan, 2009) sin comprometer su seguridad 
(Blurton Jones et al., 1989).

3.1.1.2.  LA JUVENTUD

La juventud, etapa juvenil o middle-childhood, es una fase de transición entre los 7 
años y el comienzo del estirón puberal (Bogin, 1999b) que se caracteriza por ajustes 
endocrinos, metabólicos y de composición corporal, que repercuten en cambios de 
asignaciones sociales y de maduración psicológica (Del Giudice, 2009; Hochberg, 

2008).

En esta fase se ralentiza el crecimiento cerebral (Robson & Wood, 2008) y el cre-

cimiento corporal (Hochberg, 2008, 2012), siendo la etapa con menores tasas de 

crecimiento de todo el período de inmadurez humana (Hochberg, 2008). No obstan-

te, cambian las proporciones corporales, aumentando la talla de las extremidades 

inferiores y de la anchura de la cadera en proporción al tamaño corporal (Hochberg, 

2012). Todo ello se traduce en una reducción del coste energético en actividades que 

dependan de la locomoción (Hochberg, 2008), que además madura completamente 

durante esta fase13 (Farmer, 2003; Froehle, Nahhas, et al., 2013; Holm, Tveter, Fre-
driksen, & Vøllestad, 2009; Kimura & Yaguramaki, 2009; P. A. Kramer, 1998; Malina, 

Bouchard, & Bar-Or, 2004; Müller, Müller, Baur, & Mayer, 2013). 

Probablemente, los reajustes comentados en las líneas anteriores, responden a es-

trategias de compensación entre crecer rápido o adquirir mayor capacidad de reser-
va14, integración física, y neurológica (Crews & Bogin, 2010). Bajo esta perspectiva de-
ben entenderse los cambios producidos en la composición de los tejidos corporales. 
El final de la niñez y el inicio de la etapa juvenil comienza con un aumento de la adi-

posidad corporal, conocida como adiposity rebound (Bogin, 2011; Hochberg, 2008; 
pero véase K. L. Kramer, Campbell, Achenbach, & Hackman, 2021). Este incremento 

13 Este tema se desarrollará en el apartado 4.1. titulado: LA LOCOMOCIÓN.
14 Entendida la capacidad de reserva como el conjunto de recursos somáticos y energéticos que 

exceden los mínimos necesarios para vivir y permitir la reproducción, disponibles para un futuro, y que 
mejoran el éxito reproductivo (Bogin, 2009; Crews, 2003; Crews & Bogin, 2010).
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se produce primero en las chicas y después en los chicos (Hochberg, 2008, 2012). Se 
ha sugerido que la energía antes destinada al cerebro y al crecimiento corporal ahora 
se acumula con el fin de soportar el costoso crecimiento acelerado de la adolescencia 
y la maduración sexual (Campbell, 2006).

En sociedades cazadoras y recolectoras es durante la juventud cuando comienza 
a incorporase progresivamente el aprendizaje de actividades diferenciadas por sexo 
(Boyette, 2016; Froehle et al., 2019; Gallois & Duda, 2016; Gallois et al., 2015; Keith, 
2006; K. L. Kramer, 2011; Lew-Levy et al., 2017; Montgomery, 2010), y, progresiva-
mente, disminuyen las actividades lúdicas a favor de actividades domésticas y pro-
ductivas propias de los adultos (Bock & Johnson, 2004; Boyette, 2016; Crittenden et 
al., 2013; Gray, 2009; Konner & Candler Dobbs, 2010; Pollom, Herlosky, Mabulla, & 
Crittenden, 2020)15. Algunos estudios han demostrado que durante esta fase, los in-
dividuos juveniles son capaces de cubrir la totalidad de sus necesidades energéticas 
(Froehle et al., 2019; R. S. Walker, Gurven, et al., 2006), o una cantidad muy significati-
va de estas (Blurton Jones et al., 1989; Crittenden et al., 2013), amortiguando el gasto 
energético de otros individuos del grupo (K. L. Kramer, 2011; K. L. Kramer & Ellison, 
2010; Reiches et al., 2009), y posibilitando indirectamente la dedicación de un mayor 
esfuerzo a la crianza de nuevos individuos (Bogin et al., 2014; K. L. Kramer, 2011).

3.1.1.3.  LA ADOLESCENCIA

La adolescencia es la última de las cuatro etapas pre-reproductivas del desarrollo 
humano (Bogin, 1995, 1998, 1999b) y, como se destaca en la literatura, es la única 
etapa genuina de Homo sapiens 16 (Bermúdez de Castro et al., 2010, 2003; Bock & 
Sellen, 2002; Bogin, 1994, 1997, 2011, 2012; Bogin & Smith, 2012; Dean et al., 2001; 
Hochberg, 2012; Hochberg & Albertsson-Wikland, 2008).

La adolescencia biológica comienza con la pubertad (Bogin, 2012), que es como 
se denomina a la transición entre la fase juvenil y la adolescencia (Hochberg & Belsky, 

15 Esta cuestión se desarrollará debidamente en el 4.2. apartado denominado: LA RECOLECCIÓN.
16 Los antropólogos físicos y biológicos consideran el crecimiento corporal adolescente, 

exclusivamente humano, como la definición operativa de la adolescencia (Bogin, 1999a). Por el 
contrario, los primatólogos y autores como Leigh y Shea (Leigh & Shea, 1996) destacan una fase 
similar, con un estirón puberal, entre los chimpancés. Así, se ha detectado una fase subadulta en las 
hembras que dura tres años y de hasta cinco en los machos (Zihlman et al., 2007). Sin embargo, otros 
autores afirman que, en esta especie, se produce también un aumento perceptible en la masa corporal, 
aunque sin afectar a la talla (Hamada & Udono, 2002), por lo que los chimpancés carecerían de estirón 
puberal y del resto de cambios tan notables a nivel anatómico y fisiológico que experimenta H. sapiens 
(Locke & Bogin, 2006).
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2013; Tanner, 1981). Esta varía entre los diferentes grupos humanos (R. S. Walker, 
Gurven, et al., 2006) según condicionantes genéticos (Biro et al., 2001; Rogol et al., 
2002), o socioculturales, como la dieta, el ejercicio físico, la salud o la higiene (Bax-
ter-Jones, Helms, Baines-Preece, & Preece, 1994; Bogin, 2011; Gluckman & Hanson, 
2006b, 2006a; Hill & Hurtado, 2017; Hochberg, 2010; Mace, 2000; Rogol et al., 2002). 
Sin embargo, entre las sociedades industrializadas se ha encontrado mucha menos 
variabilidad (Thompson & Nelson, 2016).

Una de las características más visibles de la adolescencia es el crecimiento corporal 
(Bogin, 1999b, 2011). Si durante la niñez y la juventud el crecimiento en tamaño se 
había retenido, dando preferencia al crecimiento cerebral y a la inversión en tejido 
adiposo (Bogin, 1997), con la adolescencia, como si se quisiera recuperar el tiempo 
perdido, el cuerpo adquiere sus dimensiones adultas, incrementando repentinamen-
te su altura (9-10,3 cm/año en chicos, y 7,1-9 cm/año en chicas) (Bogin, 1994; Lar-
go, Gasser, Prader, Stuetzle, & Huber, 1978; Tanner, Whitehouse, Marubini, & Resele, 
1976). Es lo que se denomina estirón puberal o growth spurt (Bogin, 2012).

Coincidiendo con el pico máximo del estirón puberal varían las proporciones antro-
pométricas (Ackland & Bloomfield, 1996; Tanner, 1981). Aumenta el tamaño del tron-
co superior en mayor proporción que las extremidades inferiores y, posteriormente, 
aumenta la longitud de las extremidades superiores (S. L. Smith & Buschang, 2005). 
Todos los acompasamientos entre compartimentos corporales comienzan antes entre 
las chicas, con una diferencia de casi dos años (S. L. Smith & Buschang, 2005). Sin 
embargo, la duración e intensidad es mayor entre ellos, lo que explica la diferencia 
en tamaño durante la fase adulta (Rogol et al., 2002; Tanner, 1978).

De igual manera, también varía la composición corporal (Bogin, 1994; Wells, 
2007). Entre las chicas aumenta la acumulación de tejido adiposo en las aéreas 
glúteo-femorales debido a los estrógenos (Cameron, 2012; Wells, 2007), y entre los 
chicos disminuye el tejido adiposo y aumenta la acumulación de masa magra (Rogol 
et al., 2002), especialmente la masa muscular (Bogin, 1994), debido al aumento de 
testosterona (Bogin, 1999b; Bribiescas, 2001; Griggs et al., 1989; Wells, 2007). Es-
tos contrastes responden a las diferentes estrategias reproductivas que caracterizan 
a un sexo o al otro (Apicella, 2014; Bribiescas, 2001; Ellison, 2003, 2009; Lassek & 
Gaulin, 2007, 2009; Wells, 2007), aunque tal tendencia podría ya estar presente en 
etapas previas (Kirchengast, 2010; Scheffler & Hermanussen, 2018).

Desde el punto de vista del comportamiento humano, durante la adolescencia 
se es capaz de adquirir gran parte de los recursos energéticos para cubrir el propio 
crecimiento y desarrollo (Bogin, 2011, 2015; Kaplan et al., 2000), e incluso generar 
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excedentes para compartir con otros individuos del grupo social (Bogin, 2011, 2015; 

Crews & Bogin, 2010). Sin embargo, aún no se es socioculturalmente o biológica-

mente maduro para lograr el máximo potencial reproductivo17 (Bogin, 1994, 2011, 

2015; Crews, 2003; Cunnington, 2001). Por este motivo, la adquisición de habilidades 

complejas requeridas para la futura etapa reproductiva hace que la adolescencia sea 

una fase clave para afianzar y refinar estas habilidades (Bogin, 1994, 2015; Lancaster 

& Kaplan, 2009). Por ello, como estrategia característica de la historia biológica huma-

na, además de retrasar la reproducción, la adolescencia es necesaria para asegurar el 

éxito en la futura reproducción (Bogin, 2003, 2012), y para albergar una mejor capa-

cidad de reserva (Crews & Bogin, 2010).

Tras exponer qué define a las diferentes etapas que transcurren a lo largo de la 

vida subadulta, a continuación, se presentarán las principales hipótesis que se han 

construido para intentar explicar la particular configuración de estas fases en Homo 

sapiens.

3.1.2. HIPÓTESIS PARA LA INCLUSIÓN DE NUEVAS ETAPAS EN EL CICLO 
VITAL HUMANO

Son varias las hipótesis que se han formulado para entender la inclusión de nuevas 

etapas en el ciclo vital humano18. Sin embargo, para configurar el marco teórico de 

esta tesis doctoral, a continuación, se desarrollarán las hipótesis que se consideran 

de mayor interés para las investigaciones que se han llevado a cabo. Aunque puedan 

actuar de manera diferente, estas hipótesis no son excluyentes entre sí, pudiendo 

funcionar simultáneamente. 

3.1.2.1.  ECOLOGICAL RISK AVERSION HYPOTHESIS

La Ecological risk aversion hypothesis, desarrollada por Janson y van Schaik (1993) 

explica la prolongada inmadurez como una respuesta de los individuos subadultos de 

17 Como en los párrafos anteriores de este apartado, estas implicaciones hacen referencia a las 
sociedades de cazadores y recolectores.

18 Para saber más de estas hipótesis se pueden consultar trabajos como los defendidos por Nicholas 
G. Blurton-Jones, Kristen Hawkes y James O´Connell (Hawkes et al., 1998; O’Connell et al., 1999) en 
torno al papel de las mujeres post-reproductivas (Grandmother hypothesis), o los desarrollados por 
Bogin y colaboradores (Bogin et al., 2014, 2015) que proponen que la prolongada inmadurez humana 
es el resultado de una crianza cooperativa sustentada en parientes biológicos y cuidadores sin unión 
consanguínea.
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grupos de primates sociales a diferentes riesgos ecológicos, como la depredación y la 
inanición. De esta manera, manteniendo un cuerpo pequeño, evitan el riesgo de defi -
ciencia metabólica y desarrollan habilidades sociales sin entrar en competencia inter-
grupal. Esta estrategia minimiza la mortalidad derivada de la dependencia alimentaria 
adquirida una vez alcanzada la etapa juvenil entre diversos primates (Figura 2).

Figura 2. Principales ventajas de prolongar la inmadurez y mantener un cuerpo pequeño 

según la Ecological risk aversion hypothesis.

Figure 2. Main benefi ts of lengthening immaturity and maintaining a small body size 

according to the Ecological risk aversion hypothesis.

3.1.2.2.  EMBODIED CAPITAL HYPOTHESIS

La prolongación de la inmadurez puede ser el resultado directo de la acción de pre-

siones selectivas sobre esta fase. En esta línea, destaca la hipótesis del Embodied 

capital que enfatiza, como clave para explicar esta prolongación, la necesidad del 

aprendizaje humano en habilidades y comportamientos complejos. Según Kaplan y 

colaboradores (2000), la prolongación de la inmadurez y el incremento de la ence-

falización es la respuesta de una evolución conjunta ante ese aprendizaje complejo 
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(Kaplan et al., 2000; Kaplan & Robson, 2002). Crecer y desarrollarse pausadamente 
es el resultado necesario de la inversión somática de energía en capacidad corporal. 
La compensación de tal inversión y de postergar la reproducción es conseguir ser un 
adulto competente en habilidades necesarias que obtendrán más y mejor productivi-
dad. Además, esa productividad conseguida por los individuos inmaduros en forma 
de flujo de energía reduciría su mortalidad (Figura 3). Por ende, la menor producti-
vidad energética mostrada durante el aprendizaje de habilidades complejas podría 
equilibrarse con la futura maximización de los rendimientos energéticos, por lo tanto, 
el aprendizaje prolongado y la reducción de la mortalidad podrían haber ido de la 
mano (Kaplan & Gangestad, 2005).

Figura 3. Relación de las principales características que afectan a la historia biológica 

humana según la Embodied capital hypothesis.

Figure 3. Circular flow relationships between the main features that affect the human Life 

History according to the Embodied capital hypothesis.

3.1.2.3.  POOLED ENERGY BUDGET HYPOTHESIS

Por otro lado, la hipótesis del Pooled energy budget (K. L. Kramer & Ellison, 2010; 
Reiches et al., 2009) explica de manera conjunta la combinación entre la rápida tasa 
de reproducción en las hembras humanas y la prolongada inmadurez de las crías. La 
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hipótesis explica la inversión de energía y tiempo como un flujo en ambas direcciones 
(Figura 4). Por un lado, la inversión en tiempo y energía de los progenitores y cuida-
dores hacia las crías, en línea con la crianza cooperativa (Emmott & Page, 2019; Hill & 
Hurtado, 2009; Hrdy, 2005, 2008, 2011), o la reproducción biocultural19 (Bogin et al., 
2014; Bogin, Bragg, & Kuzawa, 2015). Por otro lado, y en dirección contraria, otras 
crías mayores, con un desarrollo pausado y prolongado, ayudan ahorrando o propor-
cionando energía (K. L. Kramer, 2002, 2005a, 2005b), para amortiguar el coste de la 
reproducción (Figura 4).

Este tipo de comportamientos se da entre diferentes grupos humanos, en los cua-
les, niños y juveniles comienzan a desarrollar actividades de cuidados intergenera-
cionales y de recolección de alimentos (K. L. Kramer, 2011). De esta manera, no sólo 
estarían favoreciendo la reproducción de manera indirecta (Reiches et al., 2009), sino 
que también estarían aportando energía a su propio crecimiento somático. En esta 
línea, el esfuerzo indirecto en la reproducción puede ser una fuerza selectiva tanto en 
la vida pre- como en la post-reproductiva (Reiches et al., 2009).

Figura 4. Soporte bidireccional en forma de energía por parte de los individuos subadultos 

hacia la madre, y de los criadores hacia los individuos subadultos.

Figure 4. Bidirectional support in the form of flow energy by subadult individuals towards 

the mothers, and in the other direction, by breeders towards subadult individuals.

19 Según Bogin, la prolongación de la inmadurez humana estaría también sustentada en la crianza 
cooperativa. Sin embargo, la crianza cooperativa es una estrategia puramente biológica, en la que 
se involucran aquellos individuos biológicamente emparentados (Bogin, 2011), por lo que todos sus 
miembros mejoran su propio fitness. La reproducción biocultural, por el contrario, enfatiza en que la 
organización social humana trasciende más allá de los lazos de consanguinidad más directos (madre 
y padre), incluso de parientes directos (hermanos, abuelos o tíos), formándose parentescos ficticios o 
bioculturales (padrino, ahijado, o compadre) (Foster, 1953), que favorecen la crianza de los más pequeños.
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4. LOS INDIVIDUOS SUBADULTOS COMO UNA PARTE ACTIVA DE LA 
POBLACIÓN. JUSTIFICACIÓN DE LAS INVESTIGACIONES

Como se ha señalado en apartados anteriores, que los individuos subadultos adquie-

ran gradualmente roles activos dentro de una población se considera un aspecto muy 

relevante para comprender el progreso de las etapas de crecimiento y desarrollo hu-

manos. Por ello, este apartado se centrará en caracterizar qué actividades físicas son 

las realizadas preferentemente por los individuos subadultos de un grupo humano. 

A raíz de este apartado se elaborarán las hipótesis de trabajo de esta tesis doctoral.

Entre la gran mayoría de los organismos, y también entre los humanos, la actividad 
física está relacionada con la necesidad de conseguir recursos energéticos, por lo 

que debe existir un equilibrio entre el gasto energético derivado de estas actividades 

y el retorno energético que proporcionan (Cordain et al., 1998), ya que es un factor 

determinante que afecta a la historia biológica (Caldwell, 2016; K. L. Kramer & Gre-

aves, 2011; Urlacher, 2016) y, por lo tanto, a la ecología del comportamiento de los 

individuos. La necesidad de que exista una relación equilibrada entre gasto y el retor-

no de energía es más común en grupos humanos con economías de subsistencia, sin 

embargo, la conducta en torno a la actividad física en las sociedades humanas postin-

dustriales depende tanto de factores biológicos como socioculturales y psicosociales, 

y de su interacción en conjunto (Guinhouya, 2012).

Esta relación entre actividad física y retorno energético no necesariamente se cumple 

entre los individuos subadultos de Homo sapiens, en parte, porque son dependientes 

de los recursos que otros les proporcionan (Crittenden, 2016a; Crittenden et al., 2013). 

Para los individuos subadultos, esto supone una oportunidad única de aprovechar los 

beneficios de la actividad física (desarrollo corporal, psicomotriz, cognitivo y social) sin 

que ello repercuta negativamente en su supervivencia. Por lo tanto, desde la perspectiva 

de la historia biológica, cabría esperar que el gasto en actividad física no repercuta nega-

tivamente en otros aspectos biológicos que requieren la inversión de energía (Caldwell, 

2016). No obstante, existen numerosos estudios que confirman que sí existe una dicoto-

mía entre la energía disponible para la actividad física y para el coste del mantenimiento 

y del crecimiento (consúltese a Urlacher, 2016, y los estudios incluidos en su trabajo).

Al igual que en otros aspectos que implican la distribución de energía, existen 

diferencias entre sexos en la actividad física. En muchas de las sociedades huma-

nas industrializadas, los chicos son más activos que las chicas (Abbott & Davies, 

2004; Bernhardsen et al., 2019; Gába, Mitáš, & Jakubec, 2017; Larouche et al., 2019; 

Mielgo-Ayuso et al., 2016; Peral-Suárez et al., 2020; Riso, Kull, Mooses, Hannus, & 
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Jürimäe, 2016; Sardinha, Marques, Minderico, & Ekelund, 2017; Schwarzfischer et 

al., 2017; Troiano et al., 2008; Zhu et al., 2019; Ziviani, MacDonald, Ward, Jenkins, & 

Rodger, 2008), aunque podría deberse a diferencias en el tempo de maduración ente 

sexos (Thomson, Baxter-Jones, Mirwald, & Bailey, 2003). Ellos tienden a realizar más 

actividad física, y a hacerla con mayor intensidad, en gran medida por las diferentes 

tácticas en el aprendizaje de habilidades y roles sociales entre sexos (Boulton & Smi-

th, 1992; Geary, 2010; Lombardo, 2012; Yuki & Yokota, 2009), que podrían repercutir 

también en distintas estrategias de emparejamiento y reproducción (Kirchengast & 

Marosi, 2009). Ojiambo y colaboradores (2013) también observan esa tendencia en 

un grupo rural de niños y adolescentes de Kenia (Ojiambo et al., 2013). Sin embargo, 

en este ámbito apenas existen trabajos en sociedades con economías basadas en la 

recolección y la caza. Froehle et al. (2019) no encuentra tales diferencias en su estudio 

con grupos de cazadores y recolectores Hadza, al menos en actividades de locomo-

ción y juego. Tiempo e intensidad también varían con la edad, aunque, en términos 

absolutos, los adultos destinan más tiempo e intensidad a la actividad física (Hoos, 

Gerver, Kester, & Westerterp, 2003; Westerterp, 2013b). Sin embargo, en relación a 

su tamaño corporal, son los individuos no adultos los que más actividad física realizan 

(Blair, 1992), aunque en episodios cortos e intermitentes (Westerterp, 2013a, 2013b).

La actividad física entre los individuos subadultos se inicia con las actividades lú-

dicas que, gradualmente con la edad, se reemplazan por actividades productivas, al 

menos entre los grupos de cazadores y recolectores (Bock & Johnson, 2004; Boyette, 

2016; Froehle et al., 2019; Gray, 2009; Hagino, 2015; K. L. Kramer, 2021; Lew-Levy, 

Boyette, et al., 2020; Tucker & Young, 2005). No obstante, entre los individuos suba-

dultos de los grupos de cazadores y recolectores, apenas existe una línea divisible 

entre el juego y el trabajo (Crittenden, 2016a; Gray, 2009; Kamei, 2005; Lave & Wen-

ger, 1991; Lew-Levy & Boyette, 2018; Lew-Levy et al., 2017; Tucker & Young, 2005). 

La ventaja del juego frente a las actividades productivas es que permite la práctica de 

actividades adultas sin que con ello se comprometa la integridad de los individuos 

(Lew-Levy et al., 2017). Por ello, la puesta en práctica de unas actividades u otras es 

imprescindible de igual manera para el aprendizaje de habilidades complejas (Bock, 

2002b; Bock & Johnson, 2004; Hagino, 2015; Lew-Levy & Boyette, 2018).

4.1.  LA LOCOMOCIÓN

La locomoción bípeda es la base del movimiento humano y está implícita en la 

mayoría de las actividades diarias, tanto en sociedades humanas postindustriales 



Introducción  |  57

(Barazesh & Ahmad Sharbafi, 2020; King, Bentley, Thornton, & Kavanagh, 2015; 
Lakka & Laaksonen, 2007; Owen, Humpel, Leslie, Bauman, & Sallis, 2004; Siegel, 
Brackbill, & Heath, 1995; Tudor-Locke, Johnson, & Katzmarzyk, 2009), como en los 
grupos de cazadores y recolectores. La locomoción es necesaria para jugar, correr, 
recolectar, cazar o trasladarse (Bouterse & Wall-Scheffler, 2018; Malina & Little, 2008), 
todas ellas, actividades imprescindibles en un modo de subsistencia tradicional (Cor-
dain et al., 1998). Por ello, los humanos destinan la mayor parte del coste energético 
de la actividad física a la locomoción (Passmore & Durnin, 1955). Así, se propone que 
la locomoción bípeda ha labrado la anatomía, la fisiología y las conductas humanas, 
destacando el hecho de que habría evolucionado bajo presiones selectivas hacia una 
mayor eficiencia (Pontzer, Raichlen, & Sockol, 2009). Por otro lado, el ahorro energé-
tico derivado de la locomoción bípeda, frente a otras formas de locomoción (Cordain 
et al., 1998; Rodman & McHenry, 1980), podría haber moldeado también la historia 
biológica de los humanos (Steudel-Numbers & Tilkens, 2004).

Dado que se dedica mucho tiempo a las actividades de locomoción, la energía 
gastada y la velocidad alcanzada al caminar influyen en aspectos importantes de la 
movilidad individual y grupal (Costa, 2010; Wall-Scheffler, 2012). Según Wagnild y 
Wall-Scheffler (Wagnild & Wall-Scheffler, 2013; Wall-Scheffler, 2012), los cambios en 
la velocidad al caminar o el ahorro de energía, deberían tener consecuencias impor-
tantes en la composición de los grupos de forrajeo (Wagnild & Wall-Scheffler, 2013), 
según el sexo o la edad (Bouterse & Wall-Scheffler, 2018; Wagnild & Wall-Scheffler, 
2013). Por ello, y debido a que, a diferencia de la mayoría de los animales vertebra-
dos, la locomoción humana necesita años para madurar (Carrier, 1996; Inman, 1966), 
la velocidad y el coste de la locomoción de los más jóvenes pueden estar explicando 
diferencias en las conductas de movilidad y forrajeo entre gran parte de los grupos 
de cazadores y recolectores.

La locomoción bípeda comienza en los primeros estadios de nuestro desarrollo 
(Malina et al., 2004; Yaguramaki & Kimura, 2002; Zelazo, 1983). Entre los individuos 
infantiles, la marcha bípeda comienza entre los 9 y 17 meses de edad (Lacquaniti, 
Ivanenko, & Zago, 2012; Malina et al., 2004; Yaguramaki & Kimura, 2002). Sin embar-
go, su locomoción difiere de la adulta en varios rasgos biomecánicos (consúltese a 
Cowgill, Warrener, Pontzer, & Ocobock, 2010; Frost, Dowling, Dyson, & Bar-Or, 1997; 
Ivanenko et al., 2004; Lacquaniti et al., 2012; Rodriguez, Chagas, Silva, Kirkwood, & 
Mancini, 2013; Shefelbine, Tardieu, & Carter, 2002; Tardieu, 1998), lo que conlleva 
un mayor gasto energético por unidad de peso (Cavagna, Franzetti, & Fuchimoto, 
1983; Waters, Hislop, Thomas, & Campbell, 1983), bien porque requieren de mayor 
trabajo muscular para mantener una velocidad pareja a la de los adultos (Cavagna 
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et al., 1983; Frost et al., 1997; Schepens, Bastien, Heglund, & Willems, 2004), o bien 
porque contienen proporcionalmente más masa metabólicamente activa, en relación 
a su tamaño corporal (Waters et al., 1983).

Sin embargo, como se ha descrito en párrafos anteriores, las proporciones corpo-
rales cambian en la fase juvenil (a partir de los 7 años) (Bogin, 1999b; Bogin & Vare-
la-Silva, 2010; Busscher et al., 2011; Coelho e Silva, Figueiredo, Elferink-Gemser, & 
Malina, 2010; Hattori, Hirohara, & Satake, 2011; P. M. Kelly & Diméglio, 2008; Malina 
et al., 2004; Tanner, 1978; Ulijaszek, Preece, & Johnston, 1998). Estos cambios afectan 
al paso durante la locomoción (Adolph & Avolio, 2000; Adolph, Vereijken, & Shrout, 
2003; Bogin & Varela-Silva, 2010) y, de acuerdo al modelo de péndulo invertido que 
caracteriza a la marcha humana adulta (Cavagna, Saibene, & Margaria, 1963; Kuo, 
Donelan, & Ruina, 2005) (véase Figura 5), también afectan a la velocidad durante la 
locomoción bípeda (Norlin, Odenrick, & Sandlund, 1981). De esta forma, se ha pro-
puesto que los individuos juveniles tienen ya una locomoción prácticamente madura 
(Froehle, Nahhas, et al., 2013; Holm et al., 2009; P. A. Kramer, 1998; Malina et al., 
2004; Müller et al., 2013), alcanzando velocidades similares a las adultas (DeJaeger, 
Willems, & Heglund, 2001; Froehle, Nahhas, et al., 2013). 

Figura 5. Modelo simplificado de locomoción bípeda humana representado por un 
péndulo invertido. El modelo de péndulo invertido simplifica la dinámica del movimiento 

del centro de masa (círculo) durante una sola fase de apoyo (Kagawa & Uno, 2010). La 
línea discontinua representa la trayectoria del centro de masa. Imagen extraída de Omer, 

Hashimoto, Lim, & Takanishi (2014).

Figure 5. Inverted pendulum model that characterizes the human bipedal locomotion. The 
inverted pendulum model simplifies the dynamics of the movement of the center of mass 

(circle) during a single phase of support (Kagawa & Uno, 2010). The dashed line represents 
the path of the center of mass. Illustration from Omer, Hashimoto, Lim, & Takanishi (2014).
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Como una posible consecuencia de estas mejoras en la marcha, los individuos 

juveniles comienzan a practicar roles sociales de los adultos (Hochberg, 2008, 2012). 

Principalmente, los individuos juveniles de las sociedades cazadoras y recolecto-

ras desarrollan actividades de apoyo, como el cuidado intergeneracional (Konner & 

Candler Dobbs, 2010), pero también actividades de subsistencia del ámbito adulto, 

ya sea con otros individuos de edades similares, pero también con adultos (Bird & 

Bliege Bird, 2002, 2005; Bliege Bird & Bird, 2002; Boyette, 2016; Crittenden, 2016a; 

Crittenden et al., 2013; Froehle et al., 2019; Gallois & Duda, 2016; Gallois et al., 2015; 

Gosso, Otta, Leite Ribeiro, & Bussab, 2005; Gray, 2009; Kamei, 2005; Keith, 2006; 

Lew-Levy et al., 2017; Montgomery, 2010; Tucker & Young, 2005).

Por todo ello, la implicación de los individuos subadultos en estas actividades se 

puede considerar de gran importancia. No obstante, no hay, hasta el momento, tra-

bajos que se centran en la influencia que puede tener la velocidad y el coste energé-

tico de la locomoción de los más jóvenes en las estrategias de movilidad de un grupo 

(véase Wagnild & Wall-Scheffler, 2013; Wall-Scheffler, 2012, para los adultos).

4.2.  LA RECOLECCIÓN

La recolección es una de las primeras actividades productivas que acometen los in-

dividuos subadultos entre los grupos de cazadores y recolectores, comenzando du-

rante la niñez (Bliege Bird & Bird, 2002; Blurton Jones et al., 1989; Blurton Jones & 

Marlowe, 2002; Bock, 2002b; Crittenden et al., 2013; Hawkes et al., 1995; K. L. Kra-

mer, 2002, 2005a, 2005b; Robinson, Lee, & Kramer, 2008; Tucker & Young, 2005), ya 

sea solos o acompañados por otros individuos (Blurton Jones et al., 1994b, 1994a; 

Hagino, 2015) (Figura 6). Los niños y niñas recolectan una gran variedad de alimen-

tos, como frutos carnosos, frutos secos y semillas, tubérculos y raíces, o legumbres 

(Bird & Bliege Bird, 2005; Blurton Jones & Marlowe, 2002; Crittenden et al., 2013; 

Hawkes et al., 1995; Tucker & Young, 2005). En ocasiones, cerca del campamento, 

evitando peligros como los depredadores y la falta de recursos hídricos (Blurton 

Jones et al., 1994a). Pero, en otros casos, cada vez más alejados del campamento 

según aumenta la edad (Hagino & Yamauchi, 2014). No solo son capaces de captar 

una gran variedad de recursos, además, pueden aportar una parte importante de 

energía en forma de alimento (Blurton Jones et al., 1994b; Crittenden et al., 2013; 

Draper & Cashdan, 1988; Froehle et al., 2019; Hawkes et al., 1995; Robinson et al., 

2008), ya sea para su propio mantenimiento, o para otros individuos del grupo (K. L. 

Kramer & Ellison, 2010; Reiches et al., 2009). No obstante, varios autores aseguran 
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que aún están lejos de alcanzar la ratio de captación de los adultos (Kaplan et al., 
2000; Tucker & Young, 2005).

Con la etapa juvenil, y de la mano de la maduración del aparato locomotor, como 
previamente se ha resaltado, los individuos subadultos acometen nuevas actividades 
productivas (Hochberg, 2008). En este caso, chicas y chicos comienzan a desarrollar 
actividades diferentes (Crittenden et al., 2013) y a enfocarse en diferentes objetivos 
(Froehle et al., 2019). En ciertas sociedades de cazadores y recolectores, ellos comien-
zan a acompañar a los hombres adultos en actividades como la caza (Gray, 2009). Por 
otro lado, ellas mejoran sus actividades de recolección de frutas, vegetales y tubércu-
los, aumentando su productividad con la edad (Kaplan et al., 2000; Tucker & Young, 
2005), a la vez que, en ocasiones, acompañan a los hombres en la caza (Konner, 2005).

Figura 6. Foto a) extraída de la web www.livescience.com, con el consentimiento de Brian 

M. Wood, que muestra un niño Hadza extrayendo tubérculos en compañía de un adulto. 

Foto b) extraída de Kramer y Ellison (2010) que muestra un niño Pumé sosteniendo un 

conjunto de peces capturados.

Figure 6. Photo a) taken from the website www.livescience.com, with the consent of Brian M. 

Wood, showing a Hadza child extracting tubers with an adult. Photo b) taken from Kramer 

and Ellison (2010) that shows a Pumé boy holding a set of caught fishes.
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Como ya se ha mencionado en el apartado de la Ecología del Comportamiento 

Humano, son pocas las investigaciones que se centran en tratar de entender qué 

motivos hay tras el inicio de la división sexual de las tareas productivas. Estos trabajos 

suelen enfocarse en el aprendizaje de estas actividades y ciertos roles sociales por 

parte de los subadultos (Boyette, 2013; Lew-Levy, Boyette, et al., 2020; Lew-Levy et 

al., 2019; Lew-levy et al., 2020). También se ha planteado la productividad de estos 

individuos, cuantificando el retorno energético de ciertas actividades y estimando el 

coste de las mismas para hablar de eficiencia de la captación (Crittenden et al., 2013; 

Froehle et al., 2019). Sin embargo, en ningún caso, se ha cuantificado objetivamen-

te el coste calórico de estas actividades. En individuos adultos, investigaciones con 

enfoque similares han tratado de entender si posibles diferencias metabólicas entre 

sexos explican la división en ciertas actividades de locomoción y transporte implícitas 

también en el forrajeo (Prado-Nóvoa, Rodríguez, Vidal-Cordasco, Zorrilla-Revilla, & 

Mateos, 2020). No obstante, otros autores han propuesto que la división en la orga-

nización de tareas puede deberse a cuestiones que vayan más allá de lo puramente 

biológico o fisiológico (Boserup, 1970; citado en Deere, 1982). Así, se puede conside-

rar que son muchos los enfoques todavía por explorar para intentar entender el inicio 

de la división sexual de tareas y la relevancia del aprendizaje de ciertas actividades 

de forma temprana. Principalmente, hasta el momento, no se ha publicado ningún 

trabajo que mida el coste de actividades implícitas en la recolección para ver si, po-

sibles diferencias en el gasto energético entre sexos, explican el inicio de la división 

de ciertas tareas. Por otro lado, tampoco existen muchos trabajos que se centren en 

medir objetivamente el coste y estimen la productividad de ciertas actividades extrac-

tivas para testar si existen diferencias entre sexos que permitan cuantificar el aporte 

de recursos de los individuos subadultos.

5.  OBJETIVOS DE INVESTIGACIÓN

A partir de las bases teóricas expuestas en los apartados de la Introducción y de la 

información recogida en el apartado de Justificación, la presente tesis doctoral tiene 

como objetivo general comprender, a partir del estudio de la energía, cómo los indivi-

duos subadultos aprenden y se involucran en actividades de subsistencia importantes 

entre los grupos de cazadores y recolectores, y cómo las demandas energéticas de 

estos individuos moldean su ecología del comportamiento. Para responder a este 

objetivo general, estudiando a un grupo de individuos subadultos de Burgos y otras 

provincias limítrofes, se han establecido una serie de objetivos específicos. 
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• Objetivo 1. Conocer si el inicio de la división de labores por sexo puede ser ex-
plicado por diferencias energéticas en base al gasto y el retorno. Para conseguir 
este primer objetivo será necesario:

a) Evaluar el gasto energético en la simulación de diferentes actividades de sub-
sistencia, para hacer inferencias en poblaciones subadultas de grupos de ca-
zadores y recolectores, teniendo en cuenta la eficiencia por sexo.

b) Discutir e hipotetizar el inicio de la división de labores encontrada en estudios 
centrados en individuos subadultos cazadores y recolectores de acuerdo a los 
resultados aquí obtenidos.

• Objetivo 2. Conocer el papel activo de los individuos subadultos en la productivi-
dad de un grupo humano y testar su capacidad de cubrir el coste energético de 
una actividad extractiva. Para conseguir este segundo objetivo será necesario:

a) Evaluar el retorno energético de determinados recursos alimenticios subterrá-
neos para valorar la eficacia de la actividad de extracción.

b) Comparar los resultados con datos obtenidos en estudios sobre cazadores 
y recolectores en los que se detalla la productividad de estos individuos 
subadultos.

• Objetivo 3. Conocer cómo el metabolismo de los humanos subadultos limita la 
movilidad y la puesta en marcha de actividades que dependen de la locomoción 
en grupos humanos. Para conseguir este tercer objetivo será necesario:

a) Evaluar la velocidad óptima al caminar y la energía gastada en dicha velocidad, 
comparando con los datos de adultos extraídos de otras investigaciones.

b) Discutir aspectos sobre la movilidad y la puesta en marcha de actividades que 
involucran la locomoción en grupos cazadores y recolectores.

Con todo ello, se propondrá finalmente cómo características particulares de la his-
toria biológica humana son ventajosas a la hora de poner en marcha conductas com-
plejas características de la especie Homo sapiens.
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1.  SUMMARY OF THE CHAPTER 1. INTRODUCTION

Energy is a key limiting factor in the relationships between an organism and its environ-

ment, and metabolism is the physiological process by which the organism processes 

energy from the environment and distributes it among its vital needs (Pettersen et al., 

2018, 2016). Therefore, energy consumption and allocation have many consequences 

on human Life History (Biology) and human behavioural ecology (Culture).

The influence of energy on human Life History has been broadly studied, both in 

the past and in the present, trying to explain some peculiar traits. One of these traits 

is the long immature phase that includes two new stages, childhood and adolescence. 

Among other advantages of these phases, it is proposed that humans increase their 

brain but also their body size. Besides, immatures add complex skills and roles, re-

quired to exploit and adapt to different environments, improving their phenotypic 

plasticity. Long periods of learning and refinement of knowledge endow humans with 

this greater plasticity, in large part, due to their great brain capacity. Therefore, most 

human behaviours are learned during these phases of immaturity.

For instance, children in hunter-gatherers’ societies start to develop adult activi-

ties “learning-by-doing”, through imitation, playing or directly producing. This usually 

happens during the end of the childhood. At the beginning of the juvenile phase, 

they divide their labours by sex and, then, along with the maturation of locomotion, 

they join to male or female adult’s chores, for example hunting. Differences in energy 

expenditure may be shaping the beginning of these behaviours. However, there are 

not many examples within human behavioural ecology that focus on studying the 

relationship between the energy demands and this conduct in immature individuals.

Some investigations have focused on understanding child productivity based on 

environmental, social, somatic, and ontogenetic issues. Other researches have evalu-

ated how certain behaviours would affect human Life History. Nevertheless, there are 

hardly any cases that have measured the energy cost of activities in immature individ-

uals directly.
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The main intention of this dissertation is to bring some light to this void. Thus, we 

have developed several physical activities and we have directly measured the energy 

costs, and in some cases estimated their efficiency (cost per productivity). In this line, 

gathering fruits or tubers are common activities developed by different ages and sex-

es. However, they start to diverge, as previously highlighted. On the other hand, loco-

motion is a basic activity in most hunter gatherer daily activities. Therefore, non-adult 

speed and energy expenditure during walking would have consequences on group 

composition during mobility or foraging activities.

Based on these premises, this doctoral thesis wants to achieve several objectives 

within the theoretical framework of human behavioural ecology and human energetics. 

First of all, we want to know if the beginning of the division of labour by sex can 

be explained by energy differences based on energy expenditure and efficiency. To 

achieve this first objective, it will be necessary:

a) To evaluate the energy expenditure simulating different subsistence activities in 

order to make inferences in non-adult individuals from different groups of hunt-

er-gatherers, taking into account the efficiency by sex.

b) To discuss and hypothesize the onset of the division of labour found in studies 

about non-adult hunter-gatherers according to the results obtained here.

On the other hand, we want to know the active role of non-adult individuals in the 

productivity of a human group and test their ability to cover the energy cost of an ex-

tractive activity. To achieve this second objective, it will be necessary:

a) To evaluate the energetic return of certain underground storage organs to assess 

the efficiency of an extractive activity.

b) To compare the results found with those obtained by studies focused on non-

adult hunter-gatherers in which their productivity is detailed.

Finally, we want to know how the metabolism of non-adult Homo sapiens limits 

mobility and the starting-up of the activities that depend on locomotion in human 

groups. To achieve this third objective, it will be necessary:

a) To evaluate the optimal locomotion speed and the energy expended on that 

speed, comparing it with adult data from other studies.
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b) To discuss aspects of mobility and the implementation of activities that involve 

locomotion in hunter-gatherer groups.

With all this, it will finally be discussed how particular features of the Human Life 

History are beneficial when initiating some complex behaviours specifics of the Homo 

sapiens species.
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Para llevar a cabo los objetivos previamente planteados para esta tesis doctoral, se 
han utilizado datos de dos estudios experimentales que incluyen actividades diferen-
tes. A continuación, se presentarán los sujetos de estudio y el conjunto de metodolo-
gías empleadas a lo largo de toda la investigación.

1.  SUJETOS DE ESTUDIO

El conjunto de las dos pruebas experimentales con datos incluidos en esta tesis doc-
toral ha requerido de la participación de 118 voluntarios y voluntarias, con edades 
comprendidas entre los 7 y 14 años. Todos los datos de los voluntarios están re-
gistrados en EVOBREATH DataBase (Mateos, Prado-Nóvoa, Vidal-Cordasco, Zorrilla- 
Revilla, & Rodríguez, 2016), gestionada por los doctores Ana Mateos y Jesús Rodrí-
guez (CENIEH). Los dos estudios experimentales, liderados por la Dra. Ana Mateos, 
“El gasto energético de la realización de actividades combinadas en niños y adoles-
centes-Gymkana prehistórica” (Proyecto BioE5-CEIC 1586) y “Velocidad óptima de 
la locomoción en niños y adolescentes” (Proyecto BioE8-CEIC 1815), fueron llevados 
a cabo en el Laboratorio de BioEnergía y Análisis de Movimiento (LabBioEM) del 
CENIEH en los años 2016, 2017 y 2018. En la Tabla 2 se resume la distribución de la 
muestra entre las diferentes pruebas experimentales realizadas. 

Proyecto Prueba ♂ n Edad (SD) ♀ n Edad (SD) Fecha

BioE5-CEIC 
1586

Simulación 
Recolectar

25 10,94 
(2.19) 17 10,56 

(2,04)
01/07/2016–
15/09/2016Simulación 

Extraer 
tubérculos

BioE8-CEIC 
1815

Velocidad 
óptima de la 
locomoción

39 10,94 
(2.12) 37 10,79 

(2,07)
01/07/2017–
15/09/2018

Total 64 10,91 
(2.16) 54 10,63 

(2,05)
01/07/2016–
15/09/2018

Tabla 2. Resumen de las principales características de la muestra, con la distribución de 

edades medias y desviación típica (SD) por cada sexo, de los sujetos participantes en las 

dos pruebas experimentales con datos incluidos en esta tesis doctoral (Proyecto BioE5-CEIC 
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1586= ”El gasto energético de la realización de actividades combinadas en niños 

y adolescentes-Gymkana prehistórica”; Proyecto BioE8-CEIC 1815= ”Velocidad óptima  

de la locomoción en niños y adolescentes”).

Table 2. Summary of the main sample features, with the mean ages and standard deviation 

(SD) by sex, for the two experimental studies which data were included 

in this Ph.D. dissertation (Project BioE5-CEIC 1586 = “The energy expenditure of carrying 

out combined activities in children and adolescents-Prehistoric Gymkhana“;  

Project BioE8-CEIC 1815 = Optimal speed of locomotion in children and adolescents.

Debido a la gran cantidad de abreviaturas utilizadas en esta tesis doctoral, pero tam-

bién en este campo de estudios, muchas de ellas préstamos del inglés, se ha realiza-

do un resumen en forma de tabla, para facilitar la lectura del texto (Tabla 3).

Abreviatura Significado

TEE Energía diaria total (del inglés, total energy expenditure)

BMR Gasto o tasa metabólica basal (del inglés, basal metabolic rate)

RMR Gasto metabólico en reposo (del inglés, rest metabolic rate)

AEE Gasto energético de la actividad (del inglés, activity energy expenditure)

EE Gasto energético (del inglés, energy expenditure)

BIA Bioimpedancia Eléctrica (del inglés, Bioelectrical impedance analysis)

FFM Masa magra (del inglés, fat free mass)

FM Masa grasa (del inglés, fat mass)

BIL Anchura bi-ilíaca (del inglés, bi-iliac breadth)

FL Longitud del fémur (del inglés, femur lenght)

r2 Coeficiente de determinación

ANOVA Análisis de la varianza (del inglés, analysis of variance)

IE Índice de eficiencia

kcal Kilocalorías

RQ Cociente respiratorio (del inglés, respiratory quotient)

GrossCOT Coste bruto del transporte (del inglés, gross cost of transport)

minGrossCOT Coste bruto mínimo del transporte (del inglés, minimum gross cost of transport)

CosteBrutoCAVAR Coste energético bruto de cavar

CosteNetoCAVAR Coste energético neto de cavar

OLS Velocidad óptima de la locomoción (del inglés, optimal locomotion speed)

n número de la muestra

SD Desviación estándar o típica (del inglés, standard deviation)

SS Suma de cuadrados (del inglés, sum of squares)

DF Grados de libertad (del inglés, degree freedom)

Tabla 3. Resumen del conjunto de abreviaturas más utilizadas en esta tesis doctoral.

Table 3. Summary of the main set of abbreviations used in this manuscript.
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2.  MÉTODOS

Aunque cada prueba experimental presenta sus particularidades, a continuación, se 

describen aquellos métodos comunes a todas las pruebas experimentales, para, final-

mente, concretar en aquellos específicos por cada prueba.

2.1.  MÉTODOS DE COMUNICACIÓN PARA LA CAPTACIÓN DE VOLUNTARIOS/AS

Todas las pruebas contenidas en los proyectos experimentales fueron realizadas por 

participantes voluntarios. La participación de voluntarios dificulta el reclutamiento 

pues hay que adecuarse a su disponibilidad. Este problema se magnifica si los volun-

tarios son participantes menores de edad. En primer lugar, los participantes menores 

de edad deben acudir a las mediciones acompañados por un tutor legal. En segundo 

lugar, durante la mayor parte del año, los participantes menores de edad deben acu-

dir a recibir la educación obligatoria, lo que restringe los horarios matinales. Uniendo 

estos dos requisitos, el problema aumenta. La solución a estos problemas fue desa-

rrollar las pruebas experimentales durante los meses de julio, agosto y septiembre, 

meses en los que los voluntarios no acuden a recibir la educación obligatoria y los 

tutores pueden disponer de días de vacaciones.

Los medios necesarios para captar voluntarios tuvieron un doble objetivo, los par-

ticipantes y sus tutores. Los medios disponibles para captar voluntarios fueron los 

mismos para todas las pruebas.

Inicialmente, se colocaron carteles y se facilitaron panfletos informativos en es-

pacios públicos susceptibles de ser utilizados por ambos objetivos a reclutar. Entre 

estos espacios se encuentran: centros cívicos, bibliotecas, polideportivos, gimnasios 

y piscinas municipales. Ciertos colegios también participaron publicitando nuestra 

información. Simultáneamente, se dispusieron de diferentes anuncios en redes so-

ciales, como Facebook o Twitter, tanto en cuentas propias como en las de diferentes 

instituciones que ayudaron a la difusión. De igual manera, medios de difusión locales, 

autonómicos, y nacionales, se hicieron eco de las pruebas experimentales, por lo que 

facilitaron la difusión de las mismas (Figura 7).
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Figura 7. Principales materiales utilizados para la captación de participantes a lo largo de 

las pruebas experimentales.

Figure 7. Main materials used to recruit participants throughout the experimental tests.

2.2.  ACCESO Y PARTICIPACIÓN

Los proyectos experimentales fueron enviados por la Dra. A. Mateos al Comité Ético
del Hospital Universitario de Burgos (HUBU) para recibir su aprobación y garantizar el 
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cumplimiento de la legislación vigente sobre la toma, almacenamiento y utilización 
de datos personales de los voluntarios. Todos los participantes acudieron al Labo-
ratorio de BioEnergía y Análisis de Movimiento (LabBioEM) del Centro Nacional de 
Investigación sobre la Evolución Humana (CENIEH) en Burgos, para participar en las 
pruebas experimentales, posteriormente a que fuera aprobada la solicitud de acceso 
a la infraestructura que la Dra. Ana Mateos presentó en los años 2016, 2017 y 2018 
al ICTS-CENIEH.

De igual manera, cada voluntario/a y tutor/res legales fueron debidamente infor-
mados sobre los procedimientos de medición que serían utilizados, de los criterios de 
exclusión, y de la fi nalidad científi ca de la recogida de los datos medidos. Para poder 
participar, cada tutor legal, y los voluntarios/as mayores de 12 años, debían aceptar 
formalmente la toma de datos para realizar las investigaciones. Todo ello se formali-
zaba mediante la fi rma del Consentimiento Informado. En el caso de tomar algún tipo 
de registro gráfi co (foto o video), debían fi rmar un segundo consentimiento de toma 
de imágenes. Al tratarse de menores de edad, las imágenes y otros archivos gráfi cos 
fueron posteriormente modifi cados para no facilitar la identidad del voluntario. Todos 
los proyectos experimentales (IP. Dra. Ana Mateos) han sido aprobados por el Comi-
té Ético del Hospital Universitario de Burgos (Proyecto BioE5-CEIC 1586 y Proyecto 
BioE8-CEIC 1815). 

Se han seguido los protocolos experimentales estandarizados y previamente uti-
lizados para otros trabajos de índole científi ca, establecidos por la Dra. Ana Mateos 
desde el año 2011. Los protocolos establecidos consistían en un Protocolo de An-
tropometría, un Protocolo de Composición Corporal y un Protocolo de Calorimetría 
Indirecta Ventilatoria

Previamente a la realización de los protocolos experimentales, los voluntarios/as 
debían cumplir con los criterios de inclusión y quedar exentos de los criterios de ex-
clusión, como se detalla a continuación.

• Acudir en horario matinal, en estado post-absortivo, sin haber realizado ninguna 
actividad física 4 horas antes de acudir al LabBioEM.

• Cumplir con las edades especifi cadas para cada prueba experimental (7-14 
años).

• No sufrir ninguna patología que pueda afectar al metabolismo.

• No consumir medicación que pueda alterar el metabolismo.

• No acudir durante la menstruación (en el caso específi co de las voluntarias).
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2.3.  PROTOCOLO DE ANTROPOMETRÍA

La antropometría es el método más utilizado para medir la variación física humana 
(Ulijaszek & Komlos, 2010). Debido a la diversidad biológica humana, el interés por la 
caracterización humana hunde sus raíces en la antigüedad, con los primeros tratados 
clásicos sobre la representación del cuerpo humano en las artes figurativas (M. Squire, 
2011), o el estudio de las proporciones humanas desde la estética en el Renacimiento, 
bajo la capa de grandes artistas-humanista como Leon Battista Alberti (Röhrl, 2000), 
Leonardo da Vinci (Belt, 1969), o Durero (Röhrl, 2000).

Sin embargo, el uso de las proporciones corporales desde una perspectiva 
científico-médica comienza en el siglo XVII con Johann Sigismund Elsholtz, quien en 
su tratado Anthropometria propone el uso de instrumentos necesarios para determi-
nar mediciones del cuerpo humano (Ulijaszek & Mascie-Taylor, 2005). El uso de las 
técnicas antropométricas se generalizó en el siglo XVIII, en un contexto de colonialis-
mo europeo. Las descripciones físicas durante este siglo sirven para categorizar la va-
riabilidad humana en función de “razas” según sus descripciones morfométricas. Por 
ejemplo, Carl Von Linné “Linneo” (1767) categoriza en cuatro segmentos a la huma-
nidad: Homo sapiens americanus, Homo sapiens asiaticus, Homo sapiens africanus, 
Homo sapiens europeanus, según son sus diferencias físicas. No obstante, no es has-
ta el siglo XIX cuando la antropometría se desprende de la mera descripción visual 
para formalizar su intención científica, mediante la cuantificación de dicha variación 
biológica. Ya en el siglo XX, más concretamente en su segunda mitad, la disciplina ad-
quiere su estatus actual coincidiendo con su interés en las ciencias de la salud (Tanner, 
1981). Es igualmente, en estos años, cuando la disciplina toma su importancia dentro 
de la antropología biológica. El replanteamiento de la antropometría para la investi-
gación de la adaptabilidad humana refleja el interés por comprender los procesos de 
selección natural que impulsan a la adaptación en diferentes contextos ecológicos a 
través de la plasticidad física humana (Ulijaszek & Komlos, 2010). 

En el desarrollo de esta tesis doctoral, la antropometría va a ser un método nece-
sario para caracterizar la muestra utilizada, y comprender cómo las estructuras cor-
porales humanas afectan al gasto energético (Leonard, 2010), y consecuentemente, 
nuevos conocimientos sobre la variedad de las estrategias adaptativas humanas.

Para la realización del protocolo antropométrico los materiales utilizados para me-
dir los segmentos del cuerpo fueron:

• Un estadiómetro Harpenden (Holtain Limited) ajustado a 0,1 cm, mediante el 
cual se obtuvo la altura corporal (cm) de cada participante.
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• Una báscula digital ajustada a 0,1 kg para medir la masa corporal (kg) de cada 
participante.

• Un antropómetro Harpenden (Holtain Limited) (Ilustración 2), para medir las dis-
tintas secciones corporales (cm) que se han requerido para nuestros estudios.

• Una cinta métrica Harpenden (Holtain Limited), para medir las principales circun-
ferencias (cm) de las diferentes secciones corporales requeridas (ver Figura 8).

Los protocolos antropométricos que se han llevado a cabo son los especificados 
por Eston and Reilly (2009), la National Health and Nutrition Examination Survey (Na-
tional Health and Nutrition Examination Survey (NHANES), 2009), y el manual An-
thropometrica (Norton & Olds, 1996). Las medidas fueron realizadas sobre los tramos 
corporales del lado dominante de cada voluntario/a.

Los segmentos corporales se describen a continuación, con su representación grá-
fica y su abreviatura, en inglés, utilizadas a lo largo del texto (ver Figura 9). Para la 
mayoría de las mediciones de los segmentos corporales, la posición que se requirió 
fue la siguiente: voluntario en pie, con las extremidades superiores a ambos lados del 
cuerpo, y sus palmas y dedos de las manos rectas, proyectándose hacia la superficie 
del suelo. La cabeza recta y mirando hacia el frente. Empero, en los casos que requirió 
de otra posición, se especifica en cada descripción.

• Peso corporal (Body mass): Es la fuerza de atracción originada por la aceleración 
de la gravedad que actúa sobre el punto de apoyo de la masa de un cuerpo. El 
vector, apunta al centro de la tierra. 

• Altura corporal (Height): Es la distancia máxima vertical desde la superficie de 
sustentación hasta la parte superior y más prominente de la cabeza (vértex).

• Anchura biilíaca (Bi-iliac Breadth−BIL): distancia máxima horizontal entre los pun-
tos más laterales de los tubérculos ilíacos, sobre el borde superior de la cresta 
ilíaca. 

• Longitud del fémur (Femur Length−FL): Distancia máxima vertical desde el tro-
cánter mayor femoral hasta el punto tibial lateral. 
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Figura 8. Instrumental utilizado durante el protocolo. (a) Estadiómetro, (b) cinta métrica, y 

(c). antropómetro. Fotos hechas por O. Prado-Nóvoa y G. Zorrilla-Revilla.

Figure 8. Anthropometric tools used during the protocol. (a) Stadiometer, (b) tape measure, 

and (c) anthropometer. Photos made by O. Prado-Nóvoa and G. Zorrilla-Revilla.

Figura 9. Segmentos corporales medidos en el protocolo de antropometría.

Figure 9. Body sections measured during the anthropometric protocol.
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2.4.  PROTOCOLO DE COMPOSICIÓN CORPORAL 

El cuerpo humano se compone de diferentes tejidos conformados por células, y por 
extensión, por los órganos viscerales, los músculos, los huesos y por el tejido adipo-
so o grasa. Crear, mantener, y reparar estos tejidos, conllevan un gasto energético 
(Cheng, 2016; C. J. K. Henry, 2000; Heymsfield et al., 2021; National Research Coun-
cil, 1989; Raichlen, Gordon, Muchlinski, & Snodgrass, 2010; White & Kearney, 2013). 
El coste energético depende de la proporción de distintas moléculas que conforman 
dichos tejidos. Los tejidos metabólicamente activos son los órganos viscerales y la 
masa muscular, que en su conjunto se denomina Masa Magra (Fat Free Mass–FFM). El 
restante, que apenas requiere de energía para su integración en el cuerpo ni para su 
mantenimiento (Nelson, Weinsier, Long, & Schutz, 1992), se denomina tejido adiposo 
o grasa (Fat Mass–FM). El coste energético de mantener estos dos compartimentos 
corporales compone en su mayoría el gasto metabólico en reposo (Nelson et al., 
1992). La proporción de tejidos corporales no es estanca ni homogénea, y su varia-
ción y distribución depende tanto de condicionantes genéticos, biológicos, ambien-
tales o culturales, como se destaca a continuación. 

Un condicionante biológico es el sexo. Existe un evidente dimorfismo sexual en 
la especie Homo sapiens atendiendo a la composición corporal (Bogin, 1994; Wells, 
2007). Causado por los requerimientos energéticos derivados de las estrategias re-
productivas (Caro & Sellen, 1990; Ellison, 2001, 2008), las hembras de los mamíferos 
(Heldstab, van Schaik, & Isler, 2017), y en especial las humanas, tienden a acumular 
más grasa corporal (Pike & Milligan, 2010), que sus compañeros que, debido a la tes-
tosterona (Griggs et al., 1989), aumentan en masa muscular (Bribiescas, 2001; van den 
Beld, de Jong, Grobbee, Pols, & Lamberts, 2000). 

Otro condicionante que varía la proporción de tejidos corporales es la edad 
(Bosy-Westphal et al., 2003; Guo, Chumlea, Roche, & Siervogel, 1997; Guo, Zeller, 
Chumlea, & Siervogel, 1999; St-Onge & Gallagher, 2010). A lo largo de las diferentes 
etapas del ciclo vital humano, la energía se distribuye de distinta manera en los teji-
dos corporales (Wells, 2012b). La masa magra va aumentando durante los primeros 
estadios de desarrollo humano, de manera similar a la altura y el peso (Ulijaszek et 
al., 1998), hasta alcanzar su máxima proporción en el final de la adolescencia, en gran 
parte debido al aumento en la masa muscular (Liu, Yan, Xi, Huang, & Mi, 2019). Al-
canzada la madurez, y en torno a los 40 años (Heymsfield, Lohman, Wang, & Going, 
2005; Kyle, Genton, Slosman, & Pichard, 2001), la proporción de masa magra tiende 
a disminuir (Evans & Campbell, 1993) de manera conjunta a la masa muscular, debido 
al descenso en la secreción de testosterona (Fukagawa, Bandini, & Young, 1990). Este 
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proceso se denomina sarcopenia (Greenlund & Nair, 2003). El tejido adiposo o masa 
grasa, sin embargo, mantiene durante las fases juveniles diferentes fluctuaciones, 
aumentando durante los primeros meses de vida (Butte, Hopkinson, Wong, Smith, & 
Ellis, 2000), con un pequeño repunte al final de la niñez (Rolland-Cachera et al., 1984), 
para finalmente alcanzar los niveles más bajos en la adolescencia (Ulijaszek et al., 
1998), con diferencias marcadas entre sexos. Bien entrada la madurez, y coincidiendo 
con el descenso en masa muscular, la masa grasa aumenta en proporción (Campbell, 
Gray, & Ellison, 2006; Ellison, 2008; Kyle, Genton, et al., 2001).

Además de los condicionantes auxológicos, otros de carácter conductual influyen 
en la variación de la composición corporal. El aumento en la actividad física favorece 
la creación de masa muscular y por consiguiente al crecimiento de la FFM (Hunter, 
Wetzstein, Fields, Brown, & Bamman, 2000; Westerterp & Meijer, 2001). Los niños y 
adolescentes son más activos que los individuos adultos, en términos relativos (Caldwell, 
2016; Westerterp, 2013b), por lo que su proporción en masa magra es también mayor. 
El estilo de vida sedentario de las sociedades occidentales, con niveles de actividad 
física ligeros y nutrición basada en alimentos refinados y con alto nivel glucémico 
(Booth, Chakravarthy, Gordon, & Spangenburg, 2002; Carrera-Bastos, Fontes-Villalba, 
O’Keefe, Lindeberg, & Cordain, 2011; Cordain et al., 2005), favorece la aparición 
de mayor proporción del tejido adiposo en contraposición al tejido magro (Chastin, 
Ferriolli, Stephens, Fearon, & Greig, 2011; Kohrt, Malley, Dalsky, & Holloszy, 1992; 
Kyle, Gremion, et al., 2001; Miller, Niederpruem, Wallace, & Lindeman, 1994; Rennie, 
Johnson, & Jebb, 2005; St-Onge, Keller, & Heymsfield, 2003; Wang & Lobstein, 2006).

La primera aproximación al estudio de la composición del cuerpo humano surge 
en la Grecia Clásica (400 a.C.). Según la creencia helénica, el cuerpo humano estaba 
compuesto de los mismos elementos que conforman el cosmos (S. G. Schultz, 2002). 
Pero es a mediados del siglo XIX cuando los estudios centrados en la composición del 
cuerpo humano afianzan su carácter investigador. El caso más relevante de este siglo 
es el de Justus von Liebig que observaba que el cuerpo humano contiene muchas 
de las sustancias presentes en los alimentos (Forbes, 2012). A partir de esa fecha, los 
estudios centrados en comprender los cambios de los tejidos corporales y las técni-
cas para su estudio aumentaron en gran número aportando problemáticas en torno 
al crecimiento, a la edad, a la dieta, a la actividad física, a la salud o a la enfermedad.

Desde el comienzo de la actividad investigadora en el campo de la composición 
corporal, se han desarrollado varias metodologías para poder medir los diferentes 
tejidos que componen el cuerpo humano. La manipulación directa de los cadáveres 
fue la primera, además de la más precisa (Wells, 2005). Sin embargo, los métodos 
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indirectos no requieren de la manipulación de los tejidos, por lo que permiten un aná-
lisis de la composición corporal in vivo (Moreira, Alonso-Aubin, de Oliveira, Candia- 
Luján, & de Paz, 2015). Los más destacables entre los métodos indirectos son la 
tomografía axial computarizada (TAC), la resonancia magnética nuclear (RMN), la 
absorciometría dual de rayos X (DXA), la plestimografía, la plicometría y la bioimpe-
dancia eléctrica.

Para la presente tesis doctoral se ha utilizado el método de Bioimpedancia Eléctrica 
con el dispositivo BIA 101 AKERN® y el software Body Gram Pro (v2010) (Figura 10) que 
alberga el LabBioEM del CENIEH. Es el método que mejor se ajusta a nuestras necesi-
dades por su fácil uso y su aplicación a sujetos in vivo.

Los principios de la Bioimpedancia (BIA) consisten en analizar la resistencia y reac-
tancia que ofrece un tejido corporal al paso de una corriente alterna. La resistencia, 
que depende del contenido en agua y la conducción iónica del organismo (Quesada 
Leyva, León Ramentol, Betancourt Bethencourt, & Nicolau Pestana, 2016), es la opo-
sición de los tejidos al paso de una corriente eléctrica. La reactancia es una oposición 
adicional de esos tejidos y de las membranas celulares (Alvero-Cruz, Correas Gómez, 
Ronconi, Fernández Vázquez, & Porta i Manzañido, 2011). La Bioimpedancia es un 
método indirecto, pues analiza los parámetros bioeléctricos que ofrecen los tejidos 
del cuerpo humano (resistencia, reactancia, ángulo de fase e impedancia). A través de 
una ecuación, se estima la proporción de cada compartimento de composición cor-
poral. El tejido adiposo y el óseo apenas tienen propiedades conductivas (Thomasset, 
1962). En cambio, la masa magra es un tejido corporal con buenas propiedades con-
ductivas, por su alto contenido en agua (Roche, 1992), y las estimaciones del tejido 
adiposo es una extensión derivada de la diferencia de la masa magra (Alvero-Cruz et 
al., 2011). 

Por otro lado, la Bioimpedancia es un método no invasivo, rápido, y de fácil apli-
cación, que permite medir sujetos in vivo. El BIA 101 utiliza un método tetrapolar, 
con la colocación de 4 electrodos: dos que introducen la corriente alterna y dos que 
recogen esa corriente en relación a la resistencia y reactancia. Las mediciones de 
impedancia deben tomarse con el participante en posición de decúbito supino y 
los electrodos deben disponerse en la mano-muñeca y el pie-tobillo (Figura 10). La 
posición de decúbito supino disminuye los efectos de la gravedad, que dispone el 
agua en las extremidades inferiores causados por la bipedestación (Alvero-Cruz et al., 
2011; Lukaski & Bolonchuk, 1987; Slinde, Bark, Jansson, & Rossander-Hulthén, 2003).
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Figura 10. Protocolo de composición corporal. Imagen (a) corresponde al dispositivo BIA 

101 AKERN®. La imagen (b) muestra la posición de los voluntarios durante el protocolo. 

La imagen (c) muestra la colocación tetrapolar del dispositivo muñeca-mano/tobillo-pie. 

Fotos realizadas por O. Prado-Nóvoa y G. Zorrilla-Revilla.

Figure 10. Body composition protocol. Photo (a) shows the BIA 101 AKERN® device. 

Photo (b) shows the position of the volunteers during the protocol. Photo (c) shows 

the quadripolar placement of the wrist-hand / ankle-foot device. 

The photos were taken by O. Prado-Nóvoa and G. Zorrilla-Revilla.

2.5.  PROTOCOLO DE CALORIMETRÍA INDIRECTA

El principio de calorimetría se basa en la medición de la transferencia de poder ca-

lorífico, expresado en kilocalorías (kcal) (Leonard, 2010). Una kilocaloría es la unidad 

que expresa la cantidad de calor requerida para aumentar en 1oC la temperatura de 1 

Litro de agua. Existen dos métodos de calorimetría, dependiendo de los parámetros 

requeridos, el método directo y el indirecto. La calorimetría directa mide el aumento 

de temperatura del aire, asociado al aumento de la temperatura de un cuerpo, en una 

habitación acondicionada y aislada. Esta técnica, aunque es muy precisa, condiciona 

la movilidad de los sujetos a medir. Por otro lado, la calorimetría indirecta utiliza el in-

tercambio de gases producto de la respiración (O2-CO2), como sustitutivo equivalente 

a la transferencia de calor. El método usa la relación existente entre el poder calorífico 

necesario (5 kcal) para consumir 1 Litro de oxígeno (Leonard, 2010, 2012). El método 

de calorimetría indirecta, con sistema abierto, es la técnica más utilizada en los estu-

dios de ecología energética (Leonard, 2010). Mediante el sistema de circuito abierto, 

los participantes respiran aire que contiene concentraciones constantes de oxígeno 
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(20,93%), dióxido de carbono (0,03%), y nitrógeno (79,04%) (Leonard, 2010). En cada 
inspiración, en presencia de O2, el cuerpo quema sustratos (carbohidratos, proteínas y 
grasas), liberando energía en forma de ATP (adenosín trifosfato), por lo que la energía 
que gasta un individuo depende de las diferencias entre el VO2 – VCO2. La relación 
existente entre el volumen de oxígeno y de dióxido de carbono se representa como 
una ratio, expresado como RQ o cociente respiratorio (Diener, 1997).

El Laboratorio de Bioenergía y Análisis de Movimiento del CENIEH dispone de un 
equipo de Calorimetría Indirecta ventilatoria Master Screen CPX, y su versión portátil 
Oxycon Mobile de JAEGER® (Figura 11). Ambos dispositivos cuentan con un sistema 
de circuito abierto para el análisis de respiración breath-by-breath. De igual forma, 
los dos dispositivos utilizan el software LabManager IntelliSupport 5.72, que calcula 
la cantidad de energía gastada aplicando la ecuación de Weir (1) (Weir, 1949), a los 
datos de VO2 y VCO2 medidos.

(1)    kcal= (3,941*VO2) + (1,106*VCO2) – (2,17*N)

Debido a que, en las pruebas experimentales, no se ha medido la excreción de Ni-
trógeno en la orina (N) el equipo de calorimetría empleado aplica un valor constante 
para resolver la ecuación.

Figura 11. (a) Equipo Master Screen CPX 
de JAEGER®. (b) Dispositivo portátil 
Oxycon Mobile de JAEGER®. Fotos 
realizadas por G. Zorrilla-Revilla.

Figure 11. (a) Master Screen CPX 
JAEGER® device. (b) Oxycon Mobile 
JAEGER®. Photos made by G. Zorrilla-
Revilla.
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2.5.1.  GASTO ENERGÉTICO EN REPOSO

Como se ha adelantado en los párrafos introductorios, la BMR representa la energía 

mínima necesaria que una persona requiere para vivir (Leonard, 2012) manteniendo 

sus funciones fisiológicas básicas, y representa la mayor cantidad de gasto diario de 

una persona (entre el 60-75%) (Black, Coward, Cole, & Prentice, 1996; Leibel, Rosen-

baum, & Hirsch, 1995; Ocobock, 2020). Sin embargo, por la complejidad logística 

para su medición, y por la mínima diferencia que existe, es más común usar el gasto 

energético en reposo (Resting Metabolic Rate–RMR) (Leonard, 2012; McArdle et al., 

2016). Por el hecho de ser un alto componente del gasto energético diario, conocer 

los condicionantes que afectan al gasto en reposo es un objetivo fundamental de la 

biología humana. Así, los primeros estudios con interés en este ámbito se remontan 

200 años atrás, hasta finales del siglo XVIII (Speakman & Selman, 2003). Pero es en 

la actualidad, cuando se ha incrementado el número de estudios, causado en gran 

parte por el alarmante aumento de las enfermedades metabólicas derivadas del es-

tilo de vida sedentario occidental. El componente que mejor explica la variación del 

gasto en reposo es la FFM (Bosy-Westphal et al., 2003; Johnstone, Murison, Duncan, 

Rance, & Speakman, 2005; Stiegler & Cunliffe, 2006), entre un 50-70% (Johnstone 

et al., 2005; Speakman & Selman, 2003). Sin embargo, existe un porcentaje variable 

que puede estar explicado por diferentes factores genéticos o por la variación en los 

estados fisiológicos, influidos en gran medida por el estado tiroideo (Freake, 1995). 

Para las estimaciones en humanos, existe un amplio abanico de ecuaciones que 

predicen el gasto en reposo (FAO/WHO/UNU, 2004; Harris & Benedict, 1918; Kleiber, 

1947; Schofield, 1985), siendo las más precisas las que utilizan la FFM como variable 

(J. J. Cunningham, 1991).

El procedimiento necesario para medir el gasto energético en reposo requiere cier-

tas condiciones controladas. El lugar debe ser termoneutral (22-25oC) (Calderón Mon-

tero, 2012; Levine, 2005), mientras el voluntario se encuentra relajado, en posición 

supina, en estado post-absortivo de, al menos 10 horas (Leonard, 2012; Schofield, 

1985; Speakman & Selman, 2003). Durante no menos de 20 minutos (Leonard, 2012), 

el VO2, VCO2 y el RQ del voluntario son monitorizados. Para el desarrollo de las prue-

bas experimentales en el LabBioEM todos estos procedimientos fueron adoptados. 

La monitorización de la respiración se llevó a cabo mediante el dispositivo fijo Master 

Screen CPX de JAEGER®. Los voluntarios se dispusieron en posición decúbito supino 

sobre una camilla regulable Imnoclinc® (Figura 12).
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Figura 12. Protocolo de gasto energético en reposo. Ambas imágenes (a y b) muestran la 

posición en decúbito supino de los participantes sobre la camilla regulable Imnoclinc®. 

Fotos realizadas por G. Zorrilla-Revilla

Figure 12. RMR protocol. Both images (a and b) show participants in supine position over 

the Imnoclinc® adjustable stretcher. Photos made by G. Zorrilla-Revilla.

2.5.2.  GASTO ENERGÉTICO EN ACTIVIDAD

El movimiento implica el cambio de un cuerpo en el espacio respecto a un sistema de 

referencia temporal. La energía es la capacidad para transformar un cuerpo, y en este 

caso, para cambiarlo de posición. En el cuerpo humano el movimiento implica un tra-

bajo. El trabajo mecánico se consigue transformando la energía potencial en cinética y 

calor (McArdle et al., 2016). El trabajo se consigue mediante la activación de los múscu-

los esqueléticos que requieren de energía para trasladar al cuerpo en el espacio.

A diferencia del gasto en reposo, el gasto energético derivado de la actividad física 

(Activity Energy Expenditure–AEE) es la energía necesaria para producir un conjunto 
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de movimientos. Como las actividades que llevamos a cabo los humanos han ido 
cambiando a lo largo de la historia, como respuesta a diversos ambientes ocupados 
y a otros factores como el desarrollo tecnológico, el consumo de energía derivado 
del trabajo también ha variado. En la actualidad, entre las sociedades con estilos de 
vida occidentalizados, el AEE es menor que en otros grupos culturales con modos de 
subsistencia tradicionales (Pontzer et al., 2012; Urlacher & Kramer, 2018; Urlacher et 
al., 2019). Debido a esas diferencias, existe un consistente número de estudios que 
miden el coste asociado a tareas particulares: andar, correr, transportar pesos o proce-
sar alimentos, inter alia (P. A. Kramer, 2010; Lawrence, Singh, Lawrence, & Whitehead, 
1985; Maloiy, Heglund, Prager, Cavagna, & Taylor, 1986; Mateos et al., 2019; Pra-
do-Nóvoa et al., 2017; Prado-Nóvoa et al., 2020; Steudel-Numbers & Tilkens, 2004; 
Vidal-Cordasco, Mateos, Zorrilla-Revilla, Prado-Nóvoa, & Rodríguez, 2017; Vidal-Cor-
dasco et al., 2021). 

En este sentido, a lo largo de las diferentes etapas del ciclo vital, los humanos 
tampoco requieren de las mismas actividades. Las actividades físicas que desarrollan 
los individuos subadultos varían dependiendo de la sociedad en la que vivan, de sus 
modos de vida, de su entorno, y de los estados de desarrollo que alcancen (Blurton 
Jones et al., 1994a; Bock, 2002b; Froehle et al., 2019; K. L. Kramer & Boone, 2002; 
K. L. Kramer & Greaves, 2011; Leonard, 1991; Pollom et al., 2020; Torun, 2005; Urla-
cher & Kramer, 2018). Un rasgo en común a todas ellas es la necesidad de desarro-
llar y madurar de forma correcta las habilidades motoras, mediante el movimiento 
(Berghänel, Schülke, & Ostner, 2015; Fisher et al., 2005; Okely, Booth, & Patterson, 
2001), y en la mayoría de los casos, ello se consigue mediante el juego (Keith, 2006; 
Lancy, Bock, & Gaskins, 2010), un aspecto bastante común en mamíferos y primates, 
y especialmente en la especie Homo sapiens (Crittenden, 2016a; Goncu & Gaskins, 
2007). 

Apoyados en la literatura etnográfica, en los proyectos experimentales citados 
anteriormente se recrearon actividades que en los grupos de cazadores y recolec-
tores realizan los individuos durante su juventud y adolescencia, entre los 7 y los 
14 años.

i. PRUEBA EXPERIMENTAL BIOE5-CEIC 1586. EL COSTE DE LA RECOLECCIÓN Y 
EXTRACCIÓN DE ALIMENTOS

La primera prueba experimental se llevó a cabo mediante la realización de una 
gymkana (Figura 13). Ésta estaba compuesta de múltiples actividades físicas que si-
mulaban los gestos y movimientos involucrados en la actividad de la recolección de 



Métodos  |  85

frutos y tubérculos, como se recoge en la literatura entre los grupos de cazadores 
y recolectores (Crittenden, 2009; Crittenden et al., 2013; Hawkes, 1996; Hawkes et 
al., 1995; Tucker & Young, 2005).

Para participar en esta prueba se debía tener una edad comprendida entre los 8 
y los 14 años. Son en estas edades, durante la middle-childhood (Hewlett, 2016) y el 
inicio de la adolescencia, cuando se comienzan a realizar actividades adultas (Boyette, 
2016; Froehle et al., 2019; Gallois & Duda, 2016; Gallois et al., 2015; Gosso et al., 
2005; Kamei, 2005; Keith, 2006; Lancy, 2018; Lew-Levy et al., 2017; Montgomery, 
2010), mostrándose una tendencia hacia la división sexual de labores.

La primera de las pruebas simulaba los gestos y movimientos involucrados en la 
captación de frutas carnosas o bayas. Esta actividad es una de la más desarrolladas 
por los individuos juveniles en gran parte de los grupos de cazadores y recolectores 
actuales (Bird & Bliege Bird, 2005; Crittenden et al., 2013; Hawkes et al., 1995), y 
seguramente, desarrollada durante gran parte del Paleolítico (Zeller, 1987). Para pro-
curar una óptima realización detallada de la prueba, se dispusieron pinzas de colores 
en diferentes alturas a lo largo de una valla de 2,3 metros de altura (Figura 14). Para 
“recolectarlas”, cada individuo debía agacharse y alzarse, a la par que se desplazaba 
andando (nunca corriendo), a la velocidad que cada individuo escogía. La prueba ter-
minaba a los 5 minutos. Una vez concluida la parte de la recolección de frutos, cada 
individuo tuvo que andar 333 metros en 5 minutos, alcanzando una velocidad media 
de 4 kilómetros hora. Esta fase simulaba el desplazamiento caminando para alcanzar 
el lugar de la recolección de frutos.

La segunda prueba experimental incluida en la gymkana consistió en cavar, ayuda-
do de un palo cavador, para obtener el máximo de objetos que simulaban recursos 
subterráneos, como tubérculos y raíces. Los tubérculos y raíces fueron reemplazados 
por estacas de madera con similares dimensiones, introducidos previamente a cada 
prueba, a una profundidad de 25 cm. Se eligió está profundidad siguiendo los datos 
publicados sobre este tipo de actividades (Vincent, 1985). Los palos cavadores utiliza-
dos fueron replicados según las dimensiones facilitadas por Vincent (1985). La prueba 
concluyó una vez transcurridos 15 minutos. Los gestos y movimientos que realizaron 
los voluntarios son los representados en las imágenes de la Figura 15, alternando 
posiciones en pie y en cuclillas/de rodillas.

Todas las pruebas se desarrollaron en un recinto de 2000 m2 proporcionado por la 
Universidad de Burgos (UBU), en la actual facultad de Ciencias de la Educación duran-
te los meses de julio y agosto de 2016. El recinto se situaba al aire libre. La superficie 
era de grava y tierra compacta, con zonas de jardín en las zonas periféricas y arbolado 
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disperso. El área utilizada fue triángulo escaleno de 50, 29 y 33,3 metros en sus lados, 
como se puede observar en la Figura 15.

Para obtener el consumo energético en las pruebas de actividad se empleó el 
dispositivo móvil Oxycon Mobile JAEGER®. Previamente a la puesta en marcha de 
la gymkana, se llevaron a cabo los protocolos estandarizados de antropometría, com-
posición corporal, y gasto energético en reposo (Figura 16).

Figura 13. Esta imagen representa la disposición de las actividades en la gymkana. Las 

sombras azules marcan el recorrido caminado (33,3 m en diez ocasiones) que simula el 

desplazamiento para alcanzar el lugar de recolección de frutas. Los iconos de manzanas 

representan el área de captación donde los voluntarios simularon recolectar frutos 

mientras se movían. El área marrón representa el espacio donde se desarrolló la prueba de 

extracción. Los números rojos muestran el orden de cada prueba. 

Figure 13. The illustration represents all the gymkhana tasks. Blue-shadow shows the 

walking path (33.3 meters for ten times) during the fruit collection. Apple icons represent the 

gathering site where volunteers collected fruits while moving. Brown-shadow shows the path 

where the volunteers dig to extract tubers. Red numbers show the test order.
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Figura 14. Imágenes del desarrollo de la prueba multitareas de recolección

y traslado durante la actividad de recolección. Fotos extraídas de Zorrilla-Revilla, Rodríguez, 

& Mateos (2021).

Figure 14. All the images show the developtment of multitasking trials walking

and picking fruis. Photos taken from Zorrilla-Revilla, Rodríguez, & Mateos (2021).
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Figura 15. Imágenes del desarrollo de la prueba específica de recolección mediante palo 

cavador. Las imágenes (a y b) representan los gestos y movimientos implicados a la hora de 

cavar. Imágenes tomadas de Mateos et al. (2021b, Under Review).

Figure 15. Photos of the digging task. The images (a and b) represent the gestures 

and movement involved in digging up tubers. All images are taken from Mateos, 

Zorrilla-Revilla & Rodríguez (2021b, Under Review).

Figura 16. Representación 

escalonada de cada 

protocolo realizado en cada 

prueba experimental.

Figure 16. Stepped 

representation of the 

protocol followed in each 

experimental test.



Métodos  |  89

ii. PRUEBA EXPERIMENTAL BIOE8-CEIC 1815. VELOCIDAD ÓPTIMA DE LA 
LOCOMOCIÓN

Como en todas las pruebas experimentales, antes de realizar la prueba de actividad fí-
sica, se llevaron a cabo los protocolos estandarizados de antropometría, composición 
corporal, y gasto energético en reposo, como se ha revelado en párrafos anteriores.

Esta prueba experimental tenía la finalidad de medir el gasto energético de la lo-
comoción para, consecuentemente, calcular la velocidad óptima de los participantes. 
Para participar en esta segunda prueba experimental se debía tener entre 7 y 14 años 
de edad, ya que, a partir de los 7 años de edad, la locomoción humana madura y se 
asemeja a la de los adultos (Cromer, Schembri, Harel, & Maruff, 2015; Froehle et al., 
2019; P. A. Kramer, 1998).

Para obtener el consumo energético durante esta segunda prueba se empleó el 
dispositivo Master Screen CPX de JAEGER® con el software LabManager IntelliSupport 
5.72 (Figura 11). La prueba experimental fue íntegramente desarrollada en el LabBioEM 
del CENIEH. Los voluntarios/as acudieron en horario matinal, vestidos con ropa cómoda 
para la práctica deportiva. Antes de comenzar con la prueba, los participantes que 
lo requirieron, pudieron practicar con el tapiz rodante para habituarse al dispositivo. 
A continuación, cada voluntario completó una única prueba de locomoción sobre 
el tapiz rodante del Laboratorio (Figura 17). La prueba de locomoción se realizó 
caminando en el tapiz en 6 fases correspondientes a 6 velocidades distintas, con 
una duración de 5 minutos cada una. Las velocidades escogidas fueron 2, 3, 4, 5, 6, 
7 kilómetros por hora (km h-1), siguiendo el modelo de DeJaeger et al. (2011). Las 
velocidades seleccionadas contienen el rango de velocidades óptimas entre adultos 
(4-5 km h-1) (Gomeñuka, Bona, da Rosa, & Peyré-Tartaruga, 2014; Steudel-Numbers & 
Tilkens, 2004; Wagnild & Wall-Scheffler, 2013; Wall-Scheffler, 2012; Waters, Lunsford, 
Perry, & Byrd, 1988), además de dos velocidades superiores y dos inferiores. Además, 
estos rangos de velocidad son similares a los utilizados por Gomeñuka et al. (2014) 
con adultos, y por DeJaeger et al. (2001), con individuos subadultos.

El orden en que se realizaron las etapas fue elegido aleatoriamente para cada 
individuo, de tal forma que se trató de evitar el aumento de consumo energético 
debido al incremento sumativo de la velocidad (Carey & Crompton, 2005), utilizando 
para la elección el software Random.org (Haahr, 1998, 2010). Aquellos voluntarios 
que no podían alcanzar una de las velocidades caminando (intentaban alcanzar la 
velocidad corriendo), pasaron directamente a la siguiente velocidad programada de 
manera aleatoria. Una vez concluida la prueba, se evaluó el gasto energético durante 
los 3 últimos minutos de cada fase, minutos en los que el incremento en el gasto 
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se estabilizaba (Browning & Kram, 2005; Usherwood & Bertram, 2003), alcanzando 

el steady state1. Siguiendo el trabajo de DeJaeger et al. (2001), se ha eliminado 

únicamente una de las pruebas cuyo RQ excedía el valor de 1.0.

Tras obtener estos datos, se pusieron en común y se compararon con la velocidad 

óptima que otros autores calculan para los adultos (Wall-Scheffler, 2012; Wall-Scheffler 

& Myers, 2013). Los procedimientos que se siguieron para ello se detallarán en el 

apartado 3. ANÁLISIS DE DATOS.

Figura 17. Las imágenes (a), (b), y (c), muestran diferentes fases de locomoción a diferentes 

velocidades sobre tapiz rodante. Fotos realizadas por G. Zorrilla-Revilla.

Figure 17. Photos (a), (b), and (c), show different locomotion phases at different speeds on 

the treadmill. Photos made by G. Zorrilla-Revilla.

3.  ANÁLISIS DE DATOS

Los datos empleados en esta tesis doctoral han sido extraídos de EVOBREATH Data-

base (Mateos et al., 2016) y analizados estadísticamente utilizando softwares como: 

Statgraphics Centurion XVI.I©, Statgraphics Centurion XVIII©; PAST 3.26 (Hammer, 

1 El steady state se refiere a la estabilización en el consumo de oxígeno, que se alcanza después 
de unos minutos de ejercicio (Porcari, Bryant, & Comana, 2015).
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Harper, & Ryan, 2001); Dell® Statistica 13 Academic; IBM SPSS© 25.0 statistics, Dell® 

Statistica 13 Academic, y Microsoft Excel 2019 con su herramienta estadística XLSTAT 
v2020, estableciendo en todos los casos el nivel de significación en α= 0,05.

Para todos los análisis estadísticos (ver en el CAPÍTULO 3. RESULTADOS) se ha 
incluido la estadística descriptiva de las principales características de la muestra, in-
cluyendo la media y la desviación típica (SD) (Sokal & Rohlf, 1986). Ninguna de las 
variables analizadas se aparta significativamente de una distribución normal (pruebas 
de Shapiro-Wilk y Kolmogorov-Smirnov; p-valor>0,05), y presentan homogeneidad 
en la varianza (prueba de Levene; p-valor>0,05), supuestos necesarios para aplicar 
métodos estadísticos paramétricos.

Con el fin de comparar las diferentes variables medidas en los estudios experimen-
tales, se ha aplicado la prueba estadística paramétrica de la T de Student (o T-test). 
Dicho test evalúa si existe una diferencia estadísticamente significativa (p-valor>0,05) 
entre las medias de dos poblaciones independientes (Sánchez Turcios, 2015). Me-
diante el test del Análisis de la Varianza o ANOVA unifactorial (Analysis of Variance), 
se han comparado medias para varias muestras independientes (Kim, 2017). 

Para observar las relaciones entre algunas de las variables de los estudios experimen-
tales se han realizado análisis de regresión lineal simple “tipo I” (Boca, Pérez, & Perel-
man, 2020; Sokal & Rohlf, 1995). Estos análisis describen una situación en la que una 
variable dependiente (Y), es función de una variable independiente (X): Y= a+bx (Sokal 
& Rohlf, 1986), en donde “a” representa el intercepto (o la ordenada en el origen) y “b” 
la pendiente de la línea que aporta el modelo de regresión. Dentro de las regresiones 
simples, se ha escogido el procedimiento por mínimos cuadrados, que minimiza la 
distancia vertical entre el punto (xi, yi) y la recta, lo que se define como residuo (Lagu-
na, 2014). En los casos requeridos, se han comparado el intercepto y la pendiente de 
las líneas de regresión obtenidas en los diferentes estudios mediante un test ANOVA. 
Además, se han realizado modelos de regresión múltiple por mínimos cuadrados y por 
pasos hacia adelante entre las variables independientes y una dependiente. Concep-
tualmente, la única diferencia con la regresión lineal simple es que el número de varia-
bles independientes es >1 (Álvarez Cáceres, 2007). Mediante este método se incluyen 
en cada paso una variable independiente, y permanece en el modelo únicamente si: 
explica una parte significativa de la varianza que no aporta el resto de variables inde-
pendientes (criterio de exclusión: p-valor>0,05), y, evita una alta multicolinealidad entre 
las variables independientes (Freckleton, 2002). Finalmente, se han calculado funciones 
polinómicas de segundo grado: Y= ax2+bx+c, como se describe más detalladamente 
en el punto 3.3. VELOCIDAD ÓPTIMA, de este mismo apartado.
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3.1.  EL COSTE DE LA RECOLECCIÓN

Los datos energéticos de recolectar y andar para este estudio2 se expresan como 
CosteBrutoRECOLECTAR y CosteBrutoANDAR, que incluye el gasto energético en reposo y el 
de la actividad física (RMR + AEE). Los datos energéticos se expresaron en kcal por 
hora (kcal h-1).

En primer lugar, se ha realizado la estadística descriptiva de las variables antro-
pométricas (peso corporal, altura corporal, longitud del fémur, anchura bi-ilíaca) y 
energéticas (CosteBrutoRECOLECTAR, CosteBrutoANDAR, y RMR), medidas para este estudio.

A continuación, se ha efectuado la prueba estadística del Análisis de Varianza 
(ANOVA) unifactorial. El uso de este método ha sido requerido para detectar si 
existen diferencias entre las medias de las variables antropométricas y energéticas 
diferenciando entre sexos.

Con el objetivo de comprobar qué variables antropométricas se correlacionan con 
el gasto energético, se han desarrollado regresiones lineales simples por mínimos 
cuadrados. Además, siendo consciente de que existe una correlación entre todas las 
variables antropométricas y el peso corporal (Kleiber, 1947; Pontzer et al., 2016; White 
& Seymour, 2003), y de este con respecto al gasto energético (Goran, Hunter, Nagy, & 
Johnson, 1997; Pontzer et al., 2015; Speakman, 1997; Zakeri, Puyau, Adolph, Vohra, & 
Butte, 2006), se han aplicado regresiones lineales múltiples por pasos hacia adelante 
entre el gasto energético bruto de ambas actividades y las variables antropométricas 
y la edad. Mediante este método se pretende incluir únicamente aquellas variables 
que sean estadísticamente significativas en la predicción de la variable independiente 
(criterio de exclusión: p-valor>0,05), y así, evitar la multicolinealidad. Finalmente, para 
conocer si el gasto energético se correlaciona proporcionalmente con el peso corpo-
ral entre ambos sexos se han comparado los interceptos y las pendientes de las líneas 
de regresión mediante un test ANOVA.

3.2.  EL COSTE DE LA EXTRACCIÓN DE TUBÉRCULOS

Para responder al objetivo de esta segunda prueba experimental (Mateos et al., 
2021b), la energía gastada durante la extracción de tubérculos se expresó en 

2 Estos resultados han sido materializados en un artículo científico titulado: “Gathering is not only 
for girls: No influence of energy expenditure on the onset of sexual division of labor”, en la revista 
Human Nature. (Zorrilla-Revilla et al., 2021). Dicho artículo se encuentra disponible en los ANEXOS 
(1.2. ANEXO) de esta tesis doctoral.
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CosteNetoCAVAR, que incluye el gasto energético de la actividad (CosteBrutoCAVAR) 

sin el gasto energético en reposo (AEE - RMR), en kilocalorías por hora (kcal h-1). No 

obstante, para obtener el CosteNetoCAVAR, es necesario el CosteBrutoCAVAR, que in-

cluye el gasto energético en reposo y el gasto de la actividad (AEE + RMR), también 

en kilocalorías por hora (kcal h-1).

Para los intereses de esta investigación, todos los individuos fueron divididos acor-

de a su sexo, y en base a ello, se ha realizado la estadística descriptiva incluyendo da-

tos antropométricos (peso corporal, altura corporal, masa magra) y energéticas (RMR, 

CosteBrutoCAVAR y CosteNetoCAVAR). A continuación, se ha efectuado la prueba T de 

Student. Se usa este método para detectar si existen diferencias entre las medias de 

las variables antropométricas (peso corporal, altura corporal, masa magra) y energéti-

cas (RMR y CosteNetoCAVAR), diferenciando entre sexos.

Utilizando las estacas recuperadas por cada individuo, se ha calculado un índice de 

eficiencia (IE) dividiendo el coste neto de cavar (CosteNetoCAVAR) por los ítems recupe-

rados (Estacas) (2), como se expresa en Mateos et al. (2021b, Under Review): 

(2)    IE= CosteNetoCAVAR /Estacas

El test ANOVA fue utilizado para testar el efecto del sexo en el IE.

Finalmente, mediante los datos aportados por Vincent (1985) en su Tabla 3, se es-

timó el peso de cada unidad de tubérculo de cuatro tipos diferentes (en sus denomi-

naciones tradicionales para los Hadza: shumuko, ekwa hasa, do ‘aiko, y ekwa gadabi), 

y siguiendo la Tabla 4 del mismo autor, el aporte calórico de cada uno. Para estimar el 

peso de cada tubérculo, se multiplicó el número de tubérculos que aporta cada plan-

ta de cada especie por el número de plantas cavadas y extraídas por cada individuo. 

A continuación, se dividieron los gramos de tubérculos conseguidos por el número de 

recursos subterráneos extraídos por cada individuo, obteniendo los gramos que pesa 

cada especie de tubérculo. Finalmente, se multiplicaron las kcal que aporta un gramo 

de cada especie (Tabla 4 de Vincent, 1985) por el peso de cada una, obteniendo las 

kcal que aporta cada unidad de recurso (kcal unidad). Para todo el cálculo, se cam-

biaron las unidades del trabajo de Vincent (1985) de kilogramos a gramos, y de kcal 

kg-1 a kcal g-1. Este procedimiento sirvió para saber cuántas kilocalorías aportará cada 

ítem conseguido (kcal unidad). Este valor (kcal unidad), se dividió entre el IE, tanto de 

las chicas como de los chicos. Con ello, se pretende evaluar cuántas kilocalorías se 

obtienen por cada kcal gastada en el acto de cavar. De igual manera, se restaron las 

kcal gastadas para conseguir un ítem subterráneo (IE) a las kcal que aporta un único 



94  |  Capítulo 2

tubérculo (kcal unidad), obteniendo el Retorno Neto. Todos estos pasos se repitieron 
para cada ejemplar de tubérculo destacada en este párrafo.

3.3. LA VELOCIDAD ÓPTIMA DURANTE LA LOCOMOCIÓN EN INDIVIDUOS 
SUBADULTOS

Como en los anteriores casos, se ha realizado la estadística descriptiva de las varia-
bles energéticas y de la velocidad óptima (denominada aquí como OLS, Optimal 
Locomotion Speed), atendiendo al sexo. El coste bruto del transporte, de aquí en 
adelante Gross Cost of transport (GrossCOT), ha sido expresado en kilocalorías por 
hora (kcal km-1).

Mediante el software Excel 2019 se han ajustado los datos de GrossCOT (kcal km-1) por 
cada velocidad andada (km h-1) a una función polinómica de segundo grado, siguiendo 
a Steudel-Numbers and Wall-Scheffler (2009) y Wall-Scheffler (2012), para cada uno 
de los 76 participantes (Mateos, Zorrilla-Revilla, & Rodríguez, 2021a, Submitted). Este 
software aporta la ecuación de la función polinómica de segundo grado (3) y su coefi-
ciente cuadrático (siendo a en la función 3), que se ha tenido en cuenta para observar y 
comparar la amplitud de cada función entre sexos.

(3)    GrossCOT (kcal km-1)= aV2+bV+c

Se obtuvo la primera derivada de la ecuación (3), para encontrar el punto de in-
flexión en el que COT es mínimo (vértice de la parábola)3. La ecuación (4) es el resul-
tado de despejar la variable velocidad (V) en la primera derivada, tras igualarla a 0. A 
continuación, la ecuación (4) se resolvió para V, obteniendo la velocidad óptima de la 
locomoción (OLS), es decir, la velocidad en la cual el GrossCOT es mínimo.

(4)    OLS (km h-1)= -b/2a

Finalmente, se determinó el GrossCOT mínimo (minGrossCOT, en adelante) sustitu-
yendo el valor de V (que es la OLS) en la ecuación (3).

A continuación, se ha efectuado, el Análisis de la Varianza unifactorial. Se usa este 
método para detectar si existen diferencias entre las medias de las variables energéti-
cas y de velocidad óptima entre sexos. Para concluir, mediante el test ANOVA unifac-
torial se compararon por sexo las medias del coeficiente cuadrático de cada ecuación 

3 Al trabajar con un polinomio de segundo grado, solamente se va a encontrar un vértice en la 
parábola, en este caso un mínimo.
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polinómica de segundo orden, para ver la amplitud de la parábola de la ecuación. En 
una función polinómica de segundo grado, f(y)= ax2+bx+c, cuanto mayor sea el valor 
de a, menor será la amplitud de la parábola, y viceversa (Figura 18). Este procedi-
miento permite comparar si un sexo tiene una mayor penalización energética cuando 
camina más lejos de su velocidad óptima (menor amplitud en la parábola); o si, por el 
contrario, hay un rango más amplio de velocidades, próximas a su óptima, a las que 
puede caminar sin que su gasto energético se vea muy penalizado (mayor amplitud 
de la parábola) (Figura18).

Figura 18. La gráfica a) muestra una funcion con menor coeficiente cuadrático, y por 

tanto, con mayor amplitud. Esto implica que exsite poco incremento en el GrossCOT pese 

caminar a velocidades lejos de la óptima. La flecha indica la velocidad óptima, que en 

este caso es 4,02 km h-1. La gráfica b) muestra una menor amplitud, indicada por su mayor 

coeficiente cuadrático. Esto implica que existe mayor incremento en el GrossCOT al caminar 

a velocidades lejos de la óptima. La flecha indica la velocidad óptima, que en este caso es 

4,53 km h-1. Figura modificada a partir de Figura 2 de Mateos et al. (2021a, Submitted).

Figure 18. Graph a) shows a Second-Degree Polynomial Function with a lower quadratic 

coefficient, and therefore, with a greater breadth. This implies that there is little increase in 

GrossCOT despite walking at speeds far from the optimal locomotion speed. The black arrow 

marks the optimal locomotion speed, which in this case is 4.02 km h-1. On the contrary, 

graph b) shows a lower breadth, indicated by its higher quadratic coefficient. This implies 

that there is a larger increase in GrossCOT when walking at speeds far from the optimal 

locomotion speed. The black arrow shows the optimal speed, which in this case is 4.53 km 

h-1. Figure modified from Figure 2 from Mateos et al. (2021a, Submitted).

También se evaluó cuál sería el coste energético de andar, para los individuos su-
badultos de esta investigación, a las velocidades óptimas publicadas para hombres y 
mujeres adultos por Wall-Scheffler (2012) y Wall-Scheffler & Myers (2013). En el caso 
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de Wall-Scheffler & Myers (2013), se tomaron los datos de las pruebas sin transportar 
pesos. Ambos trabajos utilizan Julios como unidad para el minGrossCOT, y metros por 
segundo como unidad para la OLS, por lo que estas unidades fueron transforma-
das a kcal y kilómetros por hora. A continuación, se sustituyó cada OLS adultas en 
cada ecuación polinómica de segundo grado de los individuos subadultos de nuestra 
muestra, para conocer el GrossCOT (GrossCOT subadultos) que les supone andar a OLS 
adultas y, por lo tanto, fuera de su velocidad óptima. Posteriormente, se expresó 
como un porcentaje (%) cuánto les cuesta energéticamente a los individuos de nues-
tra muestra caminar fuera de su OLS (porcentaje de incremento) de la siguiente forma 
(5). Conjuntamente, se compararon mediante un T-test los resultados obtenidos del 
GrossCOT caminando a velocidades adultas respecto al GrossCOT de andar a su propia 
OLS, es decir, respecto a su minGrossCOT.

% 	

1. SUMMARY OF THE CHAPTER 2. METHODS 

Trying to test the objec>ves exposed in Chapter 1, data from 118 non-adult volunteers 

were gathered (Table 3). All the data were obtained from EVOBREATH DataBase (Mateos et al., 

2016), managed by Dra. Ana Mateos and Dr. Jesús Rodríguez. All data belong to two 

experimental studies named “The energy expenditure of the performance of combined 

ac>vi>es in children and adolescents-Prehistoric Gymkhana” (Proyecto BioE5-CEIC 1586) and 

“Op>mal speed of locomo>on in children and adolescents” (Proyecto BioE8-CEIC 1815), both 

leaded by Dra. Ana Mateos and developed during 2016, 2017 and 2018 at BioEnergy and 

Mo>on Analysis Laboratory from Na>onal Research Center on Human Evolu>on (CENIEH) 

(Burgos, Spain). 

Volunteers were recruited via flyers and with announcements in social networks and local 

media, but also contac>ng with different associa>ons and collec>ves from the city of Burgos 

(Spain). All the subjects and their guardians were properly informed about the experimental 

procedures, as well as about the inclusion and exclusion criteria (minimize the effect of 

metabolic pathologies, food inges>on, medica>on intake). Prior to data acquisi>on and trials 

performance, wri]en informed consent was obtained from the par>cipants and their legal 

guardians. All of them signed an informed consent. Dra. Mateos managed the projects and the 

contact with the Hospital Universitario de Burgos Ethical Commi]ee, which approved both 

protocols (Ref. CEIC 1586 and CEIC 1815, respec>vely). 

Then, experimental procedures to obtain anthropometry, body composi>on and energy 

expenditure data were obtained by an experimental procedure designed by Dra. Mateos since 

2011. Height was measured nearest to 0.1 cm with a Harpenden stadiometer (Holtain Limited). 

For body segments (bi-iliac breadth and femur length), an anthropometer and an 

anthropometric tape (Harpenden, Holtain Limited) were used. Body mass was measured with a 

digital scale to the nearest 0.1 kg. Body composi>on (Fat Free Mass-FFM) was obtained by 

Bioelectrical impedance analysis (BIA 101 AKERN© and soÉware Body Gram Pro, v2010). To 

monitor oxygen consump>on and carbon dioxide produc>on, indirect calorimetry protocol was 

applied using the Master Screen CPX JAEGER® device and the LabManager IntelliSupport 5.72 

applica>on, breath-by-breath. Outdoors, the Oxycon Mobile JAEGER® portable device was used.  

(6) Porcentaje de diferencia =
minGrossCOT adultos − GrossCOT subadultos

minGrossCOT adultos
× 100

MÉTODOS

GrossCOT despite walking at speeds far from the op>mal locomo>on speed. The black arrow 

marks the op>mal locomo>on speed, which in this case is 4.02 km h-1. On the contrary, graph b) 

shows a lower breadth, indicated by its higher quadra>c coefficient. This implies that there is a 

larger increase in GrossCOT when walking at speeds far from the op>mal locomo>on speed. The 

black arrow shows the op>mal speed, which in this case is 4.53 km h-1. Figure modified from 

Figure 2 from Mateos et al. (2021a, Submi]ed). 

También	se	evaluó	cuál	 sería	el	 coste	energé\co	de	andar,	para	 los	 individuos	subadultos	de	

esta	 inves\gación,	a	 las	velocidades	óp\mas	publicadas	para	hombres	y	mujeres	adultos	por	

Wall-Scheffler	 (2012)	 y	Wall-Scheffler	&	Myers	 (2013).	 En	 el	 caso	 de	Wall-Scheffler	&	Myers	

(2013),	 se	 tomaron	 los	 datos	 de	 las	 pruebas	 sin	 transportar	 pesos.	 Ambos	 trabajos	 u\lizan	

Julios	como	unidad	para	el	minGrossCOT,	y	metros	por	segundo	como	unidad	para	la	OLS,	por	lo	

que	 estas	 unidades	 fueron	 transformadas	 a	 kcal	 y	 kilómetros	 por	 hora.	 A	 con\nuación,	 se	

sus\tuyó	cada	OLS	adultas	en	cada	ecuación	polinómica	de	segundo	grado	de	 los	 individuos	

subadultos	de	nuestra	muestra,	para	conocer	el	GrossCOT	(GrossCOT	subadultos)	que	les	supone	

andar	a	OLS	adultas	y,	por	lo	tanto,	fuera	de	su	velocidad	óp\ma.	Posteriormente,	se	expresó	

como	un	porcentaje	(%)	cuánto	les	cuesta	energé\camente	a	los	individuos	de	nuestra	muestra	

caminar	fuera	de	su	OLS	(porcentaje	de	incremento)	de	la	siguiente	forma	(5).	Conjuntamente,	

se	 compararon	 mediante	 un	 T-test	 los	 resultados	 obtenidos	 del	 GrossCOT	 caminando	 a	

velocidades	 adultas	 respecto	 al	 GrossCOT	 de	 andar	 a	 su	 propia	 OLS,	 es	 decir,	 respecto	 a	 su	

minGrossCOT.	

% 	

Para	 concluir,	 se	 hicieron	 porcentajes	 para	 observar	 las	 diferencias	 entre	 el	 GrossCOT	 de	 los	

subadultos	(GrossCOT	subadultos)	caminando	a	velocidades	adultas	(Wall-Scheffler,	2012;	Wall-

Scheffler	&	Myers,	 2013)	 respecto	 a	 los	 GrossCOT	 de	 los	 adultos	 caminando	 a	 su	 propia	OLS	

(Wall-Scheffler,	 2012;	 Wall-Scheffler	 &	 Myers,	 2013),	 es	 decir,	 su	 minGrossCOT	 (minGrossCOT	

adultos)	de	la	siguiente	manera	(6).		

(5) Porcentaje de incremento  =
GrossCOT subadultos − minGrossCOT subadultos

minGrossCOT subadultos
× 100

% 	101

Para concluir, se hicieron porcentajes para observar las diferencias entre el GrossCOT 
de los subadultos (GrossCOT subadultos) caminando a velocidades adultas (Wall-Sche-
ffler, 2012; Wall-Scheffler & Myers, 2013) respecto a los GrossCOT de los adultos cami-
nando a su propia OLS (Wall-Scheffler, 2012; Wall-Scheffler & Myers, 2013), es decir, 
su minGrossCOT (minGrossCOT adultos) de la siguiente manera (6). 
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1.  SUMMARY OF THE CHAPTER 2. METHODS

Trying to test the objectives exposed in Chapter 1, data from 118 non-adult volunteers 
were gathered (Table 3). All the data were obtained from EVOBREATH DataBase (Ma-
teos et al., 2016), managed by Dra. Ana Mateos and Dr. Jesús Rodríguez. All data be-
long to two experimental studies named “The energy expenditure of the performance 
of combined activities in children and adolescents-Prehistoric Gymkhana” (Proyecto 
BioE5-CEIC 1586) and “Optimal speed of locomotion in children and adolescents” 
(Proyecto BioE8-CEIC 1815), both leaded by Dra. Ana Mateos and developed during 
2016, 2017 and 2018 at BioEnergy and Motion Analysis Laboratory from National Re-
search Center on Human Evolution (CENIEH) (Burgos, Spain).

Volunteers were recruited via flyers and with announcements in social networks 
and local media, but also contacting with different associations and collectives from 
the city of Burgos (Spain). All the subjects and their guardians were properly informed 
about the experimental procedures, as well as about the inclusion and exclusion crite-
ria (minimize the effect of metabolic pathologies, food ingestion, medication intake). 
Prior to data acquisition and trials performance, written informed consent was ob-
tained from the participants and their legal guardians. All of them signed an informed 
consent. Dra. Mateos managed the projects and the contact with the Hospital Univer-
sitario de Burgos Ethical Committee, which approved both protocols (Ref. CEIC 1586 
and CEIC 1815, respectively).

Then, experimental procedures to obtain anthropometry, body composition and en-
ergy expenditure data were obtained by an experimental procedure designed by Dra. 
Mateos since 2011. Height was measured nearest to 0.1 cm with a Harpenden stadiom-
eter (Holtain Limited). For body segments (bi-iliac breadth and femur length), an anthro-
pometer and an anthropometric tape (Harpenden, Holtain Limited) were used. Body 
mass was measured with a digital scale to the nearest 0.1 kg. Body composition (Fat 
Free Mass-FFM) was obtained by Bioelectrical impedance analysis (BIA 101 AKERN© 
and software Body Gram Pro, v2010). To monitor oxygen consumption and carbon di-
oxide production, indirect calorimetry protocol was applied using the Master Screen 
CPX JAEGER® device and the LabManager IntelliSupport 5.72 application, breath-by-
breath. Outdoors, the Oxycon Mobile JAEGER® portable device was used. 

For each participant, the Resting Metabolic Rate (RMR) was quantified for 30 min-
utes, with the volunteer laying back on a stretcher. 

Regarding physical activity energy expenditure, two experimental studies (BioE5 
and BioE8), with three different tasks were carried out. Physical activity tests of BioE5 
consist of two tasks (Figure 13). The first one was composed by a walking trial and a 
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gathering trial. This test consisted of walking 333 meters in 5 minutes, monitored by a 
chronometer, reaching an average speed of 4 km h-1 (trial named Walking hereafter), 
simulating the movement to the gathering site. Consecutively, each participant had to 
pick up clothespins pinned at different heights for 5 minutes. The clothespins simulat-
ed bush fruits (trial named Gathering hereafter). Thus, this trial consists of locomotion 
movements and picking gestures (Figure 14). During the picking trial, each participant 
was allowed to choose the speed that they were more comfortable with. Acknowledg-
ing the importance of motivation in this kind of activities, and as a way to homogenise 
effort during the test, a reward was offered to the individual who collected the highest 
number of clothespins. The second trial of the BioE5 study was a digging trial that 
consisted of digging up wooden wedges simulating shallow tubers (buried by the 
research team), with the help of a wooden stick (Figure 15). A total of 25 simulated 
tubers were buried to a depth of 25 cm. The wooden sticks ranged in length from 74.4 
to 101.5 cm, with an average of 84.40 cm. Digging test was performed for 15 minutes.

Physical activity tests of BioE8 were carried out on the treadmill hp Cosmos© in the 
Bioenergy Laboratory at the National Research Centre on Human Evolution (CENIEH, 
Burgos, Spain). Before starting the test, the volunteers who required it, could practice 
with the treadmill to get used to the device. Then, each volunteer completed a single 
locomotion test on the treadmill (Figure 17). This test had 6 phases corresponding to 6 
different speeds, each lasting 5 minutes. The chosen speeds were 2, 3, 4, 5, 6, 7 kilome-
tres per hour (km h-1). These selected velocities contain the optimal speed range among 
adults (4-5 km h-1), in addition to two upper and two lower speeds, similar ranges used 
by other studies with adults, but also with non-adult individuals. The order in which the 
phases were carried out was randomized for each individual, using Random.org soft-
ware to avoid the EE increment related to speed addition. The speed changed when 
the volunteer was not able to keep walking and he/she started to run. The first two min-
utes of the tests were removed to exclude the time while the participant adapted the 
gait to the treadmill and up to the steady state was attained. Following the bibliography, 
only one test was eliminated because its respiratory quotient exceeded 1.0. 

For the statistics analyses several proves were applied, setting an overall signifi-
cance level as α= 0.05. As the entire set of measurements displayed normal distribu-
tion (Shapiro-Wilk and Kolmogorov-Smirnov tests; p-value>0.05) and homogeneity 
of variance (test of Levene’s tests; p-value>0.05), parametric tests were applied. One-
Way ANOVA tests were used to analyse the effect of sex in Body mass (Peso corporal) 
Height (Altura corporal), BIL, and FL, but also in the metabolic variables such as RMR, 
GrossGATHERING (CosteBrutoRECOLECTAR) and GrossWALKING (CosteBrutoANDAR), in the first task 
of the BioE5. Then, Ordinary Least Squares simple regressions of EE variables on an-
thropometric measures were computed. Following this line, multiple stepwise linear 
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regressions via forward selection were used (selection criterion to enter p-value<0.05), 
including body mass as a covariate, to investigate the relationship between age, 
height, BIL and FL, and the GrossCOT of simulated walking and gathering activities. To 
test if energy expenditure was the same for girls and boys with the same body mass, 
the slopes and intercepts of the simple models were compared with ANOVA tests. 

According to the second task of the BioE5, all individuals were divided by sex. A 
T-test (Student’s t) was used to assess differences in the main variables (Body mass, 
Height, and fat-free mass, and metabolic rates, RMR and net cost of digging (CosteNe-
toCAVAR) by sex. The index used to assess the efficiency of the task (EI) was obtained 
by dividing the net cost of digging (CosteNetoCAVAR) by the number of wood wedges 
extracted by each volunteer. Likewise, a One-Way ANOVA test was used to test the 
effects of the sex factors on EI. Then, following Vincent (1985) tables, it was estimated 
the energy supplied by four different types of tubers. Each tuber caloric content was 
replaced by the wood wedges extracted by each volunteer. Thus, each tuber caloric 
value was divided by the IE to know how many kcal is obtained for each kcal spent to 
get a wooden stick (= one tuber). Alike, the cost of obtain one of these tubers (IE) was 
subtracted from each tuber’s caloric content, to obtain the Net Return (Retorno Neto).

To accomplish the second experimental study (BioE8), Gross cost of transport 
(GrossCOT) (kcal km-1) was calculated by dividing the gross cost of locomotion (kcal h-1) 
by the speed (V) (km h-1). Then, a second-order polynomial curvilinear fit was computed 
for each individual following the literature, as follows: GrossCOT (kcal km-1) = a(V)2 + b(V) 
+ c. One-Way ANOVA tests were applied to analyze the effect of Sex in minGrossCOT 
(minimal Gross Cost of Transport), in the OLS (Optimal Locomotion Speed). Alike, 
One-Way ANOVA test among the quadratic coefficients of the parabolas (being “a” 
in function 1) between sexes was applied, taken into account to observe and compare 
the amplitude of each function between sexes. The higher the value of a, the narrower 
is the parabola of the function. This procedure allows us to compare whether a sex 
has a greater energy penalty walking far from its optimal speed (less amplitude in the 
parabola) or vice versa (Figure 18). 

Using the Wall-Scheffler (2012) and Wall-Scheffler & Myers (2013) adult’s OLS and 
minGrossCOT values, we calculated the non-adult GrossCOT (GrossCOT subadultos) while 
walking at males and female adults’ optimal speeds. These GrossCOT while walking 
at adult speeds were compared with their own subadults minGrossCOT using a T-test. 
Alike, these differences were expressed as percentages. Finally, the non-adult GrossCOT 
(GrossCOT subadultos) while walking at males and female adults’ optimal speeds were 
compared with the adults minGrossCOT (minGrossCOT adultos) provided by Wall-Schef-
fler (2012) and Wall-Scheffler & Myers (2013) using percentages.
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Parte de los resultados de esta tesis doctoral se han materializado en tres manuscritos 
en los que participa el autor de este monográfico. Uno de ellos actualmente publica-
do, un segundo se encuentra en revisión, y un tercero enviado.

1. COMPARACIÓN ENTRE CHICAS Y CHICOS EN UNA PRUEBA DE SIMULACIÓN 
DE RECOLECCIÓN

Las principales variables antropométricas y energéticas de la muestra estudiada1 se 
presentan en la Tabla 4. La aplicación del test de análisis de varianza unifactorial 
(ANOVA) revela que el factor sexo no afecta al gasto energético de andar y recolectar 
(kcal h-1), ni a las variables antropométricas medidas en este estudio (p-valor>0,05). 
Por lo tanto, no existen diferencias estadísticamente significativas en la energía media 
gastada durante la actividad de locomoción hasta el lugar de la recolección, ni duran-
te la actividad que simulaba los gestos y movimientos de la recolección, entre los chi-
cos y las chicas. Tampoco existen tales diferencias entre las variables antropométricas 
medidas en ambos sexos. Únicamente se han encontrado diferencias en las medias 
de la longitud del fémur, medido desde el trocánter mayor femoral hasta el cóndilo 
lateral, siendo mayores las medidas de la muestra femenina (F= 4,26; p-valor<0,05). 
Además, en todos los casos, pese a no ser significativas, la muestra femenina sobre-
pasa los valores mostrados por sus compañeros masculinos.

1 Estos resultados han sido materializados en un artículo científico titulado: “Gathering is not 
only for girls: No influence of energy expenditure on the onset of sexual division of labor”, en la revista 
Human Nature. (Zorrilla-Revilla et al., 2021).
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Variable n= 42 n= 17 ♀ n= 25 ♂ F

Peso corporal (kg) 40,5 (12,38) 41,84 (13,85) 39,6 (11,48) 0,33

Altura (cm) 147,93 (13,53) 148,7 (14,93) 147,40 (12,79) 0,09

BIL (cm) 23,14 (2,99) 23,29 (3,33) 23,03 (2,81) 0,08

FL (cm) 33,86 (4,16) 35,41 (4,24) * 32,81 (3,84) * 4,26

Edad (años) 10,71 (2,09) 10,94 (2,19) 10,56 (2,04) 0,33

RMR (kcal/24 h) 1457,33 
(333,14)

1527,47 
(278,93) 1439,88 (366,73) 0,69

CosteBrutoANDAR (kcal h-1) 203,12 (52,47) 205 (DE 44,71) 201,99 (58,03) 0,86

CosteBrutoRECOLECTAR (kcal h-1) 251,25 (70,56) 261,28 (59,09) 244,43 (77,84) 0,45

Tabla 4. Resumen de la media y de la desviación típica (entre paréntesis) de las variables 

energéticas y antropométricas, además de la edad, de la muestra estudiada. La RMR se 

expresa en 24 horas. El asterisco (*) indica diferencias estadísticamente significativas entre 

ambos sexos (p-valor<0,05) Andar hace referencia al desplazamiento caminando para 

alcanzar el lugar de la recolección de frutos. Tabla 1 de Zorrilla-Revilla et al. (2021).

Table 4. Mean and standard deviation (in parentheses) of the metabolic and body 

parameters. “CosteBruto” includes the Gross walking and the collecting energy cost 

(CosteBrutoANDAR and CosteBrutoRECOLECTAR, respectively) in kcal per hour. For this test, 

“Andar” refers to the movement walking to the collection site. The RMR is expressed in kcal 

per day. “Edad (Años)= Age (Years); “Altura corporal (cm)”= Height (cm); “Peso corporal 

(kg)”= Body mass (kg). The asterisk (*) shows significant differences (p-value<0.05) among 

sexes. Table 1 from Zorrilla-Revilla et al. (2021).

Al no encontrarse diferencias significativas entre ambos sexos, la muestra se ha es-

tudiado homogéneamente, con el objetivo de conocer qué variables antropométricas 

están correlacionadas con el gasto energético bruto en cada actividad. En este caso, 

se han encontrado relaciones significativas entre todas las variables antropométricas 

medidas y la energía gastada en ambas pruebas, siendo el peso corporal la variable 

que más variabilidad explica, cercana al 80% (Tabla 5). 

Mismo resultado ha sido obtenido al introducir todas las variables antropométri-

cas, y el peso corporal como covariable, en las regresiones múltiples por pasos hacia 

adelante. En este caso, el método ha incluido el peso corporal como única variable 

estadísticamente significativas en la predicción de la variable dependiente, y exclu-

yendo el resto de variables, por no ser significativas (p-valor>0,05) (Maté Jiménez, 
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1995), revelando los mismos valores que en la regresión simple (r2= 0,8089; = 0,7699, 

andando y recolectando respectivamente).

Actividad Variable Modelo de regresión  r2
P

valor

CosteBrutoANDAR 
(kcal h-1)

Edad (años) = 118,289 + 
8,50113*edad

0,1993 <0,01*

Altura corporal 
(cm)

= -45,7835 + 
1,75391*altura corporal

0,4378 <0,01*

Peso corporal 
(kg)

= 108,348 + 2,65286* 
peso corporal

0,8089† <0,01*

FL (cm) = -13,3853 + 
6,57317*FL

0,3426 <0,01*

BIL (cm) = -7,92304 + 
9,64736*BIL

0,5355 <0,01*

CosteBrutoRECOLECTAR 
(kcal h-1)

Edad (años) = 35,6082 + 
20,4761*edad

0,4113 <0,01*

Altura corporal 
(cm)

= -285,752 + 
3,70797*altura corporal

0,6747 <0,01*

Peso corporal 
(kg)

= 74,684 + 4,69309* 
peso corporal

0,7699† <0,01*

FL (cm) = -118,006 + 11,004*FL 0,4717 <0,01*

BIL (cm) = -178,347 + 
18,7063*BIL

0,5721 <0,01*

Tabla 5. Modelos lineales simples por mínimos cuadrados, con el nivel de significación 

(p-valor) y el coeficiente de determinación (r2). El asterisco (*) indica la significación del 

modelo (p-valor<0,01). El símbolo † indica que este resultado concuerda con el obtenido 

por la regresión múltiple por pasos hacia adelante, que incluye únicamente el peso 

corporal. Andar hace referencia al desplazamiento caminando para alcanzar el lugar de la 

recolección de frutos. Tabla 2 de Zorrilla-Revilla et al. (2021).

Table 5. Simple regression models by ordinary least squares of the gross energetic cost of 

walking (CosteBrutoANDAR in kcal h-1) and gathering (CosteBrutoRECOLECTAR in kcal h-1) in terms 

of age and anthropometric variables. The asterisk (*) indicates the significance of the model 

(p-value<0.01). The symbol (†) indicates that this result agrees with that obtained by the 

forward stepwise multiple linear regression, which includes only body mass. 

“Edad (Años)”= Age (Years); “Altura corporal (cm)”= Height (cm); 

“Peso corporal (kg)”= Body mass (kg). For this test, “Andar” refers to the movement walking 

to the collection site. Table 2 from Zorrilla-Revilla et al. (2021).



106  |  Capítulo 3

Establecido el peso corporal como única variable corporal correlacionada signi-
ficativamente con el gasto energético en ambas pruebas, se ha realizado una com-
paración de líneas de regresión entre sexos. La comparación de líneas de regresión 
entre sexos muestra que no hay diferencias significativas ni en la pendiente ni en el 
intercepto en ambas pruebas (Tabla 6 y Figura 19), demostrando que los modelos no 
son diferentes entre sexos. Estos resultados revelan que el gasto energético en ambas 
actividades es proporcional al peso corporal y, por lo tanto, chicos y chicas con similar 
masa corporal gastan la misma energía realizando las mismas actividades.

Actividad Sexo Modelos de regresión r2
P

valor
P 

Pend.
P 

Inter.

Andar

♀ CosteBruto= 105,868 + 2,77459*Peso 
corporal 0,88 <0,001

0,51 0,46
♂ CosteBruto = 114,23 + 2,45435*Peso 

corporal 0,73 <0,001

Recolectar

♀ CosteBruto = 97,2145 + 4,06739*Peso 
corporal 0,71 <0,001

0,17 0,64
♂ CosteBruto = 53,7625 + 5,26901*Peso 

corporal 0,84 <0,001

Tabla 6. Parámetros de los modelos de regresión por mínimos cuadrados con los niveles de 

significación (p-valor) y el coeficiente de determinación (r2). Peso corporal en kilogramos. 

El p-valor de la pendiente (Pend.) y del intercepto (Inter.) entre cada modelo de regresión 

indican que no hay diferencias estadísticamente significativas (p-valor>0,05). CosteBruto 

hace referencia a la energía total gastada durante la actividad. Andar hace referencia al 

desplazamiento caminando para alcanzar el lugar de la recolección. Tabla 3 de Zorrilla-

Revilla et al. (2021).

Table 6. Ordinary least squares model parameters of energy expenditure in terms of body 

mass (Peso corporal) by sex. ”CosteBruto” refers to the Gross cost expressed in kcal per 

hour. “Andar, Recolectar” refers to the Gross cost of walking and collecting, respectively. 

“P-valor” is the simple regression p-value. The p-values of the ANOVA test used to compare 

the slopes (P Pend.) and intercepts (P Inter.) of the regression models among sexes are also 

shown. Table 3 from Zorrilla-Revilla et al. (2021).
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Figura 19. Modelos de regresiones lineales entre el peso corporal y el gasto bruto de cada 

prueba (a= andar; b= recolectar. La línea punteada muestra la tendencia general de ambos 

sexos. La línea azul y roja muestra la tendencia en chicos y chicas, respectivamente. A partir 

de Figura 2 de Zorrilla-Revilla et al. (2021). 

Figure 19. Effect of body mass (Peso corporal) on Gross cost in each test (a= walking to the 

collection site; b= gathering). The dotted line represents the trend for both sexes together. 

Red thin and blue thick lines show the trends for girls and boys, respectively. The regression 

equations are shown in Tables 4 and 5. Figure taken from Zorrilla-Revilla et al. (2021).
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2. COMPARACIÓN ENTRE CHICAS Y CHICOS EN UNA PRUEBA DE SIMULACIÓN 
DE EXTRACCIÓN DE TUBÉRCULOS

Este apartado se ha elaborado a partir del trabajo de Mateos et al. (2021b, Under Re-
view)2 titulado “Let’s Play to Dig: A Vigorous Energetic Task for a Young Forager?”. Las 
principales características antropométricas y energéticas de la muestra se resumen en 
la Tabla 7. 

Variable n=23 ♂ n=17 ♀ n=40 ♂♀

Altura corporal (cm) 147,87 (13,25) 148,71 (14,93) 148,23 (13,81)

Peso corporal (kg) 39,67 (11,90) 41,84 (13,85) 40,59 (12,64)

FFM (kg) 32,47 (10,66) 31,69 (9,62) 32,14 (10,11)

RMR (kcal/24 h) 1505 (294,21) 1527,47 (278,93) 1515,05 (284,37)

CosteBrutoCAVAR (kcal h-1) 239,02 (109,19) 202,21 (52,62) 223,44 (90,58)

CosteNetoCAVAR (kcal h-1) 176,39 (105,07) 138,56 (50,45) 160,31 (87,35)

Tabla 7. Resumen de la media y de la desviación típica (entre paréntesis) de las variables 

energéticas y corporales de la muestra estudiada. La RMR se expresa en 24 horas. 

CosteBrutoCAVAR y CosteNetoCAVAR se expresa en kilocalorías a la hora. A partir de Mateos et 

al. (2021b, Under Review).

Table 7. Mean and standard deviation (in parentheses) of body parameters and metabolic 

rates of the volunteers participating in the tests by sex. RMR is expressed in kcal per day. 

“CosteBrutoCAVAR” includes the gross cost of digging. “CosteNetoCAVAR” displays the cost of 

digging minus the RMR. “Sexo”= sex; “Altura corporal (cm)”= Height (cm); “Peso corporal 

(kg)”= Body mass (kg). Data from Mateos et al. (2021b, Under Review).

En este estudio, tanto las chicas como los chicos no muestran diferencias estadís-
ticamente significativas entre los valores antropométricos y de composición corporal: 
altura, peso corporal y FFM (p-valor>0,05) (Tabla 8). Pese a no ser significativos, son 
ellas las que muestran mayores valores en todas estas variables antropométricas, a 
excepción de la variable de composición corporal (FFM) (Tabla 7). 

2 Los resultados de este apartado han sido extraídos de Mateos, A., Zorrilla-Revilla, G., Rodríguez, 
J. (2021b, Under Review). Let’s Play to Dig: A Vigorous Energetic Task for a Young Forager? Human 
Nature.
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Variable Sexo

t P valor

Altura corporal 0,19 0,85

Peso corporal 0,53 0,6

FFM -0,24 0,81

Tabla 8. Tabla de comparativa de medias antropométricas y de composición corporal, a 

través del T-test. No se muestran diferencias estadísticamente significativas entre las medias 

de las variables. Datos a partir de Mateos et al. (2021b, Under Review).

Table 8. Student’s t test for the main body variables by sex (Sexo). 

“Altura corporal”= Height; “Peso corporal”= Body mass. There are not significant 

differences in the means by sex. Data from Mateos et al. (2021b, Under Review).

Referente a los datos energéticos, no existen diferencias estadísticamente signi-

ficativas en la RMR entre las chicas y los chicos (p-valor= 0,84) (Tabla 9), ni tampoco 

existen diferencias significativas al analizar el CosteNetoCAVAR por sexos (p-valor= 0,18) 

(Tabla 9), aunque ellos muestran mayores valores en el Coste Neto que ellas (Tabla 7). 

Atendiendo a la productividad, el número de estacas conseguidas varía entre in-

dividuos. Durante la prueba experimental, dos individuos no llegaron a conseguir 

extraer ningún ítem subterráneo y, sin embargo, un participante consiguió 21 ítems. 

La media de todos los ítems extraídos fue de 5,8 (Mateos et al., 2021b). Referente a 

la tasa de eficiencia entre el coste neto de cavar y el número de ítems extraídos, los 

chicos muestran, de media, un mayor valor en el índice de eficiencia que las chicas 

(EI= 9,81 kcal/estacas; 7,73 kcal/estacas, respectivamente) (Mateos et al., 2021b), lo 

que se traduce en una menor eficiencia, aunque tales diferencias no son significativas 

(p-valor>0,05) (Tabla 9). 

RMR CosteNetoCAVAR IE

Sexo
t P valor t P valor F P valor

0,23 0,84 -1,37 0,18 1,11* 0,30

Tabla 9. T-test y Análisis de varianza en la RMR, CosteNetoCAVAR, and IE categorizando por 

sexo. A partir de Tabla 4 de Mateos et al. (2021b, Under Review).

Table 9. T-test and Analysis of variance in RMR, Net cost of digging (CosteNetoCAVAR), and 

IE (índice de eficiencia), categorizing by sex (Sexo). Data from Table 4 from Mateos et al. 

(2021b, Under Review).
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Por otro lado, si se atiende a los cálculos realizados del posible retorno energético 
de diferentes especies de tubérculos respecto al coste real de conseguirlos, se puede 
observar que, en todos los supuestos, el retorno es positivo, aunque con diferencias 
según el recurso. Así, el recurso con menos poder calórico por unidad, do ‘aiko (Vigna 
macrorhyncha), aportaría entre 5,75 y 7,3 kcal, a chicos y chicas respectivamente, por 
cada kcal gastada en cavarlo y extraerlo (Figura 20). En cualquiera de los casos, se 
cubriría el coste energético, y el retorno energético sería positivo (46, 59 kcal para los 
chicos; 48,67 kcal para las chicas) (Figura 20). Por otro lado, atendiendo al recurso con 
mayor poder calórico, ekwa gadabi, aportaría entre 22,61 y 28,69 kcal por cada kcal 
gastada en cavarlo y extraerlo, mostrando un Retorno Neto entre las 212 kcal para los 
chicos, y de 214,08 kcal para las chicas (Figura 20).

Nombre Hadza (Especie) Gramos kcal g-1 kcal unidad

shumuko (Vatovaea pseudolablab) 86,58 0,763 66,06

*ekwa hasa (Vigna frutescens) 215,79 0,81 174,79

do ‘aiko (Vigna macrorhyncha) 80 0,705 56,4

*ekwa gadabi (Vigna frutescens) 262,5 0,845 221,81

Tabla 10. Pesos y valores energéticos de diferentes tubérculos consumidos como alimento 

por los Hadza. Valores estimados a partir de la Tabla 3 y Tabla 4 de Vincent (1985). 

Gramos por unidad hace referencia al peso de una unidad de cada tubérculo. kcal g-1 hace 

referencia al poder calórico de cada gramo de cada especie. kcal unidad refleja el aporte 

calórico de cada unidad de tubérculo. *Ekwa hasa y *Ekwa gadabi son la misma especie, 

sin embargo, se ha optado por incluirlas separadamente por presentar Vincent (1985) 

diferentes valores en sus tablas.

Table 10. Weight and energy values of the different tubers consumed by Hadza hunter-

gatherers, estimated from Table 3 and Table 4 from Vincent (1985). 

“Gramos por unidad”= Grams per unit; “kcal unidad”= kcal unit.

Grams per unit is the weight in grams of one item of each tuber species. kcal g-1 is the 

energy per gram of tuber species. kcal unit is the energy contained in one tuber. *Ekwa hasa 

and *Ekwa gadabi are the same species, however we have included both because Vincent 

(1985) reveals different values for them in their tables.
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Figura 20. Comparativa por sexos respecto al Retorno Neto y las kcal unidad/IE en cada 

especie de tubérculo que representarían las estacas de madera obtenidas en la prueba de 

simulación de extracción. El gráfi co a (kcal unidad/IE) representa las kcal que aporta cada 

recurso subterráneo por cada kcal gastada en cavarlo y extraerlo, resultado de dividir las 

kcal que aporta cada tubérculo entre el IE (IE ♂= 9,81; IE ♀= 7,73). El gráfi co b (Retorno 

Neto) representa la diferencia entre el aporte energético de cada especie de tubérculo 

y el coste de cavarlo y extraerlo. El color rojo y azul representa a las chicas y chicos, 

respectivamente.

Figure 20. Comparison by sex of the Net Return (Retorno Neto) and the kcal per unit/IE 

(kcal unidad/IE) in each tuber species that would represent the wooden stakes extracted in 

the experimental simulation test. The graphic a) represents the kcal that each underground 

resource contributes for each kcal spent digging and extracting it, being the result of dividing 

the kcal contained in one tuber by the IE (IE ♂= 9.81; IE ♀= 7.73). The graphic b) represents 

the difference between the energy provided by each species of tuber and the cost of digging 

and extracting it. The red and blue colours represent girls and boys, respectively. 
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3. COMPARACIÓN ENTRE CHICAS Y CHICOS EN LA VELOCIDAD ÓPTIMA DE 
LA LOCOMOCIÓN

Este apartado se ha elaborado a partir del trabajo de Mateos, et al. (2021a, Submi-
tted)3. Sin embargo, todas las variables de velocidad y energía, al igual que las fun-
ciones polinómicas de segundo grado previamente destacadas en la metodología, 
han sido transformadas a km h-1 y kcal.

Las características energéticas y de velocidad del total de la muestra empleada en 
este estudio se resumen en la Tabla 11, atendiendo al sexo. Hay dos individuos cuyo 
GrossCOT no se ajusta a una relación curvilínea de segundo grado, por lo que no se 
incluyeron en el estudio.

Factor Variable n
OLS  

(km h-1)
minGrossCOT 
(kcal km-1) a

Total N=76 
(media 10.83, SD 2.1)

Muestra total 74* 5,27 
(0,47)

39,67 (8,82) 2,4 (0,81)

Sexo

♂ 39 5,27 
(0,08)

40,08 (8,87) 2,44 (0,83)

♀ 35 5,26 
(0,08)

39,22 (8,86) 2,35 (0,8)

Tabla 11. Resumen de la media y de la desviación típica (entre paréntesis) de las variables 

correspondientes a la velocidad óptima en la locomoción (OLS), al coste bruto mínimo 

durante la OLS (minGrossCOT), y del Coeficiente Cuadrático (a), del conjunto de la muestra 

estudiada. El asterisco (*) marca los datos en los que se han excluido dos individuos que no 

ajustaban sus datos a una polinómica de segundo grado. A partir de Tabla 2 Mateos et al. 

(2021a, Submitted).

Table 11. Descriptive data of the OLS, the metabolic values (minGrossCOT), and the 

quadratic coefficients from the second-degree polynomial functions (a), of the volunteers 

participating in the tests by sex. The values are expressed as mean and standard deviation 

(in parenthesis). The asterisk (*) marks the sample size reduction from 76 to 74 individuals 

because the data of two of them did not fit in a second-order polynomial function. Data 

from Table 2 from Mateos et al. (2021a, Submitted).

3 Los resultados de este apartado se conformaron a partir de Mateos, A., Zorrilla-Revilla, G., 
Rodríguez, J. (2021a, Submitted). At their own pace. Optimal walking speed in children and adolescents. 
American Journal of Biological Anthropology
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El test ANOVA unifactorial muestra que no existen diferencias significativas en las 

medias de OLS (Optimal Locomotion Speed) entre sexos (F= 0,03; p-valor= 0,86) 

(Tabla 12 y Figura 21). Si bien, pese a no ser significativo, los individuos masculinos 

muestran una velocidad óptima mayor que los individuos femeninos (Tabla 11 y Figu-

ra 22). Tampoco se muestran diferencias en las medias de la minGrossCOT entre sexos 

(F= 0,17; p-valor= 0,68) (Tabla 12 y Figura 21), aunque el coste bruto es mayor en los 

individuos masculinos andando a su velocidad óptima que en los individuos femeni-

nos (Tabla 11 y Figura 22). 

OLS (km h-1) minGrossCOT (kcal km-1) a

Sexo
SS df F P valor SS df F P valor SS df F P valor

0,007 1 0,03 0,86 13,36 1 0,17 0,68 0,15 1 0,23 0,63

Tabla 12. Análisis de varianza de la OLS, minGrossCOT, y a (coeficiente cuadrático) 

categorizando por sexo.

Table 12. Analysis of variance for OLS, minGrossCOT, and a (quadratic coefficient), by sex 

(Sexo). The asterisk (*) indicates a significant difference.
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Figura 21. Gráficos de Cajas y Bigotes respecto al OLS (a) y el minGrossCOT (b) por cada 

sexo. Las cruces rojas en el interior de la caja muestran la media. Aunque las diferencias no 

son significativas, los chicos muestran valores superiores a las chicas en ambas figuras.

Figure 21. Box and whisker plots among sexes regarding the OLS (a) and minGrossCOT (b). 

The red crosses indicate mean values. Although the differences are not significant, boys 

show higher values than girls in both figures.
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Figura 22. Los puntos de datos (símbolos masculinos y femeninos) representan valores del 

GrossCOT para cada individuo en las velocidades desarrolladas en la prueba experimental. 

Las líneas punteadas de color rojo y azul, muestran la relación curvilínea del gasto 

energético por cada velocidad andada, en chicas y chicos, respectivamente. Las flechas, roja 

y azul (chicas y chicos, respectivamente), indican la velocidad en la cual se gasta la cantidad 

mínima de energía (minGrossCOT), siendo esta velocidad la óptima en la locomoción (OLS). 

Figura modificada a partir de la Figura 3 de Mateos et al. (2021a, Submitted).

Figure 22. Data points (male and female symbols) represent the GrossCOT por each individual 

at the different speeds here studied. Blue (boys) and red (girls) dotted lines show the 

U-shaped relationship between gross energy consumed per distance unit and walking 

speed. The arrows (red= girls; blue=boys) indicate the speed at which GrossCOT is minimum 

(minGrossCOT): Optimal Locomotion Speed (OLS). Figure modified from Figure 3 from 

Mateos et al. (2021a, Submitted).
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Finalmente, no existen diferencias significativas entre sexos (chicos: 2,44, SD 0,83; 
chicas: 2,35, SD 0,8) (Tabla 11) en la amplitud de la parábola revelada por el coeficien-
te cuadrático (F= 0,23; p-valor= 0,63) (Figura 23) (Tabla 12).

Figura 23. Gráfico de Caja y Bigotes del valor de a (coeficiente cuadrático en una 

polinómica de segundo grado) por cada sexo. Las cruces rojas en el interior de la caja 

muestran la media. Aunque la diferencia no es significativa, los chicos muestran un valor 

superior respecto a las chicas. A partir de la Figura 5 de Mateos et al. (2021a, Submitted).

Figure 23. Box and whisker plot of a value (quadratic coefficient in a second-order 

polynomial function) by sex. The red crosses indicate mean values. Although the difference 

is not significant, boys show a higher value than girls. Figure 5 from Mateos et al. 

(2021a, Submitted).

Al mismo tiempo, a los individuos de nuestro estudio, se les incrementa el coste 
de caminar (GrossCOT subadultos) respecto a su minGrossCOT entre un 1,23 y un 2,61% 
si siguen las OLS de mujeres y hombres adultas presentadas por los estudios de Wa-
ll-Scheffler (2012) y Wall-Scheffler & Myers (2013) (Tabla 13). Estos incrementos no son 
estadísticamente significativos. Además, el coste energético de caminar a OLS adul-
tas para los subadultos, supone un coste bruto energético mucho menor (entre un 
22,34 y 38,83%) respecto a lo que les supone energéticamente caminar a los hombres 
y mujeres adultas a sus propias OLS (es decir a sus propios minGrossCOT) (Tabla 14).
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Estudio Sexo

OLS 
(km 
h-1)

GrossCOT 
subadultos 
(kcal km-1)

% 
Incremento t

P 
valor

Mateos et al. (2021a) ♂♀ 5,27 39,67 (8,81)* - - -

Wall-Scheffler & Myers 
(2013)

♀ 4,82 40,51 (9,05) 2,10 -0,52 0,57

Wall-Scheffler (2012) ♀ 4,72 40,71 (9,15) 2,61 0,7 0,48

Wall-Scheffler (2012) ♂ 5,21 40,16 (8,8) 1,23 -0,34 0,74

Tabla 13. Coste energético (GrossCOT en kcal km-1) que supone a los individuos subadultos 

caminar en la OLS obtenida en Mateos et al. (2021a); y en la OLS marcada por los 

estudios de Wall-scheffler (2012) y Wall-Scheffler & Myers (2013) para individuos adultos. 

*El GrossCOT de nuestro estudio representa el minGrossCOT. La columna “% Incremento” 

representa la diferencia entre el minGrossCOT de los individuos subadultos caminando a 

su OLS, según nuestro estudio, y el Gross COT estimado teniendo en cuenta las OLS de los 

individuos adultos según la literatura. La comparación de estos valores indica que no existen 

diferencias significativas (p-valor> 0,05).

Table 13. The energy cost (GrossCOT in kcal km-1) of walking for non-adult individuals at the 

OLS obtained in our study (BioE8-CEIC 1812); and the energy cost of walking for non-adult 

individuals (GrossCOT subadulto) at the adults OLS following Wall-scheffler (2012) and Wall-

Scheffler & Myers (2013). *The GrossCOT of our study represents the minGrossCOT. The column 

% Increase (“% Incremento) indicates the difference between the minGrossCOT of the non-

adult individuals walking at their OLS according to Mateos et al. (2021a) and the GrossCOT 

estimated taking into account the OLS of the adult individuals following Wall-scheffler, 

(2012) and Wall-Scheffler & Myers (2013). There are no significant differences when these 

values are compared (p-value> 0.05).
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Variables
Wall-Scheffler & Myers 

(2013)
♀

Wall-Scheffler 
(2012)
♀

Wall-Scheffler 
(2012)
♂

OLS (km h-1) 4,82 4,72 5,21

*GrossCOT subadultos 
(kcal km-1) 40,51 40,71 40,16

minGrossCOT adultos 
(kcal km-1) 52,16 53,87 65,65

% de diferencia 22,34 24,43 38,83

Tabla 14. Diferencia en porcentaje entre GrossCOT subadultos caminando a las OLS adultas 

respecto a GrossCOT adulto (minGrossCOT adultos) caminando a sus propias OLS 

según Wall-Scheffler (2012) y Wall-Scheffler & Myers (2013). *GrossCOT subadultos es el 

coste de caminar a las velocidades óptimas adultas según los estudios citados en la tabla. El 

minGrossCOT adulto es el coste para los adultos de caminar a su propia OLS, extraído 

y transformado a km h-1 y kcal de Wall-Scheffler (2012) y Wall-Scheffler & Myers (2013). 

Table 14. Difference as a percentage (% de diferencia) between the non-adult GrossCOT 

(GrossCOT subadultos) walking at the adult OLS and the adult GrossCOT (minGrossCOT adultos) 

walking at their own OLS following Wall-Scheffler (2012) y Wall-Scheffler and Myers (2013). 

*The non-adult GrossCOT is the cost of walking at optimal adult speeds according to the 

studies cited in the table. The adult minGrossCOT is the cost of walking for adults at their own 

OLS, taken and transformed to km h-1 and kcal from Wall-Scheffler (2012) and Wall-Scheffler 

& Myers (2013).



Resultados  |  119

1.  SUMMARY OF THE CHAPTER 3. RESULTS

Regarding the first task of the first experimental study (BioE5), the results obtained 
(Zorrilla-Revilla et al., 2021) show that there are no statistically significant differences 
between sexes in terms of EE during trials (Walking and Gathering), neither in the an-
thropometric variables (p-value>0.05) (Table 3). The only exception is femur length, 
which is significantly larger in girls than in boys (F= 4.26; p-value<0.05). Significant 
correlations between Gross EE (both picking and moving) and all anthropometric 
variables exist in both trials (p-value<0.01) (Table 4). The best correlation of energy 
expenditure in both Walking and Gathering trials is with body mass. Moreover, only 
body mass was entered into the models computed through forward stepwise multiple 
linear regression (Maté Jiménez, 1995), explaining approximately 80% of the variance 
(Walking: r2= 0.8089; Gathering: r2= 0.7699) (Figure 19). The comparison of the simple 
linear models for girls and boys in both trials show no significant differences between 
sexes neither in the slopes nor in the intercepts (Table 5). Thus, girls and boys with 
equal body mass expend a similar amount of energy during Walking and Gathering 
trials. In both sexes, an increase in energy expenditure is strongly proportional to 
body mass (Figure 19).

Regarding the second task of the first experimental study (BioE5) (the digging test, 
Mateos et al., 2021b), we reveal that there are no statistically significant differences 
in body parameters (Height, Body mass and FFM) (Table 8) among boys and girls. On 
the other hand, no significant differences were displayed among sexes in the RMR (Ta-
ble 9). Alike, no significant differences were shown in the Net cost of digging among 
sexes, (Table 9), presenting boys higher values than girls. Taking into account the effi-
ciency index (Net cost of Digging/ wood wedges obtained) no significant differences 
were displayed among sexes.

Concerning the BioE8 study (Mateos et al., 2021a), no significant differences were 
shown in the OLS and the minGrossCOT among sexes (Table 12, Figure 21 a and b), 
neither significant differences were appreciated in the breadth of the parabola by sex 
(F= 0.23; p-value= 0.63) (Table 12 and Figure 23). Non-adult individuals consume 
more GrossCOT while walking at adult optimal locomotion speeds compared with their 
minGrossCOT at their non-adult optimal locomotion speed, but not significantly (Table 
13). Finally, if non-adult individuals walk at adults’ OLS, they save a large percentage 
of energy (between a 22.34 and a 38.83%) compared to adults at their respective op-
timal speeds (Table 14).
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En este capítulo dedicado a las discusiones se expondrán, en primer lugar, las limi-
taciones encontradas en esta tesis doctoral para, a continuación, pasar a comentar y 
poner en común con la bibliografía los resultados que se han obtenido en cada es-
tudio experimental. Posteriormente, se mostrarán las principales contribuciones a la 
Ecología del Comportamiento y a la historia biológica humana que se pueden aportar 
desde las investigaciones aquí realizadas. 

1.  LIMITACIONES DE LA INVESTIGACIÓN

Antes de discutir los resultados obtenidos, es necesario subrayar ciertas limitaciones 
que transversalmente han acompañado la realización de esta tesis doctoral.

En primer lugar, hay que destacar que el tamaño de la muestra es fundamental 
para hacer inferencias bioestadísticas, sobre todo al detectarse diferencias entre gru-
pos (Eng, 2003). En este sentido, los dos primeros estudios cuentan con una muestra 
menor al tercero y último, aunque en todos los casos son muestras similares, e incluso 
superiores a las empleadas en estudios con temáticas y objetivos similares (Crittenden 
et al., 2013; Froehle et al., 2019; Hagino & Yamauchi, 2014; K. L. Kramer & Greaves, 
2011; Prado-Nóvoa et al., 2020; Sarma et al., 2020; Wall-Scheffler, 2012). En esta 
línea, pese a utilizarse la misma muestra en la prueba de recolectar y la prueba de 
cavar, cierta falta de concordancia entre los datos antropométricos de ambos podría 
deberse a la eliminación de algún individuo de la muestra, reduciéndola, lo que afec-
ta a la dispersión de los datos. 

Para esta tesis doctoral se ha considerado la recreación de tres actividades físicas 
desarrolladas actualmente por diferentes grupos de cazadores y recolectores, pero esto 
implica una problemática. Hacer de los grupos cazadores y recolectores modelos vi-
vientes del pasado puede ser simplista y algo reduccionista (véase Fitzpatrick & Berbes-
que, 2018; Hawkes, O’Connell, & Blurton Jones, 2018, y los trabajos citados en ambos 
artículos). Sin embargo, como se adelantó en la introducción, las conductas actuales, 
y al igual que la biología y la fisiología, son el resultado de la adaptación a diferentes 
ambientes a lo largo de la evolución (Caro & Borgerhoff Mulder, 1987; Nettle et al., 
2013), por lo que no se descarta que tales actividades ya fueran comunes en el pasado, 
sobre todo atendiendo a las dos actividades de recolección (Aranguren et al., 2018; 
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D’Errico et al., 2012; Hunt, 1994; Revedin, Grimaldi, Florindi, Santaniello, & Aranguren, 
2020; Rios-Garaizar et al., 2018; Zeller, 1987) y, sin duda alguna, a la tercera referente 
a la locomoción (Hatala et al., 2016; Hunt, 1994; Vidal-Cordasco, 2020; Vidal-Cordasco 
et al., 2021). Además, como destacan Milks y colaboradores (2021), prestando atención 
al registro etnográfico actual se puede obtener una mejor comprensión del comporta-
miento humano y la diversidad cultural, lo que puede ampliar los marcos interpretativos 
para comprender el pasado (Milks, Lew-Levy, Lavi, Friesem, & Reckin, 2021).

Por otro lado, también puede resultar reduccionista hacer implicaciones generales 
sobre la división sexual de labores, la eficiencia de la recolección, o el inicio de diferen-
tes actividades debido a la locomoción y sus implicaciones en un grupo, estudiando 
únicamente tres actividades. Sin embargo, la elección de estas, está justificada por los 
vacíos e interrogantes que han dejado determinadas investigaciones realizadas hasta 
el momento, como se comentó en el apartado de justificación de la introducción. 
Por ello, pese a que tres pruebas experimentales pueden parecer escasas para tratar 
temas relevantes de la ecología humana, se ha podido abarcar una amplia gama de 
conductas entre los individuos subadultos de los grupos de cazadores y recolectores 
actuales, pero también del pasado.

Basarse primordialmente en determinadas sociedades clásicas y ampliamente estu-
diadas de cazadores y recolectores (Lane, 2014), como pueden ser los Hadza, Martu, 
Mikea, Baka, Hiwi, Pumé, inter alia, también puede resultar controvertido a la hora de 
justificar la realización de las actividades aquí llevadas a cabo, o para apoyar las discu-
siones que se desarrollarán a continuación. Sin embargo, no son tantas las sociedades 
sobre las que se tiene información, al menos para nuestros intereses, y son muchos 
menos los que aportan información necesaria respecto a la población subadulta (Bird 
& Bliege Bird, 2005; Blurton Jones et al., 1989; Blurton Jones & Marlowe, 2002; Crit-
tenden et al., 2013; Froehle et al., 2019; Hawkes et al., 1995; Tucker & Young, 2005).

En relación al párrafo anterior, una solución podría haber sido hacer mediciones 
reales a varios grupos de cazadores y recolectores que habitan diferentes ambientes 
y, por consiguiente, con distintas estrategias conductuales, lo que aportaría mayor va-
riabilidad a nuestra muestra y a las implicaciones de nuestros estudios. No obstante, 
el coste en tiempo y recursos sería muy elevado para la realización de esta tesis doc-
toral y ha de tenerse en cuenta que, en condiciones naturales, determinados factores 
que sí se han tenido en cuenta en estos estudios experimentales, no podrían haberse 
controlado. Por ejemplo, a la hora de tratar de comparar a diferentes individuos, en 
un contexto experimental pueden estandarizarse los tiempos de las diferentes prue-
bas, las velocidades, los movimientos, los objetivos a alcanzar, entre otros.
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Con todo, las pruebas experimentales incluidas en parte en esta investigación in-
tentaron abarcar actividades generales que pueden realizar los individuos subadultos 
de los grupos de cazadores y recolectores actuales. A pesar de ello, trabajar con una 
muestra de individuos subadultos occidentales puede ser un hándicap porque no 
están habituados a practicar actividades de subsistencia, como sí ocurre entre los 
subadultos cazadores y recolectores. Por otro lado, puede no ser del todo realista 
extrapolar datos del gasto energético entre poblaciones, debido a que la antropome-
tría y la composición corporal no tienen por qué ser similares. Por todo ello, merece 
destacar estas limitaciones.

En otra línea, y como otra limitación del actualismo, es difícil inferir estados de 
desarrollos entre la muestra utilizada a través de su edad, y extrapolar los datos 
obtenidos a los estados de desarrollo de grupos humanos del pasado. Esto no solo 
supone un obstáculo a la hora de entender a una población pasada, sino que también 
existen diferencias aparentes entre sociedades actuales postindustriales y urbanas, 
como las utilizadas en nuestros estudios experimentales, y otras sociedades actuales 
con economías de subsistencia (R. S. Walker, Gurven, et al., 2006), como aquellas que 
utilizamos para establecer comparaciones y para las discusiones. Se propone que 
estas diferencias se deben a factores socioeconómicos y culturales relacionados con 
la higiene, la nutrición o las mejoras en la sanidad (Bogin, 2011; Gluckman & Hanson, 
2006b, 2006a; Hill & Hurtado, 2017; Hochberg, 2010; Mace, 2000; Papadimitriou, 
2016). Por ello, hemos intentado ampliar el espectro a diferentes edades (8-14) y hemos 
procurado hablar de fases del ciclo vital entendiendo que, al menos en la especie 
Homo sapiens, estas existen de la misma manera, aunque con cierta variabilidad 
en las edades (Bogin, 1994, 1999b, 2011; Bogin & Varea, 2017; Hochberg, 2009; 
Hochberg & Belsky, 2013). 

En este sentido, debido a la gran variabilidad que existe entre la especie Homo 
sapiens a la hora de alcanzar las fases del ciclo vital y a la diferencia que existe entre 
sexos en este aspecto, puede que hayamos adscrito a algún individuo a una fase 
concreta por su edad, que no le corresponde por su estado real de desarrollo. Para 
solventar esta limitación, no debería haberse utilizado la edad, si no otros paráme-
tros clínicos, como los rasgos físicos utilizados por Tanner (Emmanuel & Bokor, 2020; 
Marshall & Tanner, 1969, 1970; Tanner, 1955, 1981), o la maduración esquelética 
(Bernal & Arias, 2007), que pueden ser evaluados radiográficamente (Hernández Ro-
dríguez, 1991; Scheuer & Black, 2004), sobre todo atendiendo a la fusión epifisaria 
(C. Cunningham, Scheuer, & Black, 2016; Roche, 1980; Šešelj, 2013; Tanner & White-
house, 1976; Tardieu, 1998). No obstante, estos métodos pueden ser costosos, invasi-
vos y, por consiguiente, problemáticos a la hora de ser aceptados por un comité ético.
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En otro orden de cosas, los métodos de estimación de gasto energético que exis-
ten actualmente en el ámbito de la antropología biológica son variados y precisos. 
Ya en el apartado de los materiales y metodologías, se destacan tanto la calorimetría 
directa como la calorimetría indirecta. Sin embargo, existen otros métodos emplea-
dos en este campo de investigación como el agua doblemente marcada (Pontzer et 
al., 2012; Urlacher et al., 2021, 2019), la acelerometría y dispositivos que miden el 
movimiento (Hagino, 2015; Hagino & Yamauchi, 2014; Urlacher et al., 2021), o el uso 
de ecuaciones predictivas ya previamente testadas (Crittenden et al., 2013; Froehle et 
al., 2019). La calorimetría indirecta se considera el mejor método para medir la RMR 
y el gasto energético en una actividad concreta (Leonard, 2012; Ndahimana & Kim, 
2017), sin embargo, por cuestiones logísticas, es poco utilizada para obtener datos 
sobre el gasto energético en un tiempo prolongado (Speakman, 1998). Para este úl-
timo fin, el agua doblemente marcada es un método muy efectivo pues no requiere 
de ningún tipo de dispositivo (Speakman, 1998), aunque su alto coste económico 
restringe su uso (Ndahimana & Kim, 2017; Ulijaszek, 1995). La utilización de dispositi-
vos que miden el movimiento como los acelerómetros, son cada vez más recurrentes 
debido a sus bajos costes económicos y su facilidad de uso. A pesar de ello, no son 
tan precisos como las técnicas anteriores, y mucho menos para medir actividades fí-
sicas concretas (Zorrilla-Revilla, Mateos, Prado-Nóvoa, Vidal-Cordasco, & Rodríguez, 
2017). Finalmente, el uso de ecuaciones predictivas para estimar la RMR (Harris & Be-
nedict, 1918; Schofield, 1985), y el método factorial para calcular el gasto energético 
es más simple, pero es el menos preciso de todos. El uso de todas estas técnicas, y los 
diferentes resultados que se obtienen derivados de las diversas variables que tienen 
en cuenta, dificultan la comparativa entre los estudios que utilizan la energía como 
interfaz para explicar las diferentes conductas humanas o la variación en la historia 
biológica humana.

Por último, hay que destacar, que la escasez de estudios que miden el coste ener-
gético en actividades concretas en individuos subadultos, dificulta la investigación en 
varios frentes. El primero, hace que sea difícil encontrar estudios comparativos para 
discutir los datos. Por otro lado, hace complicado encontrar líneas argumentales que 
discutir y contrastar. No obstante, también es una ventaja, pues ante este vacío, existe 
un campo por explorar.
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2. COMPARACIÓN ENTRE SEXOS EN EL COSTE DE LA SIMULACIÓN DE LA 
RECOLECCIÓN

El estudio aquí desarrollado muestra que no existen diferencias estadísticamente sig-

nificativas entre chicos y chicas en la energía gastada en la recolección y durante 

el desplazamiento andando para alcanzar el lugar de la recolección. En la muestra 

analizada, las chicas gastan más energía, aunque no de manera estadísticamente sig-

nificativa. Esto se debería a que ellas tienen, de media, un tamaño corporal mayor 

que los chicos. Se descarta así que un sexo tenga ventajas o desventajas metabólicas 

sobre el otro en la práctica de estas actividades. Es común que, en las edades aquí 

estudiadas, las chicas tengan dimensiones corporales superiores a los chicos, debido 

a las diferencias en el tempo de desarrollo (Bogin, 2015; Kotler & Haig, 2018; Malina 

et al., 2004; S. L. Smith & Buschang, 2005; Tanner, 1978). Así, ellas suelen alcanzar el 

tamaño adulto con precocidad respecto a sus compañeros masculinos (Bogin, 1994, 

1999b; Humphrey, 1998; Roche, 1992), aunque tales diferencias se eliminan durante 

la plena adolescencia (Rogol et al., 2002; Tanner, 1978). 

Cabe destacar que, aunque ellas muestran longitudes en los fémures estadística-

mente superiores a ellos, y esta variable esté altamente correlacionada con el tama-

ño corporal (Abrahamyan, Gazarian, & Braillon, 2008; Ruff, 2007), no hay diferencias 

significativas en el tamaño corporal. Una posible explicación para tal diferencia en la 

longitud de los fémures es aportada por Feldesman (1992). Según este autor, el in-

cremento en la longitud del fémur entre las chicas ocurre con anterioridad al estirón 

corporal acaecido durante la pubertad (Feldesman, 1992). En cualquier caso, la falta 

de diferencia total en el tamaño corporal explica las similitudes en el coste energético 

de las actividades implicadas en la recolección.

Únicamente la variable peso corporal ha explicado el 80% de la varianza del gasto 

energético de las pruebas de recolectar y del traslado durante la recolección. A pesar 

de que el resto de las variables corporales utilizadas para este estudio (BIL, FL, Edad, 

Altura corporal) también muestran correlaciones estadísticamente significativas con la 

energía gastada en las pruebas físicas (andar hasta el lugar de la recolección, y recolec-

tar), la regresión múltiple por pasos hacia adelante ha descartado estas variables, esco-

giendo el peso corporal como la variable significativa que mejor explica la variable de-

pendiente. La elección de este análisis estadístico eliminó la correlación existente entre 

el peso corporal y el resto de variables antropométricas, respecto al gasto energético.

Siguiendo con este hilo argumental, pero con una muestra de individuos adul-

tos, Vidal-Cordasco y colaboradores (Vidal-Cordasco, Mateos, Zorrilla-Revilla, Prado- 
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Nóvoa, & Rodríguez, 2017) demostraron la influencia de la anchura bi-ilíaca y la longi-
tud del fémur en la reducción del gasto energético durante la locomoción a 4 km h-1. 
Caderas más anchas (Gruss, Gruss, & Schmitt, 2017), y piernas más largas (Steudel- 
Numbers & Tilkens, 2004), reducirían el coste energético de trasladar el peso corporal 
durante la marcha bípeda. Sin embargo, en nuestro estudio, no se han podido encon-
trar tales patrones. Un posible esclarecimiento a estas diferencias puede explicarse por: 
la incompleta maduración de los huesos de la cadera en nuestros participantes aten-
diendo a sus edades (Bogin, 1994; Moerman, 1982; Sharma, Gupta, & Shandilya, 2016; 
Verbruggen & Nowlan, 2017), la baja varianza en los datos de la anchura bi-ilíaca entre 
la muestra o, incluso, la ausencia de diferentes velocidades en la prueba de locomoción 
(P. A. Kramer & Sarton-Miller, 2008), como sugiere un estudio exploratorio que incluyó 
pruebas de locomoción con varias velocidades (véase en 1.1. ANEXO, el póster cientí-
fico titulado: Like father like son. Long legs and wide hips also reduce the cost of loco-
motion in subadults, de Zorrilla-Revilla, Rodríguez, & Mateos, 2020). En dicho estudio, 
la velocidad y el peso corporal se muestran como las principales variables que explican 
positivamente la mayoría de la varianza en el gasto energético de la locomoción, así 
mismo, la anchura bi-ilíaca y la longitud del fémur reducen el coste de esta actividad.

A pesar de esa ausencia, nuestro estudio está en consonancia con otros previos 
que muestran la relación entre el peso corporal y el gasto de la locomoción (Brooks, 
Gunn, Withers, Gore, & Plummer, 2005; Froehle, Yokley, & Churchill, 2013; Passmore 
& Durnin, 1955; Pontzer et al., 2016; Steudel-Numbers, 1994, 1996; Steudel-Numbers 
& Tilkens, 2004). En nuestro estudio experimental, ambas actividades están altamente 
correlacionadas con el peso corporal de los individuos porque, en este caso, recolec-
tar incluye la locomoción, tanto durante el desplazamiento para alcanzar el lugar de la 
recolección, como durante el proceso de la captación de los frutos. Estos resultados 
tienen importancia debido a que la locomoción es la forma más común de actividad 
física entre los humanos (Brooks et al., 2005; Passmore & Durnin, 1955), y también 
para los niños, juveniles y adolescentes de los grupos de cazadores y recolectores 
(Hagino & Yamauchi, 2014). Así, otros autores han destacado que la mayoría de las 
actividades físicas, y por lo tanto del gasto energético diario de un individuo forrajero, 
están afectadas por el tamaño corporal (Pontzer et al., 2012; Torun, 2005). Es por ello 
que, si el peso corporal afecta al gasto de la locomoción, y la mayoría de las activi-
dades de los individuos forrajeros implican la locomoción, el peso corporal es una 
variable a tener en cuenta en el coste diario total, también en población no adulta.

Pese a las importantes implicaciones que tiene caracterizar energéticamente ac-
tividades de subsistencia para la ecología humana, como se ha destacado en la 
introducción de esta tesis doctoral, se desconocen estudios que hayan cuantificado 
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directamente el coste energético de actividades de subsistencia diarias entre indi-
viduos subadultos cazadores y recolectores. Pero también son escasos los estudios 
centrados en los adultos, destacando el trabajo realizado por Prado-Nóvoa et al. 
(2020), que compara, con una perspectiva similar, el coste del transporte de car-
gas entre hombres y mujeres. En esta línea, Froehle et al. (2019) han discutido la 
diferenciación de tareas entre los chicos y chicas juveniles de los grupos Hadza, 
atendiendo al tiempo dedicado a diferentes actividades, y al coste total de energía 
de la actividad física dividida en niveles de esfuerzo físico (metabolic equivalent tas-
ks–METs). Aunque estos autores han encontrado diferencias en el tiempo invertido 
y en los niveles de esfuerzo físico entre sexos en el final de la niñez y el inicio de la 
juventud, el enfoque difiere del aquí propuesto. En nuestro caso, se ha estandari-
zado la actividad y el tiempo, con el objetivo de vislumbrar ventajas o desventajas 
entre sexos ante una misma tarea.

Debido a la falta de trabajos centrados en esta problemática desde la perspecti-
va energética en individuos subadultos, es necesario buscar investigaciones con te-
máticas diferentes pero que incorporen comparativas en actividades más generales, 
como la locomoción o actividades físicas comunes en sociedades postindustriales. 
En esta línea, existen trabajos como los de Freedson y colaboradores (1981) que re-
velan diferencias estadísticamente significativas en el gasto energético entre chicas y 
chicos de 6 a 7 años de edad, aunque la muestra era muy reducida (n=9) (Freedson, 
Katch, Gilliam, & MacConnie, 1981). Con una muestra de 209 participantes, Trost y 
colaboradores midieron el coste energético, mediante calorimetría indirecta, de 12 
actividades físicas desarrolladas por chicos y chicas de sociedades postindustriales 
con edades comprendidas entre los 6 y 18 años de edad, entre las que se encontra-
ban caminar y correr sobre un tapiz rodante a diferentes velocidades, bailar, o jugar 
al baloncesto (Trost, Drovandi, & Pfeiffer, 2016). La muestra fue tratada de manera 
homogénea respecto al sexo, pues no se advirtieron diferencias en base a este factor 
al dividir la muestra en cohortes de edad. Esta misma tendencia es confirmada por 
Harrell et al. (2005), quienes afirman que el coste energético de diferentes actividades 
no varía entre sexos, al menos de los 7 a los 12 años de edad (Harrell et al., 2005).

3. COMPARACIÓN ENTRE SEXOS EN EL COSTE DE LA SIMULACIÓN DE LA 
EXTRACCIÓN DE TUBÉRCULOS

Por otro lado, en la prueba que simulaba la extracción de tubérculos, si la muestra se 
trata en conjunto (8 a 14 años), tampoco existen diferencias significativas en todas las 
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variables antropométricas y de composición corporal. Además, de manera similar a lo 
que ocurre con el primer estudio de recolectar frutos, son las chicas las que muestran 
valores mayores en las variables antropométricas (Peso y Altura corporal), a excepción 
de la composición corporal, aunque no sea estadísticamente significativa.

La falta de diferencias antropométricas podría estar explicando también la ausencia 
de diferencias estadísticamente significativas en los valores de la RMR y del CosteNe-
toCAVAR. Como se ha adelantado en la introducción, el peso corporal y la FFM son los 
principales factores que explican la variabilidad de la RMR. Por lo tanto, con pesos 
corporales y FFM similares, se obtienen valores semejantes en la RMR. Sin embargo, 
esta relación entre gasto energético y antropometría no queda patente en el Coste-
NetoCAVAR (kcal h-1), debido a que, a pesar de mostrarse similitudes en la antropometría 
y la composición corporal, con valores superiores en las chicas, son ellos los que pre-
sentan mayores valores en esta variable energética. Es por ello que, en el caso aquí 
desarrollado, no se puede descartar el factor de la motivación. A mayor motivación, 
más esfuerzo por conseguir recursos, como ya apuntaron Crittenden y colaboradores 
(2013). Un mayor esfuerzo podría estar relacionado con un mayor gasto energético, 
debido a que no está estandarizado, y se propone que ellos tienden a competir más 
que ellas (Apicella & Dreber, 2015; Deaner & Smith, 2013) en actividades físicas que 
generalmente demuestran fuerza (Apicella & Dreber, 2015; Lombardo, 2012). Ade-
más, pese a ser la misma muestra utilizada en Mateos et al. (2021b, Under Review), 
cuando la muestra se divide únicamente por sexo, no se encuentran diferencias sig-
nificativas en el CosteNetoCAVAR. Posiblemente, el hecho de dividir la muestra entre 
grupos de edad (8-10, 11-12, 13-14) y sexos en ese estudio, hace que ambos factores, 
edad y sexo, interaccionen, pues las diferencias se manifiestan en las edades mayo-
res. Por lo tanto, si no se tiene en cuenta el factor de la edad, las diferencias entre 
sexos desaparecen.

Por otro lado, la misma tendencia a no encontrarse diferencias significativas entre 
sexos en el CosteNetoCAVAR, se muestran cuando se aplica un factor de eficiencia (IE= 
energía neta gastada/estacas extraídas)1 (Mateos et al., 2021b, Under Review). Esto 
se debe a que, aunque ellos gastan más energía que ellas, no consiguen proporcio-
nalmente más recursos que las chicas. Además, pese a que no existan diferencias 
significativas, ellas son más eficientes por cada ítem conseguido. Estos resultados 
concuerdan con los revelados por Tucker y Young (2005) entre niños y niñas prepu-

1 Esto mismo ocurre cuando se sustituye las estacas por el valor energético de extraer un tubérculo, 
debido a que en el IE se está sustituyendo las estacas por un mismo valor energético tanto para chicas 
como para chicos, dependiendo de la especie de tubérculo que se elija.
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berales de los grupos Martu. Este trabajo demuestra que no existen diferencias entre 
sexos, en la energía obtenida por hora, al extraer tubérculos. Estos mismos patrones 
han sido encontrados por Crittenden y colaboradores (2013), aunque tienen en cuen-
ta los recursos conseguidos en muchas otras actividades productivas, además de la 
extracción de tubérculos. En su estudio con subadultos Hadza, la media de los retor-
nos energéticos por viaje de forrajeo fue similar entre chicos y chicas de 3 a 17 años 
de edad (Crittenden et al., 2013). Por otro lado, Froehle et al. (2019) en una muestra 
de individuos subadultos cazadores y recolectores, tampoco revelan diferencias entre 
ambos sexos. Así, Froehle y colaboradores (2019) constatan que, pese a la aparente 
diferencia entre las medias de las ratios de eficiencia, tanto calculadas en kcal/h como 
en kcal/energía total derivada del forrajeo, la gran dispersión en los datos hace que 
no existan diferencias significativas en base al sexo. No obstante, hay que destacar, 
como en el caso anterior, que el estudio está teniendo en cuenta otras actividades 
de forrajeo además de la extracción de tubérculos. También, pese a las similitudes 
encontradas con ambos estudios, tanto Crittenden et al. (2013) como Froehle et al. 
(2019), están incluyendo la actividad de caminar dentro del forrajeo, a diferencia de 
nuestra prueba de simulación de extracción de tubérculos. Aun así, considerando la 
falta de diferencias entre sexos en las pruebas de locomoción de nuestros estudios, es 
probable que, aun incluyendo la locomoción, nuestros resultados coincidiesen igual-
mente con los observados en la literatura.

4. COMPARACIÓN ENTRE SEXOS EN LA VELOCIDAD ÓPTIMA DURANTE LA 
LOCOMOCIÓN

Los resultados obtenidos en la prueba experimental de la velocidad óptima en la 
locomoción concluyen que no existen diferencias significativas entre sexos en las eda-
des aquí estudiadas (Mateos et al., 2021a, Submitted). Pese a que existen pocos 
estudios centrados en medir la velocidad óptima entre no adultos (Cavagna et al., 
1983; DeJaeger et al., 2001), las velocidades óptimas alcanzadas en nuestro estudio 
son similares a las observadas en la investigación de DeJaeger et al. (2001). En este 
sentido, aunque no se utilice la velocidad óptima sensu stricto, Waters et al. (1983, 
1988) no encuentran diferencias significativas en las velocidades preferidas al caminar 
entre sexos. En determinadas ocasiones, estas velocidades preferidas al caminar sue-
len aproximarse a las velocidades óptimas en la locomoción (Cavagna et al., 1983).

En la prueba experimental que se ha realizado, chicos y chicas muestran en conjun-
to velocidades óptimas similares (5,27 km h-1 y 5,26 km h-1, respectivamente) y costes 
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energéticos semejantes en esa velocidad (39,5 kcal km-1 y 38,59 kcal km-1, respectiva-
mente) (Figura 22), como ya han mostrado previamente Smeby (2017), o Holm et al. 
(2009) y Waters et al. (1983) pero teniendo en cuenta la velocidad preferida al andar2. 
Esta falta de diferencias ligadas al sexo en la locomoción ha sido descrita también 
entre adolescentes por Saborit González (2009) en su tesis doctoral. De igual manera, 
Holm et al. (2009) muestran que no existen diferencias significativas entre chicos y 
chicas en parámetros de la marcha bípeda como la longitud del paso, la longitud del 
paso normalizada y la cadencia. Además, estas similitudes se refuerzan por el hecho 
de que ambos sexos tienen una misma amplitud en las parábolas definidas por la 
relación entre la velocidad y el gasto energético por unidad de tiempo (Figura 22 y 
23), por lo que ambos sexos tienen la misma ventaja, o penalización, caminando en 
rangos de velocidades alejadas de sus óptimas (Mateos et al., 2021a, Submitted). 
Este patrón difiere de lo encontrado entre adultos de ambos sexos por Wall-Scheffler 
(2012). No obstante, en nuestra muestra, los chicos tienden a mostrar una curvatura 
algo más cerrada (Figura 22). Esto podría estar atisbando ya la tendencia a reducir 
más la curvatura en fase adulta, concordando con los datos de Wall-Scheffler (2012). 

Aunque las diferencias no son significativas, ellos tienen un mayor minGrossCOT que 
ellas (Figuras 21 y 22) (Mateos et al., 2021a, Submitted). Esto puede deberse al hecho 
de tener una muestra más grande de chicos en los rangos de edad mayores. Así, es 
durante los 14 años el momento en el que los chicos pueden superar a sus compa-
ñeras en peso (Nakano et al., 2010), y altura (Ljung, Bergsten-Brucefors, & Lindgren, 
1974; Nakano et al., 2010), lo que podría explicar el mayor gasto.

Es destacable que, los valores de velocidad óptima alcanzadas por chicos y chicas 
de estas edades, están en línea con los obtenidos por estudios con hombres adultos 
que también tienen en cuenta el GrossCOT (DeJaeger et al., 2001; Wall-Scheffler, 2012), 
e incluso son superiores a las velocidades óptimas obtenidas para las mujeres adultas 
de la muestra de Wall-Scheffler (2012) y de Wall-Scheffler & Myers (2013) caminando 
sin pesos. Es más, debido a la gran curvatura de la parábola de nuestra muestra, cuan-
do los chicos y chicas andan a las velocidades óptimas reveladas por Wall-Scheffler 
(2012) y Wall-Scheffler & Myers (2013) para hombres y mujeres adultas, apenas su-
fren penalización energética. Esto supone que incrementen su minGrossCOT entre un 
1,23 y un 2,61%, y que tengan un coste energético muy inferior al de los adultos an-
dando a sus respectivas velocidades óptimas (de entre un 22,34 y un 38,83 % menor) 

2 Trabajos previos como los aquí indicados (Browning & Kram, 2005; O’Connor & Donelan, 2012; 
Selinger, O’Connor, Wong, & Donelan, 2015; Wall-Scheffler & Myers, 2013), han establecido que las 
personas eligen caminar a una velocidad cercana a la más óptima energéticamente.
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(Tabla 13 y 14), siendo esto un importante ahorro energético. Es bien conocida la 
influencia que tiene la masa corporal en las demandas energéticas durante la loco-
moción en mamíferos, y por lo tanto entre humanos (Brooks et al., 2005; Froehle, 
Yokley, et al., 2013; P. A. Kramer & Sylvester, 2011; Passmore & Durnin, 1955; Pontzer 
et al., 2016; Steudel-Numbers, 1994, 1996; Steudel-Numbers & Tilkens, 2004; 
C. R. Taylor, Heglund, & Maloiy, 1982). Por ello, los más jóvenes, y seguramente 
más pequeños en tamaño corporal, gastan menos energía absoluta durante la loco-
moción respecto a los adultos, probablemente mayores en tamaño corporal. Esta 
relación entre gasto energético absoluto en actividades que incluyen la locomoción 
y el tamaño corporal ya se ha mostrado y discutido en la prueba de recolección. 
Además, si se compara la energía gastada en la prueba de recolectar, no difiere 
significativamente de la encontrada en esta prueba experimental de la locomoción 
y la velocidad óptima.

El coste energético mínimo a la velocidad óptima durante la locomoción de un 
adulto se atribuye a la eficiencia biomecánica (Saibene & Minetti, 2003). La marcha 
de un adulto funciona como un péndulo invertido (Cavagna et al., 1983; Cavagna, 
Thys, & Zamboni, 1976), donde el coste metabólico es mínimo cuando se recupera 
la energía necesaria para mover los mecanismos del péndulo (Saibene & Minetti, 
2003). Como ya se ha comentado anteriormente, algunos autores proponen que la 
locomoción humana madura entre los 7 y los 8 años de edad (Dusing & Thorpe, 2007; 
Frost et al., 1997; Holm et al., 2009; Jeng, Liao, Lai, & Hou, 1997; P. A. Kramer, 1998; 
Sutherland, Olshen, Biden, & Wyatt, 1988), alcanzando los mismos mecanismos de 
marcha bípeda de los adultos (Jeng et al., 1997) que optimizan la eficiencia energé-
tica caminando a la velocidad preferida (Jeng et al., 1997). Así, podríamos proponer 
que los individuos de nuestra muestra ya habrían desarrollado la eficiencia mecánica 
que caracteriza la locomoción adulta.

No obstante, si el gasto energético se expresase en términos relativos por unidad 
de masa corporal (kg), como exponen Cavagna et al. (1983) y Waters et al. (1983), 
a pesar de tener la misma OLS, los subadultos serían menos eficientes durante la 
locomoción. Esto podría deberse a que los niños dan más pasos y relativamente 
más largos, para mantener la misma velocidad que los adultos (Cavagna et al., 1983; 
Malina et al., 2004; Waters et al., 1983). Una frecuencia de zancada más alta es me-
cánicamente más exigente y, por lo tanto, requiere más energía (Unnithan & Eston, 
1990). Además, relativo a su tamaño corporal, los subadultos necesitan un mayor 
desplazamiento vertical del centro de gravedad a las mismas velocidades que los 
adultos (Cavagna et al., 1983). Asimismo, otros autores han propuesto que, en térmi-
nos relativos, los individuos más pequeños contienen proporcionalmente más tejidos 
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metabólicamente activos que los más grandes (Waters et al., 1983), sin embargo, las 
causas de esta ineficiencia no se comprenden completamente (P. A. Kramer, 2004). 

5.   CONTRIBUCIONES A LA ECOLOGÍA DEL COMPORTAMIENTO HUMANO

Las actividades de subsistencia relacionadas con la recolección de recursos son muy 
comunes entre los individuos subadultos de los grupos cazadores y recolectores con-
temporáneos (Bliege Bird & Bird, 2002; Blurton Jones et al., 1989; Blurton Jones & 
Marlowe, 2002; Bock, 2002b; Crittenden et al., 2013; Hawkes et al., 1995; K. L. Kramer, 
2002, 2005a, 2005b; Robinson et al., 2008; Tucker & Young, 2005) (para un ejemplo 
gráfico, véase la figura 24). Además de ser una de las primeras actividades desarrolla-
das, se practica conjuntamente por ambos sexos en edades tempranas, ya sea entre 
subadultos o junto a los adultos (Blurton Jones et al., 1994b, 1994a; Crittenden et al., 
2013; Hagino, 2015; Hawkes et al., 1995). Así, los individuos subadultos consiguen 
obtener gran cantidad y variedad de recursos (Bird & Bliege Bird, 2005; Crittenden 
et al., 2013; Hawkes et al., 1995; Tucker & Young, 2005) que, en parte, emplean para 
cubrir sus propios requerimientos energéticos (Crittenden et al., 2013; Froehle et al., 
2019). No obstante, como ya se ha expuesto en la introducción, con el incremento 
de la edad y coincidiendo con la etapa juvenil, ellos divergen sus intereses y prácticas 
más allá de la recolección de frutas y la extracción de tubérculos, focalizándose tam-
bién en la caza; mientras que ellas, entre otras, siguen manteniendo estas actividades 
durante sus fases adultas.

Por otro lado, la locomoción bípeda es la actividad física principal en los homininos 
(P. A. Kramer, 2004; Malina & Little, 2008; Passmore & Durnin, 1955), tanto como me-
dio para el transporte, como transversalmente en otras actividades físicas, sobre todo 
en aquellas desarrolladas en grupos de cazadores y recolectores, como la recolección 
de frutos, la caza, o la búsqueda de otros recursos.

Por todo lo expuesto, a continuación, se desarrollarán las principales aportaciones 
a la Ecología del Comportamiento extraídas de los resultados incluidos en esta tesis 
doctoral.

5.1.  EL INICIO DE LA DIVISIÓN DE LABORES

Los datos recopilados en los diferentes experimentos realizados nos permiten hi-
potetizar sobre el inicio de la división de labores por sexo, analizando diferentes 
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actividades de subsistencia, como lo son la recolección de frutos, la obtención de 
tubérculos y la locomoción.

En relación con los resultados expuestos en la primera y la segunda prueba del pri-
mer trabajo experimental, se puede hipotetizar que el inicio de la división sexual en la 
recolección de frutos y la extracción de tubérculos no se debe a las diferencias ener-
géticas entre sexos. Se descarta, por lo tanto, que la división en estas actividades, y el 
inicio de tal divergencia, esté apoyado por ventajas o desventajas energéticas deriva-
das del sexo. Del mismo modo, también podemos sugerir que el inicio de la división 
en tareas que involucran la locomoción no puede ser explicado por diferencias en la 
velocidad óptima ni en las demandas energéticas, de acuerdo con el segundo estudio 
experimental. 

Esta última afirmación concuerda con los resultados obtenidos por Prado-Nóvoa 
et al. (2020) en su trabajo desarrollado con individuos adultos. Prado-Nóvoa y cola-
boradores (2020) advierten que el coste energético durante la locomoción y el trans-
porte de pesos es similar entre adultos de ambos sexos, teniendo en cuenta el peso 
corporal. Es decir, que realizar esta actividad no conlleva una penalización energética 
por ser hombre o mujer, sino por la diferencia en el tamaño corporal. Así mismo, los 
hallazgos de Crittenden y colaboradores (2013) muestran que el sexo no afectaba sig-
nificativamente a la distancia diaria recorrida en una muestra de subadultos durante la 
búsqueda de recursos energéticos. 

Pese a ello, entre cazadores y recolectores las actividades de locomoción difieren 
enormemente entre sexos (Hilton & Greaves, 1995, 2008; Murdock & Provost, 1973; 
Prado-Nóvoa et al., 2020) y, por ejemplo, el inicio y la participación en partidas de 
caza empieza a involucrar a los niños cuando alcanzan los 10 a 12 años de edad en 
diferentes sociedades (Bird & Bliege Bird, 2002; Blurton Jones, Hawkes, & O’Connell, 
1997; Crittenden et al., 2013; Dira & Hewlett, 2016; Gray, 2009; Imamura & Akiyama, 
2016; Keith, 2006). Así mismo, la diferenciación sexual en las actividades productivas 
aquí evaluadas es un fenómeno conductual ampliamente documentado en diferentes 
investigaciones (Boyette, 2016; Froehle et al., 2019; Gallois & Duda, 2016; Gallois et 
al., 2015; Keith, 2006; Lew-Levy et al., 2017; Montgomery, 2010). En ellas se recoge 
que, tanto la recolección de frutos como la extracción de tubérculos y raíces, son 
actividades preferentemente femeninas y que, en diferentes grupos cazadores y re-
colectores, es durante el final de la niñez e inicios de la fase juvenil cuando comienza 
la división sexual (Boyette, 2016; Crittenden, 2016a; Froehle et al., 2019; Gallois & 
Duda, 2016; Gallois et al., 2015; Keith, 2006; Lew-Levy et al., 2017; Montgomery, 
2010). Tal diferenciación es perceptible en el tiempo que estos individuos dedican a 
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cada actividad (Froehle et al., 2019), o la preferencia por los recursos captados entre 
ellas y ellos (Crittenden et al., 2013). Por lo tanto, en base a estos datos, si la dife-
rencia en el gasto energético entre chicos y chicas no es causa de la divergencia en 
todas las actividades mencionadas, deben existir otras causas que expliquen el inicio 
de este fenómeno, como discuten Prado-Nóvoa y colaboradores (2020).

Figura 24. Niño Hadza recolecta bayas durante la estación húmeda. Foto extraída con 

permiso de Jimmy Nelson Foundation: https://www.jimmynelsonfoundation.com/culture/

the-hadzabe/ y de su autor Michael Holtby.

Figure 24. Hadza kid collects berries during the wet season. Photo taken with permission 

from Jimmy Nelson Foundation: https://www.jimmynelsonfoundation.com/culture/ 

the-hadzabe/ and its author Michael Holtby.

En este sentido, una posible explicación para aclarar el inicio de la división de 

tareas podría ser la necesidad temprana de desarrollar habilidades complejas espe-

cíficas para cada sexo. De acuerdo con la literatura (Gurven & Kaplan, 2006; Kaplan 

et al., 2001, 2000), el patrón de la historia biológica humana influye en el éxito re-

productivo y productivo como adulto: se requiere un desarrollo largo y lento y una 

reproducción tardía para invertir más esfuerzos en el aprendizaje de habilidades 
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complejas (Gurven & Walker, 2006; Kaplan et al., 2001, 2000; Lancaster & Kaplan, 
2009), necesarias para conseguir altas tasas de productividad en el futuro (Kaplan 
et al., 2000). 

Bajo esta premisa, los individuos subadultos realizan cada vez más actividades 
apropiadas para su respectivo futuro productivo y reproductivo (P. I. Henry, Morelli, & 
Tronick, 2005). Por ello, tanto chicas como chicos invertirán en diferentes actividades 
para implementar habilidades complejas, como consecuencia de los roles sexuales 
que les corresponderían por la anisogamia (Bulmer & Parker, 2002), pero a su vez 
mediante la realización de actividades que se complementan entre sexos (Kaplan et 
al., 2001). Las mujeres desarrollan las habilidades de búsqueda de alimento y crianza 
de los más pequeños, mientras que las actividades de persistencia, como la caza, son 
realizadas preferentemente por hombres adultos (Gurven & Kaplan, 2006). Por lo tan-
to, los chicos y las chicas en sociedades cazadoras y recolectoras empiezan a apren-
der y practicar sus futuros roles y competencias mientras juegan a emular actividades 
adultas (Salali et al., 2019), o mientras participan directamente en ellas (Bock, 2002b, 
2005; Bock & Johnson, 2004; Boyette, 2013, 2016; Crittenden, 2016a; Gallois et al., 
2015; Gaskins, 2000; Kamei, 2005; K. L. Kramer, 1998; Lew-Levy et al., 2017; Rogoff, 
Paradise, Arauz, Correa-Chávez, & Angelillo, 2003; Tucker & Young, 2005), siempre 
sin comprometer su integridad (Blurton Jones et al., 1989; Crittenden, 2016a). Este 
proceso de aprendizaje es más favorable en las sociedades de pequeña escala, como 
los grupos de cazadores y recolectores, debido a que los individuos subadultos no 
son ajenos a las rutinas diarias adultas, lo que les proporciona suficientes oportuni-
dades para observar e imitar las actividades que desarrollarán en el futuro (Gaskins & 
Paradise, 2010; Lew-Levy et al., 2017).

Por otro lado, debido a la relación entre gasto energético y peso corporal, los 
resultados obtenidos con la primera actividad del primer estudio experimental (reco-
lección de frutas) podrían suponer un apoyo a la teoría del proceso de aprendizaje 
prolongado (Bogin, 1999b; Kaplan & Robson, 2002) en futuras habilidades complejas 
específicas por cada sexo (Gurven & Kaplan, 2006), pero con una novedad, a un bajo 
coste energético.

El ahorro energético se da en términos absolutos, pues el menor coste energético 
entre los individuos juveniles se debería a su menor tamaño corporal (atendiendo a 
nuestros resultados entre el coste energético de recolectar frutas y el tamaño cor-
poral), pero también por la menor inversión absoluta en tiempo, energía, y esfuerzo 
físico, en actividades productivas y físicas que suelen realizar estos individuos (Boye-
tte, 2013; Gaskins, 2000; Hagino, 2015; Hagino & Yamauchi, 2014; Hoos et al., 2003; 
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K. L. Kramer, 1998, 2002, 2005a; K. L. Kramer & Ellison, 2010; K. L. Kramer & Greaves, 
2011; Malina & Little, 2008; Torun, 2005). Sin embargo, el coste derivado de aprender 
también es menor en términos relativos. Así, los individuos juveniles pueden gastar 
más energía y tiempo en actividades físicas, en comparación con los adolescentes, 
debido a que podrían estar libres de la carga de la maduración sexual y el crecimiento 
corporal acelerado (Caldwell, 2016). 

5.2.  EL PAPEL ACTIVO EN EL GRUPO Y LA PRODUCTIVIDAD

Como se ha explicado en la introducción de esta tesis doctoral, más allá de la visión 
pasiva de los individuos subadultos (Derevenski, 2005), son cada vez más los estudios 
que corroboran el apoyo de estos en las economías de un grupo, ya sea indirecta o 
directamente (Baxter, 2005; Cain, 1977; Draper, 1975; Hawkes et al., 2018). En esta 
línea, la segunda prueba incluida en el primer estudio experimental nos permite plan-
tear la contribución energética de estos rangos de edad dentro de un grupo humano 
con economías de subsistencia. 

En este caso, debido a que no se ha contabilizado directamente el retorno energé-
tico de los recursos conseguidos al cavar, al no tratarse de recursos alimenticios rea-
les, no podemos medir qué cantidad de requerimientos energéticos cubren los niños 
y niñas de 8 a 14 años. Sin embargo, en base a las estimaciones indirectas elaboradas 
a partir de asimilar las estacas a diferentes especies de tubérculos y su aporte ener-
gético, se puede destacar la capacidad de los individuos subadultos de compensar 
ampliamente el coste neto de esta actividad en ambos sexos. Así, dependiendo de 
la calidad del recurso extraído del suelo, ambos sexos podrían recuperar entre 5,75 y 
28,68 veces el coste de conseguir un tubérculo (kcal unidad/IE) (Figura 20). O, aten-
diendo al Retorno Neto, podrían conseguir entre 46,59 y 214,08 kcal por cada tubér-
culo que consiguen (Figura 20). Así, con un solo tubérculo de do ‘aiko, podrían cubrir 
alrededor de una quinta parte del CosteNetoCAVAR durante una hora. Por otro lado, 
con un tubérculo de ekwa gadabi, podrían llegar a compensar casi completamente 
el coste neto de cavar durante una hora. Sin embargo, atendiendo a los casi 6 ítems 
de media conseguidos en el estudio (en 15 minutos de prueba), el CosteNetoCAVAR 
por hora se subsanaría casi con cualquiera de los diferentes tipos de recursos en solo 
15 minutos. 

Empero, hay que ser cauto con los resultados, pues estas aproximaciones sobre-
pasan los valores destacados en la literatura (Hawkes et al., 1995; Tucker & Young, 
2005). Por ejemplo, como se recoge en Mateos et al. (2021b, Under Review), Tucker 
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y Young (2005) observan que los individuos juveniles Mikea obtienen alrededor de 
536 kcal h-1 para la chicas y 504 kcal h-1 para los chicos en forma de tubérculos. 
Hawkes et al. (1995) documentan que los juveniles Hadza retornan 436 kcal h-1, aun-
que Tucker & Young (2005) también para los juveniles Hadza contabilizan 85 kcal h-1. 
Tales diferencias entre grupos cazadores y recolectores en los retornos energéticos 
por hora, se deberían a la calidad energética de los recursos escogidos, como expli-
can Tucker & Young (2005).

Posiblemente, la falta de concordancia entre nuestras estimaciones indirectas y 
los retornos energéticos facilitados por la bibliografía se deba a que nuestro estudio 
experimental no contempla el tiempo y el coste energético de andar y buscar los re-
cursos subterráneos, lo que podría reducir las ratios calculadas. Además, habría que 
sumarle el hecho de que las especies de tubérculos utilizadas para equiparar a las 
estacas de madera, pueden encontrarse en profundidades diferentes a las planteadas 
para nuestra simulación experimental. Así, el coste energético de conseguir un tubér-
culo podría ser mayor, afectando también a las ratios calculadas.

Aun con todo, nuestros datos apoyarían lo encontrado por Crittenden, Blurton- 
Jones, o Hawkes, inter alia (Blurton Jones et al., 1994b; Crittenden et al., 2013; Dra-
per & Cashdan, 1988; Hawkes et al., 1995; Robinson et al., 2008; Tucker & Young, 
2005) que han estimado que niños y niñas de grupos cazadores y recolectores pue-
den cubrir más del 50% de sus requerimientos energéticos, y en algún caso, la totali-
dad (Froehle et al., 2019; pero véase Gurven & Kaplan, 2006; Gurven & Walker, 2006; 
Kaplan et al., 2000; R. S. Walker, Hill, Kaplan, & McMillan, 2002), aunque en ninguno 
de los casos se ha medido directamente el coste de la actividad o el coste de sus re-
querimientos energéticos. Todo esto, resaltaría la capacidad temprana de conseguir 
recursos, repercutiendo en su propio fitness y en el del grupo (Lee & Kramer, 2002; 
Lew-Levy, Kissler, et al., 2020; Lew-Levy et al., 2017), lo que podría mejorar indirec-
tamente la reproducción del grupo, como sostiene la hipótesis “Pooled energy bud-
get” (Reiches et al., 2009).

Las altas ratios de productividad que se han destacado en el párrafo anterior, pue-
den llevar a pensar que ya en estas edades estudiadas se hayan alcanzado las mismas 
tasas de productividad de los adultos. Sin embargo, hay que ser cautos por una serie 
de cuestiones que se van a desarrollar a continuación. Pese a que todos los participan-
tes han podido llevar a cabo la prueba sin experiencia previa, la actividad de extraer 
tubérculos aquí simulada es un gesto puntual y concreto. En primer lugar, conseguir 
tubérculos implica también desplazarse, y buscar y localizar los recursos subterráneos. 
Parte de esta labor es facilitada por adultos u otros miembros experimentados, que 
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en la mayoría de grupos cazadores y recolectores acompañan a los más pequeños 

(K. L. Kramer, 2011; Vincent, 1985), guiándoles en esta tarea. Posiblemente, es en 

estos pasos de la cadena operativa de extracción de recursos del subsuelo donde 

se albergue un alto componente de conocimientos complejos adquiridos a lo largo 

de la vida, por lo que podemos estar obviando esta información. Siguiendo con esta 

línea argumental, extraer tubérculos, a menudo, implica la resolución de «intrincados 

problemas de ingeniería» (Hawkes, O’Connell, & Blurton-Jones, 1989: 344). Es por 

todo esto, que, entre los grupos de cazadores y recolectores, los máximos ratios 

de productividad se alcanzan en la etapa adulta (K. L. Kramer & Greaves, 2011). En 

esta línea, como se detalla en Mateos et al. (2021b, Under Review), las mujeres Hiwi 

consiguen las mayores ratios de productividad extrayendo tubérculos entre los 35 y 

45 años (Kaplan et al., 2000), más allá de los picos máximos de fuerza física que se 

logran durante la veintena (Gurven, Kaplan, & Gutierrez, 2006). Así, entre los Pumé 

de Venezuela, las chicas de 10 años apenas consiguen el 25% de la cantidad de raíces 

recolectadas por los adultos, por unidad de tiempo, a pesar de haber alcanzado ya el 

88% del tamaño corporal de un adulto (K. L. Kramer & Greaves, 2011). 

Todo esto estaría demostrando que la productividad de cavar no solamente está 

limitada por el tamaño corporal o la fuerza física, como afirman Blurton Jones & Mar-

lowe (2002), sino principalmente por un continuo aprendizaje en conocimientos y 

habilidades complejos. Con resultados similares, Gurven y colaboradores (2006) des-

tacan que, entre los Tsimane de Bolivia, en actividades de caza, la productividad se 

alcanza años después de sobrepasar el máximo de fuerza física (Gurven et al., 2006). 

Una tendencia similar se observa en otro trabajo centrado en los Ache de Paraguay 

(R. S. Walker et al., 2002), los Gidra Papuans de Papúa Nueva Guinea (Ohtsuka, 1989), 

o en los más de 1800 individuos pertenecientes a 40 sociedades cazadoras y recolec-

toras distribuidas por todo el globo terráqueo, analizados por Koster y colaboradores 

(Koster et al., 2019). Además, una característica de la especie Homo sapiens, es que 

en edades adultas se consigue más cantidad de energía que la requerida por un indi-

viduo (Kaplan, 1997; Kaplan et al., 2000; Lee & Kramer, 2002), facilitando que esos su-

perávits se puedan redistribuir hacia otros individuos del grupo (Kaplan et al., 2000).

5.3.  ACTIVIDADES DE LOCOMOCIÓN EN INDIVIDUOS SUBADULTOS

Los resultados encontrados en la prueba de la locomoción tienen implicaciones 

relevantes para la ecología humana. Desde esta perspectiva ecológica, los cam-

bios en la velocidad o en las demandas de energía durante la locomoción pueden 
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tener consecuencias notables para la movilidad3 de las poblaciones postindustriales 
y de cazadores y recolectores (P. A. Kramer, 2010; Pontzer, 2012; Pontzer et al., 2009; 
Rathkey & Wall-Scheffler, 2017; Steudel-Numbers & Wall-Scheffler, 2009; Wagnild & 
Wall-Scheffler, 2013; Wall-Scheffler & Myers, 2013).

Entre los grupos de cazadores y recolectores, se propone que las diferentes de-
mandas de la locomoción limitan la composición de los grupos (Wagnild & Wall-Sche-
ffler, 2013). De acuerdo con Wall-Scheffler (2012), el desplazamiento de un grupo, 
compuesto por individuos con diferentes velocidades óptimas, conlleva una penaliza-
ción energética para quienes caminan más lejos de esta. En este sentido, los hombres 
con OLS más altos y amplitudes de sus parábolas más agudizadas que las mujeres, 
podrían verse más penalizados energéticamente si caminan en un grupo y adaptan su 
velocidad a la de otros (Wagnild & Wall-Scheffler, 2013). Así, Wagnild y Wall-Scheffler 
(2013) corroboran que, cuando hombres y mujeres con una relación afectiva caminan 
juntos, los hombres adaptan su velocidad a la de su pareja (Wagnild & Wall-Scheffler, 
2013), y Costa (Costa, 2010) señala que la velocidad tiende a disminuir cuando se ca-
mina en grupos mixtos. En este sentido, Bouterse y Wall-Scheffler (2018) encontraron 
que entre los grupos de adultos de ambos sexos que caminan conjuntamente con 
individuos subadultos, se reduce la velocidad de la marcha.

Por otro lado, como las mujeres tienen un mayor rango de velocidades cerca del 
minGrossCOT (Wall-Scheffler, 2012), estarían menos penalizadas moviéndose a la ve-
locidad promedio del conjunto del grupo. Esto también podría explicar que, entre 
los grupos de cazadores y recolectores, las mujeres tiendan a desplazarse en grupos 
del mismo sexo y/o con individuos subadultos de ambos sexos (Blurton Jones et 
al., 1989; Hawkes et al., 1995; Hurtado, Hawkes, Hill, & Kaplan, 1985; Wall-Scheffler, 
2012; Wall-Scheffler & Myers, 2013); y los hombres de manera individual o en grupos 
del mismo sexo (Wall-Scheffler, 2012; Wall-Scheffler & Myers, 2013).

En cualquier caso, los resultados obtenidos en Mateos et al. (2021a, Submitted) 
muestran que las velocidades alcanzadas por los individuos subadultos de 7 a 14 años 
no afectarían a la movilidad de un grupo ni a la composición de este4 (para un ejem-

3 Debido a la diversidad de acepciones que alberga el concepto de movilidad, para este estudio 
se ha optado por escoger el concepto descrito en la introducción de Wall-Scheffler (2014) por tener 
presente la implicación de la locomoción como medio de desplazamiento relacionado con las estrate-
gias de subsistencia humana.

4 Esta afirmación podría reforzarse aún más por los resultados de los estudios en huellas de homi-
ninos del pasado, en las que se advierten la diversidad edades entre los grupos de diferentes especies 
del género Homo (Altamura et al., 2018; Aramayo, 2009; Ashton et al., 2014; Duveau, Berillon, Verna, 
Laisné, & Cliquet, 2019; Mayoral et al., 2021).
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plo gráfico véase la Figura 25), en contra de lo expuesto por la bibliografía en los dos 

párrafos anteriores. En este sentido, los más jóvenes podrían alcanzar velocidades 

similares a la de los hombres adultos estudiados por Wall-Scheffler (2012), e incluso 

más altas que las velocidades de las mujeres adultas publicadas por Wall-Scheffler 

(2012) y Wall-Scheffler & Myers (2013). Además, la amplitud de las velocidades que 

pueden alcanzar estos individuos, independientemente del sexo, podría resultar ven-

tajosa si un grupo necesita aumentar o disminuir la velocidad de locomoción. Wa-

ll-Scheffler (2014) propone que la amplitud de la parábola (en forma de U) producto 

de la relación entre las demandas energéticas de locomoción y la velocidad, puede 

explicarse por un menor tamaño corporal. Además, derivado de un tamaño corporal 

más pequeño, los individuos subadultos pueden moverse a menores costes energé-

ticos. Esto contrastaría con K. L. Kramer (2014), que afirma que los individuos suba-

dultos se especializan en tareas que no requieren largas distancias de viaje porque 

son energéticamente ineficientes. En esta línea, como se ha comentado previamente, 

los chicos no se involucran generalmente en las tareas de caza hasta que alcanzan los 

10 o 12 años (Bird & Bliege Bird, 2002; Blurton Jones, Hawkes, & O’Connell, 1997; 

Crittenden et al., 2013; Dira & Hewlett, 2016; Gray, 2009; Imamura & Akiyama, 2016; 

Keith, 2006). Sin embargo, en base a lo demostrado en los resultados, no existiría 

ningún impedimento, en base a la energía o la velocidad, en que las chicas de 7 a 

14 años pudieran involucrarse de la misma manera en esta actividad. En esta misma 

línea argumental, si solamente la velocidad o el coste energético fuese un limitante 

para participar en las partidas de caza, ya desde los 7 años de edad, estos individuos 

también podrían involucrarse en esta actividad.

Por el contrario, más allá de la velocidad y la energía gastada, existen otras causas 

que pueden influir en la movilidad del grupo y en la diferenciación por sexos y edades, 

y que deben tenerse en cuenta. En primer lugar, los individuos subadultos, en gene-

ral, tienen una mayor superficie por kilogramo de masa corporal (D. L. Squire, 1990). 

Esta relación implica un mayor intercambio de flujo de calor entre la superficie de su 

cuerpo y el ambiente que los rodea, ganando calor más rápidamente si la tempera-

tura ambiente excede la temperatura de la piel, o perdiendo calor más rápidamente 

en un ambiente frío (D. L. Squire, 1990). Además, se ha demostrado que tener las ex-

tremidades inferiores más largas y cuerpos más grandes, como en los adultos, mejora 

la resistencia (Carrier, 1996), reduce el sobrecalentamiento del cuerpo, y aumenta la 

pérdida de calor al descansar y al caminar, lo que permite mantener velocidades más 

altas durante la marcha (Cross, Collard, & Nelson, 2008; Speakman & Król, 2010; Ti-

lkens, Wall-Scheffler, Weaver, & Steudel-Numbers, 2007; Wall-Scheffler, 2014; Whee-

ler, 1993). Todo esto concuerda con las afirmaciones de Draper y Cashdan (1988), que 
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relatan las dificultades de los más jóvenes para seguir el ritmo de la marcha adulta, 

por carecer de resistencia, durante varios kilómetros desde el campamento. De igual 

manera, Blurton Jones y colaboradores revelan que entre los ¡Kung de Botsuana, los 

niños más pequeños se cansan más y tienen más sed en las caminatas largas (Blurton 

Jones et al., 1994b), especialmente en ambientes secos y calurosos (Malina & Little, 

2008), ralentizando la movilidad de los adultos.

Por otro lado, la participación en actividades como la caza implica múltiples peligros 

para los individuos subadultos, como desorientarse y perderse, la extenuación, o los 

encuentros con animales peligrosos (Blurton Jones et al., 1994b, pero véase Lew-Levy 

et al., 2021). Además, la caza implica dominar habilidades complejas (Gurven et al., 

2006) como el rastreo de animales, el sigilo durante la caza, o en el uso de herramientas 

Figura 25. Conjunto de niños, juveniles y adultos aborígenes Martu (desierto oeste de 

Australia), trasladándose en grupo. Imagen de Rebecca Bird, extraída de la web 

https://news.stanford.edu/news/2006/june21/martu-062106.html.

Figure 25. A group of Martu aboriginal children, juveniles and adults 

(western Australian desert), moving together. Photo from Rebecca Bird, 

at https://news.stanford.edu/news/2006/june21/martu-062106.html.
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de caza (Dira & Hewlett, 2016; Gray, 2009). Todos estos factores, o alguno en particular, 
podrían desalentar la participación de los más jóvenes, a pesar de poder alcanzar la 
velocidad de los adultos con menores costes energéticos.

6.  CONTRIBUCIONES A LA HISTORIA BIOLÓGICA HUMANA Y SU EVOLUCIÓN

Con los resultados presentados son varias las aportaciones que se pueden hacer para 
comprender mejor la historia biológica humana.

En primer lugar, en un contexto de aprendizaje y puesta a punto de habilidades, 
tener un mayor tamaño corporal no aporta más ventajas que mantener un cuerpo pe-
queño en las edades aquí estudiadas. Por otro lado, estos chicos y chicas podrían ser 
capaces de recuperar la energía gastada en una actividad de intensidad moderada, 
como clasifica Tucker and Young (2005) a la actividad de cavar para extraer tubér-
culos. Finalmente, tanto las chicas como los chicos, podían disfrutar de las ventajas 
de alcanzar una velocidad óptima adulta, a un menor coste bruto, suponiéndoles un 
ahorro importante de energía. 

De especial interés en este aspecto es la prueba de recolectar frutos. Así, desarro-
llar la práctica de actividades que conllevan la locomoción y la recolección durante 
el final de la niñez y la juventud, se complementa adecuadamente con los ciclos 
de desarrollo y crecimiento humano (Bogin, 2015), especialmente porque la especie 
Homo sapiens retarda el crecimiento corporal durante esta fase (Kaplan et al., 2000; 
R. S. Walker, Hill, Burger, & Hurtado, 2006). Por lo tanto, ya que la mayoría del cos-
te energético de esta actividad depende del tamaño corporal, y los individuos más 
pequeños de nuestra muestra (juveniles) gastan menos energía que los más grandes 
de nuestra muestra (adolescentes), los juveniles pueden ser más eficientes mientras 
adquieren habilidades de los adultos específicas por sexo (Kaplan et al., 2000), mejo-
rando su plasticidad fenotípica (Bogin, 1997, 1999b, 2003). Esto podría explicar que 
en la mayoría de grupos de cazadores y recolectores, es esta fase cuando se empieza 
a participar en ciertas actividades.

Lo comentado en el párrafo anterior se consolida aún más por el hecho de que, 
entre la especie Homo sapiens, la adquisición de recursos energéticos no depende 
únicamente del tamaño corporal, sino también del aprendizaje acumulativo de cier-
tas habilidades (Bock, 2002b; Gurven & Kaplan, 2006; Gurven et al., 2006; Ohtsuka, 
1989; R. S. Walker et al., 2002). Así, alcanzar un tamaño corporal mayor antes de 
tiempo no implica necesariamente ser más productivo (R. S. Walker et al., 2002); o al 
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menos, no lo suficiente como para soportar las altas demandas energéticas derivadas 
de tener un tamaño corporal mayor (Gurven & Walker 2006; pero ver Froehle et al. 
2019). Es más, un rápido y temprano crecimiento y desarrollo en las fases juveniles 
podría conllevar un mayor coste de mantenimiento para los progenitores y el res-
to del grupo. Por el contrario, retener un cuerpo pequeño, durante ciertas etapas 
pre-reproductivas del ciclo vital, podría ser una ventaja en condiciones de carestía de 
recursos energéticos (Bogin, 1999b; Urlacher et al., 2019), lo que es consistente con la 
Ecological risk aversión hypothesis (Janson & van Schaik, 1993), por lo que mantener-
se pequeño reduce la competencia alimentaria y evita la inanición (Gurven & Walker, 
2006; Ulijaszek, 1995). 

Con esta interpretación no podríamos afirmar que retrasar la maduración en la es-
pecie Homo sapiens fuese una consecuencia directa de requerir de tiempo extra para 
aprender habilidades complejas, como sugiere Kaplan y colaboradores (2000) en su 
hipótesis del Embodied capital (e.g. Embodied Capital Theory; Kaplan et al., 2000), 
en detrimento de otras posibilidades (Charnov, 1993; O’Connell, Hawkes, & Blurton 
Jones, 1999). Pero si podemos recalcar que, teniendo en cuenta los patrones actua-
les de crecimiento y desarrollo de Homo sapiens, la práctica temprana en habilidades 
adultas complejas (P. I. Henry et al., 2005), acarrearía un bajo coste energético. Por lo 
tanto, ciertas características de la historia biológica humana que han sido resultado de 
otras adaptaciones, han podido resultar beneficiosas también porque pueden suponer 
un ahorro energético. Esto, en el campo de la Biología, se conoce como exaptación5.

Con todo ello, el ahorro energético que se propone podría tener varias ventajas. 
Por un lado, dado que la energía es finita, se podría destinar más energía a otras 
cuestiones como el crecimiento, el mantenimiento y supervivencia, o la actividad físi-
ca, entre otras (Stearns, 1989, 1992). Por otro lado, el ahorro de energía reduciría la 
carga energética sobre las madres, pudiendo destinar ellas también dicha energía a 
otros aspectos, como la reducción de los intervalos entre nacimientos (Bogin et al., 
2015; Humphrey, 2010), lo que permite mantener más individuos dependientes a la 
vez (K. L. Kramer & Ellison, 2010; K. L. Kramer & Greaves, 2011; Reiches et al., 2009), 
de acuerdo con la hipótesis conocida como Pooled energy budget. 

Tales consecuencias podrían acarrear ventajas respecto a otras especies de homíni-
dos. En especies del género Homo con patrones de crecimiento acelerados, derivados 
de un desarrollo rápido (Dean et al., 2001; Modesto-Mata et al., 2020; B. H. Smith, 

5 En Biología, se denomina exaptación (Gould & Vrba, 1982), a los rasgos o características de un 
organismo originadas para una adaptación a unas determinadas condiciones, pero una vez consolida-
das, se aprovechan o tienen ventajas para otras finalidades. 
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1993; Thompson & Nelson, 2016, 2011; Weidenreich, 1943), existiría un menor tiempo 

para el aprendizaje. Así mismo, la independencia de los subadultos sería más tempra-

na, y empezarían a cubrir antes sus demandas energéticas, como ocurre entre otros 

primates (Gurven & Walker, 2006; Kaplan, 1996; Kramer, 2011; Pereira & Fairbanks, 

2002). Especies como Homo neanderthalensis, y posiblemente sus ancestros, pudieron 

alcanzar el tamaño adulto con mayor precocidad que Homo sapiens, pero también re-

querían del aprendizaje de habilidades complejas (Estalrrich & Marín-Arroyo, 2021; A. 

Henry, Brooks, & Piperno, 2014; Marín, Saladié, Rodríguez-Hidalgo, & Carbonell, 2017; 

Rios-Garaizar, 2020; Rios-Garaizar et al., 2018; Rodriguez-Hidalgo et al., 2017; Romag-

noli, Baena, & Sarti, 2016; Villa et al., 2020). Si se cumpliesen ambas condiciones en 

esas especies (desarrollarse más rápido y tener que aprender habilidades complejas), 

se observaría una mayor dependencia energética, derivada de mantener un cuerpo de 

mayor tamaño mientras se practica y aprende. Parte de esta penalización energética 

debería ser cubierta por los adultos del grupo (Bogin et al., 2014; Meehan, Quinlan, & 

Malcom, 2013), hasta que el individuo subadulto consiguiera ser un adulto competente 

(Kaplan et al., 2001). Todo ello podría tener varias consecuencias: a) un mayor coste de 

la crianza del individuo, b) la capacidad de criar un número menor de dependientes en 

el grupo o, c) mayores requerimientos energéticos del grupo, inter alia. Si esta carga 

energética incurriese únicamente sobre la madre, sin cooperación del grupo, podría 

reducir drásticamente su fertilidad (Humphrey, 2010). Sin una crianza cooperativa o so-

porte grupal, otra alternativa podría ser que los individuos dependientes tuviesen que 

hacerse cargo de parte de su alto coste de aprendizaje, como ocurre en ciertas especies 

de primates durante su etapa juvenil (Gurven & Walker, 2006; Kaplan, 1996; Kramer, 

2011; Pereira & Fairbanks, 2002). Ante tal tesitura, la práctica, la experimentación, y el 

aprendizaje, tendrían un menor margen de error, menos carga lúdica, y mayor impor-

tancia productiva. Esto podría comprometer la integridad de los individuos, lo que apo-

yaría la supuesta alta mortalidad juvenil observada entre los Neandertales (Hockett & 

Haws, 2005; Pettitt, 2000; pero véase Spikins, Hitchens, Needham, & Rutherford, 2014).

Sin embargo, si entre Homo neanderthalensis (y otras especies que desarrollan 

habilidades complejas) existiese un patrón de crecimiento ralentizado o similar al de 

Homo sapiens, como otros autores defienden (Kondo & Ishida, 2003; Mateos et al., 

2014; Rosas et al., 2017), los juveniles se estarían beneficiando de las mismas ventajas 

señaladas en esta tesis: mantener un cuerpo pequeño y practicar a un bajo coste (Bo-

gin, 1997; Bogin et al., 2014; Gurven & Kaplan, 2009; Humphrey, 2010; K. L. Kramer & 

Greaves, 2011; Lancaster et al., 2000). Esta estrategia proporcionaría a esta especie, o 

especies, de tiempo para practicar jugando y produciendo (Spikins et al., 2014). 
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1.  SUMMARY OF THE CHAPTER 4. DISCUSSIONS

Trying to answer the objectives planned in the introduction, several limitations have 
appeared. For example, sample size is important to make statistical inferences, how-
ever; our sample is in line with other similar studies. We are aware that current hunt-
er-gatherer groups are not a static image of past societies, but human behaviours are 
the results of adaptations gained along with the years. Besides, by paying attention 
to the current ethnographic record, a better understanding of human behaviours and 
cultural diversity can be gained, which can broaden interpretive frameworks to under-
stand the past. In this line, there are studies of the past that support that the activities 
that we have developed were also carried out among past human groups, and even 
more, the locomotion action. Although the three activities we have recreated may 
seem scarce to make general inferences about human behavioural ecology, these are 
developed by most non-adults’ hunter-gatherer individuals.

In another line, we are aware of the possible gap on the onset of puberty between 
traditional and urban and industrialized societies due to the improvements in hygiene, 
nutrition and infection control. However, the results of these studies try to make refer-
ence to the changes and benefits achieved in the life cycle stages here studied, which 
are common to all Homo sapiens populations.

In another vein, there are many other methods and techniques to measure or es-
timate human energy expenditure in this field-research, for instance, the doubly la-
belled water, accelerometer devices, or predictive equations. However, the Indirect 
Calorimetry is known to be a gold standard method to measure the cost of specific 
physical activities, as those included in this research.

Despite these caveats, this Ph.D. dissertation provides several contributions to 
human behavioural ecology and Human Life History. Firstly, the energy expenditure 
while simulating some productive activities, commonly performed by non-adult hunt-
er-gatherers, has been directly measured. Firstly, we have found that division of labour 
by sex is not supported by differences in the energy expenditure of the activities we 
have recreated. Most of the similarities in the metabolic values are caused by the like-
ness in the anthropometry between the sexes studied here. Besides, we haven’t found 
advantages or disadvantages in the IE because girls are as efficient as boys obtaining 
similar resource returns per each kcal expended. Hence, as there are no energy ad-
vantages or disadvantages by sex, other causes may explain the beginning of certain 
human behaviours analysed here.

In this line, one possible explanation to support the precocious division of labour 
could be the early sex-specific investment in complex skills as soon as possible. Further 
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supported by the lack of advantages of attaining a larger body size in these ages. Ac-
cording to the literature, the human life history pattern influences the reproductive and 
productive success as an adult: a long and slow development and a delayed reproduction 
are required to invest more effort in learning complex abilities. Under these premises, 
non-adult individuals will increasingly perform activities appropriate to their prospective 
adult productive and reproductive role. Both females and males invest in skill-complex 
activities in a different way, as a consequence of their anisogamy related sex roles. 

On the other hand, we can propose that non-adult individuals are active agents 
in hunter-gatherer groups. In this vein, although most of the participants had never 
simulated a digging action, they were able to perform it. Besides, according to the 
caloric estimation made from Vincent (1985) with several species of tubers, all the 
energy cost of the digging activity would be easily covered. However, we should be 
cautious, because other studies include the walking and searching actions involved in 
this extractive activity. Even so, this activity could have positive consequences on their 
own fitness and that of the group, which could indirectly improve the reproduction of 
other individuals, as the “Pooled energy budget” hypothesis supports.

Taking into account the locomotion research, we can highlight important findings. 
Optimal locomotion speed and the derived energetic cost in the ages here studies 
do not affect human group composition or limit group movements or activities that 
involve locomotion. According to our results (Mateos et al., 2021a), the subjects can 
reach the same walking speed described by Wall-Scheffler (2012) for adult men, and 
faster than adult females’ walking speed, also described by Wall-Scheffler (2012) and 
Wall-Scheffler & Myers (2013). Besides, the energy cost is lower in our individuals 
while they can walk at the same speeds, so this saved energy can be directed to other 
biological issues. Thus, we could conclude that, according to speed or energy costs, 
non-adult individuals among 7-14-years old could perform foraging activities and be 
part of adult foraging groups. However, other causes could explain why non-adult 
individuals are not involved in some activities, such as reduced stamina, overheating 
during long walks, disorientation and loss, or encounters with dangerous animals.

Regarding Life History contributions, in the first place, in a context of learning and 
developing skills, having a larger body size does not provide more advantages than 
keeping a small body at the ages studied here, as previously described. On the one 
hand, those boys and girls could be able to recover the energy expended in an ex-
tractive activity of moderate intensity, as classifies the literature to the activity of dig-
ging to extract tubers. Finally, those youngers could benefit from the advantages of 
reaching an optimal adult speed, at a lower gross cost, allowing them to save energy 
that can be allocated to other necessities.
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Of special interest in this regard is the test of collecting the fruits. These results could 
provide reliable support to the theory of the long learning process of future sex-specific 
complex skills with a lower energy cost. Thus, the development of gathering and loco-
motion activities during the juvenile phases, especially during the juvenile stage, matches 
well with the human growth and development cycles, especially because Homo sapiens 
delays body growth during this phase. Since most of the energetic cost of these activities 
depends on body size, individuals during the middle-childhood can be more efficient 
while acquiring sex-specific adults’ complex skills, enhancing developmental plasticity.

In summary, it is well established that the acquisition of energy resources in humans 
depends not only on their body size but also on the cumulative knowledge of certain 
skills. Thus, obtaining a larger body size early in human development does not neces-
sarily imply being more productive or, at least, is not enough productivity to support 
the higher demands of a greater body size. Moreover, an early rapid growth in the 
juvenile phases would be costly for other providers and, in contrast, retaining a small 
body could be an advantage under conditions of limited energy resources, which is 
consistent with the Ecological risk-aversion hypothesis, whereby staying small reduces 
feeding competition and avoids starvation.

With all this, the energy savings proposed in this doctoral thesis could have several 
advantages. On the one hand, given that energy is finite, more energy could be allo-
cated to other issues such as growth, maintenance and physical activity, among oth-
ers. On the other hand, saving energy would reduce the energy burden on mothers, 
and they could also allocate this energy to other aspects, such as reducing the inter-
vals between births. This would allow mothers to support more dependent individuals 
at the same time, according to the hypothesis known as Pooled energy budget.

These consequences could have advantages for Homo sapiens over other hominin 
species. For instance, Homo neanderthalensis and their ancestors would have acceler-
ated body growth and development, as some scholars suggest, but with the learning 
of complex skills requirements. Thus, a greater energy dependence will be required, 
derived from maintaining a larger body while learning-by-doing. All this could have 
several penalties: a) a higher cost of raising a dependent individual, b) lower capability 
to support a smaller number of dependents in the group or, c) higher energy require-
ments supported by the group, inter alia. Besides, if this energy burden would have 
been exclusively supported by the mother, without the cooperation of the group, it 
could have drastically reduced her fertility.

On the contrary, if these Homo species would display Homo sapiens-like growth 
and development features, as other scholars highlight, they would have benefited 
from the advantages described in previous paragraphs.
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1.  CONCLUSIONES

Para esta tesis doctoral se han manejado datos de dos estudios experimentales con 

información referente a la antropometría, la composición corporal y el gasto energético 

de 118 sujetos voluntarios. En ellos se llevaron a cabo diferentes pruebas de activida-

des que simulaban la recolección y extracción de recursos, así como pruebas de loco-

moción, en sujetos de diferentes edades de etapas subadultas y de ambos sexos. La 

metodología ha permitido medir directamente la energía de tres actividades simuladas 

de subsistencia y compararla entre ambos sexos, y en algunos casos, el efecto de dife-

rentes variables corporales en el gasto energético en estas actividades. En su conjunto, 

se ha intentado encuadrar los resultados en el marco de la Ecología del Comportamien-

to Humano. En base a estos resultados se ha podido evaluar si el inicio en la división de 

labores responde a ventajas o desventajas energéticas entre sexos. De igual manera, 

se ha estimado la productividad de esta cohorte de edad en actividades extractivas y, 

por lo tanto, valorar el papel de estos individuos dentro de un grupo de cazadores y 

recolectores. Finalmente, se ha podido discutir si posibles diferencias en el coste y la 

velocidad óptima de la locomoción pueden llegar a afectar a la composición de un gru-

po y a las dinámicas de desplazamiento y forrajeo de un grupo humano de cazadores 

y recolectores. Todo en conjunto, ha permitido evaluar el ahorro energético derivado 

de la particular historia biológica humana a la hora de practicar, aprender y poner en 

marcha diferentes actividades de subsistencia para, finalmente, hacer inferencias dentro 

de un grupo de cazadores y recolectores. Aprender de esta forma habilidades para el 

futuro puede tener beneficios indirectos en otros miembros del grupo.

En los siguientes puntos, se aportan las principales conclusiones de esta tesis 

doctoral.

1. Se ha discutido que el inicio de la división de labores en ciertas actividades aquí 

desarrolladas no se ve determinada por la existencia de ventajas o desventajas 

energéticas entre sexos. Sin embargo, tal diferenciación se puede deber a otras 

cuestiones más complejas, como iniciarse lo antes posible en un aprendizaje 

complejo y específico para cada sexo.

2. Se ha comprobado que el tamaño corporal no aporta grandes ventajas durante 

ciertas actividades y, además, los individuos más jóvenes gastan menos energía 



154  |  Capítulo 5

durante estas actividades productivas porque tienen cuerpos más pequeños (de-
bido a que el gasto energético en muchas de estas actividades, especialmente las 
que implican locomoción, dependen del tamaño corporal). Si mediante la práctica 
de estas actividades se aprenden habilidades complejas para el futuro (learning-
by-doing), instruirse en fases en las cuales se retiene el crecimiento (etapa juvenil) 
es una ventaja frente a otras fases en las cuales se tienen mayores tamaños corpo-
rales y se invierte energía en crecimiento corporal (etapa adolescente).

3. Los individuos subadultos son capaces de llevar a cabo actividades productivas 
soportando parte, o la totalidad, del coste energético de llevar a cabo dicha ac-
tividad, por muy costosa que sea. Tal ahorro puede mejorar el fitness del propio 
individuo, pero también el fitness de sus cuidadores de manera indirecta, de 
acuerdo con la Pooled energy budget hypothesis.

4. La fisiología y la biología de los individuos de las edades aquí estudiadas no 
limita la puesta en marcha o la composición de un grupo, durante actividades 
que dependan de la locomoción. Por el contrario, existe un ahorro energético 
mientras pueden alcanzar las mismas velocidades óptimas que los adultos de un 
grupo humano.

5. La etapa juvenil, transición entre la niñez y la adolescencia es clave para integrar 
habilidades físicas y conocimientos, a un bajo coste energético en comparación 
con otras fases vitales que requieren de la inversión somática en crecimiento o 
en reproducción. Las características que conforman esta fase en Homo sapiens 
podrían conllevar una ventaja respecto a otras especies.
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1.  CHAPTER 5. CONCLUSIONS

For this doctoral thesis, data of 118 non-adult volunteers on anthropometry, body 

composition and energy expenditure have been used, during trials of simulated 

gathering and digging and walking tests. The methodology employed has made 

it possible to directly quantify the energy of three simulated subsistence activities 

and compare this between both sexes and, in some cases, the effect of different 

body variables on energy expenditure in these activities. All the results have been 

discussed within the framework of the Ecology of Human Behavior. Based on these 

results, it has been possible to assess whether the onset of the division of labor re-

sponds to energy advantages (or disadvantages) between sexes. Similarly, the pro-

ductivity of these age cohorts has been estimated in extractive activities and, there-

fore, to evaluate the role of these individuals within a hunter and gatherer group. 

Finally, we have discussed if differences in the energy cost and optimal speed of lo-

comotion could affect the composition, the movements and the foraging dynamics 

of human groups. All together allow us to reflect about the energetic consequences 

derived from a unique Human Life History while practicing, learning, and starting 

different subsistence activities to, finally, make inferences about human hunter and 

gatherer groups. With all this, some features of the Homo sapiens Life History could 

save energy during the learning of future complex skills, which can have indirect 

benefits in other members of the group.

In the following points, the main conclusions of this doctoral thesis are provided:

1. It has been proven that the beginning of the division of labour in some activities 

is not determined by energy advantages or disadvantages between sexes. How-

ever, this behavioural differentiation may be due to other more complex issues, 

such as learning complex skills specific-by-sex as soon as possible.

2. At the ages here studied, body size does not provide great advantages during 

some activities and, furthermore, younger individuals expend less energy during 

these productive activities because they have smaller bodies (due to the energy 

expenditure in most of these activities, especially for those involving locomo-

tion, depends on body size). If complex skills are learned for the future through 

the practice of these activities (learning-by-doing), training in phases in which 
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growth slows down (Juvenile phase) would be an advantage over other phases 
in which there are larger body sizes and energy is invested in body growth 
(Adolescent phase). 

3. Non-adult individuals can carry out productive activities, bearing part (or the to-
tality) of the energy cost of carrying out this activity even if it is expensive. Such 
savings can improve the individual’s own fitness, but indirectly the fitness of their 
caregivers too, according to the Pooled energy budget hypothesis.

4. The physiology and biology of individuals of the ages studied here do not limit 
the mobility of human hunter-gatherer groups during foraging activities that de-
pend on locomotion. On the contrary, there is an energy saving while they can 
reach the same optimal speeds as the adults of a human group.

5. The juvenile stage, transition between childhood and adolescence, is key to in-
tegrating physical skills and knowledge, at a low energy cost compared to oth-
er vital phases that require somatic investment in growth or reproduction. This 
could bring Homo sapiens advantages compared to other species.
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